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HOMEOSTASIS EVOLUTIVA

En ¢l Capituio 2 vimos gue &l desarrollo epi-
genético del sistema nervioso genera ciena fle-
xibilidad, lo que permite que csie sisicma rea-
lice reajusies estructurales para comnpensar
distintos tipos de lesiones. De todos modos,
también es cierto que hay muchas similitudes
en la morfologia y In conducta de Jos animales.
Por ejemplo, los cerebros de dos individuos
cualguiera de la misma especie son muy pare-
cidos. Azimisno, cualquier persona que vea a
dos cachormmos de pato jugando con una madeja
de lana pervibe Ia notable similitud existente
entre sus pautas de juego. Muchas de estas si-
militudes son el producto de la homeostasis
evolutiva: la tendencia de los organismos a
evitar adaptarse o las condiciones extremas que
pudieran ocurrir. La homeostasis evolutiva pro-
tege a los animales de desarrollar comporta-
Mientos exiremos que probablemente no seman
adaprativos.

La fMexibilidad resultame del desarrolio epi-
genético permile gue los animales se adapien a
los cambios que tienen lugar en el medio. Si el
desarrollo estuviera rigidamente programado
en los genes, los cambios evolutivos, como par
epemplo la modificacion de las estrategias de
los depredadores, dejarfan a lag presas en una
satuacion extremadiamente valnerable, al no po-
der reajustar su comporiamiznto a dichos cam-
bios, Por vira parie, la homeostasis evalutiva
garantiza un desarrollo relativamente consis-
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tente bajo condiciones normales. La homoge-
riw dad resultante es beneliciosa, no sdlo pordgues
evita gue los animales realicen ndaptaciones
exiremas, sino también porque permite que los
animales de la misma especie tiendan a reac-
cionar consistentermnents ante sus coespecificos.
Por ejemplo, |[imaginese el caos que se crearia
si cada polluelo reaccionara de una forma dife-
rente ante lus lomadas de su madre!

Como veremos en éste ¥ en los dos proximeos
capitulos, el desarrollo puede seguir trayecto-
rias muy diferentes. Esta diversidad permite que
algunas pautas de conducta sean muy flexibles,
mientras que otras lo son bastante poco. Bésica-
meente, b seleccidn natural ha moldeado estas
rrayecionas de un modo bastante similar g como
el proceso de seleccion ha moldeado los npos de
conductas que exhibe un animal.

Aungue en condiciones naturales la varia-
bilidad conductual gue un animal peeds pre-
sentar estd eficarmente limtada, en medias or-
tficiales, como los parques zooldgicos o los
laboratorios, pueden aparecer conductas no
adaptativas, Estas conducias andmalas son muy
raras o no % dan en absolulg en condiciones
naturales, E1 hecho de que los animales que ¥i-
VET el pangues Zooldgicos presenien a vecss
conductas andmalas pone de manifesio la ne-
cesidad de que las condiciones de cautividad
reproduzcan en la medida de o posible el hibi-
tat natural de cada cspecie. Por ejemplo, 10*
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osos polares que viven en zoos suelen despla-
parse describiendo circulos de una forma bas-
tante estereotipada. 5i tenemos €n cuenta que
e condiciones naturales esios animales reco-
rren cientos de kildmetros sobre el hielo, no
debe ser motivo de extrafieza que la falta de
espacio les provogque estrés. Una de las princi-
pales contribuciones del estudio del comporta-
miento animal consiste en identificar qué con-
diciones 2on especialmente importantes para
un animal,-a fn de meporar el disefio de los
parques zooldgicos ¥ de los denwis lugares don-
de hava animales cautivos.

Lamentablemente, algunas personas fienden
a jurgar el comportamiento de los animales, ¥
hasta pueden asignarle a un animal la etigueta
de «estipidos por ¢l hecho de que no se com-
porte de la forma esperada en un entomo artifi-
cial, come por ejemplo un zoo. Deé forma simi-
lar, a algunos animales s¢ les tacha de asesinos
por el hecho de mostrar conductas extremada-
menie agresvas en condiciones artificiales: la
atraccidn que representa un buceador dentro de
urid jaula protectora para un tiburdn blanco es
un ejemplo bien conocido, De todos modos, los
amimales estin necesariamente adaptados para
comporiarse de forma adecoada en su medio
ambiente nawral. En Ia naturaleza, las estrate-
fas que no son adspiativas, simplemente, no
5 transmilen a la descendencia, Apreciaremos
Mas 4 los animales v podremos vivir en mis
drmonia con ellog i los observamos en estado
ftural o, por lo menos, tenemos en cuenta las
Carscteristicas de su medio ambiente natural,

DESARROLLO COMPORTAMENTAL
EN LOS ANFIBIOS

E“WMTE"‘HDE niugstra exposicion sobre las es-
Pectficidades del desarrollo comportamental
considerando la clase de los anfibios. La nata-
€160 &5 yn comporiamiento exiremadamenie
"Mponante pars ls supervivencia de los anfi-

bios durante 1a fase larval (por ejemplo, un re-
nacuajo). Por lo tento, no debe sorprender que
en esta clase de animales el desarmollo de la
natacidn sea bastante independiente de la expe-
riencia. 5i fuera necesario tener experiencia
para nadar bien, muchos renacuajos cacrfan en
Ins fauces de los depredadores antes de que tu-
vieran tiempo de aprender a nadar:

Ni siquiera los movimientos de Jos embrio-
nes dentro de los huevos fertilizados de 1a rana
de ufias sudafricana (Xengpus laevis) son nece-
sarios para el desamrollo normal de la natacidn.
Lanny Haverkamp y Ronald Oppenheim {1956)
immovilizaron a un grapo de embriones inyec-
tandoles un firmaco que actia sobre el sistema
nervinso suprimicndo los movimientos. Los re-
nacuajos que se desarrollaron a partir de los
embriones immovilizados nadaron con la misma
eficacia que los renacuajos de un grupo control
a guienes no se les habia inyectado dicho fir-
maco durante la fase embnonaga.

De todos modos, serfa una sobresimplifica-
ciia asumir gue odas Tas conductas de los an-
fibios se desarrollan independientemente de la
experiencia. De hecho, los resultados de las in-
vestigaciones llevadas a cabo por Plenning y
sus colaboradores (1993) sugieren que fa ex-
periencia puede tener algunos efectos inespera-
dos sobre el desarrollo comportamental de los
anfibios. Los renacusjos de sapo de pies de pala
iScaphiopus bombifrons) gque siguen una dieta
normal ne 22 comen a los migmbros de su pro-
pid especie. 5in embargo, 5 se les alimenta con
dicta camivors a base de animales pequefios
enteros, se vuelven canfbales, v cuando se cru-
ZAM CON un renacuajd de su misma espacia, in-
tentan comérselo,

Como veremos en el Capitulo 6, una de las
desventajas del camibalismo radica en que,
cuando la conducta predatoria s dirige acoes-
pecificos emparentados, reduce la eficacia bio-
lagica indirecta del depredador. De todos mo-
dos, los renacuajos presentun una adaptacion
muy ineresanie, que permite reducir las proba-
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bilidades de cantbalizar a sujetos emparenta-
dos, Los renacuajos alimentados con una dieta
carn{vora a base de animales pequefios enteros
noe suelen nadar en compaiifa de sus parientes,
algo gue es bastante habitual én los renacuajos
gue siguen una dieta normal. De este modo, se
reducen las probabilidades de que los renacoa-
jos canfbales vean reducida su eficacia bioldgi-
ci indirecta por el hecho de comerse a alguno
de sus paricnies. :

DESARROLLO COMPORTAMENTAL
EMN LAS AVES

En términos generales, el desarrollo compor-
tamental de las aves estd més abierio al influjo
de la experiencia que el de Los anfibios. Algu-
nas de las formas de comportamiento picas
de fas aves se desarrollan como resuliado de la
impronta'; la ripida sdquisicion de una prefe-
rencia clara y estable por un tipo particular de
eatimiilo, al gue 22 expone el animal durinte un
perfodo muy breve de so desarmolla, denomina-
doy periodne zensible,

En ¢l pasado, el breve periodo de tiempo
durante el queé se produce n improntd, en el
gue el ave es sumamente sensible a los factores
experienciales, se conocia como «perfodo criti-
cos, 5in embargo, la palabra «criticos posee
conmaciones de ngidez, ¥ actualments s con-
sidera que el periodo durante el que se puede
producir la impronta no estd tan rigidamente
determinade como se creim. Por este motivo,
muchos estudicsos del comportamiento animal
préfieren wtilizar el wérmino periodo sensible,

La impronta difiere de muchos tipos de de-
sarrollos influidos por la experiencia en gue
silo puede ocurrir durante un periodo especi-
fico ¥ relativamente cono del ciclo vital, Ade-

s, una ver establecida, la respuesta im-
prontada es extremadamente resistente al cam-
bhio,

La respuesta de seguimiento
en las aves precociales

Una investigaciin clasica llevada a cabo por el
gunador del premio Nobel Konrad Lorenz
(1935) ilustrd gréficamente lo gue se ha acaba-
do denominando impronta Mial*; el desarmolio
de Ia lendencia a gue los polluelos de algunas
aves, como los patos v las ocas, sigan a su mi-
dre. Cuando estaba criando polluclos de pato ¥
de oca, Lorenz constald que enseguida adqui-
rian la tendencia a seguirlo & £l, en vez de se-
guir a sus coespecificos. También comprobd
que la preferencia de las aves era consisiente ¥
miuy resistente al cambio, Losenz concluyd ques
los polluelos se habian improntado a su persona
porque fue el primer ohjeto en movimiento gue
vieron nada mits nacer.

Este tipo de impronts stlo s= da en las espe-
cigs precociales, especies cuyas crias nacen
muy desarrolladas ¥, por lo tanto, son capaces
de desplazarse solas pricticamente desde el
momenlo de la eclosidn (Figura 3.1}, En con-
diciones naterales, la impronta filial garantiza
que los polluelos desarrollen una tendencia 8
seguir a sus madres, que generalmente son el
inico estimulo relevente presente durante
el perfodo sensible. Gracias a la impronta, los
pelluelos permanecen cerca de sus madres ¥
reciben su profeccion cuando los amenaza al-
glin peligro. La tendencia de las crias a ir mss
los pasos de sus madres también permite que
éstas lus guien hacia el agua o hacia el alimen-
10, o bien las alejen de dreas donde ¢l riesgo de
predacicn es elevadao,

' N.de In T El iérmine inglés imprincing se ha irnducido de formas diferentes, como imgrosta, impropagicn, esiem
pacign, ¥ iroguelada, En algimes fexios espafales s manticne ol iémmino original nglés sm uadiscr.
= Modeda T También iradocids comp shmpronta de ssguimiesite,
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FIGURA 3.1, + Un poliocko de un dis de una especie precocial
{a la iguierda), Compérelo con un polluclo de 1a misma edad de una especie
alrriciai {a In derechal; las aves aliriciales nacen relativamente poco desarrolladas.

Estudios de laboratorio
sobre la impronia ﬁ fial

Los estudios controlados han permitido com-
probar que el periodo sensible para el desarro-
o de la impronta filial es muy cono y ocurme
muy pronio en 1a vida de un ave. En €] inade
real {Anas planyrhynchos), el periodo mas efi-
ca para que s¢ desarrolle la impronta filial
ocurre entre trece y dieciséis horas después de
la eclosidn. ; Por qué ocurre tan pronto y dura
banh pocoT

Se ha propuesto una explicacion en 1Eminos
proximales para explicar estas caracieristicas
que alude a la internccidn de dos factores: el
desarrollo de la locomocidn y la sparicién del
temor hacia los objetos desconocidos. El he-
cho de gue Ia impronta no se produzca si no se
permite que el polleelo se desplace avala esta
hipétesis. Cuando se coloca experimentalmente
& un polluelo dentro de un cermita o sobre una
Nueda giratoria que sigue la tmayectonia de un
modelo de madre —en vez de dejarle que se
desplace por su propic pie tras los pasos del
modelo— la impronta no s¢ establece,

Més adelante, unas dieciséis horas despuds
de Ia eclosicin, ol polioelo desarrolla un marca-
4ot temor hacia los objetos desconocidos. Un

ave no puede improntarse a un objelo temido,
de ahi que haya muy pocas probabilidades de
gue un polluelo se impronte a un ohjero inade-
cuado en condiciones naturales (Hess, 1973).

Hay una explicacitn en términos fisioligi-
cos consistente con este modelo que apela al
crecimiento neural. El periodo sensible se ca-
racteriza por una considerable plasticidad neo-
ral, Esta plasticided favorece &l tipo de cam-
hios gue estdn implicados en la impronta. El
firial de este perfodo de plasticidad marca el
fin del periodo sensible (Tmmelrann, 1985).

Independientemente de cudl sea el nivel ex-
plicativo que prioricemos, lo importante es gue
la impronta filial ocurre en el momento mas
propicio. La madre (el estimulo apropiado)
siempre estd presente; y es poco probable que
hava algin ohjeto inadecuado, como un ani-
mal distinte de fa madre, junto a los pollueios,
por lo menos de forma conststente. Una vez fi-
nalizado el periodo sensible, cuando s mucho
mis ficil que los polluelos se topen con ofros
tipos de estimulos, no habrd ninguna posibili-
dad de gue se impronien a ellos, peesio que.ia
tendencia a desarrollar este tipo de vinculo es-
tard inhibida.

Los investigedores que estudian Ly impronta
filial en las aves precociales utilizan sustitutos
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diversos de «madress como modelo. Los po-
luelos que se utilizan como sujetos cxperi-
mentales eclosionan dentro de una incubadora,
pira evilar que Sean expuesios d O1r0s Coespe-
cificos, sea visual o auditivamente, antes del
experimento. Los investigadores presentan a
los polluelos modelos distintos, modificando
diversos aspectos, como la velocidad del des-
plazamiento ¥ el momento de la presentacion.
También se pueden reproducir grubaciones de
sopidos durante la presentacidn de los modelos.

Los estudios realizados con andtidas indi-
can que hay varios tipos de estimulos gue fun-
cionan como modelos visuales eficaces para
que se produzca Lo impronta filial, entre los que

s¢ incluyen objetos inanimados, como por

ejemplo una pelota de plava, siempre y cuando
se muevan a una velocidad gue se parezca gros-
s modo -a la velocidad de desplazamiento de
una madre de andtida. De todos modos, los ma-
delos cuyo aspecto recuerda al de una hembra
adulta de pato son los que evocan las improntas
miés inmediatas y consistentes. En otras pala-
bras, el estimulo natural de Ia madre tiene mis
probabilidades de convertirse en objeto de im-

pronta queé otros tipos de estimulos (Hess,
1973).

El papel de las pistas auditivas

Una madre de andtida vocaliza constantemente
migntras gufa a sus polluelos, no debe sorpren-
der que en las investigaciones sobre la impron-
ta filial, el hecho de presentar sonidos ritmicos
junto con ef modelo sumente la intensidad de la
respuesta de seguimiento. Las vocalizaciones
de dnade real (Anas platyrfynchor) resultan
mds eficaces para que se produzca este tipo de
impronta en un poliuelo de esta misma especie
que las vocalizacionss de odras aves, como el
dnade silvestre (A sponsa), o la galling do-
méstica (Gallus domesticux), incluso aungue
los polluelos narcan v crezcan en incubadoras y

no hayan oido previamente ninguna llamada
de dnade real (Gottlich, 1995,

LC0mo es posible gue los polluelos de inade
real desarrollen esa sensibilidad hacia las lla-
madas propias de su especie si no las han podi-
do oir previamente? Las investigaciones expe-
rimentales sugieren que los polluelos de dnade
real 52 hacen sensibles al sonido de sus pro-
pias Hamadas cuando todavia estin dentro del
huevo y, después de la eclosion, son capaces de
identificar las llamadas de dnade real a panir de
exe modelo. De ahi que, 51 se cria a un pollucko
de dnade real en condiciones de aislamento y
s8¢ le enmudece justo antes de que empicce a
vocalizar dentro del huevo, después de la eclo-

., 510m no presentard ninguna preferencia por las

Hamadas de los miembros de su especie. Al
parecer, los polluelos de dnade real deben pasas
por la experiencia de ofr su propia voz antes de
desarrollar la tendencia a establecer la impron-
ta adecuada (Gottlieh, 197]),

En alguncs casos, el somido funciona como
el estimulo exclusive de la impronta. El dnade
silvestre, por cjemplo, se impronta al sonido
particular de la voz de su madre cuando todavia
es un embridn que estd dentro del huevo. Mis
adelante, cuando la madre lama a sus pollusios
desde foera del nido, que peede extar varios me
tros sabre ¢l nivel del suelo, las crias saltan del
nido v se retinen con ella en el suelo {Gowlich,
1971). La capacidad de identificar la llamada
de su propia madre ex muy imporiante pard la
supervivencia de los polluelos de finade silves:
tre, ya que la madre empieza a vocalizar a partif
del momento en que las crias han madurado ko
suficients para abandonar el nido. Si los pollue-
los respondicran simplemente a la llamada de
cualquier madre de dnade silvestre podrian sal-
tar fuera del nido antes de haber madurade 1
suficiente, lo que tendria consecuencias desas®
lrosas,

Otro efemplo del influjo de las pistas audit”
vas antes de la eclosion lo encontramps en 12
codormiz de Virginia (Codinus wirgimiaies) del




norle ¥ esle de América. Los embriones emiten
pequefios chasquidos miendras estdn dentro del
hueve, Estos semdos inducen una aceleracion
del proceso de desarmollo en los embriones me-
nos maduros ¥ enlentecen el proceso de desa-
rrollo en los embriones méds maduros. El resul-
tado de esta comunicacidn prenatal es la
sincronizacion de la eclosion (Vince, 1969).
Esta sincronizacion es adaptativa porque, 5 to-
dios Ios huevos eclosionan aproximadamente al
mismo tiempo, podrdn recibir cuidados paren-
tales en grupo durante un periodo de liempo
relativamente breve, Consecuentemente, la ma-
dre se beneficiard de Ia reduccidn del periodo
de inversion parental y los polluelos se benefi-
ciardn de la proteccitn del grupo.

La impronta sexual

Después de haber inducido una respuesta de
seguimiento en sus ocas en su estudio clisico
sobre la impronta filial, Lorenz observd algo
todavia mds sorprendente. Cuando las aves al-
canzaron la madurez sexual, empezaron a diri-
girle conductas de corlejo y aproximaciones
sexudles. Este fendmieno se denominaria mds
tarde impronta sexual: el desarrollo de la wen-
dencia a dirigir conductas sexuales al tipo de

animal u ohjeto que estuvo presente durante el

perindo sensible.

En ¢l caso de las ocas que estudio Loreng, el
Periodo sensible para el desarrollo de la im-
Pronta sexual coincidia con el de la impronta fi-
lial. Sin embargo, en la gran mavorfa de aves
Precociales. el perfodo sensible de la impronta
sxual ocurre mids tarde. Por este motivo, en
los estudios que se realizaron con patos v galli-
Mas domésticas sobre el desarrollo precoz de
B impronta después de Ios trabajos de Lorenz
19 5 consiguid identificar el fendmeno de la
IMpronta sexual.

impronta sexual se ha descrito en otras
€S aparie de los patos y fas ocas. En un estu-
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dio se constatd gue, si se ¢rian machos de pin-
zon cebra (Taenfopygta prrrala) junio con hem-
bras de bengoli (Lonclira striata), dos especies
priximamente emparentsdas, al alconzar I ma-
durez sexual, los machos de pinzdn cebra
manifiestan una clara preferencia por las hem-
bras de bengali. De todos modos, en ausencia
de hembras de bengali, los machos se aparean
can sus coespecificas (Immelmann, 1972).

Un estudio que se realizd posteriormente
con pinzones cehra avudd a entender por qué In
impronta-sexual a las hembras de bengall no
es irreversible. De hecho, el desarmollo de la
impronta sexual en los pinzones cebra se reali-
zoson dos etapas. La primera etapa, que tiene
lugar poco despuds de la eclosidn, determina
que los pinzones desarrollen una preferencia
social general por cicrio tipo de aves. La se-
gunda etapa, que se inicia cuando los pinzones
s aproximan a la madurez sexual, permite con-
solidar dicha preferencia. Si cuando los pinzo-
ncs cebra se estin aproximando a la madurez
sexual no hay hembras de bengali disponibles,
a (uienes se improntiron en la primera etapa de
la impronta sexual, los jovenes pinzones toda-
via podrin improntarse 4 las hembras de su
propia especie durante la fase de consolidacidn
{Detting of al., 1995).

Bajo condiciones de laboratorio especificas,
los machos de pinzdn cebra pueden improntar-
se sexunlmente a dos especies diferentes; este
fendmeno se conoce como impronta doble.
Por epemplo, cuando los jdvenss pinzones con-
viven con hembras adultes de pineda cebra v de
bengali durante los periodos sensibles para el
establecimiento de la impronta sexual, los ma-
chos dudan entre ambas especies en sus prefe-
rencias (ten Cate, 1987}

El efecto de la mmpronta sexual es mds in-
tense en los machos gue en las hembeas, Loz
muchos se improntan al color del vientre de su
madre v, cuando s convierten en adultos, es
miis probable que elijan a parejas sexuales que
tengan ¢l vientre del mismo color gue su ma-
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dre, Las hembras, sin embargo, no parecen te-
ner preferencias consistentes por ¢l color del
vientre de sus compafieros sexuales (Vos,
1995), Como veremos mds detalladamente en
el Capitulo 2, Ias hembras swelen tener en cuen-
(o uns mavor cantidad de faciores a la hora de
elegir pareja sexual que los machos,

El desarrollo del canto

El desarrollo de la impronta filial es bisico para
la supervivencia de los polluglos de las aves
precociales, como [as ocas v los patos, que pa-
san mucho dempo en @l suglo. Sin embargo,
las especies de aves altriciales, como los pdja-
ros caniores —es decir, las especies cuyas crias
nacen relativamente poco desarrofladas—, no
pueden desplazorse por si solas y tienen los
ojos cerrados durante cierto tiempo después de
I3 eclosidn. Conzecuentemente, las espacies al-
triciales no desarrollan impronta filial.

También & diferencia de lo que ocurre con
los patog y 1as ocas, cuyas vocalizaciones son
bastante estereotipadas y tienen funciones co-
municativas limitadas, los pdjaros cantores de-
sarrollan cantos elaborados que les permiten
comunicarse de formas complejas. Las aves uti-
lizan el canto en muchos contextos diferentes:
para atraer a la parcja sexual, defender el tem-
tari, sincronizar el comportamiento re prosdus-
tor entre Jos dos miembros de la pireja, v aser-
vir de modelo= para las cnias (Albrecht v Oring,
1995},

En el chochin australiane (Malurus splen-
densl, tanto el macho comao la hembra cantan
para defender el territorio {Coosey v Cockburm,
1995); sin embargo, ¢n la mavoria de especies
de pijaros cantores, aungue ambas especies
producen sonidos, solamente el macho emite
las complejas vocalizaciones gue denomina-
mies cantos, De ahi que la mavoria de los estu-
dios se hivan centrado en el desarrollo del can-
to en los machos,

A pesar de las diferencias exisientes entre
las especics altriciales y las precociales, hay
algunos principios que son aplicables tanto al
desarrollo de la impronta filisl como al dess-
mollo del canto. Concreiamente, tanto la res-
puesia de segmmiento comao el canmo s ad-
guieren durante un perfodo sensible brave v
ubicado muy pronto én el ciclo vital, ¥ ambos
son muy resistentes al cambio una vez estable-
cidos.

51 el canlo dependiera exclusivamente de
factores genéticos especic-especificos, 1a va-
riedad de cantos v la capacidad de transmitir
informacidn recientemente adguirida-serian
muy limitadas. Por otro lado, 51 el aprendizaje
del canto no estuviera restrnaido en clera me-
dida par los factores genéticos especie-especi-
ficos, los pijaros no podrian distinguir los can-
tos de los miembros de su propa especie de
los de otras especies. Por lo tanio, es ldgico
que el desarrollo del canto impligue complejas
inleracciones entre los factores genéticos y los
experienciales,

Los primeros estudios de laboratorio
sobre ef desarrolle del canto en las aves

Loz expernimentos clisicos que W, H. Thorpe
llevd a cabo con pinzones vulgares (Fringilia
coelehr) en los afos cincuenta permitieron de-
masirar la importancia de las experiencias ail-
ditivas tempranas en el desarrolio del canto-
Thorpe crid a un grupo de pinzones aislandotos
visual v aciisticamente de sus coespecificos y @
oo grupo aislindolos visualmente de sus co
especificos pero exponiéndolos a grabaciones
de los cantos de su especie.

Lo pifaros que escucharon las grabacioncs
desarrolliron ur canto completo, es decir. €l
canto normal complejo propio de la especis.
Sin embargo, los péjaros criados en condic®
nes de aislamiento acistico desarroliaron U0
subcanto, un canto simple que es precursor del




canto completo normal en las aves criadas en
condiciones normales. Aparentemente, el de-
sarrollo del subcanto es relativamente indepen-
diente de la estimulacion auditiva, pero el canto
completo depende del inpus auditivo proceden-
te de un tutor o modelo (Thorpe, 1961).

Sesgos en el aprendizaje del canto

A pesar de la importancia del tor en el desa-
mollo del canto, los chingolos de corona blanca
{Zonotrichia léncaphris) expuestos a grabacio-
nes del canto de otra especie no llegan & desa-
mollar un canto adulto. Ademdis, 51 52 les per-
mite ofr el canto de su propia especic v el de
oira especie, desarrollan el primero (Konishi,
1985; Marler, 1970). Al parecer, los pdjaros
cantores nacen con una tendencia sesgada a
aprender el canto de su propia especie 2n opo-
sicion al de otras especies. Este sesgo permite
reducir las probabilidedes de que aprendan can-
los inapropiados,

Las invesrigaciones de laboratorio indican
que en algunos casos los pajaros adguieren
Canos que presentan elementos de los cantos
de dos o mds wiores {ten Cate y Slater, 1991).
En condiciones naturales, es posible que haya
mis de un macho en las inmediaciones, por lo
que una ¢ria puede incorporar aspectos del
cante de varios tores. Consecuentemente,
Un pidjaro particular puede desarrollar un can-
i complejo que sea exclusivo en algunos as-
Peios,

Los experimentos de Thorpe con pinzones
sugseren que los pdjaros cantores tienen un pe-
riodo sensible uhicado muy pronto en el ciclo
¥ital durante el cual deben oir el canto especie-
especifico para poder desarroliar el canto. En
15 chingolos cantores ¥ en los pinzones cebra
“sle perindo sensible abarca las primeras se-
Manas de la etapa juvenil, después de perder el
Plumdn. Durante este periodo, los machos jé-
venes todavia residen en el drea de aparea-
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miento, donde ex mds probable que puedan es-
cuchar los cantos de sus padres (Bohner, 1990).
Sin embargo, ¢l pontifice indigo {Passerina
cvanea) aprende por 1o menos parte del canto
en la etapa adulta (Margeliash er al,, 1991).
Esta liberacion con respecto a la rigidez im-
puesta por un breve periodo sensible permite
que los pontifices indigo desarrollen cantos
muy varados y complejos. Como veremos con
mayor detalle en los Capitulos % al 13, el hecho
de que los cantos sean variados y complejos
poOseg ImpOrianies ventajas anto para la atrac-
cion de la pareja como para la defensa werrito-
rial.

Entre los canarios (Serinus canaria), hay
dos subespecies cuyos cantos difieren en alguna
medida, Experimentos realizados recientemen-
ie indican que cada subespecie tiens una fen-
dencia sesgnda a aprender el canto que le es
propio. De todos modos, la descendencia hi-
brida de ambas subespecies puede aprender el
canto de ambos progenitores {Mundinger,
1995).

Coma cabria esperar teniendo en cuenta las
reglas epigenéticas, en ¢l desarrollo del canto
existe una clara interaccidn entre los factores
genéticos ¥ los ambientiles. De odos modos,
existen notables diferencias entre especies en lo
que respecta a la noturaleza de esta internccidn

La funcidn de la prictica

Uno de los hallazgos més sorprendentes de las
investigaciones sobre ¢l canto de las aves es
gue suclen sprender la noturaleza del canto en
U0 mHnenio ¥ practicar su produccion varios
meses despuds, En ese momenio, parecen ajis-
lar sus propias vocalizaciones al recuerdo del
modelo del canto del tutor. Por lo tanto, 51 se
ensordece experimentalmente & un pajaro de
cinco meses —cuando va ha finalizado el peri-
odo sensible para el aprendizaje del canto pero
anies de que empiece a emitir vocalizaciones
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adultas—, nunca Hegard a desamollar ] canto
adulto. Sin embargo, si la sordera ocurre con
posterioridad al inicio de las vocalizaciones
adultas, cantard con total nommalidad (Konishi,
1965).

Aungue el estimulo fundamental para el
aprendizaje del canto es de tipo-auditivo, cn-al-
gunas pajaros influye mucho fa presencia fisica
de un tutor real, Por ejemplo, los chingolos de
corona blanca aprenden los cantos de su espe-
cie el doble de ripido cuando se exponen a un
tutor real que cuando sdlo pueden escuchar gra-
baciones del canlo de su expecie {Petrinavich,
1950,

Los pinzones cehra todavia dependen miés
ide la presencia de un tutor real; si sdlo pueden
oir gribaciones, no legan a aprender el canto
propio de su especie. No &std claro cudl’es
exactamente ¢l papel que desempedia el tutor,
perc par lo menos pane de su eficacia se debe a
que interacida directamente ¢on las crias (len
Cate, 1991). Puesto gue en el pinzdén cebra el
padre sucle interaciuar con sus hijos mds que
olros machos, g5 légico gue en esta especie la
presencia de un tuior real s=a mds imponante
(Mann ¥ Slater, 1995},

Dialectos

Algunas especies de pdjaros cantores gue po-
seeh cantos muy compiejos ¥ elaborados desa-
rrollan dialectos, es decir, cantos que varian de
una regidn geogrifica a otra. Por ejemplo, los
canfos de los gommiones de tres zonas distintas
de Califormia son diferentes, Estas varianies
dialectales s¢ perpetian porque las crins apren-
den sus cantos a partir del modela de los adul-
tos del drea en qué nacen ¥ permanecen en la
misma dres para reproducirse.

Algunos péjaros utilizan los dialectos como
criterio de seleccion de la parefs sexval. Por
ejemplo, las hembras de pinzdn cebra pueden
aprender el canto de su padre y wiilizarlo coma

models con el que comparar el canto de up
pretendiente. De este modo, una hembea pueds
evitar la endogamis rechazando como parejs
sexual a un pretendiente que cante como su pa-
dre (Notebohm, 1991). Asimismo, también e
posible que las hembras contribuyan a la exe-
gamia Sptima rechazando a aquellos macho
cuvos cantos difieran demasiado del de su
padie,

El proceso de desarrollo de los dialectos fa
vorece ¢l nislamiento genético v la rdpeda &
vergencia evolutiva, pudiendo tener como con:
secuencia la formacitn de nuevas especies &
un perfodo de tiempo relativamente breve
(Gibbs er al., 1990). De cualquier modao, ¢l de-
sarrollo de dialecios representa uno de fos po-
cos ejemplos de lo que podemos denominar
evilucién cultural. _

Aungue en el pasado existia la creencia g
neralizada de que los dialectos dependian e5-
clusivamente de experiencias de aprendizape 4
ferenciales, recientemente se han encontradd
pruebas de que también pueden estar implicad:
lis variaciones genéticas (Nelson et al,, 1995
Esta conclusién proporciona un apoyo adicd
nal al enfoque epigenético del desarmollo.

Diferencias entre especies

Aunque los principios generales que acabo 4
exponer son aplicables al aprendizuje del can®
en la mayoria de las especies, existen adapi®
ciones especificas que permiten afrontar los ™
tos particulares de cada especie. Por ejemplo, ©
hdbitat donde vive el ave —si se rata de ¥0
drea con mucha vegetacidn o muy despobld
da— influird sobre algunos aspectos del can™
va que las propiedades acisticas de ambes b
bitats son diferentes. En este sentido, las #ves
tigaciones sobre la propagacidn del sonido 1™
dican que las frecuencias medias (entre 105
1.500 y los 2.500 Hz) se transmiten mejor &
las dreas arboladas. Sin embargo, las altas fre-
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cuencias se transmiten con relativa eficacia en
los hébitats abiertos, Los pdjaros cantores de
los bosques de Panamd parecen haber descu-
bierio la mayor eficacia de las frecuencias me-
dias, y& que la mayoria de sus cantos estin den-
tro de estos midrgenes {(Momon, 1977).

Dro de los factores que influyen sobre el
gprendizaje del conto es 51 el ave en cuestion es
o no un parisito nidal, (Los pardsitos nidales
son aves que nacen del huevo que sus madres
han depositado en el nido de otras especies.) $i
un pardsito nidal, como el moletro negro (Ao-
fothrus ater), apréndiera el canto a partir del
modelo de un tutor; aprenderia un canto in-
adecuado, va que los tutores que habrin en las
inmediaciones del nido durante el periodo SET-
sihle para el aprendizaje del canto no serfan
molotros negros, sine miembros de la especie
parasitada.

De todos modos, el molotro negro presenta
un tipo muy sutil de aprendizaje que influye so-
bre 2] desarrollo del canto, como se puso de
minifiesto en un experimento en el que se cria-
ton machos de molotro negro aislados de otros
machos, Sorprendentemente, se constatd gue
los cantos de los machos que se habian criado
en condiciones de aislamiento resuliaban mds
itraclivos para las hembras de su especie que
los cantos de Jos machos que habian crecido en
condiciones mds normales. Al parecer, los ma-
chos que crecen separados de otros machos no
aprenden a inhibir ciertos aspectos de sus cantos
—migntras que en condiciones normales los
machos de molotro negro se inhiben cuando es-
N en presencia de otros machos mds domi-
Mintes—, puesto que los mismos rasgos del
fanio que atragn & las hembras son percibidos
Com una amenaza por los demds machos. Con-
setuememente, los machos que crecen separa-
dos de otros machos atrsen més & las hembras
Perd también reciben mis ataques procedentes
de otros machos mds dominantes, v michos de
cllos acaban muriendo literalmente por culpa
de su «atrevimientos {King y West, 1990).
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El picoteo

Los pdjaros cantores no necesitan aprender &
cantar deprisa ni pronto, ya que sus cintos no
desempefiardn su funcidn hasta que se convier-
tan en adulios. Sin embargo, las aves precocia-
les, como la gatlina doméstica, deben ser cipa-
ces de picotear con relativa precision poco
después de 1a eclositn, pues, en caso conlrario,
muoririan de inanicidén. Consecuentemente,
coma ocurre con la natacion en los renacuajos.
es preciso que en los polluslos de las aves pre-
cociiles el desarrollo de un picotes relativa-
mente preciso sea rdpido y precoz.

En 1870 Charles Spalding, que fue tutor del
famoso fildsofo Bertrand Russell, realizd uno
de los primeros experimentos sobre comporia-
miento animal, con el que pudo demostrar que,
piara que se desarrolle el picoteo, hace falta
muy poca prictica o nada en absoluto. Spal-
ding colocd pequefios parches sobre los ojos
de varios polluelos de palling doméstica inme-
diatamente después de la eclosion, incluso an-
tes de que abrieran los ojos. Al cabo de varias
horas, les quité los parches ¥ comprobd gue
los polluelos picoteaban con tofal normalidad.

Posteriormente, otros estudiosos del com-
ponamiento animal constataron que los pollue-
los de mids edad picotean con mayor precisiin
que los mis jovenes. De 1odos modos, podemos
explicar esto sin tener que apelar necesaria-
mente a la prictica. Eckert Hess (1956) puso
unas pafas que desviaban el dngulo de visitn
siete prados hacia la derecha & un grupo de po-
Nuelos de galling doméstica, Analizd sus res-
puestas durante vanos dias para determinar si
los polluelos eran capaces de aprender, com-
penzando la desviacidn del dngule de visidn
provocada por las gafac. de tal modo que su
picoteo fuera cada vez mis preciso. Los pollos
o Teajustaron su respuesta de picoteo, pero los
de mis edad mostraron menos variabilided en
sus respuestas. Aparentemente, la maduracion
de los sistemas mador y perceptivo de los po-
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luelos mayores permitid que el picoteo fuera
mas cansistente. De todos modos, Ta conclu-
sidn de Spalding de que el desarrollo de 1a co-
ordinacidn ojo-pico es relativamente indepen-
diente de la practica del picoteo quedod
ratificada.

DESARROLLO
COMPORTAMENTAL
EN LOS MAMIFEROS

Los principios evolulives sobre los periodos
sensibles ubicados muy pronto en el ciclo vital
y la resistencia al cambio también son aplica-
bles & los mamiferos, ademids de a los anfibios
v las aves. De todos modos, en la clase de los
mam{feros, los periodos sensibles suelen ser
miis largos, v hay una mayor tendencia al cam-
bio como resultado de las experiencias acumi-
ladas durante la edad adulta Esto es especial-
mente aplicable a los primates; estas diferéncias
entre los primates y olros grupos de anmiales s
dehen, por lo menos en parte, a la considerable
flexibilidad que caracteniza al comportamicnto
de los representanies de este orden.

La socializacion

Las inmeracciones de fos primates altamente so-
Clales, como el macaco thesus {(Macaca mulal-
ta) v el chimpancé (Parm troglodytes), son muy
complejas, como veremos cuando estudiemos
¢l tema de la cooperacidn en el Capiwlo 12.
Un elemento fundamental para que puedan te-
ner lugar estas interacciones es 1o sensibilidad
ante las sefinles emitidas por otros miembros
del grupo. Una serie clasica de experimentos
con macacos thesus, llevados a cabo por Harry
Harlow ¥ sus colaboradores entre 1950 v 1980,
permitic identificar algunos de los factores evo-
lutivos relacionados con esta sensihilidad so-
cial.

Monos criados en condiciones
de aislantiento

Leos macacos rhesus criados en condiciones de
total aislamiento con respecto 4 olros animales,
incluyendo a los humanos, desarrollaron tras-
tomos emocionales de tal calibre que solian
AEAZAPArES en una esquing de la jaula, shrazin-
dose a si mismos o mondifndose ante la apro-
ximacidn de coalguier desconocido. Los efectos
del aislamiento social parecian irreversibles, in-
cluso aungue a los sujetos se les permitiera con-
VIvir con otros miembros normalkes de su mis-
ma especie cuando fueran adultos, Al parecer,
£5 necesaro que los macacos tengan experien- .
cias sociabes duranie una etapa muy lemprana v
critica del desarrollo —entre Jos (res v 1os nge-
ve meses de edad— para que se desarrollen
con normalidad. 5§ no tienen experiencias so-
ciales durante esia etapa, los macacos desarno-
llan conductas sociales inapropiadas que resul-
tan dificiles o imposibles de modificar.

El aislamiento soctal también influye sobre
¢l comportamiento reproductor. Los macacos
criados en condiciones de aislamiento no sabian
aparcarse con sus coespecificos cuando se hi-
cieron adultos, a pesar de que presentaban al-
gunas respuesias sexuales adecuadas, como la
ereccion ¥ los empujes pélviens. La ausencia de
las pautas sociales adecuadas determind que
fuera imposible que cortejaran a sus cosspeci-
ficos v que emitieran las respuestas sociales
Necesarias para mantener relaciones sexuales
completas.

Puesto gue los macacos con trastomos emo-
Cionales no s¢ apareakan entre 5§ ni tampoco o
hacian con olros macacos adultos normales, pa-
récin dificil estudiar el comportamienio mater-
no-filial de las hembras crisdas en condiciones
de aislamiento. De todos modos, siempre exis-
te la posibilidad de acudir a la inseminacidn
artificial para conseguir que una hembra 52 gue-
de embarazada sin copular. Ademids, hubo unos
pocos machos criados en condiciones normales
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que fueron extremadamente pacientes y consi-
guieron dejar embarazadas a varias hembras
que habfan crecido en condiciones de aisla-
miento. Cuando estas hembras dieron a luz, ig-
nofaron a sus crias por completo ¥ en algunos
casos hasta Tas malirataron. Al parecer, el come-
porizmiento matemo-filial normal de los maca-
cos, igual que el sexual, depende de las expe-
riencias sociales gue tienen Jugar mucho antes
de que los amimales alcancen la edad adulta
(Harlow y Zimmerman, 1958; Harlow, 1960).
Incluso cuando a un macaco se le permite
interactuar normalmente con su madre, el he-
cho de estar aislado de otros sujeros de edades
similares tiene repercusiones negativas. Los
macacos que han crecido sin poder interactuar
€on otros coespecificos de edad similar mani-
fiestan un temor v una agresividad excesivos
cuando se relacionan con otros macacos du-
ranie ln etapa adula. Sin embargo, basta con
permitir que vean a obros macacos de su edad
dutanie quince minutos diarios, para gue inte-
Tactien con normalidad con sus coespecificos
cuiando sean adulios (Harlow ¥ Harlow, 1962),
ce ser que el juego y otros tipos de inte-
faiiones sociales que ticnen lugar durante la
£1apa infuntil ¥ juvenil son cruciales para el
desamvollo del comportamiento social. En cie-
Cunsfancias extremas, hasta una cantidad de

nteraccion escasa permite el desarrollo del

Comportamiento social.

Los estudios que se realizaron posterior-
MeMe sugieren gue la conclusién de los pri-
Meros irebajos sobre aislamicnto social —gue
4 repercusiones sociales del aislamiento son
Imeversibles— po e aplicable a todas las cir-
tunstancigs, $i se asocia un macaco de seis
Meses de edad crindo en condiciones de aisla-
Miento con virios sujetos de su misma especie
U5 meses mds jovenes criados en condicio-
<5 normales, 1 presencia de los coespecificos
enta log efectos del islamiento. La edad de
ESI0% pequefine slerapeutas» &5 un aspecto cnl-

Cl i
8l Los macacos de tres meses son suficien-

femente mayores para iniciar inleracciones £o-
ciales, pero no demasiado mayores para reac-
cionar al rechazo inicial del macaco sislado
con agresividad. Al cabo de pocas semanas,
los maczcos aislados gue se sometieron o esta
aterapias reaccionan ante las bisguedas de
contacto de los mids pequefios haciendo lo mis-
mo ¥y jugando con ellos, Gracias a la asocia-
cidn, los macacos aislados manifestaron una
recuperacion casi total en un plazo de sdlo seis -
meses (Suomi, 1973)

Maonas criados por
madres ariificiales

Tal vez el experimento més famoso de Harlow
e ¢l gue consistid en criar a dos grupos de lac-
tanies de macsco thesus en jaulas individuales
con dos tipos distintos de madres antificiales.
Una de las madres anificiales era un armazdn ci-
lindrico de alambre, mientras que la otra era un
cilindro de medidas stmilares recubierto de una
ropa mullida ¥ suave al tacto. Ambas se disefia-
ron de tal modo que pudieran suministrar leche a
los lactantes. Aungue la madre artificial de
alambre proporcionaba refuerzos a través de la
leche en uno de los grupos, odos 1os lactantes
preferian pasar mds tiempo junto a la madre de
ropa y s¢ abrazaban a ella cuando estaban asus-
tados. Al parecer, el calor v la suavidad son re-
forzantes en si mismos, independisniements de
gue se asocien o no o alimento (Harlow v Zim-
mermian, 1958; Harlow v Harlow, 19632,

Loz dos grupos de macacos que fueron cria-
dos por madres arificiales presentaron trastor-
nos sociales cuando alcanzaron la eded adulia,
sobre 1odo los que se criaron con la madre de
wlambre, Sin embargo, Ios macacos que 2 crii-
ron con madres «adoptivass de perro presenta-
ron un desarollo social practicamenie normal
(Mazon, 1978 Al parecer, hasia un animal de
olra especie puéde actuar como facilitador del
desarmollo social de estos monos.
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El juego

Mouchas de los interacciones en que se imphi-
can un bebé primaie ¥ su madre son de tipo k-
dico. El juego se puede definir como aguella
actividad que imita algunos elementos de las
conductas dirigidas a meta pero que no permi-
te aleanzar un objetive inmediato. Las investi-
gaciones de Harlow peéneraron muchas pre-
guntas y estimularon el planteamiento de
numerosas investigaciones sobre el juego, no
sdlo en los primates, sino fambién en olros
mamiferos,

Las pautas de juego de las crias de mamife-
e dependen del estilo de vida de los adulios de
s especies Por ejemplo, 108 juegos de los ca-
chomros de especies camivoras contienen ele-
mentos de caza y acecho, mientras que las «ca-
rreras= de las orias de ungulado, como los
poiros, recuerdan a las condiucias de huida pro-
pias de estas especies. Asimismo, las crias de
los mamiferos sociales hacen sus pinitos en el
establecimiento de jerarqufas de dominancia y
en la comunicacidn social, Una razén de que
los mamiferos —en comparacion con ofres cla-
ses— jueguen tanto s gue en esta clase existen
grandes diferencias entre ¢l comportamiento de
los jdwenes ¥ el de los adultos,

Aungue a veces resulta dificil distinguir el
juego de otras actividades, el comportamiento
ladico parece tener algunos rasgos distintivos.
En primer lugar, en el juggo se combinan va-
rias actividades funcionales distintas en un pe-
riodo de nempo breve. Por ejemplo, el jeego
de una joven mangosta (fchencumia albican-
da) puede presentar elementos del comporta-
miento de captura de presas v elementos de
comportamiento sexual en eipida sucesion. En
segundo lugar, las secuencias propias de un
patrén comporamental pueden interrumpirse
de repenie. Por ejemplo, un cachorro de gato
puede agaraparse y saltar sobre otro cachorro
como si pretendiera darle caza y uego alejarse
inmediatamente coma 51 nada. En tercer lu-

gar, las conductas de juego aparecen de forma
inesperada, en ausencia de provocacitn apa-
rente, Mo es nada raro ver chmo un galo ataca
de repente a un objeto inanimado o empieza a
revolcarse y a hacer como si mordiers algin
ohjeto o animal inexistente. Por dltmeo, ¢l jue-
go suele ser propio de los animales jévenes
y tiende a disminuir conforme van creciendo v
se soercan a la edad adulta, No cabe duda de
que la mayor incidencia del juego en lo etapa
infantil ¥ juvenil obedece al papel que desem-
pefia en el desarrollo.

Diferencias sexuales

U'na madre de mamifero puede jugar con sus
hijos, sobre todo &1 solamente tiene uno; sin
embargo, el juego suele tener lugar sobre todo
entre hermanos yfo entre sujetos del mismo
grupo de edad, En los macacos rhesus. los gr-
pos de juepo suelen estar formados por indovi-
ducs del mismo sexo, Los machos suelen jugar
muis a pelearse y sus peleas lidicas suelen sef
miis violentas que las de las hembras. Sin em-
bargo, las hembras jusgan mds a «hacer de ma-
mis=» que los machos. El tipo de conductas que
los pdvenes primates dirigen a los bebés tam-
bién difieren en funcidn del sexo: las hembras
suelen dingirles conductas de cuidado y aten-
cidn, mientras los machos juegan con los

de una forma mis agresiva,

Recientemente también se han identificado
diferencias sexuvales en la forma de jugar
los ratones. Si la mayoria o odos los henmanos
son de sexo femenino, gl juego es mis ?I'F’“J
que si la mavoria de ellos son machos (Lavioia
v Alleva, 1995),

Las funciones del juego

El juego parece tener diversas funciones, Per”
es muy dificil demostrarlas empiricamen’®
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{vénse Baldwin, 1986), Uno de los motivos de
que no se hava podido confirmar la dependen-
cia de las pautas de comportamiento adultas
con respecto al juego infantil y juvenil esquea
veces basta con una cantidad minima de activi-
dad lidica para producir un efecto evolutivo,
Como ya hemos visto en el ejemplo de los ma-
cacos, bastan quince minutos diarios de inte-
raccidn con coespecificos de edad similar para
mitigar los efectos negativos del aislamiento
social, Otro motivo puede ser que los estudios
no sigmpre han podido poner de manificsio los
beneficios poco aparenies de las actividades 1a-
dicas; pero hasta un beneficio minimo puede
tener un efecto significativo a lo largo del ciclo
vital del animal (Caro ef al., 1989),

Una de las principales funciones del juego
esti relacionada con el entrenamiento fisico.
Por ejemplo, las carreras de los potros { Equues
caballus) parecen facilitar el desarrollo de la
flexibilidad motriz en los caballos adulios (Fa-
gen y George, 1977). De forma similar, se ha
constatado que los juegos acrobidticos de los
jovenes primates de vida arboricola aumenta
la flexibilidad dindmica vy estitica cuando s
comvierten en adultos {Fomaine, 1994,

En los lobos (Canis lupus), el juego estd re-
lacionado con el desamrollo de un complejo sis-
lema de organizacian social. Los lobeznos pre-
sentan uni considerable variedad de sefiales de
incitacicn al juego, que parecen ser las precur-
soris del elaborado componamiento cooperati-
Y0 gue se pone de manifiesto én las esirategias
de caza de los lobos adultos (Caro et al., 1989).

Otra funcién mds sutil del juego es fomen-
tar el desarrollo de las capacidades cognitivas,

ejemplo. jugar con un objeto nuevo incre-
menta las probabilidades de descubrir un uso
Productivo del mismo, El papel del juego ex-
Pt“m_ﬂfiﬂf de la experiencia previa en el uso
de objetos desconocidos gueda ilustrado en un
txperimento clisico realizado con chimpan-
ey {Pan troglodyres), Los chimpancés que
Frecieron en condiciones en las que no tenfan

socesn a ninglin objeto no consiguieron apren-
der a utilizar palos como instrumentos cuando
slcanzaron la edad adulta (Barch, 1943). Sin
embargo, los chimpancés criados en condicio-
nes naturales o de laboratorio a los que se les
permitid manipular palos v otros ohjetos si-
milares fueron capaces de desarrollar la habi-
lidad de utilizar palos como instrumentos de
formas diversas.

Los chimpancés a veces s¢ implican cn jue-
gos elaborados y creativos. Suelen empezar el
juego social ntilizando una de estas dos sefinles
particulures: el «andar de jucgos o la acara de
juegos. Sus actividades lidicas consisten en
[Urseguirse, MONArse unos a otros, revolearse,
hacerse cosquillas y simular peleas, dindose
MAanaros o FH[EEtBS RLLEAYES.

Los componentes cognitivos del juego se
poenen de manifiesto particularmente en los jue-
gos de los bonobos (Pan paniscus). Por ejem-
plo, en los jovenes bonobos del zoo de San
Diego se ha identificado un juego qoe recuerda
a la «gallinita ciega»; se tapan fos 0jos con una
hoja o con los brazos v van de un lado a otro
hasta qu2 casi pierden el equilibrio, Asimizmo,
adoptan expresiones faciales gue no parecen ir
dirigidas a nadie en particular. Por cjemplo,
pueden aplastarse la mejilla con el dedo o pro-
vectar hacia delante la mandibula inferior {De-
Waal, 19897, Este tipo de juexos probablemen-
e favorece el control de la muscalalura gue
participa en las expresiones faciales, las cunles
desempefian un papel importante en la comuni-
cacidn de estos simios,

Los costes del juego

Aunque no cabe duda de que el juego aporta
beneficios; también implica ciertos costes. Por
ejemplo, los juegos de los cachormos de gato
doméstico (Felis domesticus), ademits de con-
sumir energia, ocupan el 9 por ciento del tiem-
po que pasan despiertos (Martin, 1984).
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Ademis, el juego puede interferir con algu-
nos aspecios de la vida de Ia madre, Par ¢jem-
plo, los juegos de los cachomos de gueparndo a
veces limitan la eficacia de la caza de la madre
(Curo, 1987).

El juego también puede reducir ¢l nivel de
vigilancia de los jdvenes haciéndolos mis vul-
nerables a la predacidn, En un exiremd, un es-
wdio observacional realizado sobre la preda-
cion de cachorros de ledn maring del Sur
(Arcrocephalis 5p_} permitid constatar que el
85 por ciento de las victimas fiseron atacadas
mieniras estaban jugando, a pesar de gue s6lo
dedicaban el 6 por ciento del tiempo a las acti-
vidades Wdicas (Harcourt, 1991). En ¢l otro
extremo, un estudio en que 52 observia varias
camadas de guepardo durante dos mil seiscien-
tas horas, permitid comprobar que ningun ci-
charre sulfid heridas o perdid Lt vida con mot-
v del atague de algdn depredidor (Caro,
1995). Estdi claro que el riesgo de ser atacado
por un depredador difiere enormemente entre
especies, ¥ que, a la larga, este riesgo, sopesado
con los beneficios potenciales del juego. ha in-
fluido indudablemente sobre la evolucidn de
esie Glimo comporiamienio,

El vinculo materno-filial

La impronts o algin mecanismo muy similar
a la 1mpronta desempefia un papel importante
en la conducta maternal de algunos mamife-
ros. Las madres de oveja. por ejemplo, cuyas
crias son capaces de desplazarse solas al poco
tiempo de nacer, desarrollan una habilidad sor-

- pug I & EVOLUCION HUMANA

prendente para reconocer a sus hijos. Las ove-
jas lamen a sus orias en cuanio-salen por el ca-
nal del parto, Aparentemente s¢ improntan al
olor ¥ al sabor del cordero durante el parto e in-
medigtamente después de él. Esta capacidad de
aprendizaje garanfiza que las madres reconoe-
¢iin @ sus crins entre las demds y. por lo tante,
s6lo les den de mamar a ellas.

Los estudios experimentales han permitido
comprobar que, 5i 8 una oveja se le refira e
cordero que acaba de dar a luz antes de que lo
lama, no reconocerd a su hijo y. si se lo presen-
tan al cabo de varias horas lo rechazara (Poin-
dron v LeNeidre, 1980). Al parecer, existe un
periodo critico muy breve durante el cual una
madre de oveja debe aprender las pistas qui-
micas de su descendencia para poder recone-
cerla posteriormente. '

El reconocimiento de la madre por parte del
cordero también es un proceso muy ripido ¥
precoz. Un cordero es capaz de reconocer a st
madre desde cerca a partir del primer diz, ¥
desde varios metros a partir del tercero. Las
prucbas experimentales permiten concluir que
los corderos se basan en una combinacion dé
pistas visuales y actisticas —pero no olfall-
vas— para discriminar entre su mare y 1as dé-
mds ovejas (Nowak, 1991), Por lo tanio, piareee
ser que el estrecho vinculo que se establece e
tre madre e hijo implica un reconocimiento por
poe - de ambos: la madre y Ja cria, aunque cads
uns utiliza pistas diferentes. Este reconoch
miento mutuo —y Ia capacidad de las crias &
reconocer @ sus madres desde lejos— parect
ser unma norma en los ungulados {Nowak o
al. 1989).

Algunas pautas de comportamiento humanas se desarrollan siguiendo los
mismos principios aplicables a los animales no humanos, mieniras gue otras
1 se desarrollan de una manera bastante diferente de lo que ocurre en los ani-

¢ males no humanos, A continuacidn, analizaremos el lenguaje y el desarrolio
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social en los humanos, comparando sus pavias de desarrolle con alpunos
homdlogos no humanos. Y después analizaremos el desarrollo de dos siste-
mas que no tienen equivalentes claros en los animales no humanos: el apren-
dizaje de fa lectura v de las mateméticas complejas.

EL DESARROLLO DEL LENGUAJE

Aungque los pidjaros cantores ¥ los humanos no estin proximamente empi-
rentados, algunos de los principios bdsicos del aprendizaje del canto en las
aves también son aplicables al aprendizaje del lenguaje humano. En primer lu-
gar, hemos visto que hay un periodo sensible durante el cual los pdjaros can-
tores deben oir los cantos adecuados: si un pdjaro cantor se cria en condicio-
nes de aislamiento auditive durante el perindo sensible, el hecho de que
posteriormente oiga tales cantos no le permitird aprenderlos. El perfodo sen-
sible para el desarrollo del lenguaje en tos humanos-es mids largo, pero am-
badn existe. 5i, por algin motivo desaforiunado, un nifio no e expuesto al ken-
guaje hablado durante los primeros ocho afios de vida, tendrd serias
dificultades para aprender a hablar (Elliot, 1981).

En segundo Togar, la produccion del canto viene después de gue el pdjaro
lo escuche y desarrolle un molde o plantilla del mismo. De forma similar, se
ha constatado que los bebés humanos son sensibles a los sonidos de su lengua
matemna mucho antes de que sean capaces de producir sonidos relacionados
con €l lenguaje. Por ejemplo, los bebés de cuatro o cinco meses giran la ca-
beiza hacia un altavoz que emite su nombre mds frecuentemente que hacia otro
que emife otros nombres, incluso aungue se rate de nombres parecidos al
sayo, Aparentemente, los bebés de esta edod son capaces de reconocer pa-
trones aclisticos de sonidos que han escuchado a menudo, s pesar de que no
emitirin sonidos relacionados con el lenguaje hasta algunas semanas mis tar-
de (véase Azar, 1996).

En tercer lugar, los pdjaros cantores estdn altamente especializados para
aprender los cantos especie-especificos durante ¢l perfodo sensible. Durante
este periodo no manifiestan ninguna aptitud especial por otros tipos de apren-
dizajes auditivos. Los babés v los nifios humanos también estin allamente es-
pecializados en el aprendizaje del kenguaje durante el perindo sensible. Antes
de cumplir siete afios, los nifios son inferiores a fos adultos en la mayoria de
pprendizajes, pero pueden aprender una segunda lengua mucho méds deprisa
que los adultos (véase Azar, 1996].

Aungue hay algunas variaciones intragspecificas en la expresion del canto.
todos los cantos de Jos representantes de la misma especie poseen una es-
troctura bdsica similar, De forma parecida, los lenguajes humanos difieren.
por ejemplo, en cédmo suenan. Sin embargo, todas las lenguas habladas tienen
una estructura bisica comparable, Esta estructura incluye entre 30 o 40 soni-
dos basicos, 0 fonemas; una cantidad reducida de tipos de palabras, como los
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nombres, los verbos v los adjetivos: y un conjunio de reglas sobre codmo se

combinan las palabras para construir frases {véase Basic Befanvioral Science '
Tusk Force, 1996). Por 1o tanto, parece ser que tanto los pidjaros cantores
como los humanos possemos una preadaptacion para desarrollar la conuni-
cacidn vocal dentro de un marco altamente previsible.

Parece ser que por lo menos algunas de las bases del desarrollo del len-
guaje humano evolucionaron en los pdjaros cantores mucho antes de que
evolucionaran los humanos; 1os pijaros comunican una gran cantidad de
informacidn oralmente. Mo cabe duda de que el lenguage humano no estd
tan alejado de los sistemas de comunicacion no humanos como se creia en
el pasado. En el Capitulo 5 veremos como se puede ensefiar & un papagayo
a transmitir una cantidad de informacién considerable utilizando pala-
bras, v comentaremos los experimentos sobre ¢l lenguaje reatizados con si-
mios.

EL DESARROLLO DE LA SOCIABILIDAD

Como ocurre con los macacos rhesus, las situaciones trigicas y poco habi-
tuales en que se han criado niftos en condiciones de aislamiento social pro-
vocan graves anomalias. Estos nifios no s6lo carecen de las respuestas socia-
les normales. sino gue también presentan importantes déficit cognitives, Con
el desarrolle social, ocurre lo mismo gue con el desarrotio del lenguaje: al pa-
recet, los humanos tenemos un periodo sensible ubicado muy pronio en nues-
tro ciclo vital para que podamos desarmoilarmos con normalidad. Las personas
gue han sufrido privaciones sociales graves apenas reaccionan a la terapia des-
pués de complir los diez afios, De todos modos, en algunos casos se han |
descriio recuperaciones limitadas (Clarke v Clarke, 1976].
Parece ser gque en los mamiferos sociales en general el desarrollo de las
pautas de comporiamiento nommales depende de las primeras experiencias so-
ciales. En los mamiferos gue no son tan sociales como los permos o los mid-
cacos, come por ejemplo los gatos, la privacion social provoca déficit menos
graves. En general, cuanto mas social es un amimal v més complejo su cere-
bro, mds imponantes son sus primeras expeniencias vitales. Por lo tanto, no
debe extrafiar que la ausencia total de experiencias sociales —o las experien- |
cias sociales inapropiadas— tengan efectos profundamente negativos sobre el f
desarrollo humanao.

ELAPRENDIZAJE DE LA LECTURA
¥ LAS MATEMATICAS COMPLEJAS

El lenguaje humano y la sociabilidad tienen equivalentes claros en otros ani-
miles. Sin embargo, no encontramos nada parecido a la lectura o a las mate-
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méticas complejas en los animales no humanos. (Es posible relicionar 1a evo-
lucidin humana con la evolucidn de estas dos habilidades exclusivamenie hu-
manas?

Recientemente, David Geary (1995} propuso un modelo evolutivo del
desarrollo gue intentaba incorporar la lectura y las matemidticas complejas.
Geary sugiere que hay dos tipos de habilidades cognitivas; las primarias y
las secundarias. Las habilidades copnitivas bioldgicamente primarias in-
cluyen el lenguaje v 1a habilidad de estimar cantidades, es decir, saber de-
terminar que un conjunto incluye mas elementos gue otro. Con toda segu-
ridad, estas habilidades evolucionaron de acuerdo con los principios de la
seleccidn natural. Las raices evolutivas de estas habilidades residen en los
animales no humanos; vy estas habilidades suponen importantes ventajas
adaprativas para nuesiros parienies mas cercanos —Ilos primaies— y pre-
sumiblements también las supuasieron para nuesiros ancesiros hominidos,
Estas habilidades poseen profundas raices evolutivas y estin presentes en
todas las culturas, £

Contrariamente, las habilidades cognitivas secundarias, comao la lectura ¥
el flgebra, sdlo s¢ desamrollan en contextos culturales especificos, Estas ha-
bilidades no estin presentes en todas las culturas y, consecuentemente, no s&
puide considerar que tengan un valor adaptativo genérico aplicable a todos bos
humanos,

En consonancia con la idea de que las habilidades cognitivas primarias
evolucionaron por seleccidn natural, la adquisicidn de estas habilidades resulta
comprensiblemente divertida para un nifo, comao ocurme con el aprendizaje de
habilidades como la caza o la pesca. Sin embargo, puesto que [a seleccion na-
tural no ha fomentado el desamrollo de la lectura ni del dlgebra, Ia eficacia del
aprendiraje de estas disciplinas depende de 1a habilidad de los profesores y de
los sistemas escolanes para motivar a los alumnos, ya que los nifios no estén
nafuralmente maotivados por esie tpo de aprendizajes.

Puesto que los test de intelipencia miden las habilidades cognitivas se-
cundarias, Geary {1995) concluye gue estos test refllejan las actitudes cultu-
rales sohre los logros scadémicos y 1a eficacia del sistema escolar, en vez de
Ios atributos bdsicos de inteligencia. Llevando este argumento algo més lejos,
parece poco probable que los test de inteligencia midan habilidades gue son
producto de Ta seleccion natural. Las diferencias raciales en ¢l cociente inge-
lectual, o ClL, son fundamentalmente el reflejo de factores culturales v educa-
cionales.

La conclusion de que las diferencias raciales en CI reflejan factores cultu-
rales ¥ educacionales es alentadora, puesto que plantea la posibilidad de que
las sociedades puedan solucionar eficazmente los problemas gee tienen al-
gunas personns con la lectura v las matermnaticas modificando las condiciones
ambientales. De hecho, hasta un cambio menor en ¢ medio, como introducr
determinado suplemento dietético, poede mejorar considerablemente las ha-
bilidades cognitivas secundarias (vEase Wahlsien, 1995),

69
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+ CAMBIOS DE PERSPECTIVA

CUADRD 3.1, » Habiliclsdes cognitivis primarias v secundlanas,
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Tipo de

habilidad Ejemplos Etiologin Conseeuencias

Primaria Lengusje hablado, Producte de fa Unaversal.
Estimacion de seleccidn natural. Drivertida ¥ Thci
cantidades. de aprender.

Secumlarin Mo producto de la No universal
Lectura. selecckin natural. Dificultades dz
Algebrn aprendizaje.
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El desarrollo estd Muchas de [os pautas Cwiles som bos cosmzkalos
rigidamente programado comportamentales en fisinltigicos de las fases
por las factores gendticos proceso de desarrolls iniciales del desarrollo
vio determinado por las pueden ser modificadas comportamental? Lo mis
expetiencias iniciales por & experencia probable es que csta
(principios del siglo xX). PoSlerior. cuestion siga acapasando el
interéz de los
investigadones,
Probablemente lns
conskderaciones
relacionadas con la
facilitacién del desamolic
lemiprands estarin en prmer
plano.
RESUMEN

Cierto grado de flexibilidad en el desarrolla
comportamental permite que los animales
ajusien su compaortamiento a condiciones cam-
biantes. De todos modos, también hay un gra-
do de consistencia considerable relacionada
com la homseostasis evolutiva. Esta consistencia

permite que los animales reaccionen Ante SLE
coespecificos de una forma relativamente Pre”
visible,

En los anfibios, ¢l desarrollo comportd’
mental es relativamente independiente de 14
experiencia. En las aves v los mamiferos, s
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embargo, el desarrollo componamental suele
depender de tipos especificos de experiencias
que tienen legar durante un periodo breve y
temprano del desarrollo denominado periodo
sensible.

La impronta filial determina gue los po-
Nuelos de las aves precociales tiendan a se-
guir al primer objeto en movimiento al que
sean expuestos nada mds nacer. Un proceso
similar, conocido como impronta sexual, in-
fluye sobre la posterior eleccidn de compafiero
sexual,

Como la impronta, ef aprendizaje del canto
en ot pdjaros esti restringido a los perfodos
sensibles que, en este caso, ocurrén en dos
momentos distintos del proceso de desarrollo.
En el perinde sensible inicial, el polluelo debe
oir el cante especic-especifico, ¥ durante el
periodo sensible posierior debe praclicar la
produccion del canto.

En los primates sociales, como el macaco
rhesus, la socializacidn depende en gran me-
dida de las experiencias sociales iniciales, Los
estudios experimentales realizados con maca-
cos indican que necesitan cierta cantidad de
interaccidn social —sobre todo con otros su-
jetos de su misma edad— para desarroflarse
con normalidad. Los estudios sobre macacos

PALABRAS CLAVE

Altricial, pig. 58

Canto completo, pdg. 58
Dialecto, pag. 60

Homeostasis evolutiva, pig. 52
Impronta, pdg. 54

Impronta doble, pdg. 57
Impronia filial, pig, 54

pALaBRASCLAvE  TH

criados con madres artificiales pusieron de
manifiesto que el conacto flsico asocixdo a
calor y suavided también es fundamental para
gue un primate se socialice con normalidad.

En los mamiferos, el jucge facilita la so-
cializacidn ¥ favorece el desarrollo de ciertas
funciones sensoricmoloras ¥ cognilivas. De
todos modos, el juego también implica cos-
tes, entre los que se incluye ¢l ricsgo de pre-
dacidn, Los jueros mis complejos son los
que se han descrito en los primates sociales,
particularmente en los chimpancés v los bo-
nobos,

Algunos aspectos de comporamienio ma-
terno-filial de los mamiferos tambign estin in-
fluidos por las experiencias que tienen lugar
durante determinados periodos sensibles del
desarmollo, Por ejemplo, entre fas madres de
oveja v sus crias se produce un fendmeno si-
milar a la impronta, que garantiza ¢l reconoci-
mdenlo muiio.

El lenguaje y el desarrollo social humanos
siguen principios evolutivos similares a los
gue s aplican a algunos animales no huma-
nos. Sin embargo, Ia lectura v 1las matematicas
complejas son habilidedes cognitivas secun-
darias, cuyo desarrollo no tiene equivalentes
en los animales no humanos,

Impronta sexual, pig. 57

Juego, pig. 64

Precocial, pag. 54

Sincronizacidn de la eclosian, pig. 57
Subcanto, pag. 58

Tutor, pig. 59



