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RESUMEN

El comportamiento animal es un fenémeno que ha sido estudiado por diferentes
disciplinas, pero su posible contribucién a la teorfa evolutiva ha sido explorada por la
perspectiva neo-darwista hegeménica (adecuacién adaptativa, valor para la sobre-
vivencia, relaciones filogenéticas, frecuencias génicas-comportamientos) impidiendo una
integracién mas general y profunda con la Teorfa de Sistemas en Desarrollo (TSD) y
la perspectiva biosemidtica. Este trabajo mostramos cémo la conducta es un agente en
la modificacién evolutiva de los fenotipos, y cémo la perspectiva biosemidtica funda-
mentada en la propuesta de Jacob von Uexkiill es compatible con la TSD propuesta por
Oyama. En esta integracién se considera que la expresion de la informacién genética es
regulada e interpretada por un conjunto de niveles jerdrquicos autorreferentes que son
la base de la organizacién fenotipica. Durante la ontogenia estos niveles median las rela-
ciones genotipo-organismo-entorno a través de los ajustes y acoples realizados por el nivel
anatémico-fisioldgico entre los sistemas metabdlicos celulares y el entorno, los cuales
definen el contexto eco-fisiolégico en el cual tiene lugar lugar la “seleccién orgdnica”
de Baldwin. Los ajustes comportamentales registan informacién del medio ambiente
y se acoplan con la informacién propia del nivel fisiolégico-anatémico, la cual una vez
interpretada por los organismos, define las acciones correspondientes sobre el entorno
modificdndolo, y de esta manera completan y cerrian el “circulo funcional”. Estos
procesos son indispensables para el mantenimiento de los organismos que configuran los
paisajes “asimilativo-interpretativo” de las Umwelt que dan lugar a la “asimilacién gené-
tica”, asegurando, asi, la canalizacién de las variaciones para generaciones subsiguientes.
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Consecuentemente, los comportamientos de los organismos cambian los regimenes de
presiones selectivas a los que estdn sujetos los organismos, aportando a la modificacién
evolutiva, convirtiéndose en la “fuerza” que lidera el cambio evolutivo en la medida que
hace posible el establecimiento de nuevas estrategias de vida las cuales expanden las posi-
bilidades futuras de la evolucién.

Palabras clave: aprendizaje, comportamiento instintivo, Umwelt, seleccién orgdnica,
Teoria de Sistemas en Desarrollo, Sicologia comparada.

ABSTRACT

Animal behavior is a phenomenon that has been studied by diverse fields of knowledge,
though its contributions to evolutionary theory has been explored form the hege-
monic Neo-Darwinian theory (adaptive fitness, survival value, phylogenetic relations,
gens-behaviors frequencies), so hindering a more general and deep integration with
Developmental Systems Theory and the biosemiotics perspective. In this work we show
how behavior is an agent of the evolutionary modification of phenotypes, and also the
compatibility between Uexkiill’s biosemiotic perspective and Oyama’s DST. This inte-
gration, considers that the expression of genetic information is regulated and interpreted
by set of self-referential hierarchical levels, which are the foundation of phenotypic orga-
nization. All along ontogeny these levels mediate the genotype-organism-environment
relationships by means of adjusting and coupling between cellular metabolic systems
and the environment, that define the eco-physiological context in which the Baldwin’s
Organic Selection takes place. Behavioral adjustments register environmental informa-
tion and couple it with information resident in the physiologic-metabolic level, that once
it is interpreted by the organisms, define the action to be implemented upon the envi-
ronment that will be thus modified, as the functional circle is closed. These processes are
indispensable for the maintenance of the organisms that cooperate in the formation of
Umwelts’ assimilative-interpretative landscapes that give rise to Genetic Assimilation, so
assuring canalized ranges of variations for subsequent generations. Consequently, orga-
nisms’ behaviors along evolution change the selective pressure scenarios upon which
organisms are submitted, and so becoming the leading force of evolutionary modifica-
tions to the extent that it makes possible the esthablishment of new life strategies that
expand the future possibilities of evolution.

Key words: Learning, instinctive behavior, Developmental Systems Theory, Umwel,
Organic selection, Comparative Psychology.

1. INTRODUCCION

El estudio del comportamiento animal ha avanzado por diferentes vias,
cada una de las cuales ha desarrollado sus correspondientes marcos concep-
tuales que difieren en sus fundamentos filoséficos y metodolégicos (Barnard
2004). Entre la segunda mitad del siglo XIX y las primeras décadas del XX
es notoria la influencia de Darwin en los estudios comparativos y funcio-
nales del comportamiento (De la O-Rodriguez & Montoya 2011). Estos
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estudios divergen en solidez metodolégica o conceptual. Mientras unos se
limitaban a relatos anecdéticos, otros presentaban argumentaciones tedricas
mds elaboradas a pesar de que la categorizacién del comportamiento no abor-
daba observaciones empiricas ni experimentos controlados (Johnston 2001).
Dicha falencia despertd el interés por crear marcos consistentes de andlisis que
generaron intensos debates y condujeron a la separacién entre la psicologia y
la etologia, cisma que se mantuvo hasta la segunda mitad del siglo XX (Ord,
et al 2005). Es asi como surgieron los modelos conductistas centrados en la
busqueda de leyes que rigen la conducta o de correlaciones entre estimulos
externos y respuestas. Estos estudios buscaban modelos de experimentacién
en laboratorio y conceptualmente asumian el organismo como una “caja
negra” en oposicion a la explicacién subjetiva del comportamiento -fundada
en las motivaciones, impulsos, sentimientos, intenciones y conciencia-, por
considerarla inttil en la explicacién del origen del comportamiento (Japyassa
1999). Con excepcion de los estudios de Thorndike que se orientaban a inves-
tigar las capacidades cognitivas de los animales, realizando comparaciones
sobre la habilidad para resolver problemas por ensayo y error -aprendizaje-,
los conductistas dejaron el problema del origen evolutivo y la funcién de los
comportamientos a la etologia y la psicologia comparada. La etologia fue
la aproximacién que abordaba el comportamiento en situaciones naturales
(mediante la investigacién de la ontogenia de la conducta y la estimacién del
valor para la sobrevivencia) a la vez que buscaba indagar la historia evolutiva
de la conducta teniendo en cuenta las relaciones filogenéticas y las semejanzas
y/o diferencias conductuales entre diversos grupos de animales. Por otra parte,
la psicologia comparada se centré en explorar la influencia del desarrollo en la
conducta, partiendo de la experimentacién de laboratorio para intentar una
explicacién evolutiva.

En este trabajo mostramos cémo los estudios de Charles Darwin (1873) sobre
los diferentes aspectos del instinto y el hdbito, pasando por la propuesta del
nuevo factor evolutivo de James Baldwin (1896) denominado “seleccién orgé-
nica” (SO), y posteriormente como los trabajos de Tinbergen (1969), Lorenz
(1976), Sebeok (1965) arrojan elementos que pueden ser interpretados a favor
de la visién biosemiética fundada por Jacob Von Uexkiill (2001), la cual
ademds provee argumentos a favor de la Teorfa de Sistemas en Desarrollo

(TDS) de Oyama.

Para introducir la perspectiva biosemidtica es necesario comenzar por explicitar
la nocién de informacién utilizada por los investigadores del comportamiento.
Lorenz (1976) concibe la informacién como una transferencia reciproca
mediada por la adaptacién del organismo a su ambiente, la cual tiene un
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significado para el organismo que la recibe y la posee. La informacién implica
un conocimiento’, es decir que posee un significado en cuanto esta teleonémi-
camente® organizada Segin Tinbergen (1969) la informacién estd relacionada
con la comunicacién permanente que tiene lugar entre el organismo y el
ambiente (entorno), y por tanto esta ligada a la estimulacién que percibe,
incorpora, procesa y maneja el organismo. Estas propuestas resuenan como
un eco de la formulada en 1936 por Uexkiill (2001), para quien el organismo
estd ubicado en el centro de una esfera perceptual cuyo radio depende del
alcance de los 6rganos de los sentidos que transforman el estimulo proveniente
de las “cosas” externas en propiedades detectadas por ellos. De esta manera,
se construyen mundos sensoriales propios, mapas cognitivos o Umwelts, los
cuales funcionan de forma distinta para cada animal. Esta teoria se consi-
dera como la piedra angular de la perspectiva biosemidtica por cuanto destaca
que la informacién requiere interpretacion, es decir que la informacién es
significativa o funcionalmente relevante para quien la utiliza. Ideas semejantes
se pueden detectar en Alcock (2001) y Maier (2001) quienes reconocen que
cada animal posee un mundo perceptivo y construye una imagen interna, las
cuales pueden diferir de unos individuos a otros.

Von Uexkiill, Lorenz y Tinbergen se constituyeron en los proponentes de
las primeras teorfas etoldgicas sobre el funcionamiento de las respuestas
innatas y aprendidas, sin embargo la naciente visién biosemidtica propuesta
por Uexkiill fue opacada en las primeras décadas del siglo XX a causa del
auge del conductismo y el determinismo genético que rechazaron nociones
como organizacién jerdrquica, complejidad, restricciones ontogenéticas,
etc. Tendencia que se consolid6 con el surgimiento de la visién segin la cual
el ADN contiene el programa genético en el cual los comportamientos de
los organismos se encuentran predefinidos (Andrade 2000). Sin embargo,
cuando mediante estudios comparativos del ADN se rastrea la filogenia de
los linajes existentes, hay que tener en cuenta que se trata de especies que
han sobrevivido, debido en gran medida a la conducta que define el modo
especifico de interactuar con el medio ambiente. Una visién integrada de la
conducta deberd tener en cuenta que la informacién almacenada en el ADN
no determina sino que posibilita comportamientos posibles como parte de

7 Lorenz (1976) utiliza conocimiento como sinénimo de informacién, en el sentido de informacién pertinente y
teleonémicamente significativa, para explicar como el organismo crea en si mismo una imagen cada vez mds
detallada de su ambiente.

8 Término sugerido por Colin Pitengrig (en Lorenz 1976) para enmarcar el proceso de ganancia de energia por
parte de un organismo a consecuencia de un proceso de realimentacién positiva moldeado por la evolucién
adaptativa; este concepto es diferente al de “teleologia” en cuanto referida a los fines tltimos y a las causas de
la creacién, que no interesan en esta discusion.
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la organizacién fenotipica que en interaccién con el medio ambiente regula,
modula y coordina la expresiéon genética a lo largo de la ontogenia (Andrade
2000). En este contexto es pertinente recurrir a la SO (Baldwin 1896)°,
puesto que mediante una serie de acomodamientos somdticos o fenotipicos,
los organismos participan en la formacién de las adaptaciones y por tanto
de su propia seleccion. Asi los organismos permanentemente captan, regis-
tran y utilizan informacién extraida del entorno y en consecuencia en sus
comportamientos se manifiesta una enorme capacidad de explorar, elegir
e innovar. En este sentido la SO operaria tanto a nivel conductual como a
nivel fisiolégico-anatémico, considerando que en esta instancia residen los
mecanismos que conectan la coordinacién de los sistemas metabdlicos a
nivel celular y tisular, y las acciones ejercidas sobre el entorno. Estos niveles
intermedios (desde el metabdlico celular al fisioldgico-anatémico) en la rela-
cién organismo-entorno, se modulan a lo largo de la ontogenia o procesos
de diferenciacién celular, regulando la expresién de la informacién conte-
nida en el genoma. El nivel “conector” fisioldgico-anatémico participa en
la manifestacién de los comportamientos, puesto que la interpretacién de la
informacién captada guia las elecciones de las acciones a ser implementadas
sobre el entorno.

Podemos, entonces, pensar en diversos escenarios hipotéticos, donde el
organismo estd sometido a diferentes tipos de presiones que pueden influir
para generar modificaciones o innovaciones en su conducta. Por ejemplo,
los cambios en la dieta y el comportamiento alimenticio de especies silves-
tres que viven en nuestras ciudades o la manifestacién de ciertas conductas
alimenticias en individuos muy jévenes que fueron separados de su madre
en una edad muy temprana. La ruptura de la homeostasis, es decir de
la estabilidad de la relacién organismo/entorno, o el estrés, hace que los
organismos reaccionen ante tales cambios. Lickliter y Schneider (2006)
proponen que la variacién en las relaciones organismo-entorno en las
etapas tempranas del desarrollo pueden generar en el organismo compor-
tamientos exploratorios, que los inducen a innovar en la busqueda y
utilizacién de nuevos hdbitats en su vida posterior, brindando un contexto
para la diversificacién de los patrones de conducta. Estas relaciones confi-
guran una red de interacciones permanentes, es decir, que los organismos

9 Segun Baldwin el desarrollo individual de las criaturas, exhibe dos aspectos caracteristicos: 1- El impulso
hereditario, su despliegue en las formas y funciones que los caracterizan en grupo, junto con variaciones
congénitas que caracterizan al individuo particular, 2- Las variaciones filogenéticas constitutivas, son la serie
de funciones, actos, etc., que el organismo aprende en el transcurso de su vida. Estos tltimos junto con
las modificaciones que un organismo experimenta durante su ontogenia, se han denominado “caracteres
adquiridos” o “variaciones ontogenéticas” de acuerdo a Osborn.
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se mueven en un mundo multifactorial en el que paulatinamente crean
una imagen propia de si mismos en un contexto determinado basado en la
informacién heredada, transmitida y aprendida que posibilita la eleccién
del ajuste fenotipico a adoptar (bien sea a nivel metabdlico celular, fisiol6-
gico-anatémico y/o conductual). Esta eleccién los convierte en agentes de
la modificacién evolutiva.

De acuerdo a Lehner (1996) existen mecanismos que subyacen en los orga-
nismos para generar los comportamientos innatos y aprendidos. Sin embargo,
en esta representacién no se aclara el papel ejercido por los diferentes niveles
de organizacién del individuo en la transmisién e interpretacién del flujo
informativo interno/externo — heredado/ adquirido. En el modelo que propo-
nemos mds adelante los organismos se conciben como sistemas adaptativos
que asimilan y fijan informacién, convirtiéndose en generadores de sus propios
mapas cognitivos o Umuwelt.

Como hipétesis de trabajo, concebimos el comportamiento como una
caracteristica fenotipica sometida a influencias ambientales, ontogenéticas
y genéticas donde el organismo mantiene la iniciativa. El organismo se
considera como un sistema abierto que modifica comportamientos como
mecanismo que le permite mantener su acople estructural y funcional con
el entorno. Es decir, los organismos crean una imagen interna cada vez
mds detallada de su ambiente, mejorando asi sus posibilidades de supervi-
vencia mediante el acceso a los recursos. El procesamiento de informacién
estd estratificado e intimamente entretejido en una estructura jerdrquica-
mente organizada que incluye la conducta como factor que integra la(s)
estimulacién(es) interna(s) y externa(s) que los motivan a actuar. Algunas
variaciones genéticas que contribuyen a estabilizar estas conductas podrian
llegar a fijarse genéticamente por Efecto Baldwin'®, mediante la “asimila-
cién genética” de Waddington (AG), la cual incluye no solo la fijacién de
variantes mutacionales, sino sobre todo la “acomodacién genética” de West-
Eberhardt (1989, 2003) entendida como la cooptacién de genes existentes
para su expresién bajo mecanismos de regulacién diferentes. Una diversidad
de procesos haria que a lo largo de las generaciones, lo aprendido por los
ancestros se convierte en innato para la descendencia.

10 Baldwin considera que la “Seleccién Orgénica” es producto de la Seleccién Natural y por tanto sustituye los
factores lamarckianos en la generacién de cambio evolutivo.
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2. INSTINTO Y APRENDIZAJE, $EN DONDE
COMIENZAN Y EN DONDE TERMINAN?

La distincién categérica entre lo heredado y lo evolutivamente adquirido para
explicar el origen del comportamiento no fue debatida sino hasta la década
de 1920. Anteriormente Darwin, Romanes y Morgan habian entendido el
instinto como comportamiento heredado, y lo habian utilizado para explicar
los comportamientos humanos y no humanos (Johnston 2001), considerando
que los mecanismos de herencia mantenian de una generacién a la siguiente,
la constancia del comportamiento animal. En consecuencia el instinto era un
componente inherente a la estructura del individuo, y por tanto resultante de
la historia evolutiva su especie. Estas ideas aparecen en las siguientes citas de

Darwin (1873a) y Morgan (1913):

It is probable that most inherited or instinctive feelings were originally
acquired by slow degrees through habit and the experience of their utility...
It is, however, almost certain that many of the most wonderful instincts have
been acquired independently of habit, through the preservation of useful varia-
tions of pre-existing instincts. Other instincts may have arisen suddenly in
an individual and then been transmitted to its offspring, independently both
of selection and serviceable experience, though subsequently strengthened by
habit (Darwin 1873a 281).

...the fully explicit logic of human reason is but a higher development of the
scarcely explicit logic of perceptual intelligence; and that this in turn has its
roots deeply embedded in the implicit logic of instinct which, as I define it, is
organic behaviour suffused with awareness... We shall find as we proceed that
the term instinctive is used by different writers with rather wide divergence
of meaning... I have elsewhere advocated the acceptance of a definition of
instinctive behaviour as that which is, on its first occurrence, independent of
prior experience... (Morgan 1913 VIII, 1y 5).

Posteriormente, con el avance de los estudios experimentales, hacia la segunda
mitad del siglo XX, la interpretacién de lo que era instintivo y adquirido fue
tomando otros rumbos, tanto que en la terminologia usada para designar esos
“componentes” se emplea la palabra innato. Veamos algunas de las propuestas

de Tinbergen (1969), Lenher (1996) y Alcock (2001):
Tinbergen en “El Estudio del Instinto” afirma:
El comportamiento innato se evidencia como el que no ha sido cambiado por

procesos de aprendizaje, donde mecanismos externos e internos fisioldgicos lo
generan mediante un proceso complejo en el cual interactiian varios niveles de
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integracion o jerarquias, respondiendo selectivamente a unos pocos Estimulos

Signo" (Tinbergen 1969 5).

Los comportamientos innatos son aquellos que resultan de programas cerrados,
genéticamente arreglados donde el ambiente promueve el propio desarrollo y
expresién de los mismos (Lenher 1996).

Un patrén de comportamiento que confiablemente se desarrolla en muchos
individuos y que promueve una respuesta funcional a un desencadenador
o estimulo signo, y en el primer momento el estimulo produce la respuesta

(Alcock 2001).

En estas definiciones instinto e innato parecen referirse a todo comportamiento
existente en el animal, e incluyen las condiciones que permiten la expresién
de los mismos (presencia de estimulos signos, preexistencia del comporta-
miento instintivo, condiciones ambientales), sin considerar la modificacién
inducida por aprendizaje, ni el cardcter heredable de la misma. Ninguna de
las definiciones anteriores circunscriben su expresién a etapas tempranas del
desarrollo del individuo, ya que conciben el comportamiento instintivo y/o
innato como una caracteristica nativa del organismo que engloba todos los
comportamientos de un animal y que responden a una estimulacién deter-
minada sin intervencién de experiencia previa. Para Lehner, la caracteristica
nativa que sustenta la especificidad de la respuesta radica en el cerramiento de
un programa genéticamente arreglado, intrinseco al organismo. No obstante
es muy improbable que los programas cerrados se generen al azar, como
proponen los defensores de la idea segun la cual el ADN guarda “el plan
maestro” que determina a los sistemas biolégicos. De acuerdo al neodarwi-
nismo las mutaciones azarosas del genoma generan conductas especificas las
cuales son seleccionadas en el ambiente que rodea al organismo (las adap-
tadas persisten, y las que no son eliminadas) (Gottlieb 2001). Sin embargo el
fenotipo interacciona con el medio ambiente modulando y coordinando la
expresién de los genes a lo largo de la ontogenia (Andrade 2000). Podemos
afirmar que a causa del auge del neo-darwinismo en el marco de la sintesis
moderna, que explica las dindmicas a escalas macroscépicas por la accién
exclusiva de la seleccién natural (Wagner 2004), se promovieron generali-
zaciones que resultaron insuficientes para dar cuenta de la compleja relacién
entre instinto y aprendizaje.

11 “Estimulos signo” son un grupo de estimulos que hacen parte de una agrupacién compleja de estimulos
ambientales que perciben los 6rganos sensoriales del animal y su estimulacién interna, y constituyen una
pequena porcién eficaz en la generacién de una reaccién instintiva. Esta palabra fue tomada de Russel (1943)
por Tinbergen (1969) quien inicialmente la utiliza para describir este tipo de sucesos, pero luego la cambia a
“signos perceptivos”.
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En cuanto al aprendizaje, Maier (2001) lo define como un cambio relati-
vamente persistente en el comportamiento resultante de la experiencia y
producido a lo largo del ciclo vital del organismo. Alcock (2001) lo concibe
como un proceso de desarrollo, en el sentido que la informacién adquirida
por animales (sociales o solitarios) permite o dirige cambios de largo alcance
en su comportamiento, presumiblemente a través de modificaciones perma-
nentes de ciertos mecanismos neurales o celulares. Para Baldwin (1896) el
aprendizaje serfa equiparable al hébito, el cual permite al organismo ejecutar
acciones nuevas sin por eso tener que eliminar las adquisiciones previas, de
modo que los nuevos hdbitos preservan las nuevas funciones generadas por
modificaciones graduales debidas a las interacciones del organismo con el
medio ambiente. Estas visiones coinciden en concebir el aprendizaje como la
persistencia de un cambio en la conducta mantenido o producido a lo largo
de la ontogenia, en la cual lo adquirido proviene de la interaccién del animal
con el medio ambiente externo y nunca se elimina completamente. En oposi-
cién a esta visién, la barrera entre lo innato y lo aprendido se profundizo al
tratar los organismos como “cajas negras” que ocultaban los procesos detrds
de las correlaciones entre estimulos y acciones animales consideradas a priori
como mecdnicas y/o azarosas. Estas discusiones olvidan que psicélogos como
Kuo, Schneirla y Lehrman basados en investigaciones sobre la influencia del
ambiente prenatal en el desarrollo del comportamiento de pichones de aves,
habian concluido que lo innato y lo aprendido estaban estrechamente ligados,
puesto que en el desarrollo es imposible aislar las configuraciones fisiologicas
de las anatémicas. Propusieron, en consecuencia, analizar los patrones de
conducta en términos de una interaccién continua entre el organismo y su
ambiente, y no entre el genotipo y ambiente como proponian los neodarwi-
nistas (Johnston 2001).

Existen correlaciones entre instinto y aprendizaje mediadas por la conver-
gencia de una multiplicidad de factores internos (niveles hormonales, i6nicos,
etc.) y externos, destacando la capacidad de repuesta variable en intensidad y
frecuencia que tienen los animales y que afecta la ejecucién de cualquiera de
estas conductas. Se trata de relaciones complejas que permiten la incorpora-
cién instantdnea por parte de los organismos de informacién procedente del
entorno, es decir de “noticias actualizadas” acerca de circunstancias impor-
tantes generadas en su ambiente y cuyo contenido puede ser aprovechado y
memorizado, haciendo que la respuesta se manifieste en un momento relati-
vamente distante en el futuro (Lorenz 1976). La transferencia de informacién
involucra un reiterado contrapunteo entre ciclos de retroalimentacién en
“congruencia” con su actualidad externa, donde el “impulso” proveniente
del ambiente es experimentado internamente por el organismo (Salthe 2001).
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Por otra parte, Patten (2001) ve los ambientes como una serie de estructuras
complejas generadas por transacciones y relaciones entre diferentes entidades
ligadas, conformando una red de interacciones.

El debate entre el cardcter heredado (instinto/innato) y adquirido (aprendi-
zaje) del comportamiento estaba centrado en la delimitacién de esa supuesta
dualidad de la conducta la cual requeria del establecimiento de un patrén
comportamental considerado como fijo o constante en una poblacién y que
por tanto podia pasar a las generaciones siguientes, sin necesidad de ser ense-
fiado, adquirido o modificado por aprendizaje (experiencia). Era una pregunta
sobre cémo se mantenian los mecanismos generadores/controladores a lo largo
de generaciones y en el transcurso evolutivo, y por tanto acerca de la esti-
mulacién precisa que los activaba. A este respecto, Mameli y Bateson (2011)
proponen que haber planteado el “innatismo” como caracteristica determi-
nante de la conducta, quizds no fue tan util, puesto que se estaba dejando de
lado la influencia de diferentes factores bioldgicos, cognitivos y ambientales.

Finalmente concluimos que en esta dindmica, los factores genéticos y epige-
néticos se influencian reciprocamente en la herencia de la conducta o del
comportamiento de un animal. La expresién de los genes estd influenciada
por la estimulacién provocada por los ambientes intracelulares y extracelulares
que se integran en redes de retro-alimentacién entre la fisiologfa y la ontogenia
del organismo, siendo el comportamiento el nivel estructural mds superficial
que lo comunica directamente con el ambiente. Dentro de esta perspectiva
los procesos de aprendizaje estdn posibilitados por la plasticidad inherente
a ciertas etapas del desarrollo, y constituye un mecanismo integrativo que
transmite la informacién contenida en el comportamiento de un individuo a
otros individuos de la poblacién y a las generaciones subsiguientes, jugando
un papel crucial en el proceso evolutivo.

3. Los cirRcuLOS FUNCIONALES DE UEXKULL Y LA SELECCION
ORGANICA EN LA EVOLUCION DEL COMPORTAMIENTO

A esta altura de la discusién trataremos de entender cémo se ha definido
y c¢émo podria definirse el comportamiento. Tinbergen (1969) concibe el
comportamiento como un conjunto de movimientos realizados por un animal
intacto. Lorenz (1976) propone limitar el término “conducta” a una serie de
actividades en que la motilidad y la irritabilidad combinan sus funciones para
adquirir informacién y con ello aumentar la probabilidad de una ganancia
inmediata de energfa. Para Maier (2001) el comportamiento es el resultado de
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un complejo’? entramado de interacciones entre factores genéticos y ambien-
tales. En conclusién, el comportamiento es el resultado de una interaccién
compleja no solo de niveles genéticos o ambientales, sino también de niveles
anatémico-fisiolégicos y celulares que se manifiestan en movimientos que
tienen consecuencias tanto en el individuo como en el entorno. Es decir, el
comportamiento puede verse como un mecanismo de adquisicién y utiliza-
cién de la informacién, o mejor como informacién en accién.

En consecuencia, afirmamos que los organismos estin en permanente comu-
nicacién con su ambiente, generando una imagen del mismo, donde el nivel
de detalle depende de la estabilidad que el ambiente proporcione y de los
elementos percibidos selectivamente por el organismo, que influencian en su
sobrevivencia. El modelo de los Ciclos Funcionales de Uexkiill (Salthe 2001),
aunado a la Teoria de Sistemas en Desarrollo (TSD), permite entender el
comportamiento animal como un proceso de acople entre diferentes niveles
jerdrquicos de organizacién.

Segtin Von Uexkiil (2001) la Umwelr designa el “mundo circundante™?, el
cual no es un lugar, sino un mapa cognitivo construido (Zebeok 1981), en el
cual las envolturas o esferas pertenecientes a los érganos de los sentidos definen
las caracteristicas de los objetos con los cuales interactda el organismo — es
decir, el organismo y sus esferas de significacién construyen representaciones
o imdgenes internas a partir de perturbaciones fisicas externas interpretadas
como senales provenientes de objetos externos. Los organismos experimentan
su nicho ecolégico, en otras palabras viven en su Umwelr. Esta vivencia define
las acciones del organismo sobre el entorno, estableciendo asi una unidad inte-
grada y funcional entre ellos. Segin Uexkiill el espacio perceptual nunca es
abandonado por el animal, pues donde quiera que vaya llevard sus propias
esferas sensoriales. De esta forma en cada una de sus partes interconectadas
de los ciclos funcionales de Uexkiill (Salthe 2001; ver figura 1) se construye un
componente de la esfera sensorial. Los érganos marcadores o sensoriales que
detectan las senales y signos del entorno constituyen la Merkwelz, mientras que
la Innenwelr constituye el mundo interno del sujeto, o sea, la representacién
generada de su entorno. La Wirkwelt es el mundo de las acciones ejecutadas
por los 6rganos efectores que proyectan la nnenwelt en la Umwelr. En este
sentido la SO de Baldwin se ubica entre la Merkwelt - 6rganos marcadores, y
la Wirkwelt- 6rganos efectores, ya que en esta instancia tiene lugar el filtrado

12 Complejo en el sentido de reconocer una diversidad de relaciones entre los componentes de un sistema, el cual
actua como una totalidad que no puede ser explicada por la disyuncién de los componentes.

13 Traduccién propuesta por Mackinnon, Bertalanffy (1968) propone el ambiente, Zebeok (1981) mapa
cognitivo. Ver Salthe (2001) para ampliacién de otras traducciones.
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selectivo de informacién que llega del exterior, y se configura el ajuste estruc-
tural al medio, como resultado de elecciones que contribuyen al refuerzo
continuo del circulo funcional. Parte de la informacién que ha sido percibida
e interpretada, queda interactuando en los diferentes dominios jerdrquicos
de la Innenwelt, donde tienen sede los mecanismos anatémicos-fisiolégicos
internos necesarios para realizar diversas asimilaciones de esa informacién,
que después de un largo periodo de tiempo y unas condiciones ambientales
estables pasaria por el proceso de acomodacién y asimilacién genética, y una
vez fijada poder ser transmitida por herencia genética.

| rgano
| Marcador@\

Contraestructura FRoLIR
del objeto Indicaciones

UMWELT WIRKWELT

””””””””” Percepcion

Organo de
accion efectora | INNENWELT

EJETO @

Figura 1. Modificacién al concepto de ciclos funcionales de Uexkiill interpretado
como un concepto semidtico propuesto por Salthe (2001), para mostrar como los
circulos funcionales de Uexkiill se conjugan con la triada: Seleccién Orgdnica SO,
Flujo Informativo F, Asimilacién Genética AG. En la figura se muestra en dénde
operarfan la seleccién orgdnica, el flujo informativo y la asimilacion genética.

El ciclo funcional actda a lo largo de la ontogenia del individuo, constituyén-
dose en el generador de conductas instintivas y de los mecanismos que acttian
en los diferentes niveles de la organizacién jerdrquica para fijar la informacién
aprendida por el individuo, que luego ha de manifestarse como un compor-
tamiento instintivo. De acuerdo a este modelo las apariciones graduales de
ciertas pautas comportamentales en los procesos de desarrollo de un orga-
nismo no se deben exclusivamente al aprendizaje, ni a la manifestacién de los
mecanismos innatos. Por ejemplo la mejoria gradual en el vuelo de las aves, se
debe tanto a la prictica, como a una manifestacién del proceso ontogenético
(cap. 6 en Tinbergen 1969; cap. 2 en Alcock 2001; cap. 3 en Maier 2001).

En conclusién, la conducta es un agente que evoluciona, yendo del aprendi-
zaje exploratorio mds o menos aleatorio al inicio, a comportamientos innatos,
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como resultado de la integracién funcional de los diferentes niveles fenoti-
picos a lo largo del desarrollo la cual impone restricciones heredables, sobre el
cambio evolutivo (Wagner 2004). El aprendizaje funciona como mecanismo
de introduccién de nuevos elementos en el mundo interno, delineando asi el
camino que parte de estos para llegar a fijarse y asi convertirse en mecanismos
innatos a lo largo de la evolucién. Darwin (1873a, 1873b) propuso que ciertos
instintos han sido adquiridos por modificaciones graduales y lentas motivadas
por el habito y la experiencia, mediante una préctica continuada durante
sucesivas generaciones (aprendizaje), mientras que otros fueron adquiridos
por seleccién natural de variaciones azarosas de los instintos preexistentes
(innatos) que resultaron ser utiles. Posteriormente Lorenz (1976) al reconocer
la estructura estratificada de los sistemas vivientes, entrevié una relacién
estrecha entre la “programacién innata” y el “aprendizaje”, al considerar que
este ultimo estd programado en el primero. La Umwelt como tal no tiene una
extensién en el espacio-tiempo objetivo pues existe inicamente en el domino
interno o subjetivo del organismo involucrado, sin embargo puede ser explo-
rada mediante la neurofisiologia de los impulsos provocados en diferentes
modos sensoriales y por medio del estudio de los mecanismos de induccién de
las acciones que liberan la informacién incorporada. Esta informacién corres-
ponde a la que estd disponible para el sujeto en la nnenwelt, proporcionando
restricciones'® que posibilitan futuras decisiones o acciones en un momento
dado. La Umuwelt se extiende temporalmente actuando durante toda la vida
del individuo, contribuyendo al paso de lo aprendido hacia lo innato.

4. MODELOS DE LEHNER Y MAIER PARA LA
GENERACION DE UN COMPORTAMIENTO

De la discusién anterior se desprende que los procesos innatos y de aprendizaje
estdn intimamente relacionados, debido a la interaccién continuada y perma-
nente entre los organismos y el entorno. Para Tinbergen el comportamiento
es el mecanismo integrador de la relacién organismo entorno:

La relacién mutua entre el animal y el medio donde cada especie se protege de
sus fuerzas destructoras, siendo el comportamiento la dotacién esencial para

14 Restricciones informacionales se refiere a que el organismo filtra selectivamente informacién del ambiente
de acuerdo con la estructura de sus érganos sensoriales y la organizacién fenotipica en su conjunto. Con
esta informacién decide, arriesga y elige. Los resultados de estas acciones serdn en tltimas escrutados por la
Seleccién Natural.
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este fin, donde numerosos detalles de él son “adaptativos” y estos desempefian
un papel en las relaciones animal- mundo (Tinbergen 1969).

Un comportamiento aprendido o el refinamiento de conductas instintivas en
las etapas tempranas del desarrollo pudieron haber surgido como una funcién
nueva y mds compleja que contribuye a la integracién de varias interacciones
simples preexistentes que hacen parte de un todo sistémico (Lorenz 1976).

En esta seccidn revisaremos el modelo de Lehner (1996 19), especificamente
el de “un acto comportamental” y el de “predisposicion a comportarse” (Lehner
1996 25, ver figura 2 y ecuacién 1 respectivamente). También mostraremos
el modelo de Maier (2001 37; ver figura 3) sobre el desarrollo de un compor-
tamiento, para entender en ambas propuestas el alcance de la capacidad de
acople con el entorno, la continuidad temporal y la influencia evolutiva en la
generacién de un comportamiento.

Retroalimentacién positiva

Estimulos _————
exdgenos Pie ~

Animal A Comportamiento \

--i-> inhibido '

(G+E+L+(A+P) | o Comportamiento ——= Consequencias —= En adelante
Estimulos (Consequencias)
enddgenos )
/
N /
N\ 7/
N e
~ e
~ -

-

Retroalimentacién negativa

Figura 2. “Modelo de un acto comportamental”. Modificacién de la propuesta por
Lehner (1996), donde G: Genotipo; E: ambiente; I: Interaccién entre genotipo y
ambiente; A: anatomia; P: fisiologfa.

Lehner considera que un animal siempre se estd comportando, y su ejecucion
implica un flujo continuo desde los primeros movimientos del embrién hasta
el momento de su muerte. Los actos comportamentales de un animal no son
aleatorios puesto que se suceden con una frecuencia y duracién que pueden
ser estimadas estadisticamente. Lehner (1996) define la predisposicién a
comportarse como la probabilidad de responder a estimulos especificos con
comportamientos especificos, la cual serfa el resultado de una combinacién de
factores expresados como:
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Ecuacién (1). Predisposicién a comportarse = (G + Ej + I) + (Ag + Pp)

Ecuacién 1. Dénde: Gg es la contribucién del genotipo; Eg la contribucién del
ambiente que incluye la experiencia; I contribucién de la interaccién genotipo-
ambiente; Ay es la capacidad comportamental proporcionada por la anatomia del
animal; Py propensién/ predisposicion comportamental y la capacidad proporcio-
nada por los mecanismos fisiolégicos del animal. Tomado de Lehner (1996).

El primer componente de la ecuacién (1) equivale a la férmula utilizada por
los genetistas de poblaciones para expresar la variacién fenotipica total en una
poblacién (Lenher, 1996):

Ecuacién (2). Vi = Vi + Vi + V;

Ecuacién 2. Dénde: Vy variacién fenotipica total, Vg variacién genotipica, Vi varia-
cién del ambiente y V; variacién de la interaccién genotipo- ambiente. Tomado de

Lehner (1996).

De acuerdo a Lehner, la predisposicién a comportarse seria la manifestacién
de un impulso interno dado en la instancia fisioldgica resultante de una esti-
mulacién externa que genera un comportamiento especifico. Sin embargo esta
ecuacion no explicita lo que ocurre en el animal que procesa la informacién y
decide cémo utilizarla, es decir que estamos frente al problema que denomi-
namos “e/ organismo tdcito™™ o el desconocimiento de la instancia fenotipica
en la predisposicién a comportarse. De acuerdo a Foladori (2000) esta posi-
cién es congruente con la sintesis moderna, dado que para sus defensores el
tnico mecanismo generador de novedad evolutiva es genético, de modo que
las presiones externas seleccionan la variante fenotipica que responde de mejor
forma a una situacién especifica. Por consiguiente la sintesis moderna deja
sin explicar el papel evolutivo del comportamiento al desconocer que el orga-
nismo actiia como agente seleccionador de ajustes fenotipicos en los diferentes
niveles organizacionales.

Volviendo a la ecuacién (1), vemos que mds que una suma de factores, lo
importante es la interaccién (I) entre niveles jerdrquicos, debido a que el nivel
fisiolégico es el que se ajusta de modo mds inmediato, y en donde residen las
necesidades del organismo, mientras que el nivel anatémico corresponde a las
restricciones estructurales y hace parte de la informacién fenotipica. Ambos

15 Con nuestra propuesta del “organismo tdcito” queremos designar el reconocimiento no explicito de la
influencia del fenotipo como restriccién al comportamiento aunado al hecho de que el organismo interacttia
con su entorno. Muchos investigadores asumen que estos fenémenos existen pero no los hacen explicitos
cuando hablan de las relaciones genes- ambiente para la generacién de una conducta, acomoddndose asi al
esquema neodarwiniano.
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pertenecen a la instancia fenotipica y se transforman durante el ciclo de desa-
rrollo, “trabajando en asociacién”, razdn por la cual en la ecuacién (3) nosotros
proponemos la no separacién de estos factores:

IG-C I(I-AF IAF-E

G C F-A E (O

Ecuacién 3. Donde IGC, IC-FA, IFA-E son las interacciones genotipo-nivel celular,
nivel celular-fisiologia/ anatomia, fisiologfa/ anatomia-entorno (ambiente) respecti-
vamente. Incluimos el nivel celular C, debido a la necesidad de reconocer la instancia
inmediata donde se definen que genes se han de expresar y cuales permanecen en
estado apagado.

’ Factores ambientales ‘

— ’ Comportamiento

Factores geneticos

Figura 3. “Modelo conceptual” de Maier (2001) en el cual el desarrollo del
comportamiento es el resultado de interacciones complejas entre factores genéticos
y ambientales.

En el modelo representado en la figura 3, Maier (2001) explica el desarrollo
del comportamiento como resultado de la interaccién de factores genéticos
y ambientales. Sin embargo no integra el desarrollo del comportamiento
con una interpretacién epigenética, sino que lo conecta directamente con los
determinantes genéticos y por lo tanto se mantiene dentro del esquema de la
sintesis moderna. En este sentido se le aplica la critica del no reconocimiento
de la instancia fenotipica del organismo como agente (problema del “orga-
nismo tdcito”).

5. COMPORTAMIENTOS INNATOS Y APRENDIDOS COMO
MECANISMOS DE EVOLUCION DE LA CONDUCTA

En la figura 4 proponemos un complemento al modelo de Lehner inspirado
en el concepto de Circulos Funcionales de Uexkiill, con el dnimo de explicar
el acto comportamental como un flujo continuo de informacién, donde el
organismo juega el papel de agente seleccionador de la interaccién directa con
su entorno, interpretando, asimilando y fijando informacién en el transcurso
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de su ciclo de vida. Los términos de la ecuacién (3) representan los diferentes
niveles de la organizacién jerdrquica del organismo, demarcados por lineas
punteadas de diferente grosor (ver figura 4) y las interacciones representadas
por las flechas en esta ecuacién ahora estdn desglosadas en las diversas inte-
racciones entre estimulos enddgenos y exdgenos, la Wirkwelt, etc., en las que
se ha representado al organismo en este modelo. Los estimulos'® exdgenos
que llegan al animal (EX) y los endégenos generados dentro de él (EN),
-representados por la flecha gruesa gris entrante en la Merkwelt y las gruesas
grises de doble direccidn, respectivamente-, interactian con los diferentes
niveles jerdrquicos. La estimulacién adicional generada por una conducta,
estd representada por las flechas grises delgadas que conectan su accién con
el entorno (los actos comportamentales provocan una modificacién de los
entornos a lo largo del tiempo, la cual es retroalimentada de modos positivo
y/o negativo). Cuando las senales son captadas por los érganos de recepcién
apropiados (Merkwelt), estos codifican la entrada sensorial para la identi-
ficacién e integracién con las otras sefales provenientes de estimulaciones
enddgenas y exdgenas. Una vez que el mensaje ha sido interpretado, la salida
(flechas negras) se codifica por los 6rganos de emisién apropiados (Wirkwelr)
(Sebeok 1965). Esta serie de filtros actiia a medida que la informacién se
interioriza en el animal (/nnenwelr), en la forma de ajustes estructurales en
los niveles A-F (anatémico fisiolégico) y C (celular). El nivel A-F permite que
ciertas conductas se realicen en lugar de otras posibles (conducta inhibida).
Posteriormente, se manifiesta la conducta con sus respectivas consecuencias,
asociadas a las diferentes esferas sensoriales que juegan un papel importante
en la retroalimentacién positiva o negativa de este suceso. Las modificaciones
de los entornos a lo largo del tiempo, generadas en parte por las conductas
realizadas por los animales, también influyen en las retroalimentaciones posi-
tivas o negativas que llegan al organismo (flechas grises punteadas). Asi este
acople mantenido a lo largo de generaciones (flechas negras interrumpidas)
puede promover la asimilacién y acomodacién genética (AG en la flecha
grande) de alguna novedad generada en el proceso.

16 Los organismos en sus entornos (externos e internos) estdn percibiendo una gran diversidad de estimulos
(exégenos y enddgenos representados en la figura 4). Estos estimulos pueden seguir vias y filtros distintos
(6rganos receptores) para que la informacién sea interpretada de la forma m4s correcta posible (limitar el rango
de sefiales que pueden ser producidas y recibidas sin ruidos), al igual que la generacién eficaz de respuestas
(6rganos emisores), son necesarios para distinguir diversos canales conectados entre si, los cuales manejan
redundancias informacionales en beneficio del destinatario (Sebeok 1965); este fenémeno se le denomina “la

ley de la suma heterogénea” (Sebeok 1965; Tinbergen 1969).
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UMWELT

____________________________________

Figura 4. Modificacién del modelo de un acto comportamental segin Lehner
(1996). Donde, G (Linea punteada): Nivel genotipico; C (Espacio entre la linea
punteada y la interrumpida): Nivel de anatomia y fisiologia celular; A-F: (Doble
linea interrumpida) Nivel anatémico- fisiolégico; EN y EX: Estimulos Endégenos y
Exdgenos respectivamente; SO: nivel donde opera la Seleccién Orgdnica; AG: nivel
donde opera la Asimilacién Genética de Wadington; MW, INW, y WRW son la
Merkwelt, Innenwelt, Wirkwelt respectivamente. Las flechas indican la direccién del
flujo de informacidn, las lineas punteadas representan las retroalimentaciones posi-
tivas o negativas debido a las modificaciones sobre los entornos a lo largo de tiempo.

En este escenario, el aprendizaje tiene lugar en la interface entre el entorno
y el organismo -el nivel anatémico-fisiolégico A-F-, a todo lo largo del ciclo
de vida como resultado de un proceso de transformacién reciproca. El apren-
dizaje emerge cuando en la relacién organismo-entrono irrumpen nuevos
elementos que provocan una ruptura de la homeostasis (estrés). El animal
ante la nueva situacién estd bajo la influencia del estimulo, y en consecuencia
reacciona, explora, decide, acopla y modifica estructuralmente su Umuwelt,
dando lugar a un registro estructural de informacién que al retroalimentarse
genera una nueva conducta. Por ejemplo, un pollo recién nacido picotea con
poca precisién mds o menos al azar, pero bajo la influencia del aprendizaje
lo hace con mucha mayor precisién. El aprendizaje es fundamental en los
periodos neonatales y juveniles, puesto que se requiere de ciertas habilidades
exploratorias para el crecimiento y subsistencia del individuo. En un caso mds
general, los vertebrados jévenes aprenden de los estimulos precedentes y de
las consecuencias de sus acciones a evitar comidas nocivas y detectar las pala-
tables, hecho de vital importancia para la utilizacién de fuentes locales de
alimento y/o para la exploracién de nuevos habitats (Lickliter & Schnieder
20006). Bésicamente, el organismo o sujeto al iniciar una accién modifica su
entorno, proyectdndose por medio de acciones novedosas, las cuales al ser
retroalimentadas se perciben como un nuevo tipo de sefiales que deben ser
interpretadas (Salthe 2001).
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Hasta aqui hemos explicado el aprendizaje como el mecanismo que introduce
nuevos elementos a la ontogenia del organismo, es decir, el mecanismo gene-
rador de nuevas conductas. El aprendizaje como etapa adicional al desarrollo
(véase Lehrman 1953) brinda una base para generar comportamientos nove-
dosos, modificando significativamente las interacciones entre los organismos
y el entorno durante el tiempo de vida individual, las cuales se reconstruyen
de generacién en generacién dentro del Nicho Ontogenético” del indi-
viduo. Existe también una relacién directa entre el estrés y el surgimiento
de conductas repetitivas en animales silvestres sometidos a condiciones de
encierro prolongado. No obstante, dependiendo de la intensidad del estrés
y la etapa del desarrollo del organismo en la cual se ejerce esta influencia, se
induce la emergencia de conductas nunca antes realizadas o la reiteracién de
otras ya presentes, abriendo el camino para que estas y otras novedades feno-
tipicas potencien o generen un cambio evolutivo. Lickliter y Schneider (2006)
pusieron en evidencia la influencia del estrés como fuente de innovacién en el
comportamiento de un organismo a partir de experimentos donde se varfaban
la intensidad y diversidad de las experiencias en las etapas tempranas del desa-
rrollo del organismo (i.e. sociales, fisicas, crianza). Los animales que recibieron
una mayor estimulacién en estas etapas respondian mejor a condiciones varia-
bles en su vida posterior, mostrando niveles mds altos de comportamientos
exploratorios conducentes a la bisqueda de novedades, y con mayor proba-
bilidad migraban a nuevos hdbitats con nuevas demandas funcionales. A
lo largo del proceso de aprendizaje el organismo cambia estableciendo una
imagen de su ambiente natural, a la vez que el medio ambiente cambia aunque
a tasas mds lentas que los organismos (Lorenz 1976).

En un experimento se criaron en oscuridad durante 800 generaciones un grupo
de Drosophila sp. Los resultados reportaron que los individuos sometidos a
este tratamiento mostraron diferentes tipos de cambios en su comportamiento
(fototaxia, emergencia de ritmos circadianos, olfacién) y en su morfologia
(estructura de los ojos compuestos, longitud de los pelos cefdlicos) con respecto
al grupo control; resaltando la compleja relacién entre cambios morfoldgicos y
comportamentales, lo cual sugiere una importante pero pobremente entendida
via de cambio evolutivo (Lickliter & Schnieder 20006). El ejemplo anterior se
puede explicar recurriendo al concepto de “Norma de Reaccién” acunado
por Lewontin (Andrade 2000). En este caso el genotipo define un conjunto

17 Segtn Wast y King (1987) en Lickliter y Schnieder (2006): el nicho ontogenético esta conformado por un
conjunto de circunstancias ecoldgicas y sociales heredadas por los miembros de una especie. Son caracteristicas
derivadas de la estimulacién y experiencia que tiene lugar en la interaccién del organismo en desarrollo con su
medio circundante a lo largo de la ontogenia, (ecologia del desarrollo).
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de fenotipos posibles algunos de los cuales se manifiestan dependiendo de
la interaccién con el medio ambiente a todo lo largo de su desarrollo. Las
variaciones impredecibles del entorno social y no social del animal pueden
favorecer la flexibilidad en el desarrollo del comportamiento. Este ejemplo
arroja claves para entender que los animales poseen una inclinacién o impulso
interno a responder ante una diversidad de estimulos externos. La respuesta a
estos estimulos que les permite establecer un determinado tipo de relaciones
yace en mecanismos y dindmicas preexistentes en el organismo. Los cambios
en las pautas de conducta y estructura anatémica de Drosophila sp., se corre-
lacionan con tipos de estimulacién diferencial a grupos de individuos en sus
fases tempranas, lo cual muestra que en los animales hay una tendencia a
responder a los estimulos externos, dadas por motivaciones internas y estruc-
turas establecidas susceptibles de modificacion.

No obstante la existencia de mecanismos determinados de aprendizaje no
garantiza en si misma la evolucién de dichos mecanismos. En este punto
Maier (2001) propone la existencia de preadaptaciones, las cuales constituyen
una base sobre la cual se pueden construir estos mecanismos. Esta base ha
evolucionado en asociacién a funciones establecidas y acttia como punto de
partida para la exploracién de nuevas funciones. Un ejemplo de preadaptacién
estructural serfa la posesion de un sistema nervioso, ya que el aprendizaje
requiere de la sinapsis (los organismos unicelulares no poseen capacidad de
aprendizaje). Un ejemplo de preadaptaciones conductuales serian las pautas de
comportamiento bien establecidas que predisponen a los animales a aprender
ciertos tipos de respuestas ante determinados estimulos. Aqui postulamos la
preexistencia de alguna capacidad innata al organismo, que le permite “cana-
lizar” o “centralizar” la informacién existente en su entorno para mantenerse
como individuo funcional. Maier sostiene que la seleccién natural ha favore-
cido el aprendizaje de ciertas conductas que aumentan la eficacia biolégica y
reduce la probabilidad de que aprendan conductas no adaptativas. A nuestro
entender este fenémeno es mds bien una prueba de que el organismo ha fijado
una informacién determinada a nivel epigenético, la cual brinda soporte o
robustez para su acople funcional al entorno y del entorno a él. Esta adap-
tabilidad conductual funciona como una base modificable, de modo que
dependiendo del grado de estabilidad del sistema, la nueva modificacién
puede fijarse y pasar a la generacién subsiguiente. De esta manera se favorece
la plasticidad (estabilidad-flexibilidad) que subyace a la innovacién evolutiva.

Finalmente, lo que el organismo ha venido manifestando se mantiene y
el aprendizaje adiciona nuevos ajustes estructurales seguidos de las corres-
pondientes acciones que le permiten subsistir en las nuevas circunstancias.
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El aprendizaje emerge en la ruptura de la homeostasis que afecta la estabi-
lidad de los organismos y conlleva una dispersién en sus conductas, pero a
medida que el organismo madura se estabiliza la relacién con el aprendizaje,
evolucionando hacia la canalizacién de esta informacién. Al integrarse con la
informacién preexistente internamente responsable de mecanismos innatos, se
genera un nuevo complejo funcional donde se configura el marco apropiado
para generar comportamientos novedosos. Estas condiciones se presentan
cuando el entorno se estabiliza, y si la estimulacién es permanente, puede dar
inicio a cambios anatémico-fisiolégicos que en caso de ser seleccionado favo-
rablemente pueden ser transmitidos inicialmente por medio de los sistemas de
herencia epigenética (Jablonka 2001) y posteriormente en caso de fijacién por
asimilacién y acomodacién genética.

Por otra parte el modelo intenta mostrar como los comportamientos instin-
tivos y los mecanismos de aprendizaje, surgieron en los ancestros como etapas
adicionales a la ontogenia de los individuos. Los mecanismos de aprendizaje
estdn conformados por bucles continuos de retroalimentacién que aparecen
desde las etapas prenatales hasta momentos antes de la muerte del animal. Son
ciclos autorreferentes, como los ciclos funcionales de Uexkiill que mantienen
la unidad funcional organismo-entorno mediante una comunicacién o flujo
informativo permanente, donde operan la Seleccién Orgdnica de Baldwin, los
sistemas de herencia epigenética, la Asimilacién Genética de Wadington y la
acomodacién genética de West-Eberhardt (figura 5).

Franja aprendizaje

— on ?—' ON ?—>

Franja comportamiento instintivo

| | || |

Etapas tempranas Juvenil-madurez Madurez-senescencia

Figura 5. El Modelo grifico muestra como los comportamientos innatos y los
mecanismos de aprendizaje -representados por las flechas curvas grises y negras
respectivamente- fueron emergiendo evolutivamente como etapas adicionales a
la ontogenia de los organismos, contribuyendo a configurar las diversas etapas
de la ontogenia del individuo segin Salthe (1993) — (ON) —temprana- juvenil-
madurez-senescencia-. Los nimeros en las flechas grises y negras representan las
fases por las cuales pasa la reaccién del organismo, sea en la manifestacién de
una conducta instintiva o en el aprendizaje de un comportamiento, a lo largo del
proceso de desarrollo.
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Franja del Aprendizaje, flechas curvas negras: 1. Inicio: primer contacto
del organismo con la situacién nueva en el entorno y su primera reaccién,
actta principalmente SO, generacién de la Umwelr y su internalizacién en la
Innenwelt. 2. Crecimiento: persiste la reaccién, familiarizindose mds con la
nueva situacion, actuando principalmente la SO o decisién del animal (mayor
participacién del mundo interno o Innenwelt) y consiguiente modificacién
o primera especificacién de la Umwelt, mediante retroalimentacién dada de
las acciones realizadas (Wirkwelz) y lo captado por los érganos sensoriales
(Merkwelt). 3. Madurez: se ha establecido una interaccién mds constante con
la situacién dicha en el entorno, generando canalizacién de la informacién en
la Innenwelr y modificando por segunda vez (mayor especificacién) la Umwelt
por medio de las acciones (Wirwelz). 4. Fijacién: ya hay una canalizacién
profunda, indicando que se ha consolidado el conocimiento incorporado con
la situacién dada en el entorno. La informacién asi almacenada, puede ser
utilizada para afrontar de nuevo la misma situacién u otra nueva; en el caso
que la misma situacién se repita con cierta constancia, puede promover la
AG de la misma en la /nnenwelt, la cual puede ser heredada a las genera-
ciones subsiguientes.

Franja del comportamiento Innato, flechas curvas grises: El arco punteado
representa todas las conductas aprendidas por los ancestros del organismo,
que se han fijado por AG para constituirse en la base de los comportamientos
innatos que desarrollard. 1. Inicio: las primeras reacciones, a partir de las
detecciones de la Merkwelt, la utilizacién de la informacién heredada y mante-
nida en la Innenwelt y las acciones de la Wirkwelt, empieza a manifestarse
una conducta poco refinada. La SO modifica la Umwelt. 2. Crecimiento:
actta la decisién del animal sobre la conducta en funcién de la informa-
cién que recibe de su ambiente mediante la Merkwelr. Modificaciéon primera
del sistema Umwelt- Merkwelt- Wirkwelt, y refinamiento de la conducta. 3.
Madurez: mediante la interaccién constante con la situacién dada, los orga-
nismos captan y acumulan mayor informacién de la que ya estaba fijada en la
Innenwelt. Se canalizan los comportamientos basados en experiencias pasadas,
generando un mayor refinamiento de la conducta y una segunda modificacién
del Umwelt- Merkwelt- Wirkwelt. 4. Fijacién: se alcanza una alta congruencia
entre lo que ya estaba fijado y lo experimentado por el animal, de modo que la
conducta se expresa de modo mucho més refinado, evidencidndose un mayor
conocimiento y manejo de la situacién de modo que la informacién puede
ser utilizada para afrontar de nuevo la misma situacién u eventualmente otra
nueva. En cada una de las etapas del desarrollo del individuo (cuadros ON)
hay un refuerzo mutuo entre lo aprendido y lo instintivo, recalcando que a
medida que el organismo madura, se va haciendo menos flexible, razén por la
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cual los bordes de los cuadros y su interlineado son mds cerrados y las flechas
curvas més pequenas. Las flechas grises claras que intermedian cada una
de las etapas de la ontogenia del organismo representan la transferencia de la
informacién integrada de lo aprendido y lo innato.

En consecuencia proponemos un modelo que tiene en cuenta dos aspectos:
1. Aprendizaje o franja de la experiencia individual y 2. Franja del comporta-
miento instintivo.

Franja del aprendizaje, la experiencia del individuo. Las nuevas experien-
cias y el propio aprendizaje transcurren por un proceso de desarrollo. A lo largo
de la ontogenia, el individuo adquiere mayor conocimiento de si mismo y del
ambiente que lo rodea, proceso que se repite y refuerza durante toda la vida
del animal. Asi cada aprendizaje se hace mds corto, repitiéndose menos veces a
medida que madura el animal; ya que ha acumulado informacién proveniente
de diversas experiencias mediante ajustes somdticos y las puede interconectar
para saber como actuar ante otras situaciones novedosas que se le presenten.
La seleccién natural favorece a los organismos que aprenden rdpido y de modo
mds fiel, y por tanto posibilita la fijacion de los comportamientos aprendidos
dando lugar a comportamientos innatos o instintivos en la descendencia.

Franja del comportamiento instintivo. El comportamiento instintivo
también tiene su propio proceso de desarrollo. A medida que transcurren las
etapas de la ontogenia individual, el animal adquiere mayor conocimiento de
si mismo y del ambiente que lo rodea, refinando y modificando sus conductas
poco a poco. Estas conductas se manifiestan dependiendo del grado de
madurez, repitiéndose durante toda la vida del animal. Cada comportamiento
innato sigue este proceso, haciéndose mds corto y repitiéndose menos veces a
medida que madura el individuo; ya que él ha acumulado informacién sobre
el proceso de refinamiento de sus conductas y puede modificarlas por medio
de la interconexién entre ellas y lo que ha aprendido, ddndole diversos usos.
Los comportamientos instintivos ya fijados permiten que por aprendizaje
otros nuevos comportamientos puedan eventualmente ser incorporados. En
otras palabras aprendizaje e instinto se refuerzan mutuamente.

Las etapas embrionarias y neonatales son importantes para la generacién de nove-
dades fenotipicas. Dado que estos periodos se caracterizan por rdpidos cambios
morfo-fisioldgicos y comportamentales, las modificaciones en la experiencia en
este periodo configuran un patrén de innovaciones comportamentales; depen-
diendo de la viabilidad de las condiciones de desarrollo algunas pueden persistir
a lo largo de generaciones subsiguientes (Lickliter & Schnieder 2006), enmar-
cando en consecuencia lo que un animal es capaz de aprender o como ha de
manifestar y refinar sus conductas innatas a lo largo de su ontogenia.

167



Fierro Toscano, Yusleni & Andrade, Eugenio

6. CONCLUSION

Los organismos siempre estdn conformando ciclos funcionales, es decir que
incorporan informacién de su entorno conformando de esta manera la /nnen-
welr la cual a medida que se modifica con mayores grados de especificacién,
guia las acciones sobre el entorno mediante la eleccién de los comporta-
mientos viables y adecuados (ver figuras 1 y 4). Este ciclo emerge a lo largo de
la ontogenia del organismo, de modo que tanto los comportamientos innatos
como los procesos de aprendizaje se refieren a una temporalidad donde SO
predomina en la frontera entre las fases juvenil y madura, F en la madura, y
la AG entre la madura y senescente, durante la cual se fijan las novedades que
pueden ser transmitidas a las generaciones subsiguientes (ver figura 5). Las
dos primeras aportan a la innovacién ontogenética, mientras que la dltima
contribuye a su estabilizacién y fijacién.

La informacién viene en diferentes formas y la sefal codificada puede ser
interpretada de multiples maneras por parte del individuo (Sebeok 1965), para
integrarse en la conformacién de la propia Innenmwelt (Uxkeiill 2001). Las
diferentes interpretaciones van tomando forma a medida que la informacién
se reinterpreta, se pone al dia y se chequea permanentemente por su viabi-
lidad y funcionalidad, dindole contenido semdntico a las senales informativas
(Sebeok 1965). Este fenémeno profundiza las vias de desarrollo en el paisaje
epigenético del animal mediante la consolidacién y estabilizacién del registro
informativo. El flujo informativo a medida que se estabiliza guia el proceso,
generando metaféricamente valles cada vez mds profundos, como un rio que
socava lentamente una roca, arrastra material desde otro punto a medida que
define su curso, material que a su vez ha sufrido una historia de transforma-
ciones. Con el paso del tiempo, este flujo promueve la formacién de amplios
valles, punto en el cual su serpenteante movimiento acumula material y lo
sedimenta, hasta que llega un momento en que el agua desaparece y deja
como remanente todo el material que sedimenté durante su existencia. De
manera andloga opera la informacién de las experiencias de un animal, la
profundizacién de ciertos aspectos de su Umwelt dejaria “amplios sedimentos”
o informacién fijada en ese valle en la /nnenwelt, generdndose asi un sistema de
herencia epigenética (EIS)'®, que configura el escenario para que en las redes
génicas se modifiquen los sistemas de prendido y apagado de genes, la coopta-

18 Son todos los sistemas de herencia diferentes a los que dependen de secuencias génicas especificas. Mantienen
las caracteristicas estructurales y funcionales de las lineas celulares, cuando estas ya se han diferenciado en
alguna etapa del desarrollo del organismo. En otras palabras mantienen la diferenciacién fenotipica de los
diversos tipos celulares independientemente de las secuencias génicas registradas en el ADN (Jablonka 2001).

168  Revista Colombiana de Filosofia de la Ciencia 15.30 (2015 enero-junio): 145-172



El papel del comportamiento animal en la evolucién

cién de genes existentes para funciones nuevas y eventualmente la induccién
de variantes mutacionales que estabilizan el cambio fenotipico y comporta-
mental en curso, abriendo asi nuevas posibilidades al futuro evolutivo.

En conclusién podemos afirmar que el comportamiento es una caracteris-
tica fenotipica de los organismos que estd sometida a influencias ambientales,
ontogenéticas, fisioldgicas y genéticas. El aprendizaje visto como modifi-
cacion de comportamientos iniciales, y este a su vez como sistema abierto
receptor de tales influencias, ayudard al organismo a mantener su acople con
sus diferentes entornos; procesando la informacién, integrindola dentro de
si y devolviéndola al medio en un nuevo comportamiento que influird en el
entorno y en él mismo. Como consecuencia de este fenémeno, el organismo
asimila parte de esta informacién y la fija a nivel epigenético y genético, por
medio de la Seleccién Orgdnica y la Asimilacién Genética, delimitando asi
el contexto requerido para reeditar su expresion; fenémeno que explica su
papel adaptativo. Parte de la informacién fijada se manifestara en la forma-
cién de mecanismos generadores de conductas instintivas que se transmite a
las siguientes generaciones.

Por todo lo anterior, el aprendizaje (manifiesto en comportamientos nove-
dosos) y el instinto tipifican propiedades de sistemas complejos procesadores
de informacién, constituyen caracteristicas propias de los organismos que
explican la emergencia y fijacién de propiedades en diferentes niveles jerdr-
quicos por medio de procesos de canalizacién epigenéticos (Andrade 2009).
En tanto la decisién interna del organismo da lugar a innovaciones compor-
tamentales, se crean otros comportamientos distintos a lo que ya se venian
presentando, dando a esta caracteristica fenotipica un aire creativo que abre
posibilidades a futuro en su impredecible curso evolutivo. Con el dnimo de
esclarecer este punto, proponemos que la SO hace parte de los comporta-
mientos de un animal, ya que es ella la que define la ¢jecucién o inhibicién
de la conducta, haciendo parte de los mecanismos de evaluacién de las
situaciones y/o contextos en los que se encuentra el animal a lo largo de su
ontogenia. En consecuencia la SO (como decisién o escogencia de un compor-
tamiento determinado) hace parte constitutiva de la instancia fenotipica en la
que tenemos que incluir el comportamiento animal. En este sentido argu-
mentamos que la SO incide sobre todo el conjunto de las diversas instancias
fenotipicas que interactiian como agentes que contribuyen a la generacién de
las novedades evolutivas.

Para finalizar, y como una propuesta de trabajo a futuro, los enfoques que aqui
proponemos pueden ayudar a una mejor comprensién de las relaciones entre
los organismos y el entorno. Serfa interesante estudiar cémo se podria conjugar
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esta visién internalista con la teorfa propuesta por Lewontin y Odling-Smee,
en la cual se destaca el papel de los organismo como agentes constructores
del nicho que ocupan al interior de un sistema ecoldgico (Odling-Smee ez
al. 2003), y como estas modificaciones son heredadas a otras generaciones de
organismos, sean o no de la misma especie (Laland ez a/. 2001). El estudio de
casos permitiria entender los factores vinculados directa o indirectamente con
los contextos en los que la expresién genética tiene lugar.

Es necesario promover estudios integrados desde una perspectiva internalista,
en el sentido de entender los organismos como agentes procesadores de la
informacién procedente del entorno en el cual estidn inmersos y con el cual se
encuentran estructural y funcionalmente acoplados. Perspectiva que permite
entender el comportamiento de los organismos como agente preferente del
cambio evolutivo. Recientemente han surgido propuestas que trabajan este
presupuesto resaltando la influencia de las capacidades cognitivas y del apren-
dizaje de los organismos sobre la ontogenia de los individuos, sobre la eleccién
de pareja, la escogencia de los hdbitats que pueden ser ocupados y de las estra-
tegias de sobrevivencia. Elecciones que pueden modificarse haciendo mds
especificas y refinadas de una generacién a otra en ambientes estables, y en
ambientes cambiantes inducir la aparicién de nuevas elecciones y modos de
optar por comportamientos diferentes. Recomendamos la lectura del libro
editado por Ulrika Candolin y Bob Wong “Behavioural Responses to a Chan-
ging World”, en el cual diversos autores analizan bajo la luz de la evidencia
empirica existente y de las perspectivas de la Ecologia comportamental, la
influencia reciproca de un mundo antropizado en cambio répido y la flexi-
bilidad y estabilidad de las respuestas comportamentales de los organismos
cuya permanencia a lo largo del tiempo se ha visto afectada. Finalmente,
serfa interesante examinar el alcance de este tipo de propuestas en planes de
conservacién, manejo y rehabilitacién de fauna, por ejemplo, con el interés
de abordar otros dmbitos en los que se puedan analizar las relaciones organis-
micas y proponer estrategias mds integrativas.
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