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RESUMEN

Se destaca la importancia de un enfoque integrado en el estudio de la evolucion del esfuerzo reproductivo y la
inversion por propagulo (tamafio del propagulo). Un modelo integrado simple revela efectos directos e
indirectos sobre estas variables evolutivas, inducidos por los factores selectivos siguientes: a) fuentes de
mortalidad, clasificadas segin la fase que afectan (propagulo o adulto) y su naturaleza (evitable o inevitable),
y b) la energia disponible al individuo adulto. Los efectos indirectos emergen cuando la relacion entre la
fecundidad efectiva y la inversién reproductiva es no lineal. Tal condicién es posible postulando que el costo
por propagulo y/o su supervivencia dependen del numero de propagulos producidos. Los efectos indirectos
amplian la gama de factores que afectan ¢l tamaiio del propagulo, y no podrian ser detcctados mediante el
enfoque parcial tradicional.

ABSTRACT

The importance of an integrative approach to study the evolution of reproductive effort and per propagule
investment (propagule size) is emphasized. A simple integrative model reveals both direct and indirect effects
on this evolutionary variables induced by the following selective factors: a) mortality sources, classified
according to affected stage (propagule or adult) and to its nature (avoidable or unavoidable), and b) energy
availability for the adult individual Indirect effects emerge when the relationship between effective fecundity
and reproductive investment is not linear. Such a condition is possible assuming that per propagule cost and/
or its survival depend on propagule number. Indirect effects enlarge the spectrum of factors that affect
propagule size, and they could not be detected by the traditional partial approach.
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INTRODUCCION

Una historia de vida es una representacion
cuantitativa de los aspectos relevantes del ciclo de
vida de un organismo, los cuales se traducen en
los rasgos demograficos basicos de una tabla de
vida tipica. La busqueda y formalizacion de
patrones fundamentales de historia de vida, y la
formulacion de explicaciones adaptativas de estos
patrones, representan ¢l objetivo fundamental de la
Teoria de Historias de Vida (“Life History
Theory”). El marco conceptual para el abordaje del
analisis de la evolucién de historias de vida se
elabora a partir de una premisa fundamental: la

existencia de compromisos o trueques entre €stos
rasgos demograficos, compromisos cuya expresion
tiene una base genética (Law, 1979). Dicha
premisa representa la base de modelos matematicos
de analisis estratégico, mediante los cuales se
exploran aquellas combinaciones de rasgos de la
historia de vida seclectivamente favorables bajo
determinadas condiciones ambientales.

Las restricciones entre rasgos demograficos
expresan costos includibles asociados al desarrollo
mismo de las actividades vitales. Tal es el caso del
costo reproductivo, el cual describe el sacrificio en
supervivencia vy/o en fecundidad futura que
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experimenta un organismo adulto, concomitante
con el desarrollo de sus actividades reproductivas
mmediatas (Bell, 1980). Este costo puede ser
producto del conflicto de asignar recursos limitados
en diversas actividades que demandan energia.
interpretacion que manejo Williams (1966) mediante
el término esfuerzo reproductivo: la fraccion de los
recursos totales disponibles a un adulto la cual
dedica a la reproduccion. Si los adultos
reproductores disponen de una cantidad fija de
energia para ¢l desarrollo de sus actividades vitales,
bien por limitaciones del ambiente o de su
capacidad fisiolégica en procesar recursos, un
incremento del esfuerzo reproductivo solo puede
ocurrir a expensa de la inversion en otras
actividades como crecimiento, mantenimiento y
reparacion de tejido somatico. Esto implicaria una
disminucién en las magnitudes de la probabilidad de
supervivencia y tasa de crecimiento del adulto, y
posiblemente en su fecundidad potencial futura.

Otra importante restriccién se plantea entre la
cantidad de descendientes que puede producir un
adulto - numero de crias, semillas o en general
propagulos -y la dotacion energética que asigna a
cada uno (tamafio cnergético del propagulo). Dada
una cantidad fija de recursos a invertir en
reproduccion, un incremento en la inversion dirigida
a cada propagulo solo puede ocurrir a expensas de
la cantidad a producir de éstos y viceversa. Un
evitable trueque cantidad-tamaiio de propagulos se
presenta.

Con base en estas dos restricciones descritas,
podemos concebir una estrategia reproductiva
como un conflicto de inversion de recursos
limitados al menos en dos niveles de decision, con
costos inherentes a cada nivel. Un primer nivel
referente al problema de cuanto invertir en la
reproduccion, es decir, establecer el nivel de
esfuerzo reproductivo éptimo, considerando el costo
en supervivencia adulta y/o fecundidad futura que
conlleva tal decision. Un segundo  nivel
concerniente al problema de cuanto asignar a
cada propagulo - cual es la dotacion o tamaiio
cnergético optimo del propagulo - considerando el
trueque inherente entre cantidad y dotacion. El
tratamiento que prevalecié por mucho tiempo en la
Teoria de Historias de Vida fue el abordar por
scparado la problemdtica asociada a estos dos

niveles. Por un lado tenemos los clasicos “modelos
de esfuerzo reproductivo”, dedicados al andlisis de
las condiciones que caracterizan el  esfuerzo
reproductivo éptimo bajo el supuesto simplificador,
implicito o explicito, de un esfuerzo por propagulo
constante (Gadgil y Bossert, 1970; Shaffer, 1974a,
1974b : Charlesworth y Leon, 1976: Ledn, 1976).
Por otro lado, tenemos los modelos abocados
exclusivamente al analisis de la solucion optima del
conflicto cantidad-tamafio de propagulos, los cuales
suponen  un esfuerzo reproductivo fijo (Smith y
Fretwell, 1974) o a lo sumo variable pero sin
costos inherentes en los rasgos vitales del adulto
reproductor (Parker y Begon, 1986).

La necesidad de modelos que permitiesen una
vision integral de los dos niveles de decisién
mencionados fue resaltada por Leon (1984, 1990),
quien sefiald que dicho enfoque permitiria explorar
la manifestacion de efectos indirecros de los
factores selectivos sobre las variables energéticas,
esfuerzo reproductivo v esfuerzo por propagulo,
como resultado de la posible interdependencia entre
sus procesos de optimizacion,

Sin embargo, tanto ¢l primer modelo integrado
(desarrollado por Winkler y Wallin, 1987) asi como
intentos posteriores  (debidos a Zhang, 1998 vy
Zhang y Jiang, 1998) sefialaron que la dependencia
entre cstas variables no era reciproca. Dichos
modelos concluian que si bien la optimizacion del
esfuerzo reproductivo estaba acoplada a la del
tamafio del propagulo, la optimizacién de esta Gltima
variable no dependia de la primera. Tal resultado
respaldaba el modelo pionero del conflicto nimero-
tamaiio de propagulos (obra de Smith y Fretwell,
1974) en cuanto a buscar la dotacién optima por
propagulo independientemente del nivel de esfuerzo
reproductivo, y justificaba plenamente el enfoque
tradicional de abordar por separado la evolucion de
cstas variables (Zhang, 1998).

No obstante, modelos parciales nimero-tamafio
posteriores al tratamiento integrado de Winckler v
Wallin - y curiosamente no considerados por
Zhiang y compaiiia - revelaron que la dotacion de
los propagulos podia ser sensible a incrementos en
la magnitud de la inversion reproductiva  bajo
condiciones biolégicamente plausibles (Parker vy
Begon, 1986; Venable, 1989; Sakai, 1995; Sakai y
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Sakai, 1995). De acuerdo a esto, era necesario
reintentar un nuevo abordaje integrado que
incorporase estas condiciones y explorar asi sus
consecuencias en cuanto a la posible emergencia
de efectos indirectos en la evolucion conjunta del
esfuerzo reproductivo y el tamafio del propagulo.
Se intenta exponer aqui una sintesis de los aspectos
mas relevantes de tal abordaje, desarrollados en
forma plena en Leon y De Nébrega (2000), y De
Nobrega v Ledn (2000).

Se miciard esta exposicion con una descripeion
detallada de la historia de vida basica a considerar
y de los supuestos que regiran el andlisis
estratégico. Se expondran posteriormente las condi-
ciones que permiten el aspecto clave del analisis: la
dependencia o acoplamiento de la evolucion del
tamafio con la evolucion del esfuerzo reproductivo.
Culminaremos con la presentacion de los resultados
mas importantes de un enfoque integrado que
incorpora estas condiciones, comentando sus
implicaciones en la reinterpretacion adaptativa de
estudios comparados de patrones reproductivos. Los
resultados obtenidos, como veremos, respaldan
plenamente el enfoque integrado, al permitir
observar un fendmeno que no podria detectarse
con el enfoque parcial tradicional.

El Modelo de Historia de Vida Basico

Los modelos de historia de vida conticnen tres
ingredientes fundamentales: un postulado acerca de
la forma funcional que caracteriza la restriccién
entre los rasgos en estudio, un postulado acerca del
tipo de herencia involucrada v un criterio de
optimizaciéon (Maynard Smith, 1978). La restriccion
expresa la variabilidad fenotipica posible v
heredable, sobre la cual opera la seleccion natural,
mientras que el criterio de optimizacién se
fundamenta en un indice de aptitud darwiniana
(expresado como funcion de los rasgos
demograficos) el cual se maximiza sujeto a la
restriccion postulada. La solucién Optima indica
aquella combinacion de rasgos demograficos, dentro
de la restriccion postulada, que presenta mayor
aptitud darwiniana: la estrategia favorecida por
seleccién natural. Estos modelos pretenden, mas
que predicciones  precisas  (que  requeririan
informacién genética no disponible) predicciones
cualitativas generales acerca de los posibles

cambios en la estrategia selectivamente favorable
cuando se modifican parametros de la funcién
aptitud. Hecha esta aclaratoria describamos el
modelo que nos concierne, elaborado a partir de
una historia de vida simple descrita originalmente
en Chamnov v Schaffer (1973).

Consideremos un organismo asexual con un
ciclo de vida bifasico: una fase no reproductora
(propagulo) v una fase reproductora (adulta). La
reproduccion de los adultos ocurre en forma
sincronizada en episodios discretos igualmente
espaciados en el tiempo., en un ambicnte
fisicamente cstable y homogéneo En cada episodio
reproductivo t todo adulto dispone de una cantidad
E de cnergia, parte de la cual utiliza en la
reproduccion y el resto a su propio mantenimiento
v supervivencia. El adulto produce B propagulos,
los cuales comienzan a desarrollarse inmediata-
mente hasta alcanzar la madurez en el episodio
siguiente.  Los periodos entre reproducciones
coinciden asi con la duracion del periodo de
desarrollo. Los propagulos alcanzan la madurez
con probabilidad S. Asi, de los B propagulos
producidos una cantidad /=B.S representaran
nuevos adultos en el episodio siguiente. F
representa  la fecundidad efectiva. Cumplido el
acto reproductivo, el adulto sobrevive hasta el
episodio siguiente con probabilidad 2.

Los rasgos de la historia de vida descrita (B,
Sy P), si bien independientes de la edad del
adulto. se consideran funciones al menos de las dos
variables evolutivas comentadas:

¢ el esfuerzo reproductivo, entendido como la
fraccion de E que ¢l adulto invierte en actividades

reproductivas (0 <¢< 1) .

¢: dotacion energética absoluta adjudicada a
cada propagulo (tamafio del propagulo).

Dichas funciones expresan restricciones entre
los rasgos demogréficos, y pueden interpretarse
como la representacion  del espectro de fenotipos
posibles sobre los cuales opera la seleccion natural,
0 bien como el conjunto de estrategias que puede
adoptar un genotipo flexible. Veamos los supuestos
que regiran estas funciones en el andlisis:



28 ACTABIOLOGICA VENEZUELICA, VOL.22(1-2)

1.- La supervivencia del adulto P: se concibe
como el producto de una probabilidad de
supervivencia fija 7, independiente del esfuerzo
reproductivo, y una probabilidad de supervivencia
p(e :E) entendida como funcion decreciente del
esfuerzo reproductivo para un valor fijo de recursos
disponibles. Esto es: P = zple ;. E).

2.- Supervivencia del propagulo S: se expresara
igualmente como el producto de una probabilidad de
supervivencia fija ¢, independiente de la dotacion
de propagulo, y una probabilidad de supervivencia
s(e), funcion creciente de la dotacion energética
que recibe de su progenitor. Supondremos que s(e)
manifiesta rendimientos decrecientes: a partir  de
cierto valor incrementos posteriores en dotacion no
generan mejoras sustanciales en supervivencia. De
acuerdo a esto: S = @.s(e).

Los componentes de supervivencia fijos, ¢y 7
traducen la accion de fuentes de mortalidad de
cardcter inevitable, esto es, padecidas con igual
riesgo por cada fenotipo. Los componentes de
supervivencia, p(g ;E) y s(e), expresan la accion de
fuentes de mortalidad de caracter evitable, aquellas
cuyo efecto depende del fenotipo sobre el cual
inciden: de cuanto asigne a la reproduccion, en el
caso del adulto, o de la magnitud de la dotacion
que recibe, en el caso del propagulo. Mayores
detalles sobre esta discriminacion de las fuentes de
mortalidad en inevitables o evitables pueden verse
en Ledn (1983, 1988).

3.- La cantidad de propagulos B. En cada
episodio reproductivo ¢l adulto invierte una fraccion
de la cantidad £ de recursos disponibles en la
produccién de los B propagulos, cada uno con el
mismo tamaifio energético e. Para un nivel fijo de
recursos £, el total de propagulos B  dependera
positivamente  del  esfuerzo reproductivo y
negativamente de la dotaciéon asignada a cada uno.
Esta relacion podemos expresarla mediante la
siguiente restriccion presupuestaria general Eg =
G(B.e), donde G(B,e) denota la funcion de costo
energético de produccion de B propagulos de
tamafio equivalente (¢). La restriccion presupues-
taria describe a B como funcion implicita general
de ¢ y e para un valor fijo de E.

Hechas estas aclaratorias, pasemos a describir
la dinamica demografica del nimero de adultos (N)

de un clon o fenotipo particular (ver Fig. 1).
Contabilizando los adultos en cada episodio
reproductivo y considerando un periodo entre
reproducciones igual a la umdad, dicha dinamica
vendra regida por la ecuacion:

Mi+1) = (B.S + P). () (1)

La poblacién crece entonces con un factor de
multiplicacién interperiodos dado por:

A= BS + P (2)

Este factor de multiplicacion de la poblacién (4),
es una funciéon de rasgos demograficos de la
historia de vida, y por ende de las variables
energéticas  evolutivas. Dicho factor puede
considerarse como el indice de aptitud o idoneidad
darwiniana  (fitness). Bajo condiciones de
crecimiento  poblacional independiente de la
densidad, la combinacion optima de valores de
esfuerzos energéticos (g,e) sera aquella que
expresa rasgos demograficos (B, Py S) tales que
otorgan ¢l mayor valor 4 a su portador. En
términos operacionales esta combinacion Optima de
esfierzos energéticos serd aquella que satisface los
consabidos criterios de primer y segundo orden
para un maximo de una funcién de varias variables.

Independencia del Tamafio Adaptativo del
Propagulo con el Esfuerzo Reproductivo

Para una mejor comprension de las condiciones
que permiten la dependencia del tamafio Optimo
del propagulo con el esfuerzo reproductivo,
partiremos de una situacién o modelo cuyas
premisas niegan precisamente esta posibilidad. EIl
analisis se facilita si consideramos una situacién
simple en la que el tamafio es la Gnica variable
evolutiva mientras que el esfuerzo €s un
parametro fijo. Dado ¢ fijo, el adulto invierte una
cantidad constante de energia Eg en la
reproducciéon la  cual denotaremos ER. La
constancia deg implica necesariamente que la
supervivencia P del adulto es también constante, y
puede ser omitida en la expresion del indice de
aptitud. Dicho indice vendra dado directamente por
la fecundidad efectiva, el nimero de propagulos
que alcanza la madurez: A=B.S.
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Ny+ [B*S + P] = Ny

N es el numero de adultos reproductores

Factor de multiplicacion poblacional:
L= BS+P
Rasgos demograéficos:

B: NUmero de propagulos producidos por adulto
S: Supervivencia del propagulo
P: Supervivencia del adulto

Parametro ambiental:
E: Energia disponible por adulto

Variables evolutivas:

¢ Esfuerzo reproductivo ( 0<e<l)
e: Tamafio de propagulo

Figura 1. Esquema del Modelo de Historia de Vida Simple

Veamos el resultado cuando se consideran las
dos premisas siguientes:

1.- La supervivencia del propagulo S depende
exclusivamente de la dotacion energética (e) que
recibe del progenitor, v de la intensidad de la
mortalidad inevitable: S = ¢.s(e).

2.- La dotacién de cada propagulo representa el
unico costo energético de la inversion en
reproduccion. Dicho de otro modo: no hay costos
de inversion adicionales a la dotacion. En este
caso la restriccion presupuestaria adopta la
expresiéon simple: ER = B.e; para un valor fijo de
inversion reproductiva ER, la cantidad de

propagulos a producir B es funcion explicita de su
dotacién: B = ER / e.

Bajo las premisas consideradas, la dotacion
optima de cada propagulo sera aquella que cumpla
con la condicion:

e ds(e) -1

s(e) de ()

En el optimo el incremento porcentual en
supervivencia del propagulo ante un incremento
unitario porcentual de su dotacién es igual a la
unidad. El optimo corresponde al valor que
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maximiza el rendimiento en supervivencia por
unidad de dotacion invertida (el cociente S/e). Lo
importante a destacar es que tanto el parimetro LR,
la inversion absoluta en reproduccion, como el
parametro ¢, la supervivencia ante fuentes mortalidad
inevitable, no estan incluidos en la expresion. El
optimo no es afectado directamente por la magnitud
de la mortalidad inevitable. El dptimo es insensible a
cambios en la magnitud de la inversion reproductiva
absoluta y por ende de sus determinantes: la cantidad
absoluta de recursos disponibles al progenitor (£), y
la fraccién de este total dedicada a la reproduccion
(¢). El modelo predice un tamaiio de propagulo
unico, que depende exclusivamente de los parametros
que determinan la forma de la  funcién de
supervivencia dependiente del fenotipo, s(e). De
acuerdo a esto, cualquier aumento en esfuerzo
reproductivo sera dirigido al incremiento en la cantidad de
propagulos, manteniendo imperturbable su dotacion. Las
premusas y resultados descritos representan en esencia el
va comentado modelo de Smith y Fretwell (1974). Un
analisis exhaustivo de este modelo puede verse en LLovd
(1987).

Condiciones para la Dependencia del
Tamafio Adaptativo del Propagulo con el
Esfuerzo Reproductivo

1.- Supervivencia Dependiente de la Cantidad de
Propagulos Hermanos

Veamos las consecuencias de modificar la
primera premisa del modelo descrito, al suponer
que la supervivencia de propagulo depende no
solo de su dotaciéon y de la intensidad de la
mortalidad inevitable, sino también de la cantidad
total B de propagulos hermanos producidos en un
evento reproductivo. Mecanismos de interaccion
compe-titiva entre propagulos hermanos podrian
generar tal situacion. Incorporemos esta posi-
bilidad expresando la supervivencia del propagulo
como S = g¢s(e).h(B), donde A(B) representara el
componente de supervivencia dependiente de la
cantidad producida. En este caso, y manteniendo la
segunda premisa referente a wuna restriccion
presupuestaria simple, la condicién para la dotacién
optima vendra dada por:

e ds(e)

s(e) de

B dn®)
nB)  dB (@)

De nuevo el optimo no es afectado directamente
por la mortalidad inevitable. Pero en este caso, a
diferencia del anterior, el cambio porcentual del
componente de supervivencia dependiente del tama-
fio, s(e), alcanza un valor distinto de la unidad, ante
un incremento unitario porcentual en dotacion.
Esto implica en primer lugar una dotacién Optima
distinta a la predicha por Smith v Fretwell. Esta
diferencia se debe al cambio porcentual que
experimenta el nuevo componente de supervivencia
h(B) ante incrementos porcentuales en B, expre-
sado en el segundo término a la derecha de la
igualdad en la condicion (4). Se abre asi la posibi-
lidad de que el tamafio 6ptimo pueda depender, por
via indirecta, de la inversién reproductiva ER, pues
¢ésta determina en parte la cantidad de propagulos a
producir. Sin embargo, la dependencia no sc asegu-
ra de entrada. Se requiere que el componente de
supervivencia dependiente de la cantidad de propa-
gulos, A(B), experimente cambios porcentuales no
constantes ante incrementos unitarios porcentuales
en B. Funciones con tal comportamiento son deno-
minadas funciones no homogéneas en su argumento.
En caso contrario, la dotacion optima  seguira
permancciendo insensible a la inversion en reproduccion.

Como principio general podemos establecer que
el tamafio optimo podra ser sensible a la magnitud
del esfuerzo reproductivo. a través de mecanismos
que provoquen el crecimiento no homogéneo de la
supervivencia del propagulo, y por ende de la
fecundidad efectiva, con la cantidad misma de
propagulos producidos.

2.- Costos
Propagulo

Adicionales a la Dotacién del

Exploremos ahora las consecuencias de modificar
la segunda premisa del modelo de Smith y Fretwell,
al permitir la existencia de costos adicionales a la
dotacion del propagulo. Dichos costos hacen refe-
rencia a la inversion energética en comportamientos o
estructuras que son requisitos previos o concomi-
tantes con la produccién de progenie, pero no rela-
cionados directamente con la determinacion de su
tamano energético.  Este costo adicional serd rele-
vante al fenémeno que estudiamos si su magnitud
depende de la cantidad de propagulos producidos.
Demos cabida a este costo adicional C(B) en la
ecuacion presupuestaria expresandola como:

ER= Be + C(B).
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Manteniendo la primera premisa de supervi-vencia
dependiente exclusivamente de la dotacion v de la
mortalidad mevitable, la condicion que caracte-riza al
tamafio optimo sera ahora:

e dsle) _ e
se) de ot d(*@} (5)
dB

El optimo de nuevo es distinto al obtenido por
Smith y Fretwell. Podra depender directamente de
B, y por ende indirectamente del esfucrzo. si ¢l
componente de costo adicional es una funciéon no
lincal de B. El tamaiio de propagulo pucde hacerse
sensible al nivel de esfuerzo a través de
mecanismos que provoquen un costo de produccion
por propagulo variable segun la cantidad producida.

Culminemos esta seccion con un comentario que
d¢ pleno significado a los resultados obtenidos. Las
premisas fundamentales del modclo de Smith ¥
Fretweell (costo por propagulo v supervivencia
dependientes exclusivamente de la dotacion recibida)
conducen a una representacion lineal de la fecundidad
cfectiva I'=B.S con el incremento cn la inversion
reproductiva. ;Cuan plausible bioldgicamente cs csta
representacion?.  Leon  (1976) v Schaffer v
Rosenzweig (1977) han argumentado al respecto
sefialando que la biologia hace insostenible los
supuestos subyacentes a una fecundidad lineal; curvas
con rendimiento no lincal son requeridas para dar
cuenta de la gran mavoria de las situaciones
biologicas.  Schaffer v Roscnzweig (1977) sciialan
una serie de mecanismos generadores de no
linealidades en la fecundidad efectiva, entre los que
SC cncuentran precisamente los va descritos para
explicar la dependencia del tamafio del propagulo con
el esfuerzo reproductivo. El resultado de Smith v
Fretwell en cuanto a la insensibilidad del tamafio del
propagulo con respecto al esfuerzo reproductivo
estaria sostenido sobre premisas bioldgicamente poco
probables, 0 a lo sumo restringido a ocurrir en
situaciones muy particulares. El acoplamiento de la
evolucion del tamafo con la evolucion del esfuerzo
reproductivo parcce ser un fendmeno comun.

La Emergencia de Efectos Indirectos entre el

Tamaiio del Propagulo y el Esfuerzo Reproductivo

Consideremos ahora un modelo integrado en el
que el esfuerzo reproductivo sea también una

variable sometida a evolucion, con efccto sobre la
supervivencia adulta v por cnde en el indice de
aptitud, expandido ahora para dar cuenta de este
hecho: A=B.S+P. Expresando S v P cn términos de
componentes de supervivencia ante factores de
mortalidad cvitable ¢ inevitable. tal v como fue
establecido en ¢l modelo de historia de vida basico,
¢l indice de aptitud vendra dado por:

A= B(gel)ds(e) + aper) (6)

Demos cabida al acoplamiento de la evolucién
del tamaiio con el esfuerzo reproductivo. postulando
la restriccion que incorpora ¢l costo adicional a la
dotacién de cada propagulo: g ~Be + ( (B).

Como funcion de las variables energéticas (o v
¢). el indice A queda caracterizado por los para-
metros £, ¢ v 7 asi como por los parametros de
las funciones s(e). p(g:F). v C(B). Los valorcs
optimos de esfucrzo v tamafio seran aquellos que
cumplan simultdneamente con las dos condiciones
de primer orden que caracterizan el maximo de 4.
sujeta a la restriccién presupuestaria descrita.

La primera condicion indica que el valor optimo
de esfucrzo reproductivo. para un tamaiio de
propagulo dado, es aquel que satisface la igualdad:

' _ ple)
——— = ..__.gb.s(g/} -+ i = —0
) =0 g
\ dB

Notemos que cn la expresion intervienen todos
los paramctros de la funcion aptitud, tanto aquellos
que caracterizan al ambiente del adulto como el
ambiente del propagulo. asi como por la magnitud
misma del tamafio del propagulo. El esfuerzo
evoluciona acoplado con ¢l tamaiio. v es afectado
de mancra directa por todas las presiones
selectivas consideradas.

La segunda condicién, que sefiala el tamaiio
optimo para un dado valor de esfuerzo, corresponde
a la 1gualdad (3) va expucsta. El tamafio depende
directamente solo de los parametros de las
funciones s(¢) v C'(B). Si C es no lineal en B.
ocurrira el acoplamiento de la evolucién del tamaiio
con el esfuerzo. El tamafio no es directamente
afectado ni por fuentes de mortalidad inevitable que
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aquejen al propagulo, ni por aquellas fuentes de
mortalidad que inciden sobre el adulto. De acuerdo
a esto, el tamafio de propagulo seria una variable
mas conservadora que el esfuerzo reproductivo, al
quedar sometida al efecto directo de una gama
mas estrecha de presiones selectivas. Sin embargo,
si permitimos el acoplamiento, todos estos factores
podrian afectar el tamafio por via indirecta, a
través de su efecto directo sobre el esfuerzo.

En la Tabla 1 sc presentan las modificaciones
cualitativas que experimentan el esfuerzo y el
tamafio Optimos, ante perturbaciones en diferentes

parametros del modelo. Se supone que C crece
con B pero con rendimiento creciente, de modo que
¢l acoplamiento del tamafio con el esfuerzo sea
especificamente positivo. Destaquemos de dicha
tabla lo siguiente:

a) Las tres primeras perturbaciones, referidas
a parametros que no afectan directamente a la
dotacién, generan cambios indirectos en “gsta.
Dichos cambios coinciden cualitativamente con los
cambios directos que experimenta el esfuerzo,
debido al acoplamiento positivo permitido. De estas
perturbaciones, las dos primeras corresponden a
incrementos en mortalidad inevitable sobre el

Tabla 1: Efectos experimentados por el esfuerzo reproductivo (& )y ¢l tamaiio de propagulo (e) 6ptimos, ante perturbaciones en

diferentes pardmetros del modelo integrado (mortalidad y nive

| de energia disponible). El sentido de las flechas indica si la

perturbacién provoca el aumento ( 1 Yo disminucion (¥ ) delasvariable energéticas. Las letrasentre paréntesis sefialan si el efecto
es directo (d) o indirecto (i). Se supone costo adicional C(B) con rendimiento creciente.

Parametro perturbado |

Efecto en é

4 .- incrementos en
Mortalidad:

41 inevitable sobrs
¢l propaguio 3

1.2 inevitable sobre
el aduito

1,3 Evitable sobre
el adulto

1.4 Evitable sobre el
propagulo
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propagulo (reduccién en ¢) y sobre el adulto
(reduccion en 7). El cambio observado en el
esfuerzo reproductivo compensa la accion del agente
de mortalidad. El adulto reduce la inversion en el
componente de aptitud afectado. Estas respuestas
fueron bautizadas por Leon (1983. 1988) como
estrategias compensatorias. La terccra perturbacion
consiste en modificar la funcién p(g;£) de modo
de simular el incremento en fuentes de mortalidad
que afectan con menor intensidad al adulto que
dedique menos a la reproduccion, y por ende mas a
su propio mantenimiento y defensa. La fuente de
mortalidad perturbada, facilmente evitable al adulto,
favorece la reduccion del esfuerzo reproductivo.

b) La cuarta perturbacion considerada consiste
en modificar s(e) de modo de simular incrementos
en factores de mortalidad que afecten con menor
intensidad a propagulos con mayor dotacion. La
fuente de mortalidad sobre el propagulo es asi de

wcter evitable. Se favorece un aumento directo

tamafio, acompafiado con una reduccion directa
esfuerzo. Resalta la emergencia de efectos
rectos de signo contrario sobre ambas variables.

>) El incremento en la encrgia disponible al adulto
se un efecto directo sobre el esfuerzo cuyo signo

dependera del grado de adversidad relativa asociado
al ambiente del adulto y del propagulo. En este caso
se representa un incremento del esfuerzo, posible en
situaciones de ambiente benigno al propagulo y muy
adverso al adulto. Ante este aumento, la condicion de
acoplamiento positivo del tamafio optimo con el
esfuerzo permite un efecto directo positivo de [
sobre el tamafio. v la emergencia de  efectos
indirectos sobre ambas variables que refuerzan los
cambios directos sefialados.

A manera de epilogo debemos enfatizar que cl
complejo espectro de efectos indirectos descrito no
podria scr detectado mediante  tratamientos
parciales de la evolucién de estas variables. El
enfoque integrado queda asi  plenamente
justificado. Lo obtenido plantea la neccsaria
revision de las explicaciones adaptativas propuestas
en estudios comparados de patrones reproductivos.
Ejemplos de reinterpretacion de una amplia gama
de estudios especificos dc esta naturaleza pueden
verse en Leon v De Noébrega (2000). Un estudio
preliminar sobre las consecuencias de afiadir
fuentes de mortalidad dependientes de la densidad
puede verse en De Nobrega (1999).
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