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Resumen: La consolidacion de la sintesis moderna en las décadas de 1930 y
1940 modificé los aspectos tedricos, metodolégicos y ontolégicos de la
biologfa. A su vez, pese a que el centro tedrico fue dado por la genética de
poblaciones, la sintesis involucré diversas areas del conocimiento. Sin em-
batrgo, en los ultimos afios, se han puesto en discusion algunos de los ele-
mentos tedricos de la sintesis. En este trabajo de investigacién, se analizara
particularmente si las alteraciones tedricas que se estin presentando al seno
de la sintesis impactan — y en tal caso de qué modo lo hacen — sobre una de
las subdisciplinas que mayor atencién ha tenido desde la filosofia de la bio-
logfa: la ecologfa del comportamiento. La hip6tesis general de trabajo es que
pese a las modificaciones y extensiones, en términos generales, la ecologia
del comportamiento parece conservar los aspectos tedricos de la sintesis
forjada en la primera parte del siglo XX, lo cual conlleva a interrogar y pro-
blematizar las relaciones establecidas entre la teotfa evolutiva de la sintesis
moderna y la ecologia del comportamiento.
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Abstract: The modern evolutionary synthesis has changed biologists” theo-
retical, methodological and ontological assumptions since its early establish-
ment during the mid-thirties. Although the theoretical core of the biological
synthesis was mainly established by population genetics, several subject areas
were involved. However, lately, some mainstays of the synthesis have been
critically discussed and reconsidered. In this paper, we will analyze if the
proposed theoretical modifications of the extended synthesis have any im-
pact — and, in that case, how- on behavioral ecology, one of the subdisci-
plines that has been most considered by philosophers of biology. Our main
hypothesis is that the subdiscipline in question, despite all the discussion
surrounding the extension, retains the theoretical aspects of the original
synthesis of the late thirties and early forties. This issue makes us wonder
what kind of relationship has established between the synthetic theory of
evolution and behavioral ecology.

Key-words: behavioral ecology; evolutionary theory; modern synthesis;
extension of the synthesis

1 INTRODUCCION

Al recorrer la gran cantidad de paginas y articulos que se han eri-
gido en torno a la teorfa evolutiva y su relaciéon con el estudio del
comportamiento animal, resulta inevitable cuestionarse qué tipo de
reflexién y analisis puede realizarse al respecto para que lo dicho re-
sulte en un verdadero aporte al seno de la biologfa. Ciertamente, a
partir de la década de 1970 se habia comenzado a aceptar que el fe-
némeno evolutivo presenta una complejidad intrinseca que impide
ser abarcado sélo por los aportes tedricos de la genética clasica y la
genética de poblaciones. Si bien este cuestionamiento fue perdiendo
intensidad entrada la década de 1990, en los ultimos afios volvieron a
ser cuestionados algunos de los principales elementos tedricos de la
sintesis moderna tales como: el predominio de los escenarios adapta-
cionistas, la unicidad de las unidades de selecciéon o la propuesta de la
selecciéon natural como el mecanismo evolutivo exclusivo (Gould,
2002). Mas aun, en la actualidad, se ha consolidado la nocién de gene-
rar una sintesis biolégica extendida, la cual ademas de incorporar
otras areas de conocimiento (biologia evolutiva del desarrollo o ge-
némica, entre otras), revise algunos de los elementos basicos de la
sintesis moderna, tal como la conceptualizacion de la relacién genoti-
po-fenotipo.
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La ecologia del comportamiento se consolidé como sub-disciplina
de la biologfa en la década de 1960, a partir de la integracion entre la
etologial, la ecologia y la biologia evolutiva (Barnard, 2004). En tér-
minos generales, esta drea del conocimiento presenté como objetivos
centrales la indagacién de las explicaciones funcionales y evolutivas
de los rasgos comportamentales. Tal como veremos, el vinculo de la
ecologfa del comportamiento con el conjunto tedrico de la sintesis
moderna ha sido directo segun lo juzgan sus propios protagonistas,
considerando al cambio evolutivo mayoritariamente adaptativo en la
medida en que es considerada como proceso evolutivo Gnicamente la
seleccioén natural. Este tipo de relacién obliga, por un lado, a indagar
las teorias evolutivas que son consideradas de manera explicita o im-
plicita en el estudio del comportamiento de los seres vivos y, por el
otro, a caracterizar como es dada la relacion entre dicha subdisciplina
y la teorfa evolutiva en el marco actual de la revisién de la sintesis.
Precisamente, es este vinculo con una biologia evolutiva en profunda
transformacién lo que permite e invita a realizar un estudio de estas
caracteristicas.

De este modo, el objetivo principal del trabajo es reconocer y
problematizar los marcos tedricos evolutivos y su relacion con la
ecologfa del comportamiento en el marco de la extensién de la sinte-
sis moderna. Nuestra tesis principal es que el estado tedrico de dicha
subdisciplina no se ha visto modificado pese a la fuerte restructura-
cién que ha sufrido el pensamiento evolutivo, continuando asi con
los “cimientos” de la sintesis moderna clasica. Para nuestro analisis
nos focalizaremos en cuatro conjuntos teéricos propios de la sintesis
biolégica y que han sido considerados desde la ecologia del compor-
tamiento: los niveles de seleccion involucrados, la relacién genotipo-
fenotipo, los mecanismos de herencia propuestos y el rol que tiene el
ambiente en el mecanismo de cambio. En la elaboracién del trabajo,
se ha recurrido tanto a los libros de los investigadores del area mas
influyentes, as{ como también a algunos de los principales reviews que
analizan desde una perspectiva historica las transformaciones que ha
presentado la ecologia del comportamiento en el tiempo. A su vez,

1 Ciencia que estudia los patrones de conducta de los organismos en condiciones
naturales.

Filosofia e Histdria da Biologia,v. 7, n. 1, p. 71-89, 2012. 73



cabe sefialar que no se busca aqui exhaustividad en cuanto a los traba-
jos y enfoques analizados, considerando para nuestro andlisis aquellos
que son considerados mas relevantes en el contexto de la ecologfa del
comportamiento de la actualidad. Con este fin, el trabajo presenta el
siguiente esquema argumentativo. En primer lugar, se realizara una
revision del estado tedrico actual de la ecologia del comportamiento,
tratando de reconocer los puntos de continuidad y los de discontinui-
dad con la versién de la teoria evolutiva dada por la sintesis moderna.
En segundo lugar, se presentaran algunas de las principales modifica-
ciones tedricas que han conducido a una extension de la teorfa evolu-
tiva respecto a la version clasica de la sintesis. Finalmente, a partir de
todo el recorrido realizado, se reflexionard acerca de como la ecologia
del comportamiento podria verse afectada por las modificaciones de
la teorfa evolutiva de los ultimos afios, a la vez que se realizaran algu-
nas consideraciones generales acerca del tipo de relacién establecida
entre la teorfa evolutiva de la sintesis moderna y la ecologia del com-
portamiento.

2 HISTORIA DE UNA INTEGRACION: LA ECOLOGIA
DEL COMPORTAMIENTO Y LA SINTESIS
MODERNA

Tal como adelantamos en la seccidn anterior, en esta seccién ana-
lizaremos la conformacion tedrica de la ecologia del comportamiento
y su relacién con el arpus tedrico de la sintesis biologica. Recordemos
que la etologia surge formalmente a mediados del siglo XX, tras los
desarrollos realizados, entre otros, por Konrad Lorenz y Niko Tin-
bergen. Desde entonces, sin embargo, se ha asistido a una declinacién
de los tradicionales estudios etolégicos del comportamiento animal,
en paralelo a una prominencia de la ecologfa del comportamiento
(Alcock, 2003). En 1963, Tinbergen propuso que para lograr un co-
nocimiento completo de los rasgos comportamentales era necesario
responder a cuatro preguntas complementarias relativas a la funcion,
mecanismo, desarrollo y evoluciéon de los caracteres conductuales
(Tinbergen, 1963; Barnard, 2004). El énfasis de las primeras investi-
gaciones recayo, fundamentalmente, sobre las denominadas “causas
proximas” de los rasgos conductuales, estas son, las concernientes a
los mecanismos fisiologicos de control del comportamiento y al mo-
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do en que éstos se desarrollan. Aproximadamente, en la década de
1970, fueron reivindicadas las denominadas “causas dltimas” que
establecen cudl es el valor adaptativo de un determinado comporta-
miento y cémo éste ha surgido a través de la historia evolutiva de la
especie en cuestion. De este modo, la etologia fue “cediendo terreno”
frente a la nueva area de la ecologia del comportamiento que vinculd
de manera directa el estudio de la conducta de los organismos con la
teorfa evolutiva contemporanea. Asf, hubo por entonces un cambio
en las prioridades de la biologia del comportamiento como area del
conocimiento, abandonandose en gran medida el estudio de los me-
canismos subyacentes y de los procesos ontogenéticos de los rasgos
comportamentales (Bateson, 2003). En este sentido, el “ascenso” de
la ecologia del comportamiento pareci6 responder, en gran medida, a
un desplazamiento del enfoque respecto al estudio de las causas pro-
puestas por Tinbergen. Asi, para responder a los nuevos interrogantes
relativos a los comportamientos (mecanismos evolutivos considera-
dos y su funcién adaptativa), hubo que establecer vinculos con la
teorfa evolutiva en su version de la sintesis moderna clasica. De esta
manera, desde la ecologia del comportamiento se considerarfa como
el mecanismo evolutivo principal a la seleccién natural. Esto puede
verse expresado en aquellas palabras de Krebs, Davies y West:

Durante la evolucién, la seleccion natural favorecerd a los individuos
que adopten las estrategias de vida que maximicen su contribucién
genética a futuras generaciones |[...] debido a que el éxito de un indi-
viduo en sobrevivir y reproducirse depende criticamente de su com-
portamiento, la seleccién tenderd a disefiar individuos que sean efi-
cientes en las tareas de forrajeo, evitacion de predadores, busqueda
de parejas, cuidado parental y demas. (Krebs, Davies & West [1981],
2012, p. 21)

Uno de los topicos de debate fue qué entidad bioldgica es objeto
de la seleccién natural. De hecho, esta problematica ha ocupado una
parte importante de las investigaciones realizadas en el ambito de la
tilosoffa de la biologfa. Asi, por ejemplo, Lloyd (1992) presenta cien-
tos de referencias de trabajos, provenientes tanto de la biologia evolu-
tiva como de la filosoffa de la biologfa, que abordan dicha problema-
tica. Mas aun, tal como menciona Mayr (1997), este listado incluso
representa solo una pequefia parte de lo que se ha discutido en torno
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de esta problematica. Ahora bien, scuales son las entidades biologicas
que pueden ser consideradas propiamente unidades de seleccién?
Cierto es que, en términos muy generales, dentro del ambito de bi6-
logos evolutivos han prevalecido dos posturas: una que elige al indi-
viduo, y la otra al gen. En el caso de la ecologia del comportamiento,
ha prevalecido la consideracién de presentar a ambas como compati-
bles, siendo simplemente “dos formas de mirar lo mismo”. En este
sentido, leemos en el prefacio de E/ gen egoista de Dawkins:

Mi punto de vista fue que existen dos caminos de considerar la selec-
cién natural, la aproximaciéon desde el punto de vista del gen y la
aproximacién desde el individuo. Entendidos apropiadamente son
equivalentes, son dos visiones de la misma verdad. Podemos saltar de
uno al otro y serd todavia el mismo neo-darwinismo. (Dawkins
[1976], 2006, pp. xv-xvi)

Recordemos que dicho libro de divulgacién es una aproximacion
al estudio del comportamiento animal que pone el centro del analisis
en el gen. De la misma forma, Barnard, manifiesta su postura respec-
to a las unidades de selecciéon diciendo:

Como vimos al comienzo de la seccién, la seleccion natural puede ser
considerada a distintos niveles. Podemos describirla en términos de
cambios en las caracteristicas de los individuos y las poblaciones, o
podemos describirla en términos de cambios en las frecuencias aléli-
cas. (Barnard, 2004, p. 63)

Si bien la seleccion de genes estarfa mediada por el fenotipo, este
tipo de razonamiento presupone una relacién lineal genotipo-
fenotipo, ignorando, entre otros elementos, al rol central del ambien-
te en la expresiéon de un determinado genotipo (Pigliucci & Kaplan,
2000).

En suma: a partir de su relacién con la teorfa sintética de la evolu-
cion, la ecologia del comportamiento considerara a los organismos o
a los genes como las unidades de seleccion, a la evolucién como el
producto de la accién diferencial de la seleccion natural en el cambio
de las frecuencias alélicas de las poblaciones y, finalmente, al gen
como entidad heredable responsable de las semejanzas y diferencias
entre las generaciones. En la proxima seccién, veremos como las
teorfas propias de la ecologfa del comportamiento han asumido algu-
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nos de las propuestas de la sintesis biologica en su forma de concebir
el fenémeno evolutivo.

3 LAS TEORIAS FUNDAMENTALES DE LA ECOLOGIA
DEL COMPORTAMIENTO Y SU “DEUDA” CON LA
SINTESIS MODERNA

Tres conjuntos tedricos fueron fundamentales en la consolidacién
de la ecologia del comportamiento durante las décadas de 1960 y
1970 (Barnard, 2004): la nocién de Hamilton (1964) de fitness inclusi-
vo, el desarrollo de modelos econémicos de toma de decisiones que
utilizan la teorfa de optimalidad como marco explicatorio-predictivo y
el concepto de estrategias evolutivamente estables (EEE) de Maynard
Smith (1972) (se sugiere la lectura de las contribuciones que Trivers
(2002) ha realizado al respecto). El concepto de fitness inclusivo surgio
en respuesta a uno de los interrogantes historicos de la biologia del
comportamiento: el referido a cémo explicar el altruismo. En térmi-
nos generales, el fitness fue considerado una medida de supervivencia y
éxito reproductivo individual, es decir, un indicador de la cantidad de
descendientes de un individuo a través de su vida. Sin embargo, desde
la genética de poblaciones el fitness era entendido como la contribu-
ci6én diferencial de alelos en el pool génico de la poblaciéon. De esta
manera, Hamilton propuso que un gen puede propagarse a expensas
de su portador si éste contribuye a dar suficientes y sobrecompensan-
tes ventajas a sus parientes u otros individuos portadores del mismo
gen (Hamilton, 1964). A partir de este desplazamiento, el fitness dejaba
de ser tnicamente una propiedad del organismo biolégico, para pasar
a ser, alternativamente, una propiedad de los genes (Barnard, 2004;
Alcock [1975], 2005). El altruismo y el comportamiento social, en-
tonces, pudieron ser explicados mediante la referencia a la seleccion
natural. Asi, la nociéon de fitness inclusivo fue entendida como una
extension del concepto original de fitness y utilizada como un modo de
dar cuenta de la evolucién de rasgos comportamentales que atentan
contra el propio éxito reproductivo individual. En el escenario de
dicha discusion, el desarrollo de este concepto significd abandonar las
pretensiones de que pudiera existir algin agente causal de cambio a
un nivel extra-organismico o extra-genético, ya que contribuyé al
abandono de la teorfa de la seleccion de grupos propuesta por Wyn-
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ne-Edwards en el contexto de las explicaciones del comportamiento
animal.

Veamos ahora brevemente otros dos conjuntos teéricos de la eco-
logia del comportamiento: la teoria de optimalidad y el concepto de
EEE. Ciertamente, la forma mas utilizada en ecologia de comporta-
miento para poner a prueba las distintas hipétesis ha sido la compara-
cién en términos de costos y beneficios entre los comportamientos
de clases de individuos de una misma especie. Con esta aproxima-
cién, se espera que si la seleccién natural efectivamente ha actuado,
prevalezcan en la poblacién individuos cuyos comportamientos ob-
servados maximicen su fizness (McNamara, Houston & Collins, 2001).
En la aplicacién de estos modelos, se realiza una serie de suposiciones
basicas, tanto acerca de las restricciones que operan, del criterio op-
timizador como del tipo herencia de los rasgos comportamentales
(Maynard Smith, 1978). En cuanto a la herencia, se asume que los
rasgos y sus caracterfsticas son el resultado de la transmisién y varia-
bilidad del material genético. En referencia a esto, Owens menciona:

Los ecdlogos del comportamiento generalmente asumen, por un la-
do, que los patrones comportamentales observados reflejan de forma
precisa los patrones genéticos subyacentes y, por el otro, que los de-
talles de la estructura genética no influenciaran seriamente la evolu-
ci6én de esos caractetes. (Owens, 2007, p. 358)

Sin embargo, en la mayoria de los casos poco o nada se conoce
acerca de la genética de los rasgos bajo estudio (Barnard, 2004;
Owens, 2007). Al respecto, Grafen (1984) introduce la nociéon de
phenotypic gambit para explicar el proceder de los ecélogos del compor-
tamiento. El autor nos dice que estos investigadores modelan la evo-
lucién de los comportamientos como si estuviesen controlados por el
mas simple de los sistemas genéticos, es decir, como si cada estrategia
comportamental estuviera representada por un alelo en un locus ha-
ploide (reproduccién asexual). De este modo, el resultado del analisis
de costo-beneficio se traduciria directamente en la propagaciéon de
copias alélicas en proximas generaciones, suponiendo que suficientes
mutaciones ocurrieron a lo largo de la evolucién para que cada estra-
tegia tuviera la oportunidad de invadir (Grafen, 1984; Barnard, 2004;
Owens, 2007). Cabe reconocer que en los analisis mencionados los
aspectos cognitivos o de aprendizaje no son incorporados, siendo

78



precisamente éstos los aspectos del comportamiento que lo vuelven
sumamente plastico.

Con respecto al concepto de EEE, éste es utilizado en casos en
los cuales los comportamientos dependen de la frecuencia con que se
encuentran en las poblaciones. Esto significa que la estrategia a seguir
por un individuo dependera de lo que el resto de la poblacién “elija”.
En este sentido, el analisis de costos y beneficios visto anteriormente
incorpora informacién acerca de las estrategias seguidas por otros.
Tal es asi, que una EEE es un resultado 6ptimo en un contexto de
estrategias determinado. En el fondo, entonces, el analisis mediante
EEE es un caso particular de la teorfa de optimalidad y, por lo tanto,
realiza las mismas suposiciones.

Cabe sefalar algunas cuestiones interesantes que se desprenden de
lo desarrollado. En primer lugar, tal como anticipamos, la evolucién
del comportamiento se presenta mediada por la competencia entre
comportamientos individuales alternativos. Las teorfas muestran que
el agente causal de cambio y la unidad de seleccién coinciden con
aquellas propuestas por la sintesis moderna: es la seleccion natural
actuando a nivel organismico la “responsable” de la evolucién del
comportamiento. En segundo lugar, el gen presenta un rol fundamen-
tal en este tipo de explicaciones, en la medida en que determina las
distintas estrategias y restringe el modo de herencia a un Gnico meca-
nismo. Ahora bien, aquellas bases teéricas de la sintesis biologica que
fueron consideradas en la ecologia del comportamiento han sido
cuestionadas profundamente en los ultimos afios. Justamente, en la
siguiente seccién analizaremos algunos de dichos cambios.

4 LA SINTESIS BIOLOGICA MODIFICA SUS PILARES

Tal como adelantamos, en los dltimos afios se han originado ver-
siones de la sintesis que realizan significativos cambios en algunos
elementos tedricos de la sintesis biolégica. A continuacién, menciona-
remos algunos de ellos, elegidos a partir su relevancia en relacién con
el conjunto tedrico propio de la ecologia del comportamiento.

4.1 Jerarquias selectivas

Desde la década de 1970, a partir de los trabajos de paleontélogos
tales como Gould, Eldredge y Tattersall, entre otros, se da origen a
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un escenario teérico interpretativo como el de los equilibrios puntua-
dos. Desde esta perspectiva, se postula que los cambios macroevolu-
tivos no pueden explicarse (al menos en su totalidad) a partir de los
procesos microevolutivos. Entre las principales teorias de este grupo
de investigadores aparece la idea de una estructura jerarquica que
postula “individuos” en diferentes niveles de las jerarquias geneal6gi-
cas, a la vez que la busqueda de mecanismos actuantes en diferentes
niveles, tal como el de una reproduccion diferencial de entidades
(Viba & Gould, 1986; Liecberman & Vrba, 1995). En este mismo
sentido, las versiones actuales de la extensién de la sintesis biologica
contintan dichos lineamientos sosteniendo tanto la aceptacién de
patrones discontinuos del registro f6sil como la teoria de la “seleccion
multi-nivel” (Wilson, 2010). Sin embargo, mas alla de estos acuerdos
generales respecto a la extensién de la sintesis biolégica, atin se pre-
sentan importantes diferencias respecto a cuales serfan los niveles
involucrados en la jerarquia genealdgica correspondiente.

4.2  Genotipo y fenotipo

Durante varias décadas, la sintesis bioldgica postulé una relacion
lineal entre el genotipo y el fenotipo. En los ultimos afios se ha com-
plejizado esta relacién, por lo que se ha sugerido una relacién no
lineal entre genotipo y fenotipo, donde la evolucién fenotipica ya no
es una mera deudora de la evolucién genotipica (ver por ejemplo
Culp, 1997; Weber, 2011). A partir de estas alteraciones, dado un
escenario particular, la correlaciéon entre el genotipo y el fenotipo
debe necesariamente ser verificada (Jablonka, 2006). Desde esta re-
ciente perspectiva, incluso la propia nocién de cambio evolutivo sufre
modificaciones. Esto estd dado porque mientras que en la sintesis
biolégica el propio criterio de evolucién fue el de cambios en las fre-
cuencias alélicas de las poblaciones, desde la perspectiva de la exten-
sién actual de la sintesis biologica, necesariamente deben ser incorpo-
rados aspectos fenotipicos de la evolucién organica (West-Eberhard,
2007).

4.3 Epigénesis y los nuevos sistemas de herencia

Una de las nociones que han alterado el esquema teérico de la sin-
tesis biologica es la de “epigénesis”. Ciertamente, el término epigéne-
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sis ha sido utilizado en sentidos diversos (Jablonka & Lamb, 2007).
En palabras de Miiller (2007), el estudio de la epigénesis es un pro-
grama experimental de gran actualidad:

Este programa examina cémo las dinamicas de las interacciones mo-
leculates, celulares y tisulares afectan los cambios evolutivos. Se fija
en las propiedades del desarrollo que no estan directamente determi-
nadas genéticamente, tal como la auto-organizacién o los factores fi-
sicos y geométricos. Perturbaciones del numero celular, el ciclo celu-
lar, el tiempo de desarrollo o las interacciones inductivas han mostra-
do producir fenocopias de caracteres derivados o ancestrales, ocasio-
nalmente ascendiendo a transformaciones homedticas. La aproxima-
cién epigenética también prueba las influencias del ambiente en el
desarrollo, demostrando que el mismo genotipo puede producir fe-
notipos notablemente diferentes en respuesta a condiciones externas
alteradas. (Mdller, 2007, p. 943)

Ahora bien: ¢cudl es la funciéon de los genes en los fenémenos
epigenéticos? En primer lugar, debemos reconocer al menos dos de
los sentidos diferentes de epigénesis que se suelen mencionar en la
bibliografia especifica. El primero es entendido como (el estudio de)
los mecanismos responsables del desarrollo ontogenético. El segundo
se centra en las interacciones causales entre los genes y sus productos.
Si bien durante la década de 1990 se intenté conservar a los genes
como los elementos fundamentales a los fines de dar cuenta del desa-
rrollo de los organismos, esta posicion comenzé a “resquebrajarse”.
Quizas uno de los aspectos que haya contribuido fuertemente a ello,
haya sido el reconocimiento que en algunos casos estas variaciones
epigenéticas podrian pasar de una generacion a otra, dando origen a la
denominada herencia epigenética (Jablonka, Lamb & Avital, 1998).
Surge, entonces, un nuevo interrogante: Jcuan excepcionales son
estos mecanismos de herencia? Segin Jablonka y Lamb, la herencia
epigenética no es “[...]simplemente una curiosidad marginal e intere-
sante: se ha vuelto claro que una cantidad sustancial de variacién
hereditaria no tiene las propiedades que fueron asumidas en la Sinte-
sis Moderna” (Jablonka & Lamb, 2007, p. 464). Sin embargo, cabe
reconocer que pese a las evidencias empiricas, su aceptacion es aun
terreno de debates y disensos (Griesemer, 1998). La ampliacion de los
mecanismos de herencia se ha dado, entonces, a partir de la incorpo-
racién de nuevos niveles y una determinada estructuracion jerarquica.
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Asi, el analisis de los sistemas de herencia epigenético ofrece una
conceptualizacién de diferentes niveles quitandole la exclusividad al
gen, no sélo como la tnica unidad de informacién, sino también
respecto a su rol central de ser considerado el “responsable” de las
semejanzas y diferencias a través de las generaciones.

4.4 El rol “extendido” del ambiente

Otro de los aspectos revisados, tiene que ver con la ampliacién del
rol del ambiente en los procesos evolutivos. Desde estas nuevas posi-
ciones, el ambiente no sélo es conceptualizado como un “filtro” de la
diversidad de lo viviente, sino también capaz de generar estimulos
que contribuyan a su propio origen, uno de los puntos principales
sistematicamente negados por las diferentes versiones de la sintesis
biolégica en décadas pasadas. Este nuevo rol del ambiente, que lo
involucra también en el origen de la variaciéon heredable, ha sido de-
nominado “induccién ambiental”. Entre los efectos que conlleva la
aceptacion de la induccién ambiental, Jablonka sefiala:

La mayor ventaja de la induccién ambiental es que puede ser muy
persistente y puede afectar a todos (o la mayoria) de los miembros de
una poblacién, disminuyendo la probabilidad de que sea eliminada
del modo en que la mayoria de las nuevas mutaciones génicas lo son.
De hecho, debido a este amplio efecto poblacional, una modificacién
generada por induccién ambiental puede persistir incluso si inicial-
mente no es beneficiosa. Sin embargo, ya que por definicién las mo-
dificaciones debidas a induccion ambiental estin correlacionadas con
el ambiente, y puesto que capitalizan cierta plasticidad u organizacion
pre-existente sensible a las condiciones, son mas probables de ser
beneficiosas que las mutaciones génicas. (Jablonka, 20006, p. 153)

Una de las consecuencias relevantes que presenta esta posicion, es
que a partir del rol “extendido” del ambiente, de una diversidad de
genotipos en una determinada poblacién pueden generarse fenotipos
similares. De este modo, a partir de este recorrido hemos podido ver
cuatro de los elementos teéricos de la sintesis biolégica que estan
sufriendo modificaciones y/o extensiones en los ultimos afios. En la
proxima seccién, analizaremos si estos cambios han incidido sobre el
cuerpo tedrico de la ecologia del comportamiento, y en el caso que no
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se hayan registrado modificaciones, indagaremos qué efectos causa-
rfan sobre dicha subdisciplina.

5 LA EXTENSION QUE PODRIiA SER EN EL MARCO
TEORICO DE LA ECOLOGIA DEL
COMPORTAMIENTO

5.1 Reabriendo un viejo debate

Ciertamente, la aceptacion de la propuesta de una jerarquia selec-
tiva (Wilson, 2010) obligaria a repensar y actualizar el viejo debate de
la seleccién de grupos que aun pervive en la ecologia del comporta-
miento. En primer lugar, la discusién exigirfa abandonar la fuerte
asociacion establecida entre la seleccién extra-organfsmica y aquella
version de la seleccion a nivel grupal propuesta por Wynne-Edwards
en la década de 1960. La oposicién entre la ya desacreditada teorfa y
la clasica teoria de seleccién darwiniana todavia es presentada en al-
gunos de los libros de textos mas influyentes del area como si se tra-
tara de la unica alternativa posible hasta la actualidad (véanse, por
ejemplo Barnard, 2004; Alcock [1975], 2005). En segundo lugar, el
conjunto teérico de “la seleccion multi-nivel” parecerfa invitar a re-
considerar los posibles mecanismos evolutivos que dieron origen al
comportamiento social y al altruismo, los cuales hasta el momento
fueron explicados mediante la nocién de fitness inclusivo que supone
una seleccion a nivel individual. Al respecto, en un estudio histérico
de las vicisitudes de la nocién de seleccion de grupos, Borrello sefiala:

Tal vez, podamos acordar que las respuestas a las preguntas del al-
truismo y los niveles de seleccién son interrogantes complicados que
no seran resueltos simplemente invocando a la seleccién natural en
algin nivel particular, sino que seran entendidos como resultado de
fuerzas selectivas actuando en multiples niveles y en combinacién
con las fuerzas contingentes de la historia y la cultura. (Borrello,
2005, p. 47)

En tercer lugar, la inclusién de multiples niveles selectivos exhor-
tarfa, en principio, a revisar la aproximacién al estudio del comporta-
miento mediante el uso de modelos de optimizacion. Tal como men-
cionamos anteriormente, dicha teoria intenta modelar 1a evolucion del
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comportamiento considerando que las fuerzas selectivas sélo actidan a
nivel individual, ighorando asi las presiones de seleccién que actian a
otros niveles.

5.2 El “giro copernicano” del “centrismo” del gen I: genoti-
po-fenotipo

La complejizacion de la relacion entre el genotipo y el fenotipo
atentarfa directamente contra una de las suposiciones mas fuertes
realizadas desde la ecologia del comportamiento obligando a repensar
la conveniencia de la llamada phenotypic gambit. Los patrones fenotipi-
cos comportamentales no necesariamente reflejan de forma precisa la
secuencia nucleotidica subyacente, por lo que su vinculo no puede
suponerse, sino que, tal como dice Jablonka (2006), debe probarse.
Tener en consideracién la posible falta de correspondencia entre la
evolucién fenotipica y la genética permitirfa, por un lado, evaluar la
posibilidad de evolucién comportamental sin necesidad de que exista
evolucién genética y, por otro lado, negarifa la posibilidad de conside-
rar de manera alternativa la selecciéon a nivel individual y la seleccion a
nivel genético, tal como vimos es sostenido hasta el dia de hoy en la
ecologfa del comportamiento. Sin dudas, estos cambios generan alte-
raciones en cuanto a la “pérdida del lugar privilegiado” del gen como
“centro” de los sistemas biologicos.

5.3 El “giro copernicano” del “centrismo” del gen II: ¢cel
“vehiculo” de genes?

Al igual que en el caso del analisis de las unidades de seleccion, la
ampliacion de los mecanismos de herencia exigirfa rever el concepto
de fitness inclusivo. Como pudimos ver, esta nocion asume que de-
terminados comportamientos ocurren porque en la poblacion hay
individuos que comparten alelos, generalmente como consecuencia
de ancestralidad comin. El modelado de los procesos evolutivos no
podria seguir basaindose en el fitness genético suponiendo que lo que
se transmitira de generacién en generacion son alelos alternativos. Por
otro lado, dicha revisién no deberfa generar mayores cambios en los
otros conjuntos teoéricos de la ecologia del comportamiento acepta-
dos en la actualidad. Las explicaciones de las “causas ultimas” del
comportamiento en términos de costos y beneficios requieren sim-
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plemente que los rasgos sean heredables, sin necesidad de atribuir la
heredabilidad a entidades particulares.

5.4 El “giro copernicano” del “centrismo” del gen III: redes-
cubriendo al ambiente

De igual manera, la propuesta de un rol “extendido” del ambiente
parecerfa generar algunas modificaciones conceptuales dentro de la
ecologia del comportamiento en virtud de las teorfas que utiliza para
escrutar las consecuencias adaptativas de ciertos rasgos. Esto estd
dado, en principio, porque la presencia de determinados fenotipos en
una poblacién no permitirfa hacer inferencias acerca de los genotipos
subyacentes (debido al rol activo del ambiente en el desarrollo de los
comportamientos). Desde esta nueva perspectiva, los comportamien-
tos podrian interpretarse mediante lo nocién de un proceso de “in-
duccién ambiental” y no por un mecanismo de fijacién alélica. A
partir de dicha conceptualizacion, cabe preguntarse: sen qué sentido
puede sostenerse que ciertos alelos que afectan el comportamiento
son seleccionados con respecto a otros cuando hay varios genotipos
que por induccién ambiental generarfan fenotipos similares? Nueva-
mente, sucede lo mismo que en lo dicho en relacién a los mecanis-
mos de herencia: en principio, los ecélogos del comportamiento no
deberfan por qué preocuparse por una reconceptualizaciéon del rol
que tiene el ambiente en la ontogenia de los comportamientos. Sin
dudas, lo significativo dentro de los conjuntos teéricos y del tipo de
abordaje en la ecologfa del comportamiento es el aspecto heredable y
variable del fenotipo, independientemente de cémo se desarrolle.
Incluso, merece la pena recordar que debido a la plasticidad fenotipi-
ca, la heredabilidad de los caracteres también se ve influenciada por el
ambiente.

Sin embargo, cabe sefialar que en la actualidad dichas modifica-
ciones no han sido ain aceptadas dentro de la ecologfa del compor-
tamiento. De hecho, todavia se mantienen los conceptos y teorias que
emergieron en su momento como consecuencia de la teorfa sintética
de la evolucién, a pesar de las profundas discusiones que se estin
dando en relacién con las modificaciones de la sintesis biolégica. En
la siguiente y ultima seccién, problematizaremos el vinculo que pre-
senta dicha subdisciplina con la teorfa evolutiva, a partir del fuerte
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compromiso que aun conserva la ecologia del comportamiento con
las teorfas y conceptos que fueron criticados por la extension de la
sintesis.

6 RELACIONES DE AYER Y HOY:
PROBLEMATIZANDO EL VINCULO ENTRE LA
ECOLOGIA DEL COMPORTAMIENTO Y LA TEORIA
EVOLUTIVA

Luego del camino realizado, ¢cudl es el vinculo que presentaba la
ecologfa del comportamiento con la teotia evolutiva en sus origenes y
cudl es en la actualidad? En principio, nuestro recorrido nos lleva a
reconocer un importante “desacople” entre la actual versién de la
teorfa evolutiva (atin bajo importantes disensos) y aquella implicada
en la ecologia del comportamiento en su intento por dilucidar las
causas “Ultimas” del comportamiento animal. Tal como hemos visto,
el conpus tedrico principal de la disciplina se “forjé” sobre las bases de
la teorfa evolutiva de la sintesis moderna. La creencia en una firme
comprensioén de los mecanismos de variacién y de herencia llevo a
considerar a dicha teorfa evolutiva como el fundamento dnico de
todo principio de cambio comportamental entre generaciones. En
una primera aproximacion, entonces, creemos que la ecologia del
comportamiento supuso el cuerpo tedrico de la sintesis moderna,
siendo sus teorfas particulares instanciaciones de esa teorfa asumida.
Mais aun, el andlisis realizado en torno a algunas de las teorfas princi-
pales de la subdisciplina, nos lleva a sugerir que la teorfa evolutiva de
la sintesis moderna actué no sélo como un supuesto, sino también
como un programa de investigaciéon que guid las investigaciones y la
elaboracion de teorfas en la ecologia del comportamiento. Sin embar-
go, la tensién se genera cuando desde la propia biologia evolutiva
comienza a cuestionarse a la sintesis. Con la revisioén, desaparece la
solidez atribuida a los elementos teéricos propuestos por la sintesis,
obligandonos a no dar por sentado aquellas nociones evolutivas que
en su momento fueron consideradas y aceptadas. Si bien la sintesis
moderna ha provisto a la ecologfa del comportamiento de un pro-
grama para explicar los fendmenos relativos a la conducta, lo ha he-
cho en términos de un tnico mecanismo evolutivo y unas pocas enti-
dades particulares. Aunque desde la biologfa evolutiva se haya com-
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plejizado la propia teorfa evolutiva, la ecologia del comportamiento
contintia con una “confianza ciega” en el programa de la sintesis. De
esta forma, dicho programa es el que aun establece qué tipo de abor-
daje debe hacerse para analizar la conducta animal. Lo que estaria en
juego con la revision de la sintesis es precisamente el nicleo tedrico
del programa y, como consecuencia, cualquier aproximaciéon de la
ecologfa del comportamiento en el estudio y explicacion de la con-
ducta animal.

De este modo, a nuestro entender, parece estarse frente a un es-
cenario sumamente complejo en términos filoséficos y cientificos que
los representamos mediante la siguiente imagen: los “pilares agrieta-
dos” de la sintesis han dejado a los ecélogos comportamentales sobre
un “terreno” tedrico tambaleante. Sin embargo, cabe reconocer que
no todo aspecto del programa ha sufrido inestabilidades y que no
podemos negar el propio éxito que ha tenido y que todavia conserva
en el estudio del comportamiento. Sin embargo, aun cuando esta
subdisciplina presente numerosas vias heuristicas fructiferas, la falta
de un sostén tedrico de sus programas de investigacion obliga a anali-
zar con detenimiento los posibles efectos que se generen en la propia
revision de la sintesis bioldgica.
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