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Paniw, M. 2019. Integrando mecanismos evolutivos y dinámica de poblaciones de plantas: una perspectiva desde la demografía animal.
Ecosistemas 28(1):60-68. Doi.: 10.7818/ECOS.1640
La creciente disponibilidad de datos a nivel de individuo a lo largo de su ciclo demográfico ha puesto de manifiesto que los cambios medioambientales
afectan a las poblaciones a través de procesos demográficos y evolutivos que actúan de forma simultánea. El estudio de las respuestas de las po-
blaciones a cambios medioambientales, por tanto, deben integrar principios y mecanismos demográficos y evolutivos en un marco de estudio co-
herente. Los modelos de proyección integrales (Integral Projection Models, IPMs), que relacionan caracteres genéticos y fenotípicos con procesos
demográficos a nivel de población, representan una aproximación muy útil para llevar a cabo dicha integración. Sin embargo, existe una injustificada
diferencia entre los ecólogos de plantas y de animales a la hora de aplicar IPMs. En este artículo se discute la necesidad de integrar estas dos sub-
disciplinas, demográfica y evolutiva, centrándose en cómo la ecología vegetal puede diversificar el conjunto de herramientas que utiliza para investigar
las presiones selectivas y las dinámicas eco-evolutivas mediante modelos basados en poblaciones de plantas. En este artículo se da una visión ge-
neral de los estudios que han aplicado IPMs para abordar cuestiones eco-evolutivas y se propone una agenda de investigación para la ecología ve-
getal. En un contexto de crisis de extinción de especies y poblaciones, necesitamos urgentemente una mirada holística hacia los numerosos procesos
que actúan para garantizar la persistencia de las especies en un contexto de cambio ambiental. 
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Paniw, M. 2019. Perspectives from animal demography on incorporating evolutionary mechanism into plant population dynamics. Ecosis-
temas 28(1):60-68. Doi.: 10.7818/ECOS.1640
With a growing number of long-term, individual-based data on natural populations, it has become increasingly evident that environmental change af-
fects populations through complex, simultaneously occurring demographic and evolutionary processes. Analyses of population-level responses to
environmental change must therefore integrate demography and evolution into one coherent framework. Integral projection models (IPMs), which
can relate genetic and phenotypic traits to demographic and population-level processes, offer a powerful approach for such integration. However, a
rather artificial division exists in how plant and animal population ecologists use IPMs. Here, I argue for the integration of the two sub-disciplines,
particularly focusing on how plant ecologists can diversify their toolset to investigate selection pressures and eco-evolutionary dynamics in plant po-
pulation models. I provide an overview of approaches that have applied IPMs for eco-evolutionary studies and discuss a potential future research
agenda for plant population ecologists. Given an impending extinction crisis, a holistic look at the interacting processes mediating population persis-
tence under environmental change is urgently needed. 

Key words: eco-evolutionary dynamics; integral projection modelling; heritability; phenotypic traits

Introducción

El ambiente afecta a la dinámica de las poblaciones a través de
efectos complejos en las tasas demográficas como la supervivencia
y la reproducción (Ozgul et al. 2010; Paniw et al. 2018). Estos pro-
cesos ecológicos están mediados en último término por las res-
puestas diferenciales de los fenotipos a los factores ambientales.
Los mecanismos evolutivos que subyacen a dichas respuestas
pueden, a su vez, estar influidas por procesos ecológicos, creando
de esta manera retroalimentaciones eco-evolutivas (Schoener
2011; Johnston et al. 2013; Lowe et al. 2017). 

Una vez que hemos admitido que la evolución puede ocurrir rá-
pidamente (Schoener 2011; Ellner 2013), y que las retroalimenta-
ciones eco-evolutivas pueden afectar fuertemente las respuestas
de las poblaciones a los cambios medio ambientales, se ha hecho

evidente que un nuevo marco de trabajo es necesario para conec-
tar la variación en los caracteres cuantitativos con la dinámica de
las poblaciones (Smallegange y Coulson 2013; Vindenes y Lan-
gangen 2015). 

Para medir los procesos de retroalimentación entre factores eco-
lógicos (variabilidad ambiental y demografía) y evolutivos (cambios
en caracteres estáticos y dinámicos), los ecólogos de poblaciones
necesitan: (i) datos a nivel individual de los caracteres de interés;
(ii) información sobre los mecanismos de transmisión o herencia de
dichos caracteres; (iii) un modelo demográfico que describa las
tasas y las transiciones demográficas en función de estos caracte-
res; (iv) un marco de modelización flexible que cuantifique la diná-
mica poblacional a partir de un modelo poblacional que integre de
forma explícita el ambiente (e.g. clima, perturbaciones, interacciones
biòticas) y los factores intrínsecos (e.g. densidad poblacional) (Rees
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y Ellner 2016). Los modelos de proyección integrales (integral pro-
jection models, IPMs) representan precisamente este tipo de marco
de modelización (Smallegange y Coulson 2013; Vindenes y Lan-
gangen 2015). En su formulación más básica, estos modelos vin-
culan las funciones de variación continua de los caracteres
fenotípicos que cambian a lo largo del tiempo con las tasas demo-
gráficas. Los IPMs pueden, de esta forma, proyectar simultánea-
mente la dinámica de los caracteres y de las poblaciones (Easterling
et al. 2000; Coulson et al. 2010; Smallegange y Coulson 2013;
Merow et al. 2014a). La relación entre las tasas demográficas y los
caracteres de variación continua se expresa típicamente con mo-
delos (generalizados) lineales. Por ejemplo, uno puede definir el ta-
maño individual (z) como el carácter medido y el tamaño en el
tiempo t +1 (z’) como una función del tamaño en el tiempo t (z)
usando la ecuación de regresión simple:

z´= ß 0 + ß1z + ε Ec.1

La característica clave que caracteriza los IPMs radica en (1)
su flexibilidad a la hora de incorporar tasas demográficas diferentes
a lo largo del tiempo entre estadios demográficos, edades o carac-
terísticas ambientales (Ellner y Rees 2006; Rees y Ellner 2009); (2)
ser una función de características intrínsecas de las poblaciones,
como las retroalimentaciones denso-dependientes (Metcalf et al.
2008) o de interacciones entre especies (Adler et al. 2010, 2012);
(3) incluir caracteres fenotípicos estáticos y caracteres genéticos,
como el genotipo de un individuo o su peso al nacer, que no cam-
bian con el tiempo (Ellner et al. 2016, cap. 9; Vindenes y Langangen
2015). Las tasas demográficas se incorporan a una distribución de
proyección (distribution kernel) K(z´, z). Siguiendo el ejemplo ante-
rior, esta distribución describe la probabilidad de que individuos de
tamaño z pasen a ser de tamaño z’ en una unidad de tiempo dis-
creta (e.g. una estación reproductiva). Una distribución K completa,
por tanto, consiste en dos sub-distribuciones: 

K(z´,z) = P(z´,z) + F(z´,z) Ec. 2

donde P(z´, z) describe la probabilidad de supervivencia de un
individuo de tamaño z y condicionado a la supervivencia, se des-
arrolle a tamaño z’, y F (z´, z) describe la probabilidad de que un in-
dividuo de tamaño z produzca descendencia de tamaño z’ (Fig. 1;
Tabla 1). Como las dos sub-distribuciones P y F describen dos den-
sidades de distribución continuas de z, se requiere integrarlas para
obtener z’ en el tiempo t+1. Para lograrlo, se aplica la regla del
punto medio, que discretiza las distribuciones por rangos de valores
de z definidos por lo valores menor (lowest, L) y mayor (upper, U)
observados. La distribución K se multiplica posteriormente por n,
el número de individuos en el rango de tamaños [z, z+dz] para ob-
tener finalmente la distribución z’ por tamaños de individuos en el
tiempo t+1:

Ec. 3

A parte de la flexibilidad que ofrecen los IPMs, su creciente po-
pularidad se debe a los numerosos tutoriales y la facilidad de aná-
lisis disponibles de forma libre y gratuita en la plataforma R (R Core
Team 2017; Tabla 1; y en especial Ellner et al. 2016). 

A pesar del gran potencial de la aplicación de los IPMs para
abordar cuestiones de interés ecológico y relevantes en un contexto
de cambio climático, existe una desconexión artificial entre cómo
la dinámica de un carácter se estudia en poblaciones de animales
y de plantas (Smallegange y Coulson 2013; Ellner et al. 2016). El
objetivo principal de este artículo, por tanto, es conectar ambas dis-
ciplinas alentándolas a tomar una perspectiva más amplia en la me-
todología que aplican para avanzar en el estudio de los procesos
eco-evolutivos de las dinámicas de poblaciones. De una forma más

precisa, me dirijo a los ecólogos de plantas para que presten más
atención a la ecología animal, que ofrece nuevas vías para abordar
aspectos importantes de las respuestas de las poblaciones a los
cambios medioambientales. 

El estudio de las consecuencias vs. de los procesos
de las dinámicas eco-evolutivas con IPMs
Puntos finales evolutivos

En la aplicación de modelos de poblaciones estructurados, in-
cluidos IPMs, han surgido dos aproximaciones principales para in-
vestigar dinámicas de retroalimentación eco-evolutivas como
consecuencia del cambio ambiental: la valoración de las conse-
cuencias evolutivas que resultan de dichos cambios, o estrategias
evolutivas estables (EEE), y el seguimiento de los cambios diná-
micos de la distribución del carácter de interés a medida que el en-
torno cambia (Fig. 2). En poblaciones de plantas, las aplicaciones
eco-evolutivas de los IPMs se han centrado principalmente en EEE
(Geritz et al. 1998; Hendry 2016; Govaert et al. 2018). El objetivo
fundamental ha sido encontrar los valores de los caracteres feno-
típicos de interés que maximizan la eficacia biológica (fitness) a
largo plazo y que confieran a la población de estudio una baja sus-
ceptibilidad a la presencia de mutantes, particularmente respecto
a la reproducción (e.g., evolución de la reproducción retardada, es-
trategias de reproducción diversificadas) (Hesse et al. 2008; Metcalf
et al. 2008; Gremer y Venable 2014; véase Childs et al. 2011 para
un buen ejemplo en ecología animal). Como las asunciones sobre
las bases genéticas de la herencia de dichos caracteres son rela-
tivamente simples (Toprak et al. 2011; Becks et al. 2012), los IPMs
han permitido a los investigadores incorporar relaciones complejas
entre caracteres y tasas demográficas al estimar EEE, incluyendo
dinámicas de retroalimentación denso-dependientes (Ellner et al.
2016). Por ejemplo, Metcalf et al. (2008) usaron IPMs para medir
las alternativas de historia de vida en términos de floración en los
cardos Carlina vulgaris y Carduus nutans; además determinaron
que se pueden establecer predicciones precisas sobre dichas al-
ternativas a partir de datos empíricos obtenidos a largo plazo a nivel
individual. Los IPMs que incorporan EEE normalmente asumen que
el parámetro de un modelo que describe una tasa demográfica o
transición, por ejemplo ß0 en Ec. 1, también puede aplicarse al ge-
notipo de un individuo (Fig. 2a). El fenotipo observable que corres-
ponde a un genotipo es por tanto una medida de un carácter
continuo z (Rees y Ellner 2016). Tanto el carácter (z) como el ge-
notipo (x) se pueden integrar en un IPMs expandiendo la Ec. 3, y
asumiendo una herencia perfecta del genotipo parental en la des-
cendencia:

Ec. 4

Si la forma de herencia es incompleta, una distribución de la
forma de herencia M(x|xP) que describa la distribución de genotipo
x entre la descendencia, dados los genotipos de los parentales (P),
deben integrarse en la función de distribución K (Fig. 1).

Dinámicas eco-evolutivas

El enfoque sobre los puntos finales evolutivos no nos informa
sobre los cambios concurrentes de fenotipo y condiciones ambien-
tales en un contexto de cambio global. Para una ciencia del cambio
global dichas dinámicas eco-evolutivas son de una gran importan-
cia ya que un número creciente de trabajos han mostrado que los
cambios evolutivos pueden ocurrir rápidamente por cambios en las
presiones de selección (Jump y Penuelas 2005; Hoffmann y Sgrò
2011; Schoener 2011; Bonnet et al. 2017). Por ejemplo, en el ex-
perimento a largo plazo de Park Grass en Rothamsted (UK), la adi-
ción experimental de minerales al suelo ha resultado en
adaptaciones de la especie perenne Anthoxanthum odoratum a fós-
foro limitado, incluso con flujo génico entre los tratamientos (Snay-
don y Davies 1982; Silvertown et al. 2005). De la misma forma,
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Figura 1. Ejemplo de construcción y resultado de la aplicación de los modelos de integrales de proyección (IPMs) para análisis eco-evolutivos. Un IPM
simple (a) consiste en tasas demográficas que describen la supervivencia, cambios en caracteres (e.g. tamaño), reproducción/reclutamiento, y la des-
cendencia generada que se pueden cuantificar como funciones continuas dependientes de un caracter fenotípico z, por medio de modelos (generalizados)
lineales integrados en distribuciones IPM discretizados, que describen la probabilidad de que un individuo en la categoría z del carácter fenotípico transite
a la categoría z’. La aproximación matricial de los modelos IPMs discretizados se pueden usar para calcular las métricas a nivel de población y si se es-
tablece el modo de herencia del caracter z’ de la descendencia desde el carácter z de los parentales, también se pueden obtener las métricas evolutivas.
En un IPM que integre un caracter genético estático (por ejemplo, color de la piel o tamaño al nacer) además de un fenotipo contínuo (b), se pueden
ajustar diferentes distribuciones a cada genotipo y la herencia genética M se puede expresar en términos de genotipo (xb| xw).
Figure 1. Example of the construction and output of integral projection models (IPMs) for eco-evolutionary dynamics. In a simple IPM (a), demographic
rates describing survival, changes in traits (e.g., size), reproduction/recruitment, and offspring development can be assessed as functions of a continuous
(phenotypic) trait z, via simple (generalized) linear models and integrated into discretized IPM projection kernels, which describe the probability of an indi-
vidual in the z-trait class to transition to the z’-trait class. Matrix approximation of the discretized IPMs can be used to calculate population-level metrics,
and if inheritance of z’-trait offspring by z-trait parents is established, evolutionary metrics can also be obtained. In an IPM integrating a static genetic trait
x (e.g., fur color or size at birth) in addition to a continuous phenotype (b), different kernels can be fit for each genotype, and genetic inheritance M can be
expressed in terms of genotype e.g., (xb| xw).
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Tabla 1. Resumen de algunas de las aplicaciones de los modelos integrales de proyección (IPMs) para los cuales están disponibles códigos de R. 
Table 1. A non-exhaustive summary of applications of integral projection models (IPMs) for which detailed R scripts are available.

Aplicación Descripción Referencia

IPMs básicos Construcción e implementación de IPMs básicos con descripciones detalladas
de las tasas demográficas y procedimiento diagnósticos para valorar los ajustes
de los IPMs.

Easterling et al. 2000; 
Metcalf et al. 2013; 
Merow et al. 2014a; 

Rees et al. 2014

IPMs avanzados Construcción e implementación de IPMs que incluyen covariables en los
modelos de tasas demográficas, como edad, estadio, denso-dependencia, o
factores medioambientales.

Ellner y Rees 2006; 
Coulson 2012;

Teller et al. 2016

IPMs con variación temporal Teoría detallada y análisis de IPMs con variación temporal, incluyendo análisis
retrospectivos y prospectivos de los análisis de la perturbación.

Ellner et al. 2016; 
Paniw et al. 2017a, 2017b

Dinámicas eco-evolutivas Una aproximación de selección y dinámica de caracteres basadas en los
resultados generados por los IPMs

Rees y Ellner 2016

Heterogeneidad individual Aproximaciones para incorporar diferencias individuales en las IPMs y calcular
varios parámetros de historias de vida.

Vindenes y Langangen 2015

Estocasticidad demográfica 
y ambiental 

Derivación de la varianza demográfica y medioambiental del crecimiento
poblacional en función de una variable continua.

Vindenes et al. 2011

Modelización de la
distribución de especies

Integración de los resultados de los con los modelos de idoneidad de hábitat Merow et al. 2014b

Figura 2. Ejemplos de análisis eco-evolutivos que usan modelos de proyecciones integrales (IPMs). Para muchas especies de plantas (a) por ejemplo el
cardo monocárpico Carlina vulgaris, los análisis se centran en encontrar estrategias evolutivamente estables (EEE), es decir, los valores del parámetro
(β0) en las regresiones de las tasas demográficas que incluyen IPMs (ec. 1), para los cuales la población no puede ser invadida por genotipos mutantes.
Otros ejemplos de IPMs eco-evolutivos (b), usados ampliamente en ecología animal (por ejemplo, los estudios con la oveja de Soay Ovis aries) donde
se registran las distribuciones de los caracteres fenotípicos (z) a lo largo del tiempo y en los que se usan análisis de perturbación para diseccionar la con-
tribución relativa de los procesos ecológicos y evolutivos a la dinámica de poblaciones.
Figure 2. Examples of eco-evolutionary analyses using integral projection models (IPMs). For many plant species (a), e.g., the monocarpic thistle Carlina
vulgaris, analyses focus on finding evolutionary stable strategies, i.e., values of a parameter (β0) in the demographic-rate regressions included in IPMs
(eq. 1), which cannot be invaded. Other eco-evolutionary IPMs (b), used largely in animal (e.g., the Soay sheep Ovis aries) population studies, track dis-
tributions of phenotypic traits (z) through time and use perturbation analyses to disentangle contributions of ecological and evolutionary processes to po-
pulation dynamics.



Ezard et al. (2009) han encontrado que la variabilidad en el peso al
nacer (fenotipo) contribuye significativamente a la variación obser-
vada de la tasa de crecimiento poblacional de cinco especies de
ungulados que experimentan varios niveles de variación ambiental.
Por tanto, con el fin de evaluar los mecanismos que subyacen a
los cambios en las historias de vida en las poblaciones como res-
puesta al cambio global, se deben registrar a lo largo del tiempo
los cambios fenotípicos, e idealmente también los genotípicos
(Ozgul et al. 2009; Coulson et al. 2010, 2011; Smallegange y Coul-
son 2013; Vindenes et al. 2014). 

Los estudios que investigan las distribuciones dinámicas de los
caracteres se han llevado a cabo sobre todo en poblaciones ani-
males (Vindenes y Langangen 2015). En ellos, el tamaño corporal
o su peso, y no tanto los parámetros de regresión, ß (ec. 1), son
los caracteres individuales de interés para abordar cuestiones con-
juntas de evolución y demografía (Fig. 2b; Coulson et al. 2010).
Apoyándose en enfoques de genética cuantitativa, los IPMs se pue-
den usar para inferir caracteres y métricas evolutivas, como efectos
maternos, selección diferencial, o heredabilidad (Fig. 1b). Así por
ejemplo, la ecuación de Price (1970) se ha integrado en el marco
conceptual de los IPM en numerosos estudios para descomponer
cambios en la media y en la varianza de un carácter fenotípico res-
peto a sus componentes de viabilidad, desarrollo y selección repro-
ductiva (Fig. 2b; Coulson y Tuljapurkar 2008; Coulson et al. 2010;
Ozgul et al. 2010). Esta descomposición en diferentes componen-
tes se consigue normalmente con análisis de perturbación de los
parámetros de las funciones de las tasas demográficas (Coulson
et al. 2010; Ellner et al. 2016).

Medición de la herencia

Los IPMs eco-evolutivos se basan en evaluaciones de paren-
tesco explícitas a nivel individual obtenidas a partir de observacio-
nes o de análisis de pedigree (e.g., Leclaire et al. 2013; Bonnet et
al. 2017). Esto permite una investigación directa de la estructura
de la herencia de los caracteres. Sin embargo, con algunas excep-
ciones (Hanski y Saccheri 2006; Santure et al. 2013), conocemos
poco sobre el parentesco individual y la estructura genética que
subyace a la dinámica de la variación de los caracteres en plantas.
Esto es en parte debido al hecho de que el apareamiento y el se-
guimiento de la descendencia es más difícil (Nyquist y Baker 1991).
Sin embargo, recientes avances en estudios de plantas muestran
que no debería haber en principio grandes obstáculos para lograr
estimas complejas de heredabilidad. Cada vez son más frecuentes
los análisis de pedigree y el uso de marcadores moleculares hiper-
variables basados en DNA para estimar los componentes genéticos
de la variación de un carácter (Etterson y Shaw 2001; Holland et
al. 2003; Jump et al. 2008). Por ejemplo, Lloret y García (2016) de-
tallaron protocolos de genotipado para estimar la relación de pa-
rentesco entre individuos de sabinas (Juniperus phoenicea). Este
tipo de estudios serán de gran importancia para los modelos po-
blacionales que abordan cuestiones sobre la respuesta de las plan-
tas al cambio climático.

Aplicaciones futuras de dinámicas eco-evolutivas en
demografía de plantas

En un contexto de cambio climático los cambios en la compo-
sición genotípica y fenotípica de una población pueden mejorar la
eficacia biológica de la población (plasticidad adaptativa), la cual
en último término determina la persistencia de las poblaciones
(Paniw et al. 2019; Coulson et al. 2017). Por ejemplo, Coulson et
al. (2011) midieron simultáneamente cambios en los caracteres ge-
néticos (genotipos que determinan el color de piel), tamaño corporal
(fenotipos) y tasas demográficas de lobos en diferentes condiciones
ambientales. Los autores observaron que cambios en los valores
medios de factores medioambientales, pero no su varianza, daban
lugar a cambios significativos en las dinámicas eco-evolutivas de
las poblaciones de lobos. Esta relativa insensibilidad a la variación
ambiental puede estar relacionada con las características de his-
toria de vida de los lobos, que son especies de larga vida con una

demografía compleja, la cual amortiguaría la variabilidad ambiental
(Morris et al. 2008). Otros tipos de historia de vida, como la de los
suricatas del Kalahari con un ciclo de vida corto y que viven en am-
bientes impredecibles, exhiben cambios considerables en la distri-
bución de sus caracteres fenotípicos y en la dinámica poblacional
ante una variabilidad climática creciente (Paniw et al. 2019). Este
tipo de análisis de historias de vida basados en los caracteres están
siendo cada vez más relevantes para desentrañar los mecanismos
que permitirían la persistencia de las poblaciones en el futuro
(Paniw et al. 2017a; Paniw et al. 2018).

Como en las poblaciones animales, los cambios medioambien-
tales a nivel global están afectando a las poblaciones de plantas
(Thuiller et al. 2005; Kelly y Goulden 2008; Maestre et al. 2012).
Para persistir, las plantas deben adaptarse a las nuevas condicio-
nes ambientales o migrar (Aitken et al. 2008). Cada vez más estu-
dios han demostrado el papel de diferentes mecanismos,
incluyendo la adaptación y la plasticidad fenotípica, en la estabili-
zación de poblaciones y comunidades de plantas y que evitan su
extinción (Nicotra et al. 2010; Lloret et al. 2012). Por ejemplo, Jump
et al. (2008) descubrieron que la adaptación rápida con base ge-
nética en respuesta al incremento de la intensidad de la sequía en
el arbusto mediterráneo Fumana thymifolia incrementaría las pro-
babilidades de la población de persistir. Repuestas evolutivas rápi-
das al cambio medioambiental pueden ser particularmente
importantes para la biología de la conservación porque pueden in-
ducir un rescate genético mediante el cual las poblaciones se adap-
ten a las nuevas condiciones y amortigüen el colapso de las
poblaciones (Ellner 2013).

Como en las poblaciones animales, entender la dinámica de los
caracteres en las poblaciones de plantas es clave para dilucidar las
dinámicas eco-evolutivas. Por ejemplo, el tamaño de la planta se
sabe que es un determinante de las tasas demográficas y de la di-
námica poblacional en diferentes ecosistemas (Salguero-Gómez et
al. 2012; Paniw et al. 2017a; Quintana-Ascencio et al. 2018). Estos
estudios han demostrado cambios potenciales en la distribución de
los tamaños asociados a cambios en las presiones selectivas en
un contexto de cambio medioambiental, con consecuencias impor-
tantes para la gestión y la conservación (Paniw et al. 2017a). La
única forma de tener un conocimiento completo de las dinámicas
eco-evolutivas es incorporar la dinámica de los caracteres en los
procesos poblacionales (Reed et al. 2013). Por tanto, sorprende el
escaso uso de los IPMs en la biología de la conservación de plan-
tas y hasta la fecha no existen trabajos con modelos que integren
dinámicas de los caracteres y retro-alimentciones eco-evolutivas.

Para comenzar, no se requieren modelos genéticos complejos
para trabajar con caracteres de plantas, como el tamaño, para in-
formar sobre el manejo potencial de las poblaciones. Cambios en
la distribución de los caracteres fenotípicos (Fig. 2b) se pueden uti-
lizar para mejorar nuestras predicciones en base a señales tem-
pranas que avisan de un colapso de la población (Clements y Ozgul
2016; Clements et al. 2017). Se ha explorado muy poco en qué me-
dida los cambios en los caracteres son buenos predictores del co-
lapso de una población de plantas, a pesar de que supone una
nueva vía de investigación interesante y novedosa (Clements y
Ozgul 2018). Finalmente, la herencia de los caracteres debe ser
cuantificada para medir las dinámicas eco-evolutivas. Una vez que
se consigue este objetivo, son posibles nuevas aproximaciones de
investigación basadas en IPMs eco-evolutivos. 

Dinámicas de retro-alimentación denso-dependientes

Las retro-alimentaciones denso-dependientes son importantes
para describir correctamente la variación de los procesos demo-
gráficos y las dinámicas de poblaciones (Ellner et al. 2016). En este
contexto, se ha reconocido que la fuerza de la denso-dependencia
puede mediar el efecto de las presiones de selección sobre los fe-
notipos (Lowe et al. 2017). Por ejemplo, Reeds et al. (2013) de-
mostraron que un desajuste entre la fenología de la disponibilidad
de alimento y la fecha de la puesta de huevos de una población de
carboneros comunes (Parus major) crea una presión selectiva
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hacia una reproducción temprana. En este caso, una mayor mor-
talidad de pollos tras la eclosión se compensó con una mayor pro-
babilidad de supervivencia de los individuos que estaban sometidos
a una menor denso-dependencia negativa. Este tipo de efectos de
compensación juegan un papel importante en la naturaleza y su
estudio requiere la integración de dinámicas eco-evolutivas en los
modelos poblacionales (Lowe et al. 2017). Muchos estudios de de-
mografía evolutiva de plantas interesados en EEE han reconocido
que la evolución de las historias de vida se predice deficientemente
cuando se ignoran las respuestas denso-dependientes (Metcalf et
al. 2008; Gremer y Venable 2014). Los cambios en la densidad de
población o en la densidad de ciertos estadios del cicle de vida pue-
den cambiar la distribución de un carácter cuantitativo denso-de-
pendiente, y de esa forma, alterar las tasas de crecimiento
poblacional (e.g., Sæther y Engen 2015; Travis et al. 2015). Sin em-
bargo, la denso-dependencia es difícil de cuantificar en poblaciones
naturales y, en plantas, tiene un fuerte componente de competencia
interespecífica (Adler et al. 2010, 2012). Los IPMs con especies de
plantas normalmente omiten las respuestas de retro-alimentación
denso-dependientes y de competencia. Las consecuencias de di-
chas omisiones requieren una mayor investigación pues han sido
ignoradas hasta la fecha (a excepción de Adler et al. 2010).

Dispersión

Otro aspecto clave de la dinámica de las plantas frecuentemente
ignorado tanto en poblaciones de animales como de plantas es su
capacidad de dispersión. Los patrones de migración afectan fuerte-
mente a los caracteres fenotípicos y a las tasas demográficas y po-
drían jugar un papel importante en la evolución de las dinámicas
evolutivas (e.g., Maag et al. 2018). Es cada vez más reconocido que
la dispersión no es un proceso aleatorio, sino que ciertos genotipos
y fenotipos tiene mayor probabilidad de migrar que otros (Edelaar y
Bolnick 2012; Ozgul et al. 2014; Deere et al. 2017). Por ejemplo, los
individuos dispersores de las poblaciones de algunas especies de
mariposas son aquellos que portan genotipos con mayor capacidad
de volar (Hanski 2011). Igualmente, en plantas de desiertos, las se-
millas con ciertos genotipos promueven la dispersión a corta distan-
cia y esto puede crear presiones selectivas que favorezcan las
interacciones de facilitación en ambientes con una aridez creciente
(Kéfi et al. 2008). Sin embargo, los IPMs espacialmente explícitos
son muy escasos (Merow et al. 2014b) y faltan estudios que incor-
poren además los mecanismos eco-evolutivos. 

Heterogeneidad de los individuos

El énfasis sobre un único carácter fenotípico, normalmente el
tamaño corporal, en los modelos de IPMs eco-evolutivos ha reci-
bido algunas críticas porque las funciones de crecimiento (o la
transmisión del carácter) de los IPMs (G en la Fig. 1) no tienen en
cuenta los fenotipos individuales a lo largo de la vida y, por tanto,
no consideran la acumulación de las diferencias fenotípicas a lo
largo de la vida de los individuos (Chevin 2015; Janeiro et al. 2017).
Si la herencia es, además, medida como una correlación entre el
tamaño corporal de la descendencia y de los parentales, cualquier
efecto genético se confunde con un efecto ontogénico porque los
parentales mayores y de más edad tendrán mayor descendencia
que los jóvenes, independientemente de su peso corporal al nacer
(Vindenes y Langangen 2015). Esto puede llevar a estimas erró-
neas de la herencia, particularmente en organismos de crecimiento
indeterminado (de Valpine et al. 2014). Sin embargo, la teoría y las
aplicaciones de los IPM se sigue aplicando, por ejemplo para in-
corporar modelos cuantitativos genéticos de herencia, que permiten
una mejor aproximación de las dinámicas evolutivas (Childs et al.
2016; Coulson et al. 2017). 

Una evidente expansión del marco conceptual de los IPM eco-
evolutivos es la incorporación de la estructura de edades de las po-
blaciones (Coulson y Tuljapurkar 2008; Coulson et al. 2010). En
estos modelos, la heredabilidad de un carácter, como la distribución
de los tamaños al nacer, se debe estimar cada año (Chevin 2015);
pero incluso cuando hacemos esto, no se consideran las diferen-

cias explícitas entre individuos (Vindenes y Langangen 2015). Una
aproximación más completa implica, por tanto, la inclusión de ca-
racteres estáticos que representen la heterogeneidad individual en
los IPMs (Fig. 1b) (Coulson et al. 2011; Vindenes et al. 2012, 2016;
Vindenes y Langangen 2015). Dichos caracteres no cambian a lo
largo de la vida de un individuo, por ejemplo, tamaño al nacer, sexo,
o genotipo (Vindenes y Langangen 2015). Esta idea expande la for-
mulación de los IPMs (Fig. 1b): (a) creando una distribución con-
junta de las funciones del tamaño de los individuos reclutados (D)
y de la herencia (M), y (b) incorporando una función delta Dirac en
la distribución P: δ (x´- x). Esta última función permite mantener el
carácter estático x constante para cada individuo a lo largo de toda
su vida (Vindenes y Langangen 2015). 

Extrapolación de aproximaciones experimentales a la
dinámica de poblaciones

En general, la respuestas evolutivas al cambio global es difícil
de estimar basándose únicamente en estudios observacionales de
campo porque requerimos cuantificar no sólo el potencial evolutivo
de las normas de reacción al factor ambiental, por ejemplo tempe-
ratura, sino también las respuestas a dichos factores de los carac-
teres genéticos continuos y de fenotipos (Coulson et al. 2011; Ellner
et al. 2016). Sin embargo, es posible investigar dichas relaciones
en condiciones controladas de laboratorio o en experimentos de
campo (Benton et al. 2007; Collins 2013). No obstante, es difícil de-
tectar la velocidad de las dinámicas de retro-alimentación eco-evo-
lutivas en estudios experimentales (Ellner 2013). De hecho, hay
estudios que han testado experimentalmente adaptaciones de las
plantas a un cambio ambiental rápido (Jump y Penuelas 2005;
Jump et al. 2008). Sin embargo, la incorporación de datos experi-
mentales a nivel de población es escasa, incluso en modelos IPMs
(con excepción de Olsen et al. 2016). Esta situación es sorpren-
dente pero no deja de representar un desafío para la investigación
sobre las respuestas al cambio global ya que cada vez está más
reconocido que los efectos negativos del cambio global en la tasas
demográficas se pueden amortiguar a través de dinámicas de com-
pensación y retro-alimentación (Doak y Morris 2010; Lloret et al.
2012; Villellas et al. 2015). 

Investigación de las presiones de selección

Antes de que las medidas de heredabilidad estuvieran disponi-
bles, los IPMs eran una herramienta adecuada para investigar las
presiones de selección sobre los caracteres (Rees y Ellner 2009).
Los trabajos seminales del equipo de Tuljapurkar (Tuljapurkar et al.
2003; Haridas y Tuljapurkar 2005; Horvitz et al. 2010) sentaron las
bases para medir la presión selectiva en modelos poblacionales
estructurados en entornos variables temporalmente. Estas medidas
se basan en análisis de perturbación prospectivos de las tasas de-
mográficas (i.e., sensibilidades absolutas o relativas de las tasas
de crecimiento estocástico). Esta aproximación se ha aplicado con
éxito, por ejemplo, en el arbusto de sotobosque Ardisia escallonioi-
des o en el ciervo europeo Cervus elaphus, para testar la dirección
de selección en las estimas medias de las tasas demográficas y la
selección en la plasticidad de dichas tasas demográficas (Tuljapur-
kar et al. 2003; Haridas et al. 2009). Los resultados de los análisis
empíricos de las presiones selectivas indican una compensación
entre responder mediante cambios en las tasas demográficas (tí-
pica de especies de larga vida) y otros caracteres plásticos (más
común en especies de vida-corta o especies adaptadas a pertur-
baciones) (Haridas y Tuljapurkar 2005; Morris et al. 2008). Este
marco conceptual se ha expandido hasta los IPMs, lo cual permite
una evaluación directa basada en los caracteres y en las presiones
de selección (Rees y Ellner 2009). Los análisis empíricos han mos-
trado, por ejemplo, que la plasticidad en el tamaño no está favore-
cida en el cardo Carlina vulgaris (Rees y Ellner 2009), mientras que
en el sub-arbusto carnívoro mediterráneo Drosophyllum lusitanicum
una mayor variabilidad en el tamaño de las plántulas puede bene-
ficiarlas bajo un régimen con cierto nivel de perturbación (Paniw et
al. 2017a). Si las presiones selectivas se traducen en cambios ge-
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néticos se podría testar experimentalmente, como se ha hecho en
el estudio de la dinámica del banco de semillas en D. lusitanicum
(Gómez-González et al. 2018). La investigación de las presiones
de selección antes o simultáneamente a cambios genéticos es una
cuestión vital para la investigación sobre los efectos del cambio glo-
bal (Vindenes et al. 2014) y debería encontrar más aplicaciones
empíricas, además de las aquí presentadas.

Conclusiones

En casi todos los ecosistemas, los cambios antrópicos están
amenazando las poblaciones naturales. Las respuestas de las po-
blaciones a estas amenazas son complejas y pueden incluir adap-
taciones a las nuevas condiciones. A la hora de proyectar futuras
dinámicas poblacionales, la investigación sobre el cambio global
debe, por tanto, usar un marco flexible que desentrañe las contri-
buciones relativas de los procesos ecológicos (i.e., respuestas de-
mográficas a los cambios medio ambientales) y mecanismos
adaptativos (cambios en la distribución de los caracteres fenotípi-
cos y genotípicos) a dichas dinámicas. Este artículo detalla cómo
los modelos de proyección integrales (IPMs) pueden funcionar
como herramienta versátil en este sentido. Pero fundamentalmente,
se exponen los beneficios que aportaría a los ecólogos de plantas
el uso de esta herramienta, que es ampliamente aplicada en eco-
logía animal, para abordar cuestiones fundamentales sobre cómo
responden las poblaciones al cambio global.
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