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INTRODUCCION
Uno de los enigmas perdurables en la biologia y las ciencias sociales es el origen y la
persistencia de la cooperacion y el altruismo en diferentes organismos (Lehmann y Keller,
2006). Estos fenomenos son a menudo considerados como simples recursos que regulan la
competencia y la agresion al interior de los grupos, controlados directamente por “genes
egoistas” que buscan replicarse. Sin embargo, cada vez es mas claro de que el altruismo y
la cooperacion, més que haber sido seleccionados para disminuir el conflicto, constituyen
una directriz fundamental de los procesos constitutivos de ciertos organismos (Tomasello,
1999, de Waal, 2011). Esta idea es presentada en los siguientes términos por Sussman y
Cloninger (2011, p. viii): “La evidencia lleva a la conclusion de que los comportamientos
cooperativos y altruistas no son solamente subproductos de la competencia, sino que son
ingredientes esenciales en la evolucion, la ecologia y el desarrollo, y son el pegamento que

subyace a la capacidad de los primates y los seres humanos para vivir juntos en grupo”.

En los ultimos afios, un nimero importante de investigadores se han dedicado a realizar
trabajo tedrico y empirico con el objetivo de generar nuevos modelos explicativos,
reafirmar teorias y poner a prueba diversos postulados, lo que ha llevado a multiples
controversias ain vigentes. Particularmente para la filosofia de la biologia (entendida como
un subcampo de la filosofia de la ciencia y constituida de manera autobnoma en la ultima
década del siglo XX sobre todo en paises anglosajones, Abrantes, 2011), el problema del
altruismo y la cooperacion ha sido abordado sobre todo desde los principios de la teoria

evolutiva darwininana.

La evolucion del comportamiento social es un problema que ha interesado por décadas a
bidlogos evolutivos, psicologos, economistas, filosofos, antropdlogos y primatodlogos. En el
caso particular de la biologia, el problema de la evolucion del altruismo y la cooperacion
constituye un desafio reconocido ya por el propio Darwin (1859), quien habia destacado
que no resulta para nada obvio cémo es que la seleccion natural pudo dar origen a
comportamientos altruistas y cooperativos. Esto es evidente en la llamada “paradoja del

altruismo” que puede enunciarse de la siguiente manera:



a. Segun la teoria darwiniana de la evolucion, la Seleccion Natural (SN) favorece
conductas que aumentan el fitness del organismo que las emite.

b. Una conducta altruista es aquella que disminuye el fitness del organismo que la
emite y aumenta el fitness de otros.

c. Si la SN tiende a favorecer conductas que aumentan el fitness del organismo,

entonces SN no favorece la aparicion del altruismo.

Enunciada la paradoja del altruismo, parece ser que desde el enfoque darwiniano, éste
comportamiento estaria destinada al fracaso. Sin embargo, se han documentado numerosos
casos de organismos que presentan comportamientos altruistas y cooperativos. Por ejemplo,
en peces, aves, mamiferos, primates humanos y no humanos (Dugatkin, 1997). Pero no solo
se han realizado investigaciones en vertebrados, también en el campo de los insectos
sociales la cooperacion es un tema de permanente y profundo interés (Bert y Wilson, 2010;
Gordon, 2010, 2011). Ademas, en los ultimos afios las bacterias se han convertido en un
caso para el estudio de la evolucidon de la cooperacion, debido a la inversion de estas en
rasgos colectivos costosos, tales como la secrecion activa de proteinas o la transferencia de

informacion en la formacion de colonias de bacterias (Crespi, 2001, Diggle et al, 2007).

La cooperacion es reconocida como un tema de gran interés a nivel empirico y tedrico en
varias teorias cientificas. Noé et al. (1995) plantean que a pesar del interés que despierta el
tema, se ha generado una gran confusion semantica y variedad de enfoques metodoldgicos.
Al analizar las relaciones e interacciones que surgen de la cooperacion, los bidlogos
teoricos y economistas han desarrollado una gama de modelos con los que buscan explicar
su evolucion y estabilidad. De igual forma, los cientificos han producido un enorme
catdlogo de ejemplos de cooperacion, que va desde las reacciones entre moléculas a la
coalicion entre estados-nacion. Lehmann y Keller (2006) argumentan que, aunada a esta
multiplicidad de modelos, hay mucha confusion acerca de la relacion existente entre los

diversos abordajes teoricos.



Dada la existencia y documentacion de comportamientos altruistas y cooperativos, se ha
intentado generar explicaciones sobre el origen y la naturaleza de dichos fenomenos. Uno
de los modelos mas relevantes en la literatura fue propuesto por Hamilton (1963; 1964),
quien cuantificd las conductas altruistas observadas en diversas especies de animales vy,
haciendo uso del Coeficiente de Relacion Genética (definido por Sewall Wright), propuso
un modelo mads incluyente de interaccidon entre parientes que permite explicar algunos casos
de altruismo. Trivers (1971) retomando la propuesta de Hamilton plantea que el
comportamiento altruista o cooperativo debia convertirse en un comportamiento

condicional (condicionado a la reciprocidad) para poder tener éxito adaptativo.

El problema de la cooperacion se refleja también en las tradiciones de la economia
experimental (Gintis et al. 2008) y en la teoria evolutiva de juegos (Maynard Smith, 1982;
Axelrod, 1984 y 2004). Especificamente, el dilema del prisionero ofrece un potente marco
matematico para modelar el problema de la cooperacion (Hammerstein, 2003; Stevens y
Hauser, 2004). Desde esta perspectiva, el enigma de la evolucion de la cooperacion radica
en describir por qué existen situaciones en que los cooperadores proporcionan un beneficio

fisico a otros individuos, aun asumiendo algln costo.

Sin dejar de lado, las aportaciones de Hamilton y otros investigadores que han contribuido
significativamente a las explicaciones sobre el origen del altruismo y la cooperacion; en las
ultimas décadas, bidlogos evolutivos, primatologos, antrop6logos y cientificos sociales han
recabado datos sobre el comportamiento aparentemente altruista en muchas especies de
animales (asi como en las sociedades humanas) que no se ajustan a los modelos de la

seleccion de parentesco (véase por ejemplo, Clutton-Brock 2002).

En este sentido, diversos autores han comenzado a enriquecer los postulados clasicos que
priorizan un analisis puramente cuantitativo de la relacion costo-beneficio de las
interacciones altruistas vistas desde el nivel genético. Por ejemplo, Calcott (2008), Sterelny
(2012) y Gordon (2013) proponen cambiar la forma en que se ha abordado el problema,
trascendiendo el genocentrismo propio de las aproximaciones cldsicas para comenzar a

considerar la forma en que se establecen la accion colectiva y las interacciones de los



organismos con su entorno. Un paso mas alla, MacKinnon y Fuentes (2012) sugieren que el
altruismo, més que ser resultado de presiones selectivas especificas, puede ser comprendido
como propiedad emergente de las interacciones entre organismos en su actividad
constructiva (en el sentido defendido por la Teoria de Construccion de Nicho, Odling-
Smee, Laland, y Feldman, 2003; Laland y O’Brien, 2012).

PROBLEMA DE INVESTIGACION

La pregunta por la evoluciéon del comportamiento social es uno de los enigmas mas
importantes de la biologia y las ciencias sociales en las ultimas décadas (Hamilton, 1964;
Axelrod y Hamilton, 1981; Axelrod, 2004; Tomasello, 2010 y Sigmund, 2010), y requiere
de un estudio detallado; esta investigacion se centrara en el problema de la cooperacion y el

altruismo.

Se presentan las explicaciones darwinianas clasicas (Hamilton, Trivers y teoria de juegos)
y las “perspectivas evolutivas emergentes” (Gordon, 2011 y MacKinnon y Fuentes, 2011)
sobre el estudio de la evolucion del altruismo y la cooperacion. Se pretende, a partir del

analisis profundo de estos dos acercamientos, hacer evidente que:

(1) el estudio de altruismo y la cooperacion estd marcado por una proliferacion de modelos
tedricos y aproximaciones metodologicas, que responde a preguntas diferentes; las
explicaciones cladsicas dan cuenta de la administracion del beneficio y las “perspectivas

emergentes” explican la generacion de beneficio.

(2) al abordar el estudio de la cooperacion desde la generacion de beneficio, se despliegan
otras lineas de trabajo donde lo importante es conocer como se genera el beneficio, por qué

actuar en grupo genera mayor beneficio que estar solo.

(3) la relacién que prima entre altruismo y cooperacion: algunos autores parecen entender
estos dos términos como si fueran equivalentes, mientras que otros establecen distinciones
que no siempre son compatibles entre si. No obstante, en los ultimos afios ha comenzado a
emerger un acuerdo relativo sobre esta cuestion. La cooperacion es un principio

fundamental en los sistemas de organizacion bioldgica.



CAPITULO |
LA ADMINISTRACION DEL BENEFICIO: EXPLICACIONES SOBRE
LA EVOLUCION DEL ALTRUISMO Y LA COOPERACION

Son varias las tradiciones investigativas (tanto empiricas como tedricas) que se han
generado con el objeto de explicar el origen y evolucion del altruismo. En el siguiente
capitulo se describen las propuestas clasicas sobre dicho fendémeno. En primer lugar, se
realiza una breve mencién al origen del debate con Charles Darwin y otros naturalistas
como Thomas Huxley y Petrovich Kropotkin, seguido de las propuestas que recurren a
modelos formales como: la aptitud inclusiva de Hamilton, la idea de reciprocidad de
Trivers y la estrategia Tit For Tat basada en la teoria de juegos: Estas tres explicaciones se
caracterizan porque estan cimentadas bajo los postulados neodarwinianos, contemplan la
posibilidad de modelar sus propuestas bajo la teoria de juegos y su objetivo final es
justificar como los individuos consiguen maximizar su fitness, para ello se recurre al

analisis del costo y beneficio que implica una accién altruista o una interaccion cooperativa.

1.1 LAS RAICES DEL DEBATE SOBRE ALTRUISMO BIOLOGICO
Antes de la publicacion de El origen de las especies en 1859, Darwin se habia percatado de
la existencia de conductas altruistas en diferentes organismos, que resultaban incompatibles
con su propuesta de la evolucion por medio de seleccion natural. Esta tension despertd su
interés en las investigaciones sobre altruismo en abejas mieleras, especificamente en el
comportamiento de las obreras que no se reproducen y defienden su colmena incluso con la

vida.

Desde la propuesta de Darwin, se concibe a la seleccion natural como una fuerza creativa
capaz de generar cambio evolutivo a través de la existencia de variaciones heredables en el
seno de una poblacion y de la supervivencia diferencial que se traduce en un mayor éxito
reproductivo de ciertos individuos. En otras palabras, la seleccion natural se refiere a la
persistencia de aquellos rasgos que contribuyen a la supervivencia y reproduccion de los

organismos.



Las muchas diferencias que aparecen en la descendencia de los mismos padres, o que
pueden presumirse que han surgido asi por haberse observado en individuos de una misma
especiec que habitan una misma localidad confinada, pueden Illamarse diferencias
individuales. Nadie supone que todos los individuos de la misma especie estén fundidos
absolutamente en el mismo molde. Estas diferencias individuales son de la mayor
importancia para nosotros, porque frecuentemente, como es muy conocido de todo el
mundo, son hereditarias, y aportan asi material para que la seleccion natural actie sobre
ellas y las acumule, de la misma manera que el hombre acumula en una direccioén dada las
diferencias individuales de sus producciones domésticas. (Darwin, 1859/2009, p. 68-69)

Al hacer énfasis en la variacion, Darwin reconoce que no hay dos organismos exactamente
iguales, percatindose de que parte de esta variacion es heredable y de que los hijos suelen
parecerse a sus progenitores (aunque ¢l no llegd a entender exactamente cdmo ocurre este
proceso herencia). Son varias las referencias que permite sostener que para Darwin la
seleccion natural actiia a nivel del individuo (Mayr, 1982). Es el individuo mejor dotado el
que transmite su ventaja a sus descendientes. En apariencia, esto haria del egoismo la
estrategia por defautl, cerrando la puerta a la evolucion de tendencias altruistas entre

organismos de una especie.

Dicha situaciéon da como resultado la famosa paradoja del altruismo: un individuo es
altruista bioldégicamente cuando aumenta la capacidad de supervivencia y reproduccion de
otros individuos a costa de su propia aptitud (disminuyéndola); si este fuera un rasgo
heredable, y los altruistas beneficiarian a otros que no tuvieran ese rasgo, al operar la
seleccion natural los altruistas se extinguirian. Por ende, el surgimiento del altruismo

plantea un desafio permanente para varias disciplinas en especial para la biologia evolutiva.

En la seccion titulada “Objecion a la teoria de la seleccion natural aplicada a los instintos:
instintos neutros y estériles”, Darwin plantea que la contradiccion entre seleccion natural y
la existencia de individuos estériles que arriesgan su vida para salvar la vida de otros es una

(13

dificultad que “... disminuye o desaparece, en mi opinion, cuando se recuerda que la
seleccion natural puede aplicarse a la familia lo mismo que al individuo, y puede de este

modo obtener el fin deseado” (Darwin, 1859/2009, p. 263).

Dugatkin (2007), al interpretar la propuesta darwiniana, considera que la seleccion si puede

favorecer a las obreras estériles porque, ademés de actuar como guardianas de la colmena,

6



también se especializan en otras tareas (como la recoleccion de alimentos), lo que exime a
otras abejas de realizar estas actividades. En este sentido, la seleccion natural podria
favorecer la evolucion de castas estériles si los individuos de dichas castas colaboran con
sus parientes consanguineos, pues, al actuar de esta forma, contribuyen a garantizar la
supervivencia de los individuos que pueden reproducirse y que presentan una constitucion

hereditaria muy parecida a la suya.

Borrello (2010) concluye, de manera muy acertada, que la inclusion de la seleccion de
parentesco aqui es dudosa. Aunque Darwin sin duda consideraba que dejar descendencia
era importante para la lucha por la existencia, el sentido moderno de seleccion de
parentesco cuantifica la relacion y el beneficio de ayuda a los familiares de una manera que
no era posible antes de que se desarrollara la genética clasica (algo que Dugatkin pasa por

alto).

Darwin reconocid la dificultad de explicar por seleccion individual la existencia de las
castas neutras y la esterilidad de los hibridos en los insectos sociales, dado que, aun siendo
estériles, ayudaban a otros miembros de la colonia mediante actos altruistas. Varias fueron
las conjeturas que ¢l ofrecid para resolver este problema, entre ellas, el establecimiento de
relaciones de parentesco y la seleccion de comunidad (en consecuencia, los machos y
hembras fértiles de la misma comunidad prosperan y transmite a su descendencia fértil una

tendencia a producir miembros estériles).

Al considerar las probabilidades de que la seleccion natural haya entrado en juego para
hacer a las especies mutuamente estériles, se vera que la dificultad mayor descansa en la
existencia de muchas gradaciones sucesivas, desde la fecundidad un poco disminuida hasta
la esterilidad absoluta... En los insectos neutros estériles tenemos razones para creer que las
modificaciones en conformacion y fecundidad se han acumulado lentamente por seleccion
natural, debido a que ha sido proporcionada asi, indirectamente, una ventaja a la comunidad
a la que pertenece o a otras de la misma especie. Pero un individuo que no pertenece a una
comunidad social, por volverse algo estéril al cruzarse con otra variedad, ni obtendria
ninguna ventaja ¢l mismo ni proporcionarla indirectamente ventajas a los otros individuos
de la misma variedad, que condujesen a su conservacion. (Darwin, 1859/2009, p. 282)

En este orden de ideas, las obreras estériles estan ayudando al grupo y su esterilidad puede

ser producida por seleccion. De la anterior cita se destaca la idea de evolucion de los



sistemas sociales, que Darwin desarrolla con mas detalle en su obra The Descent of Man
and Selection in Relation to Sex: “Finalmente, los instintos sociales que sin duda fueron
adquiridos por el hombre, asi como por los animales inferiores, para el bien de la
comunidad, deberian desde el principio haberle dado algin deseo de ayudar a sus
compaiieros y algiin sentimiento de simpatia” (Darwin, 1871/2009. p. 455). Aqui se explica
la necesidad humana de ofrecer ayuda a los otros en funcion del beneficio selectivo que
dicho comportamiento confiere a la comunidad en los mismos términos en que se explica la

existencia de la casta estéril como una ventaja selectiva para la colmena.

En su obra de 1871, Darwin describe la discrepancia entre seleccion natural y altruismo,

ejemplificada en la condicion humana:

Es extremadamente dudoso que fuera mayor la progenie de los padres que desarrollaron
mayor simpatia y bondad o de los mas leales a sus compaieros que la prole de los egoistas
y los falsos pertenecientes a la tribu: la persona que esta dispuesta a sacrificar su vida antes
que traicionar a sus amigos —se cuentan muchas entre los salvajes- no deja descendencia
que herede su noble naturaleza. (Darwin, 1871/2009, p. 146)

El naturalista inglés intenta ser coherente con su modelo explicativo, donde los organismos
mas aptos dejan mayor descendencia, reconociendo que ciertos rasgos confieren a sus
poseedores ventajas sobre los demds y, durante muchas generaciones, la supervivencia y la
reproduccion diferencial generan nuevas adaptaciones y nuevas especies. Sin embargo,
Darwin explica la desigualdad en la tasa de reproduccion en los grupos humanos apelando a
un nivel moral: “No ha de olvidarse que, aunque un excelente nivel de moralidad apenas
otorga ligera ventaja al individuo y a sus hijos sobre los demas individuos de la misma
tribu, el aumento del nimero de hombres dotados de buenas condiciones y el progreso del
nivel de moralidad concede ciertamente inmensa superioridad a una tribu sobre otra”
(Darwin, 1871/2009). De esta manera, se muestra que la seleccion de tribus contribuye a la
explicacion del fendmeno altruista. Para Darwin, el sentido moral surge, en primer término,
de la naturaleza persistente y constante de los instintos sociales, incluyendo los lazos

familiares o la simpatia que se siente hacia los miembros de la propia tribu o comunidad.



Finalmente, Darwin argumentd que el altruismo puede surgir a través de la seleccion
natural, especificamente a través de la competencia entre los grupos, los que tienen mas
individuos altruistas presentan una ventaja sobre los grupos que tienen muy pocos

altruistas.

Por otro lado, Michael Ruse (2008) afirma que pensar la propuesta de Darwin desde una
perspectiva de seleccion a nivel de grupo es un gran error. Segiin Ruse, Darwin solamente
apela a la seleccion de grupo cuando habla de aspectos morales (la moralidad como un

caracter de grupo).

Charles Darwin himself was particularly torn on this issue (Ruse 1980). We know that he
was deeply committed to an individualist perspective. By the time it came to the Descent,
and the evolution of morality, Darwin was really in a jam. He accepted fully that morality is
a group characteristic. That is the whole point about morality. He accepted also that
morality seems to go against individual interest. (Ruse, 2008, p. 229)

Desde la lectura de Ruse, la evolucion por seleccion natural actiia a nivel del individuo.
Para este filosofo de la biologia, Darwin no buscaba llegar a explicaciones de seleccion de
grupo, sino que ¢l se adelanta a lo que se conoce como “altruismo reciproco”. Lo anterior

apoyado en la siguiente cita del libro The Descent of Man and Selection in Relation to Sex:

“In the first place, as the reasoning powers and foresight of the members became improved,
each man would soon learn that if he aided his fellowmen, he would commonly receive aid
in return. From this low motive he might acquire the habit of aiding his fellows; and the
habit of performing benevolent actions certainly strengthens the feeling of sympathy which
gives the first impulse to benevolent actions. Habits, moreover, followed during many
generations probably tend to be inherited” (Darwin, 1871, p. 458. Citado en Ruse, 2008)

Segtin Ruse, los individuos actuarian motivados por los elogios y por las condenas que la
tribu o comunidad puedan impartirles; las acciones benevolentes fortalecerian la simpatia,
generando un hdbito que se podria trasmitir a otras generaciones. Por lo tanto, una

preocupacion individual tendria una repercusion en el grupo .

' Es interesante reconocer que varias citas de Darwin introducen conceptos polémicos como tribu o
comunidad, que han dado origen a varias interpretaciones que a lo largo de las explicaciones darwinianas
apoyan el mecanismo de la seleccion natural a nivel de grupo.



En apoyo a una seleccion individual, Marechal (2009) ratifica que si la seleccion opera a
nivel de grupo, se estaria aseverando que el proceso de la seleccion natural actia sobre la
diferencia de aptitudes que exhiben dos o mas grupos. La seleccion de grupo propone que
hay una competencia por la supervivencia entre grupos de organismos y no entre
organismos individuales. Lo que es adaptativo a un nivel, puede no serlo en otro nivel. Por
lo tanto, la seleccion de grupo permite resolver casos en los que un rasgo a explicar parece
una “mala” adaptacion a nivel del individuo pero le confiere mayor éxito reproductivo al
grupo del que éste forma parte. Esta idea no podria ser compatible con la propuesta
darwiniana, donde la lucha por la existencia genera una competencia al interior del grupo,
es decir, entre los miembros de una poblacion. La lucha intra-especifica es lo que le permite
postular que ese proceso conduce a cambios en la misma especie, es decir, a una evolucion

de la especie en cuestion.

En conclusion, es evidente que Darwin nunca abordd explicitamente el problema sobre el
nivel al que opera la seleccion natural y solo parece recurrir a la seleccion de grupo en unos
pocos pasajes de sus obras del 1859 y 1871. Borrello (2010) reconoce que la ambigiiedad
de Darwin sobre el nivel en el que actua la seleccion natural contribuydé a un ambiente
intelectual donde las afirmaciones sobre "el bien de la especie" o "el beneficio de la
comunidad" fueron aceptadas sin ser examinadas. A finales del siglo XIX y principio del
siglo XX, las explicaciones que los bidlogos daban sobre adaptaciones o comportamiento
postulaban indiscriminadamente un beneficio para la especie, comunidad o grupo. Esto fue

generalmente aceptado sin gran discusion.

En los afios que siguieron a la publicacion del El origen de las especies (1859), Thomas
Huxley promovi6 y defendio la teoria de la evolucion por seleccion natural. A través de su
ensayo titulado “Struggle for Existence and its Bearing upon Man” de 1888, Huxley
posiciona por primera vez las consecuencias éticas de la teoria de la evolucion por
seleccion natural y muchas de sus conferencias y ensayos son considerados una piedra

angular en el tema de la evolucion de la moralidad.
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Para Huxley, la seleccion natural favorece el predominio de las tendencias egoistas que
propicien el éxito individual en la lucha por la existencia. Ademas, consideraba que la
moral y el progreso ético se oponen al proceso de seleccion natural; segln ¢€l, la naturaleza

humana no es en verdad moral, sino amoral y egoista.

The struggle for existence tends to eliminate those less fitted to adapt themselves to the
circumstances of their existence. The strongest, the most selfassertive, tend to tread down
the weaker. But the influence of the cosmic process on the evolution of society is the
greater the more rudimentary its civilization. Social progress means a checking of the
cosmic process at every step and the substitution for it of another, which may be called the
ethical process; the end of which is not the survival of those who may happen to be the
fittest, in respect of the whole of the conditions which obtain, but of those who are ethically
the best. (Huxley, 1988/1984, p. 67)

Huxley propone que la moralidad actuaria como un revestimiento cultural, una fina capa
que oculta, controla y mitiga los rasgos negativos de nuestra naturaleza, Frans de Waal se

. , 2
refiere a esta idea como “teoria de la capa™.

Kropotkin (1902), rechazé en su libro El apoyo mutuo: un factor de la evolucion los
postulados morales de Huxley; €l cultivd un pensamiento evolutivo y revolucionario
durante toda su vida. Es considerado uno de los primeros defensores del comunismo
anarquista y defendi6 un modelo de sociedad comunista libre del gobierno central. Uno de
los periodos més destacados e influyentes en el pensamiento de Kropotkin transcurrio en
las regiones montafiosas de Siberia donde consolid6 la idea de altruismo entendido como
un comportamiento que tiene lugar “en grupos pequenos donde reina la ayuda mutua
independiente de los lazos de parentesco” (p. 215). Observo que las especies en esa parte de
Asia septentrional, lejos de ostentar una lucha encarnizada por sobrevivir, mostraban una
conducta altruista que €l definié6 como «apoyo mutuo». De tal forma, el altruismo entre las
especies es lo que les proporciona el éxito en la lucha por la existencia, dos caracteristicas

particulares que llamaron la atencion de Kropotkin, son:

? De Waall es un opositor acérrimo de la Teoria de la capa; este primatologo presenta evidencia empirica que
une la moralidad humana con la no humana. A través de investigaciones con primates no humanos, cuestiona
los postulados de la teoria de la capa: “la capacidad humana para actuar correctamente y no con maldad todo
el tiempo tiene sus origenes evolutivos -al menos en algunas ocasiones- en emociones que compartimos con
otros animales: en respuestas involuntarias (no elegidas y pre-racionales) y psicologicas obvias (y por tanto
observables) ante las circunstancias de los demas” (2007; P.15).
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...la extraordinaria dureza de la lucha por la existencia que deben sostener la mayoria de las
especies animales contra la naturaleza inclemente, asi como la extincion de grandes
cantidades de individuos, que ocurria periddicamente, en virtud de causas naturales, debido
a lo cual se producia extraordinaria pobreza de vida y despoblacion en la superficie de los
vastos territorios donde realizaba yo mis investigaciones. La otra particularidad era que, aun
en aquellos pocos puntos aislados en donde la vida animal aparecia en abundancia, no
encontré, a pesar de haber buscado empefiosamente sus rastros, aquella lucha cruel por los
medios de subsistencia entre los animales pertenecientes a una misma especie que la
mayoria de los darwinistas (aunque no siempre el mismo Darwin) consideraban como el
rasgo predominante y caracteristica de la lucha por la vida, y como la principal fuerza activa
del desarrollo gradual en el mundo de los animales. (Kropotkin, 1902/2009, p.17)

Desde su propuesta, es claro que los “més aptos” no son de ninguna manera los fisicamente
mas fuertes, més astutos o mas hdbiles, sino aquellos que mejor saben unirse y apoyarse
para el bienestar de la comunidad. Gracias a los restos fosiles que encontrd Kropotkin en la
zona de Siberia, infiridé que la ayuda mutua formaba parte integral de la vida en épocas tan

remotas como el periodo glacial.

Kropotkin, al igual que Trivers (1971), reflexiond sobre los origenes de una sociedad

cooperativa y, en ultima instancia, sobre el origen de la moral:

Después de haber examinado la importancia de la ayuda mutua para el éxito y el desarrollo
de las diferentes clase de animales, evidentemente, estaba obligado a juzgar la importancia
de aquel mismo factor en el desarrollo del hombre. Esto era atin mas indispensable porque
existen evolucionistas dispuestos a admitir la importancia de la ayuda mutua entre los
animales, pero a la vez como Herbert Spencer, negandola con respecto al hombre.
(Kropotkin, 1902/2009, p. 23)

La propuesta de Kropotkin fue retomada afios después por Warde Clyde Allee (1927, citado
en Dugatkin, 2007), ecologista estadounidense que se opuso a las conclusiones de Thomas
Henry Huxley y Herbert Spencer y desatacd la importancia de la persistencia de la
cooperacion a través de la seleccion natural. Defendio la idea de que la seleccion natural no
favorece la agresion sino la cooperacion entre los animales. Segln sus investigaciones, la

cooperacion deberia ser una regla profundamente arraigada en la naturaleza.

Allee esperaba que los estudios bioldgicos inspiraran una sociedad sin jerarquias en la cual
la cooperacion y el pacifismo fuera la norma. El (al contrario de Huxley) creia que la

respuesta a las cuestiones morales se podria encontrar en la naturaleza; estaba convencido
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de que el medio ambiente y la ecologia de los organismos son la clave para comprender la

vida que se definia por el impulso a cooperar tanto con parientes como con extrafios.

Con este breve recorrido histérico, se hace evidente el interés que se despertd, en diversos
campos de conocimiento, por explicar el origen y la naturaleza del comportamiento social a
partir de la teoria de la evolucion por seleccion natural. Estas primeras explicaciones se
caracterizan por ser producto de observaciones rigurosas que dieron lugar a descripciones

naturalistas sobre la evolucion de comportamiento altruista.

A continuacion, se dara un salto de este tipo de explicaciones naturalistas a la utilizacion de
modelos formales por parte de los bidlogos neodarwinistas que intentan explicar la
evolucion del altruismo: la teoria de aptitud inclusiva de Hamilton (1963; 1964a-b), el
altruismo reciproco de Trivers (1971) y la aproximacion desde teoria evolutiva de juegos de
Axelrod y Hamilton (1981). Sober y Wilson (1998) se refieren a estos postulados como La
teoria unificada del comportamiento social “donde se considera a los individuos como
conjuntos de genes, cuyo Unico interés es replicarse a si mismos” (p, 38). En el presente
escrito me referiré a este conjunto de teorias como explicaciones clésicas sobre el

altruismo.

1.2 EXPLICACIONES NEODARWINIANAS SOBRE EL ALTRUISMO Y LA
COOPERACION.
Antes de continuar este recorrido, se hard una breve alusién a los trabajos pioneros en
genética de poblaciones: The Causes of Evolution (1932) de J. B. S. Haldane, The
Genetical Theory of Natural Selection (1930) de R. A. Fisher y Evolution in Mendelian
Populations (1931) de S. Wright. En estas obras se intenta integrar la teoria darwiniana de
la evolucién con la teoria de la herencia mendeliana, sugiriendo que la seleccion natural

puede ser comprendida al considerar diferencias en la adecuacion (fitness) de los genotipos.

Los trabajos de J. B. S Haldane son fundamentales para el avance explicativo del altruismo.
El plante6 que entre mas estrecha fuera la relacién de parentesco, mayor seria la

probabilidad de que un individuo se sacrifique por otro, y mostr6é que, al producirse lentas

13



modificaciones sistematicas en el genoma, la seleccion natural podia generar cambios
evolutivos importantes incluso en el caso del comportamiento altruista. Haldane esboz6 el
concepto de seleccion de parentesco, segun el cual el altruismo estaria restringido a las

especies reproductivamente especializadas o que vivan en grupos familiares pequefios.

ABUELO
I os
0.25 PADRE

T

Figura 1. El Coeficiente de relacion genética entre progenitores y progenie es de 0.5 porque los
gametos contienen una Unica copia de cada gen del progenitor; esto implica que la probabilidad
de transmitir un alelo determinado a su progenie es 0.5. Consecuentemente, la probabilidad de
que el abuelo y el nieto compartan un alelo es el producto de ambas probabilidades, es decir 0.25.

1.2.1 ALTRUISMO DE PARENTESCO: WILLIAM HAMILTON
Un siglo después de los trabajos de Darwin, y teniendo en cuenta los aportes de la genética
de poblaciones, William Hamilton cuantifica las conductas altruistas que eran observadas
en diversas especies animales, siendo pionero en la teoria matematica de la evolucion del
altruismo. Su primer articulo, “The Evolution of Altruistic Behaviour” (1963), inicia con
una frase contundente que marcaria el desarrollo de los estudios bioldgicos del
comportamiento: “es generalmente aceptado que la conducta caracteristica de una especie
es un producto de la evolucion tanto como lo es su morfologia” (p. 354). Hamilton descarta
que el altruismo haya evolucionado para preservar a toda la especie, argumentando que este

tipo de opiniones no estan confirmadas por los modelos matematicos.

En 1964 Hamilton publica “The Genetical Evolution of Social Behaviour” (dividido en dos
partes), donde su intuicidon basica consistid en que la seleccion natural no so6lo actia

maximizando el éxito reproductivo individual, sino que llega mas lejos tratando de extender
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el maximo nimero de copias de genes de un individuo en generaciones futuras, ampliando
de esta manera el concepto de eficacia darwiniana al afladir un componente indirecto
debido al éxito obtenido a través de las interacciones con parientes (Carranza, 1997).
Hamilton definio la eficacia bioldgica inclusiva como una medida de éxito reproductivo; el
modelo describe el comportamiento de las especies cuyos organismos parece estar tratando

de maximizar su “aptitud inclusiva”.

Siguiendo la anterior linea argumentativa, Maynard Smith sefiala que la fuerza que dirige la
evolucion del altruismo no es la seleccion de grupo (como lo propuso Wynne Edwards
1962)°, sino la “seleccién de parentesco”, que es basicamente la propuesta de aptitud

inclusiva que ya habia desarrollado Hamilton.

“... By kin selection I mean the evolution of characteristics which favor the survival of
close relatives of the affected individual, by processes which do not require any
discontinuities in population breeding structure. In this sense, the evolution of placentae and
of parental care (including  self-sacrificing” behavior such as injury-feigning) are due to
kin selection, the favorer relatives being the children of the affected individual. But kin
selection can also be affective by favoring the siblings of the affected individuals (for
example, sterility in social insects, inviability of cotton hybrids due to the “corky”
syndrome)...” (Maynard Smith, 1964, p. 1145).

La “regla de Hamilton”, como se conoce hoy, define 3 elementos: La relacion genética
entre los individuos (R), el costo que entrafia el comportamiento altruista para quien lo
emite (C) y la ventaja que representa un acto altruista para el beneficiado (B). La ecuacion
de Hamilton establece que R*B>C, y propone que el altruismo evoluciona cuando R veces
B es superior a C. Dicha féormula permite prever si la seleccion natural favorece la aparicion
del altruismo al conocer los costos y beneficios asociados a un acto altruista y el coeficiente
de relacion genética entre emisor y beneficiario. En este sentido, vale la pena ayudar a los
parientes en proporcion directa a su relacion genética, calculada segin la magnitud del
beneficio que recibiran. En otras palabras, un gen altruista puede propagarse en una
poblacion si contribuye suficientemente a la transmision de copias de si mismo entre los

parientes consanguineos.

’ Para Wynne Edwards los comportamientos son adaptaciones grupales, afirmando que la seleccién natural
actta no solo en los individuos, sino también en cada grupo como un todo en relacioén con su entorno.
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La figura 2, representa el coeficiente de relacidon genético en algunos grupos de
himenopteras. La haplodiploidia acarrea una consecuencia genética importante: en virtud
de la ausencia de meiosis en la produccion de los espermatozoides (espermatogénesis),
cuando los gametos son haploides, no poseen mas que la mitad de los cromosomas de la
célula de la cual descienden, al unirse a células reproductoras del sexo opuesto se recupera
el nimero inicial de cromosomas. En los himendpteros, la meiosis se realiza en las
hembras, las cuales poseen 2n cromosomas, pero no tiene lugar en los machos ya haploides
(esta ausencia de meiosis trae consigo, a su vez, la identidad genética entre todos los
espermatozoides de un mismo macho). Teniendo en cuenta dicho proceso, las hermanas
obreras tienen en comun todo el genoma de su padre (es decir, el 50% del total de su
material genético), ademads, en promedio, la mitad del genoma de su madre, dando como
resultado un coeficiente de relacion de 0.75 entre cada una de ellas. De este modo, las
hembras de la colonia estdn mas relacionadas entre si de lo que estan con su progenitora (R

=0,5) y, lo que es mas importante aun, de lo que estarian con su descendencia.
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El beneficio que una hormiga obrera obtiene de su altruismo en términos de la propagacion
de sus genes cuando favorece la produccion de una hermana se perderd integramente
cuando favorece la produccion de un hermano. Para que el postulado de Hamilton tuviera
éxito, es necesario que las obreras del orden hymenoptera fueran capaces de ejercer un
control sobre la relacion entre el nimero de machos y el de hembras; de esta manera, la
inversion altruista favorece la produccion de hembras hermanas antes que de machos
hermanos. Sobre este planteamiento, Robert Trivers y Hope Hare (1976) aportaron varios
indicios experimentales que confirmaron que en las sociedades hymenopteras se invierte

mas en la produccion de hembras que en la de machos.

Al seguir la nocién de Hamilton, es preciso que se confiera una ventaja al organismo que
manifiesta un comportamiento altruista, esta ventaja se define como un beneficio genético.
Un individuo puede favorecer la propagacion de sus propios genes ayudando a la
reproduccion de sus parientes, aun en detrimento de la suya e incluso a costo de su vida. De
este modo, el beneficio genético so6lo serd efectivo a condicidon de que el individuo altruista
oriente sus comportamientos de ayuda hacia sus congéneres. Por esto es esencial que los
individuos tengan la capacidad de reconocer a sus parientes. Dado este razonamiento, la
seleccion de parentesco no se puede considerar sin la aparicion previa o simultanea de unos
mecanismos de reconocimiento de los emparentados, siendo este uno de los
cuestionamientos iniciales al modelo de Hamilton ;jcomo hacen los individuos para

reconocer a sus parientes (Kin recognition)?*

* Se han descripto por lo menos cuatro formas diferentes en que los individuos pueden reconocer el
parentesco (Carranza, 1997): a) La existencia de alelos de reconocimiento: propuesta por Hamilton (1964) y
difundida por Richard Dawkins (1985) con el nombre de “efecto de la barba verde”, que plantea la existencia
de “alelos de reconocimiento” que expresan sus efectos fenotipicamente para permitir que sus portadores los
reconozcan en otros y se comporten de manera altruista con ellos. b) Reconocimiento por simple proximidad:
consiste en tratar como pariente a cualquiera que esté dentro de su habitat (nido, madriguera, etc.). En otras
palabras, recién nacidos dentro de su nicho equivaldrian a parientes. Este tipo de reconocimiento permitiria
mecanismos (de engafo) tipo parasitismo de nido. El ejemplo mejor conocido es el cuco comin europeo
(Cuculus canorus). c) Reconocimiento a través de la primera experiencia: consiste en aprender que aquel con
el que creces es un pariente; en este sentido, los compafieros de camada o de nido se identifican como
parientes. Este reconocimiento se puede producir por el mecanismo de impronta o por el aprendizaje por
interaccion social. d) Reconocimiento por comparacion de fenotipos: consiste en considerar como parientes a
los individuos que se parecen entre ellos.
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Esta claro que los organismos no son capaces de elegir a sus compaieros evaluando la
proporcioén de genes que posee en comun; pero si se pueden apoyar en la percepcion y el
reconocimiento de sefiales o marcas que son expresiones del genoma. Segin Jaisson
(2000), en los ultimos afos la bibliografia muestra un gran incremento en las
investigaciones cientificas sobre el problema del reconocimiento de parientes: en la década

de los 80s, se reportaron mas de 50 articulo dedicados a este tema.

1.2.1.1 Criticas a la teoria de la aptitud inclusiva
Nowak et al. (2010) en su articulo “The evolution of eusociality” cuestionan y
desacreditan los aportes de la teoria de aptitud inclusiva de Hamilton, despertando el interés
de la comunidad cientifica y generando gran polémica y multiples respuestas en apoyo al
modelo de seleccion de parentesco que ha sido pilar en las investigaciones sobre la

evolucion del comportamiento social a lo largo de los Ultimos cincuenta afios.

Segun Nowak, Tarnita y Wilson (de aqui en adelante NTW) el modelo de Hamilton no ha
permitido el avance investigativo en eusociabilidad. Estos autores ofrecen un modelo
alternativo que afirma ser mas fundamental y general que la teoria de aptitud inclusiva. Sin
embargo, su propuesta es presentada de manera superficial, con poco significado bioldgico
y practico para la evolucion de la eusocialidad (Boomsma et al., 2011, Allen Herre et al.,
2011), y se limita a confirmar la importancia de todos los componentes que integran la

aptitud inclusiva (Rousset y Lion, 2011).

A continuacion, se presentan tres elementos del articulo de NTW considerados relevantes
para esta investigacion. En primer lugar, la comparacion entre la “teoria de seleccion
natural estandar” y la aptitud inclusiva. En segundo lugar, la evidencia y los limites del
modelo de Hamilton. Por ultimo, otros procesos como, la teoria multinivel en el escenario
de las explicaciones evolutivas sobre comportamiento social.

En primer lugar, y siguiendo a Abbot et al. (2011), NTW cometen un error al disgregar la

teoria de la aptitud inclusiva de la "teoria de la seleccion natural estandar".

> El articulo tiene dos partes: la primera, es un corto ensayo ilustrado para el lector general. La segunda, un
extenso de 43 paginas que corresponde al apéndice matematico en linea. Para realizar la siguiente critica se
consultd el ensayo corto.

18



We distinguish between inclusive fitness theory and standard natural selection theory,
because the latter does not require fitness to be split into additive components. We have
shown that inclusive fitness theory is a proper subset of the standard theory and makes no
independent predictions. Any effect of relatedness is fully captured by the standard
approach (Nowak et al. 2010, p. 1059)

NTW sostienen que la “teoria estandar de la seleccion natural” representa un enfoque mas
simple y superior que la aptitud inclusiva, dado que permite evaluar varias hipdtesis en
competencia y proporciona un marco exacto para interpretar las observaciones empiricas.
Para estos autores el modelo de Hamilton es simplemente una extension natural de la
genética de poblaciones, por lo tanto el comportamiento de un individuo afecta el acervo

genético de otros.

Sin embargo, es necesario tener claro que la seleccion natural dirige la adaptacion de los
organismos, asi como la maximizacion de su aptitud inclusiva, y la teoria de la aptitud
inclusiva se basa en la genética de poblaciones, y se utiliza para hacer predicciones
falsables acerca de como la seleccion natural da forma a los fenotipos. Por lo tanto no es de
extrafiar que genere predicciones idénticas a los resultados obtenidos con otros métodos

(Abbot et al. 2011).

Por otro lado, NTW cuestionan la evidencia empirica de la aptitud inclusiva:

[...] Abbot et al. claim that inclusive fitness theory has been tested in a large number of
biological contexts, but in our opinion this is not the case. We do not know of a single study
where an exact inclusive fitness calculation was performed for an animal population and
where the results of this calculation were empirically evaluated. Fitting data to generalized
versions of Hamilton’s rule is not a test of inclusive fitness theory, which is not even
needed to derive such rules. The limitations of inclusive fitness theory are also
demonstrated by its inability to provide useful calculations for microbial evolution (2011,
p.E9).

Segin NTW no hay investigaciones, con poblacion de animales, en las que se realice el
calculo de la aptitud inclusiva, ni una evaluacion empirica de los resultados de dicho
calculo. Estos autores, enuncian que a menudo la conexion que se hace entre los datos y la
teoria es superficial; para probar la teoria de la aptitud inclusiva no es suficiente los datos

sobre la relacion genética y luego buscar correlaciones con el comportamiento social.
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NTW hacen referencia a las limitaciones de la teoria de la aptitud inclusiva, manifestadas
en la incapacidad de proporcionar calculos utiles a la hora de explicar la evolucion de las
poblaciones microbiana. Sin embargo, NTW desconocen que la teoria de seleccion de
parentesco sigue inspirando nuevas investigaciones a nivel microbiano, en relacion a la
influencia de agentes bacterianos en enfermedades humana (Gardner, et al., 2007, y West,
et al., 2006). Ademas, como evidencia empirica de la propuesta de Hamilton, se han
desarrollado varias investigaciones relacionados con el reconocimiento alélico (Jaisson,
2000); se han descrito cuatro mecanismos por los cuales los organismos pueden
reconocerse (capitulo I), lo que ha generado multiples estudios en diversos linajes, uno de
los casos mas documentados es el efecto de la barba verde (propuesto inicialmente por

Hamilton y divulgado por Dawkins).

De igual forma, Queller y Strassmann (1998) manifiestan que la teoria de seleccion de
parentesco, puede verse manifestada y comprobada en varias especies, dado que a un
organismo puede resultarle usualmente més ventajoso ayudar a un hermano o a sus padres a
reproducirse que intentarlo ¢l mismo, comportamiento que puede ser favorecido por la
seleccion natural. En este sentido, la eusociabilidad es una consecuencia inevitable,

perfectamente explicada por la aptitud inclusiva, y favorecida por la seleccion natural.

Con relacion al modelo de haplodiploidia, es de reconocer que suele ser tergiversado en
algunos libros de texto, al ser considerado como el tnico modelo de reproduccion de
organismos sociales. Indudablemente, este fendmeno no estd presente en todas las especies
sociales ni en todos los insectos. Igualmente, para que el modelo de haplodiploidia se
cumpla se requiere de algunas condiciones, por ejemplo, una sola reina que se aparee
unicamente con un macho. Frente a esta situacion se han documentado casos en los que una
reina a menudo se aparea varias veces, lo que destruye la asimetria de la relacion genética
entre hermanos (Ver Figura 2). Ademas, otras especies, como afidos, termitas y rata topo,
que son eusociales no muestran la relacion asimétrica. NTW indican que la hipotesis de
haplodiploidia no es la Unica explicacion, ni es necesario para la evolucion de la

eusocialidad, y que no ha estado en disputa en la comunidad académica.
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En respuesta, a las limitaciones de la teoria de aptitud inclusiva, se retomara a Hamilton
quien en su articulo “The Genetical Evolution of Social Behaviour II” (1964b) esgrime que
la aplicacion de su teoria debe ser prudente: “Caution is necessary in applying the present
theory to Hymenoptera because of course their system of sex-determination gives their
population genetics a peculiar pattern. But there seems to be no reason to doubt that the
concept of inclusive fitness is still valid” (p. 29). Especificamente, en el apartado
“Multiple-mating and multiple-insemination in Hymenoptera” reconoce que hay grupos
de insectos que no se comportan segun la explicacion de haplodiploidia y enumera algunos
estudios sobre multiples inseminaciones, concluyendo que es necesario continuar
realizando investigaciones que permitan conocer y comprender de mejor forma el problema

de la esterilidad en las castas obreras de los insectos que son considerados sociales.

Al parecer para NTW la teoria de aptitud inclusiva esta atrinchera y su estrategia para
alejarla del debate evolutivo sobre comportamiento social es cuestionando (muchas veces
sin fundamento) y tergiversando sus aportaciones. Se hace evidente el afan de estos autores
por posicionar otros mecanismos como la seleccion de grupo en el contexto de las
explicaciones evolutivas sobre el comportamiento social: “Other selection forces working
against the binding role of close pedigree kinship are the disruptive impact of nepotism
within colonies, and the overall negative effects associated with inbreeding. Most of these
countervailing forces act through group selection or, for eusocial insects in particular,

through between colony selection” (p. 1058).

Para estos autores, la seleccion de grupo (seleccion multinivel) es necesaria para explicar
los comportamientos que mejor definen la eusocialidad. Apoyan que la seleccion de
multiples niveles puede promover la evolucion de la cooperacion. En un escenario simple,
donde los desertores dominan a los cooperadores dentro de los grupos, pero los grupos de
cooperadores pueden ser mas exitosos que los grupos de desertores (Sober y Wilson, 1998).
En este sentido, la seleccion de grupo puede ser un poderoso mecanismo para la evolucion
de la cooperacion, especialmente si hay muchos grupos pequefios y si la tasa de migracion

entre grupos no es muy grande (Nowak, 2012).
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Por ultimo, se hara referencia a la respuesta que ofrecen NTW a las multiples criticas que
recibieron de parte de P. Abbot et al. (2011); J. J. Boomsma et al. (2011); J. E. Strassmann
etal (2011); R. Ferriere & R. E. Michod (2011) (entre otras publicaciones).

We show that inclusive fitness theory is not a constructive theory that allows a useful
mathematical analysis of evolutionary processes. For studying the evolution of cooperation
or eusociality we must instead rely on evolutionary game theory or population genetics. The
authors of the five comments offer the usual defence of inclusive fitness theory, but do not
take into account our new results (NTW, 2011, p. E10).

NTW proponen que la teoria de juegos y la genética de poblaciones, serian las mejores
opciones para comprender el problema de eusocialidad. Sin embargo, Hamilton (1981) y
Trivers (1971) ya habia ido contemplada la posibilidad de emplear la teoria de juegos para
la comprension de la evolucion de la cooperacion (Trivers, 1971), ademas la seleccion de
parentesco es completamente compatible y derivada de los trabajos pioneros en genética de
poblaciones de: J.B.S Haldane, Ronald Fisher y Sewall Wright quienes con sus trabajos
tedricos demostraron como las ideas de Darwin eran compatibles con la herencia
mendeliana; manifestando que la seleccion natural puede ser comprendida al considerar

diferencias en la adecuacion (fitness) de los diferentes genotipos.

Finalmente, la respuesta de NTW de centrar los estudios de cooperacion en teoria de juegos
y genética de poblaciones parecer ser una opcion muy limitada. Sin embargo, y aunando a
las conclusiones de esta investigacion, se propone contemplar otras perspectivas
“emergentes” sobre la evolucion del comportamiento social. Por ejemplo, modelos
propuestos desde la ecologia evolutiva y la teoria de construccion de nicho (ver capitulo 2).
Es importante reconocer que las diferentes construcciones tedricas son fundamentales para
lograr mayor compresion del problema. Y sin duda la teoria de la aptitud inclusiva es una

herramienta clave en el analisis matematico de los procesos evolutivos.

1.2.2 ALTRUISMO RECIPROCO: ROBERT TRIVERS
Basado en los trabajos de Hamilton, Trivers (1971) propone el altruismo reciproco como un

enfoque complementario a la seleccion de parentesco; en su articulo “The evolution of
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Reciprocal Altruism”, define al altruismo como “un comportamiento que beneficia a otro
organismo, no estrechamente relacionado, mientras que es aparentemente perjudicial para
el organismo que lo lleva a cabo. Definiendo los beneficios y los perjuicios en términos de
su contribuciéon a la aptitud inclusiva” (p. 35)°. Asi, el comportamiento altruista o
cooperativo debia convertirse en un comportamiento condicional (condicionado a la

reciprocidad) para poder tener éxito adaptativo.

Aunque en su articulo de 1971 Trivers se enfoca en justificar la existencia de altruismo
reciproco en la especie Homo sapiens, sus postulados han sido extendidos con mucho éxito
a otros organismos. Su ejemplo candnico es el de un hombre que salva de ahogarse a otro
con quien no esta emparentado. A partir de esta situacion, Trivers asume que el hombre se
ahoga si su rescatador se ahoga y se salva si su rescatador se salva. Ademas, el gasto
energético en el que incurre el rescatador es trivial en comparacion con las probabilidades

de supervivencia del otro individuo.

De esta situacion se hace un analisis interesante sobre la relacion de costo en la que incurre
quien intenta salvar al individuo que se ahoga y el beneficio que obtiene aquel que va a ser
rescatado. Hasta este punto, la relacion parece desigual dado que el beneficio del acto
altruista para el receptor es mayor que su costo (es importante aclarar que el costo y el
beneficio se definen como el aumento o la disminucién de la probabilidad de que los alelos
relevantes se propaguen en la poblacion). Pero Trivers continua con su ejemplo planteando
que si la situacion puede invertirse y en algin momento futuro el individuo rescatista se
esta ahogando, se habria generado un beneficio a largo plazo si las posibilidades de

supervivencia son entonces invertidas (i.e. el rescatador es ahora rescatado).

% El trabajo de Trivers (1971) ha sido muy influyente en mostrar que la cooperacion puede ser favorecida
entre no parientes. El redefinio la aptitud inclusiva en términos de altruismo reciproco (al parecer en el corto
plazo, en lugar de una aptitud directa a largo plazo). Al ser un comportamiento condiciones a la reciprocidad
se genera a largo plazo un beneficio directo para actor o emisor; promoviendo una interaccién de beneficio
mutuo (+/+) que podria ser denominada cooperacion.

Si un individuo no paga el costo de la cooperacion en un corto plazo, entonces no va a ganar el beneficio de la
cooperacion a largo plazo. Es presumiblemente que por esta razén que Hamilton (1996, p. 263) considera que
el altruismo reciproco estuvo mal denominado. Algunos autores han utilizado términos alternativos como la
"reciprocidad" (Alexander, 1974), o la “cooperacion reciproca”.
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Es importante aclarar que Trivers considera “situacion altruista” a aquella en la que un
individuo puede prescindir de un beneficio hacia otro mayor que el costo que implica el
acto altruista. La posibilidad de seleccion de un comportamiento altruista aumenta cuando
se cumplen tres condiciones: 1) hay muchas situaciones altruistas, 2) un altruista interactia
repetidamente con el mismo grupo pequefio de individuos y 3) los pares de altruistas estan
expuestos simétricamente a “situaciones altruistas”, de tal manera que los dos son capaces
de rendir beneficios mas o menos equivalentes entre si. Algunos pardmetros biologicos de
las poblaciones que afectan dichas condiciones son: la longitud de vida de los integrantes
(posibilidades de reciprocidad aumentan con la longevidad), patron de dispersion (una baja
tasa de dispersion favorece el altruismo reciproco) y el grado de independencia mutua
(individuos que viven en grupo son mas dependientes entre si que aquellos que viven en
solitario). Otros factores biologicos importantes incluyen la presencia y el tipo de los
padres, la estructura de jerarquia de dominacién y la ayuda en el combate. Trivers (1971)
predijo que si se cumplen las tres condiciones principales y los parametros bioldgicos son
estables, entonces el altruismo reciproco evolucionaria como una adaptacion de esa

poblacion.

Una de las criticas que se le hacen a este modelo es que tiene demasiadas asunciones, y es
poco probable que el mecanismo de reciprocidad sea de importancia general fuera de los
seres humanos, debido a que las condiciones requeridas pueden ser extremadamente
restrictiva (Dugatkin 1997, Clutton-Brock 2002, Hammerstein 2003, Stevens y Hauser,
2004). Se presupone una serie de condiciones para que una accion aparentemente
desinteresada se explique a través del altruismo reciproco pero, ¢(se cumplen estas
condiciones en los intercambios en la vida real? En el ejemplo de Trivers (1971), el
individuo rescatador presenta, al parecer, una “mente calculadora” que es capaz no solo de
evaluar las posibilidades de éxito del rescate, sino también la relacion costo/beneficio entre
su gasto de energia y el incremento de las posibilidades de que sobreviva el hombre que
estd ahogandose. Aceptando que un experto nadador sea capaz de calcular de forma
instantanea la relacion entre su gasto energético y el beneficio que recibiria aquel que se
estd ahogando, no es claro que sea posible calcular (ni siquiera tras una deliberacion

razonable) la probabilidad de que su accion sea susceptible de reciprocidad en un momento
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posterior. Esto en el modelo de Trivers es una condicidon necesaria, aunque no suficiente,
para que tenga lugar un acto altruista (sin esa certeza no habria rescate y es precisamente

esa certeza la que no resulta adecuado presuponer).

Con todo, segin Trivers es posible afirmar que el altruismo reciproco juega un papel
fundamental en la especie humana y que se pueden encontrar ejemplos de ¢l en nimeros
contextos y en todas las culturas conocidas; algunas situaciones que podrian contar como
altruismo son: ayuda en situacion de peligro; compartir alimento, herramientas y
conocimiento; ayudar a enfermos, heridos, nifios y ancianos. Trivers (1971) describe
algunos mecanismos psicoldgicos que subyacen al altruismo reciproco en humanos: 1) un
complejo sistema de regulacion, 2) la amistad y las emociones de agrado y desagrado, 3) la
agresion moralista, 4) la gratitud, la compasion y la relacion costo/beneficio de un acto
altruista, 5) la culpa y el altruismo (restaurador) reparativo, 6) el engafo sutil: la evolucion
de los imitadores 7) la deteccion del tramposo sutil: la honradez, la confianza y la
desconfianza, 8) interacciones multipartidistas y, por ultimo, 9) la plasticidad del

desarrollo.

Dado el objetivo de este trabajo, me centraré sélo en dos de estos mecanismos. En primera
instancia, la relacion costo/beneficio que Trivers ubica como un paradmetro importante en la
determinacion del altruismo reciproco, ya que es sobre la base del costo y el beneficio que
los seres humanos decidirian actuar de forma altruista. Esta relacion es, a su vez,
fundamental para comprender la aparicién de otros mecanismos; por ejemplo, segin este
autor, la emocion de gratitud debi6 haber sido seleccionada para regular la respuesta hacia
actos altruistas (por lo tanto, ésta es sensible a la relacion costo/beneficio). De forma
similar, la emocion de simpatia debid ser seleccionada para motivar los comportamientos
altruistas ante situaciones dificiles para el destinatario (cuanto mayor sea el beneficio
potencial para el receptor, mayor sera la simpatia y es mas probable que se genere un acto
altruista, incluso ante extrafios o individuos no gratos). En sintesis, la seleccion natural
opero favoreciendo en los seres humanos la sensibilidad para reconocer el costo y el

beneficio que implica un acto.
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Otro mecanismo importante es la deteccion de enganadores sutiles (Subtle cheater); segiin
Trivers (1971) la seleccion debio favorecer la habilidad de detectar y discriminar a los
engafiadores o tramposos, quienes no tendrian éxito adaptativo en una especie donde
operara el altruismo reciproco. Pero la situacion cambia cuando se trata de engafiadores
sutiles: en este caso los individuos simulan interacciones equitativas, pero intentan devolver
menos de lo que el otro les ha dado; aqui se conserva una relacion de beneficio, pero no tan
optima como lo seria si no hubiera engafiadores. En otras palabras, aquellos individuos que
cooperen pueden aumentar su aptitud con relacion a los que no cooperan, debido al

rechazo, por parte de los miembros cooperantes, hacia los que defraudan.

De este modo, se genera la necesidad de identificar a los tramposos sutiles para negarles la
cooperacion, sin este mecanismo el altruismo no hubiera podido extenderse por seleccion
natural mas alla del circulo familiar. Segin Trivers, si entre individuos de una especie
evolucionan comportamientos sociales y cooperativos hacia aquellos que no son sus
parientes, ellos estaran por fuerza bajo una presion selectiva para evolucionar mecanismos
que les permitan detectar a los que no cooperan (o a los que aparentemente cooperan con
miras a hacer una jugada tramposa cuando se vean atraidos por un beneficio mayor). Los
organismos que en su comportamiento den muestras de altruismo reciproco tendrian que
disponer de esos mecanismos, pues ¢€stos constituyen el elemento condicional que

posibilitaria el altruismo maés all4 del estrecho circulo familiar (Rosas, 2005).

Aunque Trivers (1971) no modelo su propuesta desde la teoria de juegos. Nunca
desconocio la posibilidad de que el altruismo reciproco pudiera ser comprendido bajo esta
nocion: “The relationship between two individuals repeatedly exposed to symmetrical
reciprocal situations is exactly analogous to what game theorists call the Prisoner's
Dilemma (Luce and Raiffa, 1957; Rapoport and Chammah, 1965), a game that can be
characterized by the payoff matrix” (p. 38). De igual forma, argumenta que Hamilton
contempla la posibilidad de reformular el altruismo reciproco en términos de la teoria de

juegos.
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En consecuencia, las explicaciones del altruismo reciproco de Trivers fueron desarrolladas
posteriormente por Axerold y Hamilton (1981) y Axelrod (1984), y popularizadas por
Dawkins (1985), a través de su integracion con la teoria evolutiva de juegos, especialmente

con el modelo del dilema del prisionero, desarrollado a continuacion.

1.2.3 LA TEORIA DE LA ELECCION RACIONAL Y LA TEORIA DE
JUEGOS
Hasta este punto, se han descrito las propuestas de Hamilton de aptitud inclusiva y Trivers
de reciprocidad, ambos autores contemplan la posibilidad de modelar sus proyectos bajo la
teoria de juegos. Por lo tanto, es importante reconocer las relaciones entre la teoria de
eleccion racional y la biologia evolutiva. Haciendo evidente la influencia de dicha teoria en
el debate de la evolucion del altruismo y la cooperacion, especificamente con la estrategia

Tit For Tat propuesta por de Axerold y Hamilton, que sera desarrollada a continuacion.

La Teoria de la Eleccion Racional (TER) se ocupa de analizar como eligen los individuos,
de entre un conjunto posible de acciones, aquella que conduce al mejor resultado segliin sus
preferencias. En palabra de Di Castro (2002) “decidir racionalmente es resolver un
problema de maximizacidn; es decir, elegir la estrategia que mejor satisface los deseos del

agente dadas sus creencias y restricciones” (p. 47).

En biologia, una de las aplicaciones mas extendidas de la TER es la teoria de juegos
entendida como el estudio del comportamiento estratégico cuando dos o mas individuos
interactlian y cada decision es resultado de lo que uno espera que el otro haga. Aqui el
comportamiento es estudiado a través de modelos matematicos que describen el conflicto y
la cooperacion entre individuos inteligentes que toman decisiones. En la medida en que los
agentes actuan teniendo en cuenta las acciones de los demads, tales decisiones se consideran
estratégicas (Méro, 1998). A diferencia de las versiones clasicas de la TER, en la teoria de
juegos el agente ya no estd solo, sino que se enfrenta a otros que, como él, actuan
racionalmente y presentan una capacidad de prevision estratégica no controlable por los

demas.
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La teoria de juegos se puede estudiar desde dos aproximaciones distintas al analisis de una
situacion de interaccion entre individuos: juegos no cooperativos y juegos cooperativos. En
los juegos no cooperativos o competitivos cada jugador busca su maximo beneficio,
prohibiéndose expresamente cualquier tipo de acuerdo previo entre jugadores. Esta rama
estudia las diferentes estrategias que puede emplear cada uno de los jugadores. Es
importante destacar que en este tipo de juegos existe una funcidén de pagos asociada a cada
jugador, la cual depende de las estrategias que se empleen. En otras palabras, los individuos
toman sus decisiones de manera independiente uno del otro, aunque conocen a sus
oponentes y las posibles estrategias que estos pueden usar; los participantes son individuos
egoistas que tratan de predecir el comportamiento de su oponente e intentan actuar en
beneficio propio para obtener el maximo de pago. Es evidente que en este tipo de juego no
se alcanza ningln nivel de cooperacion, el mejor ejemplo de esta categoria es el “Dilema

del prisionero”:

“La policia arresta a dos sospechosos. No hay pruebas suficientes para condenarlos y, tras
haberlos separado, los visita a cada uno y les ofrece el mismo trato. Si uno confiesa y su
complice no, el complice serda condenado a la pena total, diez afios, y el primero serd
liberado. Si uno calla y el complice confiesa, el primero recibira esa pena y sera el complice
quien salga libre. Si ambos confiesan, ambos seran condenados a seis afios. Si ambos lo
niegan, todo lo que podrian hacer seria encerrarlos durante seis meses o un afio por un cargo
menor” (Adapatado de Binmore, 1994).

Dada esta situacion se presentan dos opciones: confesar o no confesar, que técnicamente se
nombran como cooperacion o desercion. El problema se reduce a decidir qué opcidon se
debe tomar: Si los sospechosos actlian de manera egoista, la condena serd mas larga, y si
los dos actiian de forma altruista, acaban con una condena breve; si uno confiesa y el otro

no, el que confiesa saldra libre y el que coopero (no delator) cumpliré toda la pena.

SEGUNDO COMPLICE
PRIMER COMPLICE | COOPERAR DEFRAUDAR
(confiesa) (no confiesa)
COOPERAR -6, -6 0,-10
(confiesa)
DEFRAURDAR -10, 0 -1, -1
(no confiesa)
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Para modelar esta situacion se utiliza una matriz de pagos, que es un método para
representar decisiones bajo una condicion de incertidumbre. En este caso, las columnas
corresponden a las alternativas de decision y las filas son los eventos posibles; los
elementos de la matriz son las consecuencias de las combinaciones entre las alternativas y
los eventos. El primer numero de cada celda indica lo que gana el primer cémplice,
mientras que el segundo indica lo que gana el otro; ir a la carcel es una “ganancia
negativa”, por lo que se indica con un signo de menos. En este juego el mejor resultado que
se puede obtener es cero. Son varios las investigadores que proponen al dilema del
prisionero como un potente marco matematico para modelar el problema de la cooperacion
(Hammerstein, 2003; Stevens y Hauser, 2004), donde se tiene en cuenta los costos y

benéficos en los que incurren los jugadores.

Por otro lado, en la categoria de juegos cooperativos o coaliciones los jugadores disponen
de mecanismos que les permiten tomar acuerdos vinculantes previos al juego. En este caso,
los jugadores pueden cooperar formando coaliciones de jugadores con el fin de obtener
mayores beneficios. No es necesario analizar las estrategias sino el reparto de beneficios
entre los jugadores que forman la coalicidn, de lo que deriva el andlisis de la importancia o
influencia que ha tenido cada jugador en la obtencidon de ese beneficio (necesario para

proponer un reparto de beneficios adecuado).

e Biologiay Teoria de juegos
La teoria de juegos, desarrollada por John von Neumann y por Oskar Morgensten (1944),
fue primero aplicada en sociologia y economia y posteriormente extendida a la biologia por
Richard Lewontin (1961), aunque su difusién se debe a los trabajos de Maynard Smith y
Price en la década de los 70s. Esta teoria ha resultado muy prolifica en varias ramas de las
ciencias sociales y naturales; en el caso de la biologia, ha sido de mucha utilidad para

modelar problemas como la seleccién de grupo y la el altruismo reciproco.

Desde la publicacion de El origen de las especies se crea una imagen del proceso evolutivo
donde la adaptacion del organismo es resultado de la competencia por la supervivencia y la

reproduccion. Con la frase de Spencer de, “lucha por la existencia”, se sugiere que entre los
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organismos se genera una pugna constante por los recursos para poder sobrevivir y, es ésta
nocion de competencia la que se intenta modelar a través de la teoria evolutiva de juegos.
Sumando a esto, un punto que ha sido decisivo para la adopciéon de la teoria de juegos es
que desde la década de los 60 hay una fuerte inclinacion a pensar que la seleccion natural
actua principalmente a nivel de los individuos y no en los niveles superiores de

organizacion biologica (Hammerstein, 1998).

La posible conexion entre biologia evolutiva y teoria de juegos, tiene que ver con la
similitud entre la nocidn biologica evolutiva de aptitud y la nociéon economica de utilidad
(Schulz, 2014 Sterelny 2012; Okasha 2007); se asume que tanto el éxito evolutivo como el
econoémico estan basados en la maximizacion de lo que es fundamentalmente la misma
unidad: en biologia el fitness y en economia la utilidad. Indicando que los conocimientos de
un dominio pueden trasladarse al otro, generando nuevas vias para el progreso en los dos

temas.

There exist deep and interesting connections, both thematic and formal, between
evolutionary theory and the theory of rational choice, despite their apparently different
subject matter. These connections arise because a notion of optimization or maximization is
central to both areas. In rational choice theory, agents are assumed to make choices that
maximize their utility, while in evolutionary theory, natural selection “chooses” between
alternative phenotypes, or genes, according to the criterion of fitness maximization. As a
result, evolved organisms often exhibit behavioural choices that appear designed to
maximize their fitness, which suggests that the principles of rational choices might be
applicable to them. (Okasha y Binmore, 2012. p. 4)

1.2.3.1 Evolucion de la cooperacion: Axelrod y Hamilton
Basados en el trabajo realizado por Trivers (1971), Axelrod y Hamilton (1981) utilizaron la
teoria de juegos (particularmente, el modelo del dilema del prisionero iterado) para predecir
cudndo el llamado “altruismo reciproco” deberia evolucionar. Una vez mas, decenas de

estudios empiricos siguieron al desarrollo de este modelo.

En su proyecto intentaron responder las siguientes preguntas: ;jen qué casos debe una
persona cooperar con otra (y en cudles debe ser egoista)?, ;debe un amigo continuar
haciendo favores a otro que nunca se los hace a €1?, ;con qué intensidad deben los Estados

Unidos esforzarse en castigar a la Unidén Soviética a causa de un determinado acto hostil y a
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qué normas de comportamiento deben ajustarse los EEUU para conseguir de la URSS una
conducta cooperativa? Esto con el fin de comprender cobmo opera y cémo se estabiliza la
cooperacion entre las poblaciones humanas (es interesante observar que de fondo hay un
interés econdémico y politico marcado por el momento histérico en que se estaba

desarrollando esta teorizacion; Axelrod, 1984).

Para representar el tipo de situaciones que generan los anteriores problemas fue necesario
recurrir al dilema del prisionero en su version iterativa. Axelrod invit6 a expertos en el tema
a presentar programas para un torneo computarizado del dilema del prisionero (como se
comentdé mas arriba, este juego consiste en dos posibles movimientos, “cooperar” o
“defectar”). Los programas que participaron fueron presentados por psicologos,
economistas, socidlogos, politdlogos y matematicos, resultando ganadora la estrategia TFT
(“Tit For Tat” en inglés, traducido como “toma y dame”). De manera general, esta
estrategia consiste en cooperar en la primera interaccion del juego y después actuar como
actud el oponente en la ronda anterior (de este modo, se castiga a quién no coopera y se

recompensa al que si lo hace).

La estrategia TFT s6lo es viable si de entrada hay un nimero pequefio de individuos
dispuestos a cooperar; en este escenario, ellos obtendrian un mejor resultado que los
tramposos, mientras que estos ultimos se estarian traicionando todo el tiempo. Este
requisito le da viabilidad a la estrategia y permite que, una vez establecida, resulte robusta,
dado que ninguna otra estrategia que no sea “amable” (es decir, que no comience
cooperando) puede obtener mejores resultados y, por ende, extenderse, lo que la hace una
estrategia evolutiva estable (ya que es refractaria a estrategias invasoras que no comiencen

cooperando).
Un concepto importante de la estrategia TFT es el perdon que consiste en que el programa

“perdonaba” a un individuo que hubiera comenzado compitiendo si en una interaccion

posterior se mostraba dispuesto a recurrir a la cooperacion; en otras palabras, la estrategia
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no guardaba rencores’. La estrategia TFT ofrece una alternativa para comprender como es
que la cooperacion basada en la reciprocidad puede prosperar en un ambiente diversificado.
Una vez que ha sido adoptada por la totalidad de una poblacion, su estabilidad evolutiva le
permite resistir la invasion de estrategias mutantes. Finalmente, la aptitud de un individuo

depende de como se comporte y de quien sea su compaiiero.

Axelrod y Hamilton (1981) se preguntaron cuéles son las consecuencias de este modelo
para la evolucion bioldgica y aportaron evidencias tedricas y empiricas de como el
altruismo podria proliferar en las interacciones de los individuos, los grupos y las
organizaciones. Con la estrategia TFT queda implicito que, en juegos iterados, la estrategia
individualista de defeccion (que busca la maximizacién en el corto plazo) no funciona
porque, cuando la probabilidad de volverse a encontrar es alta, los agentes no estaran
dispuestos a ser explotados y repeleran la traicion; por lo tanto, si se coopera una vez, lo

mas probable es que se cooperara en las siguientes ocasiones.

Sumado a lo anterior, Axerold y Hamilton (1981) afirman que es posible aplicar su
propuesta al comportamiento de cualquier grupo taxondémico. No es preciso que los
organismos tengan cerebro o capacidades cognitivas muy sofisticadas para que utilicen una
estrategia como TFT; por ejemplo, el dominio bacteria es sensible a aspectos especificos de
su ambiente y, particularmente, a su entorno quimico, ello implica que las bacterias pueden
variar sus interacciones dependiendo de las condiciones del ambiente circundantes. La
conducta de las bacterias puede afectar la adaptacion o el estado fisico de los organismos
que conviven con ellas. Aunque Axelrod y Hamilton (1981) contemplen que las estrategias
bacterianas pueden responder de diversas formas al ambiente, las bacterias no tienen que
“recordar” ni “interpretar” una situacién compleja y, probablemente, tampoco sean capaces

de discriminar entre los distintos origenes de cambios adversos o benéficos.

7 Es importante recordar que los términos usados como rencor, amable, perdon. etc, no asumen ninguna
conciencia sino que son meras etiquetas conductuales.
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1.2.4.2 Criticas a la teoria de juegos
Como tultimo punto de este capitulo, y sin desconocer la importancia de la teoria de los

juegos en la sociedad, se haran algunos apuntes para una futura critica a dicha teoria:

a) Creer que la seleccion natural es una fuerza racional:

Para algunos investigadores, el principio de racionalidad que predica la teoria de juegos
guarda relacion con la teoria darwiniana; al asumir la seleccidon natural cdmo un proceso
que determina los fitness de los rasgos que estan presentes en una poblacion. Para otros
autores, como Sober (1998) la teoria de juegos asume la seleccion natural como un agente

“consciente” capaz de elige rasgos sobre la base de fitness.

Este autor, enfatiza la diferencia entre deliberacion cémo proceso llevado a cabo por un
una organismo que tiene una mente capaz de considerar una serie de acciones alternativas y
elige la que permite avanzar mejor en sus objetivos. Por otro lado, la evolucion como un
proceso que implica una poblacién de organismos, que pueden o no tener mente. Cuando la
poblacion evoluciona por seleccion natural, los organismos presentan caracteristicas
diferentes; el rasgo que evoluciona es la que mds favorece las probabilidades de

supervivencia y reproduccion de los organismos.

En este sentido, la deliberacion implica un cambio que se produce en un individuo, por otro
lado, la evolucion efectiia un cambio en la composicion de una poblacion (los individuos no
tienen que cambiar sus rasgos en absoluto). Ademas, el resultado de evolucion por
seleccion natural es determinado por la eficacia de los rasgos que estdn presentes en la
poblacion, y el resultado de la deliberacion racional es determinado por las utilidades
esperadas de las acciones que el agente considera esenciales. En la seleccion natural, el
rasgo mas apto evoluciona; en la deliberacion racional, el acto con mayor utilidad es el que
el agente elige. Sober (1998) enfatiza en la importancia de aclarar que, tanto la utilidad
como la aptitud (fitness) son dos procesos diferentes. La aptitud es una propiedad objetiva
de un organismo; no tiene nada con lo que piensa el organismo. Y la utilidad es una
cantidad subjetiva, que refleja lo mucho que el agente le gusta o no un posible resultado, en

otras palabra sus preferencias.
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b) Presuponer la no comunicacion en las interacciones que conducen a cooperacion:
Segun los presupuestos de la teoria de juegos, tipo dilema del prisionero, los agentes no
tienen comunicacion, aunque conocen las posibles estrategias del otro jugador, no se
establece comunicacion alguna entre ellos, como se desarrollara en el capitulo 3, la
comunicacion es un mecanismo fundamental para que se generen acciones colectivas
coordinadas. Por lo tanto, se considera que una limitacion de la teoria de juegos es su
incapacidad para aceptar que el resultado se sigue de un punto de partida poco realista e,
incluso, prefabricado para obtener el resultado. Los participantes simplemente no pueden
llegar a acuerdos entre ellos, no hay comunicaciéon. Cada uno tiene que tomar sus
decisiones de manera independiente, sin poder presionar o incidir por otros medios en las

decisiones de otros.

Con lo anterior, no se argumenta que la teoria de juegos sea inconsistente; al contrario, los
resultados de la teoria de juegos son consistentes solamente dentro de sus presupuestos, tan
solo en esta investigacion se pone de manifiesto que, la falta de comunicacion cierra la
posibilidad de que los individuos puedan coordinar su accién colectiva para generen

beneficio mutuo (capitulo III).

c) No contemplar a los individuos como parte de un medio ambiente dinamico.

Una matriz de pago considera las interacciones entre un par de individuos, permitiendo ver
la modificacion en la aptitud que una persona recibird en funcién de su propia estrategia
(coopera o defrauda) y la de su pareja. En este tipo de juegos los agentes o jugadores son

extraidos de su contexto natural o de su poblacion.

Dicha situacion, desconoce presupuestos biologicos fundamentales de los individuos y de
los grupos en general. Por ejemplo, no tiene en cuenta las condiciones ambientales y
ecologicas y su incidencia en el organismo, elemento fundamental de la TCN, en este
sentido tampoco se contempla la dindmica de las poblaciones biologicas. Elemento que es
importante si se desea conocer como los grupos generan beneficio mutuo. De igual forma,
Shubik (2000) enfatiza que una de las limitaciones de los modelos en la teoria de los juegos

es que dentro de ellos no tienen cabida la innovacion, las mutaciones y la retroalimentacion
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entre el juego y su ambiente, especialmente en modelos que simulan la interaccién entre
seres humanos dejan de lado elementos basicos como son por ejemplo la incidencia de las

emociones en el momento de toma de decisiones.

RECAPITULACION |

Las raices del debate sobre la evolucion del altruismo bioldgico inician con Charles Darwin
y su publicacion On the Origin of Species (1859), quien advirti6 de algunos
comportamientos (esterilidad en las castas trabajadoras de los insectos sociales, centinelas y
sus llamadas de alerta en aves y en mamiferos) que no eran compatibles con su propuesta
de seleccion natural, dando como resultado la famosa paradoja del altruismo: un individuo
es altruista bioldégicamente cuando aumenta la capacidad de supervivencia y reproduccion
de otros individuos a costa de su propia aptitud, si este fuera un rasgo heredable, y los
altruistas beneficiarian a otros que no tuvieran ese rasgo, al operar la seleccion natural los

altruistas se extinguirian.

Hamilton (1963, 1964) retomando la propuesta de Darwin y apoyado en la genética de
poblaciones explica como un comportamiento altruista puedo ser seleccionado presentando
un modelo de “aptitud inclusiva” basado en la reproduccion diferencial de los parientes. Su
propuesta es sintetizada en la ecuacion R*B>C (siendo (R) la relacion genética entre los
individuos, (C) el costo que entrafia para el altruista y (B) la ventaja que representa un acto
altruista para el beneficiado), que permite calcular cuando la frecuencia de un gen altruista
puede aumentar en una poblacion. Segiin su modelo valdria la pena ayudar a los parientes
en proporcion directa con su relacion genética, calculada segun la magnitud del beneficio

que recibian.

Segin Hamilton, los individuos pueden aumentar su aptitud desde dos vias distintas:
aptitud directa a través de la reproduccion por medio de la produccion de descendientes, y
aptitud indirecta por el aporte a la supervivencia de individuos emparentados que no son
descendientes. La suma de la aptitud directa e indirecta da como resultado la “aptitud
inclusiva”. Es importante recordar que la aptitud en Darwin hace referencia al niimero

relativos de individuos que sobreviven y se puede reproducir, y la nocion de aptitud
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inclusiva hace referencia al nimero relativo de alelos que pasa de una generacion a otra, ya

sea como resultado de su propio éxito reproductivo o el de los individuos emparentados.

Hamilton, usé su hipotesis para explicar la evolucion de castas estériles entre los insectos
sociales, mostrando como los genes aparentemente desfavorables pueden aumentar su
transmision indirecta ayudando a otros individuos (por lo general parientes cercanos) con
los que puedan compartir el mismo gen y de esta manera la selecciéon natural podria
favorecer el altruismo o la limitaciéon de conflicto bajo una amplia gama de condiciones.
Desde la perspectiva darwiniana la seleccion natural actia maximizando el éxito
reproductivo del individuo, pero Hamilton proyectd este hecho con la idea de que el
individuo no solo se beneficia con la propagacion de sus propios genes, sino que puede
beneficiarse si favorece de algin modo la extensién en numero de copias de los genes que
comparte con otros individuos (familiares), ayudandolos o contribuyendo al éxito

reproductivo de sus parientes.

Roberts Trivers (1971), basado en la propuesta de Hamilton, plantea que el altruismo puede
ser explicado no solo por “aptitud inclusiva”, sino por una relacion reciproca entre los
individuos de una poblacidn, sin apelar a relaciones de parentesco. Segun la relacion entre
costos y beneficios, si existe un intercambio de comportamientos o un acto altruista entre
dos individuos en el que el beneficio para el receptor es mayor que el costo para el altruista,

a través de tiempo ambos participantes obtendran un beneficio neto.

Para que sea factible este tipo de modelo, son necesarias algunas condiciones: que exista la
posibilidad de varias oportunidades para la accion altruista, que un determinado actor
interactue en varias ocasiones con el mismo grupo, y que los pares de altruistas estén
expuestos “simétricamente” a las oportunidades altruistas, sumando a ello, se debe tener en
cuenta algunos parametros biologicos relacionados con el crecimiento y desarrollo de los
organismos. Uno de los problemas que surge a la propuesta de Trivers es que existe una
demora temporal entre el pago del costo y la recepcion del beneficio por parte del altruista,

esta demora temporal ocasiona que el receptor no retribuya el beneficio (free rider), lo que
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lleva a considerar mecanismos (castigo, reputacion, vigilancia) que regulan y hagan viables

la interaccion reciproca.

No se puede desconocer la intrincada relacion que se ha generado entre la teoria de juegos y
la teoria evolutiva; en la década de los sesenta Lewontin utiliza dicha teoria para sus
explicaciones evolutivas, afos despué¢s Maynard Smith la emplea para comprender las
conductas animales, modelando las interacciones de los individuos en funcion de
maximizar su fitness, De igual forma, Hamilton (1981) y Trivers (1971) consideran
importante el uso de la teoria de juegos en la comprension del comportamiento social.

Robert Axelrod (1981), dando respuesta a las iniciativas de Hamilton y Trivers, usa la
matematica de la teoria de juegos para predecir cuando el llamado “altruismo reciproco”
deberia evolucionar. Utiliza el juego llamado Dilema del prisionero, de forma interactiva,
con el fin de hallar una buena estrategia. Axelrod invita a expertos en teoria de juegos a
presentar programas para un Torneo Computarizado del Dilema del Prisionero (similar a
los torneos de ajedrez por computador). Este juego consiste en dos posibles movimientos,
“cooperar” y “defectar”, mostrando cdmo la cooperacion basada en la reciprocidad puede
darse en un mundo asocial. Los programas que participaron fueron presentados por
psicologos, economistas, socidlogos, politdologos, y matematicos, siendo el programa
ganador TIT FOR TAT (TFT traducido como TOMA Y DAME), esta estrategia es

“sencilla”, se inicia cooperando, y después cada jugador sigue la jugada anterior.

En el primer capitulo se enfatiza la relacion costo/beneficio y la idea de maximizacion del
fitness. Las propuestas aqui presentadas: aptitud inclusiva, altruismo reciproco y estrategia
TFT, explican la evolucién y mantenimiento de la cooperacion bajo la directriz de la
administracion del beneficio. En este sentido, las interacciones entre los individuos son
evaluadas desde la relacion costo/beneficio. Desde la biologia evolutiva el razonamiento de
costo/beneficio se emplea, como su nombre lo indica, para evaluar los costos y beneficios
de los rasgos y determinar su viabilidad. Bajo la logica de que aquellas situaciones donde
los beneficios superan el costo los rasgos seran exitosos. Por lo tanto, las explicaciones
clasicas, apoyadas en los postura neodarwiniana, intentan justificar como comportamientos

altruistas y cooperativos pueden ayudan a los individuos a maximizar su fitness.
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CAPITULO Il

“PERSPECTIVAS EMERGENTES” SOBRE LA EVOLUCION DEL ALTRUISMO
Y LA COOPERACION
Con el objetivo de propiciar un escenario fértil que permita generar nuevas preguntas que
contribuyan a la discusion general sobre la evolucion del altruismo y la cooperacion, en
este capitulo se presentan dos posturas “emergentes™ que, desde diferentes marcos
conceptuales, amplian las aportaciones de Darwin y enriquecen la discusion sobre la
evolucion del comportamiento social, sin desconocer la presencia e importante papel de la
seleccion natural y sexual en los sistemas bioldgicos (Fuentes, 2009): la aproximacion a la
evolucion de la cooperacion desarrollada por Deborah Gordon desde la ecologia evolutiva y
la explicacion del altruismo en términos de teoria de construccion de nicho propuesta por

MacKinnon y Fuentes.

De acuerdo con Fuentes (2009), en los tltimos 20 afios han surgido, dentro de la teoria
evolutiva, una serie de propuestas “emergentes” que estan transformando de manera radical
la forma en que entendemos la evolucion biologica. No obstante, considero que, para
percibir de mejor forma la relevancia de estas nuevas aproximaciones, €s necesario
comprender cOmo es que surgieron sus preguntas. Aunque reconozco que a lo largo del
siglo XX la discusion bioldgica estuvo marcada por una gran diversidad de desacuerdos
tedricos, en este capitulo me centrare s6lo en aquel que considero mas relevante para el
problema de la evolucion de comportamiento social, el debate de la unidad sobre la que
opera la seleccion: el individuo o el grupo. Por ello, iniciaré desarrollando la propuesta de
seleccion de grupo y sus puntos de divergencia con la aproximacion neodarwiniana,
intentado mostrar que ellos permean las explicaciones que Gordon y MacKinnon y Fuentes

ofrecen sobre la naturaleza y surgimiento del altruismo y la cooperacion.

8 . g . . . .
El termind emergencia es tomado de Fuentes 2009 y hace referencia a las tendencias evolutivas de las dos
Gltimas décadas.
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2.1 LA TEORIA DE SELECCION DE GRUPO
Como se vio en el Capitulo 1, las explicaciones neodarwinianas del altruismo y la
cooperacion surgen en un contexto intelectual marcado por un afejo debate sobre el nivel
en el que opera la seleccion natural. Poco tiempo después de la publicacion de El origen de
las especies, autores como Kropotkin (1902) ya defendian, contra la ortodoxia darwiniana
representada por Huxley, que la seleccion natural podia favorecer conductas “para el bien
del grupo”. Esta intuicion fue enriquecida y desarrollada posteriormente por Williams
(1966), quien defiende que las poblaciones de animales utilizan sefales hormonales y
mecanismos sociales como la defensa de territorio, jerarquias de dominacion y
agrupaciones que ayudan a regular la dindmica colectiva para evitar el uso excesivo de los
recursos disponibles, de tal forma que aquellos grupos que mejor podian autorregularse

tendrian una ventaja evolutiva.

Es precisamente contra la posibilidad de que la seleccion natural tienda a favorecer a los
grupos mas cohesionados y autorregulados que Hamilton y Trivers postulan sus modelos de
seleccion de parentesco y altruismo reciproco, donde la existencia de conductas prosociales
se justifican al mostrar que ellas, de hecho, pueden resultar ventajosas para el mismo
individuo que las emite, sin que sea necesario apelar en ningin momento al “bien del

grupo” (Powers, 2010). En este sentido, Hamilton (1963) comenta que:

In particular this theory [of natural selection] cannot account for any case where an animal
behaves in such a way as to promote the advantages of other members of the species not its
direct descendants at the expense of its own. The explanation usually given for such cases
and for all others where selfish behavior seems moderated by concern for the interests of a
group is that they are evolved by natural selection favoring the most stable and co-operative
groups. But in view of the inevitable slowness of any evolution based on group selection
compared to the simultaneous trends that can occur by selection of the classical kind, based
on individual advantage, this explanation must be treated with reserve so long as it remains
unsupported by mathematical models (p. 354).

Sin embargo, alrededor del concepto de seleccion grupo, al igual que con los de altruismo y
cooperacion, se ha generado una confusion semantica (West et al. 2007; Wilson 2007), por
lo que no hay razones a priori para suponer que las criticas de Hamilton (y otros) apliquen
por igual a las diferentes formas de comprender la “seleccion de grupo”. En este sentido,

West et al. (2007) resumen dos maneras principales en que se ha entendido este concepto

39



(las nociones “vieja” y “nueva”) y proponen el esquema de la Figura 3 para diferenciarlas;
los circulos obscuros representan a los individuos egoistas y los circulos blancos
representan a los individuos altruistas. El cuadro A muestra la “vieja nocién”, con grupos
bien definidos y con un escaso flujo de genes entre ellos (linea continua); aqui la
competencia y la reproduccion es entre los grupos, suponiendo que aquellos con mas
cooperadores presentarian mayor éxito, aunque los individuos egoistas puedan propagarse
en su interior. Las criticas de Hamilton aplican perfectamente a esta forma de comprender
la seleccion de grupo dado que las ventajas individuales de los egoistas al interior del grupo
son mas fuertes que las presiones selectivas que tienden a favorecen a los grupos mas
cooperadores, por lo que, a medida que avanza el tiempo, los altruistas (y toda la poblacion)
tienden a desaparecer.

Por otro lado, el cuadro B muestra la “nueva nocion”, con grupos definidos de manera
arbitraria (lineas discontinuas) y la posibilidad de mayor flujo genético entre ellos. Aqui,
los grupos hacen diferentes contribuciones a la misma agrupacion reproductiva (aunque
también existe la posibilidad de que factores como la dispersion limitada conduzcan a mas

estructuracion) lo que lleva a la formacion de nuevos grupos.
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Figura 3. Diferentes nociones sobre seleccion de grupo. Los circulos blancos representan los cooperadores, mientras
que los circulos obscuros representan individuos relativamente egoistas que no cooperan. El esquema A muestra la
"vieja" nocion de seleccion de grupo con grupos bien definidos con poco flujo genético entre ellos (linea continua).
El esquema B muestra la "nueva" nocion de seleccion de grupo, con grupos definidos arbitrariamente (lineas
discontinuas), y la posibilidad de un mayor flujo de genes entre ellos. Tomado de West et al (2008)

organismos. Argumentan que las tres principales caracteristicas de la seleccion natural
(variacion fenotipica, heredabilidad, y consecuencias adaptativas) también se presentan

entre grupos de organismos. Wilson (1975) utilizé el término “rasgos de grupo” para
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destacar que los individuos pertenecen al mismo grupo por sus interacciones, no porque

estén juntos.

Para comprender las implicaciones de esta forma de seleccion de grupo, Sober y Wilson
(1998) presentan el siguiente modelo formal (Figura 4), para dar respuesta a las criticas

esgrimidas inicialmente por Hamilton:

Parent Population
N=200 P=5

Group 1, Parents Group 2, Parents

n=100 p=.2 n=100 p=.8
W, = 9.96 W, =12.99
Wg=11.01 Wg=14.04

Group 1, Offspring
n'=1080 p'=.184

Group 2, Oftspring
n'=1320 p'=.787

Oftspring Population
N'=2400 P'=516

Figura 4. Evolucion del altruismo en una poblacion dividida en dos grupos. El grupo 1 presenta menos
altruistas que el grupo 2. El grupo con mas altruistas crece mas que el grupo con meno altruistas, los altruistas
aumentan su frecuencia en la poblacion global. La suma de la progenie de los dos grupos esta justificada desde
un punto de vista biologico, solo si los grupos se mezclan y vuelven a formarse cada cierto tiempo, o bien

compiten en la formacion de nuevos grupos. (Tomado de Sober y Wilson, 1998).

En la Figura 4 se muestra una poblacion asexual dividida en dos grupos de progenitores
(circulos superiores mas pequefios). En términos practicos, para hablar de grupos es
necesario que los organismos que los conforman estén temporalmente aislados de los
individuos que conforman otros grupos. En la parte inferior, se muestran los descendientes
de cada grupo, donde el tamano de los circulos representa la cantidad de individuos que
cada grupo de progenitores aporta a la poblacidn, y el color indica el nimero de individuos

altruistas (negro) o egoistas (gris).
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En la poblacion de los progenitores, el grupo 1 tiene un mayor niimero de egoistas (80%)
que de altruistas (20%), mientras que, el grupo 2 presenta lo contrario: mayor nimero de
altruistas (80%) y menor nimero de egoistas (20%). Como se puede observar, el grupo con
mayor proporcion de altruistas muestra un mayor éxito reproductivo. Sin embargo, es
importante destacar que al interior de ambos grupos la proporcion de altruistas disminuye:
en el grupo de la izquierda pasa de 20% a 18% vy, en el grupo de la derecha, pasa de 80% a
78%. Por lo tanto, al interior de los grupos, los altruistas siempre pierden frente a los

egoistas, dado que los ellos pagan un costo que los egoistas no (Rosas, 2006).

En sintesis, los altruistas siempre pierden frente a los egoistas de su grupo; sin embargo, la
fertilidad relativa mayor de los grupos con mas altruistas permite que su proporcion se
incremente en la poblacion total, donde la descendencia de todos los grupos se mezcla para
dar lugar a nuevos grupos. De este modo es posible contrarrestar los efectos de la seleccion
individual que operan al interior del grupo y que las conductas altruistas y cooperativas se
generalicen en la poblacion. Como Sober y Wilson (1998) comentan: “La seleccion de
grupo favorece los rasgos que maximizan la aptitud relativa de los grupos. El altruismo no
resulta adaptativo con respecto a la seleccion de individuos, pero si con respecto a la
seleccion de grupo. El altruismo puede evolucionar si el proceso de la seleccion de grupo es
lo bastante fuerte” (p. 28). Dicha situacion es representada por West et al, 2007 en la figura
3 (nueva nocién de seleccion de grupo) donde los grupos estdn definidos arbitrariamente

(lineas discontinuas), con la posibilidad de un mayor flujo de genes entre ellos.

Sober y Wilson (1998) también asumen que la seleccion natural puede actuar
simultaneamente en los distintos niveles de la jerarquia de los sistemas bioldgicos: entre los
genes dentro de los individuos, entre los individuos dentro de los grupos de individuos,
entre los grupos dentro de las poblaciones e incluso en niveles mas altos. Segiin Wilson y
Wilson (2009), estas capas de interaccion que compiten y evolucionan son como las
mufiecas rusas, matrioskas, encajadas unas dentro de otras. En cada nivel de la jerarquia, la
seleccion natural favorece un conjunto distinto de adaptaciones: “La seleccion entre grupos
dentro de la poblacion total favorece las conductas que aumentan la eficacia bioldgica

relativa del grupo, aunque estas conductas también puedan tener un efecto negativo a una
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escala todavia mayor” (p. 47). En este sentido, al generarse una adaptacion en un nivel X,
se requiere un proceso correspondiente de seleccion en ese nivel que no estd

completamente determinado por las presiones de seleccion a niveles mas bajos.

Estos postulados reciben el nombre de “Teoria de la Seleccion Multinivel (SMN)” y en la
actualidad muchos bidlogos sostienen que ésta constituye una propuesta solida, bien
sustentada por la evidencia empirica, la cual establece que cada proceso selectivo puede
operar en multiples niveles (Sober and Wilson, 1998; Okasha, 2006; Wilson and Wilson,
2007; Lehmann et al., 2006; West et al. 2007, 2008; Nowak, 2012). Es importante destacar
que no se busca defender que cada rasgo sea el resultado de presiones selectivas que operan
en un s6lo nivel, sino que éste puede estar simultdneamente sujeto a presiones selectivas en
distintos niveles. La SMN ofrece un marco conceptual para explicar la evolucién del
comportamiento social. La amplia interaccion dentro y entre grupos produce un contexto en
el que la seleccion multinivel puede dar lugar a patrones de cooperacion generalizados. Es
decir, la seleccién a nivel de grupo puede favorecer a los grupos que tienen un mayor
nimero de individuos que se comportan de manera altruista (dentro del grupo) sobre
aquellos que tienen un menor nimero de ellos. Esto a su vez puede afectar el acervo

genético local de acuerdo con interacciones intergrupales o de poblacion local.

Las aproximaciones tedricas contemporaneas a la seleccion de grupo han permitido ampliar
nuestra comprension sobre los procesos que pudieron haber dado forma a las conductas
altruistas y cooperativas que estan tan extendidas en el reino animal. En lo especifico,
propuestas como la SMN han venido a cuestionar la vision de la evolucion centrada en el
gen (frecuente en los modelos neodarwinianos), argumentando que existen procesos
selectivos que operan simultaneamente en diferentes niveles de la organizacion bioldgica,
por lo que al hablar de “adaptaciones” es necesario comprenderlas no como respuestas
definitivas a retos bioldgicos absolutos (por ejemplo, la replicacion de genes individuales),
sino como resultados del equilibrio dindmico que se establece entre las presiones selectivas

que operan en diferentes niveles.
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De ser correcta, la seleccion de grupo como proceso evolutivo releva la necesidad de
trascender el puro calculo de genes legados a la préxima generacion (como es el caso de la
seleccion de parentesco defendida por Hamilton) y/o la consideracion de los costos y
beneficios potenciales que la emision de acciones altruistas puntuales tiene para un
individuo (como en el modelo de altruismo reciproco propuesto por Trivers), si es que se
busca comprender cabalmente la naturaleza y significancia biologica de la cooperacion y el

altruismo.

No obstante, y sin negar sus multiples aportaciones al debate, me gustaria sefialar que, mas
alla de sus importantes diferencias, los defensores de la seleccion de grupo comparten con
las aproximaciones clasicas la pregunta fundamental por la forma en que se distribuyen los
beneficios que resultan de la existencia de altruismo y cooperacion en diversas poblaciones
de organismos, aunque den diferentes respuestas a este interrogante: mientras que para los
neodarwinianos este beneficio se cuantifica esencialmente en términos de porcentaje de
genes legados y recae principalmente en el individuo que emite la accion supuestamente
altruista (y solo resulta benéfico de forma tangencial para otros), los defensores de la
seleccion de grupo defienden la posibilidad de que los individuos presenten conductas que
sean genuinamente “por el bien del grupo”. Sin embargo, en los ultimos afios diversos
autores han argumentado que para dar cuenta de la estabilidad biologica de las conductas
prosociales es necesario dejar de enfocarse exclusivamente en la forma en que se
distribuyen los beneficios que de ellas emanan pasar a explorar la forma en que éstos de
hecho se generan: De acuerdo con estos autores, son muchas las ocasiones en que el sentido
y valor bioldgico de las conductas individuales s6lo pueden ser apreciados cuando ellas se
evaltan con relacion al sistema de interacciones dentro del cual tienen lugar. Dicho de otro
modo, para decir que una accion es “altruista” o “egoista” es necesario primero comprender
la realidad ecoldgica en que esta accion tiene lugar; esta cuestion ha sido el centro de

atencion de las investigaciones de autores como Deborah Gordon.
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2.2 DEBORAH GORDON: LA ORGANIZACION EN LAS COLONIAS DE
HORMIGAS

A lo largo de este documento se ha intentado mostrar que la pregunta por el altruismo y la
cooperacion se viene abordando como un problema de tipo cuantitativo, donde el éxito
reproductivo y la maximizacion del fitness (o aptitud bioldgica) son los parametros rectores
bajo los que se analizan las interacciones altruistas (lo anterior se hace evidente en la regla
de Hamilton, en la que se busca el beneficio neto con relacion al éxito reproductivo de un

individuo altruista).

Frente al debate sobre el nivel en el que actta la seleccion natural, Gordon (2013) propone
que:

The study of cooperation has always ricocheted back and forth between individual and
group. Debates about individual, kin, and group selection are one current manifestation of
the basic problem of how to reconcile the individual and group levels when thinking about
the advantages of cooperation. These debates can't be resolved in principle. Questions about
how animals actually interact, and how individuals function within groups, will help to
formulate realistic assessments about how individuals benefit from living together and
cooperating. How individual behavior is related to group behavior is the focus of our
debates about how best to count the benefits of cooperation. More fundamentally, how
individuals construct groups is what cooperation is (p. 201).

Gordon centra su trabajo en la organizacion de las colonias de hormigas rojas cosechadoras
(Pogonomyrmex barbatus), y ofrece una conceptualizacion descriptiva de sus interacciones

ecologicas y la forma en que éstas dan lugar al comportamiento cooperativo.

Gordon, conocedora de la discusion cldsica sobre altruismo y eusocilidad, propone que la
cooperacion se comprende de mejor manera si se estudia la generacion del beneficio
resultado de acciones colectivas. Considera necesario realizar investigaciones que no sean
meramente teoricas, ya que resultaria mas provechoso si se relacionan dichos
comportamientos con la realidad ecoldgica. Ademads, plantea que para medir los beneficios
de la cooperacion es necesario determinar el tipo de funcion cooperativa: comprender por
qué un individuo actia de determinada manera, las implicaciones de su comportamiento y

sus relaciones con el entorno. Apoyada en Calcott (2008), Gordon asume que primero hay
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que entender como se produce el beneficio y so6lo después es posible medir como éste se

distribuye entre los individuos (Gordon, 2013).

Los insectos sociales son un ejemplo candnico de cooperacion, dado que las colonias se
componen de una o mas reinas que ponen huevos y de obreras que, por lo general, no lo
hacen. Ser una obrera estéril es lo que prototipicamente se ha denominado altruismo: se
genera un beneficio para la colonia a costa de la propia reproduccion. De esta manera, la
esterilidad en las obreras ha llegado a ser considerado como equivalente a cooperar, postura
con la que Gordon no esta de acuerdo. Aunque reconoce la importancia del argumento de
Hamilton sobre el papel de la seleccion de parentesco en la evolucion de la esterilidad de
las obreras (que se basaba en el sistema genético denominado haplodiploidia, expuesto en
el capitulo I), esto solo tiene sentido si hay una sola reina y ésta se reproduce con un solo
macho. No obstante, Gordon ha demostrado que en muchas especies de hormigas hay
varias reinas o, en los casos en los que hay una sola, ésta se aparea con varios machos, lo
que al parecer cuestionaria la idea de Hamilton de que las obreras siempre estan mas

estrechamente emparentadas entre ellas de lo que lo estdn con su madre.

Hamilton’ ya se habia percatado de esta situacion y, en la seccion titulada “Multiple-mating
and multiple-insemination in Hymenoptera” de su articulo de 1964, reconoce la posibilidad
de que las hembras puedan tener espermatozoides de varios machos almacenado en su
espermateca; ve esta situacion como un punto favorable a su teoria advirtiendo la
posibilidad de un sistemas de familias que se encuentran altamente intrarelacionadas.
Hamilton documenta varias observaciones con abejas y hormigas en las que se describen
algunas situaciones derivadas de las inseminaciones multiples. No obstante, es enfatico en
precisar que se deben realizar mas investigaciones y que este tema requiere mayor atencion;
sin embargo, y como lo hace ver Gordon y otros autores (por ejemplo Nowak, et al 2010),

el propio Hamilton acepta que su respuesta estd lejos de ser satisfactoria:

Possibly only in some very highly social species is multiple-insemination necessary to fill
the spermatheca. This is an important point in favour of our hypothesis since it pre-disposes
to the production of the production of the very highly intra-related families which the male-

? Es importante destacar que los planteamientos teéricos de Hamilton estdn basados en sus observaciones y su
trabajo experimental con insectos en ambientes silvestres, particularmente en la selva aluvial brasilefia.
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haploid system makes possible. But to what extent, over the range of groups and species,
the females actually produce such families remains a large question. The literature contains
many references to multiple matings by female Hymenoptera, spread over many of the
major groups of the order. How frequently such multiple mating is accompanied by a
significant degree of multiple insemination, and how the phenomena are distributed with
respect to incipient, advanced or retrogressing social life are matters too wide and complex
to be reviewed here. (p. 32)

Por otro lado, Gordon argumenta que al centrarse en la seleccion de parentesco y la
evolucion de la esterilidad de las obreras se dejan de lado cuestiones mas amplias sobre la
evolucion de la cooperacion en los insectos sociales, dado que el no reproducirse no
equivale a cooperar. A partir de sus observaciones, detectd que las obreras ponen huevos y
continiian reproductivamente activas y funcionales, ademas de que existen otras hormigas
que no parecen cumplir funcion alguna en la colonia. Esto significa que la identificacion
del progenitor de los huevos no es suficiente para producir un recuento exacto de los

beneficios de la cooperacion (Gordon, 2013).

Gordon y otros autores (Mitchell 2003, Tofts and Franks 1992) establecen que las colonias
de insectos se organizan de manera compleja, por lo que es necesario verlas en conjunto y
no enfocarse en el estudio de los individuos sencillos que las conforman. Para determinar
como el trabajo de una hormiga beneficia a la colonia, el primer paso es averiguar el
funcionamiento de la colonia y sus relaciones ecologicas. Gordon ha realizado varias
analogias profundas entre los grupos de hormigas y otros sistemas complejos, que incluyen
las interacciones moleculares dentro de una célula, el desarrollo de patrones celulares y
tisulares en un embridn, y la actividad de las neuronas. Es importante destacar que su
propuesta sobre la organizacion compleja de las poblaciones de insectos sociales deriva de
los trabajos que realizd con Brian Goodwin y Lynn Trainor quienes utilizan el método
formal de redes neuronales de Hopfield'’ para modelar el comportamiento social de las

hormigas (Solé y Goodwin, 2000).

' Hopfield conceptualizé las redes neuronales como sistemas dindmicos con energia y propuso varios
modelos de redes recurrentes. En este tipo de redes, la salida de cada neuron se calcula y se retroalimenta
como entrada hasta que se llega a un punto de estabilidad.
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2.2.1 Generacion de beneficio en las colonias de hormigas

Comprender como la conducta cooperativa beneficia a los individuos es una cuestion
empirica, relacionada basicamente con la ecologia de un sistema social particular (Gordon,
2013). Sin embargo, para especificar los beneficios que recibe un individuo dentro de un
grupo, se tiene que lidiar con el problema de caracterizar el bienestar del individuo y su
relacién con el grupo. En otras palabras, resolver la tension entre seleccion individual y

grupal.

Segiun Gordon (2013), son varias las investigaciones sobre cooperacion que se centran en la
ausencia de reproduccion de los organismos, dejando de lado preguntas mas generales, por
ejemplo: ;como y por qué los animales viven o cazan en grupos? ;Con qué frecuencia los
organismos trabajan en grupo? y ;bajo qué condiciones lo hacen? Para responder estos
cuestionamientos, o cualquier otra instancia sobre cooperacion, es necesario preguntarse

como se organiza el comportamiento social y como funciona ecoldgicamente.

How individual behavior is related to group behavior is the focus of our debates about how
best to count the benefits of cooperation. More fundamentally, how individuals construct
groups is what cooperation is. We need to ask first how the actions of individuals affect
others, and how this produces the development, ecology, and history of the group.
Evolutionary models of cooperation can be only as sophisticated as their measures of its
benefits. The challenge is to understand the group organization and ecological relations that
generate those benefits (2013 p. 201)

Segtin Gordon (2013, 2014), si se desea medir los beneficios de los individuos en un grupo,
se debe conocer en primera instancia como se genera dicho beneficio, es decir, conocer las
interacciones que se establecen al interior y al exterior de la colonia. Por lo tanto, se asume
que el éxito reproductivo de los grupos de hormigas estd directamente relacionado con las
condiciones ecoldgicas de las colonias, y una de las formas de medir el efecto de la
contribucion de cualquier individuo en un grupo es comparando el éxito reproductivo de

una colonia con otras de la misma poblacion.

Ademés, para entender la generacion del beneficio se requiere conocer, por ejemplo, como
la colonia regula el comportamiento de busqueda de alimento, lo que determina la forma en

la que se maneja la pérdida de agua y la competencia por las zonas de alimentacion con
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otros vecinos. En este sentido, la problematica ecolédgica con relacién al comportamiento
social esta encaminada a analizar: ;Qué tan importante es la regulacion de la busqueda de

alimento para la supervivencia, el crecimiento y el éxito reproductivo de un grupo?

Para dar respuesta a la anterior pregunta Gordon vio la necesidad de seguir el desarrollo de
una colonia por décadas (a diferencia de la mayoria de los estudios que lo hacian sélo
durante algunas semanas o meses) para comprender su organizacion. A partir de sus
registros de observacion, concluye que el comportamiento de una colonia de hormigas
cambia con los afios, dado que hay un aumento en su tamafio y poblacion, lo que modifica
la interaccion de los individuos. El comportamiento de las hormigas individuales se ve
afectado por la “toma de decisiones” de la colonia (de forma similar a lo observado en los
cardimenes, bandadas y enjambres). Los individuos pueden cambiar tareas en respuesta a
los cambios de su medio ambiente y sus interacciones con otras hormigas o colonias
vecinas, haciendo evidente que el comportamiento de una hormiga no es simplemente
resultado de respuestas fijas ante sefiales quimicas, dado que, dichas sefiales pueden alterar
los patrones de interaccion, como consecuencia las colonias de hormigas muestran un
“comportamiento dinamico emergente”. En el caso de los insectos sociales, las colonias son
capaces de responder a las necesidades colectivas por medio de una supervision constante
del medio ambiente. Hay diferentes tipos de patrones basicos de enjambre; algunos son mas

lineales y otros son altamente dendriticos.

Ademas, no hay control central o comportamiento complejo individual. Las colonias de
hormigas no presentan un centro de control; aunque algunas personas creen que la reina es
una figura de autoridad, esto no es asi: la hormiga reina pone huevos y es alimentada y
cuidada por unas cuantas obreras, ella no “decide” que hace cada obrera. Ni ella, ni ninguna
otra hormiga, conocen el nimero de individuos que conforman la colonia ni su dinamica

general.

Segun Gordon, no hay hormiga que controle el tamafio de la colonia; sin embargo, éste si
afecta lo que experimentan las hormigas individuales (una hormiga de una colonia grande

tiene una experiencia diferente a la de una hormiga de una colonia pequefia). Por ejemplo,
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las hormigas pueden llevan un “registro” de encuentros causales con otras hormigas
(reconocimiento por feromonas): “Una hormiga recolectora puede esperar otras tres
recolectoras por minuto; si encuentra mas de tres puede que siga la regla de volver al
hormiguero. Dado que las colonias de mayor edad y tamafio producen mas forrajeras, las
hormigas podrian comportarse de manera diferente en las colonias mayores porque es

probable que encuentre mas hormigas” (p. 48).

Este tipo de comportamiento surge a partir de interacciones locales entre individuos, sin la
necesidad de que haya una planeacion centralizada en las colonias de los insectos
sociales.'" Es claro que las hormigas no pueden saber con cuantas forrajeras, constructoras
o recolectoras estan trabajando en un momento determinado, pero si pueden registrar (por
medio de sefiales quimicas del ambiente) con cuantos miembros de cada grupo se han
cruzado en su trayecto diario y adecuar su conducta a las necesidades de la colonia a partir

de esta informacion.

2.2.3 Importancia de las redes de interaccion en la cooperacion.

El comportamiento colectivo es ampliamente estudiado en los insectos sociales; se utiliza la
analogia de la red para analizarlo, pues evoca una variedad amplia de conexiones. Gordon
(2010) propone que para hablar de una red de interacciones en una colonia de hormigas (o
en el cerebro o el sistema inmune) no es suficiente con asumir que éstas se modelan de
cualquier manera simple o regular. Estas redes de interaccion son complicadas, irregulares,
ruidosas y dindmicas. Sin embargo, vale la pena recalcar que la red no es un programa
oculto o un conjunto de instrucciones: “No hay ningin programa, eso es lo que es
alucinante, y tal vez es por eso que, a principios del siglo XXI, aun hay mucho que no
entendemos acerca de la biologia. Es muy dificil imaginar coémo una orquesta podia tocar

una sinfonia sin partitura” (p. 47).

"' La no-linealidad es una consecuencia muy frecuente de las interacciones de retroalimentacion que entran en
juego en la regulacion de los seres vivos. Las herramientas matematicas de la teoria de la complejidad
permiten explicar como pueden desarrollarse diversas estructuras y funciones biologicas de un organismo aun
sin estar determinadas exclusivamente por su constitucion genética: éstas son propiedades emergentes que
resultan de una red de interacciones entre el organismo y su entorno. Estas interacciones pueden ser
analizadas a través de ecuaciones complejas y patrones geométricos que permiten representar las propiedades
dinamicas de los sistemas (Capra, 2003).
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Los patrones o regularidades en el comportamiento de colonias de hormigas se producen
por las redes de interaccion que se tejen entre sus individuos. La red se establece a partir de
lo que sucede en cada nodo y de la informacion o sustancia que se transfiere. En las
hormigas, el contacto de las antenas o alguna parte del cuerpo constituye una interaccion
crucial (los hidrocarburos cuticulares son especificos de cada grupo y llevan la firma de la
colonia). Una hormiga detecta a otra y puede establecer si es una compaiiera del nido. El
contacto con las sefales quimicas dejadas en el suelo o en una planta por los miembros de

la colonia es otro aspecto importante de la interaccion.

La actividad en la colonia se coordina a partir de las interacciones recientes entre hormigas.
Por consiguiente, la funcion de las redes de interaccion es la transferencia de informacion
(adicionalmente, los patrones que regulan la transferencia de alguna sustancia también se
pueden considerar redes en si mismos). También, el comportamiento de una red depende de
su tamafo: el tamafio de una colonia de hormigas determina la frecuencia de encuentros
entre los individuos que la conforman, y esto a su vez modifican el comportamiento de la

colonia.

En un sistema complejo'* (como lo es una colonia de hormigas) las interacciones entre las
unidades constituyentes se regulan a partir de informacion local, sin que sea necesario que
cada individuo monitoree el patrén de organizacion general de la red, que es mas bien una
propiedad que emerge de estas interacciones locales. Por ejemplo, en el caso de las
hormigas forrajeras, las estructuras emergentes incluyen redes espaciales y temporales

organizadas por los senderos de feromonas.

'2 Uno de los conceptos fundamentales de la complejidad es el de autoorganizacion. Esta nocion resulta muy
importante para comprender la aparicion de la conducta social de las colonias de insectos y ha sido
cuidadosamente analizado por Eric Bonabeau, Guy Theraulaz y Jean Louis Deneubomg, quienes define la
autooganizacién cdmo: “un conjunto de mecanismos dinamicos por el cual aparecen estructuras en el nivel
global de un sistema a partir de las interacciones entre sus componentes de nivel inferior” (1999 citado en
Sole y Goodwin, p. 2000). El ejemplo tradicional es la construccion de pilares por parte de algunas especies
de termitas, los cuales s6lo pueden surgir si la colonia alcanza una densidad de poblacion critica. La
construccion de este tipo de estructuras permite investigar experimentalmente aspectos relacionados con la
evolucion y la emergencia de comportamientos cooperativos en insectos sociales.
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2.2.3 Accion colectiva en la colonia de hormigas

Siguiendo la propuesta de Gordon, la generacion de beneficio es un tema fundamental a la
hora de comprender la evolucion de la cooperacion, y estd intimamente relacionado con la
accion colectiva de los grupos. A continuacion, se describen algunos de los elementos

relacionados con la coordinacion en las colonias de hormigas.

En sus ultimas investigaciones, Gordon (2013, 2014) ha profundizado en el
comportamiento colectivo producto de las interacciones locales de las colonias (elemento
clave para que un grupo responda a las condiciones cambiantes del medio). Reconoce que
las investigaciones biologicas han demostrado que los rasgos individuales de los mamiferos
y de las aves se asocian con su éxito reproductivo, sin embargo, plantea que es poco lo que
se sabe acerca de la ecologia evolutiva de la conducta colectiva en las poblaciones

naturales.

Esta autora ha intentado establecer la analogia de la colonia como red, caracterizada porque
opera sin control central y regula su actividad a través de una trama de interacciones
locales. Como resultado de su labor empirica propone que la variacion entre colonias de
hormigas es una respuesta colectiva a las condiciones cambiantes del medio, lo que se
encuentra relacionado con la variacion en el éxito reproductivo de una colonia. Los
sistemas que operan de esta manera son muy abundantes en la naturaleza, por ejemplo, las
células actiian colectivamente como redes de neuronas para producir sensaciones o las
células T “inspeccionan” y movilizan otras células inmunitarias para responder a los
patogenos, sin olvidar los multiples casos de grupos de animales que regulan su
movimiento sin un lider, como las bandadas de aves o cardimenes de peces que se desvian

para evitar a los depredadores.

Segin Gordon (2014), la accion colectiva es un patron que evolucion6 de manera
independiente (en diversos taxones) bajo presiones de seleccion similares. Destaca que hay
patrones de interaccion analogos en diferentes grupos de organismos (como la dindmica en
red y los circuitos de retroalimentacion) que se utilizan en muchos procesos colectivos

naturales y que probablemente debieron de haber evolucionado de forma independiente
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bajo presiones analogas. Gordon destaca tres limitantes ecologicas que pueden dar forma a

la evolucidon del comportamiento colectivo: la distribucion irregular de los recursos, los

costos de operacion del mantenimiento de la red de interaccion que produce el

comportamiento colectivo y la amenaza de ruptura de la red:

1.

Dada la distribucion irregular de los recursos, los organismos estan constantemente
explotando y explorando su medio ambiente; la heterogeneidad del espacio y el
tiempo ocasiona que un recurso se pueda presentar en parche o de forma uniforme,
lo que influye directamente en la organizacion de los individuos, quienes responden

a las situaciones cambiantes del medio.

Los costos de operacion constituyen un segundo conjunto de restricciones
ambientales que influyen en los procesos de regulacion de las colonias. Cuando los
costos de operacion son bajos, el sistema puede seguir funcionando. Cuando los
costos de operacion son altos se utiliza una cantidad significativa de recursos para
mantener la red de interaccion en marcha, por ejemplo, las hormigas cosechadoras
en el desierto pierden agua por forrajeo y la recuperan a partir del metabolismo de
las grasas de las semillas que recogen. Cuando los costos de operacion son altos las
colonias regulan la actividad de forrajeo usando un proceso autocatalitico: en un
inicio, solo las forrajeras abandonan el nido en respuesta a la demanda de alimentos,
si encuentran una fuente abundante de alimento, su actividad desencadena la salida
abundante de recolectoras directamente hacia esa fuente; en el caso de que el
alimento sea escaso, el forrajeo se reduce al minimo indispensable, lo que reduce la
perdida de agua. Las colonias mds exitosas tienden a alimentarse menos cuando las
condiciones son secas y muestran una actividad de forrajeo relativamente estable
cuando las condiciones son mas humedas. Estos resultados empiricos sugieren que

la seleccion natural da forma al comportamiento colectivo de la colonia.

La amenaza de ruptura de las interacciones en la colonia es baja cuando los patrones
de interaccion estan protegidos ante irrupciones externas. Cuando la amenaza de

ruptura es alta, los sistemas de distribucion y de relevo pueden ser utiles; por
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ejemplo, se presenta una flexibilidad en la distribucion de labores: un determinado
individuo puede realizar diferentes funciones dependiendo de las circunstancias de

su medio.

En sintesis, desde la propuesta de Gordon, se requiere del trabajo tedrico y empirico para
continuar avanzando en la comprension general de la evolucion del comportamiento
colectivo. Esta autora, enfatiza que una perspectiva ecoldgica contribuiria a las actuales
investigaciones sobre sistemas complejos y dindmicas colectivas, justificando la necesidad

de dirigir los trabajos hacia lo que sucede alrededor de los grupos sociales.

2.3 TEORIA DE CONSTRUCCION DE NICHO Y LA EVOLUCION DEL
COMPORTAMIENTO SOCIAL
La Teoria Construccion Nicho (TCN) deriva de los postulados introducidos por la biologia
evolutiva en la década de 1980, principalmente de los trabajos de Richard Lewontin. Dando
continuidad a estas aportaciones, John Odling-Smee, Kevin Laland y Marcus Feldman
(2003) proponen la Construccion de Nicho como una fuerza evolutiva significativa,

diferente de la seleccion natural.

Odling-Smee, Laland y Feldman, en su libro Niche Construction: The neglected process in
evolution (2003), exponen cuatro consecuencias de la construcciéon de nicho que, a mi
parecer, ofrecen una vision general de los pilares fundamentales de la teoria. La primera
consecuencia es la ingenieria de ecosistemas que destaca la existencia de organismos
especialistas en la construccion de nicho, que modifican no solo sus propios entornos, sino
también los de otros organismos y, ademas, modulan los flujos de energia y materia a
través del medio. El caso emblemadtico es la construccion de presas por los castores y, en

insectos, las colonias de hormigas (Laland y O’Brien, 2012).

Esta vision tiene sus raices en los trabajos de Jones et al. (1994) quienes proponen que los
organismos que perturban o deciden sobre sus propios habitats deben ser considerados
como "ingenieros del ecosistema" o “constructores de nicho". Estos ecologistas afirman

que cuando los organismos invierten en ingenieria de ecosistemas no solo contribuyen a los
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flujos de energia - materia y a los patrones tréficos en los ecosistemas, sino que logran su
control a través de una red extra de conexiones en los ecosistemas (Odling-Smee, Laland, y

Feldman, 2003).

En segundo lugar, se encuentra la modificacion de las presiones de seleccion (derivada de
la anterior consecuencia); cuando los organismos modifican sus ambientes, se ven
afectados y afectan a otros, lo mas probable es que modifiquen algunas de las presiones de
seleccion natural que estan presentes en sus propios ambientes selectivos, asi como en los
entornos selectivos de otros organismos. Un ejemplo que ilustra esta situacidon es la
produccion de oxigeno por los primeros organismos fotosintéticos (las cianobacterias),
quienes, a partir de su actividad acumulada durante varias generaciones, provocaron
cambios atmosféricos en la tierra y, con ello, probablemente modificaron las presiones de
seleccion para otros organismos, jugando un papel muy importante en la evolucion

bioldgica al sentar las bases para la aparicion de la respiracion aerodbica.

La tercera consecuencia de la construccion de nicho es la herencia ecologica; cominmente
se piensa que la herencia genética (derivada de la seleccion natural) es el Unico sistema de
herencia que desempenar un papel importante en la evolucion bioldgica. Esto es posible
siempre y cuando las consecuencias fisicas del proceso de construccion de nicho se
eliminen en los ambientes selectivos de una poblacion cada generacion. Esto deja de ser
completamente cierto cuando las consecuencias fisicas de la construccion de nicho no se
borran del todo en los entornos de sus descendientes, sino que son legados en todo o en
parte a la generacion siguiente. Cuando la construccion de nicho afecta a multiples
generaciones, se introduce un segundo sistema de herencia en la evolucion (herencia

evolutiva), que funciona a través de entornos.

La herencia genética depende de la capacidad de reproduccion de los organismos padres
para transmitir las réplicas de sus genes a su descendencia. La herencia ecologica, sin
embargo, no depende de la presencia de cualquier tipo de replicadores ambientales, sino
que se limita a la persistencia, entre las generaciones, de cualquier cambio fisico causado

por organismos ancestrales en los ambientes selectivos locales de sus descendientes. Por lo
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tanto, la herencia ecologica se asemeja mas a la herencia de territorio o de los bienes que lo
hace la herencia de los genes (Odling-Smee, Laland, y Feldman, 2003, p. 13). Sumado a lo
anterior, se discute que los organismos pueden cambiar los nichos de otras especies en un
ecosistema, la relacion ecologica desde la construccion puede conducir a procesos de

coevolucion (Odling-Smee, et al. 2013).

La cuarta consecuencia de la construccion de nicho, es la adaptacion, desde la teoria de
seleccion natural se asume que el organismo se adecua pasivamente a un ambiente dado,

sin embargo, Lewontin revisa y ajusta este concepto.

. aunque el mundo fisico exista independiente de los organismos que lo habita, el
ambiente de un organismo, su nicho no existe sin el organismo que lo define... Si la
evolucion no es la adaptacion de los nichos preexistentes, entonces (qué es y como explicar
la conformidad evidente entre el organismos y el mundo externo? De hecho es necesario
reemplazar una nocién de adaptacion por una nocion de construccion. Los organismos estan
siempre construyendo y reconstruyendo sus nichos (Lewontin, 1981, p. 32).

Dentro de este mismo marco, MacKinnon y Fuentes (2011) intentan dar una explicacion de
la aparicion del altruismo en primates a partir de la teoria de construccion de nicho,
mostrando como la accidon colectiva, la organizacion y los mecanismos sociales hacen
posible la comprension de la emergencia de comportamientos altruistas. Este tipo de
explicacion no recurre a la seleccion por parentesco o al altruismo reciproco (aunque estos

procesos podrian estar en juego dentro de ciertos grupos).

2.3.1 MACKINNON Y FUENTES: LA EMERGENCIA DEL ALTRUISMO
MacKinnon y Fuentes (2011) elaboran una cadena explicativa sobre la posible emergencia
del altruismo en sociedades de primates; su trabajo experimental y tedrico se centra en

cuatro géneros del suborden haplorrinos: Macaca, Cebus, Pan y Homo.

Su punto de partida son los mamiferos sociales, sin embargo dirigen su atencion a los
primates y su compleja sociabilidad (como una adaptacion particular de este orden).
Entienden la cooperacion como una interaccion social que tiene un costo para el actor y

beneficios a otros congéneres. Siguen los planteamientos de Peter Kappeler y Carel van
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Schaik (2006) quienes afirman que el comportamiento cooperativo es el sello distintivo del

orden de los primates.

Todos los miembros del orden primate se caracterizan por interacciones complejas entre su
sistema nervioso central y los entornos sociales y fisicos en los que viven, lo que permite la
adquisicion de habilidades y conocimiento apropiados para hacer frente a las demandas del
medio. La informacién crucial que requieren para su supervivencia se difunde

principalmente a través de las redes sociales.

Los autores proponen que el complejo social (que deriva de las interacciones) actia como
una herramienta de construccion de nicho: los organismos responden a las presiones
selectivas del medio ambiente y estas presiones, a su vez, pueden ser modificadas por los
organismos. De esta manera, se genera un mecanismo de retroalimentacion que deriva en
bucles que alteran el resultado de los escenarios evolutivos. Estos procesos de cambio
mutuo entre organismo y medio ambiente son un aspecto basico para los primates, en cuyos
ambientes selectivos existen complejas redes sociales. Sus planteamientos son coherentes
con la propuesta de TCN, proceso por el cual los individuos modifican su medio ambiente,
y al hacerlo, cambian las presiones de seleccion que experimentan sobre los rasgos (Odling-
Smee et al., 2003; Laland y Sterelny, 2006). De este modo, los organismos pueden crear
activamente sus propias presiones de seleccion (Lewontin, 1981) en lugar de ser
simplemente receptores pasivos de las presiones provocadas por las condiciones

ambientales.

Apoyados en la propuesta de Flack et al. (2006), MacKinnon y Fuentes argumentan a favor
de una construccion de nicho social en primates, en que las redes sociales constituyen los

recursos esenciales en los grupos de primates gregarios.

Flack et al. (2006) argue [that] “The structure of such networks plays a critical role in infant
survivorship, emergence and spread of cooperative behavior, social learning and cultural
traditions.” If this is the case and social interactions impact these networks, it could be
argued that social complexity, reciprocity, and even altruistic behavior could be active
agents in primate niche construction and major factors in their evolutionary trajectories
(Mackinnon y Fuentes, 2011, p. 124).
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Figura 5. Modelo para la relacion entre la complejidad social, la construccion de nicho y la posible aparicion
de altruismo en primates y humanos. Esta cadena explicativa muestra como la construccion de nicho actia en
tres momentos especificos: Primero sobre la mente social (mamiferos sociales) a la complejidad de la mente
primate dando como resultado un incremento de la cooperacion. Posteriormente, esta complejidad da paso a
simios que incrementan sus relaciones sociales, las alianzas cooperativas y la reciprocidad. Por ultimo, la
construccion de nicho actia sobre la mente cultural (compartida con simios) a los humanos, dando paso a la
emergencia del altruismo. (Tomada de MacKinnon y Fuentes, 2011, p. 127).

La Figura 5 corresponde a la cadena explicativa13 propuesta por MacKinnon y Fuentes
para describir la relacion entre la complejidad social, la construccion de nicho y la posible
aparicion de altruismo en primates, incluyendo a los humanos. Inician con la premisa de
que la sociabilizacion, evidente ya en mamiferos, ha aumentado en el orden primate.
Sumado a ello, que las redes sociales de los primates constituyen una herramienta para

conocer y modificar las demandas del entorno. A medida que los entornos locales se estan

5 También conocidas como cadenas de construccion, que permiten rastrear la causalidad de los eventos.
Laland y sus colegas han argumentado recientemente que muchos procesos no se conceptualizan de forma
rentable utilizando cadenas causales unidireccionales. Se necesita un marco que haga hincapié en la
interaccion entre la respuesta de una poblacion (a la seleccion) y el medio ambiente selectivo.

Un elemento que debe ser revisando con detalle de las cadenas explicativas propuestas desde la TCN es su
valor metodologico en relacion causalidad de los acontecimientos evolutivos. Por otro lado, es importante
reconocer la posibilidad de formalizacion de las cadenas de construccion.
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modificando, las presiones de seleccion cambian los paisajes selectivos para las

poblaciones de primates.

Los primates se caracterizan por un tipo especifico de “inteligencia social” (Dunbar y
Shultz, 2007); los aspectos distintivos de la cognicion de los primates evolucionaron
principalmente en respuesta a las demandas desafiantes de una vida social compleja de
competencia y cooperacion entre grupos sociales, ademdas de las presiones ecoldgicas
externas tradicionales. Hay un aumento progresivo de esta complejidad social en los

antropoides que se incrementa en los hominidos y de manera exponencial en los homininos.

La cadena explicativa (Figura 5) inicia describiendo como la sociabilidad presente en los
mamiferos gregarios se amplia en los primates, quienes utilizan las redes sociales y su
cognicion “mejorada” en el uso de herramientas para conocer y modificar las demandas del
entorno, alterando las presiones y cambiando sus propios escenarios evolutivos. El aumento
de la complejidad cognitiva de los homininos facilita e intensifica la utilizaciéon de los lazos
sociales y las relaciones como herramientas para enfrentar los desafios ecoldgicos
(argumento que se conoce como la “hipotesis de la inteligencia social”). En algunos linajes
de hominidos, los niveles elevados de cooperacion y reciprocidad se convirtieron en
componentes basicos de repertorios conductuales (MacKinnon y Fuentes, 2012; Sterelny,

2012, 2007).

Por lo tanto, la propia complejidad social actia como un mecanismo de construccion de
nicho que facilita las intersecciones entre los individuos dentro de un grupo, los individuos
con su entorno, y entre los grupos de una poblacion como un proceso de cambio mutuo y
permanente. Este proceso de retroalimentacion se convirtié en una tendencia fundamental

en la evolucion de los homininos.

Segiin MacKinnon y Fuentes, cuando se presenta mayor complejidad cognitiva, se facilita
la utilizacion eficaz de los vinculos y relaciones sociales como herramientas para enfrentar
los desafios ecologicos (por ejemplo en los hominidos). De igual forma, el aumento de la

cooperacion y la reciprocidad se convierte en un componente central del repertorio de
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conductas que estd constantemente participando en los escenarios de retroalimentacion,
dando como resultado la construccion de nicho y la modificacion de los paisajes selectivos.
En este sentido, cuando los organismos modifican sus ambientes se ven afectados y afectan
a otros, y lo mas probable es que modifiquen algunas de las presiones de seleccion natural
que estan presentes en sus propios ambientes selectivos, asi como los entornos selectivos de

otros organismos.

Por consiguiente, el complejo social que depende de la cooperacidon se convierte en un
aspecto compartido en los hominidos, y el altruismo surgiria como una propiedad
emergente del sistema. Debido a la amplia cooperacion y la reciprocidad en general, varias
instancias del altruismo pueden ser experimentadas en el trascurso de vida de los primates,
sin un costo de fitness eficazmente negativo. Aunque estos autores reconocen que hay una
estrecha relacion entre los conceptos de cooperacion y altruismo, hacen evidente que las
formas de cooperacion caracterizan a muchas sociedades primates y que los patrones

especificos de reciprocidad y de altruismo atin no han sido trabajados a profundidad.

En la cadena explicativa, el altruismo reciproco es requerido para explicar las agrupaciones
sociales y temporales variables entre los individuos. Si los costos son moderados o
insignificantes en cuanto a ¢éxito reproductivo en general, podrian surgir actos
potencialmente altruistas simplemente a partir de la alta densidad de relaciones pro-sociales
entre los individuos de un grupo, sin que ellos acarreen un impacto significativo en la
aptitud. Estos autores miden la reciprocidad mediante el andlisis de la conducta de
coalicion, el intercambio de alimentos, patrones de asociacion social y cooperacion directa

en la resolucion de tareas (De Waal y Brosnan, 2006).

MacKinnon y Fuentes plantean que, de ser correcto su modelo, seria posible observar en los
primates antropoides comportamientos de coalicion muy complejos y plasticos. Esto genera
un beneficio para el estudio y andlisis comparativo entre los humanos y otros sistemas de
primates; especificamente, en un intento por comprender los mecanismos y la evolucion de

los sistemas de comportamiento que pueden producir actos altruistas.
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A través de su trabajo con primates (experimental y teorico) MacKinnon y Fuentes
reconocen que si bien ninglin individuo es uniformemente altruista, puede realizar actos
altruistas, sin que ello conlleve desventajas adaptativas. En este sentido, la accion altruista
surge como un subproducto de las adaptaciones fisioldgicas y comportamentales que se
requieren para negociar con eficacia los altos niveles y las redes sociales complejas de las
coaliciones entre primates, precisando que las negociaciones sociales multipartidistas y la
reciprocidad son los caminos principales para el éxito social y reproductivo. En la cadena
explicativa se hace evidente, como en todos los primates han evolucionado habilidades
socio-cognitivas para cooperar y competir con los miembros del grupo. Y, particularmente,
como es que en los seres humanos también han evolucionado habilidades para el

establecimiento de grupos culturales distintos, con diferente patrones fisicos y simbolicos.

En sintesis, para MacKinnon y Fuentes (2011, 2012), los parametros que han dado paso al
surgimiento del altruismo son: a) la expansion e importancia de las redes sociales en los
primates antropoides, b) mayor atencion a las relaciones de coalicion y de cooperacion y ¢)
el aumento de la reciprocidad entre los hominoides (simios). Enfatizando que las redes
sociales de primates y la compleja cognicion social han sido estrategias fundamentales de

construccion de nicho a través del tiempo.

2.3.1.1 Hacia la construccion de un marco comparativo

Para MacKinnon y Fuentes (2012), las comparaciones dentro del orden primate permiten
establecer un marco constructivo para la comprension de la cognicion social y la evolucion
del altruismo. Especificamente, la sociabilidad, el funcionamiento cognitivo y la amplia
plasticidad dentro de la filogenia de los homininos han dado lugar a la retroalimentacion no
lineal entre, el aumento del tamafio del cerebro y la complejidad social mediada por la
construccion de nicho biosocial. Mediante el uso de un marco comparativo, se pretende
conceptualizar algunos rasgos que los humanos comparten con otros primates, y de esta
manera, reflejar un conjunto de discontinuidades evolutivas especificas de los homininos

con los demas primates.
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Fuentes (2009) enuncia un mecanismo particular al referirse a humanos, que es la via de la
sociabilidad simbdlica. Este es un elemento relevante y propio de la propuesta de
evolucion en cuatro dimensiones (Jablonka and Lamb, 2005), donde la herencia simbolica
(que pasa por conocimientos basados en simbolos y lenguaje), es un sistema unico para los
seres humanos. “Los seres humanos dependen de sefales simbdlicas para decidir con quién
aparearse, a donde migrar, asi sucesivamente se puede ver como esto podria afectar a la
evolucion bioldgica. Una vez mas, nada de eso se codifica en los genes. Estos tipos
adicionales de herencia demuestran que existe mas que la herencia de los genes y que el
cambio importante puede resultar de sistemas epigenéticos, de sistemas simbolicos, asi
como la seleccion natural” (Fuentes, 2011, p. 107). Es claro que los seres humanos son
primates, pero, comparados con otros muestran una amplia gama de diferencias
significativas. Para Campbell, et al. 2010 las diferencias que presenta el género Homo, en

parte, son producto de su capacidad para alterar y manipular drasticamente los entornos.

Ahora bien, la propuesta de MacKinnon y Fuentes, es coherente y compatible con los
postulados de Kim Sterelny (2012) quien argumenta que los hominidos divergieron cada
vez mas de sus parientes simios en sus capacidades de cooperacion, informacion de forrajeo
y construccion de nicho. Ademas, considera que la cognicion y la cooperacion se han
alimentado el uno del otro. En este sentido, la inversiéon en la capacidad cognitiva dio

rendimiento en un mundo cooperativo.

Sterelny (2013) rastrea las causas de una serie de aumentos en el comportamiento
cooperativo a través de la historia del género Homo. Sostiene que la riqueza de la vida
cooperativa humana se debe en gran parte a la retroalimentacion positiva entre el medio
ambiente natural, las poblaciones humanas y las estructuras sociales, es decir, las nuevas
formas de cooperacion tienden a crear o promover las circunstancias que conducen a la
evolucion de nuevas estrategias cooperativas. Este autor argumenta que la construccion de
nicho humano no s6lo modifica el ambiente fisico, sino también la organizacion de los
entornos de informacion y de aprendizaje para las proximas generaciones, lo que juega un

papel central en la evolucion de la cooperacion.
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Sterelny apoyado en la TCN enfatiza que la evolucion de los hominidos (homininos) esta
marcada por una fuerte dependencia a la cooperacion. Reconoce que los grandes simios
cooperan y actian prosocialmente en menor proporcion que los hominidos, dado que no

presentan expectativa de intercambio de beneficio (Tomasello, 2009).

Sterelny (2013, 2014) defiende un modelo, de tres etapas, sobre la tendencia de la
cooperacion en la vida social de hominidos: La primera corresponde a la transicion de un
mundo jerarquico e individual de grandes simios que actian y se alimentan de forma
individualista a un mundo de cazadores-recolectores mutualistas, igualitarios y
cooperativos; esto abre espacio a la proteccion y a la caza colectiva, donde las recompensas
de la cooperacion se producen colectivamente, se dividen y se disfrutan segin la

produccioén del beneficio.

La segunda etapa es la sociedad de cazadores-recolectores, basada en una cooperacion
reciproca, caracterizada por los avances tecnoldgicos, la maximizacion de los recursos
capturados y el aumento en la especializacion de las labores, su economia dependia del
forrajeo. Sterenly justifica esta etapa, teniendo en cuenta la evidencia arqueoldgica de la

aparicion de la ritualidad y de la ideologia (aproximadamente 120 y 75 mya).

La etapa final es la mas reciente; la transicion Pleistoceno-Holoceno (aproximadamente el
10 mya) se caracteriza por la presencia de sociedades humanas sedentarias, mas complejas
y menos igualitarias, asi como por el aumento significativo de la violencia intergrupal. Con
todo, y a pesar del aumento en el conflicto, en esta etapa se generaron mecanismos de
confianza, que permiten solucionar los principales problemas de la accion colectiva (Noé€,
and Voelkl, 2013). En palabras de Sterenly (2014) “this trajectory has been driven by
positive feedback, for at each stage in the evolution of hominin social life there were
cooperation profits to be had, just an innovation or two away . The human career is very

largely a case study in the profit of cooperation” (p. 263).

El proyecto de Kim Sterenly busca identificar los recursos necesarios para explicar la

evolucion social y sus consecuencias, haciendo explicito los mecanismos evolutivos que
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subyacen a este proceso. Este autor, enfatiza que alrededor del tema de la cooperacion hay
muchos elementos desconcertantes y problematicos: “but not just because it is hard to
understand why cooperation is not undermined by free-riding. Rather, it is because we
cannot see cooperation as a feature of individual phenotypes evolving in response to
environmental pressure” (2014, p. 263). En este sentido, para comprender la cooperacion,
es necesario explicar la co-construcciéon de los fenotipos individuales, las estructuras
sociales y entornos selectivos. Segin este autor, para explicar la cooperacion en el linaje
hominido y establecer la diferencia entre hominidos y simios, se tiene que identificar: a)
como el potencial de la cooperacion puede generar ganancias; b) la inversion necesaria para
la realizar dichos beneficios; en este caso, los requisitos previos (cognitivos, técnicos y
sociales) y sus procesos evolutivos; (¢) los mecanismos de vigilancia que garanticen que los

beneficios no se distribuyen de forma que desestabilicen la cooperacion.

Retomando la discusion inicial de este capitulo, es importante destacar que en los ultimos
afios se discute el rol potencial de la seleccion de grupo en la evolucion de hominidos.
Algunos autores como Sterelny (2013) y Henrich (2007). exploran el papel de la cultura y
la herencia cultural en la creacion de las condiciones que hacen posible la seleccion de los
grupos. Argumentando, por ejemplo, que la herencia cultural tiende a reducir la varianza
fenotipica dentro del grupo y aumentar la diferencia entre los grupos, condicién que hace
eficaz la seleccion en grupos. Por su parte, Sterenly (2013) destaca el papel de la seleccion
de grupo cultural, proponiendo que la adaptacion y la competencia entre grupos han jugado
un papel fundamental en la supervivencia del contrato social en el mundo estratificado del
Homo sapiens. La seleccion de grupos favorece los rasgos culturales que sustentan la

accion colectiva, la cooptacion de los mecanismos culturales.

Desde la propuesta de MacKinnon y Fuentes (2011) el altruismo puede ser el resultado de
la seleccion centrada en multiples niveles: génico, individuo y grupo. En esta
conceptualizacion la amplia interaccion al interior y entre grupos, produce un contexto en el

., .. ., . 14
que la seleccion multinivel puede resultar en patrones de cooperacion generalizada.

'* Vale la pena sefalar que este punto de vista también es promulgado por otros investigadores como
Richerson y Boyd (2005) para explicar los altos niveles de cooperacion dentro de los grupos humanos y la
competencia concomitante entre tales grupos. Varias teorias ven la relacion entre la seleccion al interior del
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(...) selection at the group level can favor groups that have a larger number of individuals
who behave altruistically (within group) over those that have fewer such individuals. This
in turn can have effects on the local gene pool shifting genotypic frequencies in accord with
these intergroup, or local population, level interactions and the selective environments/
landscapes they create. This allows for such behavior to emerge without having relied on
either kin selection or reciprocal altruism, although both of those might also be at play
within groups.

Finalmente, el punto que resulta importante desde la TNC, para esta investigacion, es la
emergencia del altruismo como una propiedad extensiva de la construccion de nicho social,
la cooperacion compleja, y la reciprocidad como nucleos fundamentales del
comportamiento. A partir de las observaciones con diversos grupos de primates MacKinnon
y Fuentes concluyen que el potencial para el altruismo esta presente en muchos linajes de
primates y, latentemente, se refleja en el gradiente del concepto de “mente cultural” como

en el de “construccion de nicho”.

RECAPITULACION II

Desde la seleccion de grupo se ha intentado dar una explicacion satisfactoria a la evolucion
del altruismo, argumentado que este tipo de seleccion puede favorecer a los grupos que
tienen un mayor numero de individuos que se comportan de forma altruista, a diferencia de
los que tienen un menor nimero, lo que afecta el acervo genético y el cambio en las
frecuencias genotipicas de las poblaciones locales. El debate sobre este tema sigue siendo
acalorado y en el ambiente cientifico continua la discusion sobre la importancia de

seleccion de grupo en las explicaciones evolutivas del comportamiento social.

Deborah Gordon (2011, 2013) en respuesta a las explicaciones cldsicas del comportamiento
altruista, propone que la esterilidad en las castas trabajadoras de los insectos sociales, no
puede ser considerada como equivalente a cooperar. Para ella la cooperacion puede ser
mejor comprendida si se conoce la forma en que se genera el beneficio en las colonias de

hormigas. Segun ella, para comprender el funcionamiento y dindmica de las colonias de

grupo frente a la seleccion entre grupos como actores principales en el aumento de la complejidad social,
reconociendo que el altruismo reciproco jugar un papel importante en la dinamica al interior de los grupos y
entre los grupos que propenden por el éxito. La explicacion dada consiste en dos grandes formas de
teorizacion evolutiva: la coevolucion gen-cultura y la seleccion multinivel.
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hormigas es necesario establecer los tipos de interacciones que tienen lugar al interior y
exterior de las mismas, lo que lleva a una mayor comprension del comportamiento
colectivo en las colonias. Gordon reconoce que las investigaciones biologicas han
demostrado que los rasgos individuales de los mamiferos y de las aves se asocian a su €xito
reproductivo. Sin embargo, plantea que es poco lo que se sabe acerca de la ecologia

evolutiva de la conducta colectiva en las poblaciones naturales.

Segun Gordon, y en contraste a las explicaciones clasicas, para medir los beneficios de la
cooperacion es necesario determinar el tipo de funcidon cooperativa: comprender por qué un
individuo actia de determinada manera, las implicaciones de su comportamiento y sus
relaciones con el entorno. Apoyada en Calcott (2008), esta autora, asume que primero hay
que entender como se produce el beneficio y s6lo después es posible medir como éste se

distribuye entre los individuos.

Por tultimo, la propuesta de MacKinnon y Fuentes (2011) examina tres géneros de primates
no humanos para mostrar como la cooperacion, la vinculacion social, y la construccion de

nicho, pueden afectar nuestra comprension del altruismo.

Argumentan que los primates gregarios y socialmente complejos se caracterizan por una
gran variedad de patrones de comportamiento social, incluido un comportamiento
aparentemente altruista que es comun en estos grupos. Destacan que las sociedades
humanas son una forma de sociedad de primates, pero con niveles mucho mas altos de
complejidad y niveles extremadamente altos de comportamiento cooperativo y
aparentemente altruista. Plantean que hay elementos particulares de sociabilidad en los
primates (por lo menos en los antropoides) que han actian como escenario de la expansion
de la evolucion humana. Estos autores intentan argumentar a través de una cadena
explicativa como los patrones y contextos de complejidad social de los primates ayudan a

comprender la emergencia del altruismo humano.

Si bien la cooperacion y el altruismo son a menudo considerados como simples recursos en

la competencia y la agresion en los grupos con relacion a la accidon de “genes egoistas”, la
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explicacion emergente vincula la teoria de la construccion de nicho y la organizacion social
como elementos fundamentales que afectan la dindmica del altruismo e influyen en nuestra
comprension del mismo, entendiéndolo como una propiedad que subyace a la capacidad de

ciertos organismos para vivir en grupos.

Quisiera destacar que aunque esta tesis no centra su atencioén en las explicaciones de la
cooperacion y el altruismo en humanos, desarrolla la propuesta de MacKinnon y Fuentes
para hacer evidente otro tipo de explicaciones evolutivas sobre el comportamiento social.
Ademas, estos autores establecen una relacion estrecha, aunque no muy definida, entre
altruismo y cooperacion. Por ultimo, un elemento que atraviesa la propuesta de Gordon y
MacKinnon y Fuentes es conocer y comprender las interacciones y la generacion de
beneficio en los grupos de hormigas y primates respectivamente, esto con el fin de
continuar conceptualizando y profundizando sobre la evolucion del altruismo y la

cooperacion.
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CAPITULO Il
LA DISCUSION

El altruismo, o al menos la division del trabajo y la cooperacion, aparecieron muy temprano en la
historia de la vida, tan pronto como las moléculas fueron encerradas en membranas.
Maynard Smith y Szathmary (1995)

Al inicio de este documento, se muestra porqué el altruismo constituye un problema para la
propuesta darwiniana; al parecer, la teoria de la evolucion por seleccion natural resulta
incompatible con la existencia de organismos altruistas. Como se discutié en el capitulo 1,
ya el propio Darwin consider6 que las acciones altruistas podrian maximizar la aptitud
individual como un subproducto de su impacto positivo a nivel de grupo (lo que algunos
autores consideran los precursores teoricos de la teoria de seleccion de grupo, por ejemplo

Sober y Wilson, 1998).

Un siglo después, Hamilton, Trivers y otros intentaron dar cuenta de la evolucion del
altruismo en términos neodarwinianos, considerando los beneficios y costos de dichos
comportamientos y analizando cémo es que ellos permiten la maximizacion del fitness a
partir de los beneficios surgidos de las interacciones entre organismos. El problema de la
evolucion del comportamiento altruista es abordado desde esta perspectiva bajo las
siguientes preguntas: ;por qué y hasta qué punto un organismo disminuye su aptitud para

aumentar la de otro?, ;como los organismos maximizan su fitness?

Por otro lado, este documento muestra otras investigaciones como la de Gordon (2012,
2013) y la de MacKinnon y Fuentes (2012) que intentan abordar los problemas de la
cooperacion y el altruismo desde una nueva perspectiva basada en el andlisis de las
interacciones colectivas. Las preguntas que surgen de estas posturas son: ;,cOmo se genera
el beneficio?, ;qué le permite a los individuos de un grupo generar beneficio?, ;qué

factores explican por qué estar en un grupo es mejor que ser un cazador solitario?

En los capitulos I y II se presentaron los elementos fundamentales de algunas propuestas

explicativas que buscan dar cuenta de la evolucion de altruismo y la cooperacion (ver
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Figura 6). En este capitulo, me basaré¢ en la anterior revision para desarrollar un analisis
teorico detallado que sea sensible a las contingencias histdricas de esta discusion y que
siente las bases para un debate amplio que permita iluminar nuestra comprension de estos

fendmenos.

Propuestas clasicas ' Propuestas "Emergentes"
(Maximizacion del fitness) (Acciones colectivas coordinadas)

W. Hamilton

_— R. Trivers — D. Gordon

Teoria Evolutiva de Juegos MacKinnon y Fuentes

(Tit For Tat)
p
1 Administracion del 1. Generacion de benefico.
beneficio 2. Accion colectiva coordinadas.

2. Problema de Free rider —

-

Seleccion grupo

Figura 6. Propuestas clasicas y Propuestas “Emergentes”. Dos grandes grupos
explicativos sobre la evolucion de comportamientos sociales como el altruismo y
la cooperacion.

En primer lugar y retomando las recapitulaciones (I — II), enfatizo la continuidad entre la
administracion y la generacion de beneficio en el estudio de la cooperacion y el altruismo.

En segundo lugar, desarrollo el argumento de la generacion de beneficio a través de
acciones colectivas y defiendo la idea de que la cooperacion es un fendmeno bioldgico mas
general que el altruismo y que, para dar cuenta de la existencia de conductas altruistas, es
necesario primero comprender aspectos esenciales de la cooperacion como lo son la
coordinacion, la comunicacion y la division del trabajo en los grupos. Por tltimo, y como
consecuencia de lo anterior, argumento que es necesario distinguir entre altruismo y
cooperacion como dos procesos evolutivos distintos que guardan relacion (algo que no

siempre queda claro en las explicaciones de estos fendmenos), por lo que una tarea
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ineludible para dar una explicacién adecuada de estos procesos pasa por establecer en qué
consiste dicha relacion, ademas analizo las implicaciones que esta reconstruccion tiene para
el estudio de la evolucion del comportamiento social y sugiero algunas lineas de trabajo que
podrian iluminar aun mas el debate y evidenciar la complementariedad entre las diversas

propuestas tedricas.

3.1 DE LA ADMINISTRACION A LA GENERACION DEL BENEFICIO EN EL
ESTUDIO DEL COMPORTAMIENTO SOCIAL

Como se vio en el capitulo uno, desde la propuesta de Hamilton, la eficacia bioldgica se
comprende mejor si, en lugar de tener en cuenta el nimero de descendientes directos
(hijos), se considera el numero de copias de un gen que se transmite a las generaciones
siguientes. En este sentido, un individuo puede maximizar su fitness pasando sus genes a
las siguientes generaciones de forma indirecta, invirtiendo en la reproduccién de sus
parientes con quienes comparte los mismos genes. Segun la regla de Hamilton, entre mas
alto sea el coeficiente de relacion genético entre dos individuos, mas alta serd la frecuencia

de comportamientos cooperativos entre ellos y mas baja serd la tasa de agresion.

Apoyado en Hamilton, West et al. (2007) clasifican las explicaciones teéricas de la
evolucion del comportamiento social en dos categorias:
I. Beneficios directos de fitness: el beneficio del comportamiento para el organismo
es mayor que el costo que conlleva su emision. Esto es posible cuando los
individuos tienen un interés comun en cooperar que involucra, por ejemplo, una
mayor tasa de supervivencia o un mejor aprovechamiento de los recursos (lo que
puede llevar a que un organismo favorezca la reproduccion de otros no
emparentados para asi aumentar el tamafio del grupo). También puede haber un
beneficio directo cuando se establecen mecanismos para garantizar la cooperacion;
por ejemplo, recompensar a los que colaboran o castigar a los tramposos (Trivers,
1971).
II. Beneficios indirectos de fitness: el emisor se beneficia indirectamente cuando su

comportamiento favorece la reproduccién de otros individuos que llevan parte de
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sus genes (Hamilton, 1964). La forma mas simple en que esto podria ocurrir es si
los genes son idénticos por descendencia: ayudando a un familiar cercano a
reproducirse, un organismo favorece la transmision de sus propios genes a la
siguiente generacion, aunque de manera indirecta. Hamilton (1964) sefal6 que esto
podria ocurrir a través de dos mecanismos: por medio de la discriminacion de
parentesco, que es cuando la cooperacion se dirige preferentemente hacia parientes;
y por una dispersion limitada, que mantiene a los familiares juntos, permitiendo que
la cooperacion sea dirigida de forma indiscriminada hacia todos los vecinos. Otra
manera de generar beneficio indirecto se presenta cuando la cooperacion es
orientada a individuos no emparentados que comparten el mismo gen cooperativo,
lo que se conoce como el mecanismo de la barba verde donde un gen (o un niamero
de genes estrechamente vinculados) hace que el comportamiento cooperativo pueda

ser reconocido por otros individuos.

En esta perspectiva, y desde un punto de vista evolutivo, se entiende que un
comportamiento social debe tener consecuencias sobre la aptitud tanto del individuo que lo
realiza como del individuo que recibe sus consecuencias (West et al. 2007), siendo el

objetivo principal comprender como, a partir de ello, los individuos maximizan su fitness.

i action

cost / action cost / benefit

® 4-) @)= action «— (®) —>action +O
benefit benefit cost | cost  benefit

0]@) 000 000 00000

Figura 7. Distribucion de los beneficios. A la izquierda un individuo (X) no interactiia con nadie. Se
lleva a cabo una accion, aunque implica un costo de emision, le devuelve un mayor beneficio
(representado por el tamafio de las flechas) al redituarle con dos descendientes (por debajo de la linea
punteada). En el centro, dos individuos interactuan y de sus acciones se generan beneficios directos para
ambos. En este caso, uno de ellos lleva a cabo una accion costosa para €l y ventajosa para el otro, quien,
paga (retribuye) al otro individuo con otra accion. Aqui el beneficio para cada uno resulta de las
acciones del otro individuo y las ventajas son mayores que en el primer caso (hay tres crias). A la
derecha, un individuo (X) realiza una accidn costosa que no le reditia ningin beneficio directo (no deja
descendencia). Sin embargo, el individuo que recibe el beneficio (sin color) aumenta su descendencia
por la interaccion. Tomado y modificado de Calcott (2006)
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Al analizar la figura 7, vemos la representacion de los beneficios directos que se obtienen si
se lleva a cabo alglin tipo de accion; el resultado es un cambio en el fitness de los
participantes que interactuan. En este sentido, al conocer los costos de las acciones que
realizan los individuos es posible calcular los cambios resultantes en la distribucion de los
beneficios. Sin embargo, este tipo de esquema, que podria ser representado bajo una matriz
de pago, no nos dice nada acerca de como se genera la accion. Su objetivo es identificar
coémo se distribuye el beneficio a través de los individuos que participan en una interaccion,
indicando quién paga los costos y quién recibe los beneficios. El problema con este tipo de
modelos es que no logran captar algunos detalles importantes de la forma en que las

interacciones tienen lugar.

En concordancia con lo anterior, en una matriz de pagos (al estilo del dilema del
prisionero), se define la distribucion del beneficio como resultado de una estrategia (o
accion) llevada a cabo por los individuos en el juego. Por ejemplo, el juego de caza del
ciervo (Skyrms, 2004) describe el conflicto entre seguridad y cooperacion social; cada
jugador elige cazar un ciervo o una liebre (esta eleccion se realizan sin conocer la accion de
su compaiiero). Si un individuo caza un ciervo, debe cooperar con su compaifiero para tener
éxito; un jugador individual puede cazar una liebre por si mismo, pero una liebre vale
menos que un ciervo. A partir de estos supuestos, la matriz de pago seria la siguiente

(adaptada de Skyrms, 2004):

Ciervo Liebre
Ciervo 4.4 0,3
Liebre 3,0 3,3

Es evidente que la matriz de pagos permite ver la distribucion del beneficio como resultado
de las estrategias (o acciones) tomadas por los individuos. El juego de la caza del ciervo
proporciona una herramienta tedrica para explorar por qué los individuos preferirian
colaborar en lugar de trabajar de manera independiente: dado que la ganancia es mayor en
el primer caso que en el segundo. Sin embargo, el modelo no permite explorar diferentes
soluciones al problema de como mantener la cooperacion, sélo es posible ver algunas

formas en las que se cambian, reinterpretar o redistribuyen los beneficios entre los
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jugadores. En otras palabras, no nos proporciona ningun detalle acerca de como se generan
las interacciones entre individuos que llevan a un beneficio mutuo. Ademas, no se ocupa de
ninguna habilidad adicional que los individuos puedan necesitar a fin de garantizar o
asegurar la participacion en actividades colectivas. El éxito de la caza del ciervo bien
podria requerir la capacidad de coordinar acciones dentro del grupo, algo que no es

necesario si un jugador elije cazar inicamente liebres, lo que no es captado por la matriz.

A partir de lo anterior, y empleando las matrices de pago para modelar interacciones
sociales, se ha establecido una distincion entre cooperacion y altruismo sobre la base de la

relacion entre los costos y beneficios que entrafia la emision de una conducta:

Efectos sobre el Efecto sobre el receptor
autor
+ —
+ Beneficio Mutuo Egoismo
(Cooperacion)
_ Altruismo Rencor
(Spiteful)

En este esquema, se denomina egoismo al comportamiento que es beneficioso para el actor
y costoso para el receptor (+/-) y altruismo a aquel que es costoso para el actor y
beneficioso para el receptor (-/+). Cuando un comportamiento es costoso para el autor y
para el receptor (-/-), se dicen que existe una conducta rencorosa, donde ninguno de los

individuos que interactlia se beneficia.

Dedicaré lo que resta de esta seccion a analizar a detalle el concepto de cooperacidn, ya que
es el que a mayor confusion se presta en la literatura académica sobre comportamiento
social (West et al. 2007). Siguiendo la logica anterior, se define a la cooperacion como
aquel comportamiento que resulta benéfico tanto para actor como para receptor; este uso
implica que la cooperacion (y cualquier otra conducta social) siempre sea entendida en
términos de sus beneficios directos sobre el fitness. De entrada, esto es coherente con los

postulados de Trivers (1985) y Lehmann y Keller (2006). Sin embargo, otros emplean
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cooperacion para referirse, de manera mas general, a cualquier comportamiento que resulte
benéfico para el destinatario, independientemente de sus efectos sobre el emisor (Hamilton,
1964; Axelrod y Hamilton, 1981; West et al. 2006); en estas propuestas, el altruismo seria
un tipo de cooperacion. Esta pluralidad en el uso de los términos genera confusion a la hora
de comparar los diversos modelos teodricos; en esta tesis, comparto la nocién que establece
que, en términos de administracion, la cooperacion resulta benéfica para todos los
implicados (+/+); aunque, como se verd a continuacion, es necesario ir mas alla de la sola

administracion del beneficio.

Aunado a lo anterior, una definicién de altruismo y cooperacion planteada puramente en
términos de la relacion beneficio/costo (como las preferidas por aquellos que se interesan
solo en el problema de la administracion del beneficio surgido de las interacciones sociales
como Hamilton 1964, Trivers 1971, Axelrod y Hamilton 1981, entre otros) resulta
demasiado amplia y no permite diferenciar entre instancias que intuitivamente se aceptarian
como ejemplos de cooperacion (+/+) y aquellas donde, aunque ambos individuos se vean
beneficiados (+/+), no se estaria dispuesto a considerarlas como una instancia genuina de

este fendmeno.

Por ejemplo, la mariposa buho (Caligo Sp.) muestra en sus alas un patréon que asemeja dos
grandes ocelos; cuando se ve amenazada por un predador, ella extiende totalmente sus alas,
aparentando la cabeza de un buho, lo que ahuyenta a las aves depredadoras. Algunas
especies del género Caligo presentan habitos gregarios, por lo que se podria dar una
situacion en la que dos mariposas que se encuentren proximas se vean amenazadas por un
mismo predador; imaginese que s6lo una de ellas percibe su presencia e inmediatamente

extiende las alas, con lo que logra alejarlo.

Analizando dicha situacion desde la perspectiva de administracion del beneficio, se observa
que ambas mariposas se ven favorecidas con la huida del depredador al no ser comidas (+/+
beneficio mutuo), por lo que se cumple el criterio para ser considerada como un ejemplo de
cooperacion. Sin embargo, habria de ser claro que hay algo en la situaciéon que

intuitivamente nos lleva a rechazar la posibilidad que esto cuente como cooperacion. Se
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podria argumentar que, por ejemplo, dado que solo una de las mariposas reacciono6 ante la
presencia del predador, en realidad ellas no estan cooperando. No obstante, exigir que los
dos individuos implicados en wuna interaccion social actien tampoco conlleva,
necesariamente, que esa situacion merezca ser llamada cooperacion; retomando el mismo
ejemplo, imaginese que ambas mariposas perciben al depredador y extiende sus alas,
causando que éste se aleje. De nuevo, nos encontramos ante una situacion donde ambos
individuos se benefician (+/+) y en la que, ademas, hay una accion de parte de cada uno de
ellos; sin embargo, aqui también hay algo que intuitivamente nos lleva a rechazar esta
instancia como un caso de cooperacion. En importante observar que, en ambos casos, la
conducta de despliegue de las alas es una respuesta a la proximidad del predador, no a lo
que hace la otra mariposa; dicho de otro modo, si las mariposas se encontraran aisladas una

de otra, seria de esperar que actuaran de la misma forma.

Si lo dicho hasta aqui es correcto, se hace evidente la necesidad de trascender el analisis
beneficio/costo de las interacciones sociales para considerar aspectos estructurales
concretos de ese tipo de escenarios y comprender asi como es que ese beneficio de hecho se
genera para solo, posteriormente, ser repartido entre los agentes implicados en la
interaccion. Perfilar una definicion de altruismo y cooperacion en estos términos sera el

objetivo del siguiente apartado.

3.2 LA GENERACION DE BENEFICIO®
Asi pues, defiendo que una de las cuestiones centrales en esta discusion pasa por
determinar cual es la mejor forma de comprender la relacion entre los conceptos de
altruismo y cooperacion. Sin embargo, no queda claro que exista un consenso solido sobre
este tema. Algunos autores parecen entender estos dos términos como si fueran
equivalentes, mientras que otros establecen distinciones que no siempre son compatibles

entre si. De este modo, resulta importante intentar establecer una distincion conceptual

'S En esta tesis la generacion de beneficio es entendida en los términos de Calcott (2008) como el otro
problema de la cooperacion; que se centra en conocer como se genera el beneficio dentro de un grupo yen
comprender como los individuos al estar en un grupo puede (al menos en principio) obtener mayor beneficio
que actiian de manera solitaria. Asimismo, entender como dicho problema puede interactuar con otras formas
de mantener la cooperacion.
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clara entre estos dos términos que nos permita analizar la manera en que los diversos

proyectos han intentado dar cuenta de la relacion imperante entre ellos.

Sin entrar en un examen exhaustivo de la literatura, resulta util revisar la forma en que
distintos autores han comprendido estos dos conceptos e intentar extraer los elementos
comunes entre ellos. De este modo, Tomasello (2009), a partir de su investigacion sobre el
comportamiento social de chimpancés y humanos, entiende al altruismo como el sacrificio
que realiza un individuo en favor de otro y a la cooperacion como un fendémeno donde
varios individuos trabajan juntos persiguiendo un beneficio comun (una especie de acuerdo
entre las partes). En el mismo sentido, de Waal (2014) define el altruismo como un
comportamiento que tiene un costo para quien lo emite (por ejemplo, correr un riesgo o
gastar energia) pero genera un beneficio para quien lo recibe y a la cooperacion como “el
actuar voluntario y conjunto de dos o més individuos que produce, o podria potencialmente
producir, una situacion final que beneficia a uno, a ambos o a todos ellos en una forma que
no pudo haber sido alcanzada individualmente” (Brosnan y de Waal 2002, citado en Silk
2007, p. 3). Dugatkin (1997), reconociendo que la explicacion de la conducta social
constituye un gran reto para las ciencias, entiende a la cooperaciéon como el resultado de la
interaccion entre individuos quienes, mas alld de los costos potenciales que sus acciones
podrian acarrearles, obtienen un beneficio en tanto grupo por medio de algin tipo de accioén
colectiva. De forma similar, Gordon (2013) entiende que comprender qué es la cooperacion
equivale a comprender como es que los individuos construyen grupos, al tiempo que
Sterenly (2012) y Calcott (2008) sugieren que el problema central de la cooperacion es la
coordinacioén, es decir, coOmo se organiza la accion colectiva para que genere un beneficio.
Por su parte, MacKinnon y Fuentes (2011), refiriéndose a hominidos, entiende que “la
cooperacion puede ser mas generalmente definida como interacciones sociales que tienen
costos para el actor y benefician a otros coespecificos” (p. 125) y donde “acciones altruistas
emergen como un subproducto de las adaptaciones fisioldgicas y conductuales necesarias

para negociar efectivamente redes sociales de alto nivel y complejidad” (p.128).

En esta misma logica recapituladora, Silk (2007) presenta las definiciones de cooperacioén

ofrecidas por diversos autores:
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Cooperation means different things to different people. Boyd and Richerson (2006) define
cooperation as ‘‘costly behavior performed by one individual that increases the payoff of
others.”” In contrast, Noé¢ (2006) suggests that we use the word cooperation ‘‘for all
interactions or series of interactions that, as a rule (or ‘on average’), result in net gain for all
participants. The term includes all other terms that have been used for mutually rewarding
interactions and relationships: reciprocity, reciprocal altruism, mutualism, symbiosis,
collective action and so forth.”” Sachs et al.’s definition focuses on the behaviors that
benefit others, regardless of the effect on the actor (Sachs et al., 2004). Bronstein (2003)
differentiates between mutually beneficial interactions with members of the same species
and members of other species. She applies the term cooperation to the former and
mutualism to the latter [...] Stevens and Hauser (2004) adopt Clements and Stephens’s
(1995) definition of cooperation as ‘‘joint action for mutual benefit.”” There is one common
element of all these definitions of cooperation: benefits are provided to other conspecifics,
but no consensus about the impact on the actor (p. 3)

Teniendo en cuenta lo anterior, considero que es posible extraer ciertos acuerdos relativos
sobre las caracteristicas fundamentales que definen aquello que cuenta como altruismo y

aquello que es cooperacion:

e Altruismo: Es una accion puntual que siempre conlleva un costo significativo
para quien la emite y una ganancia para aquel o aquellos a los que la accion va
dirigida.

e Cooperacién: Es un conjunto de acciones coordinadas en el que dos o mas

individuos interactian para obtener un beneficio mutuo.

Quiero llamar la atencion en que, aunque la definicion de altruismo aqui esbozada es muy
cercana a la propuesta clasica (que lo entiende a partir de la administracion del beneficio
como un comportamiento que implica un costo para quien lo emite y provoca una beneficio
para otro individuo, -/+), considero innecesario limitar el analisis beneficio/costo a la
restrictiva nocion clasica de fitness (que se entiende exclusivamente en términos de éxito
reproductivo y/o genes legados a generaciones futuras). En este sentido, MacKinnon y
Fuentes (2011) ya consideran la posibilidad de que “multiples instancias de altruismo
puedan ser experimentadas a través del tiempo de vida de los individuos sin costos
efectivamente negativos sobre el fitness” (p. 127), una cuestion que discutiré con mas
detalle en la seccion siguiente. Aunado a lo anterior, Kim Sterelny (2006) hace notar que, a

pesar de lo importante que resulta el concepto de fitness para el proyecto neodarwiniano,
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hasta el dia hoy nadie ha tenido éxito al ofrecer una nocion general de “bondad de ajuste
biologico” (goodness of fit) aplicable a organismos de diferentes tipos en diferentes
ambientes. Las ventajas de comprender de forma més amplia la relacion beneficio/costo

seran abordas con mas detalle al discutir la relacion entre cooperacion y altruismo.

En relacion al concepto de cooperacion, y como se viene discutiendo desde el apartado
anterior, resulta util comprender este fendmeno a partir del procesos de generacion del
beneficio, donde la administracion de éste es solo una parte. En este sentido, mientras que
el altruismo se define en términos de acciones aisladas, la cooperacion es entendida como
una interaccion (es decir, como un conjunto de acciones relacionadas de un modo
determinado) que requiere, como minimo, que los organismos coordinen sus acciones para
la obtencién de un beneficio mutuo. La nociéon de coordinacién resulta central en los
proyectos teodricos de autores como Sterelny (2013, 2014), Calcott (2006, 2008) y Gordon
(2013, 2014), aunque (al parecer) ninguno de ellos la ha formulado de forma explicita; para

los fines de esta investigacion, haré uso de la siguiente definicion minima:

v" Coordinacién: Dos o mas individuos coordinan sus acciones cuando lo que hace
uno depende de las acciones realizadas por los otros y, a su vez, repercute sobre

ellas.

Quiero llamar la atencion al hecho de que, tal como estd planteada, estd caracterizacion
minima de la coordinacion deja abierta la posibilidad de que existan conjuntos de acciones
coordinadas que no sean cooperativas. Esto podria ser evidente en la competencia por los
recursos entre los miembros de ciertas especies, siempre y cuando sus patrones de consumo
sean sensibles a las estrategias de forrajeo seguidas por otros. Por ejemplo, Clayton, Emery
y Dickinson (2006) han demostrado experimentalmente que los arrendajos californianos
(Aphelocoma califérnica, conocidos en inglés como western scrub jays), asi como otros
corvidos (que han sido ampliamente estudiados por su sofisticacion cognitiva y gran
capacidad de memoria), varian sus comportamientos de ocultamiento y recuperacion de

alimento dependiendo de las circunstancias de su entorno social: cuando un arrendajo se ve
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obligado a almacenar semillas en la presencia de alguna otra ave (que lo pueda observar y

robar su alimento), tendera a reubicarlo cuando se encuentre solo.

Es importante observar que aqui la competencia no consiste s6lo en consumir
individualmente la mayor cantidad de recursos posibles, sino que el comportamiento de
cada ave es altamente sensible a lo que hacen sus coespecificos y, a su vez, repercute sobre
ellos. Un ejemplo mdas general de acciones coordinadas no cooperativas es el tipo de
interaccion que se suele establecer entre un cazador y su presa. Recientemente, Sterelny
(2003, 2006) ha argumentado que este tipo de dinamicas competitivas complejas (donde las
acciones de los individuos implicados estan en funciéon de lo que hagan sus rivales)
constituyen presiones selectivas de gran relevancia para la evolucion de capacidades
cognitivas con sofisticacion creciente. De este modo, se hace evidente la importancia de
considerar a la generacion de beneficio mutuo como un componente muy importante de una
definicion de cooperacion: es perfectamente plausible que existan acciones coordinadas que
resulten ventajosas sélo para uno de los implicados (+/-, como las dindmicas cazador-presa)
o incluso que terminen por ser desventajosas para todo ellos (-/-, como es el caso en ciertas

dinamicas de venganza); en estos casos, nos encontramos ante interacciones competitivas.

Esto también hace evidente, una vez mas, la importancia de ir mas alld de la sola
administracion del beneficio en el andlisis de las dindmicas colectivas. Por ejemplo, resulta
extraio decir que, en términos de la interaccion entre cazador y presa, el ledn es “egoista”
cuando se alimenta o que la cebra lo es cuando huye (con éxito) del leén; ambos casos de
una distribucion de beneficio (-/+). Aun aceptando que se puedan calificar como “egoistas”
estos comportamientos, pienso que es claro que esta descripcion deja de lado cuestiones
estructurales importantes que no pueden ser ignoradas a la hora de intentar dar una
explicacion bioldgica convincente de este tipo de situaciones. Con todo, se podria objetar
que en este caso, al tratarse de una interaccion entre individuos de diferentes especies
(interespecifica), no se podria hablar de genuina distribucion del beneficio. No obstante, y
como argumento mas adelante, no parece haber razones a priori de peso para suponer que
el andlisis beneficio/costo deba de restringirse a aquellas interacciones cooperativas que

tienen lugar entre los miembros de una misma especie (intraespecificas): resulta bastante
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plausible defender que existe genuina cooperacion entre miembros de especies diferentes.
Exactamente lo mismo se puede decir de la existencia de interacciones competitivas
interespecificas; lo que es mds, la competencia por los recursos, tanto entre los miembros
de una poblacion como entre poblaciones de especies distintas, es uno de los presupuestos

basicos de la teoria evolutiva.

Regresando a las consecuencias de esta forma de comprender la coordinacion para el
estudio de la cooperacion, y siguiendo a Calcott (2006), es importante tener presente que
“el beneficio se genera como resultado de la interaccion de las partes (los individuos de
menor nivel) y su organizacion (la forma en que interactiian unos con otros)” (p. 89), por lo
que resulta indispensable indagar como se establecen estas interacciones, qué elementos las
definen y cual es su papel en la organizacion del mundo biologico, intentando asi justificar
evolutivamente por qué estar en grupo genera mayor beneficio que actuar de manera

solitaria.

En este sentido, el hecho de que los organismos se agrupen debe garantizarles que
obtendran mayores beneficios que si actuaran solos. Para que las interacciones cooperativas
sean viables, los individuos deben, en principio, ganar algo de estas interacciones; esto no
equivale a decir que estar en grupo resulte siempre ventajoso (por ejemplo, agruparse
facilita la propagacion de enfermedades, Krause y Ruxton 2002, Carranza, 1997), sino s6lo

que tiende a acarrear mayores ventajas que desventajas.

De este modo, es evidente que se pueden extraer mejores dividendos al actuar en grupo que
al hacerlo de manera individual. Por ejemplo, unirse a un grupo puede reducir
significativamente los costos energéticos causados por la resistencia del aire o el agua
(como en la formacion de bandadas o cardimenes) y estar muy juntos puede favorecer el
aumento de temperatura, generar una defensa mas efectiva contra los depredadores. De otro
lado, la ventaja numérica puede proporcionar beneficios no lineales en el combate: una
superioridad numérica, independientemente de la capacidad de lucha, puede jugar un papel
importante en la resolucidon de un combate (Calcott, 2006, 2008). Ademas, el estar en grupo

reduce el riesgo y mejora la optimizacion de la busqueda de alimento.
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Ahora bien, si estar en grupo resulta mas conveniente que actuar de manera solitaria, es
necesario, entonces, determinar si todo beneficio producto del agrupamiento puede ser
considerado como resultado de la cooperacion. En este sentido, habria de ser claro que
aquellos casos en que el beneficio resulte del s6lo agrupamiento, sin que esté implicado un
proceso de coordinacion entre las acciones de los individuos, no podrian ser considerados
como instancias de cooperacion, dado que no cumplirian con el criterio de coordinacion

expuesto anteriormente.

Considérese, por ejemplo, a los rumiantes que se congregan para pastar juntos; en estos
casos, del hecho de agregarse, cada individuo se ve beneficiado al reducir su riesgo de ser
atacado por un predador, ya que, de estar pastando solo, seria mucho mas probable que éste
dirigiera su atencion sobre ¢l (mientras que, al estar en grupo, la probabilidad de ser
atacado se distribuye entre todos los individuos congregados). En estos casos, es evidente
que cada animal se ve beneficiado al estar en grupo; sin embargo, también es claro que, al
menos en lo que tiene que ver con su conducta alimentaria, no hay coordinacion entre sus
acciones y las de aquellos que se encuentran pastando junto a €l. Sin lo anteriormente dicho
es correcto, el criterio de coordinacion permitiria discriminar aquellos casos de generacion
colectiva de beneficio que cuenta como cooperacion de aquellos donde el beneficio es un
resultado directo del s6lo hecho de agregarse. Desde esta definicion, es claro que la

coordinacion es un aspecto central de la cooperacion.

Quisiera complementar la anterior definicion con la propuesta de John Maynard Smith y
Eors Szathmary quienes, en su influyente libro The major transitions in evolution (1995),
argumentan que la cooperacion no es una funcion periférica de la historia de vida ni una
forma de comportamiento que se encuentra s6lo en unas pocas especies de animales
sociales, sino que estd presente a lo largo de los diferentes procesos evolutivos y se hace
evidente en al menos ocho “grandes transiciones” en la evolucion de la complejidad de los
seres vivos, las cuales transformaron de forma radical los contextos sobre los que opera la

evolucion. Entre estas transiciones me gustaria destacar las siguientes: el origen de los
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cromosomas, el origen de los eucariotas, el origen de la reproduccion sexual, el origen de

organismos multicelulares y el origen de grupos sociales.

Para estos autores, una tendencia general en la historia de la vida es el aumento en
complejidad que se puede explicar a partir de unas pocas transiciones evolutivas que
comparten el siguiente aspecto comun: “Entidades que eran capaces de replicarse
independiente antes de la transicion después de ella s6lo lo pueden hacer como parte de un
todo mas grande” (p. 6). En otras palabras, cada "transicion importante" parece producir (o
ser producida) por una nueva forma de cooperacion. En segundo lugar, estas transiciones
descansan en un “cambio en el método de transmision de informacién” (p. 6) que conduce a

un nivel de organizacidon orgénica superior.

La propuesta de Maynard Smith y Szathmary de que la aparicion de formas vivas mas
complejas (metazoos, colonias de insectos, eusociales) han surgido de interacciones
cooperativas mas simples, me brinda algunos elementos para poder continuar hilando el
argumento sobre la relacion entre cooperacion y altruismo. En este sentido, la cooperacion
lleva implicita la nocion de interaccion de varias entidades o individuos que se coordinan
en respuesta a las condiciones cambiantes del medio (del cual ellos mismos forman una

parte fundamental) para llevar a cabo una tarea conjunta.

Quisiera ilustrar el anterior punto con el siguiente ejemplo; las bacterias Myxococcus
xanthus, cuando hay escasez de nutrientes en el medio, forman agregados que se conocen
como cuerpos fructificantes (similares al moho mucilaginoso Myxogastrea sp.), donde
miles de células individuales cooperan para formar un cuerpo fructifero que produce
esporas. Este tipo de bacteria se puede mover en superficies sélidas por un mecanismo
denominado “deslizamiento”. Segun las investigaciones, la motilidad de M. xanthus esta
regulada por dos sistemas: motilidad A (adventurous), que generalmente se describe como
el desplazamiento de células aisladas, y motilidad S (social) que se describe como el
movimiento coordinado de grupos de células grandes y es fundamental en la formacion del

cuerpo fructifero.
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Para que se genere motilidad S y el desarrollo normal del cuerpo de fructificacion, es
necesario que las bacterias se reconozcan por medio de dos apéndices (un pili especifico y
fibrillas de hidratos de carbono). Este reconocimiento requiere un aumento en la
produccion de fibrillas y posibilita la union entre las células y el establecimiento de un
“enjambre” que permita hacer frente de forma colectiva a las demandas del medio. Los
investigadores han determinado que, aunque la produccion de fibrillas implica un costo
para los individuos, la motilidad S produce mayor expansiéon de la poblacion (Velicer y

Stredwick, 2002).

El anterior caso muestra que la nocién de cooperacion, que ofreci anteriormente, puede ser
bien aplicada a las dinamicas colectivas entre bacterias y que, siguiendo la propuesta de
Maynard Smith y Szathmdry (1985), es factible pensar que la cooperacion es un fendmeno
muy amplio presente a lo largo de la evolucidon bioldgica. Por otro lado, este ejemplo
permite analizar otros mecanismos que actuan en la generacién de beneficio a través de

acciones colectivas coordinadas, tema que sera desarrollara a continuacion.

3.2.10tros mecanismos para la cooperacion
Siguiendo la nocién de Calcott (2006), al comprender el problema de la cooperacion desde
la generacion de beneficio, se debe tener en cuenta la existencia de las capacidades de
comunicacion y division del trabajo que resultan necesarias para la creacion de un entorno
cooperativo. Este autor llama la atencion sobre algunos elementos que permiten a los
individuos generar beneficio de manera colectiva, como la diferenciacion interna, la
plasticidad comportamental y la sensibilidad a las sefiales locales procedentes de otros
miembros del grupo. Estas cuestiones son claramente relevantes para la comprension de la
cooperacion en una amplia gama de interacciones en los diferentes niveles de organizacion

biologica.

De igual forma, Sterelny (2014) al referirse a la evolucion de la cooperacion destaca la

importancia de mecanismos como la especializacion y la division del trabajo.

Some forms of profitable collective action require only minimal coordination—that agents
assemble at the same time and place, and are focused on the same task. But others demand
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some division of labor and role specialization. It is for this reason that power scavenging
very likely evolved before systematic hunting. For power scavenging requires only minimal
coordination: a noisy mob can drive a solitary carnivore from a kill, but systematic hunting
often requires planning, coordination, and a division of labor (p. 267).

A continuacion, se exponen algunos elementos sobre la comunicacion y la division del
trabajo como mecanismos que subyacen a la accion colectiva. Es preciso aclarar que estos
temas merecen una revision a profundidad que no podré ser realizada en esta investigacion.
Sin embargo, considero necesario enunciar algunas cuestiones generales al respecto que

resultan relevantes para la presente discusion.

e Lacomunicacion
A lo largo de esta seccion se ha justificado la relevancia de la coordinaciéon como requisito
minimo para la generacion de comportamientos cooperativos. Sin embargo, se presentan
otros elementos cruciales como la comunicacion definida, en palabras de Sperber y Wilson
(1994), como:

[...] un proceso que implica la existencia de dos dispositivos de procesamiento de la
informacién. Uno de los dispositivos modifica el entorno fisico del otro. En consecuencia,
el segundo dispositivo construye unas representaciones semejantes a las que ya estaban
almacenadas en el primero. [...] El estudio de la comunicacion suscita dos cuestiones
importantes: en primer lugar, qué se comunica, y en segundo lugar, como se consigue la
comunicacion (p. 11)

En este sentido, se asume que para lograr acciones colectivas coordinadas se requiere de un
proceso de transmision de informacioén de un organismo (u entidad) a otro, alterando el
estado de conocimiento del organismo que recibe la informacion. Retomando a Maynard
Smith y Szathmary (1995), es importante recordar que el almacenamiento, la transmision y
la traduccion de la informacion han jugado un papel fundamental en las explicaciones

evolutivas de la vida.

Coémo he venido documentado a lo largo de este trabajo, son varias las investigaciones
empiricas sobre el comportamiento cooperativo que indican la importancia de la
comunicacion para logar la cooperacion; se destacan investigaciones con bacterias donde se
exploran algunos mecanismos de comunicacion y reconocimiento celular (Diggle et al.

2007; Benjamin y Nowak, 2013). De igual forma, varias son las investigaciones
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relacionadas con sefiales y gestos en aves y mamiferos (Dawkins y Krebs, 1978; Maynard
Smith y Harper, 2013). En este punto quisiera llamar la atencién sobre los modelos
formales de cooperacion basados en el dilema del prisionero, en donde ambos jugadores
tienen que tomar su decision de forma simultdnea sin comunicarse con su pareja (Luce y
Raiffa, 1989). Aunque la mayoria de los modelos de cooperacion basados en el dilema del
prisionero dan por sentado el presupuesto de no comunicacion, esto, sin embargo, entra ¢l
conflicto con lo que se puede observar en la naturaleza.

Continuando con la conceptualizacion alrededor de la generacion de beneficio, quisiera
llamar la atencion sobre el proceso de sefalizacion, como una disposicidon comunicativa
esencial para la cooperacion. Entiendo una sefial como una caracteristica del entorno que
puede ser utilizada por un organismo como una guia para su comportamiento; en palabras
de Maynard Smith y Harper (2003) una sefal es un comportamiento que altera el

funcionamiento de otro organismo y es una adaptacion evolutiva.

Las senales pueden afectar el comportamiento y las respuestas de los individuos en un
grupo si y solo si, los individuos son sensibles a las sefiales dadas por otros o a los cambios
de su medio ambiente local. El reconocimiento de sefiales se hace evidente en los animales,
en los proceso de caza grupal, dado que los organismos generan y cambian sus estrategias
basados no solo en las senales locales, sino también en la informacién de los otros
cazadores. En este sentido, el éxito en la generacion de beneficio depende del

reconocimiento y transmision de la informacién'®.

En este sentido, Tomasello (2014), retomando la propuesta de Maynard Smith y Szathmary
(1995), resalta que:

The most recent major transition, in this account, was the emergence of human cooperative
societies (cultures) structured by linguistic communication. Our ultimate goal is to give an
account of this emergence, with a specific focus on the new forms of thinking that it
engendered. But we cannot go directly from competitive great ape societies to cooperative
human cultures in one giant leap. The problem is that there are thousands of human

® Noé (1995, 2003) argumentar que el proceso de sefializacion es esencial y facilita los proceso de
cooperacion, sin embargo, hace notar que este proceso genera un nuevo dilema y es el problema de las
sefializacion honesta, problema que ha sido estudiado ampliamente en el contexto de la seleccion sexual
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cultures, and each of them has conventionalized, normativized, and institutionalized a
particular set of cultural and communicative practices (p. 32).

Aunque sus investigaciones estan centradas en primates, Tomasello (1999, 2008, 2014)
reconoce que la comunicacidon juega un papel clave en la evolucion de la cooperacion en
sociedades humanas. Este autor sostiene que los aspectos fundamentales de la
comunicacion especificamente humana son adaptaciones bioldgicas para la interaccion
social cooperativa en general y que su dimension exclusivamente lingiiistica estd
constituida por convenciones y construcciones culturales creadas y transmitidas en el seno

de determinados grupos culturales.

En relacion a esta situacion, es importante enfatizar que no todo proceso comunicativo es
equivalente a cooperacion; como criterio para discriminar el tipo de comunicacion, se
requiere un ambiente cooperativo y (siendo consecuente con las definiciones dadas
anteriormente) de interacciones colectivas coordinadas que lleven a la generacion de

beneficio mutuo para los individuos que interactiian.

e Division del trabajo
La division del trabajo (division of labour)'’, lejos de ser un evento reciente en la historia
de la vida, se presenta cuando surge la especializacion de las unidades o partes (Maynard
Smith y Szathmar, 1995). En un principio, uno puede imaginar un mundo de entidades
bioldgicas multifuncionales autosuficientes que dieron paso a entidades especializadas que
debieron asociarse para subsistir. Si se esta interesado en conocer las condiciones propicias
para una transicion de la conducta individual independiente a las interacciones
cooperativas, entonces es importante conocer aquellos mecanismos que se requieren en un
grupo para llevar a cabo acciones coordinadas. En palabras de Sterenly et al. (2013)
“Groups become new evolutionary individuals as the members of those groups go through
an evolutionary transition from independence through contingent cooperation to mandatory

cooperation” (p. 5).

"7 Hart (2013) defiende que es importante diferenciar entre division del trabajo (division of labour) y
subdivision de tarea (task partitioning), argumentando que este ultimo concepto permite capturar algunos
elementos de la organizacion de la actividad en algunas colonias de insectos que quedarian de lado si s6lo se
analizaran a partir de la nocion de division del trabajo.
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La division del trabajo entre un grupo de especialistas es un evento que se hace presente en
las multiples funciones de la organizacion celular, en los organismos unicelulares,
multicelulares y hasta en sociedades animales especializadas (hormigas, abejas y seres
humanos). Cada organismo tiene muchos componentes (moléculas, células, segmentos,
organos, etc.) y la historia evolutiva de éstos se ha visto caracterizada por la diferenciacion
y la especializacion de funciones; dichos proceso de division del trabajo también puede
ocurrir entre organismos dentro de una poblacion y requiere de disposiciones
comunicativas.

Por ejemplo, las volvocales, un grupo de algas que ha recibido mucha atenciéon por parte de
los investigadores, son consideradas el prototipo de la diferenciacion y division del trabajo;
ellas ilustran un posible camino desde los organismos unicelulares, pasando por células
independientes, hasta organismos formados por células interdependientes (Calcott y
Sterelny 2011, Margulis y Dolan 2002, Maynard Smith y Szathmary 1995). Volvox, uno de
los géneros mas complejos de volvocales, ha cruzado el limite entre colonialismo y
verdadera pluricelularidad, dado que presenta diferenciacion celular que en algunas

especies llevo a la especializacion reproductiva (Margulis y Dolan, 2002).

Este mismo principio se ilustra en las castas de insectos. Wilson (1975) y Jaisson (2000)
muestran que hay una division del trabajo a nivel de la reproduccion, limpieza de colonia,
forrajeo entre otras. Vale la penan mencionar que en las sociedades animales la division del
trabajo no es necesariamente rigida; como lo documenta Gordon (2013), las hormigas
pueden variar sus tareas de acuerdo a las condiciones cambiantes de sus ambientes:

demografia, clima, disponibilidad de alimento, ciclo de vida.
En sintesis, se asume la coordinacion como un requisito minimo para la generacién de

accion colectiva. Sin embargo, han estado presentes a lo largo de la historia de la vida,

otros mecanismos fundamentales como la comunicacion y la division del trabajo.
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3.2.2 El problema del free rider

Antes de dar paso a la siguiente seccion, llamaré la atencion sobre el problema del “gorron”
(en adelante free rider), empleado para describir a aquel individuo que no coopera y que, al
estar expuesto a incentivos para negarse a contribuir, opta por usar el beneficio generado
por otros sin pagar ningin costo. Este tema ha sido ampliamente trabajado desde la
perspectiva de administracion del beneficio, despertando gran interés especialmente en el
estudio de las sociedades humanas. No obstante, y como se argumentd en la seccion
anterior, considero que el problema del free rider es posterior al establecimiento de las
acciones colectivas y esta directamente vinculado con los mecanismos anteriormente

presentados de coordinacién y comunicacion.

Entre los problemas que los modelos de administracion intentan explicar esta aquel que
tiene que ver con la existencia de desertores o free riders en las interacciones grupales.
Como se hace evidente en el modelo de Trivers (1971), al generarse un comportamiento
condicionado (a la reciprocidad), es posible que dos individuos colaboren y ambos
obtengan un beneficio a largo plazo; pero también puede pasar que el primer individuo en
recibir la ayuda no devuelva el favor o lo haga en un menor grado (para evitar o disminuir
los costos que implica su accion). Es evidente que en las situaciones de altruismo reciproco
se genera la posibilidad de hacer trampa, sin embargo, sostengo que este problema es

comun a todas las propuestas clasicas.

Como se desarroll6 en el capitulo I, el problema de reconocimiento de parientes conlleva la
posibilidad de que surjan mecanismos encaminados a obtener un beneficio al hacer creer a
otros organismos que se forma parte de su grupo parental. Adicionalmente, en la teoria
evolutiva de juegos las matrices de pago se construyen bajo el presupuesto de que existen
solo dos estrategias posibles: cooperar o engafar-defraudar. En este sentido, la mayoria de
los modelos formales dedicados al estudio de la cooperacion estan basados en el supuesto
de control de compaiero. Por ejemplo, la teoria de juegos da por sentado la formacion de
alianzas y se centra en el estudio de las estrategias que cada participante usa para evitar ser

engafiado por los demads. Evidentemente, la tarea de identificar en una interaccion social a

88



los tramposos es cognitivamente demandante. Algunos individuos aparentan ser
cooperadores confiables y su engafio es dificil de desenmascarar (lo cual resulta aun mas

exigente cuando la interaccion se realiza con extrafios).

En los modelos clasicos se entiende que, aunque la cooperacion sea potencialmente
rentable, el problema del free rider provoca que sea propensa a disminuir, dado que
conlleva una frecuencia relativamente alta de engafio entre los individuos. Esto daria lugar
a escenarios evolutivos donde surgen interrogantes encaminadas a establecer como y
porqué los individuos engafian (;cuales son los mecanismos de engafo?) y, por otro lado,
determinar cuéles son los mecanismos de deteccion de engafio necesarios para contrarrestar
el problema del control (;,cémo puede un agente influir en sus pagos o en los de su pareja,
de forma tal que lo induzca a responder de forma cooperativa?). Una enorme cantidad de
literatura sobre cooperacion se ha centrado en este ultimo punto (Hammerstein, 1998).
Ademas, esto abre grandes retos para la biologia al tener que explicar como es que

evolucionaron los mecanismos de engafo y deteccion del engafio.

El problema del free rider es propio de las discusiones clasicas que priorizan la cuestion de
como se distribuye el beneficio entre los individuos que interactian. No obstante, Sterelny
(2013) propone que en nuestros antepasados hominidos, dado el tamafio pequefio de los
grupos, los individuos se encontraban muy bien informados de la reputacion de los otros;
en este sentido, los socios en las actividades de forrajeo se conocian, razon por la cual,
podian contar con el trabajo del otro para lograr concretar los objetivos perseguidos. El
problema que enfrentaban los agentes era mantener la reputacion a través del compromiso a

largo plazo:

In most small-scale, traditional social worlds, that choice is informed by local
reputation...The problem is particularly vivid when defection consists not just of passive
free riding but active and aggressive exploitation, when bullies seek to appropriate
collectively produced resources (p.103).

Estoy de acuerdo con el argumento del free rider que propone Sterelny. Sin embargo, tal
cual esta planteado, detectar a los tramposos parece demandar de procesos cognitivos muy

sofisticados que, de entrada, parecen ser exclusivos de los humanos. Esto nos lleva a
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cuestionar si es posible evidenciar este problema en otros organismos: /el problema de
detectar tramposos es inherente a la cooperacion en todo el mundo bioldgico o es exclusivo
de las dinamicas cooperativas de unas pocas especies? Ello me lleva a conjeturar que debe
haber un problema mayor, directamente relacionado con la cooperacion, que es previo al

problema del free rider.

Por ejemplo, Noe (1985; 2004), Sterelny (2012, 2013) y Calcott (2008) proponen que, mas
que la deteccion de tramposos, la cuestion importante para comprender el establecimiento
de relaciones cooperativas es la de elegir adecuadamente un socio'® (el “mejor”
cooperador) para establecer una coalicién. Estos modelos enfatizan la presencia de
compafieros alternativos que pueden proveer una influencia sobre el compaiero actual,
forzandolo a que mejoren sus compromisos colaborativos (No€¢ y Hammerstein 1995,
Tomasello 2014), algo que ha sido dejado de lado por las propuestas clasicas que estan
centradas tinicamente en el problema de los pagos entre un agente y otro. La eleccion de un
compaifiero implica la busqueda y evaluacion de los “mejores” socios segun la situacion o
demanda del medio (forrajeo, caza, etc.), lo que conlleva un costo (tiempo o gasto
energético) y en muchos casos la toma de algunos riesgos. Por ejemplo, el costo de la
busqueda depende de varios factores, como la densidad de la poblacion, la velocidad con la
cual un individuo puede moverse en el medio ambiente, la proporcion de socios confiables
potenciales y los costos de sefializacion necesarios para establecer el primer contacto entre
los socios. Es importante destacar que los costos del muestreo o eleccion de socios son
compensados por los beneficios de hacer una buena eleccion. Ademds, vale la pena
subrayar que el problema de la eleccion de compaiiero, dadas los condicionamientos y
requerimientos cognitivos, se ha centrado Unicamente en primates, son muy pocas las

investigaciones tedricas y empiricas que se han realizado en otro grupos de animales.

'® La eleccion de los socios implica una serie de mecanismos bien conocidos de la teoria de la seleccion
sexual, por ejemplo, juzgar la calidad de la pareja, recordar la calidad y ubicacion del compafiero, estrategias
de busqueda, calificar la honestidad de sefiales, entre otros. Sin embargo los estudios experimentales sobre
cooperacion excluyen la posibilidad de elegir o cambiar pareja y socio, siendo estos elementos cruciales para
la comprension de la cooperacion (Noé 1992, Simms y Taylor 2002, West et al. 2002, Hammerstein 2003;
Sachs et al. 2004).
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No obstante, me gustaria evidenciar que esta solucién no hace més que invertir el problema,
pues la sofisticacion cognitiva necesaria para hacerle frente, al igual que en el free rider,
parece estar mas alla de las capacidades disponibles para la mayor parte de los organismos
(desde bacterias e insectos y hasta el grueso de los mamiferos). De este modo, considero
que tanto la deteccion de tramposos como la eleccion de socios presuponen la existencia de
la capacidad de coordinar una accion colectiva como un elemento esencial a cualquier

dindmica cooperativa.

De un modo similar, segin Gordon (2013), los intentos teoricos para demostrar como la
cooperacion puede evolucionar a partir de un interés propio a menudo llevan a la
generacion de modelos que describen a los que no cooperan como tramposos o desertores.
Sin embargo, los procesos de grupos cooperativos son mas complejos; por ejemplo, segun
sus investigaciones con Pogonomyrmex barbatus, hay individuos que en un momento dado
no cumplen una funcién especifica en la colonia, y terminan aprovechando los beneficios
que en ésta se generan. A los ojos de la teoria de juegos, estos individuos serian
considerados tramposos o desertores; no obstante, Gordon propone que los procesos al
interior de los grupos cooperativos no se entienden facilmente y que hay elementos que por
su naturaleza se resisten a la explicacion a partir de los modelos evolutivos clasicos que,
generalmente, exigen considerar al individuo como separado del grupo o de la colonia. Ella
propone que, para especificar los beneficios de un individuo al interior del grupo, se tiene
que lidiar con el problema de la caracterizacion de como el bienestar del individuo y el del

grupo estan relacionados.

3.3 ESCLARECIENDO LA RELACION ENTRE ALTRUISMO Y LA
COOPERACION
Después de esclarecer la definicién de cooperacion y de altruismo, a continuacion expongo
la posible relacion entre estos dos conceptos. Como se intentd justificar en la seccion
anterior, la cooperacion constituye un proceso evolutivo muy general: presente en
diferentes niveles de organizacion biologica. De este modo, se podria entender que la
cooperacion es un fendémeno antecedente a la aparicion de conductas altruistas. Dicho en

otros términos, sugiero aqui que, a lo largo de la historia de la vida, la aparicion de acciones
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altruistas dirigidas hacia los no-parientes'’, ha tenido lugar en algunos escenarios
cooperativos.

Como lo hacen ver MacKinnon y Fuentes (2001) “the concepts of cooperation and altruism
are closely related. However, while it is commonplace to argue that forms of social
cooperation characterize many primate societies, we still have a great deal to investigate in
regards to specific patterns of reciprocity and the possibility that altruism, outside of
reciprocal exchanges, occurs” (p. 125). Estos autores argumentan que, aunque los
individuos no son uniformemente altruistas, en los grupos de primates pueden aparecer
actos altruistas que no son seleccionados en contra al interior de las poblaciones. Para estos
autores una accion altruista surge como un subproducto de las adaptaciones fisioldgicas y
de comportamiento, y se requieren para negociar eficazmente un alto nivel de redes sociales
complejas, donde las coaliciones, las negociaciones sociales multipartidistas y la

reciprocidad son las avenidas principales para el éxito social y reproductivo.

Veamos, por ejemplo, el caso de los murciélagos vampiros (Desmodus rotundus)
documentado en Costa Rica por Wilkinson (1986); cuando estos organismos encuentran
una presa, suelen tomar una buena cantidad de sangre para contrarrestar las altas tasas de
fracaso en la busqueda de alimento. Al regresar al grupo, es comun que los que han tenido
una noche exitosa regurgiten sangre para otros individuos que no lograron alimentarse. Un
murciélago vampiro hambriento solicita alimento a un probable altruista por medio de una

conducta denominada “grooming”, o acicalamiento social, que comienza en el area del

' Vale la pena aclarar que las acciones altruistas dirigidas a parientes puede ser explicadas a través de aptitud
inclusiva (Hamilton, 1964) o la teoria de cuidado parental. Esta tultima explica por qué un organismo
reproductor no se limita a producir copias de su material genético, sino que ademas emplea parte de su
presupuesto en aumentar las posibilidades reproductivas de esas copias, incluso a costa de su propia
reproduccion futura. Este tipo de adaptaciones bioldgicas permite establecer una relacion entre el costo
energético en el que incurren los progenitores y el cuidado dado a las crias. A través de dicha teoria se podria
explicar comportamiento “altruistas” en especies que no son gregarias o sociales, como es el caso de la arafia
pisaurida, una cazadora errante que depende de su velocidad, agilidad y excelente vision para atrapar insectos,
pequefias ranas y lagartijas. Sin embargo, esta forma de vida tiene un inconveniente. Las arafias que atrapan el
alimento en sus telarafias pueden vigilar constantemente sus huevecillos, pero una arafia cazadora que esta en
constante movimiento debe llevarlos con ella o abandonarlos a merced de los depredadores. La arafia
pisaurida carga sus huevos en una bola sedosa que estd pegada a sus colmillos. Mientras los huevos se
desarrollan, la arafia no puede cazar porque no puede comer. Aun asi, sigue moviéndose de un lugar soleado a
otro para mantener calientes los huevecillos. Como en todas las especies, sin el calor adecuado no puede
haber incubacion ni crias que perpetuen la especie. Cuando las crias estan por nacer, la madre hace una
pequefia hendidura en la bolsa que las contiene y construye una tienda de seda alrededor de la bolsa, sobre la
cual se sienta hasta que las crias se hayan marchado para valerse por si mismas, comportamiento similar
realiza la arafias lobo guardan sus huevos en bolsas de seda, pero los cargan a la espalda.
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estbmago y continia hasta contactar la boca del donador, quien responde regurgitando
sangre. Este tipo de conducta incrementa la posibilidad de que un murciélago que no
encontrd alimento lo reciba por parte de algin miembro del grupo, lo que aumenta, a su

vez, sus probabilidades de éxito futuro.

Al analizar este caso, vemos un claro acto altruista, dado que un organismo disminuye su
aptitud (cuando regurgita su alimento) para favorecer a otro individuo con el que no se
encuentra emparentado. Teniendo en cuenta la relacion que se pretende establecer entre
altruismo y cooperacion, se afirma que, para que este tipo de comportamientos tenga lugar,
es necesaria la coexistencia de un contexto cooperativo mucho mas amplio en las colonias
de estos organismos. En el caso particular de los murciélagos vampiros, varias
investigaciones indican que estos animales muestran diferentes tipos de interacciones

cooperativas.

Se ha documentado que Desmodus rotundus vive en grupo de 7 a 12 hembras que
comparten dormideros (roosting), espacios que ofrecen proteccion contra el clima adverso
o los depredadores y en los que tiene lugar la digestion de los alimentos, se llevan a cabo
actos de apareamiento, hibernacion, crianza de jovenes y se promueven las interacciones
sociales. Los dormideros son de suma importancia para el éxito de la especie y han

desempefiado un papel relevantes en su evolucion ecoldgica (Kunz, 1982).

Un comportamiento que se ha registrado en los grupos de murciélagos vampiros es el aseo
social con fines de control de ectoparasitos; Wilkinson (1986) ha demostrado que hay una
correlacion entre los comportamientos de regurgitacion y de aseo, aunque este ultimo se
presenta con mayor frecuencia. El sugiere que el comportamiento de aseo facilita la
identificacion de socios para compartir los alimentos, permitiendo a un murciélago

monitorear el potencial de otros animales para dar o recibir sangre.

Por consiguiente, enfatizo que un comportamiento altruista, como lo es la regurgitacion de
alimento en los murciélagos vampiros, tiene lugar en un contexto cooperativo mucho mas

amplio. Teniendo en mente la propuesta de MacKinnon y Fuentes (2011), para quienes
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conocer los patrones y contextos de complejidad social de los primates constituye un buen
camino para comprender los mecanismos y evolucion de los sistemas de comportamiento
que pueden producir actos altruistas, se podria sugerir que este comportamiento altruista de
los murci¢lagos vampiros ayuda a consolidar los grupos e incide sobre su éxito
reproductivo y social. Se aclara que esta relacion no implica que, todo contexto cooperativo
genere o este direccionado hacia actos altruistas: Aunque se presenten grupos que
coordinen sus acciones colectivas y manifiesten otros mecanismos como la comunicaciéon o
la division del trabajo, ello no implica directamente que en todos los contextos cooperativos

se presenten actos altruistas.

En suma, la relacion entre altruismo y cooperacion aqui propuesta debe ser revisada a
profundidad teniendo en cuenta las investigaciones empiricas y tedricas sobre el tema (este
podria ser un buen punto de partida para investigaciones futuras). Ademas, como se ha
argumentado a lo largo de este capitulo, la cooperacidon constituye un fenomeno mas
general que el altruismo, dado que juega un papel clave en el aumento de la complejidad de
las formas organicas y al cual subyacen algunos mecanismos que son transversales a los
diferentes niveles de organizacion biologica. Lo anterior podria ser una de las causas por
las cuales la mayoria de las investigaciones actuales sobre comportamiento social centran
su atencion en la cooperacion. Yo sugiero que si se conoce con mayor profundidad el tema
de la cooperacion, se tendran mas y mejores elementos para continuar comprendiendo la

evolucion y naturaleza del altruismo.

3.3.1 UN POSIBLE CAMINO A SEGUIR
Como ultimo punto de este capitulo quisiera sefialar el posible camino para futuras

investigaciones sobre la evolucion del altruismo y de la cooperacion

Como se intentd mostrar en los capitulos I y II, persisten en la literatura intentos de
establecer modelos explicativos que den cuenta de la evolucién de la cooperacion y el
altruismo y de la relacion existente entre ambos. Como lo indica Calcott (2008), el
desarrollo de modelos matematicos formales ha desempefiado un papel fundamental en esta

direccion, dado que permiten capturar las relaciones de dependencia entre ciertos factores
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clave como el parentesco, la tasa de migracion y el mantenimiento de las interacciones
cooperativas en una poblacion (por ejemplo, Axelrod y Hamilton, 1981; Boyd y Richerson,

1985; Dugatkin et al. 1994; Boyd et al. 2003, entre otros).

Calcott (2008) argumenta que los modelos formales sobre la distribucion del beneficio
resultan muy ttiles por que presentan un amplio margen de generalizaciéon dado por su
capacidad de producir predicciones a partir de la abstracciéon del comportamiento y sus
mecanismos. Ademads, esta capacidad resulta particularmente util al analizar conceptos
como el de fitness, ya que es posible construir generalizaciones muy amplias que apliquen a
su calculo en poblaciones y organismos muy diversos. Calcott concluye que gran parte de
la capacidad explicativa de estos modelos proviene, precisamente, de la amplitud que

adquieren por el método de abstraccion.

Sin embargo, los modelos formales existentes dejan de lado el establecimiento de las
interacciones y se concentran en el analisis de los costos y pagos que entrafan para los
individuos sus acciones altruistas, con lo que se explica como se distribuye el beneficio,
pero no como se genera. En un intento de superar estas limitaciones, Calcott propone
desarrollar modelos que incluyan la forma como se organiza la accion colectiva y permitan

describir la complejidad de las interacciones:

We can easily imagine situations in which cooperation occurs and the details of how benefit
is generated are much simpler. In these cases, there would be a lot less to explain. But if we
focus solely on the final distribution of benefit, then the difference between such simple
cases of cooperation and the kind of rich, coordinated, differentiated actions in the bank
heist is obscured. It is not simply that one case has more cooperation than the other; there
are qualitative differences that are not captured by models concerned solely with the
distribution of benefit. Explaining how benefit is generated captures exactly this kind of
missing detail (2008, p. 183).

Otro punto fundamental de la estructura de los modelos formales existentes es que obligan
a considerar a los organismos como separados de un grupo (Gordon, 2013). Dichos
modelos no alcanzan a contemplar las interacciones ecoldgicas de los individuos al interior
del grupo y con su medio ambiente, dejando de lado aspectos tan importantes como las

relaciones sociales. Sumado a ello, los estudios empiricos sobre la cooperacion en los
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grupos de animales revelan redes de interacciones que no son faciles de enmarcar en

modelos como los que presenta la teoria evolutiva de juegos.

Siguiendo la propuesta de Calcott (2008), esta investigacion apoya la iniciativa de que los
modelos futuros sobre cooperacion también deberian tener como problema rector la
generacion de beneficio, sin desconocer la importancia y trascendencia de la pregunta por
la administracion de beneficio: como se explico anteriormente, para conocer cOmo se
genera el beneficio se requiere entender como se coordinan las acciones, el tipo de
comunicacion requerido y en algunos casos la especializacion y division del trabajo entre

los individuos que interactuan.

Como precisa Wilson (2011), el problema de la coordinacion y la distribucién en conjunto
proporcionan el material para una teoria sobre la evolucion de la cooperacion y el
altruismo. Sin embargo reconoce que el problema de la administracion se le ha dado mayor

importancia.

Coordination and distribution together provide the subject matter for an evolutionary theory
of cooperation/altruism. It is important to appreciate that both are interesting and
complicated subjects in their own right and even more interesting and complicated when
they interact with each other. Historically, interest in distribution has tended to overshadow
interest in coordination (p. 225).

Definitivamente es necesario distinguir entre administracion y generacion del beneficio, ya
que existen diferencias cualitativas que no son capturadas por los modelos formales
disponibles (como la regla de Hamilton, el dilema del prisionero o la estrategia TFT), por lo
que es fundamental desarrollar modelos que se centren en el andlisis de los factores que
intervienen en la generacion del beneficio. En este sentido, a lo largo del capitulo II, se
intenta mostrar cdmo, en las propuestas de Gordon y de Mackinnon y Fuentes, se hace
evidente que la pregunta por la evolucion de la cooperacion y el altruismo deja de estar en
funcién de la relacion costo/beneficio analizada bajo el fin estratégico de maximizacion de
fitness; aqui los problemas tienen que ver mas con la forma cémo se organiza la accion
colectiva, de qué manera se genera un beneficio y qué mecanismos originan dichos

comportamientos.
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Por otro lado, propongo que los modelos centrados en la generacion de beneficio, deben
estar acompafiados no solo de investigaciones teoricas solidas, sino de, un riguroso trabajo
empirico, por lo tanto se considera que para complementar esta investigacion filosofica es
necesario prestar mayor atencion a las investigaciones empiricas sobre el comportamiento
social que estan teniendo lugar en la actualidad. Lo anterior esta justificado en el hecho de
que muchas de las preguntas mas prominentes de la filosofia de la ciencia pueden
beneficiarse de una inmersion profunda en la investigacion de campo, al tiempo que el
trabajo empirico también puede sacar gran provecho del rigor conceptual propio de los

analisis filoso6ficos. Siguiendo a Prinz (2008):

We need people who are rewarded for collecting data and people who are rewarded for
reflecting, sometimes quite speculatively, on what it all means [...]. The academy should
not be seen as a collection of isolated intellectual fiefdoms but as a constellation of research
methods and traditions that can collectively contribute to understanding the world and our
place in it (p. 207).

En este sentido, destaco la importancia del trabajo de Noé (2006), quien reconoce que en
las Ultimas décadas un gran numero de experimentos se han realizado, principalmente en
vertebrados, con el objetivo de analizar como se benefician los individuos de las
interacciones cooperativas. Algunas de las motivaciones para llevar a cabo tales
experimentos son: (1) determinar los mecanismos basicos de la cooperacion; (2) analizar
las estrategias especificas de comportamiento cooperativo y (3) probar los modelos de

teoria de juegos.

Sin embargo, este autor manifiesta que los investigadores que han realizados experimentos,
especialmente en las dos tltimas categorias, hacen uso de dispositivos altamente artificiales
que simulan la impresion de la cooperacion. Dado que los animales, en algunos casos, son
puestos a prueba, inmediatamente después de haber sido entrenados con algun dispositivo o
aparato antes del experimento. Estos resultados pueden explicarse mas parsimoniosamente
como el producto del aprendizaje instrumental, a este tipo de experimentos Noé& los
denomina “cooperacidon instrumental” (Nog&, 2006, p. 1). Ademads, destaca que los

resultados experimentales de la segunda categoria manifiestan la importancia de la
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comunicacion, lo que hacen necesario reevaluar la pertinencia de la teoria de juegos,
especificamente el Dilema del Prisionero, ya que las condiciones que se presentan en este
tipo de juegos iterados casi nunca se cumplen en la naturaleza y es muy dificil que se

cumplan en los experimentos.

Por lo tanto, y apoyada en las sugerencia de Noé&, considero importante que los futuros
experimentos sobre cooperacion hagan hincapié en el papel de la comunicacion y la
eleccion de compaiero con el objetivo de explicar la aparicion y el mantenimiento de las
formas de cooperacion presentes en la naturaleza y que los experimentos de laboratorio

sean complementados con experimentos en de animales en su entorno natural.

Finalmente, espero haber proporcionado al lector una vision global sobre el problema del
altruismo y la cooperacion, pero mas modestamente haber llamado la atencion sobre la
importancia de abordar el otro problema fundamental de la cooperacion: la generacion de

beneficio.

98



CONCLUSIONES
ALCANCE DE ESTE PROYECTO Y PROBLEMAS PARA INVESTIGACIONES
POSTERIORES

La presente investigacion se organizé en tres secciones. En primer lugar, se presentan las
explicaciones clasicas sobre la evolucion del altruismo y la cooperacion, poniendo de
manifiesto la importancia histérica que ha tenido el problema de la administracion del
beneficio. En segundo lugar, se exponen dos trabajos recientes que abordan la evolucion
del altruismo y la cooperacion a través del problema de la generaciéon de beneficio. Por
ultimo, se discuten las implicaciones de abordar el estudio de estos fendmenos en términos
de administracion y generacion de beneficio. Las conclusiones de esta investigacion se

recopilan en los siguientes puntos:

1. Administracion y Generacion de Beneficio
La administracion de beneficio se refiere a aquellas propuestas cimentadas en la
maximizacion del fitness, idea que se pueda rastrear hasta el proyecto darwiniano. Segun la
teoria de la seleccion natural, los caracteres hereditarios que se asocian con mayor €xito
reproductivo tienden a propagarse al interior de las poblaciones biologicas, propiciando su
maximizacion. Las ideas de Darwin fueron posteriormente formalizadas en términos
matematicos por Fisher (1930), quien mostrd que los genes que estdn asociados con una
mayor aptitud aumentaran en frecuencia; por lo tanto, la seleccidon natural opera para

aumentar la adaptabilidad promedio de los individuos en una poblacion.

Hamilton (1964), como parte del proyecto neodarwiniano, propone que un “gen altruista”
aumenta su frecuencia en la poblacion, cuando hay una relacion genética entre el receptor y
el emisor de un acto altruista, y el beneficio reproductivo adicional para el receptor es
mayor que el costo reproductivo que sufre el donante. Por su parte, Trivers (1971) propone
que el altruismo podria evolucionar sin que haya una relacion de parentesco entre actor y
receptor. Cuando su comportamiento estd condicionado a la reciprocidad, argumentado que
los individuos (especialmente seres humanos) deciden actuar sobre la base del coeficiente

beneficio/costo; si el beneficio es mayor que el costo, los individuos actiian esperando que
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en un futuro este costo sea retribuido. Finalmente, Axelrod y Hamilton (1981) utilizaron la
teoria de juegos (particularmente el juego del dilema del prisionero iterado) para predecir
cuando el llamado “altruismo reciproco” deberia evolucionar. Ellos propusieron que en Tit
For Tat la estrategia individualista de defeccion (que busca la maximizacion en el corto
plazo) no funciona porque, cuando la probabilidad de volverse a encontrar es alta, los
agentes no estaran dispuestos a ser explotados y repeleran la traicion; por lo tanto, si se

coopera una vez, lo mas probable es que se cooperara en las siguientes ocasiones.

Por otro lado, la generacion del beneficio se refiere a aquellas propuestas que tienen como
objetivo principal comprender como se establecen las acciones colectivas que producen
beneficio mutuo, y explicar por qué estar en grupo genera mayor beneficio que actuar solo;
lo que lleva a la necesidad de reconocer los mecanismos evolutivos que han dado paso a
estos comportamientos. De igual forma, el problema de la generacion de beneficio ofrece

elementos adicionales para continuar tejiendo la relacion entre dichos fendémenos.

Desde esta perspectiva, Gordon (2013) considera que la cooperacion en hormigas es un
proceso que va mas alld de la explicacion de la esterilidad de las castas obreras; es
necesario comprender por qué un individuo actia de manera colectiva, como se establecen
las relaciones al interior y al exterior de la colonia, basicamente entender como se produce
el beneficio, ya que solo después es posible medir como éste se distribuye entre los
individuos. Por su parte, MacKinnon y Fuentes (2011) muestran como la cooperacion, la
vinculacién social, y la construccion de nicho, pueden contribuir a la comprension del
altruismo: argumentando la posibilidad de que, en las sociedades primates, dicho

comportamiento puede ser un subproducto de la construccion de nicho social.

De este modo, queda claro que los dos grandes grupos explicativos aqui desarrollados
responden a preguntas distintas: por un lado, la administracién del beneficio y, por otro, la
generacion de beneficio. Sin embargo, se considera que no son excluyentes una de la otra, y
que es posible conciliar estas visiones, para lograr una mayor comprension de la evolucion
del comportamiento social. Planteo que, tanto las propuestas cldsicas como las

“emergentes” son dos proyectos explicativos que coexisten, y podrian llegar a ser
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propuestas complementarias, reconociendo que cada grupo teodrico tiene sus limites y

alcance explicativo.

Aunque estas dos propuestas generan la idea de una tension, en esta investigacion no se
perciben como enfoques rivales que recurran a mecanismos evolutivos opuestos. Por lo
tanto, no se pretende desdefiar la enorme importancia de la aptitud inclusiva, del altruismo
reciproco o de la teoria de juegos evolutiva, al contrario se reconoce que estas
explicaciones han permitido importantes descubrimientos y han generado un progreso real
en el estudio del comportamiento social; es gracias al enfoque concreto de cada teoria que

se ha logrado un avance en la compresion del tema.

Las explicaciones que tienen como eje la administracion de beneficio no se contraponen a
los modelos encaminados a entender cémo se genera el beneficio. Es claro que la
rentabilidad de las acciones y los tipos de interacciones que los individuos establecen, en
parte, estdn determinados por la estructura de pagos. No obstante, si también prestamos
atencion al proceso de la generacion del beneficio y la comprension de las diferencias
cualitativas de la cooperacion, se podria lograr una vision mas compleja del
comportamiento social. Siguiendo a Calcott (2008), se concluye que al centrarnos
unicamente en el estudio de la distribucion final del beneficio nos perderemos de conocer el
establecimiento de las interacciones de la accion coordinada y de los mecanismos que
subyacen a este comportamiento, ya que hay diferencias cualitativas que no son capturadas
por los modelos formales o cléasicos. Por lo tanto, esta investigacion intenta justificar la
necesidad de centrar las investigaciones futuras sobre el problema de la generacion de

beneficio sin desconocer la importancia de su administracion.

2. Generacion de beneficio

Al analizar el problema de la generacion de beneficio surgen las siguientes cuestiones
conceptuales que requieren un estudio detallado: a) definir y caracterizar una accion
colectiva, b) determinar los mecanismos de generacion de beneficio mutuo, y c) establecer

la posible relacion entre cooperacion y altruismo.
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Se establece que la cooperacion es una interaccion colectiva que genera beneficio mutuo,
pero a diferencia de otros comportamientos sociales que podrian generar beneficio, la
cooperacion requiere de acciones coordinadas, ello significa que lo que hace un individuo
depende de las acciones realizadas por los otros y, a su vez, repercute sobre ellas.
Consecuentemente, y basada en la propuesta de Maynard Smith y Szathmary (1995), se
considera a la cooperacidon un proceso transversal a la historia de la vida de gran relevancia
para el aumento de la complejidad. Son multiples las investigaciones (en organismos como
bacterias, insectos y aves y mamiferos) que demuestran la diversidad de interacciones
cooperativas. Por otro lado, comprender el problema de la cooperacion desde la generacion
de beneficio lleva a reconocer la existencia de otros mecanismos, como las capacidades de
comunicacion y division del trabajo, que resultan necesarios para la creacion de un entorno
que generen beneficio mutuo y son relevantes para entender la cooperacion en los

diferentes niveles de organizacion bioldgica.

De este modo, la relaciéon entre cooperacion y altruismo puede ser entendida en los
siguientes términos: dado que la cooperacion juega un papel clave en el aumento de la
complejidad de las formas organicas, se puede entender que es un proceso mas general y
amplio que el altruismo, que solo pudo haber surgido como un corolario del

establecimiento de contextos cooperativos complejos.

3. Niveles de seleccion un problema transversal de las explicaciones de la evolucion del
comportamiento social.

Un punto importante que a traviesa las discusiones sobre la evolucion del comportamiento
social y que se pone de manifiesto a lo largo de esta investigacion, es la unidad sobre la
cual opera la seleccion natural (gen, individuo, grupo, comunidad). Generalmente, se asume
que Darwin concibié que la seleccion natural actia a nivel del individuo. Sin embargo,
otras lineas de interpretacion sugieren que ¢l apelo a la seleccion de grupo para explicar el

altruismo y otros problemas morales.

La discusion sobre la unidad de seleccion a la que apelé Darwin sigue siendo un tema de

debate en la filosofia de la biologia y en la biologia misma. En la primera mitad del siglo
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XX, la seleccion de grupo parecia necesaria para explicar los rasgos que eran buenos para
el colectivo aunque malos para los individuos que los poseian. Sin embargo, la teoria de
Hamilton de la aptitud inclusiva, la de Trivers sobre altruismo reciproco, y la teoria de
juegos de Maynard Smith y Price (especificamente la estrategia TFT de Axerold y
Hamilton) fueron capaces de explicar las conductas de ayuda sin apelar a la seleccion de
grupo. Ademas, Dawkins robustecio el descrédito hacia la seleccion de grupo con su nocion
del “gen egoista”. Por consiguiente, el rechazo a ésta teoria fue reconocido por la

comunidad como un gran avance cientifico (Hamilton, 1963).

En este sentido, Sober y Wilson (1998) exponen que las explicaciones cldsicas se han

(13

utilizado desafortunadamente en contra la seleccion de grupos: ..las teorias
[neodarwinianas] se formularon de forma que ocultan el papel se la seleccion de grupos.
Estas diferentes formulaciones pueden conducir a nuevos ¢ importantes descubrimientos
acerca de qué evoluciona mediante seleccion natural, pero no pueden utilizarse para

argumentar contra el proceso de la seleccion de grupos™ (p. 99).

A pesar de ello, en los ultimos afios la seleccion de grupo logré posicionarse de nuevo en el
escenario de las explicaciones evolutivas; varios investigadores (Lewontin 1970, Sober y
Wilson 1998, Okasha 2006, Godfrey-Smith 2009, Wilson y Wilson 2009) han contribuido
significativamente a la revaloracion de la seleccion de grupo en los debates bioldgicos
sobre el comportamiento social. Ademads, las posturas ‘“emergentes” consideran la
importancia de la teoria de seleccion de grupo en sus modelos explicativos. De los autores
retomados en esta tesis, Gordon (2013) desarrolla la idea de que las colonias de hormigas
actian como unidades ecoldgicas cohesivas, permitiendo la seleccion de la cooperacion
como un rasgo de la colonia. Ella parte de la premisa de que si los individuos de un grupo
actuan productivamente juntos, se genera mayor beneficio que si actuaran de manera
individual. Asume el beneficio de la cooperacion como la sinergia de la accion colectiva,
capaz de aprovechar el trabajo en equipo, la division de labores y la cantidad de individuos
que participan de un grupo. Por otro lado, MacKinnon y Fuentes consideran que para
entender la evolucion del altruismo es importante considerar el grupo y sus relaciones con

el ambiente. En este sentido, para comprender la emergencia de nuevas formas organicas y
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de comportamiento, es necesario tener presente no solo la estructura genética, bioquimica o
celular de los individuos, sino también las relaciones que se establecen entre el organismo y

su medio segun el nivel de organizacion biologica.

4. La Teoria de Construccion de Nicho (TCN) y la cooperacién
Esta tesis enfatiza que la propuesta de Mackinnon y Fuentes (2011), cimentada en la teoria
de construccion de nicho, es un buen punto para continuar conceptualizando alrededor de la

naturaleza y evolucion del comportamiento social.

La TCN brinda elementos que permiten un acercamiento complejo al estudio del
comportamiento social. Esta teoria hay que establece una relacion dindmica entre el
organismo y el entorno que generan bucles de retroalimentacion. Esto explica el hecho de
que los organismos a cambien sus entornos con el fin de hacerlos mas adecuados. Pero las
contribuciones de la TCN no se agotan en este punto. Puede que, incluso mas importante
que la reconceptualizacion de la dindmica evolutiva, sea su capacidad para dar cuenta no
solo del cambio biologico, sino también del cambio cultural. Como comentan Laland y
O'Brien (2011): “A [...] implication is that there is no requirement for niche construction to
result directly from genetic variation in order for it to modify natural selection. Humans can
and do modify their environments mainly through cultural processes, and it is this reliance
on culture that lends human niche construction a special potency” (p. 194); (véase Ingold,

2002, para ideas similares).

Por lo tanto, se propone que la TCN ofrece un posible camino para continuar explorando el
problema de la cooperacion y del altruismo, a partir del analisis de las relaciones entre los
individuos y su medio ambiente. Especialmente, para las investigaciones relacionadas con
primates donde la complejidad social (representada en coaliciones, plasticidad del

comportamiento, y periodos prolongados de aprendizajes) es un elemento fundamental.
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