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Psicología Comparada y Cognición Animal  
 

Resumen   Abstract 

La reciprocidad es una de las estrategias que pueden estabilizar la 

cooperación. Sin embargo, algunos autores sostienen que el altruismo 
recíproco es zoológicamente poco frecuente y que esto se debe a sus 

elevadas demandas cognitivas (e.g., control inhibitorio, bajo descuento 

temporal, seguimiento de la reputación). En esta revisión, se presenta la 
hipótesis de las limitaciones cognitivas sobre el despliegue de reciprocidad, 

y los principales argumentos y la evidencia empírica a favor y en contra de 
la misma son discutidos de manera crítica. Con este objetivo, describo 

estudios experimentales de habilidades cognitivas relevantes en animales 

no humanos, así como algunos estudios experimentales y de campo sobre 
altruismo recíproco en diversas especies. La conclusión es que la 

distribución de la reciprocidad en la naturaleza podría haber sido 

subestimada debido, en parte, a que los requerimientos cognitivos de la 
reciprocidad han sido sobreestimados. 

 

 A critical review of the hypothesis that cognitive requirements 

constraint animal reciprocity: Reciprocity is one of the strategies that can 
stabilize cooperation. Nevertheless, some authors argue that reciprocal 

altruism is zoologically rare, and that this is a consequence of the high 

cognitive demands that it entails (e.g., inhibitory control, low temporal 
discounting, tracking of reputation). In this review, the hypothesis of the 

cognitive constraints on reciprocity is presented, and the main arguments 
and empirical evidence for and against it are critically discussed. With this 

aim in mind, I describe experimental studies of relevant cognitive abilities 

in nonhuman animals, and mention experimental and field evidence of 
reciprocal altruism in diverse species. The conclusion is that the 

distribution of reciprocity in nature could have been underestimated partly 

due to the fact that the cognitive requirements for reciprocity have been 
overestimated. 
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1. Introducción  

Debido al creciente reconocimiento de la 

cooperación a gran escala y entre no parientes como 

una característica distintiva de las sociedades humanas 

(e.g., ver Gintis et al., 2005), el estudio de los factores 

que han permitido la aparición y mantenimiento de 

rasgos cooperativos en diversas especies se ha vuelto un 

área de investigación interdisciplinaria muy activa en la 

última década (e.g., ver Fehr y Fischbacher, 2003; 

Gintis et al., 2005; Tomasello, 2009; West et al., 

2007a). La cooperación se encuentra en la base de las 

grandes transiciones evolutivas (Maynard Smith y 

Szathmáry, 1995), por lo tanto, comprender tanto los 

mecanismos próximos como las causas últimas 

(evolutivas) que están en la base de los 

comportamientos cooperativos promete arrojar luz no 

sólo sobre aquello que nos caracteriza como humanos, 

sino también acerca de la evolución de la vida en 

general.  

Desde una perspectiva evolutiva, la cooperación ha 

sido típicamente vinculada al altruismo, según el cual el 

organismo cooperativo afronta un costo inicial que 

produce un beneficio a terceros (Hamilton, 1964; 

Nowak, 2006; Trivers, 1971; pero ver Tomasello, 2009 

para una visión alternativa). Un ejemplo zoológico bien 
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conocido involucra a algunos grupos de insectos 

sociales en los que se observan castas obreras en las que 

los individuos sacrifican su reproducción (e.g., ver 

Queller y Strassmann, 1998). Ejemplos en mamíferos 

que han sido interpretados como posibles casos de 

altruismo incluyen las llamadas de alarma de algunos 

roedores (Sherman, 1977) y monos (Cheney y Seyfarth, 

1981), y por supuesto, muchos de los comportamientos 

humanos, desde compartir comida hasta sacrificarse por 

el grupo participando en conflictos agresivos contra 

grupos rivales (Bowles, 2008).  

Si bien, hasta la década de 1960, era aceptado 

explicar la evolución de las conductas altruistas por su 

beneficio al grupo o a la especie, actualmente estos 

comportamientos buscan explicarse a partir de los 

beneficios netos que el organismo obtiene en su éxito 

reproductivo inclusivo (i.e., el incremento en la 

descendencia propia y la de sus parientes; Grafen, 2007; 

Hamilton, 1964). Esto implica que, en el caso del 

altruismo dirigido hacia no parientes, el costo inicial 

debe ser sobre-compensado por un beneficio futuro. La 

idea de altruismo recíproco de Robert Trivers (1971) 

aborda este problema. El altruismo recíproco implica 

que el altruista y el beneficiario del altruismo alternan 

sus roles de tal manera que a partir del intercambio de 

favores ambos obtienen un beneficio neto en el largo 

término. 

La publicación de Trivers (1971) sobre la 

evolución del altruismo recíproco estimuló la 

realización de varios estudios empíricos y en las 

décadas siguientes se reportaron algunos casos de 

aparente reciprocidad en la naturaleza (e.g., Connor, 

1995; Dugatkin, 1991; Wilkinson, 1984). En la primera 

década del siglo XXI, no obstante, se consolidó una 

reacción de escepticismo y crítica sobre las 

interpretaciones de la conducta animal en términos de 

reciprocidad, y se privilegiaron explicaciones de la 

cooperación vía parentesco, mutualismo o coerción 

(Clutton-Brock, 2009; Hammerstein, 2003; Stevens y 

Hauser, 2004; West et al. 2007a). En esta línea de 

pensamiento, algunos autores han propuesto que el 

altruismo recíproco jugaría un papel menor y de poca 

importancia fuera de las sociedades humanas, y han 

complementado esta postura con la hipótesis de que la 

reciprocidad implica habilidades cognitivas sofisticadas 

que son poco comunes en la naturaleza (Hammerstein, 

2003; Hauser et al. 2009; Stevens et al., 2005; Stevens y 

Hauser, 2004, 2005).  

El objetivo de este escrito es revisar de manera 

crítica los argumentos teóricos y la evidencia empírica 

en los que se basa la hipótesis de las limitaciones 

cognitivas sobre el despliegue de estrategias de 

cooperación recíproca en animales. Dado que la 

literatura sobre reciprocidad es muy vasta, no pretendo 

abordarla de manera exhaustiva en este trabajo, sino 

que me sirvo de ejemplos específicos para apoyar o 

cuestionar los argumentos en discusión. El resto del 

escrito está organizado de la siguiente manera: en la 

sección denominada  Altruismo recíproco, presento 

brevemente los requisitos principales que Trivers 

(1971) destacó como necesarios para que la 

reciprocidad estabilice la cooperación; en la sección 

siguiente, introduzco la hipótesis de los requerimientos 

cognitivos de la reciprocidad de Stevens, Hauser y 

colaboradores; en la sección titulada Críticas al planteo 

de los requerimientos cognitivos como limitaciones de 

la reciprocidad, discuto la evidencia que se suele 

mencionar a favor de la hipótesis en cuestión y comento 

estudios adicionales acerca de habilidades socio-

cognitivas relevantes para el desarrollo de reciprocidad 

en miembros de diversas especies; también en esta 

sección, presento nuevos estudios experimentales y de 

campo en los que se reportan casos de reciprocidad en 

animales no humanos; para finalizar, en la última 

sección, hago un breve cierre en donde proyecto el 

futuro cercano de los estudios de reciprocidad en 

animales. 

1.1. Altruismo recíproco  

En este escrito, sigo la definición de Hamilton 

(1964) del término altruismo: un comportamiento 

costoso para el individuo que implica un beneficio para 

terceros. Estos beneficios y costos refieren a las 

consecuencias, medidas o presumidas, sobre el éxito 

reproductivo inclusivo del organismo en cuestión. Por 

su parte, uso el término cooperación para referirme a 

intercambios entre dos o más organismos a partir de los 

cuales se benefician entre sí. Desde el punto de vista 

último, me refiero a conductas cooperativas cuando las 

mismas han evolucionado, al menos en parte, debido a 

este beneficio que generan (West et al., 2007a). Si bien 

existen disputas conceptuales en el área de los estudio 

evolutivos de la cooperación (e.g., ver West et al., 

2007b; Wilson, 2008), estas se han centrado en la 

controversia respecto a la noción de selección de grupos 

que no trato en este artículo. Por lo demás, las 

definiciones que propongo arriba son estándares y no 

problemáticas o controversiales en el contexto del tema 

del presente trabajo.  

Una de las preguntas cruciales que surgen a partir 

de este marco conceptual es cómo puede evolucionar 

una disposición que lleva a incurrir un costo que 

beneficia a terceros. Desde una perspectiva 

adaptacionista, la respuesta es que, eventualmente, el 
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individuo, a partir de su conducta altruista, debe obtener 

beneficios que superan los costos en el largo término 

(West et al., 2007a). El problema es descifrar cómo es 

que esto sucede. Dos de las respuestas fundamentales 

que los biólogos han dado a esta pregunta tienen que 

ver con la noción de selección de parentesco propuesta 

por William Hamilton (1964) y la noción de altruismo 

recíproco propuesta por Robert Trivers (1971). En este 

trabajo no profundizo sobre la noción de selección de 

parentesco ni sobre la evidencia a favor de la misma, 

sino que me focalizo en estudios sobre reciprocidad. 

Trivers planteó que la disposición a comportarse de 

manera altruista podría evolucionar y mantenerse si, a 

consecuencia del acto altruista, el individuo es 

reciprocado (i.e., recibe un beneficio que supera el 

costo inicial) por parte del anteriormente beneficiario 

(Trivers, 1971; ver también Nowak, 2006). Esta 

sucesión contingente de actos altruistas se denominó 

altruismo recíproco. Entre los aspectos distintivos del 

altruismo recíproco se encuentra el hecho de que la 

reciprocidad no es una consecuencia necesaria de la 

conducta altruista inicial, lo cual implica un riesgo para 

la estabilidad de la cooperación: si la reciprocidad no se 

materializa, el comportamiento altruista inicial resulta 

netamente costoso y contraseleccionado. Así es que 

aquellos elementos que aumentan la probabilidad de 

que la reciprocidad se efectivice contribuyen a que la 

cooperación vía reciprocidad pueda mantenerse de 

manera estable. El mismo Trivers (1971) reconoció que 

la cooperación condicional (i.e., que la conducta 

cooperativa sea dirigida sólo hacia otros individuos 

cooperadores) es un elemento necesario para que el 

beneficio de la reciprocidad se efectivice. Al contrario, 

si la cooperación es incondicional es susceptible de ser 

explotada por individuos no-cooperadores. Otro de los 

elementos que pueden incidir en la probabilidad de que 

la reciprocidad sea estable es el intercambio repetido 

entre individuos (Axelrod y Hamilton, 1981; Trivers, 

1971). Los intercambios repetidos no sólo generan 

ocasiones para recibir el pago por los favores dados, 

sino que también representan una de las maneras de 

reconocer el carácter cooperativo de un individuo.  

El rol que cumplen la cooperación condicional y 

los intercambios repetidos en la estabilización del 

altruismo recíproco puede ilustrarse a partir del Dilema 

del Prisionero (DP) y del DP iterado o de múltiples 

rondas (DPi). El DP ha sido una de las situaciones 

interactivas más utilizadas para modelar formalmente el 

conflicto entre los beneficios individuales y los 

colectivos que caracteriza los dilemas de la 

cooperación. En la figura 1, puede verse la matriz de 

pagos correspondientes a un DP de una sola ronda. Con 

esta matriz de pagos se dice que no cooperar es la 

respuesta dominante pues es la opción asociada al pago 

egoísta más elevado, independientemente de si el otro 

coopera o no. En el DPi, los participantes deben decidir 

entre cooperar y no cooperar en cada ronda o instancia 

de iteración. Cuando las decisiones del otro participante 

en las rondas anteriores pueden considerarse al 

momento de tomar la decisión en la ronda actual, 

aparecen soluciones al dilema que se acercan a la 

noción de reciprocidad. Axelrod y Hamilton (1981) 

organizaron una competencia abierta en la que pusieron 

a competir a diversas estrategias (algoritmos) en el DPi 

y encontraron que la estrategia vencedora (la que 

obtuvo el mayor puntaje promedio a lo largo de las 

múltiples rondas de juego), la llamada Tit-for-Tat 

(TfT), justamente se basaba en reciprocar la elección 

del otro en la ronda anterior (i.e., comenzar cooperando 

y luego imitar la última acción del otro participante).  
 

  
Participante B 

Cooperar No cooperar 

Participante A 

Cooperar 
R, R S, T 

2, 2 0, 3 

No cooperar 
T, S P, P 

3, 0 1, 1 

Figura 1. Matriz de pagos correspondiente al Dilema del 

Prisionero. En las cuatro celdas grises están representados de 

manera general (a partir de las letras mayúsculas; T>R>P>S) 

y también con un ejemplo numérico los pagos que resultan de 

combinar las dos posibles respuestas de cada participante. 

Dentro de una celda, la letra o el número a la izquierda 

representa el pago del participante A, mientras que la letra o 

el número a la derecha representa el pago del participante B. 
 

No sólo la reciprocidad es una respuesta ventajosa 

en un PDi entre algoritmos artificiales, sino que parece 

ser un mecanismo importante en las interacciones 

humanas. Estudios experimentales muestran que las 

personas son más cooperativas hacia aquellos que 

fueron cooperativos en interacciones previas (e.g., Fehr 

y Fischbacher, 2003), y tienden a reciprocar los buenos 

y malos tratos recibidos (e.g., Abbink et al., 2000; Berg 

et al., 1995). De hecho, cuando se pone a personas a 

jugar al DPi, se ve que muchas utilizan estrategias 

similares al TfT u otras estrategias de cooperación 

condicional (e.g., Kümmerli et al., 2007). A su vez, 

estás habilidades que permiten a las personas mantener 

interacciones recíprocas, si bien se implementan de 

forma común y cotidiana, parecen depender del 

funcionamiento normal de áreas específicas del cerebro 

que son frágiles a deteriorarse como puede observarse, 

por ejemplo, en el trastorno psicopatológico de 

personalidad borderline (King-Casas et al., 2008). 
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Como muestra el estudio de King-Casas y 

colaboradores (2008), estos pacientes que se 

caracterizan por relaciones inestables e incapacidad de 

confiar en los demás no lograron sostener ni recuperar 

la cooperación en juegos de confianza que se basan en 

conductas de reciprocidad. De hecho, las diferencias en 

la confianza y reciprocidad de los pacientes borderline 

respecto a participantes controles pudo ser 

correlacionada con diferencias en la actividad en la 

ínsula anterior, un área del cerebro cuya actividad ha 

sido asociada a la detección de la violación de normas 

(ver King-Casas et al., 2008). Estos resultados son 

consistentes con el hallazgo de que la reciprocidad 

puede adquirir status normativo en las interacciones 

humanas (Bicchieri et al., 2011).  

No obstante, más allá de la importancia que tiene la 

reciprocidad en las interacciones entre las personas, no 

hay acuerdo entre los investigadores respecto al rol que 

cumple la misma en las interacciones en otras especies 

animales (e.g., para leer dos opiniones en contraste ver 

Schino y Aureli, 2010a y Clutton-Brock, 2009). Si bien, 

la publicación pionera de Trivers (1971) estimuló la 

investigación de la reciprocidad en animales, en la 

década pasada se afianzó una reacción de escepticismo 

y crítica sobre las interpretaciones de las interacciones 

animales en términos de reciprocidad. Varios autores 

opinan que los ejemplos de reciprocidad en animales no 

humanos son controversiales y pueden ser interpretados 

de maneras alternativas, en especial como casos de 

cooperación entre parientes, mutualismo o incluso 

coerción (e.g., Clutton-Brock, 2009; Hammerstein, 

2003; Stevens y Hauser, 2004). El consenso de los 

autores asociados a esta reacción es que la reciprocidad 

no juega un papel importante más allá de las sociedades 

humanas. En la próxima sección desarrollo la hipótesis 

que, en este contexto, Jeffrey Stevens, Mark Hauser y 

colaboradores han propuesto para explicar la aparente 

ausencia de conductas de reciprocidad en los animales 

no humanos.  

1.2. Hipótesis de los Requerimientos Cognitivos de 

la Reciprocidad 

En una serie de artículos de los últimos 10 años, 

Stevens, Hauser y colaboradores (Hauser et al., 2009; 

Stevens et al., 2005; Stevens y Hauser, 2004, 2005) han 

argumentado que el planteo de Trivers (1971) acerca de 

los requisitos necesarios para el mantenimiento estable 

de intercambios recíprocos (beneficios superiores a los 

costos, encuentros repetidos y detección de no 

cooperadores) está enfocado de manera demasiado 

estricta en las causas últimas que pueden haber 

moldeado la evolución de tales conductas, ignorando 

posibles limitaciones impuestas por los mecanismos 

próximos necesarios para ejecutarlas (ver también 

Hammerstein, 2003). En especial, estos autores 

argumentan que un análisis de los requisitos cognitivos 

necesarios para la implementación de estrategias de 

cooperación reciproca lleva a concluir que los mismos 

no son menores.  

Según Stevens, Hauser y colaboradores (Stevens et 

al., 2005; Stevens y Hauser, 2004, 2005), la demora 

entre el acto altruista inicial y la conducta recíproca que 

lo vuelve netamente ventajoso plantea diversos desafíos 

a la estabilidad de los intercambios cooperativos. Un 

primer desafío se relaciona con las demandas de 

memoria y la capacidad para atribuir reputación y hacer 

un seguimiento y actualización de la misma a partir de 

las experiencias directas e indirectas con los potenciales 

cooperadores. Estos autores enfatizan que las demandas 

de memoria que la reciprocidad implica no son triviales 

(e.g., Stevens y Hauser, 2004), y, de hecho, a medida 

que la demora entre encuentros es mayor y la cantidad 

de interactuantes aumenta, estas demandas se 

incrementan y los errores de atribución pueden 

aumentar, lo cual pone en riesgo la estabilidad de los 

intercambios (Stevens et al., 2011). Un segundo desafío 

es resistir la tentación de ir por el beneficio inmediato 

(explotar el altruismo del otro sin reciprocar) en pos de 

elegir el beneficio mayor demorado (i.e., sostener una 

relación estable de reciprocidad y cooperación). Este 

segundo desafío implica cierto control inhibitorio por 

parte del potencial reciprocador además de un bajo 

descuento temporal de las recompensas (i.e., cómo 

cambia el valor subjetivo de un incentivo a medida que 

su presentación es demorada). Una tentación muy fuerte 

y/o un descuento abrupto de los beneficios futuros 

pueden llevar a tomar decisiones miopes, que no 

maximizan las ganancias en el largo término. La 

habilidad numérica es otro de los requerimientos que 

Stevens y Hauser (2004) mencionan en relación a la 

estabilidad de la reciprocidad. Si bien este requisito no 

está asociado a la demora entre las sucesivas rondas de 

reciprocidad, cierta capacidad numérica sería necesaria 

para llevar un registro de las deudas que uno tiene hacia 

otros y de las de otros con uno. Sin esa contabilidad 

minuciosa, opinan, el altruismo puede ser fácilmente 

explotado (Stevens y Hauser, 2004, 2005). 

En síntesis, Stevens, Hauser y colaboradores 

afirman que la reciprocidad requiere habilidades 

sofisticadas de memoria, control de impulsos, bajo 

descuento temporal y numerosidad para sostenerse 

como estrategia cooperativa estable. Justamente, el 

escepticismo respecto a los reportes de reciprocidad en 

animales no humanos va de la mano con la idea de que 
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los requerimientos de la reciprocidad no son menores, 

por lo que se vuelve razonable pensar que pocas 

especies los habrían costeado. Así es que estos autores 

no sólo plantean que la cognición puede actuar como 

una limitación próxima en el despliegue de cooperación 

vía reciprocidad, sino que proponen que los 

requerimientos cognitivos de la reciprocidad habrían 

actuado como limitaciones en la evolución del 

altruismo recíproco (Stevens et al., 2005; Stevens y 

Hauser, 2004, 2005). 

1.3. Limitaciones cognitivas en animales no 

humanos 

En complemento a la hipótesis de los requerimiento 

cognitivos de la reciprocidad, Stevens, Hauser y 

colaboradores argumentan que los animales no 

humanos suelen presentar desempeños pobres en los 

dominios cognitivos necesarios para que el altruismo 

reciproco sea estable. En sus trabajos, discuten 

aparentes limitaciones en las habilidades numéricas y 

mnemónicas de los animales (Stevens y Hauser, 2004, 

2005), pero uno de los puntos en los que más 

fuertemente se basan es el del descuento temporal de las 

recompensas y su rol en el despliegue de reciprocidad.  

Algunos estudios en humanos muestran que las 

diferencias individuales en el nivel de descuento 

temporal de las recompensas correlaciona con los 

niveles de cooperación que muestran los participantes 

en juegos experimentales de cooperación como el DP 

(Harris y Madden, 2002) y el Dilema de los Bienes 

Comunes (Curry, Price y Price, 2008). También hay 

datos experimentales en otros animales que vinculan la 

impulsividad con la capacidad de cooperación recíproca 

de los sujetos (e.g., Stephens et al., 2002, 2006). El 

argumento de Stevens y Hauser (2004) es que los 

animales son típicamente más impulsivos que las 

personas, y para demostrar ello compararon estudios de 

toma de decisiones temporales en humanos, ratas y 

palomas en tareas en las que los participantes podían 

elegir entre una recompensa mayor demorada y una 

recompensa menor inmediata (Stevens et al., 2005; 

Stevens y Hauser, 2004). A partir del desempeño en 

este tipo de tareas, los investigadores estimaron la tasa 

de descuento temporal y observaron que las ratas y las 

palomas presentaron tasas de descuento mucho más 

drásticas que las personas. Datos similares en monos 

apoyarían la conclusión de que los animales no 

humanos son más impulsivos y subvalúan las 

recompensas futuras en comparación a las personas, lo 

cual es consistente con la hipótesis de Stevens, Hauser y 

colaboradores (Stevens et al., 2005). 

1.4. Críticas al planteo de los requerimientos 

cognitivos como limitaciones de la reciprocidad 

Si bien, en términos generales, parecen razonables 

los argumentos acerca del rol que cumplen la memoria, 

la atribución de reputación, el control inhibitorio, el 

descuento temporal de incentivos y la capacidad 

numérica en el despliegue de la cooperación recíproca, 

en esta sección, presento tres objeciones al planteo de 

Stevens, Hauser y colaboradores. Primero, cuestiono la 

evidencia sobre la que se basa el argumento de que las 

habilidades cognitivas de los animales no son 

suficientemente sofisticadas como para la cooperación 

recíproca. Segundo, cuestiono la hipótesis según la cual 

los requerimientos cognitivos de la reciprocidad 

actuaron como limitaciones a la evolución del altruismo 

recíproco. Y tercero, cuestiono la idea de que la 

reciprocidad sólo puede estabilizarse a partir del 

desarrollo de habilidades cognitivas sofisticadas.  

1.5. Limitaciones cognitivas como restricciones 

próximas y evolutivas 

En sus escritos sobre los requerimientos cognitivos 

de la reciprocidad, Stevens, Hauser y colaboradores 

hacen dos usos del término limitación (constraint del 

inglés). Por un lado, se refieren a un efecto limitante de 

los mecanismos próximos sobre las posibilidades de la 

conducta. Este uso queda ejemplificado en la siguiente 

frase de Stevens y Hauser (2004): “… cognitive 

limitations such as temporal discounting, numerical 

discrimination and memory make reciprocity difficult 

for animals.” [“… los limitantes cognitivos como el 

descuento temporal, la discriminación numérica y la 

memoria hacen que la reciprocidad sea difícil para los 

animales.”] (p. 1). Por otro lado, hacen uso del término 

limitación cognitiva en un sentido último, evolutivo, 

como puede notarse en la siguiente oración extraída de 

Stevens et al. (2005): “We propose that several types of 

cooperation, though theoretically possible and 

functionally adaptive, have not evolved in some animal 

species because of cognitive constraints.”  

[“Proponemos que varios tipos de cooperación, si bien 

teóricamente posibles y funcionalmente adaptativos, no 

han evolucionado en algunas especies animales debido 

a limitaciones cognitivas.”] (p. 1). A continuación 

analizo la justificación teórica y empírica de usar el 

significado próximo y el significado último de la idea 

de la existencia de limitaciones cognitivas sobre la 

reciprocidad. 

1.6. El funcionamiento cognitivo como limitación 

próxima 

En un sentido causal próximo, Stevens, Hauser y 

colaboradores proponen que la falta, en grado o esencia, 
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de cierta habilidad incapacita al organismo para 

desplegar la cooperación condicional necesaria para que 

la reciprocidad sea estable. Un bajo control inhibitorio o 

un elevado descuento temporal funcionarían como 

obstáculos a la reciprocación de un acto cooperativo. 

Una mala memoria y problemas con el seguimiento de 

la reputación de los interactuantes pueden llevar a 

dirigir la conducta altruista hacia los individuos 

equivocados.  

En este apartado, mi crítica a Stevens, Hauser y 

colaboradores se basa en tres puntos: 1) si bien existe 

evidencia que apoya la hipótesis de que variaciones en 

el funcionamiento cognitivo pueden afectar los 

comportamientos cooperativos (tanto en personas como 

en otros animales), este tipo de evidencia, en sí misma, 

no dice nada respecto a por qué debería esperarse que la 

reciprocidad en las personas pueda sostenerse de 

manera más estable que en los animales; 2) la evidencia 

que se necesita para hacer esa última aseveración es 

comparada, no obstante, las comparaciones que 

Stevens, Hauser y colaboradores realizan de las tasas de 

descuento temporal entre personas, primates no 

humanos, ratas y palomas son cuestionables debido a 

importantes diferencias metodológicas entre estudios; y 

3) varios experimentos en animales no humanos 

sugieren que algunas especies cuentan con sofisticadas 

habilidades socio-cognitivas relevantes para el 

despliegue de reciprocidad. 

Un ejemplo que ilustra el mecanismo causal de la 

limitación cognitiva sobre la reciprocidad puede 

encontrarse en un estudio realizado con pinzones cebra 

(Taeniapygia guttata) cuya memoria fue 

experimentalmente deteriorada antes de que 

participaran de un DPi (Larose y Dubois, 2011). En este 

experimento, los pinzones participaban de a pares (pero 

cada individuo estaba en una parte distinta de la jaula, 

separados por un tejido de alambre) en una tarea en la 

que cada animal tenía dos opciones de respuesta a partir 

de las que podía cooperar o no cooperar con el otro. Las 

aves, primero, fueron familiarizadas con el 

funcionamiento del aparato y con las variaciones de los 

pagos asociados a cada respuesta, y luego participaron 

en el DPi en dos tratamientos: con y sin implante de 

corticosterona. Según los antecedentes que mencionan 

los autores y los resultados de un experimento 

preliminar, la manipulación de esta hormona afecta 

negativamente la memoria de los pinzones. El hallazgo 

principal fue que los niveles de cooperación mutua 

decayeron estrepitosamente en el tratamiento con el 

implante de corticosterona, mientras que la cooperación 

recíproca se mantuvo elevada cuando el implante estaba 

vacío, sugiriendo que el deterioro de la memoria limitó 

la capacidad cooperativa de los pinzones (Larose y 

Dubios, 2011). Este trabajo muestra que una 

manipulación experimental que afectaba negativamente 

la memoria de estas aves causó una baja en la 

proporción de sus elecciones cooperativas, lo cual es 

consistente con el planteo de Stevens, Hauser y 

colaboradores. Sin embargo, este tipo de evidencia 

también implica que estas aves son capaces de mantener 

niveles de cooperación elevados y estables cuando su 

memoria no es deteriorada experimentalmente. Es decir 

que estos datos, al mismo tiempo que muestran que la 

memoria puede ser importante para la reciprocidad, 

también sugieren que las habilidades mnemónicas 

naturales de estos animales podrían ser suficientes para 

sostener intercambios recíprocos.  

Un estudio en personas realizados por Stevens y 

colaboradores (2011) ilustra un punto complementario: 

las capacidades de memoria de las personas no 

necesariamente son suficientes para sostener la 

reciprocidad. La tarea experimental consistía en que los 

participantes asociaran fotos de la cara de hombres con 

información acerca de si esa persona había cooperado o 

no en el último ensayo en que esa foto (esa cara) había 

sido vista. Los resultados mostraron que los errores de 

memoria fueron mayores cuando se incrementó, de 5 a 

10 ó 15, la cantidad de fotos que los participantes 

debían registrar. A partir de estos datos y simulaciones 

de modelos de reciprocidad, los autores concluyeron 

que las tasas de errores mostradas por sus participantes 

eran excesivas para que la cooperación recíproca 

pudiese sostenerse de manera estable (Stevens et al., 

2011). Claro que estas conclusiones dependen de 

asumir que a medida que la carga cognitiva aumenta la 

cooperación decae, lo cual no es necesariamente cierto 

a la luz de experimentos recientes que muestran que las 

personas son espontáneamente cooperativas, cooperan 

más cuando menos tiempo tienen para tomar su 

decisión y sólo se vuelven más egoístas cuando se 

toman más tiempo para pensar (Rand et al., 2012). Este 

último resultado sugiere la presencia de mecanismos 

motivacionales que ayudan a sostener la cooperación, y 

va de la mano de estudios en animales no humanos (ver 

más adelante la subsección titulada Reciprocidad en los 

animales) y trabajos teóricos (e.g., Vukov et al., 2011) 

en los que se estima que la reciprocidad puede 

mantenerse a partir de mecanismos cognitivamente 

menos demandantes.   

En la subsección sobre las Limitaciones cognitivas 

en animales no humanos, destaqué que Stevens, Hauser 

y colaboradores mencionan la aparente impulsividad y 

elevado descuento temporal de los animales en 

comparación a las personas como un punto importante 
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de apoyo a su hipótesis de las limitaciones cognitivas. 

Mi preocupación respecto a la evidencia que Stevens y 

Hauser (2004; Stevens et al., 2005) discuten para sacar 

sus conclusiones comparadas es que existen importantes 

discrepancias metodológicas entre los estudios en 

animales no humanos y los estudios en personas que 

consideran. Estas diferencias, argumento, hacen que los 

resultados no sean directamente comparables. En los 

estudios con animales no humanos, las recompensas 

generalmente involucran distintas cantidades de 

reforzadores primarios, como comida o agua, que los 

sujetos experimentales (parcialmente privados del 

reforzador) pueden obtener en períodos que difieren en 

segundos o como mucho minutos (e.g., Mazur, 1987; 

Rachlin et al., 1991). En contraste, en los estudios con 

humanos, los participantes (típicamente, estudiantes 

universitarios) suelen optar entre distintas cantidades de 

dinero (a veces hipotéticas; e.g., Rachlin et al., 1991) 

que pueden obtener en períodos de tiempo que van 

desde días hasta semanas y meses (e.g., Frederick et al., 

2002 para una revisión). De hecho, se ha visto que las 

personas son más impulsivas cuando sus preferencias 

temporales son medidas con reforzadores primarios, 

como la comida, en comparación al uso de reforzadores 

secundarios, como el dinero (Rosati et al., 2007). Es 

más, cuando se tomó el cuidado de realizar 

procedimientos similares en personas y primates no 

humanos que tenían que elegir entre una cantidad 

pequeña de comida provista de manera inmediata y una 

cantidad mayor sujeta a demora, se encontraron tasas de 

descuento mayores (i.e., mayor impulsividad) en las 

personas que en los chimpancés (Rosati et al., 2007).  

Otra de las habilidades que estarían en la base de la 

cooperación recíproca es la de poder discriminar a los 

individuos cooperadores de los no cooperadores para 

cooperar selectivamente con los primeros y evitar 

dirigir comportamientos altruistas hacia los segundos. 

En el caso de las personas, hay evidencia de que 

contamos con una capacidad aguda para detectar 

tramposos e individuos no cooperadores (ver Cosmides 

y Tooby, 2005 para una revisión). A pesar de que 

Stevens, Hauser y colaboradores sostienen que los 

animales presentarían severas limitaciones en la 

atribución y seguimiento de la reputación, varios 

estudios en la última década muestran este tipo de 

habilidades en peces (Bshary y Grutter, 2006), aves 

(e.g., Krams et al., 2008) y mamíferos (e.g., Kundey et 

al., 2010; Melis et al., 2006; Sabbatini et al., 2012). Un 

caso particularmente interesante es el de los perros 

domésticos (Canis familiaris) pues los mismos suelen 

vivir en íntimo contacto con las personas y, de acuerdo 

a la evidencia arqueológica, han atravesado al menos 

los últimos 15.000 años de su evolución en ambientes 

sociales humanos (Savolainen, 2007). Dado que somos 

una especie tan cooperativa no es extraño que los perros 

hayan desarrollado habilidades para sacar el mayor 

provecho de esto. Efectivamente, varios estudios 

experimentales muestran que los perros no sólo 

recuerdan y prefieren a quienes han sido colaborativos 

con ellos en interacciones directas (personas que les 

señalan donde encontrar comida versus personas que 

no; Petter et al., 2009), sino que también forman 

preferencias por personas a quienes han visto 

interactuar de forma cooperativa con terceros (Kundey 

et al., 2010; Marshal-Pescini et al., 2011). En el 

experimento de Kundey y colaboradores, los perros 

miraban una escena en la que dos personas (los 

dadores) interactuaban con otra que hacía el rol de 

pedigüeño. El dador cooperativo daba comida al 

pedigüeño y dejaba que este se la quedase, mientras que 

el dador no cooperativo daba comida al pedigüeño pero 

inmediatamente se la sacaba. El resultado fue que, 

luego de observar la escena, los perros preferían 

acercarse al dador cooperativo más que al dador no 

cooperativo (Kundey et al., 2010). Aún más, la 

habilidad de los perros de atribuir reputación de manera 

indirecta parece ser más sofisticada todavía. En un 

estudio realizado por Freidin, Putrino, D´Orazio y 

Bentosela (enviado), los perros miraban una escena en 

la que un pedigüeño interactuaba sucesivamente con 

dos dadores. En este experimento, ambos dadores 

ejecutaban las mismas conductas: daban comida al 

pedigüeño cuando éste se acercaba a pedir. No obstante, 

la manipulación experimental consistía en que el 

pedigüeño reaccionaba diferencialmente a uno y otro 

dador. En un caso, cuando el dador le daba la comida, el 

pedigüeño decía “¡Que rico!” y comía mientras 

permanecía orientado hacia el dador. En el otro caso, 

cuando el dador le daba comida, el pedigüeño decía 

“¡Que feo!”, volvía a dejar la comida en el plato y se 

ponía de espaldas al dador. Luego de observar las 

interacciones entre el pedigüeño y los dadores, el 

pedigüeño dejaba la sala y el perro era soltado, 

pudiendo acercarse a uno u otro dador. Los resultados 

indicaron que los perros desarrollaron una preferencia 

por el dador asociado a la reacción de satisfacción del 

pedigüeño, a pesar de que el comportamiento de ambos 

dadores era el mismo y de que el pedigüeño estaba 

ausente en el momento en que el perro realizaba la 

elección (Freidin et al., enviado).  

Para terminar este apartado saco dos conclusiones 

de los argumentos y la evidencia discutidos. Por un 

lado, los datos experimentales de estudios con personas 

y otros animales parecen respaldar el planteo de 
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Stevens, Hauser y colaboradores respecto a los 

requerimientos cognitivos de la reciprocidad en un 

sentido causal próximo. Si la cooperación ha de 

mantenerse entre pares, cualquiera limitación en el 

recuerdo de los interactuantes y los favores 

intercambiados, así como en la disposición a hacer 

sacrificios para lograr beneficios en el largo plazo, 

puede afectar la estabilidad de la relación. No obstante, 

como discuto en la subsección titulada Reciprocidad en 

los animales, esto es especialmente cierto respecto a lo 

que Brosnan y de Waal (2002) denominan reciprocidad 

calculada, pero no tanto cuando la reciprocidad se basa 

en la formación de vínculos emocionales e intercambios 

que se balancean en el largo término. Por otro lado, 

concluyo que la hipótesis que sostiene que la 

reciprocidad en los animales no humanos es infrecuente 

debido a limitaciones cognitivas no cuenta con una base 

de evidencias sólida. La comparación del desempeño de 

animales no humanos con el de humanos respecto a las 

habilidades relevantes para el altruismo recíproco no 

arroja resultados consistentes, y de hecho, a veces, son 

opuestos a lo que Stevens, Hauser y colaboradores 

predicen (e.g., ver Rosati et al., 2007). Incluso, algunos 

animales muestran habilidades muy sofisticadas y 

relevantes para la reciprocidad. Si bien la demostración 

de estas habilidades en sí misma no indica que dichos 

organismos necesariamente desplieguen conductas de 

reciprocidad como parte de su repertorio natural, 

tampoco parece parsimonioso pensar que sus 

capacidades cognitivas estén limitándolos. Este 

panorama nos deja con dos posibilidades: o bien, el 

altruismo recíproco es zoológicamente raro por razones 

distintas a las que se proponen en la hipótesis de la 

limitación cognitiva (e.g., en la siguiente subsección 

menciono el posible rol de las variables ecológicas y el 

estilo de vida de la especie), o bien, las instancias de 

reciprocidad en la naturaleza han sido subestimadas. 

1.7. Los elevados requerimientos cognitivos de la 

reciprocidad como limitación evolutiva 

De acuerdo a este uso del término limitación, 

Stevens, Hauser y colaboradores parecen asumir que el 

hecho de que ciertas especies no hayan evolucionado 

habilidades cognitivas sofisticadas habría actuado como 

una “barrera” a la posibilidad de que las mismas 

evolucionen altruismo recíproco. El problema que 

observo aquí es que hay una visión alternativa de la 

causalidad evolutiva que no ha sido considerada. Esta 

visión alternativa involucra la posibilidad de que ciertos 

organismos no hayan evolucionado comportamientos de 

altruismo recíproco, no por una limitación cognitiva, 

sino por circunstancias ecológicas, de organización 

social o de un estilo de vida particular. Las 

características cognitivas de una especie bien podrían 

ser una consecuencia, y no una causa, de la trayectoria 

evolutiva de su vida social.  

La hipótesis de la inteligencia social, una 

influyente hipótesis acerca de la inteligencia animal 

(Holekamp, 2007), plantea justamente que las 

habilidades socio-cognitivas más sofisticadas de los 

primates han resultado de presiones selectivas 

relacionadas a la complejidad de los vínculos sociales 

que estructuran la trama de sus intercambios cotidianos 

(Byrne y Whiten 1988; Dunbar, 1998). Algunos autores 

han realizado extensiones de esta hipótesis para explicar 

las aparentes diferencias en habilidades cognitivas en 

otros taxones (e.g., ver Emery, 2006). La noción de 

inteligencia social asume una causalidad evolutiva que 

es relevante para la discusión de la evolución del 

altruismo recíproco, y que necesita ser adecuadamente 

evaluada en contraste a la propuesta de Stevens, Hauser 

y colaboradores, aunque dicha evaluación exceda las 

posibilidades de este trabajo. Resulta curioso que 

Stevens y Hauser no discutan esta posibilidad a pesar de 

que ellos mismos han realizado experimentos donde 

muestran la asociación entre diferencias en las 

habilidades cognitivas de especies cercanamente 

emparentadas y diferencias en aspectos de su ecología o 

estilo de vida (Stevens et al., 2005).  

Otra fuente de dudas respecto al uso de la noción 

de limitaciones cognitivas como restricción evolutiva 

viene del comportamiento de animales que muestran 

capacidades cognitivas que lucen extraordinarias pero 

cuyo funcionamiento sofisticado cobra pleno sentido 

cuando es contrastado con las circunstancias ecológicas 

o el estilo de vida particular de la especie en cuestión 

(e.g., ver Emery, 2006; Hare y Tomasello, 2005; 

Shettleworth, 2003). Un ejemplo relevante son los 

cascanueces de Clark (Nucifraga columbiana), una 

especie de ave que recurre a esconder comida en 

multiplicidad de lugares para acceder a alimento en 

épocas de escasez. En un experimento para evaluar las 

capacidades mnemónicas de los cascanueces en el 

laboratorio, los sujetos contaban con 69 lugares 

distintos en los que podían esconder entre 18 y 25 ítems 

de comida en una sesión (Balda y Kamil, 1992). Estas 

aves llegaron a responder por sobre el nivel del azar en 

la recuperación de ítems escondidos hasta 10 meses 

antes de la prueba. Esta extraordinaria memoria es 

consistente con las demandas del estilo de vida de esta 

especie, pues se ha observado en la naturaleza que los 

cascanueces de Clark llegan a esconder miles de 

semillas de pino que dispersan en multiplicidad de 

lugares en el verano para recién recuperarlas en el 
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invierno, varios meses más tarde (ver Shettleworth, 

2010, p. 230). Además, estudios comparados de 

especies de aves filogenéticamente emparentadas que 

tienen o no el hábito de esconder comida mostraron que 

la capacidad de memoria espacial de las aves que tienen 

este hábito era superior a la de especies que no (ver 

Shettleworth, 2003 para una revisión). Incluso, se ha 

visto que el tamaño relativo del hipocampo, una 

estructura del cerebro asociada a la memoria espacial, 

es superior en especies que esconden y recuperan 

comida respecto a especies emparentadas que no lo 

hacen (Krebs et al., 1989).  

En síntesis, la postura de Stevens, Hauser y 

colaboradores es que la aparente asociación entre 

capacidades cognitivas poco sofisticadas y la falta de 

casos concretos de reciprocidad en animales no 

humanos sugiere que la cognición actuó como “cuello 

de botella” en la evolución de la cooperación recíproca. 

Es importante remarcar que aún si esa asociación fuese 

de hecho demostrada, no indicaría la dirección de la 

causalidad evolutiva. Es más, la evidencia que 

mencioné en este apartado apunta hacia una 

interpretación de la causalidad evolutiva justamente en 

sentido contrario, más en consonancia con la hipótesis 

de la inteligencia social. La conclusión es que, en 

contraste a la idea del funcionamiento cognitivo como 

limitación evolutiva, los ejemplos del desempeño 

cognitivo de diversas aves, perros, primates no 

humanos y otras especies sugieren cierta adaptabilidad 

de la cognición a las demandas ecológicas en la historia 

evolutiva de una especie. 

1.8. Reciprocidad en los animales 

Luego de la publicación pionera de Trivers (1971) 

sobre altruismo recíproco comenzaron a aparecer 

reportes de casos de reciprocidad en la naturaleza. Uno 

de los ejemplos clásicos es el estudio de Gerald 

Wilkinson (1984) sobre los murciélagos vampiros 

(Desmodus rotundus). Wilkinson observó que después 

de una noche de forrajeo, algunos murciélagos volvían 

a sus árboles sin haber podido obtener sangre. 

Curiosamente vio que otros individuos que habían 

tenido mayor éxito regurgitaban sangre para “convidar” 

a los menos exitosos de esa noche. No es difícil 

imaginar la gran asimetría que podría haber entre el 

pequeño costo de ceder comida para un murciélago bien 

alimentado y el gran beneficio que podía implicar ese 

alimento para un murciélago en malas condiciones. A 

su vez, el lugar donde dormían estos animales era 

relativamente estable, es decir, que los mismos 

individuos se encontraban allí cada día. En esta especie, 

parecían cumplirse dos de las condiciones que Trivers 

(1971) había propuesto para que el altruismo recíproco 

fuera estable: asimetría entre costos y beneficios y 

encuentros repetidos. Así fue que Wilkinson (1984) 

interpretó este comportamiento dadivoso como una 

posible situación de reciprocidad directa: hoy por mi, 

mañana por ti. 

El caso de aparente altruismo recíproco en los 

murciélagos vampiros pasó de ser un ejemplo clásico de 

reciprocidad a ser un ejemplo clásico de las dificultades 

que implica demostrar casos de reciprocidad en la 

naturaleza (Clutton-Brock, 2009; Stevens y Hauser, 

2004). La interpretación de Wilkinson fue criticada 

principalmente porque no tuvo en cuenta el grado de 

parentesco entre los individuos que compartían 

alimento. De hecho, se ha estimado que alrededor del 

90% de las regurgitaciones de sangre en estos 

murciélagos se dan entre individuos con alto grado de 

parentesco, con lo cual la explicación por selección de 

parentesco ha sido favorecida por sobre la 

interpretación de reciprocidad (Clutton-Brock, 2009; 

Hammerstein 2003; Hauser et al., 2009). Además del 

parentesco, Clutton-Brock (2009) detalla varias 

alternativas que es necesario descartar antes de 

interpretar el comportamiento animal como un caso de 

reciprocidad. Una de ellas es el mutualismo, es decir, 

aquellos casos en los que la cooperación no implica un 

acto altruista inicial (un acto costoso), sino que los 

organismos al coordinarse obtienen un beneficio mayor 

que si no lo hacen. Otras alternativas a la reciprocidad 

también pueden ser la coerción o incluso un tipo de 

manipulación que se ha denominado seudo-reciprocidad 

en la que un organismo ajusta su conducta para explotar 

el patrón de acción de otro en su favor, sin perjudicar a 

quien lo ejecuta en primer lugar (Clutton-Brock, 2009). 

Más allá de la rigurosidad del planteo de Clutton-

Brock, algunos autores opinan que el escepticismo 

respecto a las interpretaciones en términos de 

reciprocidad parece, en cierto punto, injustificado 

(Cheney, 2011; Schino y Aureli, 2010a; Wheatcroft y 

Krams, 2009). Por un lado, se suelen exigir pruebas y 

controles mucho más estrictos para aceptar una 

hipótesis de altruismo recíproco que de mutualismo o 

selección de parentesco (Schino y Aureli, 2010a). Esto 

en parte se debe a que se asume que el parentesco es un 

factor con mayor incidencia que la reciprocidad en la 

cooperación animal (Clutton-Brock, 2009; 

Hammerstein, 2003; Stevens y Hauser, 2004). Sin 

embargo, esto no siempre es así. Por ejemplo, en un 

reciente meta-análisis sobre los determinantes del 

acicalamiento mutuo en primates no humanos, Schino y 

Aureli (2010b) encontraron que la reciprocidad directa 

parece jugar un rol más importante que el parentesco en 
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explicar la distribución y frecuencia de estas conductas. 

Por otra parte, algunas reinterpretaciones de reportes de 

reciprocidad resultan poco parsimoniosas. Tal es el 

caso, por ejemplo, del estudio de Krams y 

colaboradores (2008) sobre el comportamiento del 

papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca), una 

especie de ave paseriforme, cuyos miembros muestran 

conductas de cooperación entre vecinos para ahuyentar 

a potenciales predadores que se acercan al nido (anti-

predador mobbing en inglés). A partir de manipular 

experimentalmente la ayuda proveniente de un vecino y 

otro, Krams y colaboradores observaron que la 

probabilidad de que estas aves cooperasen con su 

vecino aumentaba cuando el vecino había cooperado 

con ellas en el pasado respecto a cuando no, lo cual luce 

como un caso de reciprocidad directa (Krams et al., 

2008). Russell y Wright (2009), no obstante, intentaron 

forzar una interpretación de esos resultados en términos 

de mutualismo. Según estos autores, el hecho de que 

estas aves contribuyan a ahuyentar al predador cuando 

este está cerca del nido del vecino cooperativo no 

requiere de ningún tipo de reciprocidad, sino que los 

individuos podrían estar respondiendo simplemente a 

costos y beneficios egoístas. Y entonces ¿por qué 

cooperan con el vecino cooperativo pero no con el no 

cooperativo? Según Russell y Wright podría ser que el 

hecho de que uno de los vecinos contribuyó a ahuyentar 

al predador en el pasado mientras que el otro vecino no 

lo hizo podría llevar a que los individuos anticipasen 

costos y beneficios egoístas diferenciales en ir ayudar a 

uno y otro vecino: con uno se exponen a ahuyentar al 

predador solo, mientras que con el otro, al hacerlo de 

manera conjunta, afrontan costos menores y mayor 

probabilidad de éxito (Clutton-Brock, 2009; Russell y 

Wright, 2009). Sin embargo, Krams y colaboradores 

(2008) reportan un tercer experimento cuyos resultados 

hacen lucir a la explicación de Russell y Wright en 

términos de mutualismo como demasiado forzada, 

mientras que la explicación vía reciprocidad parece más 

simple y adecuada. En este tercer experimento, cuando 

el predador (un modelo disecado) se encontraba cerca 

del nido de la pareja A, la pareja B no pudo ayudar 

porque el experimentador los tenía retenidos. Luego, 

cuando el predador estaba cerca del nido de la pareja B, 

se observó que la pareja A no cooperó. La pareja C que 

había visto ambas situaciones, sin embargo, sí se sumo 

a ahuyentar al predador junto con la pareja B en el 

segundo caso. Si la interpretación de Russell y Wright 

fuera correcta se hubiese esperado que la pareja C 

hubiese tenido el mismo comportamiento que la pareja 

A, pues ambas tenían la misma información respecto a 

cómo había actuado (o no) la pareja B en el pasado. Es 

más, si fuera que la pareja A no cooperó debido a que 

anticipaba que la pareja B no contribuiría a ahuyentar al 

predador, se esperaría que la pareja A hubiese 

reaccionado al hecho de que, al momento de la prueba, 

la pareja B estaba intentando ahuyentar al predador. Sin 

embargo, el dato de que la pareja A no se haya sumado 

a ahuyentar al predador cerca del nido de la pareja B se 

explica más parsimoniosamente por reciprocidad 

directa negativa: no me ayudaste, entonces no te ayudo 

(Wheatcroft y Krams, 2009).  

El estudio de Krams y colaboradores no es un caso 

aislado sino uno de varios estudios recientes que 

reportan experimentos controlados y observaciones de 

campo en los que los resultados favorecen 

interpretaciones en términos de reciprocidad (e.g., 

Berghänel et al., 2011; Cheney et al., 2010; Dufour et 

al., 2008; Fraser y Bugnyar, 2012; Majolo et al., 2012; 

Rutte y Taborsky, 2008; St-Pierre et al., 2009; Viana et 

al., 2010; Sabbatini et al., 2012). Incluso, en algunos 

casos, la reciprocidad que se observa parece basarse en 

los requerimientos cognitivos que plantean Stevens, 

Hauser y colaboradores, como la memoria de las 

interacciones pasadas y la superación de la tentación de 

obtener el beneficio inmediato. Por ejemplo, Viana y 

colaboradores (2010) pusieron a ratas (Rattus 

norvegicus) a jugar a un DPi en un laberinto en T doble 

en donde los sujetos podían elegir entre el brazo 

derecho y el izquierdo, y al mismo tiempo observar la 

elección del compañero. A partir de manipular la 

elección del oponente “títere”, los investigadores 

variaban la estrategia del mismo a lo largo de las rondas 

(TfT versus pseudo-azar). También manipularon la 

tentación por no cooperar al presentar tratamientos que 

variaban respecto a la diferencia de pagos que los 

sujetos recibían cuando el compañero cooperaba y ellos 

no versus cuando los dos cooperaban. Los resultados 

mostraron que la cooperación de las ratas fue 

contingente a la estrategia que enfrentaron, cooperando 

más ante la estrategia de reciprocidad que ante la 

estrategia azarosa, en especial cuando la tentación por 

no cooperar era baja y los animales no estaban privados 

de alimento (el hambre presumiblemente los vuelve 

más impulsivos; Viana et al., 2010). Otro ejemplo 

proviene de un experimento de campo con monos 

babuinos (Papio hamadryas ursinus) en el que los 

investigadores manipularon las llamadas de 

reclutamiento que estos animales realizan en situaciones 

agonísticas a partir de la emisión controlada de 

grabaciones (Cheney et al., 2010). Los investigadores 

observaron que los babuinos hembras respondían más 

en dirección al parlante y acercándose al individuo 

correspondiente cuando las llamadas reproducidas 
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correspondían a un individuo no emparentado que 

recientemente había sido un compañero de 

acicalamiento. Otros controles sugieren que los 

babuinos no estaban respondiendo en función de 

cualquier tipo de interacción previa, pues vieron que 

respondían cualitativamente distinto cuando el sonido 

correspondía a un individuo con quien habían tenido 

una interacción agresiva (Cheney et al., 2010). 

El sesgo en contra de la interpretación del 

comportamiento animal en términos de reciprocidad 

parece haber sido reforzado, al menos en parte, por la 

misma hipótesis de los requerimientos cognitivos de la 

reciprocidad de Stevens, Hauser y colaboradores. Sin 

embargo, como vengo discutiendo a lo largo de este 

trabajo, esta hipótesis no se asienta en terreno firme. 

Más allá de los estudios que muestran conductas de 

reciprocidad sofisticadas en animales no humanos, 

varios autores critican otro punto del planteo: el 

supuesto de que la reciprocidad necesariamente se basa 

en habilidades cognitivas demandantes (Cheney, 2011; 

de Waal, 2008; Schino y Aureli, 2009, 2010a). Según 

Schino y Aureli (2010a), en este aspecto, Stevens, 

Hauser y colaboradores confunden el nivel de análisis 

de los procesos evolutivos con el de los mecanismos 

próximos pues, si bien es esperable que una conducta 

persista evolutivamente en función de los costos y 

beneficios que implica en términos de éxito 

reproductivo inclusivo, no es necesario que el 

organismo lidie con los mismos anticipándolos 

cognitivamente. Por ejemplo, la hembra del pavo real se 

aparea con el pavo con la cola más grande y colorida no 

porque anticipe que eso aumentará su éxito 

reproductivo, sino porque se siente atraída sexualmente 

hacia machos con ese tipo de rasgo. El mecanismo 

próximo es la atracción sexual. El mecanismo último es 

que al aparearse con el macho más atractivo, sus hijos 

serán más atractivos y podrán acceder a mayor cantidad 

de hembras, así afectando su éxito reproductivo 

inclusivo de manera favorable en relación a una hembra 

sin esa preferencia. El mismo razonamiento puede 

aplicarse a situaciones de cooperación vía reciprocidad, 

como se sugiere en la hipótesis del registro o mediación 

emocional (emocional book-keeping en inglés; Schino y 

Aureli, 2009; esta idea es similar a la propuesta de 

reciprocidad actitudinal de Brosnan y de Waal, 2002).  

A partir de la hipótesis de la mediación emocional, 

Schino y Aureli (2009) proponen que los organismos 

pueden sostener relaciones de reciprocidad en el largo 

término a partir de la formación de vínculos 

emocionales que se generan en interacciones repetidas 

(Cheney, 2011; Schino y Aureli, 2009). Según estos 

autores, hay conductas pro-sociales que en ciertas 

circunstancias pueden representar un bajo costo para el 

actor (e.g., acicalamiento, apoyo agonístico, tolerancia, 

compartir comida) y que podrían haber evolucionado 

por reportar beneficios en el contexto de la selección de 

compañeros (partner choice en inglés) con quienes 

entablar vínculos de cooperación duraderos (Schino y 

Aureli, 2009). Esta hipótesis incluye los ingredientes 

que reconoció Trivers (1971) para la evolución del 

altruismo recíproco (asimetría entre costos y beneficios, 

interacciones repetidas y cooperación condicional) pero 

el mecanismo próximo a partir del que son 

implementados no requiere sofisticación cognitiva. A 

diferencia del planteo de Stevens, Hauser y 

colaboradores, estos ingredientes podrían cumplirse a 

partir de un mecanismo de registro o mediación 

emocional, similar, incluso tal vez homólogo en algunas 

especies de primates, a cómo se desarrollan los vínculos 

de amistad en las personas (de Waal, 2008). De acuerdo 

a este mecanismo de reciprocidad vía mediación 

emocional, no sería necesario que las conductas 

altruistas sean reciprocadas en el corto término, como 

tradicionalmente se ha considerado en relación a la 

evolución del altruismo recíproco. Esto es consistente 

con evidencia de campo que muestra, en diversas 

especies, que los intercambios recíprocos se balancean 

en períodos de tiempo prolongados como, por ejemplo, 

en el apoyo agonístico en cuervos (Corvus corax) 

(Fraser y Brugnyar, 2012), en la defensa cooperativa de 

nidos vecinos en los carboneros comunes (Parus major) 

(Grabowska-Zhang et al., 2012) o en el acicalamiento 

mutuo en macacos (Macaca fascicularis) (Majolo et al., 

2012). Tampoco sería necesario llevar una contabilidad 

minuciosa de los favores dados y recibidos. La 

disposición emocional hacia un determinado individuo 

simplemente podría ir fluctuando en función de los 

intercambios positivos y negativos con el mismo 

(Schino y Aurlei, 2009).  

En síntesis, no sólo empiezan a aparecer 

experimentos con mejores controles que muestran 

habilidades cognitivas sofisticadas en relación a la 

cooperación recíproca en animales no humanos, sino 

que han aparecido hipótesis y evidencia que sugieren 

que el altruismo recíproco también puede haber 

evolucionado a partir de mecanismos cognitivamente 

menos demandantes que los que plantean Stevens, 

Hauser y colaboradores. En conclusión, los 

requerimientos cognitivos de la reciprocidad parecen 

haber sido sobreestimados, al mismo tiempo que la 

frecuencia de la reciprocidad en los animales parece 

haber sido subestimada por los autores que conforman 

la reacción escéptica de la cual la hipótesis de los 

limitantes cognitivos forma parte.  
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2. Cierre 

Desde que Trivers publicó el artículo sobre la 

evolución del altruismo recíproco en 1971 ha fluctuado 

la apreciación del rol de la reciprocidad en la vida social 

de los animales, en especial por fuera de las sociedades 

humanas. En una primera etapa, la reacción a la 

propuesta de Trivers fue de buscar casos en la 

naturaleza que se ajustasen a las condiciones que 

podrían determinar la evolución y estabilización de la 

reciprocidad. Una segunda etapa, dentro de la cual 

concibo la hipótesis de los requerimientos cognitivos 

propuesta por Stevens, Hauser y colaboradores, fue, 

primero, de escepticismo respecto a los estudios de 

reciprocidad y al rol de la reciprocidad en las 

sociedades animales, y segundo, de una re-orientación 

desde el estudio de las causas últimas a la investigación 

de los mecanismos próximos de la reciprocidad. Aquí 

propongo que actualmente estamos atravesando una 

tercera etapa en donde se puede observar que el 

escepticismo dio lugar a estudios más controlados 

cuyos resultados han permitido tomar una actitud más 

optimista respecto a la importancia de la reciprocidad 

en la naturaleza. A su vez, en esta tercera etapa se ha 

mantenido la inercia que viene de la etapa más crítica a 

partir de la que se reconoce la importancia de 

complementar una perspectiva evolutiva con el estudio 

de los mecanismos próximos, una tendencia que se ha 

afianzado en los estudios de ecología del 

comportamiento con los años. 

En esta revisión mencioné estudios sobre la 

evolución de la reciprocidad, sobre la funcionalidad 

adaptativa de ciertas habilidades cognitivas relevantes y 

también sobre el funcionamiento mismo de esos 

mecanismos próximos, pero no me he referido en 

absoluto a los estudios de la ontogenia de la 

reciprocidad y la cooperación. Si bien las 

consideraciones más detalladas en relación a estos 

estudios quedarán para otro trabajo, el estudio del 

desarrollo puede decir mucho acerca de la evolución de 

la reciprocidad. Michael Tomasello (2009), por 

ejemplo, es uno de los investigadores cuyos estudios 

apuntan en este sentido. Sus hipótesis buscan relacionar 

la secuencia del desarrollo de las motivaciones pro-

sociales en los niños con la evolución de esas 

tendencias en nuestra especie y especies 

filogenéticamente cercanas como los chimpancés (e.g., 

Tomasello y Vaish, 2013). Al igual que la hipótesis de 

la reciprocidad vía mediación emocional, los trabajos de 

Tomasello y colaboradores sobre la ontogenia de la 

cooperación apuntan en dirección a la posibilidad de 

que la selección natural haya actuado sobre los 

mecanismos motivacionales más que sobre el desarrollo 

de una cognición sofisticada. Es factible que este giro 

hacia el estudio del rol de los factores emocionales en la 

cooperación se siga profundizando, pero también es 

probable que la capacidad de este camino de producir 

insight vaya cediendo. En este sentido, y para finalizar, 

me animo a especular que el estudio de la co-evolución 

de los mecanismos motivacionales y cognitivos podría 

representar una nueva ola de progreso en la 

comprensión de la cooperación en la naturaleza. 
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