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RESUMEN

Uno de los méritos que tuvo la propuesta de ‘seleccion r' y ‘seleccion k' fue la de evidenciar que para
comprender la evolucion conjunta de esas constelaciones de rasgos que son las biohistorias, hay que
atender a dimensiones del ambiente capaces de influir como presiones selectivas sobre dichos rasgos.
Ha sido caracteristico de la tradicion tedrica el ir contemplando uno a uno, por separado, los
componentes de las biohistorias. En este articulo presentamos, en cambio, la optimizacion conjunta de
dos variables energéticas: el esfuerzo reproductivo (g) y el tamano energético (e) asignado a cada
descendiente (huevo, semilla, cria), que han sido tradicionalmente optimizadas de forma independiente.
Para tratar ambas variables de manera simultanea empleamos dos métodos. En el primero se optimiza
introduciendo una importante no-linealidad, descuidada hasta ahora, en forma de costo reproductivo.
Posteriormente, se perturban los parametros para observar sus efectos sobre tal 6ptimo conjunto. En el
segundo método se acoplan las dos optimizaciones introduciendo denso-dependencia en la
supervivencia del juvenil, como una funcién del tamafo e. Al considerar riesgos de mortalidad denso-
dependiente evitables e inevitables, la optimizacion requiere buscar una estrategia estable en un juego
evolutivo. Este trabajo es una sintesis modificada de resultados publicados en articulos previos y otros
no publicados, y se anaden aspectos no considerados anteriormente.

Palabras clave: Historias de vida, Esfuerzo reproductivo, Tamano de cria,
Optimizacién conjunta, Estrategias evolutivamente estables.

Joint evolution of life history components

Abstract

One of the merits of the - and k-selection proposal was to make evident that in order to understand the
joint evolution of the those constellations of traits that constitute life-histories, it is mandatory to attend
the environmental dimensions capable to act as selective pressures on the referred traits. The theoretical
tradition has considered separately the components of life histories. We tackle here, instead, the joint
optimization of two energetic variable: reproductive effort (5) and the energetic size (e) assigned to each
offspring, traditionally optimized separately. We use two methods to consider simultaneously both
variables. First, we optimize after introducing an important non-linearity, neglected so far, under the
form of reproductive cost. Thereafter, the parameters are perturbed to observe their effects on the optimal
pattern. Second, we couple the two optimizations by introducing density-dependence of juvenile survival,
as a function of the offspring size. When considering density-dependent mortality risks, both avoidable
and unavoidable, optimization requires searching a stable strategy in an evolutionary game. This work
is a modified synthesis of previously published results and other unpublished, as well as of some aspects
not included before.
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INTRODUCCION

“The only check for a continued augmentation of fertility in each organism seems to be

either the expenditure of more power and the greater risks run by the parents that produce a
more numerous progeny, or the contingency of very numerous eggs and young being produced
of smaller size, or less vigorous,...” Charles Darwin (1871).

“El unico impedimento a un aumento continuo de la fertilidad en cada organismo parece

ser, o bien el mayor gasto de energia y mayores riesgos experimentados por aquellos padres
que producen progenie mds numerosa, o bien los peligros padecidos por huevos y jévenes muy
numerosos pero de menor tamario, y asi menos vigorosos...” Charles Darwin (1871).

Robert MacArthur (1962), en una nota breve, sefial6 la posibilidad de
que la seleccion natural (SN), al actuar en el seno de las poblaciones en
expansion favoreciera capacidades individuales diferentes a las
promovidas en poblaciones estacionarias. La productividad versus la
eficiencia, respectivamente, fueron sugeridas por él como tales caracteres.
Pero después (1967) al publicar junto con Edward Wilson su libro sobre
Biogeografia de Islas, volvid sobre el tema, esta vez bajo la designacién de
seleccion r vs seleccidon k, aludiendo a los parametros del clasico modelo
logistico de cambio poblacional.

Luego Erik Pianka (1970; 1976), alumno de MacArthur, intenté
convertir la propuesta de su mentor en una teoria de historias de vida. Lo
que hizo fue reunir todas las caracteristicas que podrian aumentar la tasa
intrinseca r en la ecuacién demografica de Lotka y presentarlas como
tipicas de las ‘estrategias r’, es decir, las biohistorias preferidas por la
seleccion r. Asi, en poblaciones en régimen de permanente expansion
(frecuentemente interrumpida por eventos exégenos y pronto retomada),
los individuos tendrian muchos hijos pequenos, rapido desarrollo y vidas
cortas. ¢Y en poblaciones estacionarias, cuales rasgos favoreceria la
‘seleccion k. Pianka propone los caracteres contrarios a aquellos de los
‘estrategas r como tipicos de los ‘estrategas k’. La inferencia, mas que
simple, es simplona. Pero ha tenido exitoso acceso a los textos de ecologia
y frecuentemente se la usa como guia de la investigacién de campo. Y
aunque son muchas las criticas que se le pueden enrostrar, tiene una
virtud: pone de relieve que para comprender la evolucion conjunta de esas
constelaciones de rasgos que son las biohistorias hay que atender a
dimensiones del ambiente capaces de influir como presiones selectivas
sobre esos diferentes rasgos. Otras dimensiones ambientales —aparte de
los niveles de densidad considerados en seleccion r vs k- han sido la
incertidumbre y el stress.
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Al mismo tiempo venia desarrollandose otro enfoque, heredero del
trabajo de Lamont Cole (1954) y dominado por una idea basica,
proveniente de Fisher (1930) y George Williams (1966): todo organismo
confronta (por unidad de tiempo) un horizonte limitado de recursos y
energia. Esto obliga a repartir ese monto limitado entre los diversos
componentes significativos de la biohistoria. A esa nocién central se le
anade otra, adquirida directamente de Levins (1968) pero constituyente
de toda la tradicion darwiniana. Entender el formato adaptativo de
cualquier biohistoria requiere establecer las conexiones entre sus
componentes y la aptitud (traducciéon de “fitness” que mas usamos,
aunque sabemos que son frecuentes: adecuacién, idoneidad, y eficacia
darwiniana). Para ello, se optimiza (maximiza) la aptitud en el marco de
las limitaciones antedichas, caracterizando las peculiaridades del
ambiente selectivo mediante los parametros incorporados en la funcién
fitness. Asi, se construyeron modelos discretos (Gadgil y Bossert, 1970;
Schaffer, 1974; Charlesworth y Leén, 1976) y continuos (Leén, 1976) de
biohistorias 6ptimas.

Ahora bien, ha sido caracteristico de esta tradicion teérica el ir
contemplando uno a uno por separado, los componentes de las
biohistorias. Pueden verse al respecto los libros existentes (Roff, 1992;
Stearns, 1992; Charlesworth, 1994), estructurados de esa manera. Al
hacerlo asi, hacen caso omiso de la otra tradicién, con sus enfoques
abarcantes (‘teorias frazadas’las llam6 Charlesworth (1994), p. 226).

En este articulo presentamos, en cambio, la optimizacién conjunta de
dos variables energéticas: el esfuerzo reproductivo ¢y el tamafio energético
e asignado a cada descendiente (huevo, semilla, cria) que han sido
tradicionalmente optimizadas por separado. Para tratar ambas variables
de manera conjunta, empleamos dos métodos. En el primero (Leén y De
Noébrega, 2000; De Nébrega y Leon, 2000), se optimiza simultaneamente ¢
y e, introduciendo una importante no-linealidad descuidada hasta ahora,
en forma de costo reproductivo. Posteriormente, para examinar cual
direccién de cambio inducen en los 6ptimos, se perturban los parametros
que definen factores ambientales. En el segundo método (Torres-Alruiz
2002, no publicado), se acoplan las dos optimizaciones sin el costo
reproductivo no-lineal considerado en la primera via. En su lugar, se
introduce denso-dependencia (DD) en la supervivencia del juvenil, como
una funcién del tamafio e y se explora la modificacién que esto genera en
el tamano 6ptimo del juvenil (e, en comparacién con su ausencia. Se
consideran riesgos de mortalidad DD evitables e inevitables, (sensu Leén
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1983; 1988) y se encuentra que cuando la mortalidad DD es inevitable, no
hay cambios en eopt, pero si los factores de mortalidad DD son evitables,
la seleccién DD ya no es mera selecciéon k, se convierte en dependiente de
las frecuencias y la optimizaciéon requiere buscar una estrategia estable
(sensu Maynard Smith, 1982) en un juego evolutivo. Aqui si difiere eop: del
obtenido sin DD, y ademas sera funcién del esfuerzo reproductivo. Este
trabajo es una sintesis modificada de resultados publicados en articulos
previos (Leén y De Noébrega, 2000; De Nobrega y Leon, 2000) y otros no
publicados (De Nobrega, 1983; De Nobrega, 1999; Torres-Alruiz 2002). Se
anaden aspectos no considerados antes.

Aunque la preocupaciéon central de este trabajo es la reconciliacion
tedrica (conceptos, modelos, enfoques) de las tradiciones antes
mencionadas, a través de un tratamiento deliberadamente simple, no
somos ajenos a la validacién mediante ejemplos posibles, algunos de los
cuales se iran presentando cuando parezca pertinente. Esto permitira,
ademas, volcar lo abstracto hacia los seres vivos y resaltar la importancia
de la teoria.

Asi mismo, conviene recordar aqui que los problemas de la teoria de
biohistorias no se agotan en ella misma (que es de por si uno de los
nucleos basicos de la ecologia evolutiva). [lustramos esto con dos ejemplos
que involucran precisamente los aspectos en que se centra este articulo:

El clasico modelo Smith-Fretwell (1974) — que examinamos mas
adelante — predice un mismo tamafno 6ptimo de semilla para aquellas
especies que coexistan en un mismo habitat formando una comunidad.
Pero al anadir competencia asimétrica entre semillas (o plantulas) y
aplicar la teoria de juegos evolutivos (como haremos en la segunda parte
de este trabajo), Rees y Westoby (1997) predijeron variacién de éptimos
para este caso, abriendo el camino para comprender la estructura
comunitaria desde la teoria de biohistorias. Leishman (2001) ha ahondado
en esta tematica para evaluar mecanismos que tiendan ese puente
biohistorias-comunidades estudiando muy diversas comunidades
vegetales. Dos asuntos, el trueque numero-tamano de semillas, y la
competencia entre semillas, parecen ser de general importancia.

La explicacion de la sostenida variacién latitudinal del numero y
tamafo de los huevos ha intrigado siempre a ecélogos y biogedgrafos. Es
un tema en la frontera de ambas disciplinas. Ya Lack (1954) advirti6 el
aumento en numero de huevos (tamano de la puesta) con la latitud, en
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pajaros. La busqueda del porqué ha continuado (p.e. Jarvinen, 1986;
Lima, 1987). También en anfibios, mamiferos y peces se presenta el
fené6meno, segiin han hecho notar Fleming y Gross (1990). Estos, tras
aludir — dando referencias — a otros organismos, se centran en el
paradigmatico caso del salmén del Pacifico. Al analizar 17 poblaciones
distribuidas en un gradiente latitudinal en Norte América, encuentran lo
siguiente: un aumento con la latitud del nimero de huevos (en cada
desove), acompaniado por la disminuciéon del tamafio de cada huevo. Pero
la biomasa total de huevos producida declina también. Asi pues, la
tendencia positiva de la camada no puede explicarse por un aumento de
la inversion total en huevos. Fleming y Gross recurren entonces a la teoria
de biohistorias. Usan el modelo Smith - Fretwell sin competencia
asimétrica, ya que los juveniles se dispersan muy temprano. En el modelo
tradicional el tamano 6ptimo de huevo queda determinado sélo por la
curva que expresa su supervivencia como funcién de su tamano. Asi, el
tamafio de huevo esperado es relativamente fijo en un dado ambiente,
mientras que el namero variara segin la energia disponible. Pero al pasar
de una a otra poblacioén, es la disminucién de ese tamarfo fijo lo que ocurre
con el aumento de la latitud. Fleming y Gross sugieren el cambio
latitudinal de la temperatura como factor determinante. La conversion del
vitelo en tejido es poco eficiente a temperaturas altas (quiza por los costos
de mantenimiento). Asi, a estas temperaturas se requieren huevos mas
grandes, mientras que pueden ser mas pequenos al bajar la temperatura
(subir la latitud).

El Modelo Basico Denso-Independiente. Definiremos nuestra
funcién aptitud (R) como si se tratara de seleccién de organismos
asexuales. Este supuesto ha prevalecido al usar optimizaciéon restringida
por la simplicidad matematica y la facilidad interpretativa que permite.
Sus resultados suelen ser cercanos a los casos sexuales. Y hay ademas
una amplia gama de justificaciones de este proceder. Pueden verse al
respecto el articulo de Leén y De Nobrega (2000) y el libro de Charlesworth
(1994), junto a las referencias alli sefialadas.

Sea entonces un clon cuya biohistoria es bifasica: juveniles y adultos.
La reproduccion es discreta. En cada episodio reproductivo el adulto
produce B hijos y es capaz de seguir vivo hasta el proximo episodio, con
probabilidad P. Cada recién nacido tendra posibilidad S de convertirse en
adulto en un lapso equivalente al que media entre reproducciones del
adulto. Asi pues, el cambio en ntiimero de adultos (N) es gobernado por
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N(t+1) = R N (t), siendo R el coeficiente de cambio (Charnov y Schaffer,
1973). Esta R mide la aptitud (fitness) del clon:

R=BS +P (1)

En un ambiente denso-independiente y constante (que suponemos por
ahora), la biohistoria favorecida por la seleccion natural sera aquella cuya
combinacién de componentes (definidos por la ec. 1) la dota de maximo R.

Hay que definir ahora las variables energéticas. La energia total
adquirida por el individuo adulto en el periodo que media entre episodios
reproductivos es E. La fraccién de E que se asigna a la reproduccién, es el
esfuerzo reproductivo ¢. La fraccion de E asignada a la supervivencia es el
esfuerzo de supervivencia o. Por definicién, ¢ + o= 1. La energia asignada
a cada hijo es e, el tamarfio energético de éste.

Para un dado nivel de energia por adulto, E, la fecundidad (B) sera
determinada por ¢ y e, siendo B= B(g,e; E). La fecundidad sera funciéon
creciente de ¢ y decreciente de e, de modo que (6B/ds)>0 y (0B/de)<0. El

parametro ambiental E determina la escala de posibles valores de B.

Las probabilidades de supervivencia del adulto (P), y de su prole (S), se
desglosan en dos factores cada una, segiin los riesgos de mortalidad sean
evitables o inevitables. Esta distincién, debida a Leén (1983; 1988),
permite escribir cualquier supervivencia a riesgos evitables como funcién
de la intensidad de éstos (mo para juveniles, ma para adultos) y de la
respectiva energia invertida en defensa (o para el adulto, e para el juvenil).
Por el contrario, los agentes de mortalidad inevitables no pueden ser
combatidos, no cabe inversion en defensa, y sélo cuentan las intensidades
Mo para juveniles y ua para el adulto. Asi pues, tendremos: S = s(e;m, )i, )

para los juveniles y P=p(o;m,,E)z(y,) para los adultos, siendo las

derivadas (recuérdese ¢ + o= 1):

(65]<0' (asj >0 ¥ (625‘}>0
om, Oe Oe Om,

op_ <0, (apj>0 6 bien (apj<0'
om, oo oe
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Las derivadas mixtas positivas indican que la caida de las
supervivencias (s 6 p) debidas a la acentuacién de los respectivos agentes
de mortalidad (m, 6 ma) es débil cuando la correspondiente inversion en
defensa (e 6 o) es alta (defensa efectiva) pero se va hundiendo aprisa al
mermar la defensa (ver Figura 1 en Leén y De Noébrega, 2000). Las
condiciones de primer orden para obtener un maximo de R seran:

R B _ ople;m, E) _
g—gs(e’mo)ﬂ#o)JFT”(ﬂa)_o @
oR B osle;m,
o = 2 M, )élu, )+ Bleie E)(eaem) #u,)=0 @

Las condiciones de segundo orden requeridas para el maximo son:
‘R R RY %R R Y
0 ~1<0 0 ~1<0 0 > 0 = |- 0 >0 (&)
o Oe o€ oe Og oe

DOS METODOS

(1) Optimizacion conjunta y costo no-lineal de la reproduccion. La
tradicion en teoria de biohistorias ha optimizado las dos variables
evolutivas ¢y e como si fueran independientes (ver Roff, 1992; Stearns
1992). Pero basta ver las condiciones de primer orden recién presentadas
(ecs. 2 y 3) para negar la validez de esto. Cada ecuacion de estas define el
6ptimo de una variable como funcién de la otra, &le) y éle). Tendremos asi
dos curvas en el plano e-g, correspondientes a dos pliegues alzados de la
funcién R, que se cruzaran en el maximo comun Rle.#) (si sélo uno existe).
Se obtienen las derivadas de esas dos curvas mediante derivacion
implicita de (2) y (3), resultando:

[ Zé j __(0°R/oc de) ( ;Li j _ (0*Rjocce) 5)

~ (°Rjos?) ~ (0°Rjee?)
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Las dos derivadas segundas que estan en los denominadores son, por
suposicion adoptada antes, negativas. Asi, los signos de ambas derivadas
dependeran de la derivada mixta del numerador evaluada a lo largo de éle)
o de él¢) respectivamente.

Ahora bien, la evaluacion de estas derivadas requiere definir cual
restriccién limita el reparto de la energia total E entre los diversos
componentes de la aptitud R. Sin esta restriccién, la selecciéon natural
favorecera siempre a la biohistoria que alcance una R inmensa, ya que
aumentar cualquier componente no exigiria ceder en el monto de los otros.
Pero las limitaciones que se han usado distribuyen E entre F (=BS)y P (¢ +
o = 1) sin fijarse en el reparto interno entre By S, o bien dan por constante
¢ y distribuyen la energia reproductiva E¢ entre los B hijos, B = (E¢/e),
aceptandose que la supervivencia de cada hijo sera funcion creciente de
su tamano energético e (Smith y Fretwell 1974). Aqui se pueden optimizar
independientemente las dos variables energéticas ¢ y e.

Ha habido poquisimos intentos de juntar las dos optimizaciones. La de
Winker y Wallin (1987) que retuvieron el supuesto B = (E¢/e) llegando asi
a la misma condicion de Smith y Fretwell (1974) para e O6ptimo:
(6R/0e) = B(~s/e+0s/de)=0. Ese mismo resultado fue hallado por De
Noébrega (1983). Si se obtiene la derivada mixta requerida por las
ecuaciones (5), ésta sera también igual a cero al evaluarla a lo largo de la
curva él¢), indicando que esta curva es una recta vertical de valor e
constante (eqpt) para cualquier ¢. Pero la derivada mixta evaluada a lo largo
de la curva £(€) no es cero y tampoco lo sera entonces (dé/de), de modo que
é(e) es curva. Se puede asi obtener independientemente et =€ const, y
luego optimizar ¢ como £ = e(e).

Los otros que juntaron los dos procedimientos (Zhang, 1998; Zhang y
Jiang, 1998) advirtieron que no toda la energia dedicada a la reproduccion
(E¢) es dividida entre los hijos del modo (E¢/B). Supusieron entonces que
ademas de este reparto, hay una inversion previa que determina los
numeros B, simplemente proporcional a éstos, digamos kB. Pero aun asi
las optimizaciones siguen independientes.

Ahora bien, la determinaciéon de los ntimeros B no es simplemente
lineal. Hay procesos no-lineales involucrados en esto, costos requeridos
antes de que la produccién de los hijos y su aprovisionamiento ocurran.
He aqui unos ejemplos. Sakai y Sakai (1995) senalaron que la
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construccién de flores se requiere para atraer polinizadores, pero esta
inversion genera rendimientos decrecientes. Ya Reekie y Bazzaz (1987)
habian insistido en que la reproduccién en plantas necesita, ademas de
flores y frutos, estructuras ancilares y de soporte. El campo todo de la
seleccion sexual (Ryan, 1997) ilustra la inversion energética en
reproduccién previa a ésta pero no asignada a cada hijo. Y mas alla de
estructuras y conductas sexuales, hay (atin en asexuales) requerimientos
previos y/o concomitantes a la produccién misma de progenie pero no
involucrados en la dotacién de cada descendiente (Calow, 1979).

Asi pues, consideramos aqui una restriccién de costos —a la manera de
la teoria microeconémica de la produccién (Henderson y Quandt, 1971)-
que reparte el presupuesto reproductivo entre dos términos: un ‘costo de
aprovisionamiento’, el tradicional Be (que asigna el monto e a cada hijo) y
un “costo requisito”, la funcién C(B) no lineal:

Es=e-B+C(B) 6)

Postulemos que esta funcién C(B) es una sigmoide reversa creciente
(concava-convexa vista desde abajo, en este orden). Es decir, la primera
derivada es siempre positiva (dC/dB>0) pero la segunda derivada pasa de
negativa a positiva (d°C/dB* <0)—(d*C/dB* >0). Graficamente podemos
imaginar que en la sigmoide reversa predomina la seccion concava (Figura
la) o que es mas largo el segmento convexo (Figura 1b). La pura
concavidad o convexidad son concebibles como casos extremos.

(a) (b)

C(B) Principalmente céncava C(B) Principalmente convexo

B B

Figura 1. Dos ejemplos de funciones sigmoides C (B )

La adopcién de esta forma para la funcién requisito C(B) es sugerida
por la microeconomia. Las primeras unidades producidas suelen requerir
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costos especiales, capitalizados luego al anadir mas facilmente otras
unidades. Eventualmente, sobrevienen otra vez dificultades marginales
crecientes. Estas razones condujeron a Taylor y col. (1974), Leén (1976)
y Schaffer y Rozenzwieg (1977) a considerar curvas sigmoides (convexas-
concavas) para representar la fecundidad efectiva (nuestra B.S) como
funcién del esfuerzo reproductivo. Sikes (1998) ha medido los costos de
lactancia en ratones en funcion del tamano de camada, encontrando una
sigmoide reversa.

Es ya tiempo de ver cuales novedades introduce una restriccion de
costos energéticos en la optimizacién conjunta. Nétese ante todo que en
las condiciones de primer orden para el maximo de R, ecuaciones 2 y 3,
se modifican sélo las derivadas parciales de B, que se obtienen al derivar
ambos lados de (6) respecto a €6 e:

B_  E
ds e+(aC/oB) 72)
B B

= (7b)

o e+(oC/oB)

Adviértase asi que la condicién 3, gracias a 7b, para el tamafio 6ptimo

del descendiente (€) se torna:

@:B —;J’_ﬁ =0 8)
de e+(0C/oB) e

la cual, al compararse con la clasica condicién de Smith y Fretwell (1974):

R _pl_S,951_
oe e oOe

indica ya una clara diferencia introducida por el costo € (B).

Vemos que la condicién clasica exige la igualdad de la derivada de la
curva Sle) con la pendiente (S/e) de una recta que salga del origen de
coordenadas y toque tangencialmente a la curva Sle):(6S/de)=(S/e)(ver Figura
4). En cambio, al incluir C(B) la condicién queda asi: (2S/de) = S/le+aC/oB). La
pendiente sera ahora mas pequefna (pues tiene en el denominador e
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mas otro término) y como Sle) sube con derivada (rendimiento)
decreciente (0°S/de* <0), esa menor pendiente se alcanzara mas lejos, a
un tamano eqpt mayor que el clasico.

Veamos ahora la optimizaciéon conjunta. Se necesita calcular la
derivada mixta 0°R/0sde, que segtn (5) gobierna los numeradores de las
derivadas de ambas curvas, &le) y é¢). Asi obtenemos:

O°R B 0°B S+6£<15
0c0e Ogle O¢ Oe

la cual se transforma en,
OR _10BJoR (0OB)(0°C ©)
Ocde B oc |oe oe ) \ OB*

Hay dos términos entre llaves: el primero, por definicion, valdra cero a lo
largo de las curvas é(g). El segundo sera gobernado por (g*c/op?). Valdra

también cero en cada caso de Cl (B)EO , como en el modelo clasico de Smith y
Fretwell, o si C(B) es lineal, como supuso Zhang (1998). Asi pues, toda la
tradicion dara cero para la derivada mixta, y por ende (dé/de=0),

desacoplando asi las optimizaciones. Esto no ocurre para nuestras curvas
C(B) concavas-convexas (Figura 1), cuyas consecuencias examinaremos

ahora (Figura 2).
(a) (b)

a4
44 de

4e)

N

Figura 2. Dos pares de curvas 3(6) y é(é') de valores 6ptimos condicionales de una de las

variables energéticas como funcién de la otra, para las dos funciones ¢(B) no-lineales

mostradas en la Figura 1.
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Las curvas de las Figura 2 corresponden, respectivamente, a las curvas
C (B) de la Figura 1. Ambas curvas C(B) exhiben un segmento convexo, con
(823/66Z >0), corto en 1(a) y largo en 1(b), para valores altos de B. Como B
es inversa a e, la curva é(e) empieza con este aporte (e pequena, B grande)
por parte del segundo término de (9), y otro aporte debido a dR/de , primero
positivo, luego cero y negativo, al crecer e. Asi pues, la curva é(e) crece
brevemente en la Figura 2(a), y en cambio crece largamente en la 2(b). Por
otra parte, las curvas é(¢) son sélo determinadas por (9°B/aC?), largamente
negativa para la curva 1(a) y, por consiguiente para la derivada de 2(a)
(recuérdese que B crece al aumentar ¢), y brevemente negativa para la 1(b)
y la pendiente de 2(b). Después ambas crecen. Las dos derivadas (dé/de) y
(dé/de) son negativas en el 6ptimo (punto en que ambas curvas se cruzan)

para la Figura 2(a), y positivas para la Figura 2(b).

(1.1) Estatica comparativa (perturbacion de parametros). Este
método, extraido de la microeconomia (Henderson y Quandt, 1971), fue
incorporado a la teoria de biohistorias por Michod en 1979. Ha sido usado
repetidamente por Ledn (1988), Hernandez y Le6n (1995, 2000) y Leén y
De Noébrega (2000). Consiste en perturbar las constantes que caracterizan
el ambiente para el cual se calculé un 6ptimo, e indagar asi como se mueve
ese 6ptimo, es decir, como reacciona ante modificaciones ambientales.

En nuestro caso los parametros son la energia E disponible por adulto
y las mortalidades evitables (m) o inevitables () que inciden sobre adultos
(may ta) 0 juveniles (mo y o). Sea g uno cualquiera de estos parametros.
Entonces, por derivaciéon implicita de las condiciones (2) y (3), que dan el
maximo de R, obtenemos los efectos sobre £ yé de cambios infinitesimales
en ese parametro g:

di _ (0°R/aedq)+(0°R/0z0e)(dé/d),

dq 4 (10a)
dé  (0°R/cedq)+(0°R/asde)dé/dy),
dg 4, (10b)
donde,
d2) _ (°R/ogae) d8) _ (0°R/oqce)
dg J; (0°R/0¢?) da; (0°R/2e?)
(11)
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La derivacion de estas ecuaciones puede verse en detalle en Leén y De
Noébrega (2000). A1 y A2 son ambas negativas. Las dos estan relacionadas
a la condicion de segundo grado para maximo (ecuacién 4). Al ser
negativas, hacen que los signos de las derivadas en (10) dependan de los
numeradores respectivos.

Esos numeradores indican que el cambio del valor 6ptimo de cualquier
variable (£ o é¢) causada por el aumento de un parametro g puede dividirse
en dos componentes: un efecto directo de g sobre la variable misma
(primer término del numerador) y un efecto indirecto producido al
modificar la otra variable (segundo término). Los efectos indirectos son
mediados por la derivada mixta (8°R/0sde), la cual puede ser positiva o

negativa, como ya sabemos.

(a) Efectos de aumentar cualquier mortalidad inevitable o la evitable
que dana al adulto:

Al perturbar g: o, pa 6 ma tendremos que (6°Rjoedg=0)- Asi, segun (11),
el efecto indirecto (d¢/dq), en (10a) se anula y sélo quedan efectos directos

sobre &. En cambio, por la misma razén, sobre ¢ hay nada mas efectos
indirectos via cambios en & Tendremos que si son inevitables, el aumento
de uo favorece una reduccion de &, pero el aumento de pa, un aumento

A

concomitante de ¢&:

2 A 2 A
aR<0—>£<0 alQ>O—>£>O
Oedu, du, y \Oeou, du,

Estas son estrategias compensatorias (Leén, 1983): reasignaciones de
la energia que reducen la inversion en el componente de R afectado (Fo P)
para aumentar el otro.

En cambio, aumentar mortalidad evitable de adultos (ma) favorece
incrementar la defensa (P) a expensas de la reproduccion (F). Una
estrategia directa que reinvierte mas en el componente afectado de R:

2 A
O'R <0|—> £<0
Oeom, dm,
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A

Ya dijimos que los efectos de o, tta 0 ma sobre & soélo pueden ser
indirectos, a través del cambio en & ya discutido. En los modelos sin C(B)

o con C(B) lineal, la incidencia de ese cambio en & sobre é no existe,

porque el vinculo (62R/6’56q):0. Si esa derivada es negativa (porque C(B) es

P

principalmente concava) entonces é 6ptima cambia opuesta a £ 6ptima.
Al hacerlo asi, refuerza un incremento de B 6ptima (recordar que la
camada B aumenta con ¢ pero disminuye con e). Por supuesto, si C(B) es

principalmente convexa, o sea si (azR/aaae)>0, entonces & y é coinciden

en direccién, y sus efectos sobre la fecundidad B, se amortiguaran
reciprocamente.

(b) Efectos de aumentar la mortalidad evitable del descendiente (mo):
Al incrementar m,, ambos efectos directos (sobre ¢ y e) existen. Y

también son posibles los indirectos, siempre y cuando el vinculo (8°R/dde)
sea distinto de cero. Si fuera nulo, al ser C(B) nula o lineal, quedan solo los

efectos directos en los numeradores de (10), dando:

2 A 2 A
6R<0_>£<0 aR>O—>£>O
dedm, dm, y oedm, dm,

El aumento de mortalidad ‘infantil’ evitable (mo) milita en pro de reducir

la inversién en reproduccién ¢ (dedicar mas a la defensa adulta o) pero a
la vez aumentar la defensa de cada descendiente, via su dotaciéon
energética e. Menor numero de hijos pero mayor calidad de cada uno.

Si €(B) fuera principalmente concava, la mixta (0°R/0sde) seria negativa,

provocando asi efectos indirectos del mismo signo que los directos y
reforzando éstos. Si C(B)fuera convexa, los efectos directos serian

mitigados.

(c) Aumentos de la energia total (E) disponible al adulto:
Empezamos con el caso simple B=Eg/e y el costo C(B)nulo. Las dos

derivadas mixtas (0°R/0sde) y (6°R/OEde) son nulas en el 6ptimo. Entonces

los dos términos de la ecuacion (10b) valdran cero para que g=E. Perturbar
E no hace cambiar &:(d¢/dE)=0 . En cambio (d¢/dE) si tiene efecto directo

(aunque no indirecto), el cual sera:
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*R _ s(em,) d°P(e;m, E)
e e )t eg k)

(12)

El primer término es positivo pero el segundo lo suponemos negativo:
es mas pronunciado el agrandamiento de P debido al aumento de o
(merma de ¢ con montos grandes de energia disponible E. Por
consiguiente, el cambio (d¢/dE) sera positivo o negativo segin predomine
el primer término o el segundo. Asi, se espera que aumente el esfuerzo
reproductivo si los recursos se expanden en un ambiente benigno para los
juveniles, con bajas mortalidades inevitables o evitables (altas Sy P), y
adverso para los adultos. Condiciones opuestas harian reducir el esfuerzo

& al enriquecerse el entorno.

Si el costo C(B) existe y es no lineal, habra efectos interactivos entre ¢y
e. Las derivadas mixtas (0°R/0sde) y (8°R/OEde) seran no-nulas y puede

suponérselas de un mismo signo, ya que E y ¢ tienen efectos positivos
semejantes sobre B. Se cumple entonces lo siguiente:

El efecto indirecto sobre & (ahora posible) es positivo, cualquiera que
sea el signo de su interaccion con e.

Siempre que expandir E favorezca directamente aumentar ¢ (es decir,
0°R/OEOe>0), esto serd acompafiado por una indirecta reduccién o
aumento de e, segin C(B) sea principalmente céncava o convexa. En este

caso, los cambios indirectos refuerzan los efectos directos inducidos por E
sobre ¢y e.

Siempre que ampliar E favorezca reducir ¢ los efectos directo e
indirecto sobre é se oponen el uno al otro. Por ejemplo, supongamos C(B)
principalmente convexa. Entonces e sera afectado directa y positivamente
por E, pero indirecta y negativamente por una reduccion de &.

(1.2) Ejemplos. Los efectos sinergisticos considerados aqui permiten
explorar expectativas teéricas simultaneas sobre varios componentes de
las biohistorias, sin acogerse a las visiones abarcantes pero simplistas del
tipo estrategas r vs estrategas k. Conviene entonces usar las previsiones
antes presentadas para intentar explicaciones de cambios simultaneos
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observados en algunos sistemas. Ofrecemos sélo dos ejemplos, y
remitimos a Leén y De Néobrega (2000) para considerar otros casos.

Mortalidades inevitables y costo por viviparidad. Reznick y sus
colaboradores (ver Reznick, 1992) emprendieron en los afios ochenta una serie
de estudios de los efectos de la depredacion sobre los guppies (Poecilia) de
Trinidad Tobago y Venezuela. En lo esencial identificaron dos clases de arroyos
donde los depredadores incidian, en unos sobre los adultos (4) y en otros,
sobre los juveniles (J). El esfuerzo reproductivo ¢ resulté mayor en los guppies
de tipo A, mientras que el tamafio de hijos e fue mayor en los de tipo J. Un
experimento de campo en que permutaron depredadores, generd en 11 afos
(30-60 generaciones) modificaciones en ¢y e consonos con los resultados en
las poblaciones naturales (Reznick y col., 1990).

Aunque se consideraron estos resultados como acordes a la teoria, esto
no es cierto. Las respectivas mortalidades inevitables sobre adultos o
juveniles explicarian las diferencias en esfuerzo reproductivo, pero no los
cambios en tamafio de hijo, si se usan los modelos clasicos. Hace falta
postular un efecto interactivo debido a un costo C(B) principalmente

concavo. Esto es plausible, ya que los guppies son viviparos y entonces,
los costos requeridos para producir los primeros miembros de la camada
deben ser mayores que los de las adiciones.

Notese que los cambios en tamafio de los hijos predichos en estos casos
por nuestro modelo no son directamente adaptativos. No hay beneficio en
reducir é cuando los depredadores atacan a los adultos, o en aumentar &
cuando el ataque a juveniles es indiferente al tamafio de éstos. Pero la
reducciéon permite incrementar el numero B de hijos, ayudando a
compensar por la mortalidad acentuada de adultos, y el aumento de e
ayuda a disminuir el namero B de candidatos a ser victimizados por
enemigos que comen juveniles. A esta clase de respuestas las llamamos
estrategias compensatorias indirectas.

Cambios en la energia disponible (E). Kawano y Masuda (1980)
estudiaron el reparto energético en la liliAcea perenne siempre-verde
Helonopsis orientalis, a lo largo de un gradiente altitudinal en Japoén, en
cinco sitios desde 100 m hasta 2600 sobre el nivel mar. La estacion de
crecimiento se acorta con la altura, y asi merma la energia disponible por
planta (E).
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De esa energia, una fraccién cada vez mayor se asigna a estructuras
reproductivas (como bracteas, periantos, capsulas...) al incrementar la
elevacién, pero en cambio baja el nimero de semillas. Estas son diminutas,
dispersadas por el viento, y su tamafio no cambia al subir o bajar.

Asi pues, al aumentar E (bajar la altura) se reduce el esfuerzo & . Como
el habitat cerrado de comunidades climax deja poca posibilidad de
reclutamiento, la mortalidad de semillas y plantulas es inevitable y alta.
Esto favorece disminuir & al crecer E. Por otra parte, lo dicho sobre estructuras
reproductivas sugiere un costo requerido ¢(B) predominantemente céncavo.

Esto indica una interaccién negativa entre ¢y e, y por consiguiente una
compensacion de efectos directos e indirectos sobre é, que debe dar
lugar a pocos cambios selectivos en el tamafio é al alterar E. Ya dijimos
que eso se observo.

(2) Denso-dependencia (y frec-dependencia) en la supervivencia
juvenil. El modelo considerado hasta ahora era basicamente denso-
independiente. Pero, ¢cual puede ser la incidencia sobre nuestros
resultados de factores de mortalidad cuya intensidad dependa de la
abundancia de individuos presentes y de las frecuencias de los tipos de
individuos?

Volvamos al clasico reparto exhaustivo y equitativo de la energia
reproductiva entre los hijos para dar e a cada uno, y asi determinar su
numero B. Es el modelo Smith-Fretwell (1974) que da (B=¢E /e). En cambio

haremos a la funciéon de supervivencia de cada hijo dependiente de la
densidad de adultos y juveniles presentes, del modo que pronto
explicaremos. Esto permite combinar el nivel de esfuerzo reproductivo ¢
(el grado de perennidad) con la optimizacion del tamafio e, dando
resultados opuestos o concordantes con los del dogma “estrategas rvs k7,
segun la mortalidad denso-independiente sea evitable o inevitable (sensu
Ledén 1983; 1988). De este modo, al hacer posible emparejamientos como
“hijos grandes, habito anual (¢= 1)” o bien “hijos pequenos, habito perenne
(e < 1)”, este enfoque genera otro tipo de optimizacién conjunta.

145



ACTA BIOLOGICA VENEZUELICA VOL. 35 (2)

Como deciamos, el modelo basico es el mismo de la ecuacion (1), con
B=¢E/e, pero con la novedad de que la supervivencia “infantil-juvenil” S es

como proponen Torres-Altruiz (2002): S=(e;N,,n). Y ésta la separamos de
modo multiplicativo: S =S$,,(e)S,,(e,N,,n,), siendo N: el nimero de adultos del
ano t, n: el nimero de hijos recién nacidos ese afo (n, =BN,) y las S funciones
definidas asi: S, (e), funcién denso-independiente del tamario (e) del hijo,
concava creciente a partir del minimo tamano 6 requerido para sobrevivir; y
la denso-dependiente S,,=5.(N,)S%(e,n,), donde S. (N,) decrece con N:y
S? (e,n,) crece con ey declina con n;. (Figuras 3y 4). La funcién S%,(N,) expresa

la competencia que los hijos (semillas, huevos, recién nacidos) padecen
proveniente de los adultos, que les impone mortalidad inevitable, por la
asimetria de la tensién competitiva. La funcién S (e,n, ), en cambio, expresa
la competencia entre los vastagos mismos, que genera mortalidad evitable ya
que puede ser reducida por la inversién en defensa, en este caso el tamafo e
del crio, que determina la habilidad competitiva. Las formas de estas
funciones pueden observarse en las Figuras 3a y 3b, que exhiben
respectivamente las dependencias de los productos S, (e) S ;D(Nt) y

S,,(€) S2,(e,n, )respecto a sus variables (Torres-Alruiz, 2002).

(a)

1
DD S oi

Figura 3. Factores que disminuyen la
supervivencia juvenil. (a) El incremento de
la mortalidad inevitable debido a la
presencia de adultos perennes ocupando
(b) sitios potenciales de establecimiento
disminuye Spp. (b) El aumento en la
competencia debido al incremento del
numero de crias competidoras genera
mortalidad del tipo evitable. Si el adulto
invierte energia en desarrollar un tamano
de huevo o semilla mayor aumentan las
posibilidades de supervivencia de los
hijos. Nétese que el tamafno minimo de
huevo requerido  no varia con respecto a
Np como lo hace con respecto a ns.

S;D S or
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Ya definidas las componentes de la aptitud R de una biohistoria,
podemos reunirlas:

Ee¢
R= 7501 (e)Szlm(Nt )S;D(e'nt )+ P(‘C";E)
€ (13)
a la que debera imponérsele la restriccién R(IV ): lque garantiza la

poblacién en equilibrio dinamico, y que la selecciéon natural actue en esas
condiciones.

(2.1) Seleccion Denso-Independiente (DI). Ya tratamos ese tema, que
se reduce al modelo SF (Smith y Fretwell, 1974). Lo reiteramos aqui para

poder comparar. Al maximizar, con ¢ constante, g (e):Ei s, (e) se obtiene:
e

a oe e

OR, Eeg|0S, Sy
oe e

y al igualar esto a cero para obtener el tamano 6ptimo del hijo &, se llega

a la condicién definitoria:
oS, 3 Sl _0
oe e ),

cuya interpretacion grafica es la igualdad de la derivada oS - / oe con la

pendiente de una de las rectas que llamamos isoaptas, porque todos los
puntos de cada una poseen una misma aptitud R (Figura 4). Estas rectas
salen del origen de coordenadas (abscisas e, ordenada S) y cada una tiene
formula S=(R/E¢)e. El haz se genera dando a cada recta un valor R constante,

y asi una pendiente (R/E¢). Se va aumentando R hasta encontrar la recta que

toca tangencialmente a la restriccién céoncava creciente S(e).

Wl

Figura 4. Tamano optimo de
huevo (o crio) en condiciones
denso-independientes.

»
]
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(2.2) Seleccion dependiente de la densidad y las frecuencias. Caso
Anuales. Supongamos que, por optimizacién independiente, la seleccion
ha establecido una biohistoria anual, en la cual el esfuerzo £=1, es decir,
toda la energia se emplea en reproducciéon y ninguna (o = 0) se reserva
para mantener vivo al adulto. Entonces los adultos desaparecen después

de la reproduccién, y s6lo quedan “infantes” en cantidad n, =N,B, que van

a competir entre ellos por llegar al proximo episodio reproductivo. Asi,
estara ausente el factor S;D(Nt) y s6lo cuenta la supervivencia de los crios

S2,(e,n,). La supervivencia adulta Pcae a cero, P(¢=1)=0 y la funcién aptitud

se reduce a:

E
RDAD = g SDI (e)SéD(e’ nt)

Preguntamos cual tamafio ea es 6ptimo. La habilidad competitiva
depende del tamafio e. La competencia entre infantes requiere que se
encuentren, y la probabilidad de encuentro es proporcional a las
frecuencias relativas fe de los tipos de “infante” caracterizados, cada uno
por su tamano. Digamos f, =n/n. Entonces, estaremos ante un juego

evolutivo con seleccion dependiente de las frecuencias (frec-dependiente).
Como hay un continuum de estrategias cada una con su valor de e, se
procede del modo siguiente (Maynard Smith, 1982; Vincent y Brown,
2005). Supongamos establecida (f,=1) en la poblacién estacionaria (R =1)

una cierta estrategia incognita cuyos infantes tienen tamafio e’ . Si fuera
una estrategia evolutivamente estable (EEE) no podria ser invadida por
cualquier mutante que exhiba otra estrategia e. Entonces la biohistoria

con e’ ha de tener maxima aptitud R(e‘):R*, que a la vez sera R =1. O sea,

cualquier mutante tendria R < 1.

Ahora bien, R"=1 requiere que B* = E* sea:
€a
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Consideremos cualquier mutante “infantil” de tamafo e al nacer. Su
aptitud sera R(e)=B(e)S,(e)S%(e,n). Y al maximizar R, la condicién

[R,, /2e]” =0 da:

S, S Ay
S;D(e;) ¢ - T + o > SDI =0
de e, ), Oe o

Ahora bien, el paréntesis del primer término contiene la expresiéon que,
igualada a cero, determina el 6ptimoé€de una biohistoria denso-
independiente. Pero esa expresion, aqui, resulta negativa:

oSy, _SA _ Spi aSéD
e e ). Sio ).\ ce ).

€a 23

De manera que cuando (JR;,/0e) llega a su cero, es decir, cuando se
hace horizontal la tangente a R, (porque esta funcién ha llegado a su
maximo en el tamano e,) ya la derivada (2R, /0e) dej6o atras su respectivo
cero, para el tamafio € y se volvié negativa. Es decir, la tangente a R, dejé
de ser horizontal y se incliné, se fue de bruces. Obviamente, entonces &
queda atras de e': é<e,. El tamano e, de los crios inducido por la

competencia entre ellos (SN denso y frec-dependiente) es mayor que el
favorecido por selecciéon denso-independiente (Figura 5).

»
|

e

Figura 5. Funcion fitness. La curva gruesa corresponde al fitness DD y la delgada al fitness DI. El
punto donde se alcanza e*, corresponde también al valor R*=1.
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Caso perennes. Si consideramos organismos perennes, los
descendientes en cada generacién tendran que competir no sélo entre ellos
(usando su tamano e como defensa ante la mortalidad evitable) sino
también contra los adultos que los produjeron y que han sobrevivido con
cierta probabilidad P. Contra éstos la competencia es asimétrica, la
mortalidad es inevitable. El modelo pertinente es:

Ry, =B(z,€)S,,(€)S (e, N,.m, )+ P(e)

donde B=(Esle) v S,,=S.(N.)S%(en,)

Siguiendo los mismos pasos que dimos para los anuales obtenemos,

aSDI _SDI —_ SDI aSDD
oe e ) Sw 0e ),

Pero ahora, al imponer la condiciénR;, =1 resulta S, =(1-P)/B'S;, . Al
sustituir y comparar con la ecuaciéon para los anuales, vemos que la S; de
los perennes incluye el factor (1-P), el cual (menor que 1) disminuye el

monto de la inclinacién negativa de la pendiente (R, /de) en €,. Asi e, viene

a ser mayor que € pero menor que €,:
é<e, <e,
Ahora bien, la magnitud de P depende de o, la fraccion energética
dedicada por el adulto a su defensa, y entonces depende del esfuerzo ¢, ya

que 0 =1—¢. Asi, el tamafio 6ptimo €, depende del grado de perennidad

P(s). Esto asocia la optimizacioén de e con la de ¢, que aqui se supuso dada.

Un modelo particular de perennes. Conviene adoptar funciones
particulares para los componentes de la biohistoria explorada aqui.
Usaremos las siguientes funciones (consideradas en Torres-Alruiz, 2002)
que poseen las propiedades requeridas:

R=B(E,g,e)SD,(e)S;D(Nt)S;D(e,nt)+P(E,g)
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donde,

p=F¢

e
S, =1—exptt?)
S =exp™™)
S —explen

siendo ale)=a-be.

Vemos que S, es una funcién céncava creciente (a partir del minimo 6)
de e. La constante c¢ indica cuan adverso es el ambiente denso-
independiente. La S Llw expresa la incidencia del numero de adultos N: sobre
la supervivencia del “infante”, siendo £ un indicador de cuan rapido cae
esta exponencial. La S »es el efecto de la densidad de “infantes” sobre su
propia supervivencia. Su coeficiente 0!(9) declina linealmente, a(e)=a—be.

Esto implica que al aumentar el tamafo e menos vulnerable se hace al
“infante” a las amenazas denso-independientes, o mas resistente o mas
tolerante. El parametro b mide cuanta caida en vulnerabilidad acompana
a la unidad de incremento de e.

Podemos usar este modelo para particularizar las condiciones y
resultados obtenidos. Para eso seguimos los mismos procedimientos.

Entonces:

Caso denso-independiente. Retenemos solo la funciéng (¢) y nos

queda:

8£=_ Ei _ [~c(e-0)] Ej [-c(e-6)]
oe e’ {1 “p }+ e {cexp }

que al ser igualada a cero para obtener el maximo de R lleva a,

oe

Ry __Es (aSDIJ _Sol(A) -0
oe é s
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Caso anual denso-dependiente. Ampliamos S para incluir
S,.(e)s%,(e,n,), y al derivar, igualar a cero, e incluir S, (e')=1/B" 5%, (e’) para

que R;‘D(e‘ )= 1 tendremos:

(asm _SD,J __ bV

2 *
oe e S.ole

Se repite el resultado de ser é<e;.

Caso perenne denso-dependiente. Cuando los crios compiten entre si

y con los adultos, hay que incluir § DD(e):Sf,DS;D y usar el modelo completo
para R;, con el cual iniciamos esta seccion. Al calcular 6R;,/de e igualar a

cero para maximizar, anadiendo la restriccion R;’D(e‘):l, obtenemos:

(asm_smj _ [@-P)bN
oe e e;_ s, (e)

DD

Resulta pues, debido al factor (1-P), e; intermedio: é<e, <e,

COMENTARIOS FINALES

La motivaciéon principal para el desarrollo de estos modelos en el
trabajo de Torres-Alruiz (2002) provino de los amplios y detallados
estudios de Richard Primack sobre la biologia reproductiva de Plantago,
hierba abundante y de amplia distribucién y riqueza (mas de 200
especies), con especies tanto anuales como perennes. Un resultado
consistente es que la mayoria de las semillas de anuales son mas grandes
que las de perennes (Primack, 1978; 1979; Primack y Antonovics, 1982).
Pero esto es contrario a lo sostenido por la tradicién estrategas r vs k.
Razonamos, pues, que la competencia entre semillas podia producir estos
resultados. Tal competencia es una fuente de lo que Leén (1983; 1988) ha
llamado mortalidad evitable denso-dependiente. Es evitable en este caso
porque un mayor tamano de las semillas les sirve de defensa. Y en el caso
de las plantas anuales esta competencia es mas intensa porque los adultos
mueren después de reproducirse y dejan a sus semillas enfrentarse solas.
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En cambio las plantas adultas perennes permanecen y ocupan sitios que
ya no estaran abiertos a las semillas competidoras.

Los adultos, por otra parte, le imponen a las semillas mortalidad
denso-dependiente inevitable. De alli el desglosamiento de Ia
supervivencia DD (S,,) en dos factores: uno dependiente de la densidad de

adultos, S (N,), y otro de la densidad de semillas y el tamafio de éstas,
$%(n,e). El modelo construido asi da cuenta, segin vimos, de los

resultados de Primack. Y hurga de otra manera en la evoluciéon conjunta
de aspectos de las biohistorias.

Pero hay mas en esta elaboracién. La mortalidad evitable denso-
dependiente es, en este caso, dependiente de las frecuencias. Y la manera
de optimizar cuando hay seleccién frec-dependiente es usar la teoria de
juegos evolutivos (Maynard Smith, 1982) y buscar estrategias
evolutivamente estables (EEE).

Tales conceptos y técnicas, al comienzo usados mas que todo para
entender la evolucién del comportamiento animal (ver libro de Houston y
McNamara, 1999), se han ido aplicando a diversos asuntos en ecologia
evolutiva. Y en las ultimas décadas, se han generalizado mediante la
inclusién de otros conceptos de estabilidad ademas de la EEE (Apaloo y
col.,, 2009) y la entronizacion de dos importantes enfoques de la dinamica
evolutiva y sus resultados: (1) la llamada dinamica adaptativa (Geritz y
co0l.,1997, y muchos articulos de estos autores; libro: Dercole y Rinaldi,
2008), (2) la introduccién por Vincent y Brown (1984) de la funcién
generativa del fitness, G, que admite muchos usos, sistematizados en su
reciente libro (2005).

No deja de ser inesperado que en tan copiosa produccién sobre
estrategias, juegos y dinamicas darwinianas, la atencion dada a los topicos
de la teoria de biohistorias es relativamente escasa. Estan los trabajos de
Geritz en notorio lugar (Geritz, 1995; 1998; Geritz y col., 1999) asi como
el de Rees y Westoby (1997), ya comentado en la introduccién, todos ellos
dedicados al asunto del tamafio “evolutivamente estable” (EE) de la
semilla, bien sean “intervalos de tamafios EE” (Geritz, 1995), o “tamafio
medio EE” en una o varias especies en coevolucion competitiva (Rees y
Westoby, 1997). Siempre se considera, en estos tratamientos, competencia
asimétrica entre semillas (o plantulas), como mecanismo decisivo que
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introduce la dependencia de la frecuencia a la aptitud, y asi la necesidad
del enfoque de juegos evolutivos.

En estas investigaciones la variedad resultante de tamafios de semillas
puede ser una varianza dada, supuesta como un parametro del sistema,
tipico del uso de ecuaciones dinamicas con gradientes de la funcién
generativa G (Vincent y Brown, 2005). Tal es el caso de Rees y Westoby
(1997). O bien puede buscarse un intervalo “adaptativo” de tamafios de
semillas, que sea EE (Geritz, 1995), o bien pueden determinarse “puntos
de bifurcacién o ramificacion” que vayan generando nuevas lineas, cada
una con su propio tamano de semilla, hasta desembocar en un
polimorfismo EE (Geritz y col, 1999). Nuestro propio tratamiento del
asunto se desentiende del problema de la variedad de tamanos de semillas
coexistentes, ya que hemos trabajado con estrategias asexuales, como es
usual en la teoria de biohistorias. Siempre puede interpretarse la
estrategia evolutivamente estable como una media “6ptima”, suponiendo
que hay siempre variaciéon en torno.

Otros casos en que se han usado enfoques de juegos evolutivos para
las biohistorias, sin pretender ser exhaustivos, son: (1) el estudio de
juegos ciclicos entre morfos de lagartijos (Uta stanburiana) debido a
Sinervo y col. (2000), (2) el desarrollo matematico de versiones frec-
dependientes de los fitness-sets de Levins, propuesto por de Mazancourt
y Dieckmann (2004), que alude frecuentemente a las biohistorias pero sélo
presenta ejemplos de otras estrategias adaptativas, (3) el articulo de Rael
y col. (2009), en el que se representa la biohistoria del escarabajito de la
harina Tribolium castaneum con una matriz de Leslie de tres etapas, se
usa el enfoque de funciones G, pero se centra la atenciéon en los
polimorfismos genéticos de estas poblaciones.

Nuestro tratamiento del tema del tamano de semilla EE no se reduce a
eso. Es parte del asunto de la evolucion conjunta con las estrategias de
supervivencia del adulto (anual vs perenne). Pero al usar los conceptos de
mortalidad DD evitable o inevitable, abrimos la puerta a otras
posibilidades de usar la teoria de juegos evolutivos. Aun en el caso de las
semillas, no s6lo la competencia asimétrica genera frec-dependencia,
también el ataque por depredadores o parasitos puede ser sensible al
tamano de la semilla. Y también para huevos y larvas. Asi mismo, la
mortalidad inevitable denso-dependiente no tiene por qué deberse a la
accion de los adultos. Es pertinente en la aplicacién recién discutida y
quizas en casos de canibalismo intra-especifico. Pero podria ser generada
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por otros mecanismos (por ejemplo, patégenos o depredadores) que actiien
dependiendo de la densidad n¢ de los propios crios. Por el contrario, son
concebibles casos en que la mortalidad evitable incida sobre los adultos y
dependa de la densidad de éstos. Hay entonces una gama de posibles
enfoques de problemas en biohistorias en los cuales cabe usar la teoria de
juegos y la busqueda de EEE’s. Por otra parte, el método de perturbacién
de parametros o estatica comparativa que aplicamos en la primera parte
de este trabajo podria extenderse a estos modelos de biohistorias con
seleccién frec-dependiente. Ya juntamos todo esto en estudios de
biohistorias con denso-dependencia sin estructura etaria (De Nobrega,
1999), con estructura etaria (Hernandez y Leén, 1995) o estructura de
etapas (Hernandez y Leén, 2000) y mortalidad evitable denso-dependiente.
Pero no usamos la teoria de juegos evolutivos. Eso esta pendiente.
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