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F. Aragón, C. 2014. Evolución de las estrategias vitales en plantas: desde Cole hasta la actual ecología de especies invasoras. Ecosistemas
23(3): 6-12. Doi.: 10.7818/ECOS.2014.23-3.02
Esta revisión aborda los aspectos evolutivos y teóricos del estudio de las estrategias vitales en plantas, desde los primeros trabajos teóricos de
Cole hasta los trabajos, tanto teóricos como empíricos, desarrollados recientemente. Se revisa el concepto de estrategia vital, así como las relaciones
de compromiso entre los rasgos que la definen (supervivencia, inicio de la madurez reproductiva, número de episodios reproductores, esfuerzo re-
productivo por episodio), y se hace una síntesis de la prolija modelización teórica llevada a cabo hasta el momento con el objetivo de predecir bajo
qué condiciones unas estrategias serán favorecidas frente a otras o, incluso, en qué escenarios podría darse la coexistencia de estrategias alterna-
tivas. Se discute, por último, si las fuerzas selectivas que experimentan las poblaciones en equilibrio (asunción mayoritaria en las teorías evolutivas)
son extensibles a poblaciones que no se encuentran en un estado de equilibrio, con énfasis en las poblaciones de especies invasoras cuyas áreas
de distribución se encuentran en fase de rápida expansión. Las variaciones en las áreas de distribución pueden ejercer un profundo impacto en la
evolución de las estrategias vitales, procesos que son detectables a una escala temporal ecológica y con potenciales implicaciones en la conservación
de la biodiversidad.  

Palabras clave: ecología evolutiva; estrategia vital; modelos demográficos; modelos de optimización

F. Aragón, C. 2014. Evolution of plant life history strategies: from Cole to contemporary invasion ecology. Ecosistemas 23(3): 6-12. Doi.:
10.7818/ECOS.2014.23-3.02
This review deals with the evolutionary and theoretical aspects of plant life histories, from the seminal works of Cole to the most recent theoretical
and empirical approaches. I review the concepts of life history and of trade-offs among life history traits that have a strong impact on lifetime fitness
(survival, time to first reproduction, number of reproductive episodes, reproductive effort at each reproductive episode). I synthesize the vast theoretical
modelization developed so far, which attempts to predict under which circumstances some strategies will be favored against others, or in which sce-
narios different strategies could coexist within populations. Finally, I discuss whether non-equilibrium populations, with emphasis on populations of
invasive species expanding their ranges rapidly, experience different selective forces than do populations at spatial equilibrium. Range shifts can
have profound effects on the evolution of a species’ life history, a phenomenon that can be witnessed over ecological timescales and with potential
implications for biodiversity conservation.

Key words: evolutionary ecology; life history; demographic models; optimization models

Introducción: la teoría de las estrategias vitales en
plantas

La teoría de las estrategias vitales se ocupa del estudio de las
decisiones estratégicas a las que los organismos se enfrentan a lo
largo de su vida. Todos los organismos afrontan decisiones sobre
la edad (o el tamaño) a los que comenzar a reproducirse o sobre
cuál debe ser la inversión parental en la descendencia, a través del
número de episodios reproductivos a lo largo de su vida o de la
cantidad de recursos asignados a cada uno de ellos. Estas deci-
siones constituyen rasgos vitales esenciales y en su conjunto defi-
nen lo que se conoce como estrategia vital (Stearns 1992; Roff
2002; Tabla 1). La teoría de las estrategias vitales sostiene que las
variaciones en estos rasgos reflejan la existencia de relaciones de
compromiso en la asignación de recursos a diferentes funciones
vitales. Por ejemplo, los recursos asignados a la fecundidad pre-
sente proporcionan una ganancia en eficacia biológica de forma in-

mediata, pero a expensas del crecimiento, fecundidad y supervi-
vencia futuros, lo que se conoce como coste de la reproducción
(Bell 1980; Obeso 2002; Tabla 1). Por el contrario, los recursos
asignados a funciones vegetativas aportan poco o nada a la fecun-
didad presente, pero contribuyen a un incremento de la eficacia bio-
lógica futura a través de los efectos positivos del tamaño en la
supervivencia y fecundidad de años posteriores. De acuerdo con
las predicciones de la teoría de las estrategias vitales, la selección
natural favorecerá aquellas estrategias vitales que distribuyan los
costes y beneficios de la reproducción a lo largo de la vida de una
forma que maximice la eficacia biológica (o lifetime fitness) de los
organismos (Stearns 1992). 

Conocer las presiones selectivas que moldean las estrategias vi-
tales constituye una de las líneas más veteranas de investigación en
ecología evolutiva, y continúa siendo de interés en la actualidad,
tanto de forma teórica como para su aplicación en conservación y
manejo de los recursos (Kuparinen y Merila 2007; Phillips et al. 2010).
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Estas relaciones de compromiso entre rasgos vitales, como la fecun-
didad o la supervivencia, pueden imponer limitaciones al crecimiento
de las poblaciones naturales. Por lo tanto, comprender las constric-
ciones que operan sobre estos rasgos de la estrategia vital es crítico
no sólo para evaluar la eficacia biológica de los individuos en las po-
blaciones, sino para entender las variaciones en las dinámicas po-
blacionales (Phillips et al. 2010). 

En las plantas, se ha descrito una asombrosa diversidad de es-
trategias vitales (Silvertown et al. 1997). De acuerdo con el número
de eventos reproductivos, estas estrategias se distribuyen dentro
de un gradiente continuo que va desde la semelparidad - en la que
el individuo experimenta un único evento reproductivo tras el cual
el muere - a la iteroparidad - definida por múltiples eventos repro-
ductivos distribuidos a lo largo de la vida (Tabla 1). Reproducirse
una o varias veces a lo largo de la vida son los dos modos funda-
mentales de asignación de recursos entre reproducción y supervi-
vencia (Charnov y Schaffer 1973) y las consecuencias que esta
asignación tiene para la eficacia biológica de las especies es una
de las preguntas clásicas de la ecología evolutiva. Son muchas las
observaciones que indican que el esfuerzo reproductivo y la pro-
ducción de descendencia por episodio reproductivo son mayores
en los individuos semélparos que en los iteróparos (Young y Augs-
purger 1991; Brenchley et al. 1996; Karlsson y Méndez 2005; Wi-
lliams 2009). Por tanto, la estrategia iterópara puede representar
un incremento en la eficacia biológica si consideramos los múltiples
eventos reproductivos a lo largo de toda la vida.

Además del número de eventos reproductivos, la edad de pri-
mera reproducción es un componente esencial de las estrategias
vitales, estrechamente relacionado con la eficacia biológica y la du-
ración del ciclo vital (Stearns 1992). La decisión de cuándo comen-
zar a reproducirse está sujeta al compromiso entre los beneficios
inmediatos que confiere reproducirse lo antes posible y los benefi-
cios aplazados que implica la acumulación de recursos, que po-
drían conducir a una mayor fecundidad futura y/o a una mejor
calidad de la descendencia, con el riesgo añadido de que en la es-
pera el individuo no sobreviva hasta conseguir reproducirse (Koz-
lowski 1993). Los retrasos en el momento de primera reproducción
han sido estudiados con más intensidad en las especies semélpa-
ras, y relativamente poco estudiados en las especies iteróparas (Mi-
ller et al. 2012). El beneficio de un retraso en la maduración
reproductiva reside básicamente en la relación positiva entre el ta-
maño y la fecundidad, de modo que las plantas más grandes pue-
den producir más descendencia en su único episodio reproductivo.
En contrapartida, el riesgo de mortalidad se incrementa con la du-

ración del retraso en la reproducción. Las variaciones en la edad
de primera reproducción determinan en gran medida la intensidad
de la selección sobre la duración del ciclo reproductivo, dado que
sobre ellas actúan presiones selectivas que son altamente depen-
dientes del contexto en el que se desarrollan los individuos (de
Jong y Klinkhamer 2005).

Las estrategias reproductivas en plantas son notoriamente plás-
ticas a diversos factores ambientales, como la disponibilidad de nu-
trientes, la calidad y cantidad de luz, o el estado sucesional del
hábitat (van Baalen y Prins 1983; Johnson 2007). Además de la va-
riabilidad intraespecífica que puede observarse entre poblaciones,
las estrategias vitales también pueden variar entre los individuos
de la misma población, lo que sugiere que las diferencias interanua-
les en las condiciones ambientales podrían favorecer una estrate-
gia en algunos años pero no en otros (Williams 2009). No obstante,
existen pruebas de que las variaciones en el número de episodios
reproductivos y en la edad o tamaño de primera reproducción tam-
bién pueden tener una base genética (Wesselingh et al. 1997;
Johnson 2007). Por ello, y por estar estrechamente relacionados
con la eficacia biológica, estos rasgos de la estrategia vital son ca-
paces de responder a la selección y evolucionar de una forma rá-
pida (Agrawal et al. 2013; Hahn y Müller-Schärer 2013).

La interacción cuantitativa entre los rasgos que contribuyen a
mejorar la eficacia biológica es lo que, en definitiva, determina la
evolución de las estrategias vitales. Así, alcanzar la madurez re-
productiva de forma temprana o realizar una inversión muy elevada
en fecundidad, son rasgos asociados a la evolución de la semel-
paridad. Por el contrario, retrasar el comienzo de la etapa repro-
ductiva o realizar un menor esfuerzo reproductivo, se asocian a la
evolución de la iteroparidad (Stearns 1992). 

En la bibliografía puede encontrarse un vasto compendio de es-
tudios teóricos que ha generado valiosas predicciones acerca de
cuándo debería ser evolutivamente ventajoso reproducirse una o
varias veces, o cuándo sería el momento óptimo para comenzar la
reproducción (Stearns 1992; Metcalf et al. 2003). En el presente
trabajo se presenta una síntesis de las aproximaciones teóricas al
estudio de la evolución de las estrategias vitales en plantas, así
como de las evidencias empíricas que sustentan o no estos mode-
los teóricos. Finalmente, se destaca la relevancia que la evolución
de las estrategias vitales puede tener en un contexto de las pobla-
ciones de plantas cuyos rangos de distribución han variado de
forma significativa recientemente, haciendo énfasis en el caso con-
creto de las especies invasoras.
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Estrategia vital Conjunto de rasgos vitales relacionados con los calendarios de fecundidad, crecimiento y supervivencia a lo largo
de la vida de los organimos.

Coste de la reproducción Reducción en el crecimiento, fecundidad y/o supervivencia futuros derivada de una inversión en la reproducción
presente.

Estrategia semélpara Estrategia vital caracterizada por un único episodio reproductivo a lo largo de la vida, tras el cual el organismo
muere (en plantas es sinónimo de estrategia monocárpica).

Estrategia iterópara Estrategia vital en la que se caracteriza por varios episodios reproductivos a lo largo de la vida (en plantas es sinó-
nimo de estrategia policárpica).

Planta anual Aquella que completa todo su ciclo vital (germina, se reproduce y muere) en una misma temporada. Generalmente
las plantas anuales son también semélparas.

Planta perenne Aquella que vive más de dos temporadas. A menudo las plantas perennes son iteróparas, aunque existen especies
viven varios años pero sólo se reproducen una vez antes de morir, es decir, son semélparas perennes (ej. Agave).

Esfuerzo reproductivo Cantidad de recursos que un individuo invierte en funciones de reproducción y que es desviada de la asignación a
funciones vegetativas.

Tabla 1. Conceptos y definiciones. 
Table 1. Concepts and definitions.



Una síntesis de los trabajos teóricos desde Cole

Modelos demográficos
La evolución de las estrategias vitales y, en particular, la evolu-

ción de semelparidad versus iteroparidad, es un tema que ha atraído
enormemente la atención de los ecólogos evolutivos desde media-
dos del siglo XX. Uno de los trabajos pioneros y más influyentes en
este ámbito fue el publicado por Lamont Cole en 1954. En este tra-
bajo, Cole proponía un sencillo modelo demográfico para explicar
cuándo sería ventajoso mantener una estrategia semélpara frente
a una iterópara. En los modelos demográficos se comparan diferen-
tes estrategias vitales fijas y se tratan de identificar los parámetros
demográficos que favorecen una estrategia frente a otra. El modelo
de Cole sugería que una especie semélpara tendría que incrementar
su producción promedio en tan solo un descendiente para mantener
un crecimiento poblacional idéntico al de una especie iterópara.
Según Cole, una modificación de la estrategia vital semélpara que
consistiese en añadir un individuo a la contribución promedio sería
más probable que un cambio de estrategia que implicase la repeti-
ción de episodios reproductivos, concluyendo que las condiciones
bajo las cuales la iteroparidad sería favorecida por la selección eran
escasas. Sin embargo, en la naturaleza abundan los organismos
con reproducción iterópara. Esta contradicción entre las predicciones
teóricas y las observaciones empíricas pasó a conocerse como la
“paradoja de Cole”. Posteriormente, Murdoch (1966) introdujo la idea
de que la incertidumbre en la supervivencia juvenil (comprendida
entre el estadío de cigoto hasta la primera reproducción) sería una
presión selectiva decisiva en la evolución de la iteroparidad. Charnov
y Schaffer (1973) llegaron a una conclusión similar y resolvieron la
aparente paradoja en los resultados de Cole, mostrando que la es-
trategia vital óptima es función de la fecundidad y de las tasas de
supervivencia relativa de individuos juveniles y adultos: la semelpa-
ridad se vería favorecida cuando la fecundidad es elevada y la tasa
de supervivencia de los individuos adultos es menor que la de los
juveniles, y la iteroparidad en el caso opuesto. Incorporando al mo-
delo variación en las condiciones ambientales, Schaffer (1974) con-
cluyó que la semelparidad se vería favorecida en ambientes
fluctuantes, en los que existiese un alto grado de incertidumbre
sobre la supervivencia post-reproductiva (adulta), mientras que la
iteroparidad se vería favorecida en condiciones donde la propia re-
producción fuese incierta. Estas predicciones básicas continuaron
siendo válidas con la inclusión en de procesos denso-dependientes
y estocásticos en la modelización de estos parámetros vitales (Bul-
mer 1985; Ranta et al. 2002). Bulmer (1985) fue el primero en reco-
nocer que la mayoría de las investigaciones realizadas hasta
entonces sobre los méritos evolutivos de la semelparidad frente a la
iteroparidad habían ignorado la relevancia que los procesos denso-
dependientes ejercen sobre los parámetros relacionados con el cre-
cimiento poblacional. Bulmer estudió la evolución de las estrategias
semélpara e iterópara en condiciones de denso-dependencia adap-
tando el modelo de Charnov y Schaffer (1973), concluyendo que la
estrategia iterópara podía entenderse como una estrategia de mini-
mización del riesgo (bet-hedging) cuando aumentan las probabilida-
des de encontrar condiciones favorables para la reproducción. Los
estudios teóricos más recientes se han centrado en identificar las
razones que explican la coexistencia de las estrategias semélpara
e iterópara en las poblaciones. Así, el mantenimiento de estos
modos alternativos de reproducción podría estar facilitado en espe-
cies con poblaciones estructuradas espacialmente (Ranta et al.
2000a), con dinámicas poblacionales inestables (Ranta et al. 2000b)
o regidas por procesos estocásticos (Ranta et al. 2002). 

El desarrollo de los modelos demográficos matriciales, espe-
cialmente los modelos de proyección integral, han permitido la com-
paración cuantitativa de los momentos de primera reproducción
óptimo y observado, principalmente en especies semélparas (Rees
y Rose 2002; Childs et al. 2004; Rees et al. 2006; Metcalf et al.
2009). La popularidad de las especies semélparas para estudiar la
evolución de las estrategias vitales y el tiempo hasta el inicio de la
reproducción se debe, en parte, a la facilidad con la que el coste

de la reproducción puede incorporarse en los modelos demográfi-
cos, ya que la probabilidad de supervivencia está determinada sim-
plemente por la probabilidad de no florecer (Miller et al. 2012). 

Modelos de optimización

Los trabajos teóricos descritos hasta ahora seguían un enfoque
demográfico. La mayoría de estos modelos se basan en asuncio-
nes de supervivencia de adultos y esfuerzo reproductivo constan-
tes, y en una proporción fija entre la producción de semillas de las
estrategias semélpara e iterópara. Las principales críticas a este
enfoque residen en que estos modelos no analizan la asignación
óptima de recursos a la reproducción, como tampoco permiten pre-
decir el calendario reproductivo de los individuos a lo largo de su
vida (de Jong y Klinkhamer 2005). Estas cuestiones relacionadas
con la asignación óptima de recursos se han abordado general-
mente a través de otro enfoque basado en procesos de optimiza-
ción. Los modelos de optimización asumen que es un equilibrio
entre costes y beneficios lo que determina el valor que toma un
rasgo vital dentro del rango de variación disponible (Gadgil y Bos-
sert 1970). En el caso de las estrategias vitales, los costes y los
beneficios se miden en términos de eficacia biológica. 

Los modelos basados en procesos de optimización (Charles-
worth 1980) “optimizan” la edad y tamaño de primera reproducción
asumiendo que existe una relación de compromiso entre la asig-
nación de recursos a la reproducción presente y el rendimiento fu-
turo de los individuos. El objetivo en este enfoque es predecir, en
la medida de lo posible, la expresión fenotípica de la estrategia vital
en un ambiente constante. La técnica utilizada para solucionar este
tipo de problemas se conoce como teoría de control óptimo (Char-
lesworth 1980; Mangel y Clark 1988; Perrin y Sibly 1993). Esta téc-
nica se centra en el estado del organismo a una edad determinada
(tamaño, potencial reproductivo, etc.) y asume que cada estado
está determinado por una secuencia de decisiones tomadas en
cada etapa desde el nacimiento. Existe una variable de control (o
de decisión) asociada a cada uno estados y que recoge las deci-
siones que pueden ser tomadas. 

Gadgil y Bossert (1970) fueron los primeros en analizar los pro-
cesos relacionados con la estrategia vital de una forma integrada y
su trabajo, que tuvo una enorme repercusión en el momento de su
publicación, sigue teniendo una importante vigencia en la actualidad.
Su trabajo generaba predicciones sobre el esfuerzo reproductivo óp-
timo en relación a la edad, el crecimiento potencial y los calendarios
de supervivencia y reproducción. Una de las ideas fundamentales
de este trabajo se centra en la forma (convexidad) de la función que
describe los beneficios y costes asociados con el grado de esfuerzo
reproductivo. En concreto, estos autores mostraban que la iteropa-
ridad sólo podría evolucionar si la función que relaciona beneficios y
esfuerzo reproductivo fuese cóncava, a un grado intermedio de es-
fuerzo reproductivo. La semelparidad, por el contrario, evolucionaría
cuando la forma de esta función fuera convexa y un esfuerzo repro-
ductivo máximo fuera el óptimo (Fig. 1). En síntesis, cualquier varia-
ción en el esfuerzo reproductivo, la edad de primera reproducción, o
la mortalidad específica por clases de edad, que reduzca el valor de
los individuos juveniles e incremente el de los adultos, resultaría en
un cambio desde la semelparidad hacia la iteroparidad.

En origen, la predicción principal del enfoque de optimización
proponía que la semelparidad se ve favorecida cuando el incre-
mento en la inversión reproductiva se traduce en un incremento más
que proporcional en la eficacia biológica (Gadgil y Bossert 1970),
por lo que se conoció como “modelo de esfuerzo reproductivo”. Al-
gunos modelos posteriores (Pugliese 1988; Iwasa y Cohen 1989)
modificaban estas predicciones y sugerían que un incremento en
eficacia biológica más que proporcional al incremento en esfuerzo
reproductivo podría favorecer una estrategia semélpara perenne,
en la que la planta vive varios años antes de reproducirse (Tabla 1),
aunque a menudo una estrategia iterópara sería una estrategia su-
perior. La utilización del “modelo de esfuerzo reproductivo” para ex-
plicar el número de eventos reproductivos no se ha visto apoyado
hasta el momento por las evidencias empíricas disponibles. 
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Evidencias empíricas

A pesar de la abundancia de modelos teóricos, las comproba-
ciones empíricas de la evolución de estos rasgos de la estrategia
vital siguen siendo muy limitadas. En particular, existen más estu-
dios empíricos que apoyan los resultados de los modelos demo-
gráficos (en oposición a los de optimización) y que respaldan la
predicción de que la semelparidad es más probable en especies (o
poblaciones) donde la mortalidad extrínseca de los adultos, en re-
lación a los juveniles, es elevada (Young 1990; Lesica y Young
2005; Williams 2009). Un ejemplo clásico es el trabajo de Young
(1990), donde se comparaba la dinámica demográfica de dos es-
pecies del género Lobelia en el Monte Kenia, una semélpara, Lo-
belia telekii, y otra iterópara, L. keniensis. Sus resultados basaban
la divergencia de estrategias entre estas dos especies en las tasas
relativas de mortalidad de adultos y el lapso de tiempo entre episo-
dios reproductivos. El trabajo de Young mostraba de una forma con-
vincente que un modelo matemático relativamente sencillo podía
explicar las condiciones demográficas bajo las cuales una mayor
fecundidad en la especie semélpara compensa sobradamente la
pérdida de fecundidad potencial futura.

Sin embargo, hasta el momento, los modelos de optimización
han encontrado poco respaldo empírico (de Jong y Klinkhamer
2005). Entre los intentos de describir la evolución de la estrategia
vital desde un enfoque de optimización, destaca el trabajo de Klin-
khamer et al. (1997). Estos autores modificaron el modelo clásico
de Iwasa y Cohen (1989) incluyendo como novedad el posible
papel de los enemigos naturales (herbívoros, patógenos) en la evo-
lución de la estrategia vital, y parametrizando su modelo con datos
reales de poblaciones de la especie semélpara facultativa Cyno-
glossum officinale. Sus resultados mostraron que la estrategia se-
mélpara se veía favorecida, con un 99 % de asignación de recursos
a reproducción, siempre que la mortalidad ocasionada por los her-
bívoros estuviese directamente relacionada con la reproducción (el
modelo asumía que las estructuras reproductivas atraían mayor
cantidad de enemigos naturales). Las predicciones de su modelo
fueron bastante similares a lo observado en la naturaleza. No obs-
tante, no existen muchos estudios empíricos que recojan informa-
ción sobre los calendarios de reproducción a lo largo del ciclo vital
en combinación con datos de crecimiento y mortalidad.

Los estudios demográficos más recientes se han ocupado prin-
cipalmente de estudiar la evolución del momento óptimo de pri-
mera reproducción en plantas semélparas (Miller et al. 2012).
Estos estudios muestran que las variaciones en crecimiento entre
individuos y entre años afectan fuertemente a la selección sobre
el momento de primera reproducción (Rees y Rose 2002; Metcalf
et al. 2003). A menudo, los estudios empíricos han ignorado los fe-
nómenos estocásticos, a pesar de las demostraciones teóricas que
muestran su impacto potencial en la evolución de las estrategias
vitales. Por ejemplo, Rose et al. (2002), utilizando una combinación
de técnicas de elasticidad y sensibilidad con modelos basados en
individuos, mostraron que sus modelos sólo predecían con preci-
sión los tamaños de primera reproducción observados en las po-
blaciones cuando éstos incorporaban variaciones temporales en
crecimiento, reclutamiento y mortalidad, y las variaciones en ésta
última eran las que determinaban con un mayor peso la estrategia
de floración. 

La mayor parte del conocimiento empírico sobre la diversidad
y evolución de las estrategias vitales procede principalmente de
análisis comparativos a nivel interespecífico (Pitelka 1977; Young
1990; Silvertown 1996; Keeley y Bond 1999), aunque desafortu-
nadamente son pocos los estudios realizados con un número ele-
vado de taxones y en un contexto filogenético (Silvertown et al.
1997; Burns et al. 2010). No obstante, las comparaciones intraes-
pecíficas pueden proporcionar una información muy valiosa
acerca de las variaciones en las estrategias vitales, dado que en
este caso la variabilidad observada no está sujeta a constriccio-
nes filogenéticas.

Evolución de las estrategias vitales en poblaciones
que no están en equilibrio

La gran mayoría de la teoría evolutiva está postulada sobre la
asunción de que las poblaciones (o metapoblaciones) se encuen-
tran en equilibrio en el espacio, es decir, que el habitat disponible
para la población (o metapoblación) no se encuentra en expansión
o regresión (Phillips et al. 2010). Esta asunción a menudo no es
válida, las poblaciones con frecuencia se mueven en el espacio, y
existen múltiples ejemplos de poblaciones que actualmente se en-
cuentran en expansión o regresión, bien en respuesta al cambio
climático (Colautti y Barrett 2013) o por la superación de ciertas
barreras que limitaban su dispersión (Vermeij 2005). Algunos au-
tores señalan que los cambios en el área de distribución pueden
ejercer un profundo impacto en la evolución de las estrategias vi-
tales de las especies, ya que las fuerzas selectivas que experi-
mentan las poblaciones en equilibrio podrían ser distintas de las
que actúan en las poblaciones que no están en equilibrio espacial
(Burton et al. 2010; Phillips et al. 2010; Lindström et al. 2013). Du-
rante la expansión del área de distribución, por ejemplo, las pobla-
ciones en el frente de expansión experimentan nuevas presiones
selectivas que pueden ser consecuencia de una menor densidad
poblacional, de un escape a los enemigos naturales, o de una ha-
bilidad dispersiva diferencial entre los individuos (Keane y Crawley
2002; Phillips et al. 2010), permitiendo una mayor inversión de re-
cursos en rasgos relacionados con las funciones de reproducción
o dispersión, a costa de la inversión en funciones de defensa
(Blossey y Nötzold 1995). 

Conocer cuáles son las fuerzas selectivas que moldean las
estrategias vitales se convierte en una cuestión aún más rele-
vante, si cabe, cuando lo que se pretende es determinar la diná-
mica de las poblaciones naturales en el marco de unas
condiciones cambiantes, donde los mecanismos de adaptación
rápida y/o plasticidad fenotípica determinarán la permanencia o
desaparición de las poblaciones (Jump y Peñuelas 2005). Se dis-
pone de relativamente poca información acerca de las consecuen-
cias demográficas de las variaciones en la estrategia vital en
respuesta a condiciones cambiantes, si bien esta información po-
dría ser especialmente importante para el conocimiento de la di-
námica de poblaciones de especies raras o amenazadas o de
especies introducidas en nuevas áreas geográficas. En este sen-
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Figura 1. Relación entre esfuerzo reproductivo óptimo, probabilidad de su-
pervivencia de individuos adultos y número de episodios reproductivos de
acuerdo con el modelo de esfuerzo reproductivo (modelo de optimización).
El punto donde la línea recta toca la curva representa el esfuerzo reproduc-
tivo óptimo. Una curva cóncava con un esfuerzo reproductivo óptimo inter-
medio favorecería la iteroparidad; por el contrario, una curva convexa con
un esfuerzo reproductivo óptimo máximo favorecería la semelparidad (figura
adaptada de Stearns 1992). 
Figure 1. Relationship between optimal reproductive effort, probability of
adult survival and number of reproductive episodes according to the repro-
ductive effort model (optimization model). The point where the straight line
touches the curve represents the optimal reproductive effort. A concave
curve with intermediate optimal reproductive effort would favor iteroparity;
a convex curve with maximum optimal reproductive effort would lead to se-
melparity (figure adapted from Stearns 1992). 



tido, el estudio de las variaciones de estrategia vital en plantas ha
cobrado interés recientemente en el ámbito de las invasiones bio-
lógicas, ya que este contexto permite estudiar las causas de estas
variaciones dentro de una misma especie y en escenarios natu-
rales con presiones selectivas contrastadas. Por otro lado, desde
un punto de vista aplicado, se sabe que la velocidad a la que se
expande una especie invasora puede verse modificada por cam-
bios evolutivos en la estrategia vital (Philllips et al. 2010) lo cual
podría tener importantes consecuencias para el control de los im-
pactos causados por estas especies.

La evolución de estrategias vitales en el contexto de las
especies invasoras

Las invasiones biológicas implican la dispersión de especies a
larga distancia hasta regiones donde previamente no se encontra-
ban, seguida de una propagación rápida en el nuevo hábitat (Ri-
chardson et al. 2000). En la última década, las especies invasoras
se han consolidado como atractivos modelos de estudio en los que
contrastar las hipótesis de la teoría de estrategias vitales (Cox
2004; Williams 2009; Phillips et al. 2010; Lindström et al. 2013), ya
que con frecuencia las presiones selectivas en los hábitat nativo e
invadido son notablemente diferentes. Como consecuencia de ello,
algunas especies experimentan variaciones en rasgos de su estra-
tegia vital en las áreas donde son introducidas (Dlugosch y Parker
2008) y en gran parte todavía se desconocen las consecuencias
reales de estos cambios de estrategia vital para la capacidad inva-
siva de la mayoría de estas especies. Dentro del tema que ocupa
a esta revisión, son destacables las observaciones de algunas es-
pecies preferentemente semélparas en su hábitat nativo que cam-
bian parcialmente a una estrategia iterópara o retrasan su momento
de primera reproducción en las áreas donde son introducidas (Mü-
ller-Schärer et al. 2004; Treier et al. 2009; Williams 2009; Monty et
al. 2010; Hahn et al. 2012). Si bien la teoría clásica predice que es
ventajoso priorizar el esfuerzo reproductivo durante un proceso de
invasión, ya que permite un crecimiento poblacional rápido, una es-
trategia que priorice la reproducción futura sobre la presente podría
también conferir beneficios a través de un ciclo vital más largo y
múltiples eventos reproductivos, que haría a las poblaciones intro-
ducidas menos vulnerables a fluctuaciones estocásticas (Sol et al.
2012; Aragón et al. manuscrito en preparación). 

La variación en la estrategia vital entre los hábitat nativo e in-
vadido a menudo se ha explicado a la luz de la hipótesis de escape
de los enemigos naturales (Enemy Release hypothesis), la cual
propone que las especies en el área invadida experimentan un des-
censo en la regulación por parte de los enemigos naturales con los
que han coevolucionado (Keane y Crawley 2002). De acuerdo con
las predicciones de la teoría de estrategias vitales, si el descenso
en la presión por enemigos naturales conduce a un incremento con-
siderable en la supervivencia de los individuos adultos en el hábitat
invadido, la estrategia óptima podría pasar de semélpara a iteró-
para acompañada de un retraso en el tamaño de primera reproduc-
ción (Klinkhamer et al. 1997; Williams 2009). La dirección y la
intensidad ejercidos por los enemigos naturales depende en parte
de si el ataque es dependiente del tamaño (en el que los individuos
más grandes son más susceptibles de ser atacados) o si es des-
encadenado por la presencia de estructuras reproductivas (Klin-
khamer et al. 1997; Miller et al. 2008; Metcalf et al. 2009). Por otro
lado, también se ha sugerido que un descenso en la presión ejer-
cida por enemigos naturales podría influir en los patrones de asig-
nación de recursos a diferentes funciones vitales. Así, la asignación
de recursos a las funciones de defensa sería menor en el hábitat
invadido, lo que podría dejar más recursos disponibles para invertir
en el resto de sus funciones vitales, como crecimiento y reproduc-
ción (Blossey y Nötzold 1995). 

Estas observaciones cualitativas sobre las variaciones en la es-
trategia vital de ciertas especies invasoras requieren, aún, una eva-
luación cuantitativa rigurosa. Todavía son escasos los estudios que
comparen las dinámicas demográficas de las poblaciones en las
áreas biogeográficas nativa e invadida (Williams 2009) y, sobre
todo, que tengan en cuenta la antigüedad de la introducción de las

poblaciones invasoras. El análisis conjunto de los calendarios de
reproducción y el esfuerzo reproductivo a lo largo del ciclo vital en
combinación con datos demográficos constituye uno de los retos
para futuros estudios sobre la evolución de las estrategias vitales.
Por último, el papel de los enemigos naturales como fuerzas selec-
tivas en estas variaciones de estrategia vital también continúa es-
tando poco integrado dentro de la teoría de estrategias vitales
(Miller et al. 2008) en particular en el contexto de las invasiones. Si
bien existen numerosos estudios que demuestran la presión dife-
rencial de herbívoros entre las poblaciones de origen y las introdu-
cidas para numerosas especies de plantas invasoras (Liu y Stiling
2006), aún carecemos de un análisis profundo de las consecuen-
cias del escape de los enemigos naturales para la evolución de las
estrategias vitales. No obstante, algunos indicios apuntan a que el
papel de los herbívoros en la evolución de la estrategia vital podría
ser muy relevante y suceder a escalas temporales ecológicas
(Agrawal et al. 2012), y que incluso pueden darse interacciones re-
cíprocas planta-herbívoro (Agrawal et al. 2013). 

Conclusiones
La evolución de las estrategias vitales y las fuerzas selectivas

que la determinan ha sido un tema de interés en la ecología evolu-
tiva desde mediados del siglo XX. Desde el trabajo pionero de Cole
(1954), se ha realizado un intenso esfuerzo de modelización que
ha generado un conjunto de predicciones teóricas acerca de las
condiciones que favorecen a unas estrategias y no a otras. No obs-
tante, continúa existiendo un vacío de información empírica con la
que contrastar las predicciones de estos modelos, principalmente
en el caso del enfoque basado en modelos de optimización. 

En un contexto de cambio global, la expansión del área de dis-
tribución de las especies como consecuencia, por ejemplo, de las
introducciones de especies en nuevas áreas geográficas, presenta
un nuevo y atractivo marco de estudio para abordar estas cuestio-
nes. Por un lado, las presiones selectivas que enfrentan las espe-
cies en sus nuevas áreas de distribución pueden ser marcadamente
diferentes a las de sus áreas de origen, afectando a los patrones
de asignación de recursos entre los diferentes rasgos vitales; ade-
más, la dinámica demográfica de las poblaciones en expansión
está lejos de estar en equilibrio, asunción bajo la cual se han hecho
la mayoría de las predicciones en ecología evolutiva. Las líneas fu-
turas de investigación se enfrentan al reto de estudiar las presiones
selectivas en un contexto biogeográfico, en áreas nativas y nuevas
áreas de expansión, así como el estudio combinado de aspectos
demográficos y de asignación de recursos bajo diferentes escena-
rios de selección. 

El estudio de la evolución de las estrategias vitales es una de
las líneas más veteranas de la ecología evolutiva y continúa siendo
un área de investigación interesante y prometedora, con implica-
ciones relevantes para la biología de la conservación.
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