LA INTELIGENCIA MAQUIAVELICA DE LOS PRIMATES Y LA
EVOLUCION DEL CEREBRO SOCIAL

SUMMARY

The selective pressures and type of selection from which the human
brain arose have been a source of curiosity and controversy since
the dawn of Darwin’s Evolution Theory. Since 1953 Chance and
Mead suggested that the need to ensure a sexual partner was the
selective pressure favoring neocortex size increase in primates.
Later, Jolly in 1966 and Humphrey in 1976 acknowledged the
complex social life of primates as the source of neocortex increase
and improvement of higher cognitive processes. Yet, it is until
1988, with Whiten and Byrne’s Machiavellian Intelligence hypothesis
when the idea that social living is the main force behind the
evolution of the primates’ brain is established. The Machiavellian
Intelligence hypothesis presumes that throughout evolution,
primates have developed a set of social strategies by which
individuals search to increase direct or indirect reproductive
benefits, resorting to the profitable use of agonistic or cooperative
behavior, according to the situation. Various complex social
behaviors, such as reconciliation, alliances, and sabotage, are actually
known in primates. Among these, the first two are well
characterized, their distribution and variability being known among
primate species, as well as the consequences of resorting or not to
them. On the other hand, the vocalization studies have shown
that, besides having a vast diversity of calls, primates are able to
distinguish kinship and dominance relationships, relying solely on
vocalizations. The aforesaid implies a positive correlation between
neocortex size and complex social behavior variety. Although this
particular correlation has proven difficult to test, comparative
analyses have shown that neocortical size varies as a function of
certain socioecological variables. In one of the first works
controlling phylogenetic inertia, Dunbar showed that neocortex
size changes in relation to average group size of free-ranging
primates: the larger the group, the larger neocortical size is.
Moreover, it has been found that neocortex size increases along
with the mean number of females within the species’ typical group
size. Yet, there is no covariation between neocortical size and
mean number of males. More detailed analyses have shown that
along with neocortex size, other brain areas, such as the striatum
or the amygdala, respectively, increase along with the number of
females per group or group size. Another finding has shown that
the number of neurons in the parvocellular lamina increases along
with mean group size, and only marginally in relation to the
proportion of fruit ingested. As such, it stands that social living
exerted a major effect in the increase of the parvocellular lamina,
than ecological pressures such as food quality. Similarly,
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neurophysiology has also provided data likely related to primates’
social living, particularly in regard to the need to deal with the
future and to make decisions. The intense social apathy elicited in
primates by prefrontal cortex lesions is well known. Recently it
has been shown that certain regions of the primate’s prefrontal
cortex respond to past or future stimuli, rather than to the stimuli
being currently perceived. The activation of posterior parietal cortex
neurons increases as the profit and the probable occurrence of
stimuli associated to such profit increase. Such finding suggests
that the posterior parietal cortex performs econometric analyses
to maximize decisions. In summary, during the past twelve years,
the increasing knowledge of primates’ ethology, socioecology,
neuroanatomy and neurophysiology allows stating that the human
brain has been designed mainly to contend with complex social
living. Such knowledge, besides from its inherent interest, might
support a Natural History of mental illness.
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RESUMEN

Las presiones y el tipo de seleccion que dieron origen al cerebro
humano han sido motivo de curiosidad y controversia a partir del
nacimiento de la Teoria de la Evolucién Darwiniana. Desde 1953
Chance y Mead habian ya sugerido que la competencia por conse-
guir una pareja sexual favorecio el incremento del tamafio de la
neocorteza en los primates. Posteriormente, Jolly en 1966 y
Humphrey en 1976 atribuyen a la compleja vida social en la cual
se desenvuelven los primates la causa del acrecentamiento de la
neocorteza y la aparicion de facultades cognoscitivas superiores.
Sin embargo, no es sino hasta 1988, con la postulacién de la
hip6tesis de la inteligencia maquiavélica de Whiten y Byrne, que
cobra fuerza la idea de que la vida social de los primates es la causa
mayor de la evolucion del cerebro. La hipétesis de la inteligencia
maquiavélica asume que a lo largo de su evolucion los primates
han conseguido desarrollar diversas estrategias sociales por las
cuales un individuo busca maximizar su éxito reproductivo direc-
to o indirecto, recurriendo para ello al uso convenenciero de com-
portamientos agonistas 0 cooperativos, segun lo exija la situacion.
Actualmente se han identificado varios comportamientos comple-
jos, tales como la reconciliacion, la alianza o el sabotaje. Las dos
primeras conductas estan bien estudiadas: se conocen tanto su
distribucion y variabilidad entre las especies de primates, como las
consecuencias de llevarlas o no a cabo. Por otro lado, el estudio de
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las vocalizaciones ha demostrado que los primates, aparte de po-
seer un amplio repertorio de éstas, son capaces de identificar
relaciones de parentesco o de dominancia entre terceros a partir
de dichas vocalizaciones. Lo anterior implica una correlacion
positiva entre el tamafio de la neocorteza y la variedad de compor-
tamientos sociales complejos caracteristicos de una especie. Si
bien esta correlacion en particular ha sido dificil de probar, los
analisis comparativos han demostrado que la extensién de la
neocorteza varia en funcion de ciertas variables socioecoldgicas.
En uno de los primeros estudios, controlando el efecto de la
inercia filogenética, Dunbar mostré que el tamafio de la neocorteza
de las diferentes especies de primates varia en relacion al tamafio
promedio de los grupos en vida libre: a mayor tamafio de grupo,
mayor extension de la neocorteza. Asimismo, se ha encontrado
que el tamafio de la neocorteza incrementa conforme aumenta el
numero de hembras promedio por grupo tipico de las especies de
primates, en tanto que no hay covariacion entre la extension de la
neocorteza y el nimero de machos. Analisis mas detallados han
demostrado que junto con la neocorteza otras areas cerebrales,
tales como el estriado o la amigdala, respectivamente, aumentan
de tamafio conforme incrementa el nimero de hembras por grupo
o el tamafio del grupo. Otro hallazgo ha demostrado que el nime-
ro de neuronas en las [aminas parvocelulares del nicleo geniculado
lateral aumenta conforme el tamafio del grupo social es mayor y
s6lo marginalmente en funcion del porcentaje de fruta incluido
naturalmente en la dieta. Dicho descubrimiento demuestra que la
vida social ejercié una mayor influencia en el acrecentamiento del
numero neuronal de las laminas parvocelulares que las presiones
ecoldgicas tales como la calidad del alimento. De igual manera, la
neurofisiologia ha aportado datos que parecen guardar una estre-
cha correlacion con la vida social de los primates, en particular
con la necesidad de anticipar el futuro y tomar decisiones. Es bien
conocido que en los primates las lesiones en la corteza prefrontal
inducen una intensa apatia social. Recientemente se ha publicado
que ciertas regiones de la corteza prefrontal de los primates res-
ponden a estimulos pasados o anticipan estimulos, en lugar de
responder a los estimulos que estan siendo percibidos. La activa-
cion de las neuronas de la corteza parietal posterior incrementa
conforme aumentan la ganancia y la probabilidad de ocurrencia
del estimulo asociado a dicha ganancia, lo cual sugiere que dicha
region realiza andlisis econométricos de ayuda en la maximizacion
de latoma de decisiones. En suma, el conocimiento acumulado en
los Gltimos doce afios sobre la etologia, socioecologia,
neuroanatomia y neurofisiologia del orden de los primates permi-
te afirmar que el cerebro humano hasido disefiado principalmente
para contender con una vida social compleja. Dicho conocimien-
to, aparte de su interés inherente, podria servir de sustento a una
Historia Natural de las enfermedades mentales.

Palabras clave: Primates, inteligencia social, evolucion.

Dos preguntas fundamentales de la biologia evoluti-
va aplicadas al estudio de la funcion de algun carac-
ter fenotipico caracteristico de un orden, género o
especie, son: ¢para qué sirve? y ;como aparecié? Con la
primera pregunta se hace referencia a la manera en
que el caréacter contribuye a favorecer la superviven-
cia de los individuos para reproducirse, o a dotarlos
de mecanismos adecuados para incrementar su tasa
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reproductiva (adecuacion genética), o a como dicho
caracter puede favorecer la supervivencia y reproduc-
cion de la progenie (adecuacion inclusiva)*. La se-
gunda alude a cudles fueron las presiones de selec-
cion que favorecieron la aparicion y desarrollo
filogénico de dicho caracter. Es decir, cuales de los
diversos elementos que componen el medio bi6tico
y abidtico que ocupa una especie, favorecen (o
desfavorecen) el incremento de un cierto genotipo
frente a otros, a lo largo del tiempo evolutivo. Se
reconocen tres tipos fundamentales de seleccion en
relacion a la interaccion del genotipo con el medio:
la seleccion natural, la seleccion sexual y la seleccion de
parentesco (40)**.

Obviamente, el cerebro humano es uno de los 6r-
ganos cuya evolucion siempre ha despertado un gran
interés, particularmente por ser el sostén de nuestra
inteligencia superior (y para algunos también del
alma)*** atributo que nos hace distintivamente hu-
manos. Debido a ello la filogenia y la ontogenia del
cerebro de los vertebrados se conocen detalladamen-
te, y se tiene al cerebro humano como el estandar
dorado contra el cudl se califican la complejidad y el
perfeccionamiento de los sistemas nerviosos de otras
especies****, Asi, en el siglo pasado el conocimiento
del cerebro como 6rgano crecié desde la caracteriza-
cién de su estructura celular que hiciera Santiago
Ramdn y Cajal, hasta el rol jugado por neuronas in-
dividuales en la percepcidn e integracion de la infor-
macién, y en la identificacion de los genes que parti-
cipan en su desarrollo y funcionamiento. No obs-
tante, pese a lo mucho que se conoce acerca de la
neuroanatomia y neurofisiologia de una vasta diver-
sidad de cerebros, las preguntas de para qué y como
evoluciond nuestro cerebro (o cualquier otro cere-
bro) no se han respondido de manera satisfactoria,
principalmente en lo que concierne a la evolucion de
la neocorteza.

La hipédtesis mas popular con relacién a la expan-

* El término adecuacion se refiere a la contribucién promedio que hace
de una generacién a otra o en generaciones sucesivas un cierto alelo o
genotipo, comparada con la contribucién de otros alelos o genotipos.
Asi, si en una poblacién bioldgica un individuo a poseedor de un
genotipo A deja una mayor descendencia que otro individuo & con
genotipo A, la contribucion del primero al genotipo promedio de la
siguiente generacién favorecera un incremento en el nimero de orga-
nismos con genotipo A. De ahi que la adecuacién genética de a sea
mayor que la de . Mas aun, si el individuo a a su vez es capaz de
favorecer la supervivencia y reproduccion de sus hijos en mayor pro-
porcién que la del individuo a’, incrementara la presencia del genotipo
A sobre A’ en la generacion de sus nietos. En otras palabras, la adecua-
cién inclusiva de a seria mayor que la de &.

** Otros conceptos, tales como la seleccion de grupo o la seleccion de
especies han caido relativamente en desuso, dada la dificultad de forma-
lizar sus acciones en el marco de lo que en la actualidad se conoce sobre
los mecanismos de propagacion genética.

**x Actualmente, con excepcion de los dualistas fervientes, se acepta que
el cerebro es el asiento de la mente, sino la misma cosa (70).
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sion de la neocorteza asume simplemente que aque-
llos seres humanos (particularmente hombres) que
eran mas inteligentes, tenian mejores posibilidades
de sobrevivir hasta la edad reproductiva. Esto, debi-
do a que sus capacidades intelectuales les ayudaban
a generar tacticas novedosas 0 a mejorar estrategias
instituidas en tareas cooperativas como la caza, lo
cual a su vez redundaba en un mejor éxito
reproductivo al premiarse sus habilidades con un
acceso permitido (por parte de los otros integrantes
masculinos del grupo) a un mayor nimero de muje-
res y a posiciones de liderazgo. De esta manera, los
seres inteligentes dejaban un nimero mayor de des-
cendientes que los menos inteligentes y los tontos.
La seleccion natural se encarg6 de dar cuenta de los
extremadamente tontos matandolos antes de alcan-
zar el estado reproductor, y de dicho proceso, surgi-
mos los humanos modernos: mas inteligentes que
cualquier otra especie gracias a los importantes
estrategas de la caceria (0 del uso del fuego, o del
descubrimiento de la fabricacion de armas). Esta vi-
sién, sin embargo, actualmente es rechazada incluso
por cientificos no simpatizantes con la sociobiologia
y la socioecologia, tales como Tattersall (79), pues se
sospecha que los primeros humanos no eran cazado-
res, sino carrofieros oportunistas; su dieta principal
consistia en frutas y presas pequefias que diariamen-
te recolectaban las mujeres y los nifios. Fueron las
mujeres quienes descubrieron el uso del fuego; la
creacion de herramientas a partir de lascas de piedra
(no de armas); la utilizacion de pigmentos natura-
les, como el ocre para incrementar su atractivo sexual
(13,83) y muy posiblemente también la agricultu-
ra. Sin embargo, aun cuando poseemos el cerebro
mas colosal de todos los mamiferos terrestres, tam-
bién es cierto que procedemos de una linea

*xx% Es un error interpretar la eficiencia adaptativa de un caracter en una
especie por comparacién directa con el mismo caracter en otra especie
supuestamente mas “sofisticada”. Es dicho argumento lo que lleva a la
clasificacién equivoca de las especies en “superiores” e “inferiores” cuan-
do en la realidad: 1) cada especie actual es la punta de lanza de su propia
evolucion y 2) en tanto las especies sean capaces de reproducirse y crecer
favorablemente en su medio, estan 6ptimamente adaptadas, pese a que
sus caracteres parezcan 0 sean mas primitivos en comparacion con otras
especies. Es debido a lo dicho al inicio de la nota que mucha gente, entre
ellas algunos cientificos, creen que de haber tenido la oportunidad vy el
tiempo suficiente los dinosaurios (0 los chimpancés) hubieran desa-
rrollado una inteligencia comparable a la humana, o bien que los delfi-
nes son seres superiores. Si bien es cierto que los procesos de seleccion
tienden a favorecer la aparicién del mismo caracter independientemente
en diferentes linajes filogenéticos (p. €j., el 0jo), este no es el caso del
cerebro humano en su totalidad, ya que algunos atributos mentales (la
creatividad, la sensibilidad estética, etc.) parecen ser producto de fuer-
zas de seleccién Unicas —zy probablemente irrepetibles— a las que
estuvo sometida nuestra especie. No obstante, el panorama no es tan
desconsolador para considerar que el estudio comparativo de nuestro
cerebro resulte fatil, pues la evidencia muestra que los 6rganos menta-
les-cerebrales que nos caracterizan evolucionaron a partir de estructuras
ya existentes (preadaptaciones o exaptaciones) en los ancestros comunes
que compartimos con las diversas ramas del orden Primate.

Salud Mental, Vol. 25, No. 5, octubre 2002

filogenética, los primates, una de cuyas caracteristi-
cas es el gran esfuerzo que ha hecho este orden en
desarrollar cerebros grandes.

Desde 1953, se ha sugerido repetidamente que la
compleja vida social que llevan los primates ha cons-
tituido la presion selectiva para que estos desarrolla-
ran una “gran inteligencia”, asociada a una extensa
neocorteza cerebral (14, 34, 38, 46, 48, 84). Sin
embargo, pese a lo reiterativo de la propuesta, esta
teoria no arraig6 sino hasta finales de los afios ochen-
ta, con la publicacién de dos libros, Primate Societies,
editado por Barbara Smuts, Dorothy Cheney, Robert
Seyfarth, Richard Wrangham y Thomas Struhsaker
(1987), y Machiavellian Intelligence, editado por
Andrew Whiten y Richard Byrne (1988). Primate
Societies retne la primera recopilacion extensa de lo
que se conocia hasta entonces sobre las sociedades de
los primates, e incluye desde biodiversidad, demo-
grafia y socioecologia, hasta etologia cognoscitiva. El
segundo libro antes mencionado muestra toda la evi-
dencia acumulada sobre la complejidad de la subsis-
tencia al interior de los grupos de primates, y enfatiza
que las capacidades cognoscitivas superiores evolu-
cionaron como adaptaciones para lidiar con las exi-
gencias de la vida social.

La hip6tesis de la inteligencia maquiavélica no debe
confundirse con el “maquiavelismo” de la psicologia
social. Dicho maquiavelismo es un rasgo de la perso-
nalidad definido como una “estrategia de comporta-
miento social que implica manipular a otros en be-
neficio propio, frecuentemente en contra del interés
del otro”, que se contrapone a las actitudes altruistas
0 cooperativas (86). A decir de Byrne y Whiten (10),
la inteligencia maquiavélica se refiere a las estrategias
sociales complejas por las cuales un individuo busca
maximizar su éxito reproductivo directo o indirecto,
recurriendo para ello al uso convenenciero de com-
portamientos agonistas 0 cooperativos, segln lo exija
la situacion. Pese a que desde 1967 Kummer (51)
habia descrito la manifestacion de comportamientos
complejos en babuinos, y para 1988 habia un buen
catalogo de ellos (16, 24-27, 29, 31, 33, 36, 60,
71, 72) los trabajos ciertamente no proveian medida
alguna del éxito reproductivo conferido por estas con-
ductas. El éxito reproductivo es algo muy dificil de
medir en un orden caracterizado por su longevidad,
pocas crias (en la gran mayoria de las especies una
por parto), e intervalos entre partos relativamente
largos. Ademas, en el que un ndmero grande de ge-
neraciones coincide en el tiempo y vive en socieda-
des estructuradas. A la fecha son pocos los grupos de
investigacion que han podido documentar el éxito
reproductivo individual en los grupos de primates
que estudian (2, 41, 45); y los que lo consiguieron,
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fue s6lo después de largos afios consecutivos, de tra-
bajar con ellos. Silk (74) advierte esta dificultad, pro-
poniendo, alternativamente, que si un comporta-
miento particular —por ejemplo el aseo social— se
concentra entre parientes cercanos, es adecuado su-
poner que la seleccion de parentesco haya sido la prin-
cipal presion de seleccidn para esta conducta. De esta
manera, a falta de datos sobre la relacién entre com-
portamiento y éxito reproductivo, dicha correspon-
dencia puede inferirse a partir de la distribucion di-
ferencial de un comportamiento particular entre los
miembros del grupo. Esto, a su vez, permite atribuir
a los diferentes mecanismos de seleccion (natural, de
parentesco, sexual, etc.) el origen evolutivo de la con-
ducta.

Si la hipdtesis de que la expansion de la neocorteza
y las capacidades cognoscitivas de los primates se de-
bian a lo complejo de su vida social no cristalizd sino
hasta el comienzo de la década de los afios noventa,
pese a parecer hoy tan verosimil, fue debido en pri-
mer lugar a la preponderancia de la teoria conductista
iniciada por Watson y Skinner, que solamente daba
cabida a explicaciones mecanicistas del comporta-
miento, y a la reacia oposicién de las ciencias sociales
en aceptar que el comportamiento social humano
aparece como respuesta a una predisposicién innata
caracteristica de una dimension filogenética (78). Por
otro lado, entre los biélogos y antrop6logos fisicos,
la hipGtesis preponderante sobre la evolucion de la
neocorteza en los primates, pese a no ser excluyente,
era que la inteligencia se debia primordialmente a la
presion selectiva de maximizar el forrajeo en habitats
complejos (54, 57). Esta hipotesis descansa en los
hallazgos de los ec6logos conductuales en el sentido
de que el aprendizaje y la memoria eran requisitos
indispensables para forrajear 6ptimamente (49, 77).
Finalmente, tras varias décadas de investigaciones
relativamente independientes, a finales de los afios
ochenta se da la conjuncion formal entre las princi-
pales disciplinas que conforman la médula de las cien-
cias cognoscitivas: psicologia, computacién, linguis-
tica, neurofisiologia y filosofia (65). Es en las cien-
cias cognoscitivas donde encajan una buena canti-
dad de hallazgos de la ecologia conductual y, en par-
ticular, de la primatologia (66).

La hipdtesis del cerebro social tiene sus origenes
en el trabajo de Chance y Mead (14), quienes fueron
los primeros en aventurar que la expansion de la
neocorteza cerebral en primates se debia a la compe-
tencia intrasexual para conseguir pareja. A partir de
entonces, toda hipotesis relacionada con la inteligen-
cia social 0 no social de los primates se sustenté en el
gran tamario de sus cerebros. La hipdtesis cobra fuerza
a partir de los trabajos de Dunbar y colaboradores
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(1, 5, 34, 35, 37, 38, 47), quienes la concibieron
como una hip6tesis complementaria (no alternativa)
a la de la inteligencia maquiavélica. La conjetura ini-
cial de Dunbar tenia un inconveniente, él y sus cola-
boradores iniciales fundamentaron sus andlisis en el
tamafio total de la neocorteza (corregida con rela-
cién al tamafio total del cerebro) cuando en las
neurociencias era para entonces bien conocido que a
diversas partes de la neocorteza se les asocia con dife-
rentes funciones cognoscitivas y psicomotrices (85).
Posteriormente los analisis filogenéticos relacionados
con la evolucion del comportamiento social, inclui-
dos los del mismo Dunbar (47), han sido mas cui-
dadosos al diferenciar las estructuras nerviosas y sus
conexiones.

Ya en 1987 Armstrong y col. (3) habian informa-
do que los cerebros de los primates antropoides dife-
rian en cuanto al nimero de neuronas que constitu-
yen los nucleos talamicos anteriores; en los que los
animales cuyo sistema de apareamiento* es de un
solo macho adulto residente (p.ej., marmosetas,
“pichicos” y micos de noche) tienen mayor densidad
neuronal que aquéllos cuyo sistema es multi-macho
(p.ej., monos arafia, papiones de sabana, macacos,
gorilas o chimpancés). No obstante, los autores no
aventuraron ninguna explicaciéon funcional con res-
pecto a estas diferencias, limitandose a sefialar el pa-
ralelismo entre la morfologia de los nicleos talamicos
anteriores de los sistemas uni-macho y de harem con
la del ser humano. Preuss (66) muestra que la corte-
za temporal de los primates contiene un mayor ni-
mero de conexiones con la corteza prefrontal que la
que se da en otros mamiferos, lo cual sugiere una
habilidad acrecentada para retener la informacion que
se procesa (memoria de trabajo) y manipular la in-

* El sistema de apareamiento se refiere al modo como los individuos
obtienen compafieros sexuales, al nimero de compafieros sexuales por
individuo, las caracteristicas del vinculo que une a los compafieros
sexuales y las pautas de cuidados materno y paterno (22). Cuando
menos en el caso de los vertebrados, el tipo de sistema de apareamiento
surge a partir del comportamiento de individuos en competencia para
maximizar su éxito reproductivo conjuntamente con la maximizacién
de su esfuerzo somatico (supervivencia). Asi, dependiendo de la dispo-
nibilidad de recursos necesarios para la supervivencia del individuo y
sus crias, de la presion de depredacion, la tasa sexual operativa y los
patrones de desercién de uno u otro sexo, dos grandes factores influyen
en la emergencia de los sistemas de apareamiento: la dispersion y el
cuidado parental. La dispersion se refiere a la distribucién diferencial de
los animales, pero particularmente de las hembras, en el espacio y el
tiempo. El cuidado parental se define como la inversién de machos y
hembras, en tiempo y calidad de cuidados a las crias. Con base en estos
dos factores, los sistemas de apareamiento en la gran mayoria de los
animales comprenden desde la poliandria, en que una hembra se aparea
simultdneamente con varios machos, hasta la poliginia, en la que un
macho se aparea exclusivamente con varias hembras, pasando por la
monogamia, el lek y la poliginia-poliandria (22). EI orden de los
primates presenta todos los tipos de sistemas de apareamiento conoci-
dos (67,87), con excepcion del lek, y una sola especie de este orden, el
Homo sapiens, es capaz de abarcarlos todos (39).
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formacion visual sobre objetos y conespecificos.
Keverne y colaboradores (50) han publicado que en
grupos de primates que naturalmente albergan mas
de 10 individuos en sistemas poliandricos-
poliginicos, el tamafio de la neocorteza y el cuerpo
estriado son mayores que en primates que viven en
grupos menores 0 en sistemas que contienen una sola
hembra adulta (p.ej., titiés o gibones). Este creci-
miento es a expensas del tamafio del hipotalamo y el
septum, al parecer guiado durante el desarrollo em-
brionario por los genes maternos, que inhiben a los
genes paternos (59). Keverne y colaboradores atri-
buyen a la necesidad de mantener o incrementar la
extension de la matrilinea durante varias generacio-
nes, la presion de seleccion que favorece el aumento
de dichas estructuras. Sawaguchi (69), a su vez, en-
cuentra que el tamafio relativo de la neocorteza es
maés grande en especies donde el dimorfismo sexual
y la tasa sexual sociondmica (numero de hembras
adultas/namero de machos adultos que constituyen
el grupo) son mayores. Sawaguchi, al igual que
Chance y Mead, atribuye a la competencia intrasexual
por aparearse la evolucion hacia mayores tamarios
relativos de la neocorteza. Ademas de confirmar que
el tamano de la neocorteza incrementa a la par que el
tamafio del grupo social en otros 6rdenes de mami-
feros sociales terrestres, Barton y Dunbar (5), tam-
bién indican que los tamarfios relativos de la amigda-
la y la neocorteza aumentan conforme mayor es el
tamafio del grupo social de primates. En particular
hallan una fuerte correlacion positiva entre las co-
nexiones del grupo cortico-lateral de los ndcleos
amigdalinos con la neocorteza y el tamafio del grupo
social. Estas correlaciones sugieren la importancia de
la modulacion emocional en el manejo de la vida
social. Barton (4) ha manifestado hallar diferencias
en areas del cerebro con relacion a la dieta: los
primates frugivoros de vida diurna tienen una corte-
za visual primaria mayor que los primates folivoros,
en tanto que en las especies nocturnas los frugivoros
tienen bulbos olfatorios y cortezas piriformes relati-
vamente grandes. Asimismo, Barton encontro que el
namero de neuronas en las lAminas parvocelulares
del ndcleo geniculado lateral aumenta en primera
instancia conforme el tamafio del grupo social es
mayor y sélo marginalmente en funcién del porcen-
taje de fruta incluido naturalmente en la dieta. Dado
que el sistema parvocelular interviene en una vasta
gama de procesos visuales de la neocorteza, en parti-
cular en aquéllos que involucran la percepcion de
detalles finos, Barton asocia su variabilidad con la
capacidad de reconocimiento facial, asi como con la
percepcién de la direccion de la mirada y la expre-
sién facial de otros, pistas visuales que son funda-
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mentales para la coordinacion de la conducta social
(12, 42, 80).

En resumen, los cada vez més minuciosos analisis
de las relaciones entre los sistemas de apareamiento
u otras caracteristicas sociobioldgicas de los primates
y la alometria de sus cerebros, apoyan fuertemente la
idea de que ha sido la creciente complejidad
filogenética en la vida social del orden lo que propi-
cio el desarrollo de cerebros de gran tamafio relativo
y la aparicion de nuevas 0o mayores estructuras
neurales. A su vez, estos hallazgos se correlacionan
bien con la hipoétesis de la inteligencia maquiavélica,
en el sentido de que los cerebros de gran tamafio
(particularmente las neocortezas) son necesarios para
el procesamiento de informacion compleja, pasada y
presente, que requiere de una salida conductual igual-
mente compleja.

QUE ES UN COMPORTAMIENTO COMPLEJO Y CUANTO
SABEN LOS PRIMATES DE LAS RELACIONES SOCIALES

La evidencia neuroanatémica es poderosa: los
primates y otros mamiferos sociales (p.ej., los carni-
voros) han desarrollado tamafios relativos de
neocorteza mucho mayores que los mamiferos no
sociales (p.ej., insectivoros). Mas alla de la neocorteza,
se ha propuesto que la evolucion del cerebro en ma-
miferos ha sido en mosaico, es decir algunas estruc-
turas cerebrales evolucionaron a diferentes tiempos,
otras coevolucionaron posiblemente en respuesta a
las mismas presiones selectivas y la evolucién de las
estructuras cerebrales se hace a expensas de reducir
el tamafio de otras ya presentes (6). No obstante,
aparte de los hallazgos neuroanatémicos, para sus-
tentar ambas hipotesis, la de la inteligencia
maquiavélica y la del cerebro social, es ineludible
contar también con evidencias neurofisiolo-
gicas y etoldgicas.

En primer lugar es necesario definir una conducta
compleja. Kummer (51), inicialmente, asumié que
los comportamientos complejos eran aquéllos que
involucraban a mas de dos animales actuando simul-
taneamente. Actualmente se sabe que un comporta-
miento complejo puede incluir un par de animales o
mas de dos, procediendo simultanea o secuencial-
mente. Ejemplos de esto son la reconciliacién y el
consuelo (31), el apoyo (28, 81) o el sabotaje social
(58). En la reconciliacion, tras un encuentro agresi-
vo, alguno de los contendientes emite un acto de
afiliacion al otro. En el consuelo, tras un encuentro
agresivo, un tercer animal que no particip6 en la pe-
lea, emite un acto de afiliacion a uno de los conten-
dientes. EI apoyo se observa cuando dos animales se
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enzarzan en una pelea y un tercer animal se une a la
contienda respaldando a uno de los contendientes
en contra del otro. El apoyo se basa a su vez en las
alianzas, las cuales se forman a partir de interacciones
de afiliacion frecuentes. Finalmente, el sabotaje social
consiste en deshacer las interacciones de afiliacion de
terceros por medio de actos que van de agresiones
directas a comportamientos aparentemente casuales.

Aln asi descritos, hay algo més involucrado aparte
de lo meramente observado en una interaccion com-
pleja. Por ejemplo, Cords (18,19) mostr6 experi-
mentalmente que si no ocurre la reconciliacion en
macacos de cola larga, el animal de mayor rango no
tolera la cercania del subordinado durante el acceso
a un recurso vital (agua) y, ademas, el subordinado
evita acercarse al dominante cuando este bebe, prefi-
riendo incluso, perder su oportunidad de beber.
Entre babuinos hembra (Papio cynocephalus ursinus),
el animal que reconcilia anuncia su intencién conci-
liatoria emitiendo un grufiido al acercarse al opo-
nente, previo a la interaccion de afiliacion (17). En
macacos cola de mufion la reconciliacion esta fuerte-
mente sesgada por el parentesco (62), pero también
por la amistad (11). En cuanto a las alianzas, los
chimpancés machos de alto rango las establecen con
machos de bajo rango como una estrategia para con-
servar su dominancia, el beneficiado resulta ser el
aliado que, a su vez, asciende en la jerarquia social
(25). En contraste, los macacos de bonete macho
(Macaca radiata) participan activamente en coalicio-
nes contra terceros, y estos apoyos son enteramente
oportunistas, ya que los animales de bajo rango ayu-
dan a animales de alto rango en contra de otros ma-
chos de bajo rango. Estos apoyos no mejoran el ran-
go del macho que apoya, pero sirven para recibir el
apoyo de los animales de rango alto en conflictos
futuros, pues los machos que no apoyan tienen po-
cas esperanzas de ser apoyados subsecuentemente
(75). Mas aun, los macacos de bonete reclutan alia-
dos entre machos que tienen mayor rango que ellos y
sus oponentes, y maximizan asi, las posibilidades de
salir victoriosos en el conflicto, demostrando que al
reclutar un partidario lo hacen con conocimiento de
las relaciones de dominancia-subordinacion que man-
tienen entre si el oponente con el partidario, el par-
tidario con el reclutador y el reclutador con el opo-
nente (76). En el sabotaje social la interrupcion for-
zada (por un tercer animal) de una afiliacion, inhibe
la reanudacion a corto plazo de interacciones de afi-
liacion por parte de los animales interferidos. Ya que
el tiempo dedicado a la socializacion esta limitado
por el presupuesto temporal diario (particularmente
en animales en vida libre) asignado a todas las demas
actividades cotidianas de supervivencia (forrajear y

34

trasladarse de un sitio a otro, confort y descanso), un
menoscabo en el tiempo dedicado a afiliar puede
traducirse, a la larga, en la finalizacion o fracaso de
las amistades y alianzas que los animales buscan man-
tener o establecer.

La forma como los monos reconocen las relaciones
de otros a partir de escuchar vocalizaciones es no me-
nos compleja. Tras varios afios de investigacién
Dorothy Cheney y Robert Seyfarth han demostrado
que dos especies, los monos verdes (Cercopithecus
aethiops) y los babuinos de sabana (P. ¢. ursinus) son
capaces de entender las relaciones que vinculan a ter-
ceros a partir de escuchar vocalizaciones reproduci-
das desde sitios ocultos en la maleza de sus habitats
naturales. Los experimentos de Cheney y Seyfarth
han demostrado que las monas son capaces de reco-
nocer vocalizaciones reproducidas en audio de sus
parientes y de sus no parientes, pero, mas sorpresiva-
mente aln: las monas que escucharon junto con las
primeras la vocalizacién, son igualmente capaces de
reconocer el parentesco guardado entre la primera
mona y el emisor de la vocalizacién (15). Una mona
gue ha sido previamente aseada por otra atiende y
acude con presteza al sitio del cual proviene un grito
angustioso emitido por la emisora del aseo; en cam-
bio no presta atencién al mismo tipo de grito si es
emitido por una hembra con la cual no tuvo una
interaccion de afiliacion previa (71). Ocurre igual
cuando a dos monas que estan sentadas cerca se les
hace escuchar vocalizaciones de un conflicto aparen-
te entre dos parientes suyos. Aparte de atender hacia
la fuente de sonidos y voltearse a ver una a la otra, su
comportamiento posterior hacia los parientes de la
otra se torna mas agresivo y menos amistoso (16).
De manera similar, los monos rhesus pueden reco-
nocer a los miembros de su tropa y categorizar a los
vocalizadores de acuerdo a su pertenencia a las diver-
sas matrilineas del grupo (68).

Los trabajos mencionados arriba son algunos ejem-
plos, de la evidencia actual de que los primates cono-
cen sus propias relaciones sociales, asi como las de
terceros y hacen uso de ese conocimiento para orien-
tar su comportamiento social. Para poder adquirir y
hacer uso de dicho conocimiento se requiere de ca-
pacidades cognoscitivas que incluyen las siguientes:
1. La memoria, cuando menos a corto y mediano

plazo, de las interacciones que ocurren entre los

animales de su propio grupo, incluyendo las suyas,

e incluso aquéllas que observan en tropas o

comunidades vecinas.

2. La capacidad de clasificar las diversas relaciones
cuando menos como asociaciones de distinto grado

e indole entre pares de individuos, aprendidas por

medio de la frecuencia y forma de interaccion entre
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distintos animales, lo cual no requiere de
conceptos abstractos semejantes a los usados por
los observadores para su estudio (dominante-
subordinado, amigo-enemigo, pariente-no pa-
riente), sino simplemente la facultad de correla-
cionar “intuitivamente” uno o mas eventos.

3. La capacidad de inferir relaciones transitivas del
tipo a>b>c, aungque no lo hagan por medio de
representaciones abstractas como la aqui expuesta.

4. Reconocer que el intercambio de actos de cierto
tipo (p.ej., A pone cara de amenaza a B, B hace
una presentacion pudenda a A) son socialmente
distintos del intercambio de otros tipos de actos
(p.€j., A hace una presentacion pudenda a B, B
asea a A).

5. Colegir que al intercambio de una cierta categoria
de actos o conductas con otro individuo o entre
terceros, se asocia la posible ocurrencia de un
intercambio de actos que incluyan a un tercero (A
asea a B, B arremete contra C y A de inmediato
muerde a C) 0 a si mismo, en semejante situacion.

6. Enfrentado ante tal escenario, el animal debe tomar
una decision y actuar conforme a disparar o prevenir
(segln sea el caso de un devenir favorable o
desfavorable) la ocurrencia de la serie final de actos.
Aparte de la evidencia conductual, la neurobiologia

también ha contribuido de manera importante a con-
firmar que los primates cumplen con la mayoria de
los supuestos arriba mencionados. En la seccion sub-
siguiente se describen algunas evidencias neurobiol6-
gicas de importancia para la comprension de la evo-
lucién de la neocorteza.

LO “FUTURABLE” COMO PARTE DE LA VIDA
COTIDIANA DE LOS PRIMATES

Ciertamente, el valor adaptativo y de ajuste social de
las conductas complejas de los primates, tales como
la reconciliacion o la formacion de alianzas, se reco-
noce en las expectativas futuras que a partir de reali-
zar dichas acciones obtiene el individuo. Esto es bien
conocido en la reconciliacion, en la que se ha mos-
trado que de no llevarse a cabo, no se da fin a la
tensién existente entre los contendientes y alguno
de ellos; generalmente el animal subordinado en el
caso de los monos (pero no de los simios), paga las
consecuencias perdiendo oportunidades de acceso a
recursos vitales, tales como el agua (19). Esto en si
mismo es un menoscabo a su esfuerzo somatico vy,
aunqgue no se han estudiado los efectos de la ausen-
cia de reconciliacion a mayor tiempo, no seria de
extrafiar que su éxito reproductivo también se viera
mermado.
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Ahora bien, no obstante lo importante que es la
reconciliacion, en la realidad gran namero de con-
flictos no termina en un acto afectivo entre los con-
trincantes (30, 62), situacion que también se obser-
va en la formacién de alianzas, en la que no todos los
aseos sociales culminan en un apoyo durante un con-
flicto (75) y las lealtades cambian rapidamente en
relacion con las permutas en rango social de uno o
ambos aliados (76). Todo lo cual sugiere que en las
decisiones para llevar a cabo cualesquiera de los com-
portamientos antes mencionados, el animal evalta
como mas importantes los efectos futuros de la con-
ducta, que las acciones pasadas, sin que esto impli-
que que los recuerdos, o la memoria y el aprendizaje,
dejen de jugar un rol importante en las decisiones.
En este sentido, de acuerdo con la hipétesis de la
inteligencia maquiavélica, el animal va a obrar “se-
gun le convenga”, usando el conocimiento previo y
“generando” una expectativa futura, para echar mano
de alguna de las diversas tacticas o estrategias de las
cuales dispone para conseguir sus fines.

La idea de que los primates acten “pensando” a
futuro es posiblemente una de las presiones de selec-
cion a las cuales se deba el incremento de la neo-
corteza. Los estudios de neuroanatomia comparati-
va, sistemas de apareamiento y comportamiento so-
cial apenas comienzan a interesarse por la estructura
fina del cerebro (4, 6, 50), por lo cual sus suposicio-
nes sobre los procesos cognoscitivos superiores, tales
como prediccion y toma de decisiones, en primates
no humanos son aun tentativas. No obstante, las
neurociencias cognoscitivas proveen datos interesan-
tes al respecto, pese a que la mayoria de los
neurobidlogos no hacen mayor énfasis sobre la histo-
ria natural de las especies con las que trabajan.

El trabajo de Brothers y Ring (9), al demostrar
que neuronas distintas del sistema de nucleos
talamicos difusos responden exclusivamente a la per-
cepcion visual de diferentes expresiones faciales de
congéneres en los macacos cola de mufion —explici-
tamente a gestos emocionales—, fue uno de los pri-
meros en sugerir que la representacion mental esta
intimamente ligada a la vida social y su evolucién. El
talamo obtiene informacién “de primera mano” de
los sistemas sensoriales y propioceptivos, asi como
de las diferentes estructuras de la neocorteza; infor-
macién misma que comunica al cingulo (sistema
limbico), donde adquiere un significado emocional
primario, y después es transferida a la corteza
prefrontal, donde la emocion primaria adquiere las
cualidades de una emocion secundaria (20). Por
emociones primarias Damasio (1994) define aqué-
llas como el miedo, el enojo, la tristeza, el disgusto y
la sorpresa, cuya caracteristica principal es la de ser
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innatas y universales (cuando menos para la especie
humana); en tanto que las emociones secundarias son
esencialmente sociales, y corresponden a la asocia-
cion aprendida entre una situacién especifica con una
emocion o conjunto de emociones (estas pueden ser
incluso contradictorias), que se traduce por un lado
en una serie de cambios corporales autbnomos y no
conscientes (secrecion de hormonas, cambios en la
presion sanguinea, etc.), y por el otro, en ruta para-
lela al estado corporal emocional. Pero también
retroalimentados por dicho estado, ocurren una se-
rie de cambios cognoscitivos y perceptuales que con-
ducen a la expresion conductual adecuada. Brothers
(8) resefia la intensa “apatia” social, la incapacidad
para seguir las reglas de dominancia y la indiferencia
sexual producidas por las lesiones en la corteza
prefrontal de monos y chimpancés, aludiendo a una
deficiencia en la “cognicién social”. Un dato intere-
sante es que las lesiones en la inmediata corteza fron-
tal no producen ninguno de estos cambios. Més re-
cientemente Hasegawa y colaboradores (44) han
publicado que la corteza prefrontal del mono rhesus
fija el tono conductual para ejecuciones futuras. En
particular estos autores sefialan que la actividad
neuronal registrada no esta ligada al presente, o sea
al momento de la ejecucion de la prueba, sino que,
mientras unas neuronas llevan un registro de las ta-
reas pasadas, otras parecen estar anticipando las ta-
reas futuras no inmediatas a las cuales estan condi-
cionados los animales. Platt y Glimcher (64) han
demostrado que la corteza parietal del mono rhesus,
mas que responder como un simple reflejo clasico
del tipo sugerido por Sherrington (73) para la inte-
gracién sensorio-motriz, se comporta de acuerdo a
un modelo econométrico basado en la ganancia es-
perada (una cantidad variable de jugo) y la probabi-
lidad de que dicha ganancia pueda ser obtenida. Es-
tos autores muestran que la activacion de las neuronas
de la corteza parietal posterior incrementa conforme
la ganancia y la probabilidad de ocurrencia del esti-
mulo asociado a dicha ganancia (pequefios diodos
que emiten luz de diferentes colores, cada luz asocia-
da a una ganancia especifica) aumentan, lo cual a su
vez facilita la respuesta sensorio-motriz (un movi-
miento sacadico) de que el estimulo ha sido recono-
cido. Mas adn, cuando los estimulos compiten (pre-
sentando dos luces simultaneamente), la orientacion
de los ojos se dirige y el movimiento sacédico se emi-
te preferentemente hacia aquel estimulo asociado a
la mayor ganancia.

Tal como ha sefialado Platt (63), la evidencia
etoldgica ha demostrado que las decisiones juegan
un papel sumamente importante en la vida social de
los primates, lo cual, en su version neurobioldgica
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mas sencilla (63), implica la participacion de las cor-
tezas sensoriales (p. €j., la corteza occipital), las areas
de asociacion de las cortezas prefrontal y parietal, las
estructuras motoras corticales y subcorticales, los
ganglios basales, la corteza orbifrontal y la corteza
del cingulo. A partir de la percepcion y codificacion
del estimulo, el animal debe evaluar la evidencia y
las perspectivas de la accion observada (areas de aso-
ciacion prefrontal y parietal), reaccionar con una res-
puesta conductual categorica (estructuras motoras
corticales y subcorticales), evaluar los resultados de
su accion (ganglios basales y cortezas orbitofrontales
y del cingulo), asignar un valor (generalmente emo-
cional) prospectivo a la accion elegida y contrastarlos
(la accion y su valor prospectivo asociados) con nue-
vas perspectivas de accion de los animales-estimulo
(nuevamente cortezas prefrontal y parietal). Desde
una perspectiva cognoscitiva todo esto implica, an-
tes de llevar a cabo la conducta o el acto motor, la
participacion conjunta de la memoria y el aprendi-
zaje, la emocion secundaria coligada al escenario so-
cial percibido, la emocién o emociones primarias que
sustentan la emocion secundaria, la vision (en senti-
do figurado) de al menos dos “escenarios sociales fu-
turos”: las consecuencias de actuar o no actuar, y la
respuesta activa a los nuevos estimulos mediada por
lo que Shallice (61) denomind el “sistema atencional
de supervision”.

Lo anterior sugiere que muchas de las funciones
neocorticales de los primates han sido disefiadas para
enfrentar el futuro social con la finalidad de ocultar
(o adivinar) intenciones, prevenir (o llevar a cabo) el
engano tactico y predecir (o llevar a cabo) una varia-
cion sucedida impredecible de las estrategias sociales
(56). No obstante, existe una diferencia sustancial
entre “el escenario futuro” y el futuro real: el primero
es una accién puramente mental y su correlacion con
la realidad depende contingentemente de la repeti-
cién del evento observado. En filosofia, a este cono-
cimiento anticipado los estoicos y epicureos griegos
lo llamaron prolepsis, Ciceron lo denomina anticipatio
y en la actualidad se conoce como lo futurable, en el
sentido de que no es el verdadero futuro, sino lo sus-
ceptible de devenir (61). El “futuro” como un acon-
tecimiento verosimil no existe, sino que se genera
momento a momento a partir de la interaccion de
una infinidad de eventos deterministas, probabilis-
ticos y aleatorios, cuya prediccion reside en la apor-
tacion diferencial de estos tres tipos de eventos (de
los cuales los observadores* también son participes)

* Por observador no me refiero aqui en particular a los investigadores de
cualquier disciplina, sino a todo ser vivo cuya participacion, activa o
inactiva, consciente o inconsciente, introduce un elemento entrépico en
el devenir del sistema que habita.
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a la sucesion de acontecimientos. De ahi que, ante la
imposibilidad real de predecir el futuro, los procesos
de seleccion hayan disefiado neocortezas que traba-
jan sobre lo futurable. Es decir la “representacion”
de posibles escenarios sociales con distintas repercu-
siones a corto plazo sobre la vida social del indivi-
duo. Estas, a su vez, pueden estar ligadas a la super-
vivencia y éxito reproductivo del animal, aunque
muy improbablemente el sujeto advierta dicho vin-
culo, ya que ni siquiera en humanos hay evidencia
de una conciencia de que nuestro comportamiento
social obedece a estrategias reproductivas (7). No obs-
tante, es en el patron de decisiones (evaluadas en la
salida conductual) donde puede valorarse la
causalidad dltima que subyace a la eleccion de los
escenarios futurables, de manera similar a como Silk
(74) ha propuesto estudiar los diversos tipos de se-
leccion que dieron origen al comportamiento social.

NUESTRO CEREBRO PRIMATE

La anterior revision, sin pretender ser exhaustiva, in-
tenta presentar un panorama de la integracion ac-
tual de las neurociencias, la etologia y la ecologia
dentro del marco teérico de la biologia evolutiva,
encaminada a responder preguntas fundamentales
acerca de la esencia humana. Sintesis que fue plan-
teada hace mas de dos décadas por Lumsden y Wilson
(52) y Dawkins (23), entre otros, y alentada por fi-
16sofos cognoscitivistas como Dennett (32), pero que
no comenzd a tomar forma sino hasta finales del si-
glo pasado. Aunque la idea de que el cerebro huma-
no es producto de la evolucion, al igual que cual-
quier otro caracter fenotipico, data de las propuestas
de Darwin (21), a la fecha todavia existe una impor-
tante controversia en torno a las presiones y la forma
de seleccion que dieron origen a la expansion final
de la neocorteza en Homo sapiens, ocurrida hace 2.5
millones de afios (ver [55] caps. 1-4). No obstante,
la investigacion comparada con los géneros y espe-
cies de nuestro propio tronco filogénico ha revelado
que el cerebro humano es una adaptacién primor-
dialmente desarrollada para contender con las pre-
siones sociales tipicas de nuestro orden zooldgico.
No solamente nuestro cerebro es de mayor tamario
que el de otros mamiferos terrestres, pero también,
dentro del orden de los primates, los primates
antropoides —rama a la cual pertenecemos— son
los que poseen los cerebros mas grandes y los siste-
mas sociales mas complejos (4-6).

La importancia de lo anterior para la psiquiatria
salta a la vista. Un elemento comun a la mayoria de
los trastornos mentales es la inhabilidad del aqueja-
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do para enfrentarse a las exidencias sociales mas basi-
cas: la convivencia cotidiana, la cooperacién o el se-
guimiento de convenciones sociales informales, por
mencionar algunas. La integracion del conocimiento
sociobioldgico y socioecoldgico a la psiquiatria fun-
damentaria una Historia Natural de las enfermeda-
des mentales, algo por lo que muchos psiquiatras,
como Washburn y Hamburg (82) han pugnado. De
hecho, en la década pasada resurgié este intento de
integracién. Aparte de incontables articulos en revis-
tas especializadas, se publicaron dos libros:
Evolutionary Psychiatry (78) y Darwinian Psychiatry
(53) que directamente aplican modelos evolutivos al
origen y funcionalidad adaptativa de ciertas enfer-
medades mentales. Aunque para muchos de los pro-
fesionales de la salud mental tales elaboraciones pa-
rezcan candidas o reduccionistas, el esfuerzo de di-
chos autores es digno de reconocimiento en virtud
de la cada vez més abundante evidencia experimen-
tal de la participacion de genes especificos en la pro-
pension a ciertas patologias psiquiatricas (43). Genes
que, a reserva de asumir una actitud neutralista, han
sido sujetos a presiones de seleccion para fomentar o
mermar su expresion en las poblaciones humanas,
como funcién de las ventajas (o desventajas)
adaptativas que proveen a los individuos que los po-
seen.
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