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ABSTRACT. Do traits evolve because they are good for the group, or do they
evolve because they are good for the individual organisms that have them?
The question is whether groups, rather than individual organisms, are ever
“units of selection.” My exposition begins with the 1960’s, when the idea that
traits evolve because they are good for the group was criticized, not just for
being factually mistaken, but for embodying a kind of confused thinking that
is fundamentally at odds with the logic that Darwin’s theory requires. A
counter-movement has arisen since the 1960’s, called multi-level selection
theory, according to which selection acts at multiple levels, including the level
of the group. After discussing the 1960’s attack on group selection and the
concept’s subsequent revival, I examine Darwin’s views on the subject. I
discuss what Darwin says about four examples: human morality, the barbed
stinger of the honeybee, neuter workers in species of social insect, and the
sterility of many interspecies hybrids. I argue that Darwin defended hypothe-
ses of group selection in the first three problems, but rejected it in the fourth.
I also discuss Darwin’s general views about the role of group selection in
evolution.
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Antes de analizar las ideas de Darwin acerca de la selecciéon de grupo,
describiré brevemente lo que le ocurri6 a este concepto en la teoria de la
biologia evolutiva de los afos sesenta y después. La seleccion de grupo es
una teoria controvertida actualmente, y cualquier descripcién del pasado
darwiniano se ve destinado a verse desfigurado por la perspectiva del
presente.

1. REGRESO A LOS ANOS SESENTA
¢La seleccién natural causa que los rasgos evolucionen porque son buenos
para el grupo en el que ocurren, o la seleccién causa la evolucion de los
rasgos que son buenos para el organismo individual que los posee 1? No
obstante sus defectos, esta pregunta es un modelo comdn para introducir
un reconocido problema —el problema de las “unidades de seleccién”. No
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siempre fue asi. Desde la fundacién de la Sintesis Moderna en 1930 hasta
1960, la idea de que existe un antagonismo fundamental entre la seleccion
individual y la grupal estaba lejos de ser obvia. Aunque existian unos pocos
comentarios muy breves y escépticos acerca de la seleccién actuando a
nivel del grupo, para la mayoria de los bi6logos no existia ningtin conflicto
entre estos dos puntos de vista. Ambos eran herramientas para el biélogo;
y éstos de una manera general se deslizaban confortablemente de una
descripcién de la seleccién natural a la otra, dependiendo de la que les
parecia mas intuitiva.

Todo esto cambi6 en los afios sesenta. Un gran ntimero de cientificos
cambiaron de opinién, pero me referiré aqui a George C. Williams. En su
libro Adaptation and Natural Selection, de 1966, pone en tela de juicio la
legitimidad de la hipétesis de la seleccion de grupo. Williams monté su
ofensiva desde dos frentes, al desarrollar dos tipos completamente dife-
rentes de argumentos. Algunas veces argumenta que las hipodtesis de la
seleccién individual y grupal hacen diferentes predicciones sobre lo que
deberiamos de observar, y que lo observado habla a favor de la primera.
La discusiéon de Williams acerca de la proporcion sexual (la mezcla de
machos y hembras que se encuentran en una poblacién) sigue el mismo
patron cientifico familiar. Argumenta que la seleccion individual predice
que debe haber aproximadamente igual naimero de machos y hembras en
una poblacién, mientras que la seleccion de grupo predice que la poblaciéon
se debe desplazar en su proporcién sexual de una inclinacién-hembra a
inclinacién-macho dependiendo de cual es mejor para el grupo en sus
circunstancias ecolégicas (Williams 1966, p. 148). La cuestién se resolvera
entonces de acuerdo con los datos; Williams (pag. 151) afirma que dado
que “en cualquier estudio riguroso acerca de los animales esencialmente
sexuales, como los humanos, la mosca de la fruta, y animales de granja, la
proporcién sexual cercana a uno se encuentra aparentemente en todos los
estadios de desarrollo en la mayoria de la poblacion”. En este argumento,
Williams trata tanto la seleccién individual como la de grupo como hip6-
tesis legitimas y se utilizan los datos para escoger entre ellas. El argumento
es acerca de la proporcién sexual pero no dice nada acerca de si cualquier
otro rasgo debe también ser entendido solamente en términos de una
seleccién individual. El argumento de Williams en este sentido es tanto de
alcance local como de btisqueda de datos.

Aunque el test del gradualismo y de la prediccion para la hipotesis de
la seleccién de grupo era importante para Williams, queria llevarse a casa
una critica més profunda y general. Para Williams, la selecciéon de grupo
no era simplemente empiricamente incorrecta, sino que estaba errénea-
mente encaminada, en desacuerdo con la 16gica basica de un darwinismo
riguroso. Para sostener esta arrolladora critica Williams desarroll6 diversos
argumentos que difieren en forma de lo que dijo de la proporcién sexual.
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Por ejemplo, frecuentemente invoca el principio de parsimonia como un
demoledor de lazos; afirma que si ambas hipétesis, la individual y la de
seleccién de grupo, predicen lo que se observa, se deberia de preferir la
primera por ser mas simple. Williams dice que esto debe ser una regla o
una doctrina (pag. 4). La conclusién de este argumento del principio de
parsimonia no es que deberiamos de ser agnésticos acerca de la selecciéon
de grupo, mas bien, la teoria de la parsimonia se nos ofrece como una
“razén para rechazar” esta hipétesis mas compleja (pag. 19). Williams
utiliza la teoria del principio de parsimonia para analizar una variedad de
rasgos como, por ejemplo, la estructura de la pata de una zorra, las
llamadas de alarma, el mejoramiento de la tierra en las lombrices, la
territorialidad, entre otras cosas. La hipodtesis de la seleccion de grupo es
repetidamente tasajeada con la Navaja de Ockham.

La teoria del principio de parsimonia es importante en esta segunda
parte de la critica de Williams, pero existen otros argumentos. Aqui des-
cribimos cuatro:

El argumento del niimero. Williams (1966, p. 115) afirma que una especie
contiene tipicamente un nimero pequefio de pobladores, y esto significa
que la seleccion de grupo es extremadamente vulnerable a las fluctuacio-
nes al azar; de este modo se reducen considerablemente las probabilidades
de que evolucione la adaptacién del grupo.

El argumento de la estabilidad. Para que la selecciéon individual impulse
un gen que es ventajoso para la evolucién de los individuos fijandose (o
casi), el costo de la mutacién debe ser bajo en comparacién con la fuerza
de la seleccién. Williams quiere decir que para que la seleccién de grupo
impulse la evolucién de las adaptaciones del grupo, estos grupos deben
ser relativamente estables en su composicion genética; un requisito que él
afirma se encuentra raramente (pp. 24, 1149). Williams piensa que esto
muestra que “La efectividad de la seleccién de grupo es una cuestion
discutible en el nivel axioméatico para casi todo los grupos de organismos”.

El arqumento de la velocidad. Ya que los organismos se reproducen mas
rapidamente a como lo hacen los grupos, Williams concluye que la selec-
cién de grupo serd una fuerza débil, comparada con la seleccién individual
(p. 114).

El argumento del origen. Williams sostiene que para que la seleccién de
grupo cause la evolucién de un rasgo que es bueno para el grupo pero
malo para los individuos que lo tienen, el rasgo debe ser primeramente
comun en un grupo particular (después de lo cual, ese grupo lo exportara
a otros grupos). Williams discute la idea de Wright (1945) de que el rasgo
debe tender a fijarse dentro del grupo (en contra de la corriente de la
seleccién individual), pero arguye que esto ocurrird muy raramente, ya
que requiere forzosamente una serie de valores paramétricos poblacionales.
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Estos cuatro argumentos no apelan al principio de parsimonia. Méas
bien, se enfocan a las caracteristicas generales de cémo trabaja el proceso
de selecci6n.

El libro de Williams tuvo un gran impacto en el pensamiento de la
biologia evolutiva. Me parece que el argumento de la proporcién sexual
no era la principal razén por la que los bidlogos se enemistaron con la
seleccién de grupo; la teoria de la parsimonia y los argumentos tedricos
que acabamos de mencionar fueron los impulsores. En todo caso, el
cambio de corriente no se puede atribuir solamente a Adaptation and
Natural Selection. Esto se debe mas a que los argumentos negativos de
Williams fueron aunados con tres positivos. Antes de 1960, la seleccion de
grupo parecia necesaria para explicar los rasgos que eran buenos para el
grupo aunque malos para los individuos que los poseian. Estos son los
rasgos que los bidlogos llamaron altruistas. La teoria de Hamilton (1964)
de la eficacia inclusiva (inclusive fitnnes), la de Trivers (1971) con su idea
del altruismo reciproco, y la teoria de juegos de Maynard Smith y Price
(1973) parecen capaces de explicar las conductas de ayuda sin mencionar
la selecciéon de grupo. El rechazo a la seleccion de grupo fue proclamado
como un gran avance cientifico. Dawkins (1976) popularizé este consenso
antiseleccion de grupo en su libro El gen egoista.

La corriente era muy fuerte, pero hubo unos pocos obstinados que se
resistieron. En una revision de 1970, Richard Lewontin realiza una carac-
terizacion abstracta del proceso de la evolucién por seleccién natural, de
donde extrae representaciones de qué grupo, qué individuo y qué otras
clase de seleccion corresponden a cada uno. Generalmente favorable a la
critica de Williams (1966), Lewontin no le dio mayor peso a la teorfa de la
parsimonia, sino mds bien traté la seleccién de grupo no como una
aberracién conceptual, sino como una parte légica del conjunto del siste-
ma de la teorfa de la seleccion natural. También sostuvo que existian dos
casos muy bien documentados de selecciéon de grupo. Uno de éstos era el
ejemplo que mencionaba Williams del impulso meiotico en el ratén do-
méstico (hablaremos de esto mas adelante); el otro era un ejemplo que
Lewontin pens6 que probablemente personificaba un fenémeno general
—Ila evolucién de la reduccién de la virulencia en el virus myxoma, una
enfermedad deliberadamente introducida en Australia para reducir la
poblacién de los conejos. En 1976, Michael Wade publicé un estudio de los
experimentos en seleccién de grupos que llevo a cabo con el escarabajo de
la harina Tribolium. Si una seleccién de grupo artificial puede producir los
grandes cambios que observé Wade, quiza la posibilidad de casos signifi-
cativos de seleccién de grupo en la naturaleza no deberfa descartarse. En
1980, David Sloan Wilson, extendiendo su articulo de 1975, public6 un
libro en donde desarrollaba una nueva teoria de la seleccién de grupo y la
aplicaba a nuevos ejemplos biolégicos.
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Si nos adelantamos ahora al presente, encontraremos que no existe un
consenso en biologia acerca del estatus de la seleccion de grupo. Més bien
podremos encontrar dos facciones contenciosas (Kohn 2008). Muchos
bidlogos mantienen que existe ahora una teoria fuerte de la seleccién en
multiples niveles, bien sustentada por una variedad de ejemplos empiri-
cos, en donde se establece que cada seleccion puede actuar y acttia en
multiples niveles. No solamente diferentes rasgos evolucionan debido a
diferentes tipos de evolucién, més atin, el mismo rasgo puede experimen-
tar multiples formas de selecciéon simultaneamente. En contraste, otros
bidlogos contintian manteniendo que la seleccién de grupo es en ciertos
casos equivocada y generalmente est4d desencaminada. De acuerdo con la
primera faccién, los sesenta se encuentran bien en el pasado; de acuerdo
con la segunda, éstos contintian con nosotros 2.

Este pequeno esbozo de la situacién de la biologia desde 1960 hasta el
presente esta destinado a ser el escenario para mi discusion en este articulo
sobre el punto de vista de Darwin de la seleccién de grupo. Empezando
en 1960, los enemigos de la seleccién de grupo frecuentemente han recla-
mado que su posicién es la verdadera por como Darwin veia las cosas.
Todavia uno encuentra amigos de la seleccién de grupo afirmando que
sus ideas descienden de las del Maestro. iPongamos en guardia al lector!
Darwin proyect6 una sombra, y muchos evolucionistas han tratado de
obtener refugio en su penumbra. Por ejemplo, Michael Ruse (2000, 2006)
sostiene que la idea de una selecciéon de grupo es un gran error, asi que
quizd su interpretacién de Darwin como un resuelto individualista no es
para sorprenderse: “...con excepcién de una ligera equivocacién sobre el
hombre, Darwin opt6 firmemente por las hipdtesis que suponian que la
seleccion siempre trabaja en el nivel individual més no en el grupo” (Ruse
1980, p. 615)

De igual manera, Helena Cronin (1991, p. 277) refiere con beneplacito
“la ortodoxia del nivel individual de Darwin, Wallace y sus contempora-
neos”. Como ya expliqué, estoy en desacuerdo con la interpretaciéon de
Darwin de Ruse y Cronin, pero quizé esto no sea también una sorpresa
dado que yo no creo que la idea de la seleccién de grupo esté equivocada.
Maés bien lo que pienso es que los que se encuentran equivocados son los
malos argumentos que echaron fuera la seleccion de grupo de la caja de
herramientas del bilogo. Pero no voy a discutir aqui esto con el cuidado
que se merece (para mayores detalles consultar Sober 1984, 1993, y Sober
y Wilson 1998). Mas bien comentaré brevemente los que construy6 Williams.

El argumento numérico ha sido mal interpretado. Williams (p. 115)
afirma que “especies de cientos de diferentes poblaciones suficientemente
aisladas para desarrollar diferencias genéticas apreciables deben ser la
excepcién en la mayoria de los grupos de organismos”. Para empezar,
pensemos en las numerosas colmenas, nidos, manadas de leones, jaurias,
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parvadas de gansos, rebafos y tribus que abarcan muchas especies. Tam-
bién, la cuestién no es qué tan vulnerable es la seleccién de grupo a las
fluctuaciones al azar en un sentido absoluto, sino cémo se compara la
seleccién de grupo y la individual en este aspecto. Para hacer esta compa-
racién es tentador apelar al hecho de que hay méas leones que manadas de
leones, sin embargo, esta no es la manera de hacer la cuenta. Lo que
necesita ser comparado es el promedio del ntimero de leones que hay (N)
en una manada y el niimero de manadas (N*). Pero el problema no es
simplemente si N > N*. Es habitual pensar acerca de la relacion de la
seleccién individual y derivarla en términos del producto Ns, donde s es
el coeficiente de selecciéon que caracteriza lo que sucede dentro de los
grupos. Cuando Ns > > 1, se dice que la seleccion individual es la tenden-
cia dominante; cuando Ns << 1, se afirma lo contrario. Siguiendo esta
ruta, entonces podemos decir que la seleccién individual ejerce una fuerte
influencia en el resultado de la seleccién de grupo cuando Ns >> N*s*
(donde s* representa la fuerza de la seleccién entre los grupos). Esta
disparidad puede ser verdad en muchas situaciones, donde Ns << N*s*
pueda ser verdad en otras. La seleccién de grupo dominara la seleccion
individual cuando exista un gran ntimero de grupos pequefos y cuando
los grupos difieran en su eficacia biolégica mas alla que los individuos
dentro de un grupo difieran en dicha eficacia. Y aun cuando la seleccién
de grupo es la fuerza menor, esto no significa que su contribucién deba
ser insignificante o inexistente; atin cuando Ns >> N*s*, ambas pueden
ser mucho mayores que la unidad.

El argumento de la estabilidad también erré en el blanco. Para que la
seleccién de grupo cause que el altruismo evolucione, no requiere necesa-
riamente que sus rasgos genéticos sean absolutamente estables. Mas adn,
lo que hace peculiar a la seleccién de grupo es también verdadero para la
seleccién individual —las tasas de mutacion deben ser bajas en comparacién
a los coeficientes de seleccion. La seleccion de grupo puede hacer que una
metapoblacion de grupos evolucione cerca del 100% en altruismo sélo si
las tasas de mutacion son relativamente bajas, pero es igualmente cierto
que la seleccién individual puede hacer que la metapoblacién evolucione
acerca del 100% de egoismo sélo silas tasas de mutacion son relativamente
bajas. Es ahora una caracteristica comdn de los modelos de la seleccion de
grupo es que el altruismo puede evolucionar cuando los grupos frecuen-
temente se extinguen y encuentran nuevas colonias, con una mezcla de
individuos altruistas y egoistas, cambiando dentro de los grupos al mismo
tiempo que la seleccién de grupo causa que el altruismo se incremente en
frecuencia en la poblacién global de los grupo. Por supuesto, la seleccion
dentro de los grupos no puede empantanar la seleccién de grupos si el
altruismo evoluciona, pero no existe ninguna razén axiomaética que per-
mita pensar que esto no pueda ocurrir, 0 que sea tan inmensamente
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improbable que se deseche como una hipétesis seria. El argumento de la
velocidad es también muy fuerte. El hecho de que los organismos se repro-
duzcan mas rapido que los grupos, fundando nuevas colonias, no significa
que la selecciéon de grupo no pueda ser la causante de que el altruismo
evolucione. La verdad es que es algo mucho més modesto: mientras més
tiempo lleve el fundar nuevos grupos, comparado con la tasa con la que
los organismos se reproducen, el altruismo no puede evolucionar. Por
ejemplo, supongamos que el egoismo es mas eficiente que el altruismo
dentro de los grupos, ese egoismo desplazara completamente al altruismo
en cada grupo si los grupos permanecen por veinticinco generaciones.
Esto significa que si el grupo se extingue y funda nuevas colonias una sola
vez cada cien generaciones de organismos, la seleccién de grupo no podra
ser capaz de causar que el altruismo evolucione. El argumento original de
Williams es bueno, pero se enfocé en el breve tratamiento que hace Wright
(1945) del tema. Teorias mas recientes han mostrado que el altruismo no
requiere llegar a fijarse dentro de un grupo antes de que el rasgo pueda
incrementar su frecuencia en la metapoblacién; adicionalmente los grupos
pueden comenzar con altos porcentajes de altruismo si han sido fundados
por un pequenio niimero de individuos y no se necesitan desplazar dentro
del grupo para hacer la labor (Sober y Wilson 1998, pp. 135-142).

¢Qué hay del argumento de la teorfa de la parsimonia de Williams
contra la seleccién de grupo? El concepto de la teoria de la parsimonia al
que nos referimos no es una teoria de la parsimonia cladistica (§1.5); més
bien, el concepto de la teoria de la parsimonia es escaso en cuanto a
parametros adaptables, un concepto cuya pertinencia para inferir se re-
suelve insertdndola en la parte estadistica de la teoria del modelo de
seleccién (Sober 2008b, §1.17) Cuando los modelos contienen pardmetros
ajustables, {cuan seguro es que diferentes modelos predigan datos nuevos
cuando cada uno esté insertado en los viejos? Resulta que el ntimero de
parametros que contiene el modelo es importante para estimar la seguri-
dad con la que predice el modelo. La teoria de la parsimonia no es la tinica
que importa; lo relevante es qué tan bien corresponde el modelo a lo
observado. Cuando los argumento de Williams de la teoria de la parsimo-
nia se puedan entender en términos de su estructura estadistica, su “regla
fundamental” tendré sentido, sin embargo es necesario decir que la teoria
del modelo de “seleccién” no es realmente acerca de aceptacion o rechazo,
sino que pertenece al modelo de las comparaciones. No obstante, los ejem-
plos en Adaptation and Natural Selection la mayoria de las veces no incluyen
modelos matematicos que contengan parametros ajustables cuyos valores
puedan estimarse por los datos. Por ejemplo, consideremos la discusiéon
de Williams (1966, pp. 212-217) acerca de los bancos de peces. Aunque la
precisiéon con la que los bancos permanecen juntos y navegan puede
sugerir que los bancos son una adaptacién del grupo, Williams prefiere
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pensar esto como una consecuencia estadistica de los individuos haciendo
lo que a ellos les parece ser en su propio interés. Un pez necesita evitar a
los predadores y una buena manera de hacerlo es colocar otro pez entre
ély lo que considera peligroso. Lo que resulta es que cada pez nada hacia
el centro, y éstos no se dispersan, al contrario, permanecen juntos. Ya que
ambas hipétesis predicen lo que observamos —los bancos de peces—
Williams toma su navaja y rechaza la hipétesis de la seleccién de grupo.
En este argumento no existen parametros que se puedan estimar de los
datos, y por lo tanto no existen “modelos”, en el sentido en que se utiliza
al modelo en la teorfa de la seleccion. Notese también que las hip6tesis en
competencia no son seleccion-individual versus seleccion de ambos, grupo
e individual, mas bien es solamente seleccién individual versus solamente
seleccién de grupo. (Por qué es la primera mas parsimoniosa? Otra carac-
teristica de este argumento de la teoria de la parsimonia es que solamente
una modesta descripcion de las observaciones son consignadas. Observa-
mos que varios peces forman bancos. Pero, ¢qué es lo que realmente los
bancos de peces entrafan? Los individuos se turnan para ocupar la peri-
feria peligrosa del banco, o son los peces més fuertes los que empujan a
los débiles hacia el peligro? Antes de alcanzar nuestra navaja, debemos
tratar de desarrollar una serie mas detallada de observaciones y dejar que
ellas, no la parsimonia, nos digan cudl teoria es mejor. Por altimo, cierta-
mente la cuestién acerca de los bancos de peces debe ser comparativa: ¢Por
qué algunas especies tienen el rasgo mientras que otras no? Los datos
relevantes deben ser comparativos y las hipétesis en competencia deben
tratar de identificar las caracteristicas ecolégicas que hacen a los bancos
ventajosos en ciertas circunstancias y desventajosos en otras (Sober 2008,
§3.6).

Con respecto a la discusién de Williams acerca de la proporcién sexual,
la 16gica de su argumento era muy buena, pero sus hechos biolégicos no
tenian ni pies ni cabeza. La seleccién individual y la de grupo si hacen
diferentes predicciones acerca de cémo la proporciéon de sexos debe evo-
lucionar, pero el hecho es que existen abundantes especies que tienen
proporciones sexuales que difieren apreciablemente de la unidad, y esto
se conocia en la biologia antes de que Williams publicara su libro. Williams
estaba en lo cierto al revisar la explicacion de R.A. Fisher (1930) acerca del
equilibrio de la proporcion sexual como una hipétesis de la seleccién
individual. Un afo después de que se publicara el libro de Williams,
aparecio la teoria de Hamilton (1967) de la “extraordinaria” evolucién de
la proporcién sexual, una teoria que terminé incluyendo la selecciéon de
grupo (Colwell 1981). Recientemente, Williams (1992, p. 49) ha admitido
que la seleccién de grupo es la causa de lo parcial en la proporcién de las
hembras 3.
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La discusién de Williams del estudio de Lewontin y Dunn(1960) acerca
del impulso meiético del ratén doméstico es interesante a este respecto.
Afirma que este estudio provee “la tnica evidencia convincente para la
operacién de la seleccion de grupo”. Este comentario muestra que la
posicién de Williams no es que nunca ocurra la selecciéon de grupo, o que
nunca marque una diferencia en el resultado evolutivo. {Por qué se impre-
sion6 Williams con este estudio? Cuando Lewotin y Dunn afirman que la
seleccion de grupo influye en la evoluciéon de un gen (el alelo t), su
intencién no es inventar una hipétesis de la selecciéon de grupo y luego
declarar una victoria. Méas bien, de conformidad con el principio de la
parsimonia de Williams, primero muestran que un modelo que niega la
seleccién de grupo hace predicciones inexactas, y que una hipétesis plau-
sible de la seleccion de grupo puede afiadirse al modelo y hace que mejore
la exactitud de su prediccion. El modelo simple con el que Lewontin y
Dunn comenzaron, representa casos que son claramente sustentados por
la evidencia; la evidencia también muestra que el modelo es incompleto.
Williams tenfa razén al estar impresionado. Atn asi, él nunca tomo este
estudio para sugerir que el mismo proceso podria gobernar la evolucién
de otros rasgos en otras poblaciones. Incluso cuando ocurriera solamente
raras veces (por ejemplo, si s6lo el 1 % de los rasgos que evolucionan por
seleccién natural contuviera la suficiente influencia de la seleccién de
grupo), eso no permitiria desestimar la seleccién de grupo como una
hipétesis legitima. La observacién de Williams del alelo t en el ratén casero,
asi como su tratamiento de la proporcion sexual, sugieren que el problema
del acercamiento ideal a las unidades de seleccion es de alcance local y orien-
tado a la bisqueda de datos. El hecho es que Williams y otros detractores
de la seleccién de grupo intentan imponer argumentos aniquiladores.

Williams escribié Adaptation and Natural Selection en respuesta a la
literatura biolégica en donde un pensamiento naive sobre la seleccion de
grupo era rampante —pensamiento que no estaba soportado por modelos
matematicos explicitos, o por un conjunto de datos suficientemente criti-
cos, con una atenciéon adecuada puesta en las alternativas posibles de
explicacion. Williams estuvo en lo cierto al quejarse, pero su queja también
se aplica a muchas delas explicaciones de la seleccion individual que fueron
tomadas en serio en ese periodo. Las objeciones al seleccionismo de grupo
naive a duras penas muestran que la idea entera de la selecciéon de grupo
esinservible. Eladaptacionismo naive es un error (Gould y Lewontin 1979),
tanto si es en la variacién de grupo o individual. En cualquier caso, una
metodologia critica del seleccionismo naive de grupo no hace nada por
establecer qué tipos de procesos han sido importantes para los resultados
de la evolucién. El argumento de Williams no era simplemente metodolé-
gico; su proposito principal era defender una parte sustantiva de lo que
ha acontecido en el estudio de la evolucion.
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A pesar de mis comentarios negativos acerca del libro de Williams,
también pienso que una de sus tesis centrales estaba en lo correcto y es
muy importante. Williams hizo que fuera imposible ignorar el simple
hecho de que lo que es bueno para el grupo es usualmente malo para el
organismo individual. Esto es de lo que trata el altruismo. Cuando existe
un conflicto de intereses entre estos dos niveles de organizacién, las
hipétesis de la seleccion de grupo o individual difieren bastante en sus
predicciones en cuanto a la evolucion. Oscilar entre lo que es bueno para
el individuo y lo bueno para el grupo, como si cambiar de hipétesis no
supusiera una diferencia, es una confusion grave.

Figura 1: Cuando Répido es mas eficaz que Lento y las eficacias
biolégicas de los dos rasgos son independientes de su frecuencia, la
seleccién individual causa que la poblacion evolucione a 100% Rapido.
En el proceso, la eficacia biolégica del grupo, representado por el
promedio de eficacias de los individuos (w), mejora. Este es un beneficio
fortuito para el grupo, no una adaptacién del grupo.
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El libro de Williams (1966) tiene una segunda aportacion que es igual de
fundamental. Sefiala que existe una diferencia entre la pregunta de si un
rasgo es ahora bueno para el grupo y la pregunta de si éste evoluciond
porque era bueno para el grupo. Darwin sefial6 la distinciéon entre la
utilidad actual y las causas histdricas, pero Williams identificé un rol
importante en la distincién que debe hacerse en las discusiones sobre las
unidades de seleccién. El punto es que los rasgos que son buenos pueden
evolucionar simplemente por la seleccion individual. Ellos proveen lo que
Williams llamo beneficios fortuitos del grupo, que no son adaptaciones del
grupo. Un hipotético ejemplo simple que ilustra el punto de Williams es
descrito en la figura 1. Supongamos que existen en la manada una cebra
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radpida y una lenta. Para dejar el ejemplo simple, supongamos que las
cebras se reproducen asexualmente, con padres rapidos produciendo
descendientes rapidos, y padres lentos produciendo descendientes lentos.
Supongamos més alla que los leones predadores atacan mas facilmente y
matan més a las cebras lentas que a las rdpidas, y que esto sea verdad
independientemente de qué tan comunes o raros sean los dos rasgos que
se encuentren en la poblacion. Ya que las cebras rapidas tienen mejor
eficacia biolégica que las lentas, la frecuencia del rasgo de correr mas
rapido debe incrementar en frecuencia hasta que la poblacién se convierta
en 100% Rapida. El rasgo de la mayor eficacia biol6gica se va fijando y el
rasgo de la menor eficacia biolégica es impulsado hacia su extincién. Este
es un proceso de pura seleccién individual, que ocurre en el ambito de un
grupo particular, pero que produce un resultado que es bueno para el grupo.
Los grupos que son rapidos tienen una menor probabilidad de ser cazados
hasta extinguirse que los grupos que son lentos. Williams sefial6 que es
una falacia concluir que un rasgo es una adaptacién del grupo solamente
porque ahora beneficia al grupo. Los bilogos actuales, ya sea que sean
detractores o seguidores de la seleccién de grupo, usualmente siguen la
sugerencia de Williams de utilizar “adaptacién” histéricamente: si un
rasgo es una adaptacion del grupo, entonces evolucionaré por seleccion
de grupo y si es una adaptacion individual, entonces evolucionara por
seleccién individual.

Concluiré esta seccién planteando un problema. Algunas veces se llama
“la paradoja del altruismo” pero como veremos, es sdlo parte de una
paradoja mayor. Los altruistas, por definicién, son menos eficaces biol6-
gicamente que los individuos egoistas que viven en el mismo grupo. Esto
ocurre porque los altruistas donan los beneficios de la eficacia biol6gica a
los otros; los individuos egoistas reciben esos beneficios y ellos no donan
nada. Un segundo punto definitorio es que el proceso de seleccién natural
causa que los rasgos de la eficacia biolégica mejores aumenten en frecuen-
cia y los rasgos de la eficacia biol6gica menores declinen. Esto es lo que
sucede en nuestro ejemplo de las cebras rapidas y lentas. Col6quense estas
dos definiciones juntas y la conclusion parece inevitable: la seleccion no
causa que el altruismo evolucione. Si la seleccion no puede hacer esto,
entonces la selecciéon de grupo tampoco lo puede hacer. Si este simple
silogismo es correcto, la idea de la seleccién de grupo es conceptualmente
defectuosa. Si el silogismo esta mal, (dénde esta el error?

2. MORALIDAD HUMANA
El pasaje més famoso en donde Darwin invoca la hipétesis de la seleccion
de grupo ocurre en su discusion de la moralidad humana en El origen del
hombre. Comencemos estableciendo, como lo hace Darwin, el problema:
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Es extremadamente dudoso silos descendientes de los padres més benevolen-
tes y compasivos, o aquellos que fueron los més leales a sus camaradas, suelan
estar detras en gran niimero que los de los niflos de padres egoistas y traicio-
neros de la misma tribu. El que esta dispuesto a sacrificar su vida, como muchos
salvajes han estado dispuestos, antes de traicionar a sus camaradas, la mayoria
de las veces no tienen descendencia a quienes legarles su noble naturaleza. Los
hombres méas bravos, que siempre estaban dispuestos a estar en el frente de
guerra, y que libremente arriesgaban su vida por los otros, en un gran prome-
dio sucumbian mas que los otros (Darwin 1871, p. 163).

Unas paginas después, Darwin propone esta solucion:

No debe olvidarse que aunque un alto grado de nivel de moralidad s6lo da una
ligera o ninguna ventaja a cada hombre individual y sus hijos sobre los otros
hombres de su misma tribu, con todo, un incremento en el nimero de hombres
talentosos y un avance en el grado de moralidad ciertamente otorgard una
ventaja inmensa a una tribu que a otra. Una tribu que incluya un gran nimero
de miembros que posean un alto grado de espiritu de patriotismo, fidelidad,
obediencia, coraje y compasion, y se ayuden unos a otros, y se sacrifiquen por
el bien comtn, alcanzardn la victoria sobre otras tribus; y esto es seleccién
natural. A lo largo del mundo en todo el tiempo unas tribus han suplantado a
otras, y cuando la moral es un importante elemento en su éxito, el nivel de
moralidad y de hombres talentosos por todos lados tenderan a incrementarse
y crecer (p. 166).

Esto es la selecciéon de grupo, no en el sentido de la competencia entre
diferentes especies, sino en el sentido de competencia entre diferentes
grupos de individuos, todos de la misma especie. Lo que conozco de
Darwin indica que nunca invocé la bondad de las especies en la discusiéon
de la seleccién natural; veremos en §6 en que por lo menos hubo una
ocasiéon en donde él considerd esta hipotesis y la rechazé.

La hipdtesis de Darwin de que la moral humana evolucioné por la
seleccién de grupo es un buen lugar para anexar la paradoja que propongo
al final de la dltima seccién. Concierne al siguiente silogismo:

1. Los altruistas son menos eficaces biolégicamente (less fit) que los
individuos egoistas en el mismo grupo.

2. Cuando la evolucioén es controlada por la seleccién natural, los rasgos
de la eficacia biol6gica aumentan en frecuencia y los de la menor
eficacia bioldgica decaen.

Por lo tanto, el altruismo no puede evolucionar por la selecciéon natural.

Este argumento es una falacia légica, las dos premisas son ciertas (por
definicion), pero la conclusién no se sigue.



Figura 2: La eficacia biolégica de un individuo depende de si es egoista
(S) o altruista (A) y también en la frecuencia del egoismo en el grupo en
el que se encuentra. Los grupos tienen mayor eficacia biolégica (w),
mientras mayor sea la frecuencia de su altruismo.
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Para ver por qué la conclusiéon no es una consecuencia de las premisas,
consideremos un ejemplo simple basado en las funciones de condiciona-
miento fisico de la figura 2 que representan dos verdades definitorias
acerca del altruismo y el egoismo. La primera es la que establecimos en la
primera premisa del silogismo que estamos analizando, sin considerar el
porcentaje de individuos egoistas encontrados en un grupo, los altruistas
en el grupo son menos eficaces biol6gicamente que los egoistas. La segun-
da verdad conceptual es que la eficacia biolégica de un grupo es mayor
cuanto mayor sea su concentracién de altruistas. Si s6lo existe un grupo
de organismos, que persisten de generacién en generacion, la frecuencia
del altruismo declinard y eventualmente llegard a cero. En este caso, la
conclusion que arroja el silogismo es correcta. De cualquier manera, este
no es un argumento en contra de la seleccién de grupo. Mas bien, sola-
mente sefiala el punto de que el altruismo no evoluciona si no hay una
seleccién de grupo. Si solamente existe un grupo, no existe variaciéon entre
los grupos, asi que no ocurrird ninguna seleccién de grupo.

Para introducir la seleccién de grupo en el ejemplo, imaginemos que
existen dos grupos, cada uno del tamano de diez —el grupo 1 es 10%
egoista (asi que contiene 1 egoista y 9 altruistas) y el grupo 2 es 90% egoista
(asi que contiene 9 individuos egoistas y 1 altruista). En A se encuentra la
eficacia biol6gica de los altruistas y los individuos egoistas (S) en los dos
grupos, cada uno medido usando la funcién de la eficacia bioldgica (fitness
functions) en la figura 2:
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Grupo 1 (10% S) Grupo 2 (90% S)
Eficacia de S 4 2
Eficacia de A 3 1

En cada grupo, los individuos egoistas son mas eficaces biolégicamente
que los altruistas. Pero si juntamos los dos grupos, encontramos que los
altruistas son en promedio més eficaces que los individuos egoistas:

Ws = 10%(4) + 90%(2) = 2.2
W, = 90%(3) + 10%(1) = 2.8

Delos diez individuos egoistas en los dos grupos de la metapoblacién, uno
de ellos tiene una eficacia biologica de 4 y nueve tienen una eficacia de 2;
de los 10 altruistas en la metapoblacién, nueve tienen una eficacia de 3 y
uno tiene una eficacia de 1. {Como es posible para los individuos egoistas
ser mas eficaces que los altruistas en cada grupo, pero para los altruistas
tener la mejor eficacia de todos? La razén por la que esto ocurre en nuestro
ejemplo es que los altruistas tienden a vivir con otros altruistas y los
individuos egoistas con otros individuos egoistas. Existen 10 altruistas en
los dos grupos de la metapoblacién, y nueve de ellos viven juntos; existen
10 individuos egoistas, y nueve de ellos viven juntos. Esta disposicién de
los iguales viviendo con los iguales, es crucial si la seleccién de grupo esla
causa de que el altruismo evolucione.

Quiza se encontrard paradodjico que los altruistas puedan ser menos
eficaces bioldgicamente que los individuos egoistas en cada grupo y que
el altruismo sea mas eficaz en promedio que el de los egoistas en los dos
grupos de la metapoblacién. Si es asi, el sentimiento de incredulidad
probablemente crecerd cuando uno considera los cambios que se llevan a
cabo en la generacién anteriormente descrita a la siguiente. La metapobla-
cién empieza con 10 altruistas y 10 egoistas distribuidos en los dos grupos;
como nos dimos cuenta, el promedio de la eficacia biologica es de 2.8 y el
promedio de la eficacia en los individuos egoistas es de 2.2. Si los padres
se reproducen asexualmente y luego se mueren, teniendo sus descendien-
tes los mismos fenotipos que sus padres, entonces, en la siguiente genera-
cién, deberan existir (o eso se espera) 28 altruistas y 22 egoistas. Asi que la
frecuencia (esperada) del altruismo en la metapoblacién se incrementara
de 50 % a28/50 = 56 %. Sin embargo, la frecuencia (esperada) del altruismo
decae en cada grupo. En el grupo 1, cae de 90 % a 27/31 =87 %; en el grupo
2, cae de 10 % a 1/19 =5 %. La frecuencia del altruismo se incrementa en
la metapoblacién, mientras que decae en cada grupo. En este ejemplo, hay
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una seleccién de grupo (seleccién entre grupos) que favorece el altruismo,
y una seleccién individual (seleccién dentro del grupo) que favorece el
egoismo. Debido al nimero que he elegido, la seleccion de grupo es més
fuerte que la selecciéon individual, asi que la frecuencia del altruismo
aumenta en la metapoblacion 4.

El modelo que acabo de describir, en donde lo que es cierto dentro de
cada grupo no lo es en la metapoblacién como un todo, es una instancia
de la “paradoja de Simpson” (Sober 1984, 1988) llamada asi por el estadis-
tico E. Simpson (1951), que escribi acerca de esta posibilidad, aunque no
en conexién con la evolucién del altruismo. El modelo es paradéjico. Es
natural asumir quelo que es verdad en cada parte debe ser verdad también
para el todo. Esta suposicion es correcta para muchas propiedades del todo
y las partes, pero puede errar cuando las propiedades son promedios. Si el
total de délares percibido por los hombres excede el total de délares perci-
bido por las mujeres en cada uno de los cincuenta estados, entonces el total
de ddlares percibido por los hombres debe exceder el total de ddlares
percibido por las mujeres en los Estados Unidos como un todo. Sin
embargo, si los hombres tienen un promedio de ingresos mas alto que las
mujeres en cada estado, no por eso se sigue que el promedio nacional en
los hombres exceda el promedio nacional de las mujeres.

La paradoja de Simpson es parte de una explicacion de como el altruis-
mo puede evolucionar, pero no es toda la historia. Silos dos grupos en mi
ejemplo permanecen juntos por mucho tiempo, el altruismo eventual-
mente llegard a cero en cada uno, y por lo tanto también se tendrd que
convertir en cero en la metapoblacién. Para que el incremento en el
altruismo se sostenga, los grupos deben producir nuevos grupos, ya sea
porque broten por una reproduccién asexual (budding off), o enviando
migrantes a un fondo global que precipite una siguiente generacién de
nuevos grupos. Como Williams (1966) observo, la velocidad conla que esos
grupos nuevos deben ser fundados no debe ser muy lenta (§1). Nétese
también que es incidental a mi explicacién de como la paradoja de Simp-
son se relaciona con la evolucién del altruismo que los dos grupos en mi
ejemplo aumentan drasticamente de tamafo en la siguiente generacion.
Este es un artificio de mi gusto el elegir 4, 3, 2, y 1 como cuatro relevantes
medidas de eficacia biol6gica. La importancia del ejemplo hubiera sido la
misma si yo hubiera medido la eficacia en 0.4, 0.3, 0.2, y 0.1. En lugar de
hablar de la eficacia biol6gica en términos de ntimeros totales de descen-
dientes, hubiera podido hablar de la eficacia en términos de la capacidad
de los organismos para llegar a la edad reproductiva.

¢Por qué la seleccion de grupo cay6 de la gracia en la biologia evolutiva
de los afios sesenta? {Seria por el aumento en el prestigio de la genética,
una materia que hacia increfblemente vivido el poder de esas pequefias
particulas que viven dentro de nosotros y que parece que “nos han creado
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en cuerpoy alma” (Dawkins 1976, p. 20)? Quiza también fue la fascinacién
por el reduccionismo, una filosofia que pretende remplazar las explicacio-
nes formuladas en términos del todo con explicaciones formuladas en
términos de las partes. O quizas el cambio en la biologia refleja el cambio
en la cultura —el surgimiento en la Era de Acuario de un nuevo indivi-
dualismo, una reacciéon en contra de los hombres de trajes de franela grises
de los conformistas afios cincuenta. Cualquiera que sea la causa o causas,
la paradoja de Simpson ayudé y encubrié la reaccién en contra de la
seleccién de grupo. O mas bien fue laincapacidad de entender la paradoja
de Simpson lo que hizo que la seleccién de grupo sonara como algo
exéntrico. Si los individuos egoistas se encuentran fuera de competencia
con los altruistas en cada grupo, {como es que el altruismo incrementa su
frecuencia? El afirmar que esto es posible suena como una mezcla de
deseos y pensamientos naives. Pero cuando uno comprende la paradoja
de Simpson, lo que suena naive es el desechar automaticamente que el
altruismo evoluciona por seleccién de grupo.

3. EL AGUIJON DENTADO DE LA ABEJA
Elorigen del hombre no esla primera publicaciéon en la que Darwin establece
la hipétesis de la seleccion de grupo. La esbozo en El origen de las especies.
Esto fue lo que afirmé en la primera edicién acerca del aguijon dentado
de la abeja:

...podemos considerar el aguijén de la avispa o de la abeja como perfecto, el
cual, cuando se utiliza en contra de algunos animales que los estdn atacando,
no puede retirarse, debido a sus dentaduras posteriores, asi inevitablemente
causa la muerte del insecto al arrancar sus visceras. Si miramos el aguijon de la
abeja, como si originalmente existiera en un progenitor remoto como un
instrumento de sierra y perforacién, como el que se da en muchos miembros
de esa gran clase, y que ha sido modificado pero no perfeccionado para su
proposito actual, con el veneno originalmente adaptado para causar rozaduras
que se intensifican subsecuentemente, quizd podamos entender cémo es que
el uso del aguijon frecuentemente provoque la muerte del insecto; en conjunto
el poder del aguijon puede ser 1til a la comunidad, llena todos los requisitos
de la seleccion natural, a pesar de que pueda causar la muerte de algunos de
sus miembros (Darwin 1859, p. 202).

Las abejas con aguijones dentados son altruistas. El rasgo evoluciona por
el bien que hace al grupo, a pesar del dafio que causa al individuo que lo
tiene.

La moralidad humana requiere de un conocimiento sofisticado, una
abeja utilizando y desarrollando su aguijon presumiblemente no. Esta
diferencia en los mecanismos proximos no afecta la tesis de Darwin de que
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ambos rasgos evolucionan por seleccién de grupo, aun cuando haya
habido diferencias en el proceso evolutivo. Cuando el aguijon dentado
estaba evolucionando hacia el linaje que llev6 a las abejas modernas,
algunas abejas tenian aguijones dentados y otras no, y esta diferencia entre
las abejas se debi6 a sus diferencias genéticas. La discusién de Darwin de
la moral humana requiere, siguiendo el linaje que llevé a los seres huma-
nos modernos, que algunos individuos adopten una moral altruista mien-
tras que otros no lo hagan. Esta variacion en el fenotipo podria ser debida
a diferencias genéticas entre los individuos, pero podria no haber sido asi. La
hipétesis de Darwin es consistente con una inclinacion moral hacia las
conductas altruistas evolucionando debido a una seleccién de grupo cultural
(Boyd y Richerson 1985; Sober y Wilson 1998). Quiza los rasgos sean
transmitidos de una generacién a otra por ensefianza y aprendizaje, no
por los genes transmitidos de padres a hijos. Ciertas tribus con un com-
promiso cultural de ayuda mutua pueden prosperar igual que las tribus
de individuos egoistas, incluso cuando las diferentes tribus sean genética-
mente idénticas.

4. EL RIESGO DEL ANACRONISMO
Cualquier argumento que Darwin respalde sobre la seleccién de grupo
debe utilizar alguna definicién de lo que la seleccién de grupo requiere.
Desafortunadamente esta es una cuestion muy debatida. El problema
reside en que actualmente seguidores y detractores de la seleccion de
grupo definen la mayoria de las veces los términos claves de diferentes
maneras.

Pienso a la seleccién individual como la seleccién dentro del grupo de
organismos y la selecciéon de grupo como la seleccién entre grupos de
organismos, donde todos los organismos involucrados son de la misma
especie. En ambos casos, la selecciéon ocurre cuando existe una variaciéon
en la eficacia bioldgica. La eficacia biol6gica de un individuo es su capaci-
dad de reproducirse en su ambiente. La sobrevivencia es relevante dentro
de la eficacia biolégica solamente porque contribuye a la reproduccién.
¢Qué aporta la eficacia biolégica de un grupo? Discutiré mas este punto
en §7, pero por ahora solamente dejaré estipulado que la eficacia biolégica
de un grupo es el nimero (esperado) de individuos descendientes que sus
miembros producen. Para estimar la eficacia biol6gica de un grupo no
contaremos el niimero de los grupos fundados.

De acuerdo con estas definiciones, se puede dar seleccién individual sin
seleccién de grupo; por ejemplo, si solamente existe un grupo, no hay tal
seleccién, pero de todas maneras puede haber una variacion en la eficacia
biolégica entre los individuos de ese grupo. Y también puede haber
seleccién de grupo sin selecciéon individual, por ejemplo, si cada grupo es
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internamente homogéneo, no habra seleccién dentro de los grupos pero
si entre ellos. Y, por supuesto, los dos tipos de seleccién pueden ocurrir al
mismo tiempo. Esto eslo que ocurre cuando el altruismo compite en contra
del egoismo en una metapoblacién de mdaltiples grupos en donde se da
una variaciéon dentro y entre grupos; la seleccion individual favorece el
egoismo y la seleccién de grupo favorece el altruismo.

¢Qué significa la palabra “grupo” en el contexto de la seleccién de
grupo? Los individuos de un mismo grupo afectan la eficacia biolégica de
los otros. Cuando los lobos cazan juntos, su conducta afecta la eficacia de
los otros, pero no afecta la eficacia biol6gica de los individuos de otras
manadas. Los grupos no tienen que ser grupos reproductivos. Elindividuo
en un grupo solitario de cazadores puede reproducirse unos con otros,
pero puede que no lo hagan. Por ejemplo, imaginemos que los lobos que
cazan juntos son todos del mismo sexo. Si los individuos en una manada
son buenos cooperadores en la caza, pueden a lo mejor tener mas descen-
dencia que los individuos en manadas en donde la cooperacién es rara.
Los grupos pueden perdurar por una fraccién de generacién organica o
quiza puedan persistir muchas generaciones. Pueden estar compuestos de
parientes genéticamente cercanos, pero pueden no serlo.

Esto puede sonar muy simple y directo, pero existe mucho desacuerdo.
Por ejemplo, lo que se sigue de lo que he descrito es que la seleccion de
parentesco es una clase de la selecciéon de grupo. Muchos detractores
modernos de la seleccién de grupo utilizan una estructura semantica en
donde este no es el caso. El término “seleccién de parentesco” fue inven-
tado por Maynard Smith (1964) como un escolio a la teoria de la eficacia
biolégica de Hamilton (1964). Maynard Smith introduce este nuevo térmi-
no para distinguir la seleccién de parentesco (que a él le gusta) de la
seleccién de grupo (a la que es reacio). Considera un ejemplo hipotético,
ratones viviendo en un montén de heno. Cada monton ha sido fundado
por una sola hembra fertilizada, las hembras paren y mueren, asi que en
la siguiente generacion los grupos estardn compuestos por hermanos. Si
estos individuos interactiian entre ellos y luego se dispersan antes de
aparearse, Maynard Smith clasifica la seleccion entre estos grupos de
hermanos como seleccion de parentesco. Pero supongamos que estos gru-
pos de hermanos se mantienen juntos y se da un apareamiento entre
hermanos, por lo cual en la siguiente generaciéon cada grupo estard com-
puesto de individuos que son o hermanos o primos. Maynard Smith
clasifica la seleccién entre estos grupos como selecciéon de grupo. A pesar de
que la distincion entre la primera y la segunda generacién es suficiente-
mente clara, no marca una distincién entre diferentes tipos del proceso de
seleccién (Sober y Wilson 1998, pp. 67-71). En ninguna parte de la teoria
de Hamilton de la eficacia biol6gica se puede encontrar cual trata ambos
casos dentro de un solo sistema. Es por esto que yo aplico el término
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“seleccion de grupo”, ya sea que los grupos se dispersen antes o después
de que haya reproduccién.

Los detractores actuales de la seleccién de grupo usualmente utilizan
“seleccién de parentesco” de un modo que se desvia de lo que estipul6
Maynard Smith mientras retienen su idea de que la seleccién de parentes-
co no es seleccion de grupo. La seleccién de parentesco se entiende ahora
como que los individuos en un grupo estan “emparentados”, en el sentido
de que dos individuos en el mismo grupo son en promedio més cercanos
geneal6gicamente el uno del otro que el promedio de dos individuos de
diferentes grupos. De acuerdo con esto, la seleccién de grupo ocurre
solamente cuando los miembros de un mismo grupo “no se encuentran
emparentados”. En el modelo de los ratones en el heno, esta definiciéon
ocasiona que exista la selecciéon de parentesco en fodas las generaciones y
la seleccién de grupo en ninguna. Otra vez, aqui la distincion entre “em-
parentado” y “no emparentado” tiene sentido, pero las mismas conside-
raciones son relevantes para determinar si el altruismo evoluciona a pesar
de si los grupos se encuentran constituidos por parientes o no. Para que
el altruismo evolucione por seleccion de grupo, es esencial que los altruis-
tas interactden diferencialmente con otros altruistas. Una manera de
alcanzar esta asociacion es haciendo que parientes genéticos interacttien
entre ellos mismos, pero la interaccién de iguales con iguales también se
puede lograr de otras maneras (Hamilton 1975/1996, p. 337) Mas allg,
aunque los grupos puedan estar o no compuestos por parientes, los
altruistas tienen una menor eficacia biol6gica que los individuos egoistas
en el mismo grupo, mientras que los grupos de altruistas son mejores que
los de egoistas. Otra vez, la seleccién de parentesco es una selecciéon de
grupo.

{C6émo es que lo anterior afecta nuestra interpretaciéon de Darwin? El
vio laimportancia de la evolucion en los grupos compuestos por parientes
cercanos, como expliqué en §6, pero esta no es una razon para negar que
entendi6 estos casos en términos de la seleccion de grupo (Richards 1987,
pp- 212-219). Para Darwin, el parentesco es un hecho que ayuda a la
evolucién del altruismo por la influencia de la seleccién de grupo; no es
un factor que de alguna manera cancele la operacién de la seleccién para
el mejoramiento del grupo. Al mismo tiempo, la seleccion entre seleccién
dentro del grupo y seleccién entre los grupos es central para el pensamien-
to de Darwin, y no es una innovacién moderna. Consideremos por ejem-
plo, el siguiente pasaje de El origen del hombre, en donde Darwin discute
cOmo se puede preservar la seleccién

...variaciones que son benéficas para la comunidad. Una comunidad que
incluya un buen ntimero de hombres bien dotados aumentara en niimero y
victorias sobre las otras en las que los individuos se encuentren menos dotados;
a pesar de que cada miembro por separado pueda no tener ventajas sobre otros
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miembros de la misma comunidad. Muchas de las extraordinarias estructuras
de los grupos de insectos, que ayudan poco o no ayudan a los individuos o a
sus descendientes, como el aparato para recolectar el polen, o el aguijon de la
abeja trabajadora, o los grandes colmillos de las hormigas soldado, han sido asi
adquiridos (Darwin 1871, p. 155).

Darwin se esfuerza también en distinguir entre los procesos de dentro-del
grupo y entre-grupos en su discusion de la moral humana.

Si un altruista lo que trata es de beneficiar al grupo en donde vive,
seguramente el altruista beneficiard a uno o a mas miembros del grupo
(volveré a esta idea en §7). Cuando esto ocurre, la generosidad de un
altruista ird a dar a otro altruista, y el donador y el receptor puede que sean
también parientes genéticos 5. Ninguna de estas posibilidades cancela el
hecho de que al donar se ha hecho algo bueno por el grupo. Es la seleccion
de grupo la que puede causar el aumento del altruismo en la metapobla-
cién, a pesar del hecho de que la seleccién individual favorece el egoismo
sobre el altruismo dentro del grupo. Esto no es una manera anacrénica de
ver el asunto, en su esencia es la manera como Darwin lo veia.

5. MAS SOBRE LA MORAL EN DARWIN
Aunque Darwin invoca a la seleccién de grupo para explicar la moral
humana en E! origen del hombre, la historia es un poco mas complicada.
Aqui (en itélicas) se encuentra el primer pasaje citado en §2 junto con lo
que Darwin escribi6 antes y después:

...Pero se puede preguntar, cémo dentro de los limites de la misma tribu un
nimero grande de sus miembros fueron los primeros en ser dotados con estas
cualidades morales y sociales, y cémo se elevo el estandar de excelencia. Es
extremadamente dudoso que los descendientes de padres generosos y benevolentes, o los
que fueron mds leales a sus camaradas, fueran dejados atrds en niimero que los hijos de
los padres egoistas y traicioneros de la misma tribu. EI que estaba listo para sacrificar
su vida, como muchos de los salvajes lo hicieron, antes de traicionar a sus camaradas,
la mayoria de las veces no dejaron descendientes que heredaran su noble naturaleza. Los
hombres mds valientes, que estaban siempre dispuestos a estar en los primeros lugares
en la guerra, y que libremente arriesgaron su vida por los otros, en un gran promedio
sucumbieron. Por lo tanto, parece apenas posible (teniendo en cuenta que no
estamos hablando aqui de una tribu especifica que haya alcanzado la victoria
sobre otra) que el niimero de los hombres que han sido regalados con estas
virtudes, o que el estindar de su excelencia, pueda incrementarse por la
seleccién natural, esto es, por la sobrevivencia de su eficacia bioldgica.
Aungque las circunstancias que conducen a un incremento en el nimero de
hombres mejor dotados dentro de la misma tribu, es muy complejo para ser
seguido claramente, podemos rastrear algunas de sus probables huellas. En
primer lugar, cuando los poderes de razonamiento y la previsién de los
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miembros mejoraron, cada hombre aprendié rapido por la experiencia que si
ayudaba a sus semejantes, recibiria cominmente ayuda de los otros. Por este
pequeno motivo probablemente adquiri6 el habito de ayudar a sus comparie-
ros, y el habito de realizar acciones bondadosas ciertamente sin duda fortalecié
el sentimiento de compasién, que fue el primer impulso hacia conductas
benevolentes. Los hébitos, que se repiten més durante generaciones pro-
bablemente tiendan a ser heredados °.

Pero existe otro estimulo todavia mas poderoso para el desarrollo de las
virtudes sociales, la alabanza y la censura en nuestros semejantes. El amor a la
aprobacién y el temor a la infamia, asi como el acceder a la alabanza o a la
censura, se deben principalmente al instinto de compasion, y este sentimiento
se adquiri6 sin duda originalmente, como todos los otros instintos sociales, a
través de la seleccion natural...

Por lo tanto, podemos concluir que los hombres primitivos, en un periodo
muy remoto, deben haber sido influidos por la alabanza y la censura de sus
semejantes. Es obvio, que los miembros de la misma tribu aprobarian las
conductas que les parecian ser mejores, y desaprobarian las que les parecian
malvadas. El hacer el bien a los otros —hacer a los otros lo que quieres que te
hagan a ti— es la piedra fundadora de la moral (Darwin 1871, pp. 163-165).

Darwin comienza este pasaje preguntandose “cémo es que dentro de los
limites de la misma tribu un gran ntimero de miembros adquirieron por
primera vez estas cualidades morales y sociales” y se contesta invocando
alareciprocidad y la alabanza y la censura. Esta cuestion no esta separada
de la discusién de la seleccién de grupo pero, de hecho, hay una divisién
conceptual que debe ser reconocida. La selecciéon de grupo no causa que
un rasgo altruista incremente su frecuencia dentro de los limites de un
grupo aislado, por lo menos no si el altruismo es definido en términos de
un costo de eficacia biolégica y un beneficio de eficacia conferido a otros.
Mas bien la seleccion de grupo causara que el altruismo incremente su
frecuencia en una metapoblacién de grupos. Como lo mencionamos an-
teriormente, cuando el egoismo compite con el altruismo en un solo grupo,
lo que aumenta es el egoismo, no el altruismo. Asi que cuando Darwin
pregunta como es que el altruismo se convierte en algo comtin en un grupo
particular, hace bien en voltear a ver otras causas. El problema reside en
que, al perseguir esta cuestion legitima, corre el riesgo de contradecir sus
propios comentarios acerca de que el sacrificio propio que requiere la
moral humana es desventajoso para el individuo, no asi para el grupo. Si
la alabanza y la censura no son solamente comentarios verbales acerca de
las conductas de los otros, sino que imponen verdaderos beneficios y
costos en los individuos a los que se hace referencia, entonces los sujetos
que adquieren aprobacién social deberan aumentar su eficacia bioldgica,
no disminuirla, comportdndose de una manera que favorece a su sociedad.
Y si los que acttian reciprocamente lo hacen mejor que los que no acttian
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reciprocamente en un grupo social porque éstos tltimos son castigados,
entonces la reciprocidad tampoco es altruista 7.

La discusion de Darwin acerca delareciprocidad yla censura y alabanza
lleva a una segunda cuestion. Si esto puede causar que se dé “un mayor
estdndar de moralidad” dentro de grupo sin la ayuda de la seleccién de
grupo, ¢{por qué Darwin siente la necesidad de invocar la selecciéon de grupo?
La razén parece ser que piensa que este rasgo emergerad dentro del grupo
en tiempos distintos; los grupos que la adquieran primero son los que
tendran mas éxito que los que la adquieran mas tarde. Es asi como Darwin
entiende la diferencia entre los europeos y los “salvajes mds rudos”.
Después del pasaje que acabo de mencionar de El origen del hombre, Darwin
(1871, p. 166) afirma que “es muy dificil hacer un juicio del porqué una
tribu en particular y no otras han tenido éxito y se han elevado en la escala
de la civilizacion”. Darwin (p. 164) advierte que “podemos mirar el pro-
greso como la regla normal en una sociedad humana, pero la historia
refuta esto”. Aun cuando piensa que la reciprocidad y la censura y alaban-
za llevan al incremento de la moral dentro de las tribus, Darwin también
piensa que la moral ha aumentado més# en unas sociedades que en otras.

Para explicar por qué la moral que requiere de un auto-sacrificio ha
evolucionado, Darwin invoca la seleccion de grupo y también habla de la
reciprocidad, la alabanza y la censura. Tal vez podamos encontrar aqui
una imagen coherente en donde el rasgo que evoluciona realmente es
desventajoso para el individuo pero ventajoso para el grupo. Darwin
piensa la alabanza y la censura como motivadores psicoldgicos. Aqui no habla
acerca de la recompensa o el castigo, pero estdn implicitos. La idea es que
la alabanza y la censura motivan a las personas a sacrificar su efectividad
biolégica por el bien del grupo. Y piensa que la reciprocidad que surge
dentro de una determinada tribu hace a las personas méas aptas para asumir
un sistema moral que consagra la regla de oro 9. En ambos casos, el proceso
psicolégico impulsa a los rasgos para que surjan dentro de una tribu
determinada que reduce la efectividad biol6gica individual mientras que
aumenta la efectividad del grupo 10. La selecciéon de grupo juega entonces
un papel en el forcejeo de tribu contra tribu.

6. LOS TRABAJADORES ESTERILES EN LOS INSECTOS SOCIALES
El siguiente ejemplo que quiero discutir es més dificil de comprender que
la moral humana y el aguijén dentado, ambos en términos de entender las
ideas de Darwin y también en términos de como es que la seleccién podria
jugar un papel. Este es la existencia y los rasgos de los trabajadores estériles
que se encuentran en varias especies de insectos sociales. Darwin habla de
este topico en El origen de las especies y deja claro desde el principio que
este no es solo un ejemplo rutinario al que se le puede aplicar esta teoria.
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Por el contrario, Darwin (1859, p. 242) afirma que “esta es con mucho la
dificultad méas grande que mi teorfa ha encontrado”. De hecho, la dificul-
tad reside en dos partes (Gayon 1998, p. 70). La primera es cémo evolucio-
na la esterilidad. La segunda son las diferencias morfoldgicas entre
congéneres estériles y fértiles (por ejemplo, las estructuras de sus mandi-
bulas). Me referiré solamente al primero, aunque Darwin ofrece la misma
solucion a los dos problemas 11.

La interpretacién que pretendo defender es que Darwin invoca la
hipétesis de la seleccion de grupo. Sostiene que los nidos que contienen
algunos individuos estériles y algunos fértiles son mas productivos que los
nidos que sélo contienen individuos fértiles:

Cémo los trabajadores se han hecho estériles es dificil, pero no mas que
cualesquier otras modificaciones estructurales sorprendentes, por lo que se
demuestra que algunos insectos y otros animales articulados en estado natural
ocasionalmente se convierten en estériles; y si estos insectos han sido sociales,
y han sido ttiles a su comunidad, que un niimero anualmente nazca capaz de
trabajar, pero incapaz de procrear, no veo por qué esto no haya sido efecto de
la seleccién natural (Darwin 1859, p. 236 12).

Dados los comentarios de Darwin, {por qué considera que la esterilidad
de los trabajadores es un problema especial para su teoria? ¢{Por qué no lo
toma como otro ejemplo del mismo tipo de problema capaz de despachar
en un solo parrafo, como cuando discutia el aguijon dentado de la abeja?
LY por qué es diferente del problema de la moralidad humana?

Darwin tenia razén en que hay una dificultad especial. En mi discusién
en §2 acerca de la evolucién del altruismo y el egoismo en los dos grupos
de la metapoblacién, los altruistas se reproducen menos que los individuos
egoistas en el mismo grupo, pero de todas maneras se reproducen. Un enfoque
de la paradoja de Simpson no es suficiente para explicar cémo evoluciona
la esterilidad. Los organismos estériles no tienen descendencia, sin impor-
tar la composicion del grupo en el que habitan, y si promediamos una
cantidad de ceros, lo que obtienes es cero. El rasgo de ser fértil tiene una
eficacia biologica mayor que el rasgo de ser estéril dentro del grupo y
también cuando lo promediamos entre los grupos 13.

Existe una segunda caracteristica especial del problema del porqué la
esterilidad evoluciona en los insectos sociales. Si la seleccién en un rasgo
se da para que aumente ese rasgo su frecuencia, el rasgo debe ser hereda-
do. Darwin ha notado esto al referirse a lo que llama “El principio fuerte
de la herencia” —los iguales tienden a producir iguales (Darwin 1859, p.
5, p. 127, p. 438). Esta “tendencia” se representa en los términos de la
moderna genética cuantitativa como laidea de que los valores en los rasgos
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de los padres y los descendientes se encuentran positivamente correlacio-
nados:

Pr(los descendientes tienen T | el padre tiene T) > Pr(los descendientes
tienen T | padres carecen T).

Aplicando estas condiciones el rendimiento para el caso de la esterilidad
resulta:

Pr(descendiente estéril | padre estéril) > Pr(descendiente estéril | padre
fértil).

Esta condicion no se satisface. La esterilidad positiva no tiene posibilidades
de heredarse, ni la negativa, ni la cero 4. La probabilidad de la izquierda
no estd definida: es imposible que los padres (bioldgicos) sean estériles.
Darwin (1859, p. 236) estuvo en lo cierto doblemente al considerar la
esterilidad como una “dificultad especial” para su teoria 15.

La brillante solucién de Darwin fue cambiar el tema. No pensemos la
fertilidad ni la esterilidad como rasgos que se encuentran bajo seleccién.
Mejor pensemos en la estrategia reproductiva que utilizan los padres. El
padre puede tener descendientes fértiles o ella puede tener una mezcla de
descendientes estériles y fértiles. Llamemos a estas dos estrategias de los
padres ALLF y MIXER. Lo que debe ser entendido es cémo la tltima estra-
tegia es la que es mas eficaz biolégicamente. Para dejar las cosas claras y
simples, asumamos que las madres ALLF tienen 10 descendientes, que las
madres MIXER tienen 8 fértiles y dos estériles, y que la reproduccién es
asexual. La progenie de las madres ALLF son todas ALLF, y la progenie fértil
de una madre MIXER son cada una de ellas MIXER. A diferencia de la
esterilidad y la fertilidad, estos dos rasgos son heredables ya que:

Pr(descendientes son MIXER | padres son MIXER) > Pr(descendientes es
un MIXER | padre es ALLF).

Asumamos ademds que cada nido es fundado por una sola hembra.
Después de que pone los huevos, ella muere y los huevos se desarrollan.
Los descendientes fértiles se dedican a la reproduccién y no ayudan a
nadie més a hacerlo; los descendientes estériles en el nido ayudan a sus
companeras a reproducirse.

Si calculamos la eficacia biolgica de una madre ALLF y la de una madre
MIXER contando sus descendientes, obtendremos un resultado semejante,
ambas tienen 10. Si calculamos la eficacia solamente contando los descen-
dientes fértiles, los de ALLF son mas eficaces biol6gicamente. Para entender
como las MIXER pueden ser mas eficaces, necesitamos contar a los nietos 1.
Si una madre ALLF tiene 10 descendientes ALLF, y cada uno de ellos a su
vez tiene 10, entonces la madre ALLF tendra 100 nietos. {Cuantos nietos
tendran las madres MIXER? Ellas tienen 8 descendientes, fértiles. {Estos 8
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descendientes cudntos descendientes tendran? Ellos tendréan los 10 des-
cendientes que podran tener aunque no tuvieran ayuda, pero entonces
reciben la ayuda de sus dos hermanos estériles. Supongamos que los dos
individuos estériles en el nido proveen cada uno un beneficio de b unida-
des de eficacia y que este beneficio es compartido igualmente por los 8
hermanos fértiles. La pregunta de si las madres MIXER tendrédn una canti-
dad mayor de nietos que las ALFF debera formularse ahora de la siguiente
manera

8[10 + (2b/8)] > 100

Una madre MIXER tendra una cantidad mayor de nietos que una madre
ALLF, precisamente cuando b > 10. Cada individuo estéril renuncia a la
oportunidad de tener 10 descendientes que deberia tener si hubiera sido
fértil. Para que tenga sentido que una madre MIXER produzca 2 descen-
dientes estériles, éstos deben compensarla por esa pérdida. Y esto lo hacen
ayudando a sus hermanos.

Darwin encontré esta solucién pensando en la seleccién artificial. Es
bien sabido que la seleccién artificial fue una importante analogia para el
pensamiento de Darwin acerca de la seleccién natural en general, pero en
este caso el aporte al trabajo de los criadores de animales y plantas fue més
especifico. Darwin (1859, pp. 237-239) describe un ganadero que utiliza la
seleccién artificial para mejorar el sabor de la carne que produce su
ganado. S5i mata un animal y le gusta el sabor de su carne, el animal que
ha sacrificado estd muerto y entonces no puede tener progenie que tenga
el sabor que busca. {Cémo es entonces que la seleccién artificial mejora el
sabor de la carne? La solucién para el granjero es matar y probar algunos
animales y entonces utilizar a los padres de esos animales parala siguiente
generacion. Darwin llamé a esto “seleccién familiar”, un término que
todavia utilizan los criadores de animales. Los animales sacrificados y los
insectos estériles no sirven para la reproduccion, pero sus padres si.

La pregunta sigue siendo por qué Darwin cita los beneficios a la comu-
nidad para explicar coémo la selecciéon impulsa a la esterilidad para evolu-
cionar. Un criador de ganado selecciona vacas individuales para que sean
los progenitores de la siguiente generacién. {Por qué contar la misma
historia individualista acerca de las castas neutras en los insectos sociales?
Silos MIXER aumentan en frecuencia, {no es esto porque las hembras MIXER
en promedio tienen més nietos que las hembras ALLF? {No es esto seleccién
individual? Aunque yo pienso que Darwin siinvoca ala seleccion de grupo
en este caso, y que es bueno que lo haga, admito que a veces su prosa
sugiere otra cosa. Habla de la evolucién de la esterilidad en términos de
seleccion de “padres fértiles” (p. 239, p. 214 17). Sin embargo, en el mismo
sentido, también habla de la evolucién del rasgo porque “es til a la
comunidad”. ¢{Qué quiere decir Darwin con esto? {Se sentia culpable al
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deslizarse de bueno-para-el-grupo a bueno-para-los-individuos y de re-
greso, una practica que la biologia evolutiva ha desechado desde los afios
sesenta?

Al tratar acerca de si este proceso implica la seleccion de grupo, existen
dos errores que debemos evitar. El primer error es pensar que los MIXER
deben evolucionar por seleccion individual solamente porque el MIXER es
un rasgo de los individuos. Esto no se sigue. Después de todo, el altruismo
es un rasgo del individuo, pero esto no quiere decir que deba evolucionar
por seleccién individual. El segundo error es més sutil. En nuestro ejemplo
de los dos grupos en la metapoblacion, los altruistas son mas eficaces
biolégicamente en promedio que los individuos egoistas, pero esto no
quiere decir que la seleccién individual es la razon para que el altruismo
se incremente. Asi que el hecho de que las hembras MIXER sean en prome-
dio mas eficaces que las hembras ALLF no significa que el proceso sea por
seleccién individual. Para evitar estos errores necesitamos distinguir el
proceso de entre dentro-del grupo y entre-grupos.

Figura 3: Si los nidos son fundados por dos hembras fertilizadas, y las
hembras son ALLF (i.e..tiene 10 descendientes) o MIXER (i.e. 8
descendientes fértiles y 2 estériles), entonces se dan 3 tipos diferentes de
nidos. Cada descendiente en un nido puede ser fértil (F) o estéril (S).

Crias: 10F + 10F 10F +8F + 25 8F + 25 + 8F + 25

b

Fundadoras: 2 ALLFs 1 ALLF + 1 MIXER 2 MIXERs
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Si pensamos que la esterilidad evoluciona por la seleccién de grupo, es
importante saber si los nidos son fundados por una hembra sola fertiliza-
da, o existe un mayor namero de fundadores. En el primer caso, el proceso
puede ser descrito en términos de seleccién individual. Ambas glosas son
correctas, siempre que b > 10, se dara una selecciéon en la fundacién por
ser MIXER y habra una seleccion en los nidos por contener una mezcla de
individuos estériles y fértiles. Existen dos maneras validas de describir el
Gnico y mismo proceso. Sin embargo, cuando los nidos tienen muiltiples
fundadores, la ambigiiedad desaparece; la evolucion de la esterilidad
implica la seleccion de grupo, la seleccién individual es insuficiente. Para
ver esto, supongamos, como un ejemplo, que cada nido es fundado por
dos hembras. Si una hembra es ALLF 0 MIXER, entonces encontraremos tres
tipos de nidos que se muestran en la figura 3. Considérese los nidos que
han sido fundados por una MIXER y una hembra ALLF. El descendiente
estéril producido por la madre MIXER ayuda a sus hermanos, pero también
ayuda a los otros individuos que no son sus parientes en el mismo nido que fueron
producidos por los fundadores ALLF. Y cuando un nido es fundado por dos
MIXER, el descendiente estéril ayuda a sus hermanos, pero también a los otros
individuos. Las madres MIXER son altruistas, igual que sus descendientes
estériles. De los tres tipos de grupos que surgen cuando hay dos fundado-
res, se da una seleccién individual (i.e., seleccion dentro del grupo) sola-
mente cuando uno de los fundadores es ALLF y el otro MIXER; en este caso
al MIXER le va peor. El rasgo del MIXER puede evolucionar solamente
porque se da una selecciéon de grupo (i.e., seleccién entre grupos). Consi-
dérese la productividad de los tres tipos de grupos, que se representan en
la figura 4. Si b > 10, los grupos seran mas productivos mientras mas
fundadores MIXER tengan. Asi como es cierto que el altruismo y el egoismo
evolucionan en el més simple escenario en el que ninguno es estéril (figura
2),1os ALLF vencen a los MIXER dentro del grupo, pero lo contrario es verdad
entre grupos 18. Esta idea —que la evolucién de los ayudadores estériles
requiere la seleccién de grupo cuando se dan multiples fundadores— no
es una confeccién cocinada por los modernos amigos de la seleccién de
grupo. Por el contrario, la encontramos en Williams (1966, p. 201): “si se
pudiera mostrar exhaustivamente que existen sociedades de insectos uni-
ficadas que normalmente contengan muchos individuos reproductores
que no se encuentran relacionados, s6lo se podria explicar esto como
adaptaciones bidticas resultado de un efecto de la selecciéon de grupo”. La
palabra “exhaustivamente” es demasiado fuerte yo pienso, pero en gene-
ral la teorfa da en el clavo.



Figura 4: El namero de nietos producido por un grupo depende de si el
grupo fue fundado por cero, una o dos MIXER. La productividad del
grupo sube mientras mas MIXER fundadoras haya, si b>10.

Fundadoras Numero de nietos
2 ALLFs 200
1ALLFy 1 MIXER | 18[(10+(2b/18)]
2 MIXERs 16[(10+(4b/16)]

Aunque Darwin invoca la seleccién de grupo paralos trabajadores neutros
y los aguijones dentados en las abejas, aunque sabia que son los trabaja-
dores neutros los que tienen ese tipo de aguijon, y por lo que yo sé, nunca
comentod sobre ellos como conectados en la evolucién de los dos rasgos.
Un biélogo moderno en seguida vera la conexion. Si la esterilidad evolu-
ciond antes que el aguijon, la esterilidad de los trabajadores facilité la
manera en que los aguijones evolucionaron. Si este es el orden cronolégi-
co, los trabajadores no se reprodujeron antes de desarrollar el aguijon y
luego usandolos; mas bien, a ellas precedieron simplemente otras formas
de beneficios comunes (como la creacién del nido) cuando ellos constru-
yeron y usaron esa arma. Es mds, existe una razén para pensar que la
esterilidad s7 evolucioné antes que los aguijones, ya que los abejorros, que
son un grupo hermano de las abejas, tienen trabajadores estériles pero no
aguijones dentados 1°. Aun asi, queda una pregunta: ¢Por qué son los agui-
jones que evolucionaron en las abejas inductores de suicidio? Existen
ciertas avispas sociales con aguijones que no las matan cuando las retraen.

El enigma de las castas estériles y su morfologia especial tienen un lugar
particular en el desarrollo cientifico de Darwin. Tropezé con este problema
en 1848, que considerd suficiente para revocar toda su teoria, y no vio que
la seleccion de grupo era una solucién hasta que se puso a trabajar en el
manuscrito, de Natural Selection, en 1858 (Richards 1987, pp. 145-146);
Darwin ensambl6 precipitadamente El origen de las especies a partir de un
gran manuscrito, después de recibir la impactante carta de Alfred Russel
Wallace, que le mostraba que éste, de manera independiente, habia des-
cubierto esencialmente la misma teoria en la que Darwin habfa estado
trabajando tanto. Los alumnos de Darwin han debatido el porqué tardé
tanto Darwin en publicar su teorfa. ¢Seria acaso el miedo a ofender la
sensibilidad religiosa de su esposa? ¢Su vergiienza de lanzarse a la contro-
versia publica que lo cubriria una vez que fuera publicada? {Su mala salud?
¢{Seria el pensar que las teorias evolutivas anteriores habian sido devasta-
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das y que él necesitaba preparar un argumento largo y detallado, uno que
contuviera todas las objeciones que se le venian a la mente, si queria que
sus ideas hicieran mella? Podemos afiadir una mas a la lista de todas estas
posibilidades: si Darwin no hubiera lidiado con el problema de los traba-
jadores estériles en los insectos sociales, quiza su retraso en la publicacion
hubiera sido menor.

7. EL DESCUERDO DE DARWIN CON WALLACE
ACERCA DE LA ESTERILIDAD HIBRIDA

Hasta ahora he descrito tres ocasiones en donde Darwin adopta la idea de
la seleccién de grupo. Me dirijo ahora a una cuestién importante que
Darwin negé que se pudiera responder apelando a esa hipoétesis. La cues-
tién concierne a dos hechos sobre el apareamiento que ocurre entre los
individuos de diferentes especies: a menudo no tienen descendencia, pero
cuando se produce, la mayoria de las veces son estériles. Como Darwin
afirmé, la esterilidad es comtn enlos” primeros cruces” y enlos “hibridos”.
He considerado un problema concerniente a la esterilidad en la seccion
anterior, pero el problema aqui es distinto La cuestion anterior trata de
individuos estériles en donde ambos padres vienen de la misma especie;
el presente tema concierne a apareamientos que cruzan los limites de las
especies.

No es sorprendente que la seleccién natural dé lugar a que los organis-
mos no se inclinen a aparearse con individuos de otras especies si no
hubiera descendencia o si los descendientes fueran estériles. Estos aparea-
mientos son callejones sin salida, y la seleccion favorecera una inversiéon
de energia y tiempo mds rentable. Pero dado que individuos de diferentes
especies algunas veces si se aparean, {por qué esos apareamientos a
menudo no tienen problema, y cuando hay descendientes, por qué son la
mayoria de las veces estériles? Darwin (1859, p. 255) comienza esa seccion
de El origen de las especies con la pregunta de si “las especies han sido
dotadas con esta cualidad, con el fin de prevenir este cruzamiento y mezcla
que les ocasione una mayor confusién”. Su respuesta es en negativo, pues
niega que “las especies han sido dotadas con la esterilidad simplemente
para prevenir que se confundan en la naturaleza” (p. 260). Mas bien, “la
diferencia es simplemente incidental o dependiente de diferencias desco-
nocidas, principalmente en el sistema reproductivo, de las especies que se
cruzan”. Ofrece el siguiente ejemplo para esclarecer lo que quiere decir:

...al ser la esterilidad incidental en otras diferencias, y no una cualidad de la
que esta especificamente dotada. Como la capacidad de una planta de ser
injertada o de implantarse en otra no tiene importancia para su bienestar en
su estado natural, yo supongo que nadie supondra que esta capacidad sea una
cualidad de la que esté especialmente dotada, pero si admitird que si incide en
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las diferencias en las leyes del crecimiento de las dos plantas. El hecho de
ninguna manera me indica que la mayor o menor dificultad de que se injerten
0 se crucen varias especies sea que se encuentren dotadas especialmente;
aunque en el caso de que se crucen, la dificultad es tan importante para la
resistencia y la estabilidad de formas especificas, como es en el caso del injerto
que no es importante para su bienestar (Darwin 1859, pp. 261-263; también
citado en Gould 2002, p. 132).

Cuando un jardinero encuentra que las plantas de la especie A se pueden
injertar a las plantas de la especie B, la conclusién que se dibuja no es que
estas capacidades de A y B evolucionaron porque hubo una seleccién en
el medio silvestre. Mas bien, las capacidades son subproductos de la
seleccién en otros rasgos. El hecho de que A pueda injertarse en B es como
el hecho de que nuestra sangre es roja. Nunca hubo seleccién para que la
sangre fuera roja. Més bien hubo seleccién para la hemoglobina en tanto
es una molécula que transporta bien el oxigeno, y ocurre que la hemoglo-
bina hace roja nuestra sangre. El color evoluciona asociado con la habili-
dad de transportar oxigeno. Darwin piensa que es lo mismo en la
esterilidad en los primeros cruces y en los hibridos; no existe seleccion de
estos rasgos; mas bien son subproductos (Darwin 1859, p. 276 20)

La posicion de Darwin no cambié en las ediciones subsecuentes, aun-
que en 1868 fue influenciado por Wallace para retroceder. Wallace rechazé
la explicaciéon de Darwin de los subproductos y defendié la hipétesis de
que la esterilidad hibrida evolucioné porque era buena para las especies.
Darwin y Wallace iban y venian sobre esta cuestién en su correspondencia,
y ninguna de las partes cedié (Darwin 1903, vol. 1, pp. 288-297).

Darwin dio tres razones en defensa de su hipétesis de que la esterilidad
hibrida era un subproducto (un beneficio fortuito para la especie) mas que
el resultado de la una seleccién directa (Ruse 1980, p. 623). Sefial6 que la
esterilidad hibrida es la mayoria de las veces altamente imperfecta; cuando
una hembra de la especie A se aparea con un macho de la especie B, los
descendientes son la mayoria de las veces estériles, pero cuando un macho
de la especie A se aparea con una hembra de la especie B, esto a menudo
no acontece. En segundo lugar, Darwin noté que “especies que nunca han
coexistido en el mismo pais, y que por eso no se han beneficiado al
compartir su infertilidad mutua, sin embargo siguen estériles cuando se
cruzan”. Finalmente, afirma que la seleccién no puede causar la esterilidad
hibrida, simplemente porque ese rasgo no provee de ninguna ventaja a
los individuos que tienen dicho rasgo. Resumi6 su posicién en una oracién
que escribi6 para la cuarta edicién del Origen:

Después de una reflexion madura me parece a mi que (la esterilidad hibrida)
no fue un efecto de la seleccién natural; porque no podria haber sido de
ninguna ventaja directa a un individuo animal el reproducirse mal con otro
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individuo de una variedad diferente, y por lo tanto dejar pocos descendientes;
consecuentemente, esos individuos no pudieron ser preservados o selecciona-
dos (Darwin 1959, p. 444).

Si Darwin fuera decisivo y consistentemente adverso a la selecciéon de
grupo, entonces tendria sentido para él dar su tercera razén. Pero él no lo
era antes ni después de que anadiera la oracién ala cuarta edicion; se sentia
feliz de invocar la manera en que acttia la selecciéon para el bien del grupo.
Esto me lleva a concluir que esta oracién es un paso en falso; la tercera
razén de Darwin es desleal hacia su propia posicién.

Aun cuando dejamos de lado este dltimo argumento, las otras dos
razones de Darwin permanecen, y una de ellas es especialmente buena.
El hecho de que un cruce entre las especies A y B resulte en hibridos
estériles, mientras que la otra no, muestra solamente que la esterilidad
hibrida es imperfecta, pero esto no quiere decir que no haya habido una
seleccién del rasgo. En contraste, el hecho de que muchos pares de especies
produzcan hibridos estériles, aunque nunca hayan estado en contacto
histérico, es mas convincente. Este razonamiento basico fue ya establecido
en la primera edicién del Origen. En la esterilidad hibrida no puede haber
una seleccion silas dos especies nunca se han encontrado. No es solamente
que la seleccion de grupo sea una explicaciéon equivocada; el punto fuerte
es pensar que hubo alguna seleccién de cualquier tipo para el rasgo. El
rasgo es un subproducto.

Darwin era muy consciente de que estaba tratando las castas estériles
dentro de las especies de insectos sociales y la esterilidad de cruces entre
especies como diferentes problemas que demandaban diferentes solucio-
nes. Resumio este contraste en la cuarta edicién:

Con insectos neutros estériles tenemos razones para creer que las modificacio-
nes en su estructura han sido lentamente acumuladas por la selecciéon natural,
por una ventaja que les ha sido dada a la comunidad a la que pertenecen sobre
otras comunidades de la misma especie; pero un individuo animal, que pre-
senta una esterilidad ligera cuando se cruza con alguna otra variedad, no le
otorgard ninguna ventaja a sus parientes cercanos o ningtin otro individuo de
la misma variedad para preservarlos (Darwin 1959, pp. 444-445).

¢Esta Darwin cambiando de montura a mitad del camino? El se siente bien
al utilizar la idea de la seleccion para el bien del grupo para explicar los
insectos neutros, pero cuando entra en el tema de la esterilidad hibrida,
insiste en que, ¢si la seleccion ocurre, debe ser porque es seleccién indivi-
dual? No es asi como yo leo este pasaje. Larazén porla que Darwin rechaza
la seleccién de grupo como una explicacién de la esterilidad hibrida no es
porque estad comprometido con la seleccién individual; méas bien, su punto
es que para que la seleccién de grupo cause que un rasgo altruista evolu-
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cione, los altruistas deben conferir beneficios a otros individuos de la
misma variedad, y esta condicion no se satisface en el caso que tenemos
entre manos.

Aunque este pasaje no implica el rechazo general de la seleccién de
grupo, excluye otro tipo de proceso de seleccién, a saber, uno en que la
seleccion favorece el sacrificio de la eficacia biol6gica del individuo, mejo-
rando asi la eficacia de otros individuos en otra especie. A esto se le llama
ahora seleccion de “comunidad” (Wilson 1980). Esto no es una cuestion
terminolégica, pero entenderlo requiere que uno se dé cuenta que un
cambio en la terminologia ha ocurrido. Como hemos visto, Darwin utili-
zaba la palabra “comunidad” para describir organismos congéneres que
interactian entre ellos. La seleccion de lo que Darwin llamaba comunida-
des ahora se conoce como “selecciéon de grupo”. El término “seleccién de
comunidades” estd ahora reservado para algo mas, comunidad denota
ahora un conjunto de individuos de diferentes especies que viven juntos,
afectdndose unos a otros en su eficacia bioldgica (Wilson 1980). Por ejem-
plo, existen muchas especies de microorganismos en el intestino; estas
poblaciones de multi-especies constituyen una comunidad.

Existe un mayor nimero de microrganismos en el intestino que células
en el cuerpo. Estos microrganismos vienen de cerca de cuatrocientas
especies. No solamente coexisten pacificamente dentro de nosotros; ayu-
dan de numerosas maneras —por ejemplo, fermentan fuentes de energia,
ayudan a regular el desarrollo del intestino, previenen del crecimiento de
especies dafinas, y producen vitaminas y hormonas. Pero puede existir
un lado malo; algunas especies en el intestino pueden causar infecciones
e incrementar el riesgo de cancer. {Como es que una colonia que vive
dentro de nosotros puede producir nuevas colonias hijas? El nacimiento
es una via. Normalmente, el intestino de un feto es estéril. Durante y
después del nacimiento, la bacterias de la madre y del ambiente que lo
rodea rapidamente colonizan el intestino del infante. El nacimiento no es
solamente el nacimiento de un bebé, es también el nacimiento de una
nueva comunidad de microrganismos.

El intestino humano parece que provee de todos los ingredientes nece-
sarios para la selecciéon entre comunidades multi-especies. Una comuni-
dad de multi-especies crece o perece de acuerdo a si los individuos son
buenos cooperadores. Aqui los beneficios fluyen de individuos de una
especie a individuos de otra. Para un modelo simple con un ejemplo
sencillo, consideremos las comunidades que estin compuestas por indivi-
duos asexuados, dos de la especie A y dos de la especie B, donde cada
especie contiene individuos que cooperan (c) con individuos en las otras
especies, y egoistas (s) que no lo hacen. Asi que tenemos cuatro tipos de
organismos (A, Ay, B¢, B;) tres tipos de pares en cada especie (c+c, c+s,y
s+s), y nueve tipos de comunidades. Dentro de la comunidad, a un
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cooperador en una especie le va peor que a un egoista de la misma especie.
Pero hay una seleccién para las comunidades cooperativas. Si la selecciéon
entre comunidades es suficientemente fuerte, la cooperacion aumentara
en frecuencia en cada especie.

Una vez que la idea de seleccion de comunidad estd descrita con
precision, no hay una clara separacion con la idea de seleccién de grupo;
el dilema del prisionero puede tener lugar dentro de los confines de una
sola especie, pero puede también darse en una comunidad multi-especies.
En tanto que Darwin abraz¢ la seleccién de grupo, es extrafio que categé-
ricamente rechazara la seleccion de comunidad en el pasaje citado arriba.
(Es este pasaje desleal a sus consideraciones? Cualquiera que sea la res-
puesta, las comunidades multi-especies no deben ser descartadas en prin-
cipio. Existen casos bien documentados de cémo trabaja en experimentos
con seleccion artificial (Goodnight 1990; Swenson, et al. 2000) y también
se han hecho estudios de campo (Wilson 1987). Ademas, es el proceso que
al parecer ha forjado transiciones mayores en la evolucién, donde los
miembros independientes de especies diferentes evolucionan para formar
una unidad simbiética. Un ejemplo es la teoria ampliamente aceptada de
Margulis (1970) del origen de las mitocondrias y los cloroplastos, que son
organelos extranucleares en células eucariotas. La teoria sostiene que estos
organelos se remontan a organismos procariotes independientes, que
fueron llevados dentro de las células; la mitocrondria deriva de la protobac-
teria y el cloroplasto de la cianobacteria 2.

¢Cémo entonces hemos de interpretar la siguiente declaracién de Dar-
win en el Origen de las especies?

La seleccién natural no puede producir ninguna modificacion en ninguna
especie sola por el bien de otra especie; aunque a lo largo de la naturaleza una
especie incesantemente toma ventaja de y obtiene ganancias de la estructura
de otra. Pero la seleccién natural puede y muchas veces produce estructuras
para el dafo directo de otra especie, como lo vemos en los colmillos de la vibora,
o en el ovipositor de la langosta, por el cual sus huevos son depositados en los
cuerpos vivos de otros insectos. Si se puede probar que cualquier parte de la
estructura de una sola especie ha sido formada por el exclusivo bien de otra
especie, aniquilaria mi teoria, porque tal cosa no podria haber sido producida a
través de la seleccion natural (Darwin 1859, pp. 200-201; las italicas son mias).

Si la seleccion puede causar que una célula en un organismo que tenga
rasgos que se encuentran presentes tinicamente porque son buenos para
el organismo, y si puede causar que un organismo en un grupo de
coespecificos que tengan rasgos que tinicamente existan porque son bue-
nos para el grupo, {por qué la seleccion no puede causar que un organismo
en una comunidad multi-especies pueda tener rasgos que existan tinica-



134 /LUDUS VITALIS / vol. XVII/ num. 32 /2009

mente porque son buenos para la comunidad? Darwin trazo el limite en
este altimo paso. {Le obligé esta teoria a hacerlo?

Se puede encontrar una respuesta en la contestacion que da Darwin a
la hipétesis de Wallace acerca de la esterilidad hibrida. Existe un compro-
miso “individualista” en el pensamiento de Darwin acerca de la seleccion
natural (Gayon 1998, p. 72) que es consistente con su opinién de la
seleccién de grupo. Cuando Darwin piensa acerca del bienestar del grupo,
asume que los beneficios para el grupo deben ser reducidos a los indivi-
duos en el grupo. Esta es la conceptualizacién que utiliza al teorizar acerca
de las castas estériles en los insectos sociales; los individuos estériles
ayudan a sus compafieros en la colmena a sobrevivir y reproducirse, y la
colmena como un todo goza entonces de una mayor productividad. La
productividad de una colmena es el nimero de descendientes que produ-
ce; las colmenas son productivas en virtud de los individuos que se
encuentran en ellas que son eficaces en reproducirse. Esta comprension
de lo que significa para un grupo tener éxito explica el porqué Darwin
rechaza la idea de que los hibridos estériles puedan evolucionar por
seleccion; no existen beneficios individuales de la esterilidad de los hibridos
—mnilos hibridos, ni sus padres, ni de ningtin individuo en las dos especies.
Uno podria replicar, y Wallace lo hizo, que existe un beneficio para la
especie aunque en los individuos no lo haya. Cuando los hibridos son
estériles, esto ayuda a las dos especies a continuar existiendo como dos
entidades distintas; aqui el beneficio para el grupo no se reduce a benefi-
cios que corresponden a los individuos por ellos mismos. Wallace se
anticipa a la moderna idea de la seleccion de especies (Gould 2002). En la
seleccién de especies, algunas especies se especian mas a menudo que
otras, no por casualidad, sino por caracteristicas fisicas que promueven el
proceso de especiacion. En la seleccion de especies, se mide el éxito
reproductivo al contar en namero de especies hijas, no por contar los
organismos hijos. Se abandona el paradigma del conteo-de-cabezas que se
utiliza para la seleccion individual, la seleccion de grupo y la seleccién de
comunidad 22. Esta reconceptualizacion es parte de la propuesta de Wa-
llace, aunque Darwin no estaba dispuesto a dar este paso.

Persiste una cuestién biolégica. La hipétesis de Darwin de que los
hibridos estériles evolucionan como un subproducto de otros rasgos. La
hipétesis de Wallace es que los hibridos estériles evolucionan por la
seleccion al nivel de especies. Ninguna de las dos puede descartarse como
conceptualmente confusa. Y todavia existe una tercera hip6tesis —que
ambos procesos estuvieron involucrados en la produccion dela especie que
observamos ahora. El conceptualizan estas opciones no es un seudopro-
blema, mas bien el desafio es averiguar cémo los datos las afectan.
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8. LA IDEA GENERAL DE DARWIN ACERCA
DE LA SELECCION DE GRUPO

Entre los muchos ejemplos que Darwin discutié, mencion¢ la seleccion de
grupo s6lo en raras ocasiones. Estan las tres que ya mencioné, pero no
muchas més. En contraste, hay decenas de otros ejemplos en donde
Darwin apela a la seleccién individual; ésta hace que los tigres tengan
dientes filosos y las cebras corran rapido. El patron se repite en su discusiéon
de la seleccién sexual en El origen del hombre. Aunque Darwin (1871, p. 398)
piensa en la seleccion sexual y la seleccion natural como categorias desar-
ticuladas 23, de todas maneras atn caracteriza la seleccién sexual en
términos de individuos compitiendo con otros individuos. Los elefantes
machos luchan con otros machos para tener acceso a las hembras; el
resultado es que existe una seleccién en el macho para que crezca mas
grande. Las pavas prefieren aparearse con machos que tengan colas
llamativas; el resultado es que habra una seleccién en las colas de los pavos
para que tengan colas mas llamativas.

Raramente Darwin defiende la hipétesis de la seleccién de grupo, pero
no explica el por qué. {Se deberd su inclinacién al hecho de que piensa que
la seleccién de grupo no es muy importante? {Se anticipd a pensar que la
seleccién de grupo es una fuerza muy débil en el proceso evolutivo? Existe
un interesante pasaje en el Origen donde Darwin provee una descripcion
general de los rasgos que la seleccién causara que evolucionen. Esto es lo
que dice en su primera edicién:

En los animales sociales esta (seleccién natural) adaptard la estructura de cada
individuo para el beneficio de la comunidad; si cada uno en consecuencia
obtiene una ganancia por el cambio seleccionado (Darwin 1859, p. 87).

¢A qué se refiere con la palabra “cada uno” en este pasaje? Evidentemente,
se refiere a cada individuo. Si es asi, Darwin esta afirmando simplemente
que los rasgos que evolucionen beneficiaran al grupo si también benefician
a los individuos que tienen estos rasgos. Esto da lugar a la idea de que los
beneficios fortuitos para el grupo evolucionaran (véase la figura 1). El pasaje
no dice nada de que los rasgos que benefician al grupo evolucionaran
porque benefician al grupo. En esta oracion no existe ningtn respaldo a la
seleccién de grupo.

Darwin dejé esta frase en sus cuatro primeras ediciones de E! origen de
las especies, pero llegd a pensar que necesitaba una reformulacién. Mientras
trabajaba en El origen del hombre (donde recordemos, discutia acerca de la
evolucién de la moral humana), preparé los cambios que aparecerian en
la quinta edicién de El origen de las especies, que fue publicada en 1869. Su
adaptacion a la frase es modesta pero significativa:
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En los animales sociales esta (seleccién natural) adaptara la estructura de cada
individuo para el beneficio de la comunidad; si esto en consecuencia obtiene
una ventaja para el cambio seleccionado (Darwin 1859, p. 172).

Después de que apareci6 El origen del hombre en 1871, Darwin de nuevo
hace ligeras variaciones. En la sexta edicion, de 1872, la modifica asi:

En los animales sociales esta (seleccién natural) adaptara la estructura de cada
individuo para el beneficio de la comunidad; si la comunidad obtiene una
ganancia por el cambio seleccionado (Darwin 1859, p. 172).

Ahora Darwin estd respaldando el rol de la seleccién de grupo. Los
beneficios para el grupo se ven favorecidos por la seleccién natural porque
son benéficos para el grupo (Richards 1987, p. 217).

Si asumimos que solamente existe una unidad de seleccién —el gen, o
el individuo, o el grupo— entonces nos sentiremos incomodos con el
pluralismo de Darwin. {Por qué Darwin no respald6 la eleccion que tenia
que hacer? La respuesta es que no hay ninguna razén para respaldar un
monismo sobre la seleccién natural. Cuando la seleccién se lleva a cabo
dentro de los confines de un grupo particular, no habra seleccién de grupo.
La seleccién de grupo requiere variaciones entre los grupos, asi como la
seleccién individual requiere variacién entre individuos dentro del mismo
grupo. Cuando un rasgo altruista es favorecido por la seleccion de grupo,
pero existe una seleccién en contra del rasgo en el nivel individual, ¢qué
pasara? No se puede dar una respuesta general. Los resultados depende-
ran de qué tan fuerte sea la seleccion de grupo o individual en cada caso.
Si la seleccién de grupo es suficientemente fuerte, el altruismo evolucio-
nard, de otro modo no. La posicién de Darwin en la sexta edicion de EI
origen de las especies acerca de la seleccién adaptando a cada individuo para
el bien de la comunidad, sila comunidad obtiene beneficios, es mas audaz,
y por lo tanto cualquier seleccionista moderno multi-nivel se sentiria
suficientemente comodo para respaldarlo. Los afios sesenta y el subse-
cuente desarrollo de la teoria de la selecciéon multi-nivel nos han hecho
precavidos. Pero la precaucién no es nihilismo.

Apesar de que este pasaje de la sexta edicién estd sobrevalorado, sugiere
una explicacion del porqué Darwin rara vez invoca la seleccion de grupo.
No era porque tuviera una teoria general de acuerdo con la cual la
seleccion de grupo ocurre de vez en cuando o que rara vez es suficiente-
mente fuerte para superar el contrapeso de la selecciéon individual. Mas
bien, la razén simplemente puede ser que Darwin queria discutir un rango
mas vasto de rasgos. Para explicar los rasgos de los individuos que pro-
mueven la socializacién, estaba de acuerdo en respaldar la selecciéon de
grupo. Pero existen muchos rasgos en la naturaleza que no son asi. La
teorfa mas madura de Darwin de la selecciéon natural comienza con laidea
dela seleccion individual, pero no termina donde empezé (Richards 1987).



Figura 5: Dos ejemplos en donde la seleccién de grupo afecta los
resultados de la evolucion, sin participacion alguna del rasgo del
altruismo. En (a) la seleccién de grupo y la individual favorecen ambas
la evolucion del rasgo X. En (b) la seleccion individual impulsa a la
poblacién a 100% X o a 100% Y, dependiendo de su frecuencia de inicio;
la seleccién de grupo entonces favorece grupos que han alcanzado el
anterior equilibrio.

X X
Eficacia /

0 100 0 100
%X %X

(@) (b)

Enfocarse en la evolucion del altruismo como el tinico y solo contexto en
donde tiene sentido considerar la seleccién de grupo, es una postura
conocida hoy en dia, pero es un error. El rasgo que evoluciona por la
seleccién de grupo no necesita ser altruista. Dos ejemplos son repre-
sentados en la figura anterior. En la figura 5a, el rasgo X es favorecido tanto
por la seleccion de grupo como por la individual. Uno puede estar tentado
a evocar la Navaja de Ockham aqui, la idea que la seleccién de grupo no
necesita ser mencionada para explicar porque X evoluciona, aun cuando
X se hubiera fijado sin que hubiera habido seleccién de grupo. Sin embar-
go, este argumento de la teoria de la parsimonia estd equivocado, ya que
es igualmente verdad que X se hubiera fijado si no hubiera habido una
seleccién individual. Ambos hechos opuestos son correctos, pero el hecho
es que la seleccién individual y de grupo influyen ambos en la evolucién
del rasgo (asumiendo que es una metapoblacién en donde ha habido
variaciones de eficacia biolégica dentro y entre grupos). En la figura 5b, la
seleccién individual impulsa a cada grupo en la metapoblacién ya sea a
100% X 0 100% Y, dependiendo de la frecuencia con la que empieza. Una
vez que cada grupo es internamente homogéneo, la selecciéon individual
(= seleccion dentro de grupos) cesa, pero el proceso evolutivo no. Los
grupos que son 100% X son mas productivos, y son menos responsables
de extinguirse, que los grupos que son 100% Y. Esto significa que la
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seleccién de grupo puede cambiar la frecuencia de los dos rasgos en la
metapoblacién después de que la seleccion individual ha perdido su
habilidad para hacerlo. Vimos en §1-2 que si el altruismo evoluciona el
tiempo es la esencia; si la fundacién de un nuevo grupo sucede muy
despacio, el rasgo benéfico para la comunidad no puede evolucionar. Esta
presion del tiempo no existe en los rasgos descritos en la funcién de la
eficacia bioldgica en la figura 5b 24.

Los tres ejemplos que he descrito en este articulo en donde Darwin
invoca la seleccién de grupo requieren todos del altruismo. Pero existe un
cuarto ejemplo tomado de E! origen del hombre, en donde Darwin discute
los bienes ptiblicos creados por la innovacién tecnoldgica que permiten a
ciertos grupos sobresalir de los otros:

Ahora bien, si un hombre de una tribu, més sagaz que los otros, inventa una
nueva trampa o arma, o bien otra manera de defenderse y atacar, siguiendo
sencillamente su propio interés, sin requerir del razonamiento, producira que
otros individuos lo imiten y todos se beneficiarian... Si la invencién es muy
importante, la tribu aumentard en niimero, se extenderd y suplantara a otras
tribus (Darwin 1871, p. 161 %).

Darwin no da muchos detalles aqui, pero es facil pensar que los innova-
dores realizaran las cosas mejor que los que no lo son en la misma tribu,
porque los innovadores haran uso primero de sus innovaciones y del
prestigio que les brindan. El rasgo se extiende entonces dentro de la tribu,
no por el incremento de la frecuencia en algtin gen, sino por el interés
propio de la imitacién. La seleccién de grupo entonces ocurre en la
competencia entre las tribus. La descripcién de Darwin coincide més o
menos con las funciones de la eficacia biolégica en la figura 5a. Aqui
entrevemos a Darwin invocando la seleccién cultural del grupo cuando
no existe conflicto entre lo que esbueno para el individuo ylo que es bueno
para el grupo. Darwin not6 que la seleccién de grupo es necesaria para
explicar el altruismo; también hizo notar un dmbito para la seleccién de
grupo cuando el rasgo que evoluciona no es altruista.

Este texto aparecera en el libro Did Darwin write the Origin Backwards?, que
editara Prometeus Press en 2010. Traducido por acuerdo con el autor.



SOBER / SELECCION DE GRUPO /139

NOTAS

1 El término ‘bueno’ debe entenderse como bueno para la eficacia biologica
—sobrevivencia y reproduccion.

2 Una tercera faccién debe mencionarse, la que sostiene que el problema de la
seleccién no tiene respuestas objetivas, no es cuestién de los datos, mas bien
es cuestiéon que la conveniencia es la que dicta en tal caso si afirmamos que
un rasgo evoluciona ya sea por el grupo, individual o por seleccion genética.
No discutiré esto aqui. Esta posicién difiere de la opinién de que la pregunta
por las unidades de seleccién, aunque objetiva, no es interesante, o que la
respuesta a esta pregunta no es la estrategia més acertada para resolver los
problemas biolégicos. En respuesta a este tltimo punto de vista, s6lo haré
notar que aquellos que piensan que la pregunta es interesante, no necesitan
mantener que es la tinica, y que no siempre es la clave para solucionar el
problema bioldgico.

3 Trato aqui las teorfas de la proporcién sexual de Fisher y Hamilton, como
también la de Darwin en Sober (2008).

4 Williams (1966 pp. 98-101) da un excelente ejemplo hipotético de la paradoja
de Simpson en conexién con las unidades de seleccién, aunque no las iden-
tifica como parte de la paradoja. El describe cémo puede haber un aumento
en el promedio del tamafio de los caballos cuando uno hace el promedio sobre
todas las razas, aun cuando dentro de cada raza, el tamano declina; no
necesita decir “casi en todos los casos”.

5No tomo el cuidado paterno como una instancia de la conducta altruista hacia
sus descendientes aunque los padres aumenten su eficacia biol6gica por
hacerlo. Las cosas cambian si los padres reducen su potencial reproductivo
por un “excesivo” cuidado hacia uno de sus descendientes a expensas de
otros. Y uno delos padres puede actuar altruistamente hacia su pareja cuando
adquiere la mayor parte del cuidado paterno.

6 Notese que Darwin aqui invoca la herencia de los caracteres adquiridos.

7 Silos miembros que no son reciprocos son castigados, la reciprocidad puede
evolucionar sin la seleccién de grupo, {pero entonces cémo se explica el
castigo? El castigar a un miembro no reciproco puede no ser bueno para el
que silo es, y por tanto beneficia al no reciproco dentro del mismo grupo. El
castigar a los miembros no reciprocos es altruista, no para el individuo que es
castigado sino para otros miembros (Sober y Wilson 1998, pp. 142-149).

8 Darwin no vacil6 en hacer juicios normativos sobre la variacion cultural que él
describi6, su propio consejo de nunca decir “mas alto o més bajo, no importa
cuando” (Di Gregorio 1990, p. 164); ver por ejemplo, Darwin (1871, p. 100).

9 Se da aqui un salto —la reciprocidad significa ayudar a otros si ellos te ayudan;
la regla de oro significa ayudar a los otros a pesar de que ellos no lo hagan.

10 Aunque Darwin no hace una pausa para especular acerca de por qué los
individuos se encuentran motivados por la alabanza y el castigo para realizar
actos que les reduzcan su eficacia biol6gica mientras que benefician al grupo,
la hipétesis de la seleccién de grupo es la que méas guarda lo que él afirma
acerca de la evolucién de la moral.

11 Cronin (1991, p. 299) y Dixon (2009, p. 143) arguyen que Darwin pensé que
esta teoria era la mas cuestionada por la diferencia morfolégica entre los
individuos estériles y los fértiles, no por el hecho de la esterilidad misma. No
entiendo este pasaje de la misma manera; mi punto de vista es que las
diferencias morfolégicas fueron cuestionadas precisamente porque separan
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a los individuos fértiles de los estériles. El meollo del asunto es cémo la
seleccién puede producir castas estériles.

12 Darwin (1859, pp. 414-415) nunca modificé su formulacién en las ediciones
subsecuentes, excepto en la quinta edicion que cambi6 ligeramente la altima
frase donde se lee “no veo una especial dificultad en que esto haya sido efecto
de la seleccion natural”.

13 Noétese que en el pasaje de la abeja con el aguijéon dentado que cito en §3,
Darwin afirma que el aguijén causa la muerte “de algunos pocos individuos”.
Considera que no todas las abejas con aguijones pican, asi que no todas se
destripan a si mismas.

14 Quitarle lo ambiguo al concepto de heredabilidad es lo correcto; en sentido
estricto y en sentido amplio la heredabilidad son diferentes (Falconer y
MacKay 1996). La primera es la que es relevante para que la selecciéon produz-
ca la evolucién. La segunda se encuentra relacionada a la idea de la determi-
nacién genética. Consideremos por ejemplo, el sistema de la determinaciéon
del sexo en los mamiferos; individuos con XX son hembras y XY son machos,
donde los descendientes heredan el cromosoma X de sus madres y Xo Y de
sus padres. Asi que el sexo es genéticamente determinado. Sin embargo, no
es en sentido estricto hereditario, ya que cada individuo, a pesar de su sexo,
tiene una madre y un padre. Mas atin, el sexo tiene también una heredabili-
dad en sentido mas amplio; si todas las hembras tienen XX y todos los machos
son XY, entonces el 100% total de la varianza es genético.

15 Los genetistas sefialaran ahora que la esterilidad no puede evolucionar por
seleccién si los genes que causan la esterilidad se encuentran solamente en
los individuos estériles. Lo que se necesita es hablar de los genes en forma
condicionada; es posible tener ese gen y no ser estéril (aqui la genética de la
pelotita debe estar equivocada). Aunque Darwin escribié sin ayuda de Men-
del su teoria de la pangenésis (Darwin 1868) fue construida para darle sentido
a la regresion —para explicar por ejemplo, cémo un hombre puede heredar
la barba de su abuelo materno (Endersby 2003). El hombre y su abuelo tienen
la barba mientras que la madre no, a pesar de que ella tenga algunas de las
gémulas de la barba de su padre.

16 Estas tres generaciones enmarcadas en el tiempo son cruciales también para
entender la evolucién de la proporcién sexual, véase Sober (2008).

17 Gayon (1998, pp. 72-72) piensa que este pasaje muestra que Darwin es un
seleccionista individual en cuanto al tema de la evolucion de la esterilidad,
como lo hace Ruse (1980, p. 619), y Sober 1984. Gould (1980a; 2002, pp. 132-136)
ve a Darwin como un seleccionista individual siempre.

18 Darwin era consciente de que algunas colonias de hormigas tenian multiples
reinas (Richards 1987, p. 151).

19 Véase la discusion en §1.5 de cémo la teoria de la parsimonia para inferir el
orden cronolégico de la evolucién de distintos rasgos en un linaje.

20 La distincién entre seleccion de y seleccion es aqui relevante (Sober 1984).

21 Maynard Smith fue un apasionado enemigo de la selecciéon de grupos desde
los sesenta, pero al final de su carrera fue el coautor de un libro acerca de las
principales transiciones (Maynard Smith y Szathmary 1998) en donde la
seleccién de comunidad es algunas veces el proceso con que se trabaja. Asi
como es enigmatico por qué Darwin acepta la seleccién de grupo pero (en el
pasaje citado) rechaza la seleccién de comunidad, la imagen especular de
Maynard Smith es también un enigma.
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22 La diferencia respecto a lo que se cuenta (organismos o grupos) al conceptua-
lizar el proceso de la seleccién multi-niveles se discute en Arnold y Fristrup
(1982), Sober (1984, capitulo 9), y en Damuth y Heisler (1988); el altimo de
estos trabajos introduce los niveles “MLS1” y “MLS2” para marcar la distin-
cién.

23 Parece extrano que desde el punto de vista de la teoria moderna de la
evolucién, la idea de que la seleccion sexual no es una clase de seleccion
natural Asi como el ambiente abidtico (v.gr., el clima) puede establecer un
proceso de seleccién natural en movimiento al inducir variaciones en la
eficacia biol6gica en las poblaciones, algunas de las caracteristicas de la misma
poblacién (v.gr., lalucha y la eleccién de una hembra) pueden tener el mismo
efecto.

24 La funcién de la eficacia biolégica en la figura 5b caracteriza la competencia
entre Toma y Da Aca (Tit-for-Tat ;TFT) y Siempre Defectuoso (Always Defect;
ALLD) del prisionero que dura suficientes rondas. (Sober 1993, p. 119). Cada
rasgo es evolutivamente estable, pero los grupos que son 100% TFT son mas
eficaces biol6gicamente que los grupos que son 100% ALLD. La seleccion de
grupo puede impulsar a la TFT a incrementar su frecuencia en la metapobla-
cién. Axelrod (1980) no describe la situacién de esta manera, quiza por su
antipatia hacia la seleccién de grupo. En lugar de esto, él discute las circuns-
tancias en donde una poblacién asilada que es 100% TFT 6 100% ALLD puede
ser exitosamente invadida por un racimo de individuos que tienen el otro
rasgo. Por qué habria mas TFT invasores que ALLD no esta en discusion.

25 Mi agradecimiento para Alexander Rosenberg por hacerme notar este pasaje.
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