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Resumen

En este trabajo examinamos ciertas implicaciones de la obra seminal de Kro-
potkin sobre el apoyo mutuo como factor evolutivo para analizar cémo se en-
tienden las relaciones de vida no competitivas en las teorias bioldgicas actuales.
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Distinguimos dos lineas de investigacién que pueden derivarse de su obra: una
sobre las relaciones intraespecificas de altruismo y egoismo, y otra centrada en
las relaciones simbidticas interespecificas. Ademds, recurrimos a ejemplos de em-
barazo y viviparidad para extender el andlisis hacia la evolucién de nuevos carac-
teres inter-organismicos. Concluimos con una revisién conceptual de cémo las
colaboraciones e inter-dependencias entre organismos conforman la autonomia
individual y la sociabilidad desde la biologia evolutiva organismica.

Palabras clave: altruismo; simbiosis; ontologias; sociabilidad; individualidad;
viviparidad; reproduccién; autonomia.

Abstract

We examine some implications of Kropotkin’s seminal work on mutual aid as a
factor of evolution to analyze how non-competitive life relations are understood
in current biological theories. We distinguish two research lines deriving from
his work: one of them studies intraspecific relations of altruism and selfishness,
and the other one is focused on interspecific symbiotic relations. Furthermore,
we use the example of pregnancy and viviparity to extend the analysis to the
evolution of novel interorganismic characters. We conclude with a conceptual
review of how collaborations and inter-dependencies among organisms shape
individual autonomy and sociability in organismal evolutionary biology.

Keywords: altruism; symbiosis; ontologies; sociability; individuality; viviparity;
reproduction; autonomy.

1. Introduccién

La biologia evolutiva basada en organismos desarrolla una perspectiva dife-
rente de la centrada en genes o poblaciones, en la que el organismo se establece
como un nivel de explicacién destacado para los fenémenos biolégicos (Baedke y
Fdbregas-Tejeda, 2023; Cortés-Garcia y Etxeberria, 2023; Etxeberria y Umerez,
2006; Nicholson, 2014). Dado que son entidades organizadas, muchos de los
rasgos mds distintivos de los organismos surgen de las interacciones entre sus
partes constitutivas y la relacién con el entorno, lo que subraya la importancia de
considerar al organismo como una unidad fundamental en la biologfa evolutiva.
Por otra parte, ademds de estar constituidos en relacidén con su entorno, también
actdan sobre él: son agentes y, como consecuencia de ello, los entornos también
estan conformados por actividades orgdnicas. La comprensién de los organismos
como inseparables de sus entornos, y constituidos por la relacién que establecen
con ellos, se estd generalizando en la filosofia de la biologfa, pero creemos que
este entorno se concibe a menudo como inanimado, y deberia prestarse mds
atencion a las relaciones organismo-organismo y a su incidencia en la evolucidn.
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En la teoria evolutiva estdndar de la Sintesis Moderna, muchos de los rasgos
que caracterizan la aptitud (o fizness) de los organismos, incluidas sus capacida-
des para sobrevivir y reproducirse, dependen del contexto y son intrinsecamente
relacionales (Millstein, 2014; Okasha, 2002). Las relaciones implicadas en las
interacciones depredador-presa, el comportamiento de apareamiento, el cuidado
parental, etc., conforman las propiedades individuales de los organismos y carac-
terizan la forma en que estdn constituidos y, por tanto, sus capacidades de super-
vivencia y reproduccién. Muchas de esas relaciones se han estudiado dentro de
una concepcién competitiva de la “lucha por la existencia” de Charles Darwin,
expresion que utilizé bajo la influencia de su lectura de Thomas Malthus y que
subyace a la idea de seleccidn natural. Sin embargo, siempre se ha debatido si ésta
debe entenderse como una competencia directa entre organismos y qué margen
deja a la cooperacién entre ellos.

Es por ello que retomamos la obra de Pyotr Kropotkin, como autor que, a
principios del siglo XX, denunci6 abiertamente la lectura puramente competitiva
de la teorfa darwiniana y alenté el desarrollo de estudios biolégicos que incluye-
ran relaciones de vida no necesariamente competitivas para explicar la naturaleza
de los vinculos sociales y las relaciones interespecificas de los seres humanos y
otras especies. Asi, en este articulo se exploran ciertos planteamientos sobre el
papel que desempenan las relaciones no competitivas entre organismos en el
proceso evolutivo. Estos argumentos se basan en algunos aspectos que Kropotkin
presenta en su libro Apoyo mutuo (1902/2018). Nuestro estudio integra tanto la
investigacién histérica como consideraciones filoséficas que entendemos como
esenciales para avanzar el proyecto de la biologia organismica. El argumento se
desarrolla del siguiente modo: en primer lugar, repasamos algunas de las ideas
fundamentales de Kropotkin sobre el apoyo mutuo como factor evolutivo con el
fin de destacar que en su obra ya se presentan aspectos importantes de la onto-
logfa de las relaciones en la evolucién (seccién 2). Posteriormente, presentamos
dos grandes lineas o tradiciones de investigacién de las que la obra de Kropotkin
puede considerarse un precedente relevante: una centrada en las relaciones intra-
especificas y la posibilidad del altruismo, y otra que aborda relaciones de estrecha
colaboracién interespecifica articuladas en términos de simbiosis e imbricacién
material entre individuos (seccién 3). A continuacién, examinamos el ejemplo
de la reproduccién vivipara en mamiferos euterios para comparar modelos de
conflicto y de co-constitucién (seccién 4). Por tltimo, en la linea desarrollada
en las secciones anteriores, abordamos nociones centrales de la biologia evolutiva
organismica, como la autonomia individual y la sociabilidad.
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2. El “apoyo mutuo ” de Kropotkin como factor evolutivo
2.1 Lucha por la existencia

La nocién de lucha por la existencia es una expresién que Darwin, asi como
otros contemporaneos suyos como Alfred Russel Wallace, tomé prestada de
Malthus, quien sostiene que el crecimiento de la poblacién sigue un patrén ex-
ponencial, mucho mds rdpido que el de las reservas de alimentos. En conse-
cuencia, cuando las poblaciones naturales se mantienen estables en tamano es
porque un ndimero significativo de individuos no logra sobrevivir debido a la
insuficiencia de recursos (Gayon, 1998). A menudo esto se asocia a la idea de
que el crecimiento de las poblaciones conduce a una competitividad que subya-
ce a todas las relaciones entre los seres vivos. Esta idea implicaria que todos los
organismos compiten para sobrevivir y reproducirse “ya sea con otros miembros
de su especie, con otras especies o incluso con las condiciones ambientales (de
sequia o temperatura, por ejemplo)” (Pence, 2022). Asi, algunas interpretaciones
darwinistas de la vida y de las relaciones naturales sostienen que la competencia
directa entre organismos es necesaria para la seleccién natural, aunque otros au-
tores argumentan que la lucha por la existencia es mds amplia y va mds alld de
la competencia (Lennox y Wilson, 1994). Sin embargo, la necesidad de compe-
tencia directa como requisito para la seleccién natural es un tema controvertido,
y que ha sido debatido con frecuencia. Darwin mismo senal6 en el Origen de las
especies, que el término “lucha por la existencia” se utiliza “en un sentido amplio
y metaférico, que incluye la dependencia de un ser respecto a otro” (1859, 62; én-
fasis anadido).

Kropotkin menciona precisamente esta tltima frase de Darwin en el comien-
zo de su libro El apoyo mutuo: Un factor en la evolucion (Kropotkin, 1902/2018).
En esta obra el autor critica la interpretacién de la evolucién como una compe-
tencia directa entre organismos y destaca el papel fundamental de las relaciones
no competitivas entre organismos en la evolucién. Su contribucién se enmarca
en una tradicién de naturalistas y biélogos rusos que, aunque simpatizaban con
la obra de Darwin y se consideraban a si mismos darwinistas, cuestionaban la
idea de que las relaciones en la naturaleza pudieran reducirse principalmente
a la competencia. En su opinién, una caracterizacién completa de la vida y la
naturaleza debe tener en cuenta que muchos fenémenos evolutivos sélo pueden
explicarse a través de las relaciones de colaboracién entre individuos. Como ex-
plica Daniel Todes en su influyente estudio, el término “lucha por la existencia”
es ambiguo y tiene multiples significados potenciales: “[Los bidlogos rusos] tu-
vieron especial cuidado en hacer tres tipos de distinciones: entre competencia
indirecta y lucha directa [...]; entre relaciones intraespecificas e interespecificas; y
entre las relaciones de un organismo con otras formas de vida y las que mantiene
con el entorno fisico” (Todes, 1987, 543). Consideramos que esta triple distin-
cién es muy apropiada y debe tenerse en cuenta a la hora de tratar las relaciones
inter-organismicas.
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2.2 Naturaleza y moralidad

En su libro E/ origen del hombre, publicado por primera vez en 1871, Char-
les Darwin amplié la cuestién de la competencia y se distancié ain més de una
interpretacién puramente competitiva de la vida y la evolucién. Alli, defendia la
importancia de la cooperacién en la naturaleza, argumentando que los instintos
sociales, comunes en los animales, les dotan de “un sentido moral o conciencia”
que les lleva a sentir simpatia por sus semejantes y a ayudarse mutuamente en
forma de diversos servicios mutuos (Darwin, 1877, 98, 101). Darwin también
reconocié que no es infrecuente que animales pertenecientes a especies diferentes
vivan juntos y que este impulso de ayudarse mutuamente estd impelido por la sa-
tisfaccién que el individuo que realiza el servicio recibe por su accién (100, 104).
Darwin planteé la hipétesis de que estas sensaciones de simpatia que impulsan
a los animales a vivir juntos se desarrollaron para inducir a reunirse en grupos
a aquellos animales que se beneficiarian de vivir en sociedad (105). Ademds,
Darwin distinguia entre el sentimiento de simpatia y el amor. A diferencia del
darwinismo social, que sostenfa que la competencia prevalece tanto en la natu-
raleza como en la sociedad, Darwin afirmaba que los instintos cooperativos eran
favorecidos, especialmente a nivel del grupo.

Thomas H. Huxley también aborda el tema de la naturaleza y la moral en su
libro La lucha por la existencia en la sociedad humana (1888). Ahi critica la tesis
que sostiene el darwinismo social de que la naturaleza se rige por una competen-
cia feroz y que dicha competencia tiene un valor normativo, argumentando que
la lucha no es la tnica forma de alcanzar el progreso en la sociedad. En cambio,
propone una separacién mds radical entre naturaleza y moral: mientras que en la
naturaleza prevalece la lucha por la supervivencia, las sociedades humanas surgen
porque existen principios de cooperacién. La sociedad humana civilizada es, en-
tonces, una construccién social en la que prevalecen principios distintos de los
que dominan en la naturaleza. Por tanto, la cooperacién sélo es posible cuando
la lucha por la vida que corresponde a la naturaleza se reduce al minimo en la
sociedad debido a principios morales de cooperacién “antinaturales” (Dugatkin,
2006; Huxley, 1888).

El trabajo de Kropotkin sobre el apoyo mutuo se inscribe en esta red de discu-
siones esbozadas anteriormente, pero la elaboracién de su propuesta se desenca-
dené en respuesta al argumento de Huxley. Kropotkin no estd de acuerdo con
que en el mundo animal todo sea lucha, “al mismo nivel que un especticulo de
gladiadores”, en palabras de Huxley (1894, 200). En respuesta a éste, Kropotkin
argumenta que la naturaleza es en si misma cooperativa, y apela a la ciencia para
ofrecer una alternativa “naturalizada” que explique la cooperacién tanto entre
humanos como entre otros animales. Aunque Kropotkin ha sido considerado
mids un pensador politico que un cientifico, algunos estudiosos sostienen que fue
un cientifico muy apreciado por sus contribuciones a la Geografia y las Ciencias
de la Tierra, mientras que su teoria del apoyo mutuo fue “mayoritariamente
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rechazada o ignorada” y sugieren que hubo un “rechazo a priori” de su tesis por
parte de la comunidad cientifica (Johnson, 2019, 5). La influencia de su pensa-
miento para el razonamiento cientifico ha sido en general subestimada.

2.3 Una tradicién rusa

Se ha considerado que el énfasis en el papel de la cooperacién en la evolucién
es uno de los principales puntos de desacuerdo entre la tradicién evolucionista
britdnica (y, en general, occidental) y otras (Oldroyd, 1986), incluida la rusa
(Todes, 1989). Kropotkin reconoce al bidlogo ruso Karl Kessler como su prin-
cipal inspiracién. Kessler propuso la nocién del apoyo mutuo y defendié su rele-
vancia para la evolucién de las especies en un discurso pronunciado en diciembre
de 1879 en la Sociedad de Naturalistas de San Petersburgo, bajo el titulo Sobre
la ley del apoyo mutuo. Las ideas expuestas en su discurso fueron recibidas con
entusiasmo en el mundo académico ruso y, aunque Kessler murié antes de poder
desarrollar su teoria, su idea se convirtié en un elemento clave del pensamiento
evolucionista ruso (Todes, 1989), y sirvié como punto de partida para el desa-
rrollo de posteriores lineas de investigacidn sobre la naturaleza colaborativa de las
relaciones entre animales. En particular, la tradicién rusa afirmaba que, més que
la lucha entre individuos pertenecientes a la misma especie, es la accién directa
del entorno, combinada con el aislamiento geogrifico, la que produce nuevas
especies, mientras que el apoyo mutuo entre individuos aumenta la probabilidad
de que estas nuevas variantes sobrevivan y se desarrollen (Todes, 1989).

A diferencia de las ideas de Kessler, la teorfa de Kropotkin se basa en los
instintos de simpatia entre individuos, los cuales habrian evolucionado como
respuesta a las duras condiciones de vida impuestas por el entorno y la necesidad
de adaptarse a ellas. Una idea central de la obra de Kropotkin es que los orga-
nismos luchan contra otros organismos cuando los recursos son limitados, como
preveia Malthus, pero cooperan cuando se enfrentan a condiciones ambientales
adversas 0 a amenazas planteadas por miembros de otras especies (por ejemplo,
depredadores). Posteriormente, esta hipdtesis sobre la evolucién natural del apo-
yo mutuo le sirvié para naturalizar su teoria politica y moral sobre las sociedades
humanas.

Las ideas de Kropotkin estaban también motivadas por sus propias observa-
ciones, realizadas durante sus expediciones por Siberia y Manchuria, de que la
competencia entre individuos de la misma especie por los recursos no era la nor-
ma, sino la excepcién. Kropotkin sostiene que la lucha por la existencia se pro-
duce principalmente frente a condiciones ambientales adversas, no como com-
petencia entre individuos de la misma especie por el acceso a recursos escasos:

[...] incluso en aquellos pocos lugares donde la vida animal abundaba, no
pude encontrar -aunque la buscaba ansiosamente- esa amarga lucha por

los medios de existencia, ENTRE ANIMALES PERTENECIENTES A
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LA MISMA ESPECIE, que era considerada por la mayoria de los darwi-
nistas (aunque no siempre por el propio Darwin) como la caracteristica
dominante de la lucha por la vida, y el principal factor de la evolucién.
(Kropotkin, 1902/2018, 1, énfasis en el original)

La dureza de las condiciones de vida es el principal obsticulo para la super-
vivencia de los individuos y el mantenimiento de las especies, por lo que cabe
esperar que el apoyo mutuo entre individuos sea un recurso valioso (Dugatkin,
2006; Kropotkin 1902/2018). Kropotkin sostiene que el apoyo mutuo es mucho
mids frecuente que la competencia entre individuos de la misma especie, y hace
referencia a varios ejemplos de sociabilidad cooperativa en el reino animal. Para
construir su argumento, se basa tanto en sus propias observaciones de cémo los
individuos se protegen mutuamente en el caso de las migraciones de grandes
rumiantes en la estepa siberiana y el de grandes bandadas de aves, como en ejem-
plos de cooperacién y ayuda mutua en (casi) todos los grandes grupos animales,
tanto vertebrados como invertebrados, recurriendo a una copiosa bibliografia en
zoologia y etologia.

De ahi que, para comprender la vida y la naturaleza, debamos prestar aten-
cién a la cooperacién entre los individuos tanto o mds que a la competencia:
“Kropotkin, por tanto, creé una dicotomia dentro de la nocién general de lucha
— dos formas de significado opuesto: (1) organismo contra organismo de la mis-
ma especie por recursos limitados, lo que lleva a la competencia; y (2) organismo
contra entorno, lo que lleva a la cooperacién” (Gould, 1988, 18). En este senti-
do, como sefala Gould (1988, 16), Kropotkin no debe leerse como un pensador
aislado, sino como representante de una “critica rusa estindar y bien desarrollada
de Darwin, basada en razones interesantes y tradiciones nacionales coherentes”.

Kropotkin no consideraba que la cooperacién y el apoyo mutuo se basaran
en la reciprocidad, al menos no en el sentido de un intercambio uno-a-uno.
Siguiendo a Darwin, consideraba que el apoyo mutuo era un instinto natural
de los humanos y los animales, un medio de satisfacer un deseo natural de co-
nexion social y comunidad, una capacidad que no se limitaba a la cooperacién
dentro de una misma especie, sino que se daba también entre especies diferentes,
como se observa en las relaciones simbidticas. Concibié el apoyo mutuo como
un principio fundamental de la evolucién, no basado en un célculo individualista
e interesado de beneficios y costes, sino en una vision holistica de las relaciones y
las inter-dependencias (Azurmendi, 2016).

2.4 Relaciones de vida

Una de las principales aportaciones tedricas de la obra de Kessler que queremos
subrayar es la introduccién del concepto de “relaciones de vida” entre distintos or-
ganismos, que operan como factor evolutivo en la naturaleza (Todes, 1989). Kess-
ler se refirié a estas “relaciones de vida” como dependencias inter-organismicas que
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se producen en relacién con dos tipos de impulsos: la necesidad de alimento y el
impulso de reproducirse. De los dos, la reproduccién se presenta como la actividad
en la que es mds probable que se establezcan relaciones de colaboracién:

Las “relaciones de vida” entre los peces, sin embargo, eran fluidas y estaban
sujetas a dos influencias distintas: mientras que el impulso por conseguir
alimento generaba una lucha dura e individualista, el impulso por repro-
ducirse llevaba a menudo a los peces a convivir pacificamente. (Todes,
1989, 110)

Segtin las observaciones de Kessler en peces, la lucha y la competencia sue-
len estar asociadas a la bisqueda de alimento, mientras que la cooperacién y la
sociabilidad estdn relacionadas con la reproduccién. Nos interesa especialmente
el concepto de “relaciones de vida” por sus aspectos positivos respecto al papel
que desempena la cooperacién en la evolucién. Sin embargo, esta distincién no
se mantuvo en la literatura posterior sobre la cooperacién dentro de la tradicién
del apoyo mutuo (por ejemplo, Kropotkin no atribuye la cooperacién a deter-
minadas funciones o impulsos vitales), pero proporciona una base para explorar
la importancia de las relaciones de vida reproductivas al examinar las ontologias
biolégicas.

En las siguientes secciones, sugerimos que las ideas de Kropotkin resuenan en
gran parte de la literatura posterior sobre la colaboracién social entre individuos
y constituyen un buen punto de partida para una concepcién de la vida que haga
hincapié en las relaciones mutuas, ya que, después de todo, “la vida social -es de-
cir, nosotros, no yo- es la forma normal de la vida. Es la vida misma” (Kropotkin,
1922/2009, 44-45 énfasis en el original).

A partir de estos debates decimondnicos, pueden distinguirse en la historia y
la filosofia de la biologia dos formas de entender y estudiar las relaciones entre
los organismos y su papel en la evolucién. Estdn asociadas a dos importantes
problemas cientificos de gran interés filoséfico: el papel relativo de la colabora-
cién en la evolucién y la génesis de nuevos tipos de individualidades. Ambos han
sido bastante controvertidos por diferentes motivos, como mostraremos en la
siguiente seccion.

3. Relaciones de colaboracién: dos lineas de investigacién

Durante el siglo XX se desarrollan dos lineas de investigacion significativas
en biologia evolutiva que abordaron el papel de la colaboracién, y no sélo de
la competencia, en la evolucién. Ambas corrientes estdn relacionadas en algin
grado con la obra de Kropotkin, o con el objetivo de estudiar cémo evolucionan
las colaboraciones y cémo influyen en la evolucién.

La primera de ellas trata de determinar si puede existir comportamiento al-
truista entre individuos de la misma especie de acuerdo con la dindmica evolutiva
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(Etxeberria y Pérez Iglesias, 2020). Recurre a la teoria de juegos para modeli-
zar las relaciones entre individuos, donde se espera que los individuos siempre
maximicen sus beneficios. Esta forma de concebir las relaciones en la naturaleza
se basa en una nocién idealizada de individualidad, segtin la cual el organismo
individual (y, a veces, el gen individual), claramente delimitado, es la unidad
relevante en las interacciones ecoldgicas y, por tanto, en la evolucién.

La segunda linea de investigacién examina cémo las relaciones entre organis-
mos trascienden la ontologia individualista y postula la emergencia de nuevos
tipos de entidades basadas en procesos de simbiosis y entrelazamiento entre in-
dividuos. Mediante el desarrollo de modelos ontolégicos naturalizados se estudia
el papel evolutivo de los individuos heterogéneos, como las quimeras o los ho-
lobiontes'.

3.1 Relaciones intraespecificas

La primera tradicién parte de la base de que los rasgos de los individuos bio-
16gicos reflejan sus intereses individuales; por tanto, el objetivo de la evolucién
es aumentar la aptitud de los individuos. Los modelos matemdticos intentan
evaluar hasta qué punto las relaciones entre individuos pueden ser ventajosas o
desventajosas para la aptitud del organismo. Desde esta perspectiva, la seleccién
natural no favoreceria los actos de altruismo bioldgico que mejoren la aptitud
de otros individuos, si disminuyen el valor de aptitud del individuo que realiza
el comportamiento altruista (Lewens, 2015). Por lo tanto, la biologia evolutiva
sugiere que el altruismo no es posible desde un punto de vista tedrico.

La biologfa evolutiva dominante ha abordado esta paradoja durante el siglo
XX, negando la existencia del altruismo en la naturaleza o buscando formas al-
ternativas de explicar la evolucién del altruismo. Ambas estrategias se han ex-
plorado mediante la elaboracién de modelos matemdticos de teoria de juegos en
términos de conflicto de intereses. Es dentro de esta linea de investigacién donde
tiene lugar la controversia sobre la seleccién de grupo, que debate la viabilidad
y la fuerza de la seleccién natural a nivel de grupo, en contraste con el nivel del
individuo. Como ya se ha mencionado, Darwin ya habia intentado explicar estos
fenémenos recurriendo al pensamiento de la seleccién de grupo. En E/ origen del
hombre (1877, 132, 610), expone la idea de que la seleccién natural podria actuar
en distintos niveles de organizacién, incluido el nivel del grupo. Darwin sostiene

' Un revisor anénimo nos indicé que estas dos tradiciones que describimos aqui son las que
dieron lugar a las tradiciones del “cambio evolutivo” y “adaptacionista’, respectivamente, tal y
como se distinguen en Goodnight (2015). La primera, que corresponde a la teorfa de seleccién
de parentesco, trata de explicar rasgos sociales como el altruismo, identificando las fuerzas
adaprativas que conducen a él; en cambio, la segunda tradicién, que se identifica con la teorfa
de la seleccién multinivel, se centra en medir los procesos selectivos en curso. Esto sefiala la
relevancia de nuestro trabajo histérico para la préctica bioldgica actual.
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que el avance de la moralidad darfa una ventaja evolutiva a las tribus cooperativas
sobre las formadas por individuos egoistas. Esta idea también fue defendida por
Alfred Russel Wallace, quien crefa firmemente que la competencia entre grupos
podria conducir a la evolucién de comportamientos cooperativos. También pro-
puso que la seleccién de grupos podria explicar la evolucién del comportamiento
moral en los humanos, y que el desarrollo de tales instintos podria ayudar a los
grupos a competir mds eficazmente contra otros grupos (Durant, 1979).

Esta idea, sin embargo, se volvié muy controvertida durante el desarrollo del
pensamiento evolutivo a lo largo del siglo XX. Los precursores de la Sintesis Mo-
derna, que desarrollaron los primeros modelos matemadticos evolutivos durante
los afios veinte y treinta (Ronald Fisher, J. B. S. Haldane y Sewall Wright) com-
prendieron que la seleccién de grupo podia permitir la evolucién del altruismo,
pero “dudaron de la importancia de este mecanismo evolutivo” (Okasha, 2020).
Sin embargo, Sewall Wright desarrollé su teoria del equilibrio cambiante en 1932,
en la que consideraba la seleccién intergrupo en la evolucién de las poblaciones
naturales (Wade y Goodnight, 1998). Mds tarde, a mediados del siglo XX, di-
ferentes bi6logos, entre los que destaca Konrad Lorenz, comenzaron a estudiar
la cooperacién en los animales a través de un pensamiento grupal, pero estos
estudios no prosperaron mucho porque varios modelos matemdticos desacre-
ditaron la idea de la seleccién de grupo en aquel momento, lo que hizo que la
hipétesis perdiera prestigio dentro de la comunidad cientifica (Okasha, 2020).
En la década de 1960, George C. Williams y John Maynard Smith también se
opusieron a la teorfa de la seleccién de grupos cuestionando (matemdticamente)
la posibilidad de que evolucionara en primer lugar, ya que, argumentaban, la
seleccion de grupos era una fuerza evolutiva muy débil. Segun ellos, esto llevaria
a que las estrategias altruistas fueran explotadas por los individuos egoistas lo
que finalmente provocaria su desaparicién. Sin embargo, para entonces Michael
Wade ya estaba realizando trabajos teéricos y empiricos que demostraban el pa-
pel de la seleccién de grupo en la evolucién de comportamientos sociales como
la cooperacién (Wade, 2016).

Modelos posteriores trataron de entender comportamientos aparentemente
altruistas entre individuos genéticamente emparentados manteniendo la premisa
egoista. La seleccion de parentesco, propuesta inicialmente por William Hamilton,
explica el altruismo sobre la base de la aptitud inclusiva, que permite calcular si
merece la pena que un individuo ayude a parientes portadores de los mismos ge-
nes. Se trata de estrategias para preservar determinados genes con independencia
de quiénes sean sus portadores, en forma de comportamientos aparentemente
altruistas que enmascararfan una realidad en tltima instancia egoista, como con-

cluyé Richard Dawkins (1976).

Una alternativa a la seleccién por parentesco la ofrecié Robert L. Trivers
(1971), que desarrolld la teoria del altruismo reciproco para explicar el apoyo entre
individuos que no pertenecen a la misma familia, poblacién o especie. En este
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caso, la base para explicar el altruismo no son los genes compartidos, sino la
reciprocidad. El altruismo depende de la probabilidad de que el favor realizado
sea devuelto en el futuro. Por tanto, el altruismo sélo evolucionard si esta proba-
bilidad es alta. Segtn este modelo, las desventajas para los individuos altruistas se
compensan con el apoyo que el ayudante actual recibird en el futuro. Esta seria la
base sobre la que evolucionaria el comportamiento cooperativo.

Mds tarde, apoydndose en los trabajos de Wade y otros que habian elaborado
la idea de la seleccién de grupos, Elliott Sober y David Sloan Wilson (1998)
defenderian la viabilidad de la seleccién de grupos. Para ello, desarrollaron un
modelo que demostraba la ventaja de los grupos donde abundan los individuos
altruistas, respecto a los grupos donde los altruistas son mds escasos, incluso
cuando los individuos egoistas obtienen mejores resultados que los altruistas
dentro del grupo.

La vertiente de esta linea de investigacién que rechaza la seleccién de grupos
se ha construido sobre la premisa de que los individuos son en gran medida
autosuficientes, y que sus inversiones son las mejores para ellos mismos y no
para otros individuos. De ahi que concluyan que el altruismo deberia ser raro
o insignificante en la naturaleza, y aparentemente inexistente en los organismos
mds primitivos.

En resumen, esta linea de investigacién debate la cooperacién y la competen-
cia desde un marco que entiende que los organismos deben maximizar su aptitud
en la evolucién. En general, con la excepcién de Trivers, los modelos se limitan
a casos de relaciones intraespecificas. Unicamente el parentesco, la reciprocidad
o la cohesién de grupo permiten trascender el egoismo en ciertos casos especia-
les. Cuando las relaciones entre organismos se consideran mds alld de un marco
individualista estricto, la evolucién puede ser compatible con manifestaciones
altruistas, incluso en el marco de la genética de poblaciones. Este es precisamente
el objetivo de los cientificos de la seleccién de grupos y la motivacién de las teo-
rias de la seleccién multinivel.

En cuanto a las tesis defendidas por los partidarios de la seleccién de parentes-
co, podemos sefalar que Kropotkin ya criticé en sus escritos el hecho de que la
cooperacién se limitara al nivel de la familia, ya que considera que las relaciones
familiares entre individuos se formaron mds tarde en la evolucién que las que se
dan en el grupo mds amplio o la tribu. Por lo tanto, el parentesco no puede ser
el fundamento de la organizacién social. Kropotkin estd convencido de que la
cooperacién es la norma y no la excepcién en la naturaleza, y estd presente en
todas las formas de vida, microbios incluidos. En consecuencia, defiende que los
principios altruistas de cooperacién constituyen un instinto, un impulso bdsico
de la vida, en lugar de una construccién social como proponia Huxley. La con-
tribucién de Kropotkin y los defensores del apoyo mutuo al programa de inves-
tigacién de la teorfa de la seleccién de grupos es la constatacion de que la aptitud
también puede aumentar mediante la cooperacion. Por ejemplo, Mark Borrello
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(2004) encuentra un paralelismo entre la seleccién de grupo y el apoyo mutuo
de Kropotkin, en contraste con la visién de la naturaleza en la que prevalece la
lucha de cada uno contra todos, como la de Huxley.

3.2 Relaciones interespecificas

La segunda linea de investigacion bioldgica para la que es relevante el pensa-
miento cooperativo de Kropotkin es la centrada en la simbiosis y, sobre todo, la
teorfa de la endosimbiosis, que dio lugar a la nocién de holobionte. Kropotkin
hace una breve mencién a la posibilidad de cooperacién incluso entre microbios,
cuando afirma que “el apoyo mutuo se encuentra incluso entre los animales mds
inferiores, y debemos estar preparados para aprender algiin dia, de los estudio-
sos de la vida microscépica de los estanques, evidencias de ayuda mutua in-
consciente, incluso de la vida de los microorganismos” (Kropotkin, 1902/2018,
13-14). De hecho, Kropotkin es reconocido como precedente de trabajos sobre
evolucién por asociacién de individuos (Sapp, 1994), holobiontes (Baedke et al.,
2020) y simbiosis (Toepfer, 2011, Carrapigo, 2015, Sudrez, 2018).

Por su parte, Lynn Margulis reconocié a menudo deudas en sus ideas de
evolucién por simbiosis o asociacién de individuos con sus precedentes rusos
(como Brandt), que pertenecieron a la misma linea de investigacién derivada
del discurso seminal de Kessler (Lazcano y Peretd, 2021). Asimismo, Margulis
senalé que el trabajo de Kropotkin sobre el apoyo mutuo habia “impregnado
inextricablemente las discusiones relativas a los participantes en la simbiosis”
(Margulis, 1997, 298). Margulis desarrollé una visién colaborativa de la vida,
segun la cual la evolucién se produce a partir de las relaciones que se establecen
entre los organismos. Esto se denomind la teoria de la simbiogénesis, un fenéme-
no que constituye un factor importante en la evolucién (Sagan, 1967). En térmi-
nos generales, dentro de esta linea de investigacion se estudian las colaboraciones
entre individuos de diferentes especies en la co-constitucién de individuos. De
esta manera, se destaca la importancia de los microbios en la Tierra, algo que
hasta unas décadas antes no era tan evidente, ya que los estudios tanto de la vida
como de la evolucién se limitaban mayoritariamente a animales y plantas. Mar-
gulis, en cambio, se centré en los microcosmos de los organismos mds pequefios
del planeta y se interesé por cémo se relacionan entre si. En concreto, elaboré la
teorfa endosimbiética del origen de las células eucariotas, que destaca el origen
de las células eucariotas como la discontinuidad mds notable de la evolucién de la
vida en la Tierra, una transicién evolutiva que no se debe a la lenta y progresiva
acumulacién de mutaciones bajo el escrutinio de la seleccién natural, sino a la
colaboracion entre dos células procariotas que antes tenfan vidas independientes
y que, tras la asociacién, dan lugar a un nuevo tipo de individuo: la célula euca-
riota.
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La colaboracién prevista en la teoria de la simbiogénesis es sustancialmente
diferente de otros relatos que también consideran que puede haber casos de coo-
peracién interespecifica en forma de ayuda mutua (como la propuesta de Trivers
de la seccién 3.1), ya que sugiere una forma mds estrecha de colaboracién que
implica la generacién de nuevas ontologias en el mundo vivo.

La diferencia fundamental entre la simbiogénesis y el uso del término sim-
biosis en ecologia es que mientras esta Gltima es una relacién entre individuos
separados, a menudo entendida en términos de teoria de juegos, en la primera
se establece una asociacién a nivel organizativo, que altera tanto la configuracién
topolégica como la dimensién funcional del nuevo sistema, del que surge un
entrelazamiento entre las dos partes que se asocian. La distincién entre los casos
mds fuertes (es decir, la endosimbiosis) y los mds débiles (es decir, la asociacién
temporal) no es estricta, como demuestran muy bien Javier Sudrez y Vanessa
Trivifio, que sostienen que los casos de simbiosis distintos de la endosimbiosis,
como los holobiontes, también conllevan una reorganizacién fundamental de los
individuos que interactdan hasta el punto de alterar su individualidad e identi-
dad (Sudrez y Trivifio, 2020).

Las dos principales lineas de investigacién que desde Kropotkin han explora-
do las colaboraciones como relaciones entre organismos proponen formas muy
distintas de aproximarse a la naturaleza de tales relaciones. Mds importante que
si se centran en las relaciones intraespecificas o interespecificas es destacar algunas
de las diferencias mds notables en los modelos que se proponen: mientras que el
primer enfoque elabora modelos teéricos de juegos que tratan de reflejar la evo-
lucién de las poblaciones naturales en términos de valores de aptitud e intereses
divergentes, la segunda linea de investigacion se centra en la dimensién material
de las relaciones entre organismos y en los entramados que dan lugar a nuevos
sistemas e individualidades®.

4. Las “relaciones de vida” en la reproduccién vivipara

En el proceso de reproduccién pueden darse diversas formas de relacién entre
los organismos, tanto entre los que se reproducen sexualmente como entre los que
lo hacen de forma asexual. Sin embargo, en las relaciones reproductivas sexuales
observamos una mayor diversidad de dependencias relacionales inter-organismicas:
entre los compaferos sexuales durante el apareamiento y/o la fecundacién, entre el
individuo gestante y los embriones en desarrollo para la incubacién y la provisién

*La segunda linea de investigacién se ha extendido recientemente hacia diferentes tipos de
modelos para la evolucién de los holobiontes. En particular, Huitzil et al. (2018) modelan el
hospedador y la microbiota como redes booleanas, Roughgarden (2020) compara la transmisién
vertical y horizontal de la microbiota dentro de un marco de seleccién multinivel y Lloyd y Wade
(2019) discuten los holobiontes utilizando modelos de genética de comunidades y genética de
poblaciones.
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de alimentos, entre los padres y sus crias durante el cuidado parental, e incluso se
dan relaciones de cuidado entre individuos sin parentesco directo (aloparentali-

dad).

En esta seccién, presentamos un ejemplo de interdependencia entre gestante
y embrién en la reproduccién vivipara, que nos permite comparar las interpreta-
ciones contrapuestas del embarazo de las dos lineas de investigacién previas. La
analogfa con la primera sugiere un conflicto entre la gestante y el embrién que
necesita resolucién, mientras que la segunda inspira la propuesta de la existencia
sostenida de mecanismos de colaboracién durante la gestacién.

4.1 Modelar el embarazo euterio como un conflicto

Las relaciones gestante-embrién se han modelado recientemente como un
conflicto entre los intereses del organismo gestante y los del embrién, ambos
concebidos como individuos discretos segtin la primera linea de investigacion
de la seccién 3. La forma en que la individualidad y la evolucién se conceptua-
lizan dentro del marco estdndar de la Sintesis Moderna ha llevado a esta repre-
sentacion de la relacién gestante-embrién. Se considera que los individuos son
entidades distintas y cohesionadas con rasgos que pueden presentar cierto grado
de variacién hereditaria. Dicha variacién puede influir en la probabilidad de
éxito reproductivo y, por tanto, estar sujeta a la seleccién natural. Por tanto, las
interacciones ecoldgicas entre individuos, incluidas las que se producen durante
la reproduccién, suelen analizarse en funcién de su impacto en la aptitud de las
partes implicadas. Como resultado, la narrativa predominante suele retratar estas
interacciones como una lucha entre individuos con intereses contrapuestos. Esta
perspectiva también se aplica a las relaciones reproductivas durante la gestacién
en especies viviparas.

La hipétesis de conflicto del embarazo en mamiferos se remonta a los trabajos
de Peter Medawar, que en 1953 defini6 la paradoja inmunolégica del embara-
z0: “;cémo consigue la madre gestante alimentar en su interior, durante mu-
chas semanas o meses, a un feto que, antigénicamente, €s un cuerpo extrano?”.
(Medawar, 1953, citado en Schjenken et al., 2012, 212). Medawar llegé a esta
conclusién estableciendo una comparacién entre las circunstancias inmunoldgi-
cas del embrién durante la gestacién y un injerto semialogénico. Este tltimo se
refiere a un érgano o tejido extrafio que posee anticuerpos alogénicos, que nor-
malmente deberian desencadenar que el sistema inmunitario lo reconozca como
no propio y provoque el rechazo por parte del organismo.

Sin embargo, esta analogia es inapropiada porque, a diferencia de lo que ocu-
rre en el caso de un trasplante, durante el embarazo los sistemas circulatorios de
la gestante y el embrién no se mezclan, ya que la placenta actda como barrera
anatémica e inmunolégica (Male, 2021). Victoria Male sostiene que la situacién
inmunoldgica del embarazo es més parecida a la del intestino en presencia del
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microbioma, que goza de un privilegio inmunoldgico. Esta situacién permite al
Gtero establecer y mantener cierta falta de respuesta a elementos externos en
la interfaz gestante-embrién, que incluye la placenta y la pared uterina (Male,
2021). Esta forma de tolerancia inmunolégica debe entenderse como una inmu-
norregulacién activa y colaborativa, llevada a cabo por los sistemas de la gestante
y el embrién, no como un fenémeno de inmunosupresién o un “sabotaje” de
la inmunologfa pasiva de la gestante por parte del embrién en desarrollo®. Esto
demuestra, por tanto, cémo los estudios sobre inmunologia reproductiva son
erréneos en la medida en que se basan en un supuesto falso que induce a error a
la hora de comprender correctamente la ontologia reproductiva. Este modo de
razonamiento orientado al conflicto, que se basa en un sesgo de la prictica cien-
tifica, ha dado forma a toda una linea de investigacién que trata de identificar
mecanismos de regulacién inmunitaria para ayudar a la tolerancia embrionaria
(véase Schjenken et al., [2012] para una revisién).

Esta concepcidén de la inmunologia reproductiva como un conflicto entre la
gestante y el embrién ha sido muy influyente en la conceptualizacién evolutiva
del embarazo, lo que ha llevado a la formulacién de la llamada “hipétesis del
conflicto” (Haig, 1993, 1996). En su trabajo, David Haig sostiene que, dado
que la gestante y el feto poseen una composicién genética desigual, pueden tener
“intereses” desiguales en el suministro de nutrientes. Desde un punto de vista
evolutivo, los genes fetales se habrian seleccionado para aumentar la inversion,
mientras que los genes maternos se seleccionarfan para limitar la transferencia
de nutrientes. Asi, como la mitad del genoma fetal es de origen paterno, la can-
tidad Sptima de inversién para el feto es siempre superior a la de la madre, de
modo que madre y feto estdn predeterminados a competir por los recursos. Este
modelo, formulado en términos econémicos de inversién, competencia por los
recursos disponibles y conflicto de intereses, refleja claramente el modo de ra-
zonamiento caracteristico del marco estdndar de la Sintesis Moderna y la teorfa
de la seleccién de parentesco explicada en la seccidén 3. Este relato, en el que
abunda la terminologfa bélica, no parece sino una extensién de la interpretacién
de la naturaleza como competencia feroz por la supervivencia, conceptualizando
la interfaz madre-feto como un “campo de batalla” (Haig, 2003, 500), donde
la madre intenta contener la “invasién fetal” (Haig, 2003, 502). Sin embargo,
esta interpretacién de las relaciones que se establecen durante la gestacién, que
apoya la hipétesis del conflicto del embarazo, no es la tnica posible: se han for-
mulado modelos de coadaptacién materno-fetal que predicen la evolucién de
factores genéticos que favorecen la integracién de rasgos maternos y fetales (Wolf
y Hager, 20006, 2009). Ademds, la prevalencia del control matrigénico (es decir,
dependiente de genes derivados de la gestante) en el desarrollo placentario y la

? Esta forma de inmunorregulacién colaborativa queda claramente ilustrada por el hecho de que
componentes tanto de origen materno como embrionario participan en la inmunorregulacién
que permite la implantacién y el mantenimiento del embrién en el ttero materno en embarazos
con implantacién invasiva, como en el caso de primates y roedores (Male, 2021).
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seleccién embrionaria en el momento de la implantacién indica que la descrip-
cién del embrién manipulando la fisiologfa materna hacia una mayor inversién
es erronea.

La hipétesis del conflicto gestante-embrién concuerda con una concepcién
del embarazo que considera el cuerpo de la gestante como un mero contenedor
del embrién en desarrollo: el llamado modelo contenedor del embarazo, segtin el
cual el ttero femenino no es mds que un recipiente que contiene al embrién que,
supuestamente, dispone por si mismo de todas las herramientas necesarias para
desarrollarse. Este modelo se ajusta también a la forma en que se entienden la in-
dividualidad y la evolucién en el marco estindar de la Sintesis Moderna, que des-
cuida la importancia causal de los procesos de desarrollo y los entrelazamientos
materiales y, en consecuencia, no presta atencién a las relaciones entre la madre y
el embrién en la generacién de la progenie. El modelo contenedor del embarazo
ha sido criticado recientemente desde muy diversas perspectivas (Gilbert, 2022;
Kingma, 2018, 2019; Nufio de la Rosa et al., 2021).

El problema es que la relacién hembra embarazada-embrién suele modelizar-
se en los mismos términos que las relaciones inter-organismicas en los modelos
de seleccién de parentesco, que asumen que los individuos deben maximizar su
propia aptitud para evolucionar. Esto resulta problemdtico en las relaciones re-
productivas, en las que ambas partes persiguen un objetivo comin y desempenan
funciones que no son tnicamente individualistas.

4.2 Modelizacién del embarazo euterio como unidad simbiética emergente

Los modelos alternativos al relato conflictivo de la gestacién parecen inspirar-
se mds en los modelos interespecificos de entrelazamiento y simbiosis que en los
intraespeciﬁcos. Por ejemplo, una propuesta reciente propone superar la visién
del conflicto gestante-embridn para abrazar una perspectiva cooperativa de las re-
laciones que se establecen durante la gestacién en mamiferos euterios. En Nuno
de la Rosa et al. (2021), una visién ontoldgica de las relaciones de inter-depen-
dendencia en la gestacién de euterios implica la emergencia de una nueva forma
de individualidad conjunta basada en el entrelazamiento fisiolégico constituido
por la madre gestante y el embrién en desarrollo.

Al tiempo que se enfatiza la dimensién histérica de la evolucién de la gesta-
cién, en este modelo la gestacién vivipara implica la emergencia de un nuevo tipo
de individuo biolégico: la gestante embarazada como individuo Aistérico (Nufio
de la Rosa et al., 2021). Este individuo gestante, compuesto por la fisiologia in-
tegrada de hembra y embridn, tiene un cardcter transitorio, siendo éste uno de
los aspectos fundamentales de su ontologfa; la gestacién (o embarazo), asi como
el individuo histérico de la hembra gestante, es una etapa estacionaria, que estd
delimitada temporalmente por dos eventos inflamatorios: la implantacién del
embrién y el parto. Por lo tanto, este modelo ofrece una visién del papel del

Ediciones Universidad de Salamanca / B389
ArtefaCToS, Vol. 12, No. 1 (2023), 2.2 Epoca, 179-204

[ 194 ]



Arantza Etxeberria Agiriano; David Cortés-Garcia; Mikel Torres Aldave
Organismos, relaciones de vida y evolucidn: inter-dependencias a partir del Apoyo mutuo de Kropotkin

sistema inmunitario en el embarazo muy diferente de la propuesta en el modelo
de conflicto. Aqui, el sistema inmunitario no es un limitador de la interaccién
madre-embrién ni un elemento de conflicto, sino un facilitador de la relacién
de incubacién y del intercambio de sustancias. La evolucién de la viviparidad
en euterios implica la evolucién de un nuevo tipo celular fundamental para el
establecimiento y mantenimiento de las relaciones madre-embrién durante la
gestacion: las células deciduales. Este nuevo tipo celular, implicado en el inter-
cambio de nutrientes y sustancias de desecho entre la madre y el embridn, surge
como consecuencia del reclutamiento de los mecanismos inflamatorios del siste-
ma inmune innato, que permiten la implantacién del embrién en el endometrio
(Erkenbrack et al., 2018; Stadtmauer y Wagner, 2020; Wagner et al., 2014).

De acuerdo con este modelo, el desarrollo del embrién ocurre desde una etapa
de cuasi-no-diferenciacién en este individuo emergente y transitorio que cons-
tituye la hembra gestante, hasta una etapa de nacimiento, después de la cual
el individuo constituido por la hembra gestante dejaria de existir y da paso a
hembra y crfa como seres separados; aunque la conexién permanece estrecha
después del nacimiento, las entidades interactuantes ya no consisten en un solo
individuo (Nufio de la Rosa et al., 2021). Por lo tanto, seglin este modelo, la
relacidn gestante-embridn es el resultado de una forma de colaboracion en la evo-
lucién, donde los sistemas fisiolégicos de la madre se reorganizan y acomodan
para incorporar al embrién en desarrollo; por lo tanto, tanto la madre como el
embrién colaboran en la reproduccién a través del establecimiento del individuo
transitorio de la hembra gestante.

Asi, como se ilustra a lo largo de esta seccién, las ideas propuestas inicial-
mente por Kessler en el contexto de la biologia rusa, y desarrolladas de forma
importante por Kropotkin, son de gran relevancia a la hora de discutir problemas
ontoldgicos sobre las relaciones de vida en la reproduccién. La nocién de ayuda
mutua, ampliada a la colaboracién genética y fisioldgica entre individuos para la
reproduccidn, ofrece una alternativa convincente a las visiones restringidas a la
competencia y el conflicto en biologfa.

5. Sobre colaboraciones e inter-dependendencias

Las dependencias inter-organismicas que tratamos en los apartados anterio-
res pueden considerarse una clase especial de relaciones de vida en el sentido de
que ejercen una forma de influencia descendente sobre los componentes de tales
relaciones, lo cual es una caracteristica fundamental e inevitable de la vida como
fenémeno terrestre. El concepto de inter-dependendencia, que implica una forma
de causalidad descendente, se refiere a las relaciones de colaboracién que se han
estabilizado a través de la evolucién entre (dos 0 mds) organismos de la misma o
distinta especie. Estas relaciones pueden influir en el desarrollo y la evolucién de
los organismos implicados. Estos fenémenos supra-organismicos pueden darse
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a nivel social en el entorno ecoldgico de un organismo, y tienen el potencial de
modificar las interacciones en las que participan los individuos, influyendo asi en

su adaptabilidad.

La forma de relacionalidad colaborativa como dependencia de los demds que
proponemos en este articulo tiene consecuencias significativas para la autono-
mia del organismo. La autonomia se asocia a menudo con puntos de vista en
los que los individuos auténomos parecen ser autocontenidos en gran medida
(en el sentido de que su identidad depende s6lo de las condiciones internas), y
cuyos objetivos estdn relacionados con el autodesarrollo y automantenimiento
(Moreno et al., 2008; Moreno y Mossio, 2015). Tal organizacién interna ase-
gura que el sistema no sea alterado por el ambiente externo, manteniendo asi
su estabilidad interna (Bich et al., 2016; Rosslenbroich, 2014). En este trabajo,
hemos mostrado una perspectiva diferente dentro del dominio biolégico: en el
escenario de “ayuda mutua” de Pyotr Kropotkin no sélo se potencia la coopera-
cién en lugar de la competencia, sino que ademds se funda una nocién diferente
de individualidad, que es mds fuerte en el sentido de ser mds comprensiva y rica,
ya que concibe multiples inter-dependendencias biolégicas. De ahi que podamos
identificar dos concepciones diferentes de la autonomia en biologfa: una de ellas
estd relacionada con el aislamiento en el sentido de independencia de los efectos
del entorno y que se centra en el funcionamiento y los procesos internos de los
organismos, y la otra tiene que ver con las interacciones de un sistema con el
entorno y los demds y cémo esas relaciones conforman la identidad y la indivi-
dualidad del organismo.

Esta teoria sobre la relevancia evolutiva del apoyo mutuo en la naturaleza
tiene ciertamente sentido en el marco de una teoria agencial de la evolucién,
que entiende el cambio evolutivo como el producto de las interacciones entre el
organismo agente con su entorno, incluidos otros agentes.

Generalmente se entiende que el comportamiento agencial de los organismos
surge de la lucha por la existencia del individuo en su entorno (Jaeger, 2021).
Desde la lente de nuestra lectura de Kropotkin, esta “lucha por la existencia”
puede verse de una forma mds amplia que incluye a los organismos que colabo-
ran por la supervivencia de forma co-dependiente. Por lo tanto, las relaciones
de vida (tanto inter- como intraespecificas) tendrian un enorme valor evolutivo,
ya que, a través de la evolucién agencial, construirfan y modelarian de manera
importante el entorno en el que habitan los organismos-agentes, lo que tiene
importantes efectos en la evolucién de nuevas caracteristicas, ya sean sociales o
morfolégicas. Por ejemplo, las complejas relaciones intraespecificas observadas
en algunos insectos sociales pueden interpretarse como un nivel organizativo
emergente facilitado por la sociabilidad cooperativa en un marco de causalidad
reciproca entre el nivel organismico y la colonia, incluyendo influencias descen-
dentes de las relaciones sociales entre organismos en el marco mds amplio de la
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colonia sobre los insectos individuales (cf. Canciani et al., 2019). En consecuen-
cia, la cooperacién intraespecifica desempena sin duda un papel fundamental en
la evolucién de muchas especies.

Algunas de las discusiones mds importantes sobre la evolucién de la sociabi-
lidad han girado en torno al parentesco (sfacilita el comportamiento prosocial y
cooperativo?) y la reciprocidad (;requiere la evolucién del comportamiento pro-
social una base de reciprocidad?). Una reciente recopilacién sobre el tema (Swain
et al., 2021) critica la idea de asociar solidaridad con reciprocidad, ya que este
esquema no asegura el avance de una organizacion social colaborativa.

Una cuestién en la que la postura de Kropotkin parece cuestionar algunas
intuiciones sobre la evolucién de la sociabilidad es la necesidad de que la ayuda a
los demds se vea compensada por la reciprocidad. Aunque a lo largo de su libro
Kropotkin parece defender la idea de que la reciprocidad a nivel social es lo que
sustenta el apoyo mutuo, ésta no se da necesariamente en los casos de coopera-
cién uno a uno. Asi, no todos los casos de ayuda mutua entre dos individuos
tienen por qué ser reciprocos en el sentido de arrojar un saldo neto positivo
para cada uno de los participantes en una relacién concreta. Es en el marco mds
amplio de la inter-dependencia social en el que se sustenta el apoyo mutuo y se
ejerce la influencia descendente de las relaciones de vida sobre los organismos.

Por lo tanto, cuando se trata de la evolucién del comportamiento prosocial,
la mayor dificultad es dar cuenta de la dindmica de compromiso entre la socia-
bilidad colaborativa y la autonomia. Para ello, habria que explorar qué tipos de
comportamientos e inter-dependendencias favorecen la evolucién de una forma
de sociabilidad que garantice la autonomia, al tiempo que se basa en las depen-
dencias y relaciones entre individuos.

Entre las relaciones de cooperacién analizadas en la seccidn 3, el altruismo
reciproco ha recibido una gran atencién. Una importante aportacién del modelo
de altruismo reciproco de Trivers (revisado en la seccién 3) es que puede explicar
el comportamiento altruista entre individuos pertenecientes a especies diferentes.
Trivers presenta los ejemplos de simbiosis de limpieza entre peces de distintas
especies y las llamadas de alerta entre aves pertenecientes a la misma especie. La
tesis bésica es que la seleccién natural puede favorecer comportamientos altruis-
tas de este tipo porque son beneficiosos para el organismo altruista a medio o
largo plazo, asi como para el organismo que recibe la ayuda a corto plazo.

Dado que no beneficia a la aptitud del individuo altruista ni siquiera a medio
o largo plazo, el altruismo no reciproco es dificil de integrar en la teorfa evolutiva.
Y, sin embargo, parece claro que, al menos en el caso de los seres humanos, al-
gunos individuos se comportan de forma altruista no reciproca con extrafios que
dificilmente se explican por la seleccién de parentesco y el altruismo reciproco
(Singer, 2011).
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Michael Tomasello (2016) relaciona el altruismo, reciproco o no, con la in-
ter-dependendencia: los individuos de especies socialmente complejas dependen
unos de otros de muchas maneras y, si la aptitud de un organismo depende del
grupo (como, por ejemplo, para defenderse de los depredadores, para hacer lla-
madas de alarma, como companeros de coalicién, etc.), entonces al organismo
le interesa que a los companeros de grupo les vaya bien. En estos casos, cooperar
o ayudar no es un sacrificio, sino una inversién a nivel de grupo. El altruismo,
por tanto, serfa una parte esencial de la vida social de los organismos que viven
inmersos en redes de relaciones de inter-dependencia con otros organismos.

Uno de los objetivos de este trabajo ha sido examinar el papel de las relaciones
de colaboracién en un marco organismico involucrando la nocién de autonomia
en las explicaciones biolégicas. La nocién de autonomia como individualidad
requiere hacer hincapié en las relaciones inter-organismicas responsables de mu-
chas de las caracteristicas de los organismos. En consecuencia, el reto en biologia
es como entender la autonomia de forma que no restrinja la identidad de un
individuo a su organizacién interna y aborde la relevancia de las interacciones
con el entorno (incluidos otros seres vivos), al tiempo que nos permita entender
la individualidad como una verdadera autodeterminacién que emerge de un con-
junto de inter-dependendencias.

6. Conclusiones

El objetivo de este articulo ha sido el de explorar el significado evolutivo de las
relaciones de colaboracién entre organismos, ya pertenezcan a la misma especie o
a especies diferentes. Para ello nos basamos en las ideas de Kropotkin, asi como
en dos lineas de investigacién bioldgica que se han inspirado en ellas: la primera
de ellas se refiere al altruismo y la segunda, a la ontologfa simbiética. El prime-
ro ha dado lugar a varios proyectos de investigacién sobre el comportamiento
prosocial desde diversas disciplinas biolégicas como la etologia y la ecologia del
comportamiento. El segundo asunto examinado se refiere al modo en que las
individualidades se fusionan o entrelazan durante la evolucién, tanto si los in-
dividuos pertenecen a la misma especie como a especies diferentes. Aparte de
la simbiosis, también examinamos el desarrollo de individualidades transitorias
durante la reproduccién vivipara de los euterios. En este escenario, los individuos
colaboradores no sélo se ayudan mutuamente, sino que también se integran o
fusionan entre si, dando lugar a la aparicién de ontologias novedosas que varian
en cuanto a su estabilidad. Esto sienta las bases de nuestra investigacién de la
inter-dependencia como factor evolutivo en la biologfa evolutiva centrada en el
organismo. Al tener en cuenta la inter-dependencia, nuestra perspectiva sobre la
individualidad, la agencia y la sociabilidad se transforma.
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