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PRESENTACION 1 AGRADECIMIENTOS 

En la búsqueda de patrones generales en Biología,u-

na debe elegir sistemas que ,por sus diferencias,nos enseften 

o sugieran sus causas.Estos sistemas pueden ser desde molé­

oulas hasta comunidades o eoosistemas.Si los sistemas son 

comunidades,se pueden explorar las respuestas da muchas es­

pecies y así,sin perder el aspecto general se puede particu- . 

larizar tanto como el objeto de análisis 10 requiera.En el 

Laboratorio de Ecología del Departamento de Botánica del 

Instituto de Biologí~,UNAM S8 está trabajando desde 197J 

en diferentes comunidades con el Objeto de obtener patro-

nes generales tanto a nivel autoeoológioo como a un nivel 

mas geperal,sinecológico(Sarukhán,1978).Este trabajo forma 

parte del proyecto mencionado y abarca parte de. la Qutoeoo­

logra de una palma del estrato inferior de una SelvR.Alta 

Perennifolira. 

Todas lae personas que han intervenido en el presen­

te estudio lo han hecho guiados por un interes en el oonoci­

miento de 108 mecanismos de la Evolución y en nombre de.slla 

quiero agradecerles su valiosyf0laboraoión. 

El Dr.José sarukhá~,adem¡:{s del inspirador 
_____ ~---.,.......----r ......... ~ 

de éste 

trabajo,el director del proyecto,el amigo y el formador in­

fatigable del grupo de ecología del Departamento de Botáni­

ca,~nBtituto de Biología.UNAM. 



El trabajo de oampo involuorado en este estudio es, 

además de extensivo porque oubre tres años de observaciones, 

intensivo ya que se estudiarcin alrededor de un millar de in­

dividuos de la palma Astrooaryum mexioanum repartidas en un 

área total de alrededor de media hectárea.Esto signifioa 

qu. fuer"on muchas las personas que al oolaborar en eltra­

bajo de campo,me brindaron su amistad y compartieron oonmi­

go la oomida,los ohistes,la lluvia y desde luego disminuye­

ron la probabilidad de que un ácaro me eligiera como su re­

curso alimenticio.Entre ellos quiero agradeoer muy espeoial­

mente a Pilar Alberdi,Enrique González-Soriano,Rodolfo Dir­

zo-Minjarez,Miguel r.¡artínez-Ramos y Ana Mendoza.Tambien 

quiero agradeoer la desinteresada colaboraoión de Alfonso 

Delgado,~~ Garcia-Peña,Fernando Cervantes-Reza,Pilar Fer­

nández y León Alberdi. 

Sin quererlo este trabajo resulto un poco mas largo 

de lo que yo hubiera deseado,es por ello que agradezco la 

paoiente revisión del jurado designado para tal fin y que 

estuvo integrado por los Drs.José Negrete y Jos6 Sarukhán y 

101'1 M.en C. L.Alfredo Pérez-Jiménez,Gustavo Casaa,Victor M. 

Toledo,William López-Forment y Sergio Guevara.Fernado Vito 

y Enrique Portilla accedieron tambien a revisar el ~usori­

to original por 10 que !e9 estoy muy agradeoido. 

Ana Mendoza elaboró el manuscrito final,a ella le ~ra­

dezoo BU paciente y cuidadoso trabajo. 



Los integrantes de la Estaoión de Biología Tropical 

"Los Tuxtlas" brindaron todo el apoyo neoesario para la rea­

lización de este trabajo. 

El Con5ejo Nacional de Ciencia y Teonología ha oon­

tribuido al desarrollo de este estudio por medio del subsi­

dio económico No.9Jl del Programa Naoional Indicativo de E­

cOlog!a,otorgado al Dr.José Sarukhán. 



INTRODuce 10N 

La teoría darwiniana oe la selección natural (Dar­

win y Wallace, 185R; Darwin, 1859), que propone la forma 

en que las poblaciones han evolucionado, está encontrando 

en la biolog{a de poblaciones, una de las herranienta~ mas 

i~portantes para explicar patrones de evolución, tanto en 

plantas como en ani~ales, Esta teoría se basa en el hecho 

de que en general, las poblaciones tienen una con~iderable 

variabilidad genética, cuyas causas son básicamente la muta 

ción y la reco1nbinación, Esta variación, inherente a las 

especies, puede estar sujeta a distintas condiciones am_ 

bientales que determinan o seleccionan a aquellos genoti­

pos ~as adaptados, Esta adaptación fue for~almente expre­

sada por Fi~her (19)0) y rebautizada con el termino 

"fttness" o adecuación,. SegÚn Fisher, la adecuació'n puede 

ser expresada co"~o la sobreviveneia diferencial o la 'repro­

ducclón dIferencial de distintos genotipos en un ambiente 

deter~inadol a~bas posibilidades, la aobrevivencia dife­

rencial y la reproducclón diferencial, resultan en una pro­

porción diferente de fenotipos de una generación a otra", La 

acu~ulaci~n de los ca"bios en las proporciones de diferen­

tes renotipoB es, a la larga, el ~ecanismo evolutivo pro­

puesto por Jar'Ntn, Fode-los entonces :'lintetizar la teoria 

de Darwln en ,~os rElSeS I en la lJri'"Ara ne ellas podel'1os a¡¡;ru-



~ar a todos los fenóMen05 que dan como resultado una variabl 

lidad genética definida (aspectos estu'diados por la genéti­

ca de poblaciones) y en la 8e~nda. a tonol3 aquellos proce­

sos que en una forMa u otra afectan la sobrevi.vencia y la 

reproducción de la población (ob ,ieto de la ecolop;:í'a rie nobl.s. 

ciones) • 

Dada la naturaleza cuantitativa de la teoría '1encio­

nada. el tipo de estudios que responderán 18S preguntas ex-

puestas originalmente por Darwln. deben contener un", buenA. 

parte de aspeotos cuantltativos de las poblaciones. ~'sta 

afir~ación no implica. co~o pudiera pen~arse. que las evide~ 

cias paleontológicas. e:nbrioló¡;icas. anató·üco-co...,paratlvas. 

etc., no sean válidas. Creo que es al revés. las eviden-

cias mene ionac1.as han dado un apoyo tan ¡.7rande Il la teor!a. 

que en la actualidad son pocos los biólofiOS que no la acep-

tan como un principia básico de la biOlogía. " que nO 18. 

usen COMO un marco dentro del cual se analizan 108 problelJas 

evolutivos en forma cada vez ~as detallada. 

Hasta reciente:Jente. se han establecido patrones eV2-

lutivoL'l a nivel ,10rfológico, pero en pocos casos ese tipo de 

estudios han demostrado o descrito en condiciones naturales 

el que, C0'110 resultado de una presión selectiva definlci.8.. 

un genotipo mOdifique su "concentraci¿n" ctentro del acervo 
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genético de una pOblación, de una generación a otra, es de­

cir, a corto plazo. Para probar el hecho anterior, pode~os 

i 11aginar el proceso que debería se~irse. En principio ha­

bría que definir una población. Desde el punto de vista 

ecolótÜco esto es relativaToente sencillo, ya que podemos 

caracterizar un área distinta de otra Dor una o una co~bi­

nac ~ón de cond.iciones arr¡bientales. Desde un punto de vis­

ta renético, el definir una población reviste un mayor gra­

do de dificultad, ra que implica el definir las relaciones 

eenéticu8 que existen dentro de una especie, de tal manera 

que podamos acercarnos lo rlaE posible a la definición que 

da la genética dA poblacionos y que dice: "puede riefinirse 

a una población CO"10 aquol grupo de individuos que tienen 

una alta probabiliclad de cruzarse entre sí, s.i. la compara­

~08 con la probabilidad que tienen de cruzarse con indivi­

(luos de otra pob~nción" (Fi.an',a, 1°741. En general, en ss­

turlios de r;enétlca ::le poblaciones, se el1.~e a un ¡;!,-rupo de 

individuos y posteriorl"ente se (leter~lna sl pertenecen o no 

a una '"lis'~a poblac tón . 

Una vez delimitado un ~rupo de individuos prooedé­

ría~08, para contestar la prer,;unta central, I'l elegir un ge­

ne o grupo de genes que en el a~biente elegido pu~ieran te­

ner i~portancia adartativa. ~n este punto existe, como es 

posible 1, 2.e;lnar, un grétrl vacío lnfor~fltivo. Se pueden eB-
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timar características de una población que tienen una iT1po!: 

tancia adaptativa obvia, como pueden ser proporciones sexuª 

les, tasas de crecimiento, lonp,evidad, fecundidad, etc. Se 

puede por otro lado, oaracterizar grupos de individuos (bi~ 

tipos), que tienen caracteristicas genéticas particulares, 

con el uso de isoenzi~aB, anticuerpos o. incluso, con el uso 

de la hibridización ADN-ADN, pero en ~uy pocos casos, se ha 

establecido una relación en condiciones naturales entre una 

característica ecológica~ente i~portante y un genotipo de­

ter~inado. Algunos ejemplOS son los trabajos de r,ad~il V 

SOlbrlg (1972) en Taraxacu~ officinale; Cahn y Xarper (1076) 

en Trifolium repens¡ Ganders, Carey y Griffiths (1973) en 

Plectritis congesta, para plantas y el deSluss, Rockwood­

SlUBS y '¡Jemar (1977), para la lr.osca Cha"lBerwia herbarul'l. 

En todos 108 trabajos mencionados, se establece una 

relación entre características genéticas de las poblaciones 

(básicamente con el uso de isoenzi'as), y características 

ecológicas, que van desde la forT1a del fruto (Ganders. Ca­

rey y Griffi ths. 1977). hasta la habilidad. competitiva (Gas! 

gil y SOlbrig, 1972). Una vez que uno tiene caracterizados 

los aspectos genéticos y ecológicos que serán uS8.d05. uno 

puede seguir dos caminosl el primero, descriptivo. consis­

tiría en estudiar dos poblaciones viviendo en a~bienteD co~ 

traetante8 eco16gica~ente y analizar si ese contraste tam-

4 



bién se presenta en las caracter!sitoas g8néticB.a de laa PQ 

blaciones. 

Así por eje~plo, podemos predecir que en un medio am 
biente seCo, las hojas de una determinada planta estarán mas 

reducidas que si la humedad del ambiente ea mayor. Para apQ 

~rarlo, usaríamos poblaciones que vivan en ambientes oontras­

tantes en cuanto a la humedad y analizaríamos el área foliar 

en cada una. For últi~o, debere~os demostrar que laa ~ife­

rencias encontradas en el tamaño de la hoj.a tienen una base 

gené'tica. El segundo camino, experi"lental, com'listir!a en 

partir de una población con una variabilidad definida en el 

tamai'io de la hoja y analizar la proporción de lo!'! genotipoPJ 

de hoja pequeña y hoja grande bajo distintas condioiones eX 

peri~entales de hu~edad. Si, de hecho, los genotipos de hQ 

ja pequeña 80n T'las ad.ecuados en un ambiente de 'ba ja humedad, 

la proporción de ello~ debe aUMentar al e~tablecer a-la po­

blación en un ambiente 'TIenos 'Tlésico. Como se habra pOdido 

apreciar hasta ahora, la respuesta aoerca de los mecanismos 

de evolución a corto plazo é~ta en la conjunCión de los ca~ 

pos de la ccolog{a de poblaciones y de la eenética de poblª 

ciones. 

_'\ntes de entrar a expresar específicamente el objetl 

vo que persi.'SUe este trabajo, haré un breve re::iU"len de al&! 
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nos de los atributos de la población que se consideran su­

jetos a la selección natural y por 10 -tanto, relevantes pa­

ra la evolución. El primer atributo de la población consi­

derado por los ecólogos de poblaciones en la densidad. r.s­

te parámetro se considera clave en la dinámica de la pobla­

oión y por 10 tanto ~ ~ , puede estar expresando las con 

die iones ambientales (presiones selectivas) que pueden estar 

operando en la población. Así, en un medio a~biente defini­

do y nO sujeto a fluctuaciones, se considera que una pobla­

ción tiene una densidad máxima que en el ~odelo logístico de 

Verlhust-Pearl se deno~ina C0110 [ o capacidad de carga del 

sistema ecológico en el que se desarrolla la población. Es­

to significaría que por el hecho de tener una población de 

alta densidad, los individuos probablemente tendrían serias 

restricciones para obtener los recursos necesarios, y la 

competenoia debería jugar un papel ~uy i~portante en la S8-

lecoión de las características mas adecuadas. 

Otra variable de la población que debe estar sujeta 

a selección natural es la tasa de natalidad, definida como 

el número de individuos que un individuo produce en un tie~ 

po determinado. La afirmación I "esta especie es muy prolí­

fica para contrarrestar la alt!Bi!~ ~ortalidad que sufren 

los individuos antes de llegar a reproducirse" es ~uy cono­

cida por todo biólogo. !sta frase expresada coma "en un ~e 

6 
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dio anbiente en el que hay una alta mortalidad prerreprodu2. 

tiva, se verán beneficiados aquellos genotipos que tengan 

una fecuncidad tal qua les per~ita dejar descendencia", re­

SU1¡le la importancia adaptativa de la tasa de natalidad y 

por lo tanto, BU sujeción a las leyes de la selección natu­

ral. De la ':lanera expresada, se puede encontrar la relevan 

cia de otros atributos de la población, en el proceso de la 

selección natural. Entre esos atributos podeID08_1 mencionar I 

la proporción sexual, el sistema de cruzamiento, la tasa in 

trínseca de crecimiento, la distribución 6lspacial de los iI! 

dividuos que integran la población, el sistema soc1al, etc. 

::::8 obvio ~1encionar que es el individuo la unidad sobre 

la que opera la selecciÓn natural, siendo los parámetros de 

vida de un individuo los sujetos a dicha selección. Estos 

pará"letroa están relacionados a las cuatro fases básicas de 

la vida de un individUal nacirliento, crecimiento, reprodu~ 

ción :' "'luerte. Dentro de los sistemas biológicos, existen 

diferentes co-"binacionp.s en las duraciones relativas de es­

tas cuatro fases. En algunos ca80S todo el proceso se lle­

va a cabo en un perfodo rlUy corto de tie'npo de horas, afas 

o sellanas, :"!1icntras que en otros, el perí'odo de vida de los 

individuos puede durar varias decenas de años y en algunos 

casos, varios cientos de afias. I~s individuos pueden, ade­

:1ás, e'1pczar a reproduc Lrsc inr'ediatamente después de nacer 

7 



o pueden esperar una fracción considerable de su vida ante5 

de haoerlo. Estas diferentes opciones' conforman diversas 

manerall oomo la selección natural ha definido los parállle­

tros del ciclo de vida de las especies. 

Wllliams (1966), ha expresado este concepto de "op-

. ción", refiriéndose al mOlllento de decidir reproducirse en 

una forma muy clara al cO'llentar (pag. 161) "Solo si no hay 

posibilidad de sobrevivir hasta nañana, sería ventajoso ga~ 

tar todos los recursos (reproducirse) hoy". r'acArthur y 

1;lilson (1967), expresaron :nuy bien el '11is~o concepto, pero 

en un marco un poco diferente. Ellos analizaron en una foE. 

r~ teórica las características del ciclo de vida que se su­

gieren como mas adecuadas en el proceso de colonización, en 

eepecial de islas. Al rellpecto ellos co~entan que las esp~ 

cies que colonizan una isla deberán contener caracter{sticae 

que lea permitan colonizar rápidamente la isla, como son, 

una alta dispersabilidad y una alta tasa intrínseca de cro­

cimiento (selección E.). 

Por otro lado, predicen en 5U teoría que cuando la i~ 

la está ya ocupada, los genotipos mejor adecuados serán aqu~ 

llos que tengan una alta habilidad para mantenor el territo­

rio ya colonizado, es decir, una elevada habilidad cOQpeti­

tiva (selección K). Cody (1966), ha comentado también el 
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concepto de "elección" que el ambiente "impone" a laa espe­

cies. Refiriéndose a los datos obtenidos básioamente por 

Lack (1966), Cody propone que un individuo tiene una canti-

dad li,;¡l tada de recursos para llevar El. cabo actividades 00-

:10 reproducción, escape a la depredación y competencia. PA 

do que los recursos son limitados, en un ambiente con una 

alta presión de depredación, 108 individuos dedicarán una 
, . 

mayor proporcion de sus recursos (a costa de otras activi-

dades como competencia o reproducoión), para evitar ser de-

predadoa y por lo tanto, aquellos genotipos que lo hagan s~ 

ran seleccionados, permaneciendo en el medio, a diferencia 

de aquellos que no lo hav,an. Cody espera que en una zona 

tropical, donde las presiones de depredación son altas, un 

incli vi duo dedicará una ¡,lenOr proporción de los reoursos a 

la reproducción, lo cual se ve apoyado por el hecho de que 

para una rüs''1a fa,nilia ele aves, los taMaños de nidada l'Ion 

nenores en zonas tropicales que en zonas templadas. 

En poblaciones de plantas, Harper (1977), ha resumi-

do en una forma ;nuy clara. las diferentes alternativas que 

tiene un individuo con el objeto de distribuir sus recursos 

en diversas actividades. Tal es el caso de el tamaño y el 

nÚ'-lero de sorlillas. En una forl1a antropocéntrica, esto pu,! 

de Der expresado co~o: "si tengo 100 unidades disponibles 

para reproduc irie, ¿ voy a usarlas todas en la produce ión de 
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~nnijo muy grande o es mejor producir 100 hijos de una un! 

dad cada uno?" En este senti,do, !,lJillia"lS (lq66) cOI'enta 

que si partimos de una par~ja de adultos que posan 10n g. 

cada uno. se reproducen y 'nueren al año de vida, los h t jos 

que produzcan deben crecer en un año hasta 200 g., reparti­

dos en dos individuos adultos. ''lillia~s concluye 1 "no i:,'­

porta que tengan la hijos o 10000, es el resultado final lo 

Único importante". 

Grhle (1977) comenta que en poblaciones ele plantas, 

pueden reconocerse dos paráMetros del a"lbiente que li~itan 

los recursos que un individuo puede obtener para llevar a 

cabo funciones como crecimiento, mantenirr¡ionto y reproduc­

ción. Estas sonl condiciones que reducen la producción y 

relacionadas con la limitaci6n de los recursos co~o luz, n~ 

trientes, agua o temperatura y aquollos que Gri"le a~rupa 

dentro do lo que llama perturbac ión .Y que son fenÓ"lenOS que 

de una forma u otra de3truyen parcialMente la btomnsa de la 

planta, COnlO pueden hacerlo patógenos, herb{vor08, sequías, 

heladas, eto. Una planta puede estar expuesta 8. estas dos 

variables en cuatro formas. Puede DAtar e~puesta a una al­

ta li;ni tllción de la producción ('~tress", seetÍn Grire) ,Y El 

una ~lta perturbación, en este caso comenta que no existe' 

una estrategia viable, ya que en un r,edio dond€ continua­

mente hay de'strucción de partes vegetales, la 11"'1 tación de 

10 



recurso!] ürlpide el que la planta se recupere. El sli:ninar 

esta co:nbi:Jacici'n, doja tres combinaciones posibles I a) po­

ca limitación de recursos y alta perturbación. que resulta­

ría en lo que Grime llama estrategia ruderal, b) poca limi­

tación de recursos y baja perturbación, que resultar!á, dado 

que la densidad de la población seria alta, en una estrate­

f':ia cOInpetitiva. For útllmo, podríamos concebir que hubie­

ra, e) severa lb ritaci6n de recursos y baja perturbación, 

Que resulta en lo que Gri~e lla~a estrategia tolerante a s~ 

vera l1[ü tación de recursos. ?inal'llente" Grime relaciona 

las ostrategias por ~1 sugeridas, con 108 conceptos de es­

trater,ias !: y ,;:;., propuestas por ;"ac:\Ilthur ~r ','!ilson (1967), 

estableciendo que un estratee;a ! oorrespondería a un estra­

teGa rudcral y un .:..:. sería correspondiente a una tolerante a 

la li~itacion de recursos, ~i~ntras que una co~petitiva qU! 

darla r.n un ;¡unto inter1edio entro el extremo! y el K. 

:~s interesante el hecho dc que Gri'ne, asi como antes 

lo hicieron :ac,lrth\\r y '!ilson (1967), "Jillia~s (1966) y 

SocJ~' (1066), inc;3to en 01 hecho de que un orc;anisffio tione 

necesidadAs cncr{>;éticas opuestas. ~n el :'larco t~órico 'pro­

puesto por ~ri~e, ectas neceRi~nde8 son, por un lado, laB 

l"pt.1Ostas por la 1111 taclón de recursos y, por otro , las l:!!, 

puestas Délr la perturbac tón. La 8.decuac tón de un organls'1o 

llt;penrl~r<1, ertonces, de 13. cF.l.ntidad ele energía utilizada en 
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enfrentar oada .~ de lall 11m,! tao iones del al'llbieJ\te •• 

Todoll ac¡uello" que han escrito 1I0bre el tema, ex­

'tienden iIl prinoipio de distribuoión de reourlloll, comentan­

do que todos 1011 parámetroll del ciclo dd vida definen la 

forma en que una especie explota su medio ambiente y por 

ello no puede tomarse un parámetro R!r ~ y tratar luelO 

de explioar IU funciÓn o ventaja adaptativa. Son todas las 

oaraoterísticas del ciolo de vida las que nos pueden hablar, 

de la evoluoión de la poblaoión en un área dada. (Para una 

foevbión teórioa a este respecto oonsul tar- a Ste.rns, 1976). 

~.~1"ÓKioo, por otro lado, que sea muy difíoil tener la in­

formaoión aoeroa del ciolo de vida de variall poblaoiones en 

una forma ouantitativa, por lo que una alternativa es estu-­

diar los parámetroll del ciolo de vida que uno piensa 80n 1011 

modifioados en diferentes ambientes para poblaoiones ~e una 

millma espeoie o para espeoie" de un mismo género en las que 

*la.economía e. definida como "la asignación de reoursos e.! 
callOIl entre fines alternativos" (Bilall, 1974, pago lB), y 

ell por eaa razón que existe una similitud muy grande entre 
1011 problemas con los que 8e enfrenta un comerciante y 
aquellos que trata de resolver un estudioso de la economía 

'de la naturaleza. Elite tipo de relaciones entre ambas cien­
cias han e1do revisados por Rapport y Turner (1977). 

12 
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S9 supone que no hay variación en otros pará~etros del ci-
r 

clo. La otra alternativa i~plica tener infor~ación de mu-

chas especies de diferentes erupos taxonó~icos para, a mas 

lareo plazo, tener la capacidad de hacer generalizaciones. 

Zl tipo de antec~dentes que sugieren patrones evolu­

tivos de lus caracterieticOB del ciclo de vida, se puoden 

divid.ir en dos. El pri'1er gTUpO de antecedentes se refieren 

n trabajo:J teóri.cos que siguieron a los ya mencionadoa de 

'¡'iillla-1o (1966), Cody (1966) y r,'acArthur y Itlilaon (1967), 

que a su vez t\enen sus raíces en el trabajo pionero de 

Cale (1954). .n see:undo grupo de ant,ecodentes son empíricos 

~f cono ya 'lencioné, c1escansa~ básicap'ente en trabajos que e,!! 

tudian las características del ciclo de vida de poblaciones 

relaclonadao taxon~:ica~ente en ~edios a~bientes contras­

tantes. Para darle claridad a la exposición de esta eviden 

cia, voy a presentarla por separado en su Mayor part~, de 

tal fOr'C"Ja que prilorü analizare 108 antecedentes teóricos 

y posterior~ento har( lo 11s~0 con los antecedentes e~píri-

coso 

13 



ANTECElDENT:8S 

1.-
, . 

Los ant~cedenteqteoricos. , , ". 
. I . '. ~., " 

'.'~ . 
r,lurphy (196P) supone a una especie con una alta p'or­

talidad prerreproductiva y obtiene que el variante i terópa­

ro (con reproducciones repetidas), tiene ventaja sobre el 

ser,élparo (con una sola reproduce ió'n), en la lucha por la 

existencia. Si considera'.los que existe una estrecha rela­

ción entre dedicar una !:layor proporción de 108 recursos a 

la reproducci6n y tener una alta probabilidad de norir en 

los años quo siguen al evento reproductivo, podcr-,os conclu.tr 

que la i teropariduc1 vendrá acoMpañada de un bajo esfuer1,0 rS!. 

productivo (definido C0'10 la proporció~ de los recursos de­

dicados a la reproducci6n) en cacla evento de reproducci~n. 

~·~urphy apoya su l''IOdelo usando co-,o are:u"o,onto el hncho de que 

si CO:'1pura "lOS los organ'l.sT:O:1 que se desarrollan E'n n "bientoo 

tropicales (:~as estables), con aquellos qUc;l viven en a-,bien-

tes teopla.dos, on general los tropicales vivon ~ns y tienen 

Menores tasas de natalidad. 

GadBil y Dosse~t (1970), definen tree variables que 

tienen demandas enerr;éticas dentro de la econo"ía I.ndividual. 

En pri~er lugar, el grado de disponibilidad de recursOs 

(de6r~e of satisfaction) y ~ue 83 la cantirla~ ~e recursos 
, ' 

que estan tltsponi'Jlcs para 11n orr;anis-'o en un "10'oel"\to r1c-
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terminado. Zsta variablo depende, por un lado, de la cantl 

dad c1e recursos por se y por el otro, de la cantidad de in­

~~ i.. viñuos que potenc lal,oente uti lizarán esos recursos y por 

lo tnnto, cO'lpetirán por ell09, c'!e tal for'lla que esta vari!! 

ble incluye la habilirlarl co--.,petitiva de loo diferentes gen2 

tipos. La segunda variable es la probabilidad de que un i~ 

dividuo de una deter.[,inada edad ~scape a la depredación. En 

asta variable está in:::luido lo que :od.y denomino ambiente 

ele rl.eprecac Lón. For úl ti:1o, considera el eafuerzo reprodu~ 

tivo ~e un indivIduo y a una edad detornlnada, el oual B9 

uofine co :~o 18 proporción de los recursos de tiempo y ener­

g{a r¡ue un inrl.ivldl'o de ciert8_ edad d-edica a actividades_ r~ 

productivas. 2stR5 tres variables, incorporadas a un Mode­

lo de crecimiento de poblaciones corno es el de Euler, en el 

cual so incluyen luo tres variablea demo~r~ficas bisicas, 

nu? son, edad, ~obrovivoncia y fecundidad, producen las s1-

~uicntes predicciones: 

p) ~l valor del esfuerzo reproductivo aUTenta con la 

edad 2n el CQ~O de las ospecies ~ue se reproducen varias ve 

ces (iter6par03 o policirpicos:, hecho ya 8u~erido por 

','i1l1n:,lfl (l'/ó(;). 

lJ) Ji en todos lar. estadías del ciclo de vida dis"'1 

nuya 1~ ~obrcviv~ncia, dcspues rl.s cierta edad, la edad de 

la rri'.'f'r8. reT':::,oclucción va a c1is.'llinuir I1n el caso de ospe-
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oles que se reproducen una vez y el esfuerzo reproductivo 

aumentará 8n el Qaso en el que la espeoie se reproduzca re­

petidamente en las edades previas a la edad mencionada. 

o) Si tenemos una probabilidad constante de muerte 

a lo largo da todas las edades, no se mOdifioará la edad de 

la primera reproducción en el caso de los organismos semél­

paros.(que se reproduoen una Bola vez en BU vida), ni en la 

distribuoión del esfuerzo reproductivo en aquellas espeoies 

oon reproducciones repetidas. 

d) En el oaso en el que un individuo viva en un am­

biente oon una alta disponibilidad de los recursos, l'Ie ben! 

ficiarán aquellos genotipos que adelanten la eaad de la re­

producción en especies semélparas y aquellos que aumenten 

BU esfuerzo reproductivo en todas las edades, en especies 

iteróparas. 

Pienso que es importante mencionar que el modelo U8~ 

do por Gadgl1 y Bossert, considera las variables ambientales 

responsables del escenario en el que una especie 8e desarro­

lla, y por otro lado las variables básicas en el entendimiQ!l 

to demográfico de la población, por lo que debe ser conside­

rado oomo muy realista y por ello con una alta capacidad pr~ 

dictiva. 

Pianka (1970 Y 1972), comenta dos aspectos teóricos 
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que me parece han sido de gran utilidad en la conc8ptuall~ 

ción de lae seleociones !. y K. La primera de ellas u la 

idea de que no se puede conceptualizar a !. y K adeouadamen­

te, si no es dentro de un contInuo relativo. El.que·lIe. un 

continuo signifioa que uno no puede afirmar que una especie 

es K si no considera el hecho de que puede haber diferentes 

grados de K. Es un concepto relativo, ya que t&mpo~o se pu~ 

de decir que una especie es K si no se compara OOn otra eap~ 

cie que sea :Jenol'l K o 'lI9.S !.. El segundo aspecto' comentado 

por Fianka y que tiene relevancia teóriCR¡ ee el" hecho de 

considerar que el grado de d!sponibllidad de reourBos(así 

llamado por Gadgil y Bossert), y que él'lla~a lá relaoión 

oferta-de:nanda (de recursos), nodifica la proporción del 

tie~po, la energía y la materia que Be destina a activida­

des reproductivas. Por 10 anterior, si tenemos una baja r~ 

lación oferta/de'nanda (es decir, se demanda mas de 10 que 

se ofrece), el a~biente De considera saturado, los indivi­

duos dispondrán de ':lenos recursos t'otalee y aquGllos geno­

tipos que dediquen una Iltftnor proporción deSU8 reoursos a a,2. 

tividados reproductivall, [;8rán beneficiados. Si, por otro 

lado, la relación oferta/de'nanda es ~l ta" los genotipos be­

neficiados dcc'l1carún una mayor proporoi6n de sus recureo:! ,9. 

actividades reproductivas. 
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Charnov y Soharfer (1913) y Schaffer (1914a, 1914b) 

sa preguntan, oomo ,lo hizo C~le (1954} en su trabajo pionero, 

la ,vent~~. q~e s),gnif.1oada una diferente distribuciÓn de 

10,8. ,eventoe reproduoti vos o ya sea en una sola ocasion (mo­

nooarpiamo) o o en ooasiones repetidas (policarpismo). En 

108 ,enotip08 monoc'rpico~ -simplemente como el producto del 

número de semillas producidas en una temporada reproductiva 

l la probabilidad de que una semilla ge reproduzca. Para 

19S genotipos pOlicárpio09, la tasa anual de creoimiento s~ 

ría el producto de la producoión de semillas y la probabill 

dad de éstas da reproducirse,-sumado a la probabilidad de 

que un individuo adulto sobreviva de un año al siguiente, 

de tal forma quel 

}.1 • cB10 para un monooárpico, y 

).~ • cB 2 , para un pOllc4rpico 

Para que la tasa de crecimiento de un genotipo anual sea mª 

yor que aquella de una perenne, se debe cumplir quel 
p 

B1> B2 ,. e 

Donde')..1 Y').2~ son las tasas de creoimiento de los genotipos 
" , 

anualee y perennes, respectivamente. B1 y B2 , son la canti-

dad de semillas. ~ y E ae refieren, respectivamente, a la 

sobrevivenoia de las semillas a la edad reproductiva y a la 

pro'b!tbl.1i'd~d de un adulto de sobrevivir de un año al aiguien 

te:-
*la tasa de crecimiento se calcularfa 



Hay que notar el hecho que Charnov y Sohatf.r utili­

zan la tasa de creoimiento anual oomo una buena medida de 
~ 1:'""[:;.. ""r. . 

la adecuacion, ooncepto propUesto orlg~,nte pOT Fieh.r 

(1930). Esto ha sido oomentado por otros autores (lA";'on­

tin, 1965, Slobodkin, 1964), en el sentido que probabl •• en 

te se debe considerar a la probabilidad d. extinoión de un 

cierto genotipo, comparado con el otro y .n un tiempo dat'I 

minado. Este ooncepto no ha sido formalizado y par.o. ditl 

cil de medir en condicionas naturales, por lo qu* d. un mo­

do práotico deberemos oonsiderar o asumir que el éxito a 

corto plazo (tasa de oreoimiento anual), debe estar r •. fle­

jando en una forma adecuada el futuro· éxito del genotipo 

que nos interese. Williams (1966), fue el prim.ro en lla-

mar la atenoión sobre el hecho que 10 que en. realidad se :. ,: 

tiende a optimizar es la suma de la feoundidad ef.otiva-

de un genotipo en un período reproduotivo y la esperan'a d. 

progenie de ese genotipo en los años que le restan de vida. 

La primera variable es fÁcil de oonoebir, y la .egunda tue 

definida por Fisher (1930) y bautizada oomo valor reprodu2 

tivo. Entonces, podemos deo ir que la oaraoterística que 

tiende a ser optimizada en todas las edades de una pobl~-

* Se le llama feoundidad efectiva al prOducto del.numero 

de semillas producidas y la prObabilidad de que lleguen a, 

reprOducirse. 
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cion puede aer expreaada camal 

B + pV (~charr8r, '1974a) 
r.JIt~. ...~" .. }, 

Donde ! lI,a e.;Lva}¡Qx; reproductivo. Como 118 puede ob.ervar o 

Schatt.r incluye en el modelo aR que e. la prObabilidad de 

aQbrevivenoia. Poateriormente, en su trabajo Sohatfer prO­

pone que la relación entre 01 esfuerzo reproduotivo y ~, d~ 

be aer una funoion que ee ino.r.menta continuamente, d. tal 

torma.que, a ~yor esfuerlo reproductivo, la feoundidad e­
reotiva debe igualmente aumentar. Por otro lado, 5charrer 

espera que la relaoión entre el esfuerzo reproductivo y el 

producto RY, de~ ser una funoión inversaj de tal manera 

que .. ' un mayor esfuerzo reproductivo, la probabilidad dee.Q. 

brevivir en 108 años venideros 11111 menor y además. el valor 

reprod~ot1vo, dabe tambie"n disminuir.' La forma de la_ fUn­

oion •• entre! y R.Y con el esfuerzo reproduotivopuede, 00-

IDO e. lÓlloo !luponer, tomar dife.rentes formas. 

La figura 1 resume las t.res poaibilidadespre'sen,tadas 

por 8chaffer y Gadlil (197S), para po.blaciopessin .estructu­

ra de edades. En .la figura, la, la f~rma de las dOB. funoio­

nes es cónoa~a, ubton dos puntos donde se optl,niza J.~ ,,sU.­

matoria de ~ y ~, ouando el esfuerzo reproductivo es ~ y 

cuando vale lO~, por 10 que en este oaso se favorece un ti 
, ; 

po de reproducoion iteropara. En un ar1:1culo anterior, 
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pV 

a) 

• • ii 
'V 

I!:SFUERZO REPROOUCTIVO UFUERZO R[PRODUCTIVO 

• o) 

ó 
pV 

ESI"UtRZO REPRODUCTIVO 

Plgura 1.- R.laolonftl propu •• taa por Soh.rfer (1974.) 
entrl ftl •• fuerto rftproduotlvo, la floundl 
d.d .feotiva y la tft •• 4. r •• mplazo. 

I 
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Bohatt.r (1974.), con.idera un mod.lo eimilar, pero .n el que 

.:dst. una oi.rta •• tructura de .dad •• ·• El prim.r resultado 

que obti.n. Bohatt.r .s que si graficamos, .n relaoión a la 

edad. la tasa d. orecimi.nto de cada edad, en una especie 

it.r6para, la torma de la tunción debe ser oomo la pr ••• nta­

da .n la figura 2 • Bohatt.r define a la ta.a de oreoimien­

to .n oada .dad comol 

El .egundo resultado obtenido por Schart.r, es que en el cA 

.0 en el que exista una oierta estruotura d. edade., el ,.-
, 

nótipo iteroparo t.ndra una tasa d. or.oimi.nto mayor, ouan 

do la torma de las tuno iones de ~ y de ¡y, en funoión del 

e.tu.rzo reproduotivo son oonvexas. Schatt.r considera ad~ 

más d. la torma d. las funoiones Mencionadas, la relación 

que .xi.t •• ntr •• 1 estuerzo reproduotivo de un periodo d. 

reproduooión y .1 estu.rzo del periodo subseouente. As!, 

ouando la. tunoion •• d. ! y RY son convexa., podemos tener 

.emelparidad • it.roparidad, pero es la relaoión entre 10. 

e.tuerao. r.produotivo. 10 que define un tipo de reproduo­

oi6n u otro. 

Bchatter oom.nta además el resultado obt.nido por 

Gadgil y Bossert (1970) y Wi1liams (1966), en el sentido de 

q~. en una e.peoie it.rópara, S8 espera que 81 esfuerzo re-
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E DA D 

Pl~ra l.-Relación entre la taRa de oreol~lento y la edad para 
la que eerra "111. adeouado un r;enotipo lter6paro(Soh.a­
ffer.1974b) . 



productivo aumente oon la edad. Sohaffer considera que eete 

hecho ee oump1e Id un individuo adquiere eu máximo tamaño en 

~ edad muy avan.ada. 

Sohaffer (1974b), en un artíou10 posterior, 'ana1i.a 

el remu1tado obtenido, pero en el oaso de que exietan vari~ 

oiones en las oondiciones del ambiente y 90no1uye, entre 

otras oosas, que ei aumenta la variación ambiental, o la r~ 

laoión EI~, donde ~ em la sobrevivenoia de una temporada r~ 

produotiva a otra y ~ es el tamaño de nidada que alcanza la 

reproduoción, la poroión de individu09 que se reproduce 

anualmente disminuye. 

Hirshfie1d y Tink1e (1975), comentan que la relaciÓn 

entre el estuerzo reproductivo y la edad, no neoesariamente 

debe ser una re1aoión positiva como Gadgi1 y Bossert y 

Wi1liams argumentan. Hirshfie1d y Tink1e oomenten que la 

forma de la funoión debe estar seleccionada por d09 paráme­

tros b'sioamente. El primero de e1109 _es el ,oomenta~o ori­

ginalmente por Wi11iams (1966), en el sentido de que se pu~ 

de esperar en especies iteróparas que el coato de reprodu­

oiree disminuya oon la-edad, mi 108 costos de reproduoción 

dieminuyen 1. sobrevivenoia de 109 individu08. La segunda 

forma en que debemoe esperar selección por diferente8 es­

tuercos reproduotivos es que no existe una dependencia en-
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tre la edad y la sobrevivenoia muy alta. En e.te oa.o, e.­

peraríamos oomo sugieren airshtield y Tlnkle (191S>, que el 

estuerzo r.~roduetivo no S8 moditique oon la .daddel indi­

viduo. Apoyando eeta idea. Goodman (1974> .e retiere al h~ 

cho d. que en lae e.peo!.., de aves ooeánioas. en ,donde no ' 

hay una alta dependenoia de la edad oon la sobrevivenoia, se 

encuentran estuerzos reproduotivos iguale. en'dit.~nte8 edA 

dés (al .slu.rzor.produotivo e. es1:'imado en este 0 •• 0 usan­

do el tamaño d. nidada). Hir.hneld 'y Tinkle (1975)' C1efinen 

lo que ellos llaman mortalidad extrínseca .en indi vicluoli adu! 

toa debida a e«usas dlterente.'cte aquella que produoirí. la 

reproduooiónw' Aún cuando el conoepto.e. un pooO o oritu8 o , , 

ellos o QmentanI " ... esta mortalidad' esperaríalllott' nóÍI!lO'troe 

,qu,e tu.ra alta aún ouando los individuos no S8 reproduje­

ran •..• ~ Ellos esperan que enmedlos en los que la mortali" 

dad .xtrínseca de' los adultos S8a grande.' ... tavoreoe~ 

aquellosgenotlpos que dediquen una mayor proporo16n'de 8ua 

reoursos a la reproduoci6n.'Esta oonoluaion es silll1ar a la 

propuesta por MaoArthur y' Wllson( 1967). que e'110. d •• oriben 

oomo n... en un ,llmb1ente .n .donde haya una alta JIlortalidad 

independiente d. ladensldad. S8 verút r.vorecidos aquellos 

genotipos que dediquen una mayor proporcld'n d. eus reouraoa 

en aotividad.., reprodu~tlvas¡ •.• ", ldea tonnallzada y proba 

da posterlormentepor Gadgll,y Solbrig (1912), uaandoel m~ 
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~elo 10s!aUoo de oreoimiento .El oonoepto de lIIortalidad 

ind.pe~diente de la densidad ~e MaoArthur y Wilson 8S s1ml­

lar a una alta mortalidad e::a:trín.eoa en los adultos de 

Kirshfield y Tinkle. aún ouando e8toa últimos .e rerieren 

nada mas a la mortalidad en 10. individuoa adultos. 

Otro raotor que Hirahfield y Tinkle oonaideran que 

dete~ina una ventaja de lo. genotipos sem'lparo., es oon­

si~erar un medio oonstanteen el que aquellos genotipos que 

inoorporen una lU.yor oantidad de eu genotipo en el aoervo 

,enltioo de la poblaoión .erán aquellos que •• reproduzoan 

.... s tempranamente. Por último. Hlrshfield y Tinlcl. anallza­

los pnotipos ben,eficiados en función de .u oa¡)lloidad de pr! 

deol"r el éxito de aus hijos. En e.te sentido el conoepto de 

p"dloolón del 'xito de SUB hijoa se refiere a la oapaoidad 

depredeoir la variabilidad en el olima. 10 oual ee refleja 

en la pQsibilidad de produoir progenle. oon una alta varIa­

bilidad prwr'tioa, por lo qUe no e. un t'rmino antropooent:tl­

oo. Bllo. agrupan a toda. las espeoiea dentro de un oonti­

nuo en el que por un lado, estarían aquellaa lncapaceade 

pre"'eolr las condloiones de vlq de Itushijo.. En este oa­

s9 .l~~. e.pe~un bajo estuerzo reproduotivo a lo largo' 

de tQct. 1_ ,Y,i~. que, además, debe ser variable • En el 'otro 

extrtlllo4.~ espeotro tendríllDlos e.peol" en ambient.e yar!a 
.:' ~I l.' " " ,..' , -

ble. pero que pueden pred~clr e8a variabll;J,dad. In e.e oa-



so esperan también un esfuerzo' reproduotivo variable ptro 

alto, que puede llegar a tal nivel que lIign-Uique en uriai\o 

partioularmente bueno, un esfuerzo reproduotivo lulOida, o~ 

mo es el oaso del género As!!t. 

En un artículo que ya se ha oonvertido en una leotu­

ra clásica de ecología vegetal, Harper (1961) enouadra la 

importanoia que tiene el oonooer lo. patronee de distribu­.. 
oión de reoursos, espeoialmente aquella fracoi6n dedioada a 

la reproducción, dentro de las siguientes pregunta •• 

a) dEs la proporción de los recurso. dedioados a 

actividades reproduotivas mayor en e.pecies ooloniaadoral? 

b) El esfuerzo reproductivo dentro de .una e.peoie, 

destá genétioamente fijado o e. pláltico? .dEs modificado 

por oompetencia inter- o intrae.peoífica? 

o) cí Difiere la proporción 4e reoursos de4ioa,,08 a la 

reproduoción entre especies que viven en ambiente. e.table. 

oomo selvas tropioales y especies que habitan en zonas me­

nos estables? 

d) d Que relaciónexilte entre el esfuerzo reproduo­

tivo sexual, dcrecimiento olonal y los rte'sgos relativos 

de estableoimiento de proplÍgulossexuales y veptativos? 

d Tienen aderml. ,relaoión lJon 18. capaoidad dé C1iÍlper,i6n tn 

forma. local y • graridea distancias? 
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, e) d Cuál 811 la proporoión de 101!! reouraOIll que se ~!. 

dioa a estruoturas anexa. en el meoanismo reproductlvo ta-
, , , 

les oomo, estI'l,lotura .. de dispersión, o protecoión? dE:date 

alguna 'relaoión ent;e la proporoión dedioada a estol!! reour­

aoa y la ventaja adaptativa de la presencia de ella.? 

Por último, quiero pre.entar el modelo de Harper, 

Lo~ell y Moore (1970), en el que ae propone como I!!e espera 

que oambie el ~fuer.o reproduotivo, usando oomo variablel!! 

la forma de vida (hierba, arbul!!to y arbo~), y el numero de 

eventos reproduotivoe en la vida de un individuo. La figu­

ra J pre.enta el eaquema propueeto por Ha.rper, LoveU y 

Moore, basado en los resultados que para no mae de 10 eep8-

olea .e tenian en 1970. Como a8 puede ver, ellos proponen 

que laa plantas anualee,basio&.mente h1erbae', tendrari' un e!. 

tuerzo reproductivo entre 15 y J~. En ¡llantall antiales oul 
tivadae en las que .e lIupone que el eefuerEoreproduotivo 

ba •• tado sujeto,a una :ruert~ prllliOn-lIOleQtlva. por,eil.,JIIIUl~ 

jo delhoml:lre, lIe eeperan e.fuerzoe reproduot,1.vo."entre,,,25 

y 4~. En ellpeoille monooarpioall, tanto anualell.OoVlepeJ'lIn­

nea, ellperan entre 20 y 4~ de e.fuerzo reproduotiyo . 

. I~ I < " iJ ~ 
Hallt. aqui, entono es , tenemoe un panorama de la 'vi-

denoia teorlca que lIugiereque loe ¡:Iarametroe del'Ü¿lÓ de 
vida y en ellpeoial' el 8IIIfuerzo reproduot! va, fu.tan' ~t.detoe 
a lIeleooion natural y ademas la forma' en que el: .a:tnerzo ' 
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Figura J.-Esruerzo repro~uctlvo propu~sto por Harpor,Lovell y 

hloore(19?O) para ~lf$runtGB formas ~e vl~a en po­
blaciones ~e plantae. 
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reproduotivo está relaoionado, en la teoría, oon otr08 parí 
metros del alelo de vida y que significan demandas energéti 

oas oontrarias en la eoonomía individual. 

2.- Los anteoedentes empírioos. 

La evidenoia empírica que apoya el heoho de que en un 

individuo existen demandas oonflictivas de los recursos, e8 

de dos tipos, en primer término existe evidencia basada en 

la distribuoión de los reoursos en poblacione8 naturales, y 

en segundo lugar, existe evidencia experimental en condic12 

nes ambientales oontroladas. Ambas evidenoias deben tomarse 

en cuenta ya que, si por un lado la evidenoia descriptiva no 

es definitiva, porque en el sistema en estudio no se conoce 

la influencia relativa de otras variables ambientales no 

consideradas en la observación, por otro lado, la evidencia 

experimental puede estar considerando variables que en oond1 

ciones naturales pueden no estar jugando un papal determinan 

te. Dentro de la evidenoia descriptiva existen dos niveles 

de estudiol el primero de ellos S8 refiere a la descripoión 

del esfuerzo reproduotivo (yen algunos oasos a la distriby 

cion de todos los recursos) en poblaoiones de una sola esp'! 

oie sujetas a condioiones ambientales oontrastantes, mientras 

que el segundo grupo de evidenoias .e refiere • la distribu-
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oión de los reoursos individuales en poblaciones (que 00-

existen o no), y que perteneoen a diferentes especies de 

un mismo género. 

A lo largo de esta seooión revisaré en general, el 

tipo de ospecies con las que se ha trabajado, el tipo de &! 

bientes considerados y los métodos empleados. Para finali­

zar, resumiré los aspectos sugeridos por la teoría que tie­

nen apoyo empírioo. 

La tabla 1 resume los datos básioos (longevidad, fa­

milia taxonómica, ~ de 8sfuerzo reproduotivo sexual, , de 

esfuerzo reproductivo vegetativo, esfuerzo reproductivo to­

tal). de las especies de las que ee oonoco su esfuerzo re­

productivo. El 8sfuerzo reproductivo se estima oomo la pr2 

porción del peso seco total que un individuo dedica a aoti­

vidades reproductivas (tanto sexuales como vegetativas). A 

estos datos se anadió si el trabajo es descriptivo para una 

especie (01), para especies de un mismo género (D2), o ex­

perimental (E). En total S8 han estudiado 57 espeoi.s en 

función de la proporción de 'sus recursos que d.dican a act! 

vidades reproductivas. Estas 57 especies pertenecen a 15 

familias de angiospermas y una espeoie de la familia Equis~ 

taceae. 

La familia que tiene mas espeoies cuyo esfuerzo re-
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Tabla 1.-Resw.en de lo. datos de 10ngeTldad,e.ruerzo reproductivo sexual(E.R.S.),es_ 
tuerzo reproducti YO 't'egetati vo{E. R. , .) y esfuerzo reproducti YO total (E. R. T. ) 

para todaa las 8sp!Hlies en las que se conocen eatos datos. 

Especie Longevidad Fallilia :cE.R.S. ~.R.V. ~.R.T. Cita 

Senecio 't'Ulpris 8I'Na1 COIIpOal tae 6-18.7 60-18.7 Harper 7 Ogden(191O) 
ChrYSanW1luIll eege'twl 'Z'l 27 • (E) 
Solida«o nemoralis perenne Co.positae 28-52 28-52 Gadgil Y Solbrig(1972) 

speciosa 7-)0 7-)0 • (02) 
canadensis 16-)5 16-)5 
rugosa 4-18 4-18 

TI'ientaUe borealis perenne Pr 1.aU.a.c e se 2 64.8 66.8 Anderson y Loucks(197JIDl 
Hel1an'Ul.us ~ 

azwal Compositae 25.a~5.9 25.a~5.9 Gaines et.a1.(1974) 
lae'tinorus perenne 15.1~ .1 15.1~.1 • (D2) 
~sseserratue 5.9~).1 5.9~).1 
hlrsutus + " 

2.61:1.11-2.&:1.4 
~ise'b.m sylvsticUII Equlsetaceae )O )0 Beasleigh y Ysrranton 

(1974) (DI) 
lJ't'Ularia perrolista Liliaceae '1 25--40 ? Whigha.(1974) (DI) 
Tussilago ~ Composi tae 5·4-7.1 8.5-20.5 1).9-27;6 Ogden(1974l (El 
Pobgomla cascadensa anual Polygonaceae 38-59 38-59 8icman( 1975) (DI +E) 
RUbus hiepidus perenne Rosacese 5-15 J-4 8-19 Abrahameon(1975) (D1+E) 
Rubus trivialis 1.9-14.2 1.2-).7 ).1-17.5 
Allium Yictorialls 

ssp.pletyphllu. Lillaceae 17.1-19.2 17.1-19.2 ~o y ftagai(1975) 
moonantn_ J 60-60 6J-BJ - (D2) 
Q!!.!! J.9~5.7 J.9~5.7 

N 
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Tabla t.-(Con1C,) 

!SJlllc1e 

Juncus eff\lS\l! 
--- Yar.i'leeiplans 

Juncus s;raci llhus 
RUM:': japonieus 

Rume:.: aee «J ea 
Pbytolacea aaericana 

Plantago co..ajor 
Ael\yn¡nthea ,laponica 

A .. ~ retronexull 
Ast~ sinicus 

Rar '~nculull gue lpaertensis 
Bldens frondosa 
Ianth ¡ u., s trumariu. 

1I;rpe r leu", eree tuII 

Erythroni.u .. japoni= 

Streptopus atroJ30pOnidea 
ssp. teua 

Clintonia ~ 
S.J.laeina ~ 
S.ilaelna japoniea 
Dlsporu3 sm11aeinu~ 
Fritillaria Koidz~lana 
Cardiocrinu. eordatum 

Tar.eordatwo 
Yal".Glelml 

Coix ~-Jobl 
var • .!! -n!!.!! 

LonpT1dad 

permne 

anual 

perenne 

Faailia ".R.S. ~.R.V. ~.R.'I'. Cita f"'I 
f"'I 

JlUlCaceae ),7-)7 ).7-)7 hwano(19?5) (D'Z) 

5-28.6 5-28.6 
Poly~eeaa 8.8-22 8.8-22 

2.5-12.2 2.5-12.2 
PhTtolaceaeeae 20.6-25,) 20.6-25.) 
Plaataginaceae 10 .6-27 ,1 10.6-27.1 
"-ran"thaceae 29·) 29.) 

21.1 21.1 
LegwUnosae )1.9-40 .I¡. )1.9-40.4 
Ranunculaceae 9.3-21.9 9.)-21.9 
C 0IIp0 si tae 11.8-)1.2 11.8-)1.2 

41.9 47.9 
Gutt1farae 22.9 22.9 
LiUaeea.e 1.5-)0.5 7.5-)0·5 

).62"1.7 ) .6~1. 7 
1.5~4.4 7.5~4.4 
14.1~.5 14.1~e.5 
6.7~.5 6.7~4.5 
5.2~2.5 4.6~).0 9.8~).0 
11.9~1.6 1l.9~1 .6 

22.1~).6 6,7!2.9 za.~).6 
21.4!2.6 ~5.6 24.4~5.6 

GraJli.naa 6-42.) 6-42.) 



~ .. 

'. 

Tabla 1.- (Cont.) 

Elspecie Longevidad FWllills ~.R.S. ~.R.V. 

Ranunculus repens perenne Ranunculaceaa 5 6) 
bulbosul!! 42 
acria 46 

Poly~ kal~OS&il anual Po lygonac eae 50-10 
minillllJlI 1-20 
doug'asii 10-50 

Lu pi.nul!l nanus 
var.laeti:fol1us Leguainosae 29 J2 
'f'srlicolor perenne 5 1) 
arboreus perenne 6 14 

Se!.~10 sylvaticus anual CO!IpOsi ba 21-24 
Cnamaenerion angusti:foliu. perenne Onagraceae ).7-11.2 
A5pb ica.rtIUII ~ anual Gra<rlnae Ch.a.no.O-l?+ 

·Cleisto.l0-4Z.58-76+ 
~a nrg1.niana perenne Ro sac eae 20- 80-
lm¡)a Uens capensia anual Balaa.1naceae }-5 

+BelatiTO ~ ~:ruerzo reproductivo total(!.B.T.) 

~.R.T. 

68 
42 

46 
50-70 

1-20 

10-50 

61 

18 
20 

21-24 

).1-11.2 

)-5 

Cita 

SaI'Ukhán(1916) (D2) 

Hlc~(1911) (D2) 

Pi telka(19?7) (02) 

Van Andel y Yera(1917) 
• (E) 

kflaEra y Qu1nn(19n)(Dl) 

Hollar y Abrahamson(1917) 

ADrahaasnn y Hel'l!lha,. 
(1911) (E+Dl) 

~ 
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productivo se oonoce, es la Compositeae con 14 espeoies, de~ 

pués tenemos a Liliaceae con lJ. En una tamilia se oonoce 

el esfuerzo reproduotivo para 6 espeoies (Polygonaoeae). En 

Ranunculaceae y Leguminosae, se conoce para 4 especies.. En 

la tamilia Rosaceae para J especies. Para 2 especies en 

las familias Juncaceae, Amaranthaoeae y Gramineae. En las 

demás familias se conOce el dato solo para una especie. Es 

importante hacer notar el hecho que oasi todas las espeoies 

en las que se sabe el esfuerzo reproduotivo son templadas, 

excepto una Euphorbiaceae que orece en Florida, Ch.m,e8YOe 

hirta (Snell y Burch, 1975). Solo existe una especie de la 

familia Palmae. Corypha elata (Tomlinson y SOderholm, 1975) 

en la que se oonoce el esfuerzo reproductivo de un indivi­

duo cultivado en Florida (la especie es originaria de Atri­

oa). Aún cuando Tomlinson y Soderholm obtienen para esta 

planta monocárpica un estuerzo reprOductivo de l5.?', es i~ 

portante menoionar que el peso de las hojas que el indivi­

duo ya tiró, fue sobrestimado, ya que se usó el peso de las 

hojas vivas del individuo antes de morir y ee multiplic6 

por el número de cicatrioes foliares a lo largo del tronoo. 

Ellos mismos eetiman, usando los datos de Bannister (1970), 

que en Euterpe glObos! (Palmae), el esfuerzo reproduotivo 

es alrededor de 4.5~. Ambos datos son, dado que el trabajo 

no tue disenado para obtener el esfuerzo reproduotivo, est! 
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maoiones muy burdas, por lo que preferí no incluirlos en la 

tabla. Podemos decir entonoes, que apárte de los datos de 

Tomlinson y Soderholm y Snell y Burch, no existen datos en 

la literatura que nos ayuden a comparar el esfuerzo repro­

ductivo de espeoies tropicales con los existentes para es­

peoies templadas. por lo que por ahora la pregunta propues­

ta por Harper (1967) de comparar el esfuerzo reproduotuvo 

de especies templadas y tropicales no tiene re.puesta. 

De todas las espeoies enlistadas en la tabla, 17 son 

anuales y las restantes 39 (excluyendo a Eguiaetum sylvati­

~) son perennes. Si comparamos en una forma general los 

esfuerzos reproduotivos de especies perennes y anuales se­

gÚn lo propuesto por Harper. Lovell y Moore (1970). obtene­

mos los resultados mostrados en la tabla 2. en la que se 

apreoia que al oomparar el esfuerzo reproductivo sexual máx! 

mo para unas y otras, las especies anuales tienen en prome­

dio un poroentaje mayor dedioado a la reproducci6n sexual 

que las perennes (33 y 2~, respeotivamente). Harper, 

Lovell y Moore (1970) proponen que para estos dos grupos de 

plantas. los esfuerzos reproduotivos 90n de 22 y 8~. respe~ 

tivamente, valores que se asemejan mucho a los promedios mí 
nimos de la tabla 2 (22 y 1~). Si oonsideramos la repro­

ducoión vegetativa. la figura se modifica para las perennes. 

ya que el total máximo dedioado a la reproduocion es de 2?' 
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Il!lt·u.no 

Tabla 2.-Prom.dio. d.l •• tu.r:o r.produotivo •• zua¡ 1 .1 •• -
tu.rzo reproductivo total para la. planta. anual .. 

'1 perennu pr ... ntad.... .n la tabla 1 • 

•• dia O.evlaolón 
E.tÚldar 

Reproduotivo 
S .... al 

Anuala. MAX. )).24 16.41 16 
MIN. 22.61 14.81 

Per.nne. MAX. 20.18 1).12 )8 
MIN. 10.4S 11.)4 

Es!uerto 
Rllproductlvo 
Total 

Per.nne. MAX. 27.25 18.18 )8 
MIN. 11.S4 18.62 
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Y, el minimo lB~, valore. que se pareoen muoho a aquellos o~ 

tenidos para las plantas anuales. 

Los rangos de variación propuestos por Harper, Lo­

vell y Moore, son entre 2S y J~, valores que ee aprOXiman 

muoho a loe valorea de dos desviaciones estándar presenta­

dos en la tabla 2. Un dato interesante que ee desprende de 

los datos de la tabla 2, es que la variación intraespeoifi­

ca para especies anuales 8S muy similar a la obtenida para 

plantas perennes (15~, N-ll Y 1~, N-29, respectivamente, 

donde N e8 el número de especies consideradas). 

Otros trabajos no oitados en la tabla 1, pero que 

pueden ayudar a entender los patronea reproduotivos en plan 

tae, se refieren a. la oaraoterización de poblaciones de una 

misma espeoie oreciendo en condioiones ambientales oontras-. 

tantes,en relaoión al numero de semillas, tamafto de las se­

millas, edad de la primera reproduooión, etc. Asi, tenemos 

los trabajOS de Quinn et. al. (1972) en Danthonia serieea 

(Gramineae), Werner y Platt (1976) en sei8 espeoies del ge­

nero SQlidago (Compositae), Wilbur (1977) en siete especi.s 

del senero A.alepia, (Ascl.piadaceae) y Law, Bradshaw y Pu! ' 
wain (1977) en diferentes poblaciones de Poa ~ (Grami­

neae). 
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La teoría de distribuoión de recursos está plantea­

da bajo la concepción de que los reoursos de un organismo 

pueden ser divididos en los procesos de reproducción, de e~ 

oape a la depredaoi6n y de competenoia. Oadgil y SOlbrig 

(1972) formalizan esta idea y partiendo del modelo logísti­

co, proponen que en ambientes con una alta mortalidad inde­

pendiente de la densidad, los genotipos que dediquen una ma­

yor proporción de sus recursos a la reproduooión, serán los 

mas adeouados. En el ambiente menoionado, se espera que la 

presión competitiva sea baja y por lo tanto, no haya limit~ 

ci6n de recursos. A oontinuaoión, presentaré los trabajos 

que aportan evidencia, ya sea en oontra o en favor de la 

teoría. Empezaré analizando los trabajos desoriptivos en 

los que se analicen los parámetros reproductivos de diferen 

tes poblaoiones perteneoientes a una misma espeoie, a cont! 

nuaoión presentaré la informaoión descriptiva en diferentes 

especies de un mismo género y por último, presentaré la ev! 

denoia experimental. 

2.1.-Los antecedentes empírioos descriptivos. 

2.1.1.- Poblaciones de una misma espeoie oreciendo en oon­

diciones ambientales contrastantes. 

Quinn et. al. (1972) estudian la variabilidad en los 

parámetros ~eproductivos en pOblaciones de Danthonia serice! 
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creoiendo en condiciones oontrastantes de humedad y en dif~ 

rentes latitudes. Ellos enouentran que en las poblaoiones 

oreoiendo en ubientes seoolll (donde se presume que haya una 

limitaoión en el reourso agua), existe una mayor feoundidad 

individual, eXpresada oomo el número de espiquillas por pa­

nícula. Elite heohopareoe no estar da acuerdo oon lo que se 

esperaría desde un punto de vista teórico, pero por otro lA 

do, enouentran que el tamaño de la semilla también es mayor 

en ambientes secos, lo que apoya '. lo que la teo­

ría predioe. 

Beasleigh y Yarranton (1974), analizan el esfuerzo 

reproductivo en EgH!setym !ylv!tioum en diferentes estadios 

suoesionales después de una perturbación por fuego. Enouen 

tran que en un estadio suoesional avanzado, los individuos 

dedioan una menor proporción de sus recursos a la reproduo-

oión, apoyando lo que la teoría propone. 

Whigham (1974) adopta un enfoque similar al anterior 

y analiza la¡proporoión de los recursos que se dedioa a re­

produooi6n vegetativa en poblaciones da Uvularia perfoli!ta 

creoiendo en ambientes de diferente estadio sucesional. 

Whisham enouentra que en la poblacion que el llama "Pield" 

y que representa un estadio suoesional menos avanzado, el 

esfuerzo reproduotivo vegetativo es menor que en las pobla-
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oiones de ambientes maduros. Bete re.ultado .e contrapone 

oon lo propuesto por Williams (1975), en el sentido que en 

una poblaoión sujeta a una baja competencia por reouraos, . 

los individuos tenderán a aumentar su reproduooión Yegeta­

tiva, mientras que en ambientes con una alta presión de 

competencia, los individuos aumentarán proporoionalmente su 

reproducción sexual. 

Abrahamson (1975) analiza tambien el esfuerzo repro­

duo ti vo (en este casa de Rubw' llispid!,1s) en diferentes es­

tadios de una suoesión. En 10 que se refiere al esfUerzo 

reproductivo sexual, Abrahamson encueptra que para fases s~ 

rales avanzadas 8S menor que para estadios primarios en la 

suoesión, lo cual concuerda con la teoría. El esfuerzo re­

produotivo vegetativo, por otro lado, no pareoe modifio~S8 

cuando comparamos diferentes estadios dentro del proceeo ~ 

cesional. Es importante mencionar que en su trabajo; Abra­

hamson no consideró la parte radicular de sus plántas. lo 

cual puede modifioar el resultado obtenido por él. 

Mo«amara y Quinn (1977) analizan el esfuerzo repro­

ductivo en poblaoiones de Amphicarpum pursh!+ en diferentes 

ambientes suoesionales. Esta especie tiene reproduoción 

proveniente de flores de polinización oruzada (aereas) y 

de flores oon autopolinización (subterráneas). Los resul-
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~ados que obtienen se refieren a que el esfuerzo reproduo­

tivo es mayor en las zonas menos perturbadas, 10 que pare­

oer!a ser opuesto a 10 propuesto por la teoria. Si se ana­

lizan los datos de MoNamara y Quinn, se puede apreoiar que 

el aumento en el esfuerzo reproductivo se debe básicamente 

a un aumento,.n la reproducción proveniente de flores clei~ 

tógamas (provenientes de autopolinizaoión), 10 cual sugeri­

ría que en un ambiente saturado, un genotipo dedicará una 

mayor proporci6n de 8US recursos a actividades no reproduc­

tivas sexualmente, asegurando as! su permanencia en el am­

biente. En este sentido, pienso entonces que existen dife­

rentes formas de aumentar la capacidad competitiva de un in 

dividuo, una de ellas es aumentar su bioMasa vegetativa oo~ 

pando un área mayor (por ejemplo un árbol), pero otra que no 

pareoe muy ortodoxa es reprOducir el genoma en vez de oon 

divisiones mitóticas oon autopolinizacion. Existen obvia­

mente muohas dudas respecto de las ventajas relativas que 

provee la reproducción vegetativa en relación a la autopoli 

nización, por 10 que la hipótesis presentada podria ser fal 

sa. Si oomparamos la reproducción oleietógama en un ambien 

te saturado, la fecundidad individual aumenta como predioe 

la teoría, además que el esfuerzo reproductivo cleistógamo 

aumenta también. 
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2.1.2.- Especies de un mismo género oreciendo en condi­

ciones ambientales oontrastantes. 

Gaines et. al. (1974) analizaron el esfuerzo reprodu~ 

tivo en ouatro especies de Helianthu§, que habitanambientea 

sucesionales de distinto grado de madurez. Sus resultados 

estan de acuerdo con lo esperado por la teoría, de tal ma­

nera que la especie que habita ambientes mas inmaduros, 

Helianthus ~ ejeroe un mayor esfuerzo reproduotivo que 

aquella que vive en el ambiente mas maduro, li. hirsutus. 

Gaines et. al., comparan el esfuerzo reproductivo de una e~ 

peoie anual y tres perennes cosechando a los individuos al 

mismo tiempo, sin considerar yariaoiones en la edad para 

las especies perennes. Este hecho haoe que los datos que 

presentan deban tomarse con reservas. 

MoNaughton (1975) analiza 108 parámetros reproduoti­

vos (no el esfuerzo reproductivo) de tres espeoies del ga­

nero Typha, sujetas a diferentes condioiones ambientales. 

La comparaciÓn la haoe entre poblaciones de una misma espe­

cie, por un lado, y entre las tres especias, por el otro. 

Los resultados de MoNaughton se pueden resumir como sigue I 

La población que presumiblemente es mas r (porque vive en 

un ambiente impredecible), produoe mas frutos, de menor ta­

maño y mas biomasa total, si comparamos poblaciones de di­

ferentes espeoies. Esta tendenoia no se observa al hacer 
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~ oomparaoión entre diferentes poblaciones de una misma es 

peoie. E. importante ,menoionar que MoNaughton es el único 

(de los trabajos revisados hasta aquí), que intenta carao­

terizar el ambiente donde viven las pOblaCiones bajo estu­

dio, ya que todos los autores anteriores presentan estima­

oiones de variables que no se conooe de cierto que sean di­

ferente8 entre las zonas, asi nos encontramos con oaracter! 

zaoiones oomo sitio "seco" vs. sitio "hume do " , que dan una 

idea de las condioiones, pero que nO las describen con pre­

oisión. Es por ello que MoNaughton puede deoir que la po­

blacion es mas ~ en ouanto a la temperatura, ya que presen­

ta datos de predecibilidad de la variable temperatura. 

Werner y Platt (1976) comparan las oaraoterístioas de 

los propágulos sexuales de seis espeoies de Solidago que 00-

habitan en ambientes oon diferente grado de madurez. Ellos 

enouentran que los propágulos del sitio que llaman pradera 

("prairie oo
), son mayores que los del sitio maduro y además, 

tienen menos capaoidad de dispersión. que es una oonsecuen­

oia de su mayor peso. Estos datos si están de aouerdo con 

lo propuesto por Williame (1975) en el sentido de que en am 
biente8 de baja oompetenoia. los individuos tienen una Me­

nor oapaoidad dispersora, pero no concuerda con lo propues­

to por Levin (1974), quien espera un mayor tamaño de los 

propágulolll en un genotipo sujeto a una 8e18ccion KI Gain8111 
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et. al •• enouentran que para la espeoie de Helianjhus en 

la que 88 esperaría una sslecoión ~ (tl. ~). el tamaño 

de las semillas es el mayor de las ouatro espeoiell anal!.a­

das. 

Wilbur (1977) oompara las oaracterístioas reproduo­

tivas con las caraoterísticas ambientales de siete especies 

del género Asolepi!s.El ambiente es dividido por Wilbur 

en tres variables, la primera de ellas es la predeoibilidad 

del ambiente, que Wilbur estima usando la mortalidad indiv! 

dual de un año al siguiente. La segunda de ellas es el am­

biente competitivo de las distintas ~species que 8S estima­

do usando la proporción de individuos que se reproducen 

(aqui Wilbur esta suponiendo que si hay mayor grado de OOM­

petencia, los individuos S9 reproducirán menos, ya que ded! 

carán una mayor proporción de sus reoursos a enfrenta~ a 

sus competidores). La tercera variable que se considera 

en este trabajo es el grado de herbivorismo sufrido por o~ 

da especie, que se estima oomo la proporción de individuos 

dañados por depredadores. Por otro lado, Wilbur oaracteri­

za la reproducc16n de las especies, usando variables oomo 

número de semillas por il'1dividUO, tamafio de las semillas, 

etc., además de considerar algunas caraoterístioas demográ­

ficas como son, por ejemplo, la germinación y sobrevivenoia 

de plántulas. Usando entonces distintas variables reprodu~ 



tivas, Wilbur oaraoteriza la afinidad de las especias usan­

do un análisis estadiatico multivariado, de tal forma. que 

conooe oon preoisión la distancia en este "espacio repro­

duotivo", de Q dimensiones entre cada espeoie y por 10 tan­

to, su afinidad en este sentido. Wilbur lleva a oabo el 

mismo análisis para las variables ambientales, de tal for-' 

ma que cada espeoie tiene, entonces, una determinada posi­

oión en el espacio ambiental y en el espacio reproductivo. 

El análisis que hace a continuaciÓn es obvio, se pregunta 

sidos especies que estan cercanas en el espacio reproduc­

tivo, lo están también en el espaoio ambiental. Los resul­

tados obtenidos son los ~iguientesl 

a) Se pueden agrupar las seis especies (ya que una 

de ellas se desoartó porque constaba de 40 individuos, que 

es una muestra muy pequeña) en 4 gruPOSI 

b) El primer grupo lo forman ~. verticillata y ~. 

inoarnat!, que comparten las siguientes caraoterísticasr 

i) Bajo herbivorismo 

ii) Alta competenoia 

iii) Alta impredecibilidad del ambiente 

iv) Alto número de umbelas por rama 

o) El segundo grupo lo forma nada mas ~. tuberosIA, 

ouyas oaraoterístioas 80nl 



i) Alta predeci bilid.d del ambiente 

ii) Bajo n~mero de semillas por vaina 

d) El tercer grupo lo forman ~. e!!lt.t! y !. !1t1-
diflora que presentan. 

i) Alto herbivorismo 

ii) Baja oompetenoia 

i1i) Pooas vainas por umbela 

iv) Pocas semillas por vaina 

v) Alta predeoibilidad 

vi) Presencia de estructuras secundarias de re­
serva 

e) El utlimo grupo esta formado solo por ~. syri.oa 

que presenta. 

i) Alta oapacidad oolonizadora 

ii) Alta producción de semillas 

Resumiendo, podemos deoir que la teoría de limitación 

de los recursos parece aquí cumplirse en parte. Cuando hay 

alta predecibilidad del ambiente, la reproduooión es menor 

y viceversa, mientras que cuando tenemos diferencias en la 

oompetencia, la reproduoción se comporta no solo contra la 

teoría, sino siguiendo un patrón de comportamiento variable. 

En el caso del grupo uno, por ejemplo, tenemos que el ambie~ 

te es menos predecible y mas competitivo y en el grupo tres. 
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~r otro lado, tenemos un ambiente mas predeoible y menOs 

oompetitivo. Desde mi punto de vista. esta discrepancia oon 

la conceptua1izaoión teórioa se debe prinoipalmente a la fo~ 

ma de estimación de las variables ambientales. Por ejemplo, 

la oompetencia se evalúa obteniendo la proporoión de indivi­

duos reproductivos. Este parámetro puede, en algunos casos, 

estimar la oompetenoia, pero es claro que en otros puede de­

berse a, ya sea una severa defoliaoión por herbívoros, o sim 

plementa a una restriooiÓn de reoursos debida a impredeoibi-

lidad del ambiente. 

2.2.- Los anteoedentes experimentales. 

Harper y Ogden (1970) analizan la dependenoia del es­

fuerzo reproduotivo en relaoión a la densidad' Aparentemen­

te, aún cuando el108 comentan 10 contrario, sí existe una 

dependenoia del esfuerzo reproductivo respeoto de la densi­

dad, de tal manera que a mayor densidad, la proporción de 

los r.o~sos dedioados a la reproducción es menor, heoho que 

predice la teor!a. 

Gadgil y Solbrig (1972) aportaron probablemente las 

primeras evidencias olaras que apoyan la teoría de distrib~ 

oión de reoursos. U.ando diferentes biotipos de Tar~o~m 

*ll10s en r~alij~d Modifioan la cantidad de suelo/individuo 
y no la densidad. 
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------------~---~--------~----------

off!oinale (oaraoterizados oon el uso de i80ensi .. ,), pro-
, , 

venientes de ambientes con distintos grados de perturbaoion, 

probaron que aquellos biotipos que provienen'de ireas per­

turbadas tienen m*nor oapacidad competitiva y un malor nú­

mero de oabezuelas por individuo, que aquellas que proyie­

nen de ambientes menos perturbados en condioiones e~rilllen 

tales. 

Ogden (1974) trabaj6 en oondioione. experimentales 

con Tusdlago farfar§l, y encontró que l!Ii m,odifioaba la den­

sidad, S8 modifioaba la proporoión de los reoursoa dedioa­

dos a la reproducción vegetativa. mi~ntras que la propor­

ción dedicada a la reproducción sexual se mantenía invaria­

ble. Si se aumenta la densidad. se disminuye .1 esfuerzo 

reproduotivo vegetativo. 10 oual ooncuerda oon la h~pótesis 

de Wl1liallls (1975) que dioe que en un ambiente oon una baja 

presión competitiva. se dedioará. si se puede elegir, tina 

mayor proporoión a actividades reprOductivas vegetativas. 

Kawano (1975) teporta,el efecto ,de diferentes 

condioiones de densidad y cantidades de nitrógeno en el es­

fuerzo reproductivo de Coix L¡ctym§-JObi v.M!-~ (Lila­

ceae). enoontrando que existe una gran plastioidad en este 

PJlI'ámetro. Aumentando la densidad 20 veoes. Ka_no enouen­

tra que el esfuerzo reproductivo cambia de 20 a 40".'. lII18n-
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~ras que al aumentar la oantidad de nitrógeno 10 veoes, el 

esfuerzo reproduotivo va de 6, a 26~. Los datos anteriores 

oonouer4an oon' la hipótesis que en densidades mayores o oon 

oantidades aenores de reoursos, el e.fuerzo reproductivo 

disminuye. Junto con el oambio en esfuerzo reproduotivo, 

Kawano enouentra que el número de semillas se modifioa has­

ta 30 y 70 veoes con los cambio. menoionados. Un hecho po­

oas veoes observado y que Kawano encuentra para Coix, es 

que el tamaño de la semilla .e modifica en un un 30% cuan­

do la fertilidad del suelo se aumenta en 10 veoes, mientras 

que al oambiar la densidad en 20 veces, el tamaño de la semi 

lla apenas se modifioa en un~. Este hecho ya habia sido 

oomentado por Harper, Levell y Moore (1910), en el sentido 

Que, de los parámetros reproductivos, el tamaño de la semi­

lla es el menos plástioo. Creo que aunque los datos de Ka­

wano están de aouerdo con lo propuesto, el grado de plasti­

oidad (3~), es partioularmente alto. 

Hiokman (1911) analiza el esfuerzo reproductivo de 

oinoo poblaciones de POlygonum c!§C@dens8 oreciendo en am­

bientes oon diferente "stresa" de densidad. Hickman obtie­

ne que el earuerzo reproduotivo ea mayor en la poblaoión s!,! 

jeta a una oompetencia menor, lo oual apoya la teoría.' En 

oondioione. experimentales, Hiokman prueba que las diferen­

oias enoontradas en oondioiones naturales desaparecen. Es-
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te hecho sugiere que muy probablemente la~ diferencias en el 

e~fuerzo reproductivo de pOblaciones de una misma especie no 

son mas que diferencias en la plasticidad de la pOblaoión y 

no tienen un basamento gen'tico. 

Holler y Abrahameon (1977) y Abrahamson y Hershey 

(1977), utilizan un enfoque similar al de Hickman y obtie­

nen resultados ~imilares en Fragaria virginiana e Impatiens 

capen~i8 respectivamente, de tal forma que enouentran que 

las pOblaciones tienen esfuerzos similares. al ser crecida~ 

en condiciones de invernadero. Holler y Abrahamson, además, 

probaron que el e~fuerzo reproductivo ,total e~ mayor ouando 

la densidad es menor y esto se debe a que el esfuerzo repr~ 

ductivo vegetativo es el que aumenta, manteniéndose el sexual 

sin cambios en distintas densidades. Este hecho es el mis­

mo observado por Ogden (1974) para Tussilago farfara. 

Van Andel y Vera (1977) analizan el esfuerzo reproduQ 

tivo en función de la cantidad de nutrientes en dos espeoies, 

Senecio sylvaticus y Chamaerierion ~ngu9tifolium. En Seneoio, 

la concentración de nutrientes no influye en el esfuerzo r~ 

prOductivo total, pero s! modifica el esfuerzo dedicado a 

las semillas, siendo mayor al aumentar 108 nutrientes. En 

Chamaenerion ocurre algo similar, de tal forma que al haber 

~as nutrientes, el esfuerzo reproductivo total aumenta. El 
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~efuerzo reproduotivo dedicado a semillas aumenta en tres 

veces, mientras que el dedicado a los anexos reproductivos 

aumenta media vez Bolamente. 

Por último, Law, Bradshaw y Putwain (1977) analizan 

en condiciones experimentales, los parametros del oiclo de 

vida de poblaoiones de Poa ~ que provienen de zonas 

donde se asume que existen condiciones de selección ~ y K. 
Ellos prueban que los estrategas eupuestamente r tienen una 

mayor tasa intrínseca de orecimiento, una longevidad menor, 

una fase prerreproductiva menor y un mayor número de semi­

llas, que ellos equiparan con esfuerzo reproductivo. Creo 

que el enfoque usado por estos autores, unido con ob8erva­

oiones de campo para una eepeoie, responderá en forma ade­

cuada las preguntas que han surgido durante eeta introduc­

ción. 
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OBJETIVOS 

1.- Establecer la dinámica de la distribuci6n de mate­

ria seca en individuos de Astrooaryum ,axic'"M!. 

2.- Apoyar o descartar la idea, generalizada en la li­

teratura, de que la reproducción disminuye la eobre­

vivencia de loa individuos de la palma. 

3.- Reforzar la hipótesis de Schaffer (1974b), de que 

en una espeoie iterópara se espera que la sumatoria 

de la tasa de reemplazo y la feoundidad efectiva ti~_ 

ne un 6ptimo en edades intermedias. 

4.- Comparar el esfuerzo reproductivo de individuos de 

"chocho" en ausencia y presencia de perturbación 

causada por la caída de un arbol del estrato supe­

rior. 
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MATERIALES 

1.- Zona de trabajo. 

La zona donde se desarrolla eBte eBtudio es una 00-

munidad de Selva Alta Perennifolia (Miranda y Hernández, 

1963), situada en la Estación de Biología Tropical "Los 

TuxtlaB", de la Universidad Nacional Autónoma de México. 

La EBtaoión está localizada en el sureste del Estado de Ve­

racruz. El clima en el área ee de 10B mas húmedos, del ti­

po A de Koeppen, oon una temperatura promedio anual de 

23.40 e y una precipitaoión total eetimada de 4500 mm. Los 

Buelos de la zona son de origen volcánico, con un pH entre 

4.5 y 5 (Florea, 1971) y muy buen drenaje. Una desoripción 

mae completa de la zona ha sido publicada (Pifiero, Sarukhán 

y González, 1977). 

2.- Eapecie de estudio. 

Astrocaryum mexicanum Liebm., objeto de este estudio, 

ee una palma del eetrato inferior de la selva (0-10 m.). 

Loa individuos pueden tener hasta siete metros de altura, 

oon un promedio para loa individuos adultos de 2.5 m. Es­

tructuralmente, ea la especie con un mayor índice de domi-
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nancia(Sarukhán, 1968), llegando a tener densidades ~e has­

ta 1,500 individuos por Ha. (Pifiaro et. al., 1977), 

La época de floraci6n de esta palma se inicia a fi­

nes de marzo, prolongándose hasta mediados de mayo. Las 

flores se producen en una inflorescenoia que puede tener e~ 

tre JO y 90 raquilas que oontienen alrededor de 100 flores 

masculinas cada una. Oos tero eras partes de las raquilas 

tienen en su base una flor femenina. La inflorescenoia es 

receptiva durante aproximadamente 24 horas, en las que es 

visitada por una gran cantidad de insectos. Una vez ferti­

lizada. la flor femenina se desarrol~a hasta convertirse en 

un fruto maduro que oontiene un solo embrión viable. Este 

proceso se lleva a oabo entre 109 meses de mayo y septiem­

bre. A fines de este último mes. los frutos caen al suelo, 

germinando entre los meses de marzo y junio del siguiente 

año. permaneciendo en el suelo latentes entre 6 y 8 'meses. 

Un individuo se empieza a reproducir entre los 40 Y los 50 

años de vida. pasando por varios periodos morfológicamente 

diferentes. 



~TODOS 

La info+m&ción que presentaré proviene metodológioa­

mente de dos fuentes. Una de ellas es la fuente demográfioa 

que ha oontribuido a conocer las edades de los individuos, 

así como su programa reproductivo y la otra, es la metodo­

logía de coseoha, llevada a oabo oon el objeto de oonooer 

la distribuoión de la biom&sa en ~. m,xicanum. 

La informaoión demográfica ha sido recopilada de la 

observaoión y descripción estructural de 6 sitios permanen­

tes de observación que tienen densidades de la palma entre 

60 y 170 ind./600 m2 , datos que en su mayoría ya han sido 

publioados (Pifiera at. al., 1977). 

Los datos sobre el peso seco de los individuos pro­

viene de la oosecha de individuos que no pertenecan a las 

poblaciones en permanente observaoión. As!. se han coseoh~ 

do, tratando de cubrir todo el intervalo de variación de la 

espeoie dentro de la zona de trabajo. JO infloresoenoias, 

7J infrutescenoias, 600 frutos, 29 individuos entre 1 y 8 

años de edad, 12 individuo. entre 9 y 15 afios, y 12 indivi­

duos entre 16 y 100 años da vida. Todos los individuos man 

cionados fueron coseohados oon sistema radioular, exoeptuan 

do 6 de los individuos entre 16 y 100 años. Una vez oose-
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chados, 108 individuos se separaron en la. si~ientes par­

tesl tronoo, lámina foliar, peoíolos, tooón (parte del tron 

00 de donde oreoen las raices adventicias, looalisado eh la 

parte basal del mismo), raíces, aneX08 reproduotivos (e.pata, 

eje de la inflore80enoia, ejes de las raquilas y flores mas­

oulinas) y por ~ltimo, frut08. Las hojas le midieron en 8U 

longitud y amplitudl se oortaron tramos de tronoo de 10 

cm. de longitud, anotándose su posición relativa en el tron 

00 para buscar relaciones entre su peso y BU posición. Se 

midió la longitud de la espata de cada infrutesoenoia, el 

número de frutos viables, de flores femeninas no desarroll! 

das y de cicatrices en el eje de la inflorescencia, con el 
, I 

Objeto de discriminar entre el numero posible y real de f~ 

t08 viables. Cada parte separada 8e seoó entre 4 y 5 díaa 

a 800 C, haata obtener el peso constante. 

Aatrooaryum mexioanum, como cualquier otra eSPeoie 

perenne, tiene partes caduoasl las hojas r laa e.truotur&s 

reproduotivas después de producirse, ae oaen. Si queremos 

entonoes obtener una estimación ma8 preoisa de la inversión 

de energía, expresada como peao seoo, en diferentes estruc­

turas de un individuo, deberemos entrar a estimar el tamaño 

y peso de laa estructuras que, aunque ya no eatán en el in­

dividuo, aí han formado parte de '1 y por ello representan 

un oierto gaato de reoursos. A oontinuación, describiré el 
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método seguido para e.timar el peso de las partes caducas 

en un individuo promedio de ~. mexicanuir¡. 

1.- Estimación de la biom&sa foliar. 

Dado que existe una estrecha relaoión entre la altu­

ra de un individuo y el número de cioatrices foliares exis­

tentes en el trono o (Sarukhán, 1978), podemos asignarle a 

cada hoja una posición en el tronco y por ello, una altura 

definida dentro de él. La figura 4 muestra la relaoión que 

existe entre la posición que ocupe. una hoja y su peso seco 

para los individuo. de la palma ooseohados fuera de los si­

tio. permanentes de observación. Como se puede ob.ervar, 

aunque exi.te oierta varie.oión, se puede oorrelaoionar en 

una forma oonfiable la posición de una hoja en el tronco y 

su peso seco, e. un nivel d. significancia d. 0,1~. Ya que 

la variabilidad e8 mayor en alturas mayores, le. estimaoión 

por enoima de la posioión 150 es un poco pel1gro~a, ya que 

no se puede asegurar si la relaoión lineal se mantendrá pa­

ra hojas que pertenecen a individuos de 75 afios (150 cica­

trioea) y mayores. Un individuo de AstrocarY1,1m mexiQ&num 

puede llegar a aloansar los 125 años, por lo que la rela­

oión de la figura 4 no funoiona para aproximadamente los 

últimos 50 anos de vida. E. por lo ant.rior que para esti­

mar el pe.o seco total de una hoja a partir de la posioión 
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Astrocarvu~ ",exica~. Los parimatroB de la re~re9ión 

y la corrclac16n son,r-O.84409.y-1,21 xO. 95 .p<' 0.11. 
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151, se usó un método indirecto. Por un lado, se puede 00-

rrelacionar la altura a la que se enouentra una hoja y la 

10ne;itud de la lámina foliar para 112 individuos elegidos 

al azar en 1011 sitios permanentes de obeervación (figura 5) 

y por otro, enoontramos una estreoha relaoión entre la lon-

gitud de la lámina foliar y el peso seoo total con una fun­

oión parabólica, para 183 hojas muestreadas fuera de los 

sitios de observaoiónl de esta forma podemos, a partir de 

la posición de una hoja, conooer su peso total esperado utl 

lizando ambas re1aoiones. 
, 

De esta manera se estimo el peso 

seco foliar para oada hoja oaída entre las poSiciones 151 y 

254 (esta última de un individuo de 125 años) y se puede 

también obtener el peso seco total foliar, sumando los pesos 

individuales a lo largo de toda la vida de un individuo pro­

medio de la palma. 

2.- Estimaoión de la bioMasa reproductiva. 

Para estimar que oantidad de biomasa seca reproductl 

va e., produoida en la vida de un individuo promedio de !. 

mexioanum, se agruparon a los individuos de los sitios per­

manentes de observación en categorías de edad de 10 años c~ 

da una. Por otro lado, se obtuvo el total de frutos produ­

cidos por oada individuo de 1011 sitios permanentes de obse~ 
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I! 

ALTURA (m) 

. Flgura 5. - 1.01181 tud da la lamina foliar promedio da laa 
hoja" da 108 lndividuoD de a"la eltloa pe~ 
nenta. de ob"arvaol¿n. an funclón de la alty 
ra (Pi~ero. Sarukhán y Oonz{lez. 1977). Loa 
parámetro" de la corra1aolón y la raKraeión 
"on, r" 0.65, y" 26.56 xO. 26 , p<O.l". 
De eata oorrola~i6n y la obtenida entra la _ 
lo~ltud foliar y al peDO 8eco (en K.), .e _ 
obtiane para la relaoión entre la altura y _ 

el peso ""00 foliar. y • 76.48 ~0.107. donde 
y "e el pOBO promadio da una hoja en g. y x 
expre.t la altura en om. 

4 
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vaoion para el año de 1976. Este valor se transformó a pe­

so seoo total reproductivo u~ando una oorrelación lineal 

(nivel de oonfianza de 0.01%), entre número de frutos y pe­

so seoo total de la infrutescenoia. obtenida de datos para 

JJ infrutescanoias maduras oosechadas fuera de los sitios 

permanentes de observación. Así. se puede oalcular el peso 

seoo total reproductivo que se espera produjo cada indivi­

duo en 1976. Para cada oategoría de edad, se obtuvo el pr~ 

medio de p@so seco total reproductivo, el cual se multipli­

oó por 10 años para obtener el total produoido por un indi­

viduo promedio en oada categoría de edad de 10 años. Exis­

te un hecho importante y es que en la etapa reproductiva, 

un individuo nO se reproduoe oada año. por 10 que existe 

oierta probabilidad de que un individuo de una oategoría de 

edad determinada. produzoa flores y frutos. Esta probabil! 

dad (número de individuos reproductivos en una categoría/ni 

mero total de individuos de la oategoría oonsiderada), se 

muestra en la figura 6 como una función de la edad para el 

afio 1976. Es por esta razón que el valor del peso seco to­

tal reproduotivo en oada categoría. se multiplicó por la 

probabilidad que tiene un individuo de reproducirse, para 

obtener un estimado mas realista del total de biomasa inve~ 

tida en funciones reproduotivas. Los valores para cada ca­

tegoría nos ayudarán, entonces. a obtener la biom •• a total 

reproductiva que dedioa un individuo promedio de la palma 

hasta oualquier edad. 
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El tronoo y el tooón son estruoturas ouya biomasa se 

va aoumulando a 10 largo de la vida de los individuos y es 

por ello qua se puede oaloular el peso seo o total de ellos 

estableciendo una oorrelación entre la biomRsa en pi. y la 

edad. Los datos presentados en la figura 7 son 109 obteni­

d08 para el tronco y Be obtuvieron de los individuos oose­

chados fuera de los sitios permanentes de observación. Las 

tree oorrelaoionas para tronoo, tooon y ra!z son lineales 

y oonfiables a un nivel de significancia de 0.01%.Oe la 

forma mencionada, se puade obtener el paso s.oo total dedi­

oado a oada una de estas tres estructuras de la palma y por 

10 tanto, estimar el porcantaJe del total que representa o~ 

da una. Es importante haoer notar que en el caso de la 

raíz, no tenemos una idea olara aceroa de la velooidad de 

reoambio que tiene y en la estimación que presentamos, es­

tamos asumiendo que la raíz ya produoida no se desprende, 

sino que se aoumula a 10 largo de la vida de un individuo. 
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RESULTADOS Y DISCUSION 

1.- Biomasa en pie. 

1.1.- En funoión de la edad. 

La figura 8 pre8enta la relaoión enoontrada entre la 

biomasa total en pie, en la épooa de producción de frutos, 

y la edad de 108 individuos cosechados de !. me¡icanum. 

Puede observarse que exi.te una relación log-log entre la8 

dOIl variables, con un coefioiente de oorrelaoión de 0.97766, 

signifioativo a un nivel de 0.1~. Esta misma relaoión ha 

sido desorita ya para alsunas especies, pero en general, la 

relaoión observada en ellas es una ourva sigmoideo Tal es 

el oaso de Helianthus ~ (Ev&ns, 1972), Senecio vulSJris, 

(Harper y Ogden, 1970), Tussilago f§rfar, (Ogden, 1974), 

Allium Victoriali. ssp. platyphyllum (Kawano y Nagai, 1975), 

Ranunoulu, ropen8, ft. Icris y ft. gulbosus (Sarukh.n, 1976) 

y de Frasaria virginiana (Holler y Abrahamson, 1977). Por 

otro lado, Bannister (1970), describió una relaoión como la 

observada en la figura (log-log), para otra palma tropioal, 

Euterpe globosa y Kawano y Nagai (1975), encontraron lo mi.!! 

mo para Allium mowmthum. La diferenoia encontrada entre 

las palmas y las otras espeoie, mencionadas puede deberee a 

dos oauaa' prinoipalmente. La primera de ellas es que la 
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forma de cr.oimiento de una. y otra. e. di~.r.nte, d. tal 

manera que la. pal ... y !. m09lDthum tien.n un ereoiaiento 

monopÓdico .in la pr •• encia de ra.ae •• oundaria., por lo 

que toda. 1&8 •• tructura. de conduooión d. lae hoja •• e con 

.erYan en el tallo durante toda la vida del individuo. Pa­

ra toda. la. d ...... peci •• menoionada., exoeptuando Al11ym 

Victorial! ••• p. pl,~yphyllW', el oreoimiento ••• impÓdio o , 

de tal ~orma que la. e.tructura. de oonduoción de la. hoja • 

• On caduca •• 

La •• gunda cauea por la oual .e tienen di~erenoiae en 

la re~aoión biomB.a en pi. - edad, •• puede deber a que en 

l.. pal .. s no tenemos una ~a.e .n la que .1 oreoimiento •• 

detiene al ~inal de la vida de 10. individuos, lo oual pro­

voca ~1nal .. nte una muerte por .enilidad. En.l oa.o d • 

•• tro0arYUI en partioular •• abemos que una alta mortalidad 

en lo. adulto. se d.b. a oaída de ramas o árbol •• completos. 

(hemo. vl.to morir a 4 individuos adultos de ·ohooho" .ntre 

1975 ~1978, d. los que J murieron por oaídas de rama. o ~ 

bolee y 1 por ,taque d. honsos). Este heoho puede .ntonoe. 

provooar que .n un &abl.nte como .1 de "Lo. Tuxtla.", la 

oaída d. arbole. y rama. -iapide- el que un individuo de 

"chooho· .uera por senilidad. Yo predeoiría entone •• que 

.n un ambi.nte con m.nor ~reouenoia de oaida de rama. y ár­
bol •• , lo. individuos de Astro0trYUm mexiQapum, deben aloan 
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zar alturas mayores y presentarán una relación edad - bio~ 

sa en pie con una forma sigmoideo 

1.2.- Distribuoión de la biomasa en pie en un indivi­
duo promedio. 

La figura 9 muestra la forma oómo se distribuye la 

bioma9a en pie entre diBtintas estructuras da un individuo 

medio de "chocho" durante el período reproductivo (entre J 

y 4 meses del afio, en ella se observa que, a medida que un 

individuo tiene una mayor edad, la proporoión da BU biomaBa 

en pie contenida en al tronoo, empieza siendo cero en los 

primeros años de la vida, paro en el afio 100 es ya un 5~ 

de la biomasa total en pie. Una tendenoia similar de acum~ 

lación de materia seca, se obtiene para la raíz, que en las 

primera9 etapas de la vida es alrededor de 2~, disminuyen­

do pOBteriormente (hasta el afio 10 aproximadamente) hasta, un 

10% y luego vOlviendo-a aumentar, pero lentamente, hasta un 

20%, otra vez en el año 100. 

Las hojas presentes en un individuo siguan un patrón 

diferente, iniciando la vida con una muy alta proporoion de 

la bioma9a en pie (alrededor de 80%), disminuyendo conBtant~ 

mente hasta aloanzar en el año 100 un valor de 20%. Consi­

dero de importancia que se analioe esta diBtribución de la 
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biom&sa en pie oomo una funoión del oonocimiento de l. pro­

porción de tronco, que de hecho e.t. vivo, o conocer la pr~ 

poroión del presupuesto anual que es dedicado a tronco. E. 

por lo anterior que conooer la distribución de bio .... en 

pie de una espeoie no tiene mucho significado biolóSico, y. 

que para diferentea especies debemos esperar distitnt. d~ 

ción de diferentes estruotur.s y, por otro lado, dentro de 

una especie existen diferentes eaperanz.s de vida de e.tru~ 

turao como tronoos, ramas, flores, hojas y frutos. Si, en­

tonoee, queremos probar l. validez de la teoría de aelección 

~ y ! en especies perennes, no es valido el uso de la dis­

tribución de la biomasa en pie, y desde luego, siempre "co~ 

probaremos·' la teoría, dado que los árboles tienen, en p1e, 

una mayor proporción de su biomasa como estruoturas vegeta­

tivas que una hierba anual. Es la proporoi~n de la energía 

dedicada en un mismo intervalo de tiempo el parámetro que 
; ; 

ha eido propuesto como sujeto a seleccion y no la proporoi9n 

de la biomasa en pie. Algunos de los primeros tr.bajos pu­

blicados sobre aste tema (Abrahamson y OadSil, 1973. Oa1nes, 

et. !!., 1974), oontienen este error de método, por lo que 

se deben de tomar los resultados obtenidos con oiert. rese~ 

va. 
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2.- Biomasa total y anual produoida 

2.1.-En funcló~ de la edad. 

La figura 10 muestra la dinámica de aoumulación de 

toda la biom&sa produoida en la vida de un individuo de 
• 

"chocho", de tai forma qUIf 8e está elPresando la bioll&sa 
( 

invertida en oada estructura, aún ouando el individuo oe 

haya desheoho ya de ella. Analizando loo datos de eeta Ma­

nera, estoy evitando el problema menoionadoen el párrafo 

anterior, en el sentido de considerar la biom&sa en pie 

oomo el parámetro sujeto de selección natural. Se aprecia 

en la figura 10 que la dinámica de acumulación de materia 

orgánioa -produoida desoribe una funoión no lineal, en la 

que la pendiente va aumentando ~ medida que el individuo 

tiene una mayor edad. Este heoho ooncuerda con lo obteni­

do en la figura 11, en la que se relaoiona la produoción 

neta anual a 10 largo de la vida de un "ohocho", ya que" se 

observa oomo la produoción neta oreoe primero rápidamente 

y ~l final tiende a mantenerse alrededor de 600 g de peso 

seoo por año, 10 oual sugiere que en 9U parte final, la 

ourva ilustrada en la figura 10 tiene una pendiente de 

600 g/afio. Un hecho importante es que oomo puede observar­

se, la bioMasa de ~. mexloanum en pie, aumenta oontinuamen­

te oon la edad (fig. 9), as! como también aumenta la produ~ 
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cion anual (al menoe haeta loe 125 añoe). Es por las an­

teriores razones que. siguiendo el razonamiento de Sahaf­

fer. (1974b). en A. mexie.num, esperamos un oont!nuo aumen­

to del esfuerzo reproduotivo oon la edad, dado que el tama­

ño y la producción anual del individuo, aumentan oon ella. 

oomo está mostrado en las figuras 9 y 11. 

2.2.- Distribución de la biomasa producida en un indivi­
duo promedio. 

Con el objeto de conocer el presupuesto energético en 

un individuo promedio de A. mexicanum, se oonstruyeron las 

figuras 12 y 13, en las que S8 apreoia la proporción de loe 

reoursos (de toda la vida, fig. 12 Y anual. fig. 13) de un 

individuo. 

2.2.1.- Biomasa en raíz. 

Como se puede apreciar en las figuras 12 y 1), la prQ 

porción de la biomaea dedicada a la raíz. disminuye a medida 

que el individuo es mayor. Esto puede significar que a medi 

da que el individuo creoe, requiere menos del establecimien­

to de un "territorio" que lo haga competitivamente adecuado. 
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En este sentido podemos proponer que en las primeras 

etapas del oiclo de vida es ventajoso que una mayor propor­

oión de los recursos se dedique a estruoturas de sosteni­

miento y/o absoroión. A este respeoto, se ha comentado (Le 

vin, 1974), que son aquellas semillas oon una mayor oantidad 

de reservas, las que en ambientes oompetitivos, son mas ade­

ouadas y este hecho se relaoiona oon la capacidad en las se­

millas menoionadas, de poner a mayor altura sus hojas, por 

un lado y establecer un buen sistema radioular, por el otro, 

sin necesidad de obtener reoursos del ambiente que se asume 

muy oompetitivo. Tal parece ser el caso de Astrooaryum m!­

xicanum, en el que en las primeras etapas del ciclo vital, 

la proporcion de sus recursos dedicados a raiz y hojas es de 

40 y 60%, respectivamente. 

Analizando la literatura, nos encontramos oon que el 

patrón de distribución de rafees como el observado e'n el 

"ohooho", se presenta en toda8 las 819pecias para las que se 

conoce esta dinámica. Tal es el oaso de Impatien, parviflo­

~ (Evans y Hughes, 1961), Tussilago farfar, (Ogden, 1974), 

Seneoio vulgaris y Chrys!ptemum ,egetum (Harper y Ogden, 

1970), Allium mOnanthum (Kawano y Nagai, 1975) y R!DunQulus 

repens, li. ~ y li. bulbosus (Sarukhán, 1976). Esta gen~ 

neralidad en la respuesta de especies tan diferentes y de 

hábitos tan contra8tantes como Senecio vulcaris que es una 
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maleza y Astrocaryum mexioanum que vive en un ambiente mas 

predecible, sugiere que no es un parámetro que depende del 

hábito de la espeoie estudiada. 

Existe evidencia de que en árboles tropioales (Con­

nell, 1970), la lucha por la existenoia es mayor en etapas 

tempranas del oiclo de vida que en las mas tardías, es por 
, , . 

ello que la respuesta en la dinamica de la distribuoion de 

raíces durante la vida de un individuo, puede estar 8spre-

sando que el "streI9S" por los recursos del suelo en el "oh2. 

cho", es mayor en etapas tempranas del oiclo de vida. Aná­

lisis por edades del creoimiento de esta planta (Piñero y 

Sarukhán, en preparación), apoyan la hipótesis presentada, 

ya que existe una mayor variabilidad en el Qrecimiento en 

etapas tempranas del oiclo de vida. En virtud de que el 

comportamiento descrito se presenta en todas lae especies 

estudiadas hasta la feoha, podemos entonces generalizar el 

resultado obtenido por Connell y esperar que en todas las e~ 

pecies las etapas juveniles sufran mas la luoha por la exil9-

tenoia que las etapas adultas. Los razonamientos expresados 

son aplicables también a la dinámica on la distribución dal 

tronco, si consideramos que oonfiere ventaja competitiva, 

dado que coloca al aparato fotosintético a una mayor altura. 
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~.2.2.- Biomasa en hoj~s. 

En la dinámioa de la distribución de la biomasa de­

dioada a estructuras fotosintéticas. no existe un resultado 

tan generalizado como el obtenido para raíz. En el caso de 

las hojas. se han obtenido tres resultados generales. El 

primer oomportamiento general se puede describir oomo "la 

proporción de la bioma~a invertida en hojas, aumenta en las 

primeras etapas de la vida y posteriormente empieza a dism! 

nuir en relación directa al aumento en la proporción de la 

biomasadedioada a aotividades reproductivas sexuales". Es 

te resultado se ha obtenido para Allium Victorialis ssp. 

platyphyllum. (Kawano y Nagai, 1975), Ranunculus bulbosus y 

~. Bcris (Sarukhán, 1976), Chrysanthemum segeturn y Seneoio 

VUlgaris (Harper y Ogden, 1970) y para Tussilago farfar, 

(Ogden, 1970). y sugiere que existe un oompromiso en la di~ 

tribución de los reoursos, de tal forma que si se necesita 

p,ra producir flo.re19 • se deja de producir o 89 produce l1)e­

nOI!l de estruotural!l fotosintéticas. 

El segundo oomportamiento general en la dinámica de 

la distribución de biomasa a hojas, se frasearía en la mh­

roa forma que se hizo en el primer caso, pero con la difererr 

oia de que la proporoión de biomaoa dedicada a hojas, dism! 

nuye en el momento que empiezan a aumentar o las estructuras 
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reproduotivas, vegetativas o el órgano de perennación oomo 

es el estolón en Ranunoulus repens, el oormo en l. bulbosy, 

o 109 bulbiUos (estruoturas reproduotivas produoto de aut!!. 

polinización) en Allium Grayi (Kawano y Nagai, 1975). En 

eote segundo oaso, tambien se sugiere un oompromiso entre 
, 

la biomasa dedicada a la reproducoion vegetativa o la paren 

nación y aquella dedioada a estructuras fotosintéticas. 

La figura 12, expresa como se modifica el poroentaje 

de la biomasa dedioada a la hojas durante la vida de un in­

dividuo promedio de A. mexioanum, y puede observarse que A. 
mexicanum no modifioa la proporción de la biomasa dedicada 

a las hojas en el momento de empez!lI' a reproduoirse, mante-. 

niéndose alrededor de 50-6~ durante toda la vida. Este r~ 

9u1tado sugier!l que en A. mexicf,l"l1,lm, no existl'l ese oomprom! 

so tan claro entre reproducción y fotosíntesis y esto puede 

deberse a que A. mexioanum no tiene un per!odo desfavorable 

como es el caso de todas las demás especies que son de ooma 

nidades templadas. yo predecir!a, entonces, que en espeoies 

sin reproducción vegetativa y tropicales, el oompromiso ene~ 

gético mas importante existe entre raíz - estructuras reprO­

ductivas y no entre hojas y estructuras reproduotivas. 

81 



2.2.).- Biomasa en estruoturas reproduotivas. 

Dentro de este aspeoto, es interesante mencionar que 

aunque la tendenoia 8sperada parece obvia en plantas 

( ..... s1 un individuo aumenta su tamaño con la edad, se es­

perar!a que su esfuerzo reproduotivo aumente tambi&n, sesún 

lo predijo Williams (1966)", (Schafrer, 1974b). Existe po­

oa evidencia en eee sentido, debido a la falta de un conoo! 

miento rápid'o y fáoil de la edad en poblaoiones de plantas, 

dado que se ha encontrado que la obtenoión de la edad no se 

puede hacer en una forma directa como se haoe normalmente 

par~ poblaciones animales (Harper y White, 1970). Existen 

seis oasos en los que se conooe la relación que existe en­

tre la proporción de los reoursos dedioados a la reproducción 

y la edad de 109 individuos. En todos 10$ oasos analizados, 

se ha encontrado que, a medida que el individuo es mas vie­

jo, la proporaión de 108 recursos dedioados a la reproduc­

oión aumenta. (Harper y Ogden, 1970, Ogden, 1974, Kawano y 

Naga!, 1975, Sarukhán, 1976, Snell y Burch, 1975 y Holler y 

Abrahlllll.on, 1917). El argumento que llevo a Williams (1966) 

a conoluir que el esfuerzo reproduotivo debe aumentar con la 

edad, desoansa en la idea que, a medida que un individuo ea 

mayor, se espera que en una especie lterópara, el coeto aS2 

ciado a la reproducción sea menor y por ello se selecciona­

rán aquellos genotipos que dedique una mayor proporoión de 

sus reoursos en aotividades reproductivas para las edades ~ 
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yores de los individuos. Esto está en relaoión al hecho que 
, I 

en especies iteroparas, se espera que exista una relaoion en 

tre el esfuerzo reproduotivo de cada edad y la probabilidad 

de un individuo de sobrevivir a edades mayores. (Williams, 

1966, MaoArthur y Wllson, 1967, Gadgll y Bosl!lert, 1970, 

5chaffer, 1974a y Hirshfield y Tinkle, 1975). 

Las figuras 12 y 1) muestran la dinámioa en la propo~ 

ción reproduotiva a lo largo de la vida de un individuo pro­

medio de !. mexicanum, tanto para su presupuesto total (fig. 

12), como para BU presupuesto anual (fig. 1)). La figura 

14 muestra esta dinámioa en una forma mas olara y ee obser­

va que a medida que un individuo de "ohooho" tiene una ma­

yor edad, el esfuerzo reproduotivo aumenta también. Este r~ 

sultado, como ya he oomentado, esta de acuerdo oon lo que 

teóricamente se esperaría y se ha obtenido para especies 

tropicales y templadas, anuales y perennes, de tal manera 

que parece ser un resultado general para todas las especies. 

El punto que me parece interesante en lo que se re­

fiere a los datos obtenidos en &. mexicanum, es que oomo 

ya he menoionado en todas las espeoies reportadas, parece 

haber compromisos alternativos en la proporoión de los re­

oursos dedicados a la reproducción y la proporción de ellos 

dedicada a estructuras fotosintéticasl sin embargo, no pa-
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rece ser el oaso de !. me~canum, ya que en las figuras 12 

y 13, se muestra que al aumentar el esfuerso reproduotivo, 
, 

lo que disminuye no es la proporcion de hojas, sino aquella 

dedioada a la raíz. Existe otra espeoie en la que e.te he­

cho se oumple, Chamaesyo' hirta (Euphorbiaoea.) (Snell y 

Buroh, 1975), ~nica planta reportada que, junto oon !. ~­

xicanum es tropioal. Esto sugiere que el compromiso alter­

nativo energétioo en plantas tropioales, es mayor entre es­

tructuras reproduotivas y raíz, que entre estruoturas rep~ 

ductivas y hoja8. A este respeoto, oreo que es oonveniente 

comentar que para plantas tropicales, pareoe haber sido se­

leccionado el hecho de dedicar una proporción oonstante a 

hojas, mientras que para plantas templadas, esa constanoia 

se refiere a la proporción dedioada a raíz. 

En general entonces, podremos decir que si oompara­

mos plantas tropioales y templadas, en las primeras, las 

presiones seleotivas serán mayores sobre las estruoturas f~ 

toaintétic8s y en las segundas, sobre estruoturas de esta­

bleoimiento y perennaoión. Esto sugiere que en comunidades 

templadas, el ambiente es riguroso en ouanto a sobrevivir 

el período desfavorable y la proporción dedicada B la raíz 

no puede ser plástica, ya que las probabilidades de sobre­

vivencia disminuirían. No as! en ambientes tropioales, en 

los que aparentemente el clima es riguroso con respecto a la 
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luz (para especies que, oomo ~. mexicanum y Q. hirta, viven 

en el estrato inferior). El,hecho menoionado, no debiera 

entoncos oump1irse para espeoies del estrato superior de z~ 

nas tropicales. 

Por ~ltimo, qUiero mencionar que cuando las especies 

tienen reproducción vegetativa, existen alternativas entre 
, , 

la reproduooion vegetativa y la reproduccion sexual que de~ 

de luego, requieren de comprobación en un mayor n~mero de 

especies (Ogden, 1974, Abrahamson, 1975, Sarukh~n, 1976). 

J.- Costo reproductivo. 

Con el objeto de evaluar el costo reproductivo expr~ 

sado como la disminuoión de la probabilidad de sobrevivencia 

a una edad determinada, se obtuvo el valor reproductivo res! 

dual (y~) propuesto por Pianka y Parker (1975), que expresa 

el número de frutos que un individuo espera producir en los 

años que le restan de vida. 
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.------------------------------------------------ -

En eeta fdrmula se asume que r • O, por lo que se reduoe al 

1 v*. x+1 V 
x '-' x+1 x 

Como ee puede observar, el valor reproductivo resi­

dual es entonoes, igual al valor reproductivo de la siguien 

te categoría de edad, multiplioado por la probabilidad de 

sobrevivir a esa categoría de edad. Si esperamos que exis­

te un conflicto energético entre la sobrevivencia y la re­

producción, entonces existirá una relaoión inversa entre 

la fecundiad en la edad x y el valor reproduotivo residual 

de esa misma categor{a (Pianka y Parker, 1975). 

La figura 15 muestra la relación existente entre el 

valor reproductivo residual y la fecundidad de una cierta 

oategoría de edad para ~. mexioanum. Se puede observar en 

ella que existe una relaci~n inversa entre estas dos varia­

bles, de tal manera que el hecho que un individuo se repro­

duzca, disminuye BU valor reproductivo residual o dicho de 

otra manera, su reproduooión en el futuro. 

Este mismo resultado fue encontrado por Snell y King 

(1977), para pOblaciones del rot!fero Asplaohna brightwelli 

y como ellos comentan, dado que el valor reproductivo está 

formado por componentes tanto reproductivos como de 90bre­

vivencia, en realidad no esta muy claro ai el evento repro-
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ductivo disminuye la probabilidad de eobrevivir a edades 

posteriores, o la fecundidad de eeas mismas edades. Snell 

y King, encontraron que en el oaso del rotífero mencionado, 

al aumentar la fecundidad de una edad determinada, ee dieml 

nuye la probabilidad de sobrevivir a etapas tardías en el 

ciclo de vida. El mismo caso es 91 que se desoribe para 

!. mexicanum en la figura 15b, en la que ee obeerva una re­

laoión inveraa entre la feoundidad en un período definido de, 

edad y la probabilidad de sobrevivir a la siguiente oatego­

ría de edad. Bn hecho interesante ea que al igual que re­

portan Snell y King, la relaoión mostrada es mayor al cona! 

derar la sobrevivencia hasta categorías de edades mayores. 

As!, por ejemplo, ellos no Obtienen una oorrelaoión signif! 

oativa si usan la sobrevivencia a la aiguiente categoría de 

edad, pero esta oorrelaoión sí es signifioativa si conside­

ran la sobrevivencia hasta la oategoria x+2, siendo la cat~ 

gor!a x en la que se lleva a cabo el evento reproductivo. 

Una cosa similar ocurr.e en !' mexicanum, donde el ooefioien 

te de correlación al considerar la oategoria x+l es 

re 0.85050 (p(2.5%), mientras que si consideramos la 80-

brevivencia a la edad x+2, r ~96172 (p <0.5%). Snell y 

King comentan que este hecho puede ser debido a que el oos­

to de la reproducción tarda cierto tiempo en expresarse. 

Astrocaryum mexioanum parece adecuaree a este hecho, de tal 
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Manera que los datos sugieren que no es sino hasta algunos 

añoll después que el oosto de la reproducoión de un oierto 

periOdO •• expresa en una disminución de la sobreviv.noia. 

4.- Esfuerzo reproductivo óptimo. 

Williams (1966), propuso 10 que el 11am~ el esfuerzo 

reproduotivo ~ptimo, oomo el parámetro sujeto a lIe1eoci~n. 

La expresión formal del esfuerzo reproduotivo óptimo elll 

donde, E es el esfuerzo reproduotivo ecu!! 

di dad de 1. categoría de edad i y Si es 

la oategor!a i. Wi11iams oonsidera que la categoría de edad 

o •• aquella para la que se obtiene el esfuerzo reproduotivo 
, , 

optimo. Se puede observar, entonces, que el parametro pro-

pue.to por Wi11iam., es la proporoion de frutos que un indi 

viduo produoe a partir del dia de mafiana, que son producidos 

hoy. Dioho de otra manera, que tanto de la feoundidad total 

de un individuo, es "usada" hoy. 

La figura i6c presenta la re1aoión observada para el 

"chooho" entre el esfuerzo reproduotivo ~ptimo y la esperan 
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za de vida para las categorías de edadJreproductivas. Como 

propuso Williams, existe una .relación inversa entre la pro­

porción de la feoundidad que se dedica en un ano determina­

do, y la esperanza de vida para esa cateF,or!a de edad. Es­

te hecho es lógioo si analizamos las figuras 16a y 16b, en 

lae que se muestra la relación de ambas variables con la 

edad. Por un lado, existe una relación lineal negativa en­

tre la esperanza de vida y la edad, V por el otro, exiete 

una correlación directa entre el esfuerzo reproductivo óp­

timo y la edad, de tal manera qUR a mayor edad, loe indivi­

duos dedican una proporción mayor de su fecundidad total en 

la fecundidad de un año determinado: Este hecho está de 

acuerdo con el párrafO de Williame citado en la introduc­

ción y que se refería a que solo ei no hay probabilidad de 

sobrevivir hasta mañana, convendrá (será mas adecuado) re­

producirse hoy. Entoncea, Astrocaryum mexicanum aporta evl 

denoia que apoya la teor{a propuesta en el sentido de que 

existe un conflicto energético entre la reproducción V la 

80brevlvencia. 

5.- Feoundidad efectiva y tasa de reemplazo. 

Schaffer (1974), analizó en una forma te6rica las ven 

tajas relativas de un genotipo semélparo, al compararlo con 



su semejante iteróparo usando, como tue oomentado en la in­

troducci&n, la tasa de oreoimiento anual de ambos genotipos. 

Sus resultados predioen la relativa ventaja de uno u otro 

genotipo usando las relaoiones existentes entre el estuerlo 

reproductivo y la feoundidad efectiva por un lado y la tasa 

de reemplazo por el otro. La tasa de reemplazo es definif,a 

oomol 

p.V 

Donde p es la probabilidad de sobrevirir a la categoria de 

edad analizada y V es el valor reproduotivo (Pisher, 1930). 

Por otro lado, la fecundidad efeotiva es calculada oomol 

p.m 

Donde m es la fecundidad de una cierta oategoría de edad. 

Podemos decir, entonoes, que la tasa de reemplazo es 
, , 

el numero de individuos que alcanzaran una cierta edad de 

aquellos que un individuo produoirá durante todo el perío­

do reproduotivo y a partir de la edad oonsiderada, mientras 

que la feoundidad efectiva, es laproporoión de los frutos 

produoidos en una estación reproductiva que llegan a repro­

ducirse a la estación considerada. El punto que oomenta 

Sohaffer es que, es la sumatoria de estos dos parámetros lo 

que tiende a ser q>timizado y el parámetro que realmente tia 

ne interés de ser analizado. 
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Las figuras 17a y 17b, muestran la. relaoiones exis­

tentes entre los dos parámetros mencionados y el esfuerzo 

reproduotivo en Astroolryum mexicanum. Dentro de su traba­

jo, Sohaffer predice que una forma en la que el genotipo 

iteróparo es mas adeouado que el semélparo, es en aquella 

condioión en la que la tasa de crecimiento específioa de oª 

da edad (la sumatoria de la feoundidad efectiva y la tasa 
, 

de reemplazo), tenga un maximo para edades intermedias del 

oiolo de vida. En &. mexicanum, la relaoión entre 1. tasa 

de reemplazo y el esfuerzo reproduotivo, por un lado, y a­

quella entre la feoundidad efectiva y el esfuerzo reproduc­

tivo, por otro, predioen que el máximo de la t •• a de creci­

miento de cada categoría de edad Be enouentra en un punto 

intermedio entre el nacimiento y la muerte de un individuo. 

La figura 17c, muestra que tal ea 81 c.so para individuos 

de "ohoChO", de tal manera que .>... máxima se encuentra cuando 

el esfuerzo reproduotivo es de alrededor del 2J.' (58 afios 

de edad). Entonces, para!. mexicanum, la predicción de 

Sohaffer se oumple. Un punto importante de comentar, es 

que el máximo obtenido en la figura 17c, es Bolo un poco MI 

yor que los valores anteriores pero aún asi, el resultado 

es comparable oon 10 predioho por Schaffer (1974b). Pode­

mos entonoes concluir que siendo las funoiones entre la fe­

cundidad efectiva, la tasa de reemplazo y el esfuerzo repr 2 
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, . 

ductivo ooncava y oonvexa. respectivamente. se favor8oe el 

que exista iteroparidad. dado que la maxima tasa de creoi­

miento S8 presenta en edades intermedias del oiolo de vida. 

6.- Variabilidad anual del esfuerzo reproductivo. 

Los datos que han sido presentados hasta ahora. co­

rresponden a los oaloulados para el ano de 1976. pero de h~ 

cho tenemoa datos reproduotivos para 108 afios de 1975. 1976. 

1977 Y 1978. por 10 que parece interesante evaluar la vari~ 

aión en al e8f~rzo reproductivo para 9stos cuatro años. 

En un trabajo anterior (Pifiero y Sarukhán. en preparaoión). 

demostramos que la produooión de hojas no difiere entre los 

pariodos de junio. 1975 - Junio, 1976 y junio, 1976 _ Junio, 

1977. de tal forma que estamos asumiendo que al meno e en 81 

periodo analizado, no existen diferencias en la producoión 

de hojas. As!, podemos caloular el ~ámero de gramos de bo­

jas produoidos en oada año. Por otro lado, la produooidn 

de hojas esta muy relaoionada oon el crecimiento en la alt~ 

ra del tronoo y entonces podremos, en una forma rápida, ca! 

oular o 8stimar el número de gramos producidos por un indi­

viduo en 10 que se refiere a tronco. También estamos asu­

miendo que no existe gran variación en la produooión de 

raíz para los distintos años (este hecho no pareoe grave, 
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ya que la raíz representa en promedio, el 1~ de la bio ... a 

seoa total d. un individuo), de tal manera que pode.ose.ti 

mar oon bastante oerteza, el número de gramos de la produc­

oión anual que son dedioados a la raíz. Por último. en la 

estimaoión de la produooión reproduotiYa anual promedio, ee 

usan dos parámetros, en primer término el número de frutos 

produoidos (y que podemos fáoilmente correlaoionar oon el 

número de gramos dedioados a toda la aotividad reproducti­

va) y en segundo lugar, la probabilidad qua tiene un indiv! 

duo de oada oategoría de edad, de reproducirse en un deter­

minado ano (ya que no todos se reproduoen oada año en A. MI-
xioanum). Entonoes, estamos suponiendo que la probabilidad 

de reproduooión es un evento que afeota aleatoriamente a t~ 

dos los individuos de la poblaoión, de tal manera que cada 

uno de ell08 tiene, en promedio, la misma probabilidad de 

reproduoirse en cada afio. En resumen podemos decir, que la 

variabilidad en el esfuerzo reproductivo para diferantes a­

ftos dependerá básicamente de la modificación que sufra la 

cantidad de gramos dedicados a la reproduooión y ésta a su 

vez, depende de la fecundidad/individuo reproduotivo y de 

la prObabilidad de reproduoción de cada individuo. 

La tabla J y la figura 18, muestran los datos obten! 

dos para los cuatro añ08 de observaoión mencionados de la 

probabilidad de reproducciÓ~, la feoundidad por individuo 
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rabIa ).-Comparacian del porcentaje de individuos reproductivos.su 
fecundidad individual y el esfuer~ reproductivo p~io 
en f\mc Ión de l.a edad '1 el año. Los datoa son promedios de 
6 sitios penanentes de obsel"l'aciÓn(Pí'nero.Sa.rukhhn '1 GO!! 
zálel.1977) . 

Edad ¡" Individu.os reprodu.ctivos Fecundidad Individual! EsCUerzo Reproductivo 
(años) Individuo Re~tiYG 

1915 1916 1917 1978 1975 1976 1917 19'18 1915 1976 19n 1978 

25 0.6 1.2 0.6 ).0 4 14 15 )0 

45 26.8 26 .0 1).4 )).0 29 25 21 )J 24 21 9 J2 

65 46.8 58·7 J5·8 55·1 J4 29 29 J6 26 2B 16 3J 

85 I 60.7 60.7 48.2 7).2 J7 42 JJ 4) J2 36 24 42 

112 I 82.7 75.9 41.) 69.0 40 46 )1 J9 )4- )6 14- 29 
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Figura 18.- Proporción del númoro de frutos produoido por 
individuo reproductivo, al numorO de indivi­
dUOD reproductivo~ y el e~fuerzo reproductivo 
par~ ouatro a~os d, observación. Las barran 
oon pl1nto/l repr.,,,Qntll1l la feoundidad, la" va­
ciaa la probabilidad do reproducción y las 
barraD rayadas, el esfUBrzo reproductivo. Los 
valor&B m~xjmos sOn. )6.6 frutos/individuo, 
168 individuos reproductivos y )44, respecti­
vamonte. 



~produotivo y el esfuerzo reproductivo. Varioa heoh~s se 

pueden observar en la tabla). En primer término, que en 

relación a la edad, los tres ~metros aumentan, de tal ~ 

nera que la mayor probabilidad. la máxima feoundidad y el 

mayor esfu8r~o reproduotivo. 8e encuentran en genaral en la 

mayor edad. El segundo hecho que llama la atenciÓn es que 

existe una cierta variabilidad entre los cuatro años y para 

los tres parámetros analizados. Así, por ejemplo, en la c~ 

tegor!a de edad de 85 años, la probabilidad de reproduooión 

se modifioa de .482 en 1977 a .732 en 1978, la fecundidad 

individual es de .. )) frutos/individuo reproductivo en 1977 y 

de 4) en 1978, y el esfuerzo reproduotivo para los mismos! 

ños es de 24% y 42%. respectivamente. Lo anterior se presen 

ta en mayor o menor grado para todas las oategorías de edad 

analizadas. 

Por último. existe un punto mas que apareoe en la t~ 

bla J y éste es que aparentemente existe una mayor variabili 

dad entre 109 aftos en la probabilidad de reproduocion y el 

esfuerzo reproductivo que en la fecundidad individual. Pa­

ra tener una mejor imagen de este hecho, se construy6 la fi 

gura 18. en la que se muestra la proporciÓn del valor máxi­

mo observado que es repr.sentada por oada año analizado. 

As!. primero se obtuvo un promedio por a~o para cada varia­

ble analizada. se encontró el año con un valor máximo usan­

dose como 100% y por último, se obtuvo la proporoión que o~ 
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da ano representa. Usando este metodo y como puede oblerv~ 

se en 1. tabla, el año de 1978 tiene el 10~ en dos de las 

tres variables, mientras qua 1977 tiene los valores mas ba­

jos para esas mismas variables que Ion, probabilidad de re­

producoión y esfuerzo reproduotivo. Creo que se puede con­

cluir que la disminuoión en el esfuerzo reproductivo en un 

año determinado, depende mas de la probabilidad de reprodu~ 

ción que de la feoundidad individual, ya que esta última 

tiene una diferencia entre el valor mayor y el menor de 1~, 

mientras que la primera de 45~, valor muy cercano al 52C de 

diferencia entre el valor máximo y el mínimo del esfuarzo 

reproduotivo. 

Schaffer (1974b), predijo usando unmodalo teórico, 

que sl la variabilidad ambiental o la relacion p/B (donde P 

es l~ probabilidad de morir y B es la fecundidad efectiva) 

aumentan, ,la proporción de individuos reproductivos disminy 

ye. Como ya vimos, en !. lI'Iexicanurn la proporción de -indi­

viduos reproductivos oambia en diferentes afias, por 10 que 
, 

se sugiere que la variabilidad entra años de algun parame-

tro o recurso importante para !. mexioanum e~ grande. Los 

cuatro recursos que pueden cambiar para los diferentes años 

sonl temperatura, luz, humedad y nutriente9, y debamos es-

parar que el ca~bio en la disponibilidad de estos reoursos 
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~f8ote a toda la oomunidad y no solamente a algunos indivi­

duos de "choOhO", de tal ma.n$ra que deberemos. entonces, 

buscar diferencias en el macroclima de e.tos ouatro pará­

metros. Pienao que la temperatura y la oantidad de nutrien 

tea no deben oambiar mucho entre los años, de tal manera 

que de una torma inioial. sugiero que existen oambios nota­

bles ya sea en la cantidad de luz o la oantidad de agua. De 

todas formas. este heoho se queda oomo una hip&tesis. ya 

que no existen registros olimatológicos para los afi08 de 

1975 y 1976, por 10 que es difíoil siguiera sugerir si la 

hipótesis presentada es válida. En resumen. la prediooión 

hecha por Sohaffer (1974b). aparentemente se cumple en la 

_ poblaoión de A. mexio'OMm, en el sentido de que cuando exi~ 

te variabilidad ambiental, la probabilidad de morir de 108 

individuos. aumenta y en una espeoie iterópara, 8e espera 

que la proporoión de individuos reproductivos disminuya, de 

tal manera que 1& fecundidad individual se mantiene const~ 

te, o al menoa presenta meno a variabilidad que la probabil! 

dad de reproduooión. 

7.- Efecto de la perturbación en la distribuoión del pres~ 
puellto anual. 

Además de 108 sitios permanente9 de observaoión des­

oritos hasta ahora, hemos estado trabajando en dos sitios 
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mas de 600 m2 o/u., pero en ZOn4S en las que existe una pe~ 

turbaoión natural produoida por la caída de un arbol, por 

lo que se ha abierto un hueco en el estrato superior d. la 

selva, de tal manera que la cantidad de luz que a1cansa 

los estratos bajos de la comunidad es muoho mayor. Esto, 

suponemos, viene acompañada de inorementos en la temperatu-
, , 

ra y la desecacion. Basioamente, pOdemos decir que si la 

luz es un faotor 1imitante en la selva, esperaríamos que al 

aumentar este factor, la proporoion de materia seca dedica­

da a la reproduooión debe aumentar oomo predioe la teoría 

de distribuoion de recursos. 
, 

Es por esta razon que nos in-
, 

teresa conooer la proporcion de los reoursos que se dedican 

a la reproduoción en sitios perturbados. Ya que inclusive, 

para ~sos sitios tenemQs una desoripción detallada de la e! 

, 1" truotura de la pOblacion de ~. mexicanum y la produce on de 

hojas por oategor!a de edad, (Martínez, Piñero y Sarukh~, 

en preparaCión) y por lo tanto podemos, en una torma relatl 

vamente simple, obtener el esfuerzo reproductivo para un in 

dividuo promedio de "chocho". 

Los datos presentados a continuaoi&n; fueron obteni­

dos para uno de 108 dos sitios perturbadas y debido a que 

tienen diferente tiempo de haber sido perturbados (por lo 

que no 8e puede unir la información) y uno de ellos tiene 

muy pocos individuos reproductivos (alrededor de 20), por 
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lo que utJar~ los datos del sitio D (Mart!nez, Pifiero y Sal'!:!. 

khán. en preparaoi6n), que tiene alrededor de 8 afios de pe~ 

turbado. Para oalcular el esfuerzo reproductivo en el si­

tio D, se usaron las siguientes presunoiones. se asumi¿ 

qua el peso dal tronco esta en relaoi~n direota oon la alt~ 

ra del individuo, pero dado que los tronoos del sitio per­

turbado son en promedio mayores que en los sitios estables, 

se le sumÓ el peso que le corresponde a un oierto aumento 

de volumen, asumiendo que la densidad es la misma para am-
; 

bas zonas. La tasa de produccion de hojas para el sitio D 

se oonooe para el periodo entre junio, 1977 y junio, 1978, 

extrapolándose la misma produoción para el año anterior. 

Debo hacer notar que esta produoción de hojas es mayor que 

la de los sitios estables en un 53% (4.0 y 2.6 hojas produ-

oidas/año para un individuo adulto promedio). I Ademas, la 

longitud de la hoja en un sitio perturbado es mayor, por lo 

que .e le aumentó la proporción de peso correspondiente, 

asumiendo que la densidad es aquella de los sitios estables. 
, ~ I ti 

Por ultimo, se uso una oorrelacion entre el numerO de fru-

tos Y el peso seco total de la infrutescenoia para estimar 

la produ~oión anual reproduotiva, en este caso estoy asu­

miendo que el peso promedio individual es el mismo rara .los 

sitios estables y los perturbados. 

De la forma mencionada se obtuvieron los datos de la 

tabla 4 en la que se presenta el esfuerzo reprOductivo oom-
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parado entre los sitios estables y el sitio perturbado D, 

para los anos de 1977 y 1978. Aparentemente los datos pa­

ra ambos años no son los mismos. por un lado, en 1977 se 

cumple la predioción de que en un sitio oon una mayor di.­

ponibilidad de reoursos, el esfuerzo reproduotivo aumenta, 

hecho que no suoede para 1978. Por otro lado, la tabla 

muestra que la variación observada en los sitio. estables 

para el esfuerzo reproductivo no existe en el sitio pertur­

bado. Esto sugiere que la variable maoroc1imátioa que se 

modifica para diferentes años en sitios estables, ae man­

tiene oonstante en el sitio perturbado y a niveles a1toa 

de disponibilidad. 

En el argumento de párrafos atras, oomente que desde 

mi punto de vista. solo dos variables pOdían ser las respon 

sables del oambio en el esfuerzo reproduotivo, la humedad y 

la luz. I En el sitio perturbado es la luz la que esta en e~ 

oeso y no la humedad, por lo que considero que el faotor V! 

riab1e entre diferentes años en los sitios estables y que 

oambia el esfuerzo reproduotivo es la luz, además que es el 

factor que existe en exceso en un sitio perturbado y esto 

(ouando el año es malo), produce que el esfuerzo reproduc­

tivo aumente. Como ya comenté, el faotor que produoe modi­

ficaciones fuertes en el esfuerzo reproduotivo, es la pro~ 

bilidad de reproducción y en menor medida la fecundidad in-
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Edad 
(anoa) 

45 

65 

85 

Tabla 4.- Ra1'uarso reproduc"tiTt) de !. nexlc!ll'lU1l en el sitio 
perturbado O (liartlne 1, Pinaro 7 SanIkhan, en pi"! 

parac1on) y 1011 se1ll aiUoa penlllD8fl'taa de obser­

Tac1on, por categoria dll edad Y para doll anDII de 

observacion. 

1971 1918 
Sitio Perturbado Sit1011 Establell Si Uo Pertv..Mlado SU1011 Elltabba 

(.) (.1 (.) (,,) 

)O 9 JO )2 

JII. 16 J8 )) 

48 24 40 42 

\O 
O ..... 



dividual, es por ello que ouando el año e9 bueno para los 

individuos de los sitios estables, la probabilidad de repr2 

ducción iguala a ,quella del sitio perturbado y tenemos en­

tonoes el mismo esfuerzo reproduotivo. Este heoho sugiere 

que si existe una baja cantidad del reourso luz, un indivi­

duo de ~. mexicanum "decide" no reproduoirse, en Tez de re-
, 

producirse en menor proporoion, de tal forma que puedo pre-

deoir que si obtenemos el esfuerzo reproduotivo de loe ind! 

viduos que sí se reproduoen, deberemos de obtener un valor 

mas o menos constante entre los años y entre los sitios 

(perturbados y estables). 

La tabla 5 muestra los resultados obtenidos del es­

fuerzo reproduotivo de los individuos que sí se reproduoen 

por categoría de edad, para ouatro a~os y para el sitio pe~ 

turbado y los estables. Se puede observar que oomo 8e esp~ 

ra, una vez que un individuo de ~. mexic!l1um "decide" repr2 

ducirse, la proporción de sus recursos que dedioa a aotivi­

dades reproductivas, es de alrededor de 48%, tanto para los 

sitios estables (49%), como para los sitios perturbados 

(47%), sin importar aparentemente tampooo la edad de los in 

dividuos. En cambio y para oonoluir, hay que recordar que 

el esfuerzo reproduotivo promedio y en el que S8 toma en 

cuenta la probabilidad de reproducoi6n, aumenta con la edad 

y con la disponibilidad de recursos, como se ha predioho 
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(Oadgl1 y SOlbrlg, 1972, Gadgl1 y BOBsert, 1970, Wl111ams. 

1966, MaoArthur y Wl1son, 1967 y SChaffer. 1974b). 
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~dad 
(años) 

45 

65 

85 

112 

rabla S .-Es1\teno reproductivo de los indiylduos que prodIljeron 
frutos,para el sitio perturbado D y los sitios estables, 
en relsción a la edad Y para cuatro añO!! de obeervación. 

1975 1976 I 1977 
Sitios Sitio Sitio 
getabl~ Perturbado Estable 

1918 
Si1io Sitio 
PerW:rbado Bstable 

62 51 41 10 

so 41 50 4<l 4) 51 

53 52 42 42 47 53 

)B 44 51 )0 50 64 

o 
n 



CONCLUSIONES 

1.- El eafuerzo reprOductivo en individuos de !. mexica­

DMm. aumenta oon la edad. 

2.- Cuando se empieza a aumentar el esfuerzo reproducti­

vo • • e disminuye la proporción de biomasa dedicada a 

rafoes. sugiriendo ésto que economicamente. las alter 
I , 

nativas, soporte -absoroion y reproduocion. 80n excl~ 

yentes, a diferenoia de lo encontrado en la literatu­

ra en la que las alternativas exoluyentes son fotos!n 

tesis y reproduooión. 

J.- Existe en ~. mexio.num una relaoión inversa entre el 

esfuerzo reproductivo estimado como costo reproduoti­

va (Pianka y Parker, 1975). o oomo esfuerzo reproduc­

tivo óptimo (Williams. 1966) y la sobrevivencia, sug! 

riendo que la reproducción disminuye la posterior 80-

brevivenoia de los individuos de la palma. 

4.- La aumatoria de la feoundidad efectiva y la tasa de 

reemplazo tiene un óptimo en edades intermedias. apo­

yando esto la idea de Sohaffer (1974b), de que en es­

peoies iterópar'9. éste sería el caso. 
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5.-Existe variabilidad anual y espaoial en el esfuerao r~ 

produotivo de "chooho", que pareoe debida a una dife­

rente dieponibilidad de luz y que incid. en la probab! 

lidad de reproduccitn mae que en la feoundidad indi~i­

dual, o el esfuerzo r~productivo llevado a oabopar un 

individuo que se reproduoe. 
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AfEl!DICE 

SOBRE EL SIGNIFlCAP2 BIOLOGICO,DE LA ~STIMACION pEL 

E§PUERZO REPRODUCTIVO 

El postulado inicial dentro de la teoría de la evo­

luoión de la distribucitn de recureos en un individuo, pue-

de Ber resumido de la siguiente manera. 

En un medio oon limitación de recurso~ 

y alta competencia ~erán mas adecuados aquellos 

genotipos que dediquen una mayor proporción de 

recursos en enfrentar competidores. 

Podemos dividir 10 9xpresado en el pirrafo anterior 

en dOB aspeotoslel primero de ellos es 111 condioión de que 

as la limitaciÓn de recursos la que aotúa como presion 89-

leotiva o condicionante del co~portamiento mencionado pos­

teriormente y que es la proporoi¿n de los recursOs limitan­

tes que son dedioados en enfrentar competidores.Es por 10 
, 

anterior,que voy a dividir esta discueion en dos partes.ll1 

primera abarcando la condicion de limitaciÓn de recursos y 

la segunda o,onsiderando el resultado (la distribuci¿n de lo~ 

reoursos en un individuo) . 

1.- Recursos limitantes 

Los reoursos que pueden limitar la prodUcciÓn en un 

aut¿trofo .on tres.la producción puede estar limitada por 
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.1 

la cantidad de energ!a disponible al organiamo. En indivi­

duos autótrofoft,esta limitaoi¿n está expresada por la oanti­

dad d& luz que incide sobre la superficie fotosint&tioa. 

La producciÓn puede ser limitada también por la oan­

tidad de materia que puede ser obtenida por el organismo. 

Es importante considerar que en el oaso de organismos hete­

rótrofos, no existe, en general, la disyuntiva de que la pro­

ducciÓn puede estar limitada por la energía y la materia,ya 

que la mayoría de la energía que un heterótrofo obtiene es 

en forma de energía química y por ello de materia.Este no 

es el caso de un autótrofo,ya que por un lado debe ser obte­

nida la energ!a(luz) y por el otro la materia (bióxidO de 

carbono, agua y nutrientes del suelo). 

For último,la producción puede ser limitada por el 

tiempolen animales este concepto ea muy claro ya que en e­

llos ae puede medir la cantidad de tiempo que un individuo 

dedica a cada una de las funciones que desarrolla(vigilan­

cia,descaneo,juegoa,sexualidad,alimentaoiÓn,etc.) y oonocien­

do la cantidad de energía invertida en cada una de lae acti-
I 

vidades que desarrolla,podemos tener una estimacien ceroa-

na a la distribucidn individual de la energía.En plantas no 

podemos extrapolar el concepto de la misma manera ya que no 

tienen movilidad y por ello es dificil saber a que están de­

dicando su tiempo.El problema puede Ber enfocado desde un 

punto de vista demogr~flco y as1, conocIendo la fenelog!a de 
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la especie medir la oantidad de tiempo que se dedioa a aoti­

vidades reproduotiva~ y a aotividades vegetativas(oreoimien­

to y mantenimiento).Este atributo presenta una gran diversi­

dad en espeoies vegetales.Así,por ejemplo.a~n ouando el a­

gav~ el bambú son dos espeoies BemJlparas,el periodo repro-
I 

duotivo de la primera ocupa una septima parte d.el oiolo de 

vida y en la segunda ooupa un centésimo de la longitud to­

tal de la vida de un individuo. 

En este sentido AstrooaryYm me~icanum dedica alrede­

dor de la mitad del año en producir flore~ y frutos en aque­

llo~ años en los que se reproduoe,que son entre 25 y 50 años, 

en un individuo que vive 100 años.Esto significa que un indi­

viduo dedica a actividades reproductivas entre 12 y 25 años 
, 

de su vida,lo oual ee entre un deoimo y un cuarto del total 
I 

de su 10ngevidad.En Lupinus montanu, aun cuando es una esti-

maoitn un poco burda,si decimos que un individuo vive 15 a­

ño. y 88 reproduoe los últimos 10 y que en cada año dedica 

la mitad en actividades reproductivas,entonoes llegamos a 

que es una tercera parte de su vida la dedicada a aotivida~ 

des reproduotivas. 

No solo se debe considerar el aspecto de tiempo(pu­

rament. demográfioo), también se debe considerar la tasa de 

produooión de estruoturas reproduotivas y vegetativas.Con lo , ' 

anterior quiero decir , entonoes , que en plantas el concepto 

de recurso temporal tiene dos aspeotos,el primero es demo-
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gráfico y el segundo es fisiológico. 

2. - ¿ Cuándo los recursos lSon limi tantes? . 

De los comentarios anteriores podemos intuir que ~ 

priori se sugiere que existen algunos ambientes en los que 

hay una limitación obvia de alguno de 101S faotorelS mencio­

nados.Así,por ejemplo,en una selva alta uno esperaría que 

los árboles del estrato inferior estuvieran bajo una limi­

tación de luz(energ!a) ,mayor que aquellOS del estrato supe­

rior.Este punto 10 mencioné durante la disousión de este tra-' 

bajo en donde, haciendo un análilSis logico(ya que no hemos 

medido ninguno de los posibles factores limitantes) llegu~ 

a la conclusión de que posiblemente en la palma objeto del 

presente trabajo el factor limitante primordial es la luz. 

Por otro lado en ~rboles del estrato superior ocurriría al­

go un tanto diferente ya que estan expuestos a una alta i­

luminacio'n. 

En ambientes acuáticos,por otro lado, se han hecho 

algunas generalizaciones respecto de loe factores que limitan 

la productividad primaria( ver por ejemplo,KreblS,Ch.J.(1972) 

":S:cology",Har-per y Row Pub!.). As!,por ejemplo,se dice que 

en ambienteB marinos los limitantes de la productividadpri­

maria son b~sicamente los minerales que se enouentran en ba­

jas concentraciones en la superficie del oc¿ano y se acumu­

lan en las zonas profundas de loBmismos. 

Aún cuando mucho menos conocido,se puede también su-
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gerir que en ambientes en los que la temporada de crecimien­

to 9S muy aorta e8 el tiempo precisamente,el factor que ,en 

mayor medida limita la produc~ión de los autótrofos. 

Por último y aunque tambien S6 desconoce,podríamos 

pensar que en ambientes desérticos es el agua el factor li-
. , 

mitante.Aun asi,en el caso del agua. parece difícil hacer 

generalizaciones ya que en una selva,por ejemplo,en el es­

trato superior y dada la alta desecacio'n,el agua pOdría ju­

gar un papel preponderante.En un ambiente muy frio,por otro 

lado, y en el que la mayoría del agua potencialmente dispo­

nible está en forma na aprovechable por las plantas,tambi~n 

parecería que el agua pOdria jugar un papel central en el 

control de la productividad. 

Podríamos entonces resumir las teorías expuestas di-

ciendo que aun cuando en algunos casos se pueden hacer gene-

rallzaclones respecto de los factores que limitan la produc­

tividad primaria,considero de importancia el entender que 

factores limitan la productividad en los sistemas biologi-

cos en los que queramos entrar a entender los patrones de 

distribuciÓn de recurSOa. 

J.- Distribución de recursos ,pero tQu~ medir? 

Una vez que se tenga una idea acerca de qué recurso. 

de 108 posibles,limita en una mayor medida la prOductividad 

primaria , entonces podremos entrar a preguntarnoslSi el fac-
, , , 

tor limitante es A, que distribucion y de que sustancia se-
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rá la maa adecuada en ese ambiente? 

A continuaoión,entonces,voy a ~nalizar las diferentes 

posibilidades de 11mi tacio'n de reourBOS y BUS posibles "mejo­

ree" estrategias de dsietribuci¿n. 
.i 

Tomemos por ejemplo el casa en el que la limitacion 

sea por un mineral,por ejemplo fósforo.Si comparamos a dos 

genotipos,uno de ellos en un ambiente con serias restriccio­

nes de fósforo y el otro. en un ambiente· en el que el foéforo 

es abundante,entonces,será el cambio en la distribucidh de 

fÓsforo lo que tendra un significado evolutivo,de tal mane­

ra que aquellos genotipos que dediquen una mayor proporción 

de su recursó fÓsforo en actividades con las que ee obtenga 

una suficiente cantidad de f6sforo serán mas adecuados en a­

quel ambiente con el fósforo en cantidades limitadas.Esto 
.i 

signifipa que los genotipos mas adecuados dedicaran una me-

nor pro~orción del recurao fo~foro en actividades reproducti-

vaS. 2:n eate aná.lisis estoy asumiendo que la di'stribuoion de 

fósforo es un reflejo del esfuerzo que está haoiendo el in­

dividuo para obtenerlo,de tal manera que otra forma de en­

frentar el problema sería analizando la energía metabólica 

requerida para obtener una cantidad definida de fósforo. 

Otra posibilidad es que el factor limitante sea la e­

nere{a obtenida(la energía luminosa en el caso de loe autótro­

fas). En este caso se beneficiarán aquellos genotipos que de­

diquen una mayor proporción de sus recursos energ6ticoB en 
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obtener una mayor cantidad de luz ,por lo qUe el esfuerzo re­

prOductivo se ver':' disminuido.En este casO en particular de-

beremos evaluar la energía us~da en el proceso de obtención 

de luz. Aquí también asumirá que la energía requerida 6S 

proporcional a los productos de la actividad fotosintética, 
, , 

por lo que sera mas adecuado evaluar la proporoion de 108 

productos de la fotosíntesis en dos condiciones;una sin li­

mitaoión de energía y la otra con poca oantidad de luz.Los 

produotos de la fotosíntesis son básicAmente compuestos de 

oarbono por 10 que pOdrtamos evaluar la distribución de los 

oarbohidratos en las dos diferentes condioiones. 

Otra posibilidad es que el factor limitante sea el a­

gua o el bióxido de carbono.En ambos casoe se puede evaluar 

la oapaoidad de obtención o el esfuerzo en la obtención de 

ellos evaluando la cantidad de carbohidratos sintetizados y 

su distribuoión en el individuo. 

Si el factor limitante es el tiempo,entonces,se espe­

raría que el esfuerzo en "obtener tiempo" ee puede estimar 

midiendo 'la aceleración del metabolismo en la planta,de tal 

~nera Que si existe una muy pooa oantidad de tiempo para 

llevar a oabo actividades de crecimiento y reproducoión 8S-
, 

peraremos que el metabolismo se acelere y que la proporcion 

de tiempo dedicado a la reproducción aumente. 

4.- Co~to metabólico asociado a la obtención del factor li-

mitante. 
, 

El esfuerzo requerido en la obtencion del faotor li-



mitante na Bolo e~tá expresado por la oantidad que ,de heoho, 

se obtiene,sino también por el esfuerzo metab~lico asociado 

al meoanismo de obtención. Este esfuerzo metabÓlico puede 

Ber estimado a dos niveleslel primero de e1l08 se refiere a 

la cantidad de energ!a requerida en el proceso de obtenci~n 

del recurso limitante( que puede ser medido en mol~culaB de 

ATP) y el segundo se refiere a la diversidad de moléoulas in­

volucradas en la obtenciÓn del recurso.Es claro que si esta­

mos comparando el esfuerzo reproductivo de individuos de la 

misma especie,lo mas probable es que el e~fuerzo de obtenci~n 

del recurso sea el ~ismo,hecho que no ocurre si estamos oom-
, 

parando el esfuerzo reproductivo de dos especies,generos o 

familias diferentes. 

5.- Costo evolutivo asociado a la obtención del recursO 1i-

m1:tante. 

En el proceso de seleccion de aquellos genotipos que 

no obtienen una cantidad suficiente del recurso limitante e-

xlste un costo que se puede estimar como la cantidad de indi­

viduos "perdidos" en el proceso selectivo y como la cantidad 

de genotipos (diversidad gen~tica) eliminados con esos indi­

viduos.AlÍn cuando este costo parece muy difícil de evaluar, 

pienso que en la medida en que pensemos en ~l,la dificultad 

en evaluarlo se hará ~enor. En este sentido podr!amo~ pre­

guJ-1tarno8/ ¿ Existe un costo evolutivo menor en la selección de 

'nolécula:1 :llaS ampliamente representadas en el Reino Vegetal 

que aquel asociado a la selección de ~oléculas menos frecuen­

tes dentro de las especies de plantas? . 
127 


	Portada
	Índice
	Introducción
	Antecedentes
	Objetivos
	Materiales
	Métodos
	Resultados y Discusión
	Conclusiones
	Bibliografía
	Apéndice

