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El concepto de homologia en
Evo-Devo y ciencias cognitivas:
un enfoque histérico-epistemoldgico

Bernardo Yanez Macias Valadez*
Centro de Estudios Filoséficos, Politicos
y Sociales Vicente Lombardo Toledano

RESUMEN: La extrapolacion de la perspectiva Evo-Devo hacia las ciencias cognitivas es promete-
dora y puede entrafiar interesantes problemas epistémicos. Estos tienen que ver con la diferencia
entre los tipos y conceptos de causalidad en los sistemas jerdrquicos propios de Evo-Devo, vis-a-
vis las explicaciones provenientes de sistemas jerdrquicos caracteristicos de las ciencias cognitivas.
Frans de Waal y Pier F. Ferrari han establecido una hipétesis de abajo-hacia-arriba para explicar
las conductas imitativas de los primates en contextos afectivos. Desde este punto de vista sugie-
ren que el término de homologia profunda de Evo-Devo puede aplicarse al andlisis de los niveles
jerdrquicos inferiores que subyacen al funcionamiento de las neuronas espejo. De acuerdo con
mi estudio, el modelo propuesto por estos autores no aclara satisfactoriamente si las neuronas
espejo de las distintas especies de primates tienen un mismo conjunto de determinantes genético-
embrioldgicos, condicién indispensable para un uso vilido del concepto de homologia profunda.

Cabe la posibilidad de que redes genéticas regulatorias diferentes podrian dar lugar a grupos
de neuronas espejo con propiedades funcionales similares, seria delicado suponer que las capaci-
dades conductuales, que en si mismas también son propiedades funcionales, dependan de una sola
implementacion anatomo-funcional en los primates. A partir de un andlisis histdrico-epistemo-
légico del concepto de homologia se revisa la hipétesis anterior y se proponen aspectos relevantes
para su evaluacion. Finalizo con un comentario a este horizonte epistémico que se inserta en los
confines de la antropologia bioldgica.

PALABRAS CLAVE: homologia, homologia profunda, neuronas espejo, antropologia bioldgica,
Evo-Devo.

ABSTRACT: The extrpolation of the Evo-Devo perspective in the cognitive sciences realm is
promising but at the same time it can carry some interesting epistemic problems. Such con-
siderations are engaged with the different type of explanation or conceptualization of causality
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in the hierarchichal systems of Evo-Devo, vis-a-vis the typical explanations of characteristic
hierarchichal systems of cognitive sciences. Frans de Waal and Pier F. Ferrari had established a
bottom-up hypothesis for explaining the imitative behaviors of primates during affective interac-
tions. From this point of view, they suggest that “deep homology” a concept from Evo-Devo can
be used to analyze the most inferior hierarchichal levels that underlie the functioning of mirror
neurons. In accordance with my analysis, the model proposed by the authors do not satisfactorily
calrify if the mirror neurons of different primate species share a set of common genetic-embriologic
determinants, a mandatorily condition for a valid use of the concept of deep homology. Due to
the possibility that different requlatory networks could give place to sets of mirror neurons with
similar functional properties, it would be frail to establish that behavioral capabilities, which are
in fact functional properties, depend on a straightforward anatomical and functional implemen-
tation in primates. From a historical and epistemological analysis of the concept of homology I
revise the previous hypothesis and propose some relevant aspects for its assessment. I close this
paper with a commentary on the broad epistemic landscape in which this interesting hypothesis is
framed, the bioanthropological discussions.

KEYWORDS: homology, deep homology, mirror neurons, biological anthropology, Evo-Devo.

INTRODUCCION

En la actualidad, el enfoque de la biologia evolutiva del desarrollo (conocida
también como Evo-Devo) se ha introducido en el campo de las ciencias cog-
nitivas como una alternativa cientifica valida, la cual permitirfa responder
a mdltiples interrogantes vinculadas a la conducta y cognicién humanas
[Fitch 2012]. Dicho abordaje estd inmerso en un contexto evolucionista
que, ademas, busca incorporar informacién de especies bioldgicas que se
encuentran justo en la vecindad filogenética —presente y pasada— de Hormo
sapiens, dando lugar a un campo que bien podria caracterizarse como “Evo-
Devo” humano [Mitteroecker y Gunz 2012].

Es importante anotar que en la interaccién entre Evo-Devo y los abor-
dajes de investigacion sobre la cognicion existe un subconjunto de intereses
caracterizados como “ciencias cognitivas” sensu lato: un campo donde se
incluyen la neuropsicologia, la etologia primatoldgica, la antropologia bio-
l6gica, la filosofia de la mente y otras disciplinas relacionadas. Evo-Devo es
un programa de investigacion integrativo que sobresale en el horizonte
actual de la biologfa, el cual ha inspirado a algunos especialistas en ciencias
cognitivas para resolver problemas especificos de su quehacer. Aqui argu-
mento que la extrapolacién de la perspectiva Evo-Devo hacia las ciencias
cognitivas, si bien promete ser productiva puede entranar algunos proble-
mas epistémicos, los cuales se relacionan con la diferencia entre las explica-
ciones y conceptos de causalidad que pueden establecerse o aplicarse en los
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sistemas jerarquicos propios de Evo-Devo, vis-i-vis las explicaciones prove-
nientes de sistemas jerarquicos de las ciencias cognitivas.

Tomando en cuenta estas problematicas interdisciplinarias, de corte
epistemoldgico comparativo, este trabajo lo inicio con un repaso histérico
del concepto de homologia en biologia, asi como de los contextos compara-
tivos en etologia y psicologia. Sigo con una revision y un didlogo directo
con algunas investigaciones recientes de bidlogos y filésofos de la biologia
que discuten los problemas contemporaneos del término de homologia,
especialmente atiendo los argumentos de Brigandt y Griffiths [2007], Balari
y Lorenzo [2014] y Wagner [2014], asi como la propuesta de Ereshefsky
[2007], que considera que las categorias psicolégicas y cognitivas son sus-
ceptibles de relacionarse entre si qua homologos. Luego recupero el tra-
bajo de Ehab Abouheif quien —desde una teorizacién sustentada en trabajo
empirico en Evo-Devo— muestra la naturaleza interactiva de los sistemas
del desarrollo y propone criterios que permitirian establecer con cer-
teza distintas relaciones jerarquicas de homologia, los cuales corresponden
a diferentes escenarios de evolucién [Abouheif 1997a, 1997b, 1999]. Sobre
esta base analizo la relacién entre la naturaleza intrinsecamente jerarquica
de los modelos provenientes de Evo-Devo y los aspectos epistémicos de las
explicaciones —también jerarquizadas— proporcionadas por los cientificos
cognitivos, a partir de un estudio de caso. Finalizo con una reflexién desde
la perspectiva de la antropologia biolégica y la etologia primatoldgica, en
funcién de mi orientacién disciplinar.

LA HOMOLOGIA PROFUNDA EN CIENCIAS COGNITIVAS: UN AVANCE

Para abordar el andlisis epistémico de las nociones de homologia en el
ambito de la jerarquia cognitiva-conductual, el caso especifico que analizo
—obtenido de la literatura en ciencias cognitivas— corresponde al uso del
concepto de homologia profunda que puede distinguirse en los esquemas
jerarquicos de Abouheif (figura 1). Esta aplicacion de la idea de homologia
profunda la presentaron los cientificos cognitivos —de orientacién prima-
tolégica— Frans de Waal y Pier Francesco Ferrari [2010], quienes vincu-
laron a las “neuronas espejo” [Gallesse et al. 1996; Rizzolatti 1996; Cook et
al. 2014] con los mecanismos conductuales de imitacién en primates, en el
contexto de un abordaje de abajo-hacia-arriba (bottom-up approach en inglés)
para examinar la cognicién animal y humana.

Desde este punto de vista, De Waal y Ferrari sugieren que el concepto
de homologia profunda de Evo-Devo —cuya definicién obtienen del
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Las tres imagenes que componen la figura representan distintos tipos de relaciones evolu-
tivas entre ocho diferentes faxa (A-H). Los niveles de organizacion incorporados en las
representaciones jerarquicas de homologia de Abouheif [1997a] son cuatro: morfologia (M),
origen embrionario (OE), expresion génica (EG) y genes (G). Cada uno de estos correspon-
de a un nivel de organizacion propio de un caracter particular en las ocho especies. En la
figura se distinguen tres escenarios evolutivos: a) homologia verdadera: coincidencia com-
pleta entre niveles, b) homologia profunda: coincidencia entre los dos niveles basicos (genes
y su expresion), y c¢) convergencia de caracteres: conservacion de los niveles superiores.
Modificado de Abouheif [1997a].
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conocido trabajo de Shubin, Tabin y Carroll [2009]— puede aplicarse al
andlisis de los niveles jerdrquicos inferiores que subyacen al funciona-
miento de las neuronas espejo. De acuerdo con mi anélisis, el modelo pro-
puesto por estos autores no aclara satisfactoriamente si las neuronas espejo
de las distintas especies de primates tienen un mismo conjunto de determi-
nantes genético-embriolégicos, condicion indispensable para un uso valido
del término de homologia profunda. Al final del trabajo argumento que los
estudios recientes de Catmur [2007 y 2008] y Heyes [2010a, 2010b] indican
que probablemente no todos los conjuntos de neuronas espejo se derivan
de los mismos mecanismos en los niveles inferiores de la jerarquia de nive-
les de homologia de Abouheif. Lo anterior, sugiere que en lugar de homo-
logia profunda, la relacién jerdrquica entre genes, neuronas espejo y
conductas de imitacién corresponde a otro tipo de homologia.

EL CONCEPTO DE HOMOLOGIA EN BIOLOGIA Y EN FILOSOFIA
DE LA BIOLOGIA: UN BREVE RECORRIDO HISTORICO

En la revista Biology and Philosophy, editada por los fil6sofos de la biologia
Ingo Brigandt y Paul Griffiths [2007], se discuti6 cudl es la importancia del
concepto de homologia tanto para la biologia como para la filosofia de la
biologia. El capitulo introductorio del presente niimero destaca que éste es
uno de los términos mas importantes en biologia [De Beer 1971; Donoghue
1992; Wake 2003], el cual tiene una larga trayectoria histérica, con un origen
que se puede ubicar en la época predarwiniana. De acuerdo con Williams
[2005], la nocién de homologia fue consolidada en la primera mitad del
siglo x1x en el marco de la morfologia y embriologia comparativa. La defi-
nicién original, acufiada por el paleontélogo inglés Richard Owen (1843),
se referia a “el mismo 6rgano en diferentes animales bajo cualquier varie-
dad de forma y funcién” [Owen 1843: 379]. Tanto en la Europa continental
como en Inglaterra, el concepto de homologia fue relevante en las discu-
siones transformistas. En el contexto de la constituciéon de la “teoria de la
evolucién por seleccién natural” marcé una pauta importante que llevaria
a la postre a asimilar la nocién de “ancestro comun” [Desmond 1989;
Richards 1993; Amundson 2007].!

! Sibien Richard Owen fue el artifice del concepto “cldsico” de homologia de caracteres
morfoldgicos, no se ha enfatizado lo suficiente la importancia de su aportacién para el
discurso cientifico en sistematica y biologia evolutiva. Algunas interpretaciones han
mostrado a Owen como un antievolucionista, lo cual puede suscribirse bajo ciertas
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En trabajos recientes de biologia y filosofia de la biologia se argumenta
convincentemente sobre el valor de las nociones ligadas a homologia en la
biologia molecular y del desarrollo en Evo-Devo. Los fil6sofos Brigandt y
Griffiths [2007: 634] apuntan que “una vez que la morfologia se interpretd
como un reflejo de ancestria comtin demostro ser la herramienta epistémica
central para los estudios filogenéticos, como los clédsicos estudios desarro-
llados durante el siglo x1x en la morfologia evolutiva [Gegenbaur 1870;
Lankester 1870; Nyhart 1995]. Ya para la segunda mitad del siglo xx, la
sistemética filogenética moderna (la cladistica) introdujo métodos mas con-
fiables para la distincién entre homologias y homoplasias, lo cual permiti6
la construccién de filogenias al estilo de Willi Hennig”.

Esta nueva forma de sistematizar la homologia dio pie a la generacién
de un cuerpo tedrico que trascendi6 el &mbito de la morfologia dando lugar
—ya entrado el siglo xx— a la psicologia y particularmente a la etologia al
establecer dicho marco tedrico como punto de referencia. En ese sentido, el
también filésofo de la biologia Marc Ereshefsky [2007] hizo notar que los
patrones de conducta y los rasgos cognitivos pueden ser reconocidos, cada
vez mas, como rasgos homologos entre diferentes taxa.

Desde una mirada histérica enfocada a la etologia y otros campos inte-
resados en el comportamiento, la primera mitad del siglo xx se caracteriz6
por la disputa entre los conductistas y los et6logos clasicos. En relacién con
la segunda corriente (a la cual pondremos mayor atencién), los trabajos de
Konrad Lorenz y Niko Tinbergen marcaron el devenir de la etologia, hicie-
ron de este campo del conocimiento una disciplina fundamentada en la
observacion de la conducta animal y de las interacciones de los organismos

lecturas sesgadas de la historia de la biologia. Sus diferencias marcadas con las postu-
ras darwinistas le hicieron ganarse tal fama. No obstante, a mi juicio, parece que esta
lectura es al menos incompleta, pues no se ocupa de analizar la importancia del papel
del concepto de homologia, no sélo en las versiones méds modernas de la teorfa de la
evolucién, sino incluso en la Sintesis Moderna [Amundson 2005, 2007]. Un estudio
historiogréfico detallado en esta direccion escapa al objetivo de este trabajo; sin em-
bargo, es importante sefialar que, aunque el concepto de homologia se ha refinado
considerablemente en relacién con la propuesta clasica de Owen, el razonamiento sub-
yacente al mismo sigue siendo fundamental en otros &mbitos donde este término tiene
cabida. Dicho de otra manera, la relevancia de Owen —y en particular el concepto de
homologia— son fundamentales para las discusiones contemporaneas en filosofia
de la biologia [Brigandt y Griffiths 2007; Balari y Lorenzo 2014].

Las homoplasias son rasgos compartidos que no descienden de un ancestro comdn.
También son llamados analogias, y tienen relacion estrecha con patrones sistemati-
cos y fenémenos evolutivos como el paralelismo y la convergencia. Wake [2003] define
homologia y homoplasia en el contexto de Evo-Devo.
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con el ambiente. La etologia demarcé sus limites con respecto a etapas pre-
vias de estudio [Romanes 1883 y James 1890] al enfatizar la importancia de
observar sus interpretaciones en un contexto evolucionista que le daba rele-
vancia a las relaciones filogenéticas de las diferentes especies. Cabe desta-
car las criticas a esta tradicion efectuadas por Lehrman [1953], donde
sefalaba el poco cuidado que habia con los aspectos ontogenéticos de la
conducta. Esta critica es vigente para algunos abordajes actuales a la evolu-
cién de la cognicion.

En las décadas siguientes, la etologia fue influida por los programas
adaptacionistas. Los estudios se centraron en explicar los diferentes com-
ponentes de las facultades psicoldgicas y mentales, como si éstas fueran
adaptaciones. En esa época destacaron programas de investigacién como la
ecologia de la conducta, la sociobiologia y la psicologia evolucionista [Bate-
son 2003, Laland y Brown 2011]. Se debe resaltar, como lo hace Ereshefsky
[2007], que —aunque los programas funcionalistas y adaptacionistas otor-
gan un peso importante a los aspectos evolutivos— prestan poca atencién
a la interaccion de los elementos ontogenéticos y filogenéticos de dichos
rasgos psicolégicos. En la actualidad, esta labor se realiza no sin dificulta-
des desde Evo-Devo.

Para la presente investigacion es relevante “la posibilidad de indivi-
dualizar las clases o categorias de los fendmenos cognitivos y mentales en
términos de homologia (en lugar de su funcién evolutiva); la nocién de
homologia tiene implicaciones para la filosofia de la mente y las ciencias
cognitivas” [Brigandt y Griffiths 2007: 633]. Lo anterior permite establecer
vecindades filogenéticas independientemente de su funcién adaptativa, y
cumplir uno de los principales objetivos de la biologia evolutiva.

En términos de las explicaciones causales, la anterior caracterizacién
de homologia nos ayuda a entender que “un caracter homoélogo com-
parte muchas propiedades bioldgicas con diferentes organismos en los que
se presenta y, por ello, existe una base causal para explicar la razén de
que las compartan (ancestria comtn y mecanismos del desarrollo compar-
tidos)” [Brigandt y Griffiths 2007: 634]. También desde la filosofia de Evo-
Devo, Love [2007] destaca la importancia de este punto, pues —en la época
postoweniana darwinista— la inica manera de establecer confianza en una
relaciéon de homologia se fundamenta en la posibilidad de apelar a un ori-
gen comun, y s6lo secundariamente a la funcion del rasgo.

Desde una perspectiva metodoldgica, Griffiths [2007] retoma las ideas de
Amundson y Lauder [1994] al respecto del estatus epistémico de la homolo-
gia. De acuerdo con estos autores, concebimos la homologia en términos de
la funcién adaptativa del rasgo o como una inferencia que relaciona dos
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especies, dos 6rganos u otras entidades en funcién de que comparten un
ancestro comun. Con base en este argumento, Griffiths, Amundson y Lau-
der consideran que el establecimiento de homologias fundamentado en la
funcién adaptativa del rasgo es mds demandante —epistémicamente
hablando— de lo que resulta el método inferencial ya referido. Dicho de
otro modo: contamos con diferentes métodos para establecer homologias
pero, ;cudl es la relaciéon entre métodos analiticos y los tipos de homologia?

EvO-DEVO Y LA DISCUSION ACTUAL SOBRE LOS TIPOS DE HOMOLOGIA

En la literatura especializada de la biologia evolutiva es posible encontrar
diferentes tipos de homologia. La homologia taxica o taxonémica (también
homologia de caracteres morfoldgicos) se refiere a que dos especies disimi-
les comparten un caracter por ancestria comtn, que Owen distinguié como
una “homologia especial”. Reconocié homologias en el interior de un pro-
pio organismo, “la homologia serial”, por ejemplo, las vértebras de la espina
dorsal son homologias seriales entre si, mientras que los huesos correspon-
dientes a las extremidades anteriores de distintas especies de tetrapodos
son el resultado de un proceso de homologia especial [Griffiths 2007].2

En términos generales, la homologia taxica se reduce a la comparacion
de estructuras morfologicas y no considera a la conducta como un aspecto
susceptible de ser caracterizado como un rasgo homélogo. Es importante
apuntar que estos dos tipos de (conceptos) homologia* son el resultado de
un analisis eminentemente descriptivo, en el cual los elementos causales-
mecanisticos que favorecen la ocurrencia repetida de ciertos rasgos en el
interior del mismo organismo, o que éstos se compartan entre especies,
quedan totalmente indeterminados.

® Esta conceptualizacién de homologia estipula que los rasgos encontrados en diferen-
tes organismos son homologos si es que los individuos que poseen el caracter lo ad-
quirieron por medio de descendencia de un ancestro comtn y guardan el mismo
arreglo estructural.

* En el contexto historiografico y cladistico, Williams [2004] aclara que el concepto de
homologia transformacional también ha jugado un papel en las distinciones concep-
tuales entre tipos de homologia. Homologia transformacional hace referencia explicita
a las series de modificaciones de estados de caracter que pueden ser mapeadas en un
cladograma o un arbol filogenético. En este sentido, es practicamente sinénima con la
definicién histérica —o evolucionista “cldsica”— de homologia. Abouheif [1997a]
también insiste en esta comparacion.
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Dentro de una linea de investigacién que comenzé en la década de los
ochenta —la cual recientemente se public6 en un libro—, el bidlogo y fil6-
sofo de la biologia Gunter P. Wagner sugiere la posibilidad de definir el
concepto de homologia en términos de los mecanismos de desarrollo que
generan correspondencias entre los progenitores y la descendencia. A esta
nociéon Wagner ha denominado homologia biologica [Wagner 1989, 2007,
2014]. Un primer elemento que es necesario destacar desde la perspectiva
epistemoldgica es justamente la diferencia que se establece ante la homolo-
gia taxica.

Como ya sefialé, mientras que la homologia serial y especial son recur-
sos epistémicos que permiten describir la forma del rasgo de una especie
en comparacién con otra, la homologia basada en factores ontogenéticos
—especificamente el concepto de homologia biolégica sensu Wagner—
intenta establecer los aspectos mecanisticos que subyacen al hecho de que
dos especies distintas compartan o no elementos procedentes de un ances-
tro comun.

En alusién a los conceptos wagnerianos, Griffiths [2007] destaca que
“la tinica versién operativa del ‘concepto biolégico de homologia’, desde la
perspectiva del desarrollo, define a la homologia en funcién de la continui-
dad genética expresada en la ontogenia del rasgo; sin embargo, esto es
inadecuado” [Griffiths 2007: 650]. A este respecto, Wagner alega que es nece-
sario entender por qué las estructuras y procesos morfologicos retienen su
identidad a través del tiempo evolutivo, de modo parcialmente indepen-
diente de la identidad especifica de las secuencias del genoma que estan
involucradas en su ontogenia [Wagner 1989, 2007, 2014].

En el mismo tono Griffiths afirma que “la homologia [entendida asi]®
desde el desarrollo no desplazara a las explicaciones basadas en ancestria
comun, ya que ambas tienen elementos estrictamente complementarios
para una explicaciéon completa, al menos en el caso de la homologia téxica.
Ademas, parece posible que cuando los procesos que generan homologias
queden absolutamente comprendidos, la homologia morfolégica podra ser
subdividida en diferentes categorias basadas en el proceso, de la misma
manera que ha sucedido con la homologia molecular” [Griffiths 2007: 651].

Considero que los argumentos vertidos por Wagner en su reciente
libro [2014] —en el que sintetiza gran parte de su trabajo de varias décadas
centrado en la importancia de homologia en las ciencias comparativas— son

° Esta precisién es mia; se incluye para evitar una confusién entre los diversos tipos de
homologia en juego en esta discusion.
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una buena plataforma para responder a los cuestionamientos de Griffiths.
El estudio sefiala que la homologia puede ser el elemento unificador de las
perspectivas funcionalista y estructuralista de la biologia evolutiva con-
temporanea, es decir, los aspectos vinculados a las trayectorias de desarro-
llo que se comparten entre especies distintas parecen reflejar de mejor
manera el origen comtn a lo que puede extraerse del analisis enfaticamente
histérico que nos ofrece la homologia en su versién clésica.

No obstante, el estudio que se realice desde una visiéon que enfatice
aspectos funcionalistas o adaptacionistas no es soslayable. En todo caso,
considero necesario ubicar en su dimension a los diferentes mecanismos y
procesos en la dindmica de los sistemas vivos que se encuentran sujetos
tanto a los efectos de la seleccién natural como a las restricciones que cana-
lizan el desarrollo de los individuos. La relacién entre estos dos elementos
fundamentales del proceso evolutivo implica reflexiones importantes en el
debate actual del papel que Evo-Devo —y también las ciencias cogniti-
vas— juegan dentro del conjunto total de las aproximaciones cientificas
evolucionistas.

El trabajo de Balari y Lorenzo [2014] es otra referencia reciente que
merece incorporarse en el contexto de las actuales discusiones epistemologi-
cas sobre el concepto de homologia biolégica en ciencias cognitivas —inclu-
yendo, en este caso, tematicas de una filosofia naturalista de la mente. Estos
autores se enfocan en la discusién entre la “teoria de la identidad entre
mente y cerebro” y la “hipétesis de la realizacién mdltiple”. Aunque el tema
escapa a los intereses de la presente investigacion, algunas de sus reflexio-
nes pueden ser interesantes para apuntalar lo dicho hasta el momento.

De manera central, Balari y Lorenzo [2014] se interesan en mostrar las
ventajas que caracterizan al abordaje del concepto biolégico de homologia
ante el concepto histdrico que se enfoca en el criterio principal de la ances-
tria comun. En otras palabras, ellos argumentan que el conocimiento pre-
ciso de las trayectorias de desarrollo en especies que se comparan son un
mejor indicador de procesos y redes de regulacion genética compartida a lo
que puede establecerse con el criterio historicista de homologia.

Un ejemplo que puede dar luz a estas afirmaciones es el de las redes
genéticas del desarrollo que generan como resultado los ojos de diversas
especies de animales e insectos. Taxa tan alejadas filogenéticamente como
los artrépodos y los mamiferos comparten los genes que regulan la morfo-
génesis de los aparatos visuales de las especies correspondientes a estos
grupos animales [Gehring e Ikeo 1999; Gehring 2005], contrariamente a lo
que el mismo Darwin pensaba. Cuando se comparan superficialmente
estas estructuras organicas parecieran no ser el resultado de la ancestria
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comuin. En cambio, una mirada mas cuidadosa refleja que son la consecuen-
cia de la retenciéon y conservacion prolongada de trayectorias ontogenéticas
que modifican la relacién entre los aspectos estructurales y funcionales de
los individuos, lo cual genera fenotipos muy diversos procedentes de mate-
riales genéticos compartidos. En resumen, Balari y Lorenzo [2014] vuelven
a enfatizar la importancia que tiene el andlisis empirico y conceptual de los
tipos de homologia en las discusiones actuales sobre la relacion entre onto-
genia y filogenia.

HOMOLOGIA PROFUNDA: UN CONCEPTO FUNDAMENTAL
EN EVO-DEVO Y CIENCIAS COGNITIVAS

Uno de los aspectos conceptuales mds sobresaliente a considerar en este
trabajo es la comprension y utilizacién que, en temas especificos dentro de
las ciencias cognitivas, realizan diferentes grupos de investigaciéon de los
términos rectores de Evo-Devo. Existen algunas nociones que, al ser centra-
les para Evo-Devo, pueden tener una utilidad potencial al aplicarse en el
dominio de las ciencias cognitivas.

Como se anticip6 en la introduccidn, entre estos conceptos sobresale el
de homologia profunda (deep homology en inglés). La homologia profunda
es uno de los términos fundacionales de Evo-Devo como un campo disci-
plinario. Vale la pena destacar que —en contraste con los conceptos “cldsi-
cos” de homologia— éste se ha derivado del sorprendente descubrimiento
de la existencia de los genes del desarrollo, conservados a través de grupos
taxonémicos animales con muy diversos planes corporales —en investiga-
ciones que son precisamente la base del trabajo de Balari y Lorenzo, ya
comentado lineas arriba.®

En un trabajo preparado para la celebracién del 150 aniversario de la
publicacion del Origen de las especies de Darwin, los bidlogos Evo-Devoistas
Neil Shubin, Cliff Tabin y Sean Carroll [2009: 818] precisaron este con-
cepto como “una comunidad de procesos causales genético-moleculares
que no obstante fundamentan la divergencia embriolégica y morfoanato-
mica caracteristica de numerosos grupos taxonémicos”. Esta definicién
proviene de las reflexiones de estos autores en relacién con la genética
molecular del desarrollo, la paleontologia y la morfologia comparativa de

® Para una revision del papel que juega el concepto de homologia profunda en la iden-
tidad disciplinar de Evo-Devo, ver Abouheif et al. [1997b] y Bolker y Raff [1996], asi
como la introduccién a este dossier.
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las extremidades de los animales, que se remonta a un trabajo previo con-
junto [Shubin, Tabin y Carroll 1997].

En cuanto a los estudios de evolucién humana influenciados por Evo-
Devo es importante destacar un trabajo reciente que discute la aplicabili-
dad del concepto de homologia profunda al caso de la facultad lingtiistica.
En su estudio Fitch [2012] indica la distincién entre su postura y la tradicion
derivada del trabajo de Noam Chomsky, la cual considera a esta conducta
humana como carente de estructuras y funciones homologas con otras
especies. El trabajo de Fitch es una referencia relevante acerca de cémo
algunos aspectos de la cognicién y la conducta en Homo sapiens son aborda-
dos desde esta perspectiva.

Ontologia intrinsecamente jerdrquica en Evo-Devo y la homologia conductual

En una triada de publicaciones de trascendencia para la teoria en Evo-
Devo, Ehab Abouheif [1997a, 1997b, 1999] estableci6 que los sistemas
Evo-Devo pueden caracterizarse en términos de una dindmica interaccio-
nista entre diferentes niveles de organizacién, en forma de esquemas jerar-
quicos. Los niveles de organizaciéon incorporados en las representaciones
jerdrquicas de homologia de Abouheif son cuatro: morfologia, origen
embrionario, expresion génica y genes (del desarrollo, figura 1, a, b y ¢).
Al revisar las diferentes posibilidades de coincidencia —o conserva-
cién— de estados de caracter en cada nivel jerarquico, en un nodo determi-
nado de un cladograma o &rbol filogenético, Abouheif [1997a] distingue
tres escenarios evolutivos: (i) el de coincidencia completa entre niveles;
(ii) el de coincidencia entre los dos niveles basicos (genes y su expresién), y
(iii) el de conservacién de los niveles superiores (morfologias y origenes
ontogenéticos de la misma; figura 1, a, b y ¢). El primer caso —el menos pro-
blemético, o “ideal” (figura 1 a)— pertenece a la homologia total o “verdadera”
descrita por Bolker y Raff [1996];” el segundo —denominado por Abouheif
[1997a] como “de oportunidad ontogenética” (figura 1 b)— corresponde a la

7 Esitil recordar que la discusion sobre homologia también se ha desarrollado indepen-
dientemente de los esquemas jerarquicos de homologia en Evo-Devo. En ese contexto,
la homologia total /verdadera se ejemplifica bastante bien en comparaciones entre las
extremidades anteriores de los primates. Aunque cumplen distintas funciones loco-
motoras, no hay duda de que el brazo de un macaco y el de un gibén comparten exac-
tamente el mismo arreglo estructural, explicable a posteriori por descendencia de un
ancestro comtn. También es evidente que su morfologia es muy similar; aun cuando
sabemos que los macacos la usan para desplazarse apoyando la extremidad en el suelo
(palmigrados), mientras que los gibones la utilizan para desplazarse con los brazos a
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homologia profunda [Shubin, Tabin y Carroll 2009].® El tercer esquema
—denominado originalmente por Abouheif [1997a] como “de manteni-
miento de rasgos morfoldgicos por la seleccion natural, a pesar de la fija-
cién de nuevas bases genético-embrioldgicas” (figura 1 c)— sera de especial
interés al analizar la manera como De Waal y Ferrari [2010] emplean el
concepto de homologia profunda.

Otra referencia destacada para este trabajo es la del filésofo de la biolo-
gia Marc Ereshefsky [2007], quien ha defendido la importancia de conside-
rar las categorias psicoldgicas como homologias. Al parecer, este autor hace
eco de algunos bidlogos de orientacién etoldgica, quienes —no necesaria-
mente en el contexto de la discusién sobre el caracter ontoldgico de las
jerarquias planteadas por Evo-Devo— desecharon que la homologia con-
ductual deba identificarse con una estructura morfolégica o un movimiento
particular [e.g. Wenzel 1992; Lauder 1994]. Desde este punto de partida,
(como deberia concebirse a la conducta y la cogniciéon sin abandonar la
perspectiva conceptual de la homologia ofrecida por Evo-Devo? ;De qué
manera deberia incorporarse la visién de Abouheif al respecto?

La nocién de que las homologias conductuales no requieren la presencia
de un correlato morfolégico refleja una vision jerdrquica de la homologia.

través de los arboles de la selva (braquiadores). En este caso, la homologia total coin-
cide con una funcién adaptativa distinta.

8 Dentro del marco evolucionista general, mas alla de Evo-Devo, otro ejemplo biolégico
ampliamente citado para distinguir entre homologia y homoplasia involucra la com-
paracién estructural de las alas de las aves, murciélagos e insectos. En apariencia
global, esta comparacion supone tinicamente convergencia: estos caracteres anatomi-
cos no comparten ningtn arreglo estructural. En cambio, si comparamos las alas de los
murciélagos con las de las aves, existen similitudes que invocan adaptacién: en am-
bos casos se trata de diferentes instancias de la extremidad anterior que se ha adapta-
do a un nuevo tipo de locomocién. Aunque las alas de las aves tienen plumas, mientras
que las de los murciélagos son producto de las membranas interdigitales, las dos com-
parten el arreglo estructural subyacente a dicha extremidad. La disposicién estructu-
ral es explicable en términos de la descendencia comtn de un tetrdpodo ancestral que
contaba con tal arreglo anatomico. La funcion asociada al rasgo que es volar no se
adquiri6 de la misma manera, sino que se ha desarrollado de forma independiente. En
funcién de esta tltima observacién es que podemos decretar la presencia de una ho-
mologia parcial entre aves y murciélagos. Lo que resulta interesante en este ejemplo es
que la interpretacion de la semejanza entre dos estructuras es relativa al nivel de orga-
nizacién que se estudia. Con ello es posible establecer que las alas de aves y murciéla-
gos son estructuras no homologas de las alas de los insectos; tanto en un sentido
funcional como estructural. En cambio, en la comparacion que se establece entre las
alas de murciélagos y aves, el decreto de homologia u homoplasia depende del nivel
de organizacién en cuestién.
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De acuerdo con Hall [1994], una visién de este tipo del concepto de homolo-
gla sefala la posibilidad de analizar diferentes niveles de organizacién de
tal estructura homologa; lo cual demuestra la clara naturaleza jeradrquica
del examen de los rasgos homologos [Ereshefsky 2007]. Sin embargo, hay
dos cosas que vale la pena recordar: “La primera es que las homologias
conductuales no necesitan reducirse a subestructuras fisicas, ya que una
homologia conductual puede ser el resultado de estructuras morfolégicas y
movimientos diferentes. La segunda, y que va de la mano, es que las instan-
cias de una homologia conductual son ampliamente variables. No obstante,
la naturaleza jerarquica de la homologia conductual ayuda a explicar esa
variacion” [Ereshefsky 2007].

Si nos basamos en el trabajo de M. Ereshefsky [2007] es posible estable-
cer dos conclusiones preliminares: i) diferentes factores ontogenéticos y
sustratos morfoldgicos subyacentes dan como resultado la misma conducta
porque ésa es una instancia de las mismas unidades filogenéticas (homolo-
gas), y ii) la filogenia es esencial para la identificacién de variantes conduc-
tuales del mismo comportamiento.

A partir de lo anterior surge la necesidad de estudiar y tomar en cuenta
los procesos ontogenéticos de la morfologia y la conducta. Esto permitiria
mejorar nuestro entendimiento de las categorias psicologicas en sus aspec-
tos filogenéticos y ontogenéticos; particularmente la relaciéon de estos
dos elementos constitutivos. Una conclusion preliminar es que el estudio
de los rasgos psicolégicos puede abordarse desde el marco de la biologia
evolutiva del desarrollo [Ploeger y Galis 2011].

Un elemento mds que resulta de interés es lo que Ereshefsky [2007]
considera importante recuperar de las reflexiones de los et6logos en rela-
cién con el estudio de las categorias psicoldgicas. En primer lugar, el estu-
dio de la filogenia de los rasgos psicolégicos nos da un mejor entendimiento
de esos rasgos que abordarlos desde una perspectiva puramente adaptacio-
nista o funcionalista. Es decir, no basta con los postulados de la “sintesis
moderna” y los programas adaptacionistas para estudiar y explicar la cogni-
cién en humanos y animales. En segundo término poner atencién al
desarrollo de los rasgos psicolégicos permite acceder a explicaciones cau-
sales mejor estructuradas que la perspectiva que ofrecen los enfoques pura-
mente adaptacionistas. Por ultimo, la etologia muestra que esta forma de
conceptualizar la homologia nos faculta para analizar diferentes aspec-
tos de la cognicién. La implementaciéon de métodos para el examen de los
caracteres psicoldgicos o cognitivos con los diversos métodos comparati-
vos brinda un compendio robusto para estudiar las categorias psicoldgicas
como homologias [Ereshefsky 2007: 671].
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Para finalizar este apartado es importante sefialar que existen posturas
contrarias a la idea aqui expresada. Es decir, para algunos investigadores
[Balari y Lorenzo 2014] no hay forma de estudiar la conducta desde la pers-
pectiva de la homologia si no se toman en cuenta los aspectos ontogenéti-
cos de la conducta. Esta consideracién implica reflexionar en los sustratos
subyacentes a la conducta; con lo cual despojar a las homologias psicoldgi-
cas de sus correlatos fisicos es problematico. No es posible decretar una
homologia conductual (en la visién evo-devoista de la homologia) si no se
considera el sustrato genético. Esto no significa que los genes son el ele-
mento decisivo para estipular la homologia, sin embargo, si es necesario
conocer esa informacién para realizar el andlisis. Ademads, en relacién
directa con las reflexiones de Ereshefsky no queda claro de qué manera
debe incorporarse la dimension ontogenética al analisis de los rasgos psico-
l6gicos homologos. El sefialamiento de que en primera instancia parece
una idea interesante, no obstante, es apremiante mas que sefalar su rele-
vancia, pues se requiere aterrizar esta informacién en una estructura fisica,
con lo cual la propuesta de homologia conductual sensu Ereshefsky [2007]
(o etoldgica) es incompleta.

EXTRAPOLACIONES DE LA HOMOLOGIA PROFUNDA DESDE EVO-DEVO
HACIA LAS CIENCIAS COGNITIVAS: EL CASO DE LAS NEURONAS ESPEJO

El concepto de homologia profunda, tal y como expuso Shubin y sus
colaboradores [2009], 1o ha empleado recientemente Frans B. M. de Waal y
Pier Francesco Ferrari, como parte de su propuesta de un programa de
investigacion sobre homologia de la conducta y sus bases neurobioldgicas
en primates.’ El sistema con el cual estos autores encontraron acomodo
para la nocién de homologia profunda es una jerarquia de niveles de orga-
nizacién tipica de la disciplina de las ciencias cognitivas. En dicha jerarquia
un conjunto de conductas ligadas al aprendizaje por imitacién en situacio-
nes afectivas constituye el nivel superior, mientras que el inferior estd
representado por el célebre mecanismo celular-tisular denominado “neuro-
nas espejo” [De Waal y Ferrari 2010: 203].

Antes de profundizar en la problemadtica epistémica de esta pro-
puesta es necesario sefialar que, para realizar el andlisis que aqui se plantea,

° En su propuesta de programa de investigacion [De Waal y Ferrari 2010: 201], los auto-
res adoptan una estrategia analitica para las ciencias cognitivas que ellos llaman
“aproximacion de abajo hacia arriba” (bottom-up approach).
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es necesario conceder a estos autores que la imitacién en el orden taxono-
mico Primates constituye un comportamiento compartido por todo el
grupo —es decir, la imitacion dentro del orden es una homologia conduc-
tual. Esta concesion tiene que ver con el debate que se sostiene desde hace
dos décadas en relacién a la imitacion y la emulacién. Algunos autores
[Tomasello 1996] han sostenido que los primates no humanos, particular-
mente los chimpancés, no son capaces de imitar como lo hacemos los huma-
nos. En contraste, lo que hacen los simios es emular el comportamiento
de los demas. La diferencia entre estas dos conductas es sutil; por ejemplo, la
imitacién se refiere a la capacidad de los nifios y los humanos para copiar
la secuencia completa de pasos para cumplir un objetivo. En cambio, la
emulacion implica ciertas pistas ambientales que en tltima instancia se redu-
cen al resultado del objetivo. Es decir, la emulaciéon no copia la secuencia
completa de pasos, sino simplemente la consecucién del mismo resultado.

En un estudio reciente se discutié nuevamente este problema y se llegé
a la conclusién de que esta dicotomia conductual entre primates humanos
y no humanos no se ajusta a las observaciones realizadas [Whiten et al.
2009]. Existe evidencia de que los chimpancés y los primates no humanos
cuentan con capacidades imitativas muy sofisticadas y son capaces de
emular. Lo que resulta interesante es discutir si esa conducta compartida
por las diversas especies de primates tiene un origen comun o no. Para los
propositos de este trabajo, avalo la premisa de que las conductas imitativas
de los primates son en realidad la misma conducta.

Una breve aproximacion a los problemas epistémicos
de la extrapolacion entre Evo-Devo y ciencias cognitivas propuesta
por De Waal y Ferrari

¢De qué manera emplean De Waal y Ferrari [2010] a la homologia profunda
en su trabajo? La respuesta es simple. El nivel inferior de organizaciéon
identificado por estos autores estd constituido por grupos especificos de
neuronas espejo —evidentemente diferenciadas y funcionales—, los cuales
presumiblemente encarnan “mecanismos homoélogos profundos” del apren-
dizaje por imitacién en todos los primates, desde su ancestro comtn, o antes
incluso [De Waal y Ferrari 2010: 204] (figura 2 b).

Es importante destacar que de acuerdo con De Waal y Ferrari, no hay
necesidad de postular un nivel jerarquico inferior a las neuronas espejo.
Sin embargo, como hemos descrito antes, el concepto de homologia pro-
funda propio de Evo-Devo, expuesto por Shubin y sus colaboradores
[2009], estipula que los mecanismos que se encuentran en el nivel mds inferior son
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La imagen A es un esquema donde se compara la propuesta tedrica de Abouheif y
la interpretacién que yo he hecho de la hipétesis de De Waal y Ferrari [2010]. De
acuerdo con esta interpretacion, los genes del desarrollo asociados a las neuronas
espejo no estan presentes en la propuesta, ademas de que desconocemos la expre-
sién genética y el origen embrionario de las neuronas espejo. El inciso B muestra
(en rojo) los datos faltantes para establecer la hipétesis postulada por De Waal y
Ferrari [2010]. Si se tuviera esa informacién y coincidiese su contenido en los dis-
tintos niveles jerarquicos podriamos establecer con confianza la presencia de una
homologia profunda de las neuronas espejo entre los primates. Pero se carece de tal

informacion.
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obligatoriamente de naturaleza genético-molecular. Siendo asi, el esquema
“Cogno-Evo-Devo” de De Waal y Ferrari [2010] no es equivalente al de los
bidlogos evo-devoistas, pese a su alusién directa al uso del término de
homologia profunda en dicha publicacién de la literatura Evo-Devo.

Dado que el estatuto de homologia profunda asignado por De Waal y
Ferrari [2010] al nivel de organizacién jerarquica correspondiente a las neu-
ronas espejo no hace referencia a genes, expresioén génica, u origen embrio-
nario de las estructuras, estd “desacoplado” de la jerarquia usual en un
sistema Evo-Devo, que comienza con un nivel genético-molecular y pasa
por niveles de complejidad superior (celular, tisular, organografico, etcé-
tera) hasta terminar en el nivel morfolégico (adulto) [Abouheif 1997] e,
incluso, en el conductual (figura 2 a y b).

El “desacoplamiento” constituye un problema epistémico importante a
identificar en el trabajo de De Waal y Ferrari, aunque no es el tinico. Otro
elemento interesante es la posibilidad de evolucién convergente de las
capacidades imitativas de los primates, como ya se apunté. En ese sentido,
en las jerarquias tradicionalmente estudiadas por Evo-Devo —y analizadas
de manera exhaustiva por Abouheif, de manera muy conveniente para el
estudio de sus aspectos epistemologicos— la homologia puede establecerse
tnicamente si descartamos la posibilidad de la evolucién convergente de
las similitudes observadas en los niveles de organizacién relevantes y
suponemos causalmente relacionados.

En este contexto, al hablar de “evoluciéon convergente” hago referen-
cia especialmente a la que podria tener lugar en el nivel inferior de la
jerarquia en el ejemplo descrito por De Waal y Ferrari —i.e. el nivel de las
neuronas espejo. En este punto considero crucial destacar que De Waal y
Ferrari [2010: 202] son conscientes de que “s6lo si conocemos los sustra-
tos genéticos y/o neurales subyacentes, podemos clasificar a las capaci-
dades (cognitivas) con confianza, dentro de las categorias de ‘analogas’ u
‘homologas’™.

Es necesario insistir en que atin no se ha publicado informacién defini-
tiva acerca de las similitudes o diferencias entre los complejos circuitos
regulatorios que dan lugar a los niicleos de neuronas espejo en las distin-
tas especies de primates con capacidades imitativas. Esta informacion es
indispensable para establecer con confianza que la relacién jerarquica de
homologia que involucra a dichos elementos es una homologia profunda
(figura 2 b). Como cabe la posibilidad de que redes genéticas regulatorias
disimiles generen grupos de neuronas espejo con propiedades funcio-
nales similares, es delicado suponer —mas all4 del analisis del trabajo de
De Waal y Ferrari [2010]— que las capacidades conductuales, que en si
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mismas son propiedades funcionales, dependan de una sola implementa-
cién anatomo-funcional (molecular-celular-tisular) en los primates.

REFLEXIONES RELATIVAS A LA PROPUESTA QUE CONSIDERA A LAS NEURONAS
ESPEJO COMO UNA HOMOLOGIA PROFUNDA

La biologia evolutiva del desarrollo (Evo-Devo) ha tomado un camino alter-
nativo y complementario a la “sintesis moderna” para estudiar la evolucién
de los organismos. Principalmente es una propuesta de integraciéon de los
procesos de desarrollo ontogenético como factores cruciales en la evolu-
cién, tan importantes como el mecanismo de la seleccién natural, la deriva
génica y los demds elementos que forman parte del arsenal explicativo de la
teoria evolutiva convencional. De acuerdo con algunos autores, la configu-
racién tedrica producto de la unién entre Evo-Devo y las perspectivas tradi-
cionales de la evolucién podria desembocar en una “sintesis evolutiva
extendida” [e.g. Pigliucci y Miiller 2010].

Desde una perspectiva tedrica —predominantemente epistemoldgica
pero bien informada acerca de las discusiones empiricas en la interseccion
entre Evo-Devo y las ciencias cognitivas que abordan los problemas prima-
tologicos—, en este trabajo me he enfocado en uno de los conceptos recto-
res de la biologia evolutiva: la homologia. Presenté un resumen histérico
que apuntala que a partir del estudio clasico de Owen [1843], el término de
homologia se ha reformulado, dando pie a nociones maés sofisticadas que se
relacionan con consideraciones ontogenéticas —e.g. la homologia bioldgica
sensu Wagner [2014] y referencias del mismo autor ahi citadas— en las que
se encuentra una de las ideas mas distintivas de Evo-Devo como aproxima-
cién tedrica en evolucion: la homologia profunda [Shubin et al. 2009].

He destacado que —en el contexto de varias discusiones actuales sobre
el uso del concepto de homologia respecto de la conducta y la cognicién en
los animales— la extrapolacién de teorias y modelos de Evo-Devo hacia las
ciencias cognitivas resulta interesante. Sin embargo, este tipo de extrapo-
laciones debe hacerse con sumo cuidado para evitar problemas epistémi-
cos. Es el caso para el trabajo de De Waal y Ferrari [2010], quienes afirman
que las neuronas espejo son el locus anatomo-fisiolégico de una homologia
profunda en los primates, subyacente a sus conductas imitativas en situa-
ciones afectivas.

La propuesta de De Waal y Ferrari [2010] debe revisarse desde el marco
epistémico proporcionado por Evo-Devo, en particular con el apoyo de la
vision jerarquica de la homologia articulada por Ehab Abouheif en varios de
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sus trabajos de finales de la década de los noventa. En su esquema, De Waal
y Ferrari destacan a las neuronas espejo como el nivel més basico del sis-
tema espejo que subyacen a la conducta imitativa. Si concedemos que efec-
tivamente las neuronas espejo representan el nivel inferior en una jerarquia
de las conductas imitativas de los primates se demuestra que es posible
esquematizar los procesos conductuales desde una perspectiva jerarquica.
Sin embargo, De Waal y Ferrari [2010] han ido més all4 al interpretar esta
esquematizacién como la fundamentacién de que las neuronas espejo, en
los primates, representan el elemento causal comtin de su comportamiento
imitativo de los primates. En ese sentido, dicha conducta tendria un origen
filogenético comtn, cuya base biolégica —justamente, la funcién de las
neuronas espejo— seria también compartida.

La interpretacién anterior es el asunto central que se ha revisado y cri-
ticado en este trabajo. Como he argumentado, el desacoplamiento en el
esquema de De Waal y Ferrari [2010] respecto a la relacién jerarquica que en
la teoria Evo-Devo recibe el nombre de homologia profunda (figura 2 a, b),
implica una comprensién equivocada de lo que esta tltima significa origi-
nalmente (figura 1 c). Una homologia profunda supone la comunidad de
informacién en los niveles mas inferiores o “basicos” de una jerarquia bio-
légica —niveles que corresponden a la expresion de informacién de natu-
raleza genético-molecular.

El elemento caracteristico de la prerrogativa denominada “homologia
profunda” sensu Abouheif [1997] no esta presente en el esquema propuesto
por De Waal y Ferrari, aunque las neuronas espejo representan el nivel mas
basico del esquema sugerido por estos investigadores, ese rango no esta
ocupado por ningtn elemento que haga referencia a genes o a expresion
génica (figura 2a). Todo lo contrario, las neuronas espejo, en el modelo de
De Waal y Ferrari [2010], hacen referencia a células ya diferenciadas fun-
cionalmente que pueden o no tener un origen genético distinto. Este es el
problema epistemolégico fundamental de la propuesta de De Waal y Ferrari
[2010] respecto de homologia profunda, el cual s6lo podria subsanarse si se
contara con informacién desde la genética molecular, que demostrara
que la diferenciacién celular de las neuronas espejo efectivamente depende
de la expresion de las mismas redes genéticas regulatorias.

La disyuntiva epistemoldgica implicita en el caso analizado se rela-
ciona con el problema de la homologia tanto en el sentido de Evo-Devo
como en el sentido clasico. De Waal y Ferrari [2010] no aclaran si las neuro-
nas espejo —que en tltima instancia conforman el sistema homologo en las
diferentes especies de monos y en los humanos— tienen o no un origen gené-
tico distinto entre si y s6lo comparten los niveles mas altos de la jerarquia,
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representados por la conducta en si misma: la imitacion. Desde la perspec-
tiva clasica de la homologia, esta tiltima configuracion se consideraria como
una homologia, incluso, desde la concepcion conductual podria aceptarse
como una homologia conductual.

Recordemos que en la visién etolégica la homologia fue despojada de
cualquier elemento fisico o morfolégico; entendida asi, la homologia con-
ductual puede establecerse incluso en aquellos comportamientos que no se
fundamentan en las estructuras fisicas de dos o mas especies. En cambio,
en el caso de la homologia profunda no existe alternativa que coincida con
la informaciéon genética de las dos especies en cuestién para descartar
con certeza la presencia de una convergencia evolutiva. Lo que se observa
en la propuesta de De Waal y Ferarri [2010] es la carencia de informacion
para fijar con confianza absoluta que las conductas imitativas de las dife-
rentes especies de primates no humanos y los humanos descansan en los
mismos genes y se expresan de la misma manera.

Como anoté previamente, podria suceder que diferentes genes, con
expresion genética distinta, fueran reclutados eventualmente —a lo largo
de la filogenia de las especies y de la ontogenia de los individuos— para
participar en la diferenciacién de (las redes de) neuronas espejo. Estas redes
sustentarian comportamientos similares, pero éstos no estarian fundamen-
tados en la expresion de informacién compartida —es decir, homologa, en
el sentido clasico— en los niveles mas basicos.

Las neuronas espejo y los estudios experimentales sobre conducta

;Qué perspectivas ofrece la literatura mas reciente acerca de la evolucién de
los mecanismos genético-moleculares que subyacen a las neuronas espejo?
Catmur et al. [2007 y 2008] y Heyes [2010a y 2010b] mostraron que la res-
puesta de este tipo de neuronas puede modificarse con la experiencia sen-
sorio motriz. En mi opinién, esto sugiere la posibilidad de que esas células
tengan origenes genéticos distintos y s6lo durante su desarrollo —a partir
de procesos epigenéticos, probablemente— den lugar a conductas homélo-
gas que descansan en estructuras genéticas no homologas. El debate de la
evolucion del “sistema de neuronas espejo” implica que se trata de una
adaptacion que facilita la comprensién de la accién. De manera alternativa,
las neuronas espejo pueden ser un subproducto del aprendizaje asociativo.

Es interesante preguntarse como lo ha hecho Heyes, ;de dénde vienen
las neuronas espejo? ;Cémo podemos explicar su capacidad para hacer
coincidir las acciones observadas con las ejecutadas? Una posibilidad
—como se apuntd anteriormente— es que las neuronas espejo sean una
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adaptacién o una caracteristica que evolucioné para cumplir una funcién
particular, probablemente para comprender la accién propia y la de los
demas [Rizzolatti et al. 2001]. De acuerdo con esta perspectiva, las neuro-
nas espejo fueron favorecidas por la selecciéon natural porque les permitié a
los individuos comprender lo que otros estaban haciendo; se conoce como
“hipotesis adaptacionista”.

Otra caracteristica importante de esta hipétesis es que, de manera
innata, las neuronas espejo de los primates estdn diferenciadas funcional-
mente. En consecuencia, considera que la experiencia juega un rol menor
en su desarrollo. Sin embargo, Catmur et al. [2007 y 2008] y Heyes [2010a]
apuntan que la experiencia sensorial puede desencadenar o facilitar el
desarrollo de las neuronas espejo; aun cuando sefialan que su capacidad
para hacer coincidir acciones observadas con acciones ejecutadas esta gené-
ticamente heredada.

La perspectiva alternativa en esta discusion es la que estipula que las
neuronas espejo son un producto del aprendizaje asociativo. La “hipétesis
asociativa” sugiere que las neuronas espejo se forman en el curso del desarro-
llo individual a través de los mismos procesos de aprendizaje que se produ-
cen con el condicionamiento pavloviano [Shultz y Dickinson 2000, en Heyes
2010]. Esta “secuencia asociativa de aprendizaje” o “hipétesis asociativa”
suscita que cada neurona espejo se forja a través de la experiencia sensorio-
motriz, por medio de la correlacién de observar y ejecutar la misma accion.

Pero, jcudl es la dindmica que generan este tipo de células neurales di-
ferenciadas con la propiedad especular, la de hacer coincidir acciones ob-
servadas con las ejecutadas? Se ha propuesto que los individuos comienzan
su vida con neuronas visuales que responden a la observacién de una ac-
cién y un conjunto distinto de neuronas se activan durante la ejecucién de
una accién. Algunas de las neuronas motoras se convierten en neuronas
espejo si los individuos obtienen experiencia en la que la observacién y
ejecucion de acciones similares estan correlacionadas, cuando ocurren en
un tiempo relativamente corto de tiempo, y la una predice a la otra [Heyes
2010]. Esta experiencia, que fortalece los vinculos entre las neuronas visua-
les y motoras que codifican acciones similares, es comiin cuando los infan-
tes humanos se observan a simismos actuar directamente o con la utilizacién
de un espejo; cuando son imitados por otros o se involucran en actividades
sincrénicas como los deportes y la danza [Heyes 2005; Ray y Heyes 2011].

Estas nociones son consistentes con estudios recientes donde se mues-
tra que la actividad de las neuronas espejo de miusicos y bailarines es dife-
rente que la de otras personas [D’ Ausilio et al. 2006; Haslinger et al. 2005] y
de que los monos adquieren neuronas que “responden a la utilizacién de
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herramientas” por medio de la experiencia [Ferrari ef al., 2005]. Si la hipo-
tesis asociativa es correcta, el mecanismo que produce las neuronas espejo
—el aprendizaje asociativo— debi6 evolucionar, pero como estd presente
en diversas especies y opera en un rango muy amplio de entradas de infor-
macién, no existe ninguna razén para creer que el aprendizaje asociativo es
una adaptacion para la produccién de neuronas espejo [Heyes 2010].

Existe una dimensién que se ha abordado de manera marginal, la onto-
genia de las células que conforman el sistema espejo. Lo planteo nueva-
mente como una interrogante ;la funcioén asociada con las neuronas espejo
estd presente en los primates desde el nacimiento? La evidencia de la acti-
vidad del sistema de neuronas espejo en monos y humanos recién nacidos
apoyarian bastante la hip6tesis adaptativa sobre la asociativa; sin embargo,
no existe certeza sobre ello. Los datos sobre imitacién en recién nacidos no
son suficientes para mostrar que las neuronas espejo se encuentran presen-
tes desde el nacimiento [Heyes 2010].

Ademas —y en contra de la hipétesis adaptativa— hay aspectos vincu-
lados a la experiencia. Por ejemplo, estudios con musicos y bailarines tam-
bién indican que la experiencia modula la actividad del sistema de neuronas
espejo de los humanos [D’Ausilio et al. 2006; Cross et al. 2006; Margulis ef al.
2009]. Hay mayor activacién especular en los pianistas que en los no pianis-
tas durante la observacién de movimientos de los dedos mientras tocan el
piano [Haslinger et al. 2005], y en bailarines de ballet clasico que en bailari-
nes de capoeira durante la observaciéon de movimientos de ballet [Calvo-
Merino et al. 2005].

Apelo a las evidencias que favorecen a la hip6tesis asociativa por sobre
la adaptativa que provienen de experimentos que muestran especificamente
que la experiencia sensoriomotriz puede mejorar [Press et al. 2007], abolir
[Heyes et al. 2005] e incluso revertir [Catmur et al. 2007, 2008] la activa-
cién especular en sujetos humanos. La hipotesis que dio lugar a la reali-
zacion de estas pruebas es que si el desarrollo del sistema espejo depende
del aprendizaje sensoriomotor, entonces se podria utilizar el entrenamiento
sensoriomotor para cambiar el funcionamiento de un sistema espejo
maduro e incluso dotarlo de propiedades “contraespeculares” [Catmur et
al. 2007]. Los resultados de estos experimentos indican que las propiedades
especulares del sistema espejo no son totalmente innatas ni estan fijas una
vez adquiridas, por el contrario, se despliegan a partir del aprendizaje sen-
soriomotor y son susceptibles de revertir su respuesta especular.

El experimento consistié en presentar el movimiento de un dedo de la
mano, que estaba posicionada frente al sujeto, para que de manera especu-
lar lo moviera de acuerdo con el movimiento del experimentador. Otro
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grupo de sujetos debia mover un dedo diferente del que meneaba el expe-
rimentador, en esta condicién no habia una acciéon especular. Tal como
predijo la hipétesis del aprendizaje sensoriomotor, el entrenamiento in-
compatible (el segundo grupo de sujetos) causo la reversion de la reaccion
musculo-especifica durante la observacion de la accién, mientras que el en-
trenamiento compatible mantuvo el patrén sin cambios. Es decir, el aprendi-
zaje sensoriomotor reconfiguré la respuesta del sistema espejo.

Si la hipétesis asociativa es precisa, las neuronas espejo no sélo apoyan
sino que estdn sustentadas en la socialidad humana. No son producto
directo de la evolucién (seleccion natural), sino de la experiencia sensorio-
motriz, gran parte de ésta se obtiene a partir de la interaccién con los demads
individuos [Catmur et al. 2007 y 2008]. Las propiedades especulares del
sistema espejo son genuinas pero no intrinsecas, dependen de la contin-
gencia de la experiencia en lugar de la similitud objetiva entre estimulo y
respuesta. Las respuestas del sistema espejo se desarrollan como resultado
de procesos generales del aprendizaje sensoriomotor asociativo, lo cual
implica que la naturaleza del estimulo que puede permear estas asociacio-
nes no tiene restricciones [Catmur et al. 2007].

En el nivel conductual una posible conclusién preliminar es que el sis-
tema espejo, desde la perspectiva de la teoria sensoriomotora, es un pro-
ducto y un proceso de la interaccion social, contribuye en la adquisicion del
lenguaje, en la teoria de la mente y en nuestra capacidad de interaccion
social compleja [Catmur et al. 2007 y 2008; Heyes 2010a]. Es decir, la presen-
cia de un mecanismo donde las representaciones sensoriales y motoras de
una accién, experimentadas de manera correlacionada durante el desarro-
llo como resultado de la interaccién social, configuran al sistema espejo
humano para que coincidan acciones ejecutadas con las observadas.

Finalmente, la informacién genética que se necesita para establecer el
tipo de homologia, que seria el de las neuronas espejo de los primates, toda-
via esta ausente. Se requiere de mds trabajo para determinar con confianza si
las neuronas espejo de las distintas especies de primates comparten la misma
informacién genética, que a la postre se expresa en las conductas imitativas
de los primates. Si fuese asi, habria que discutir si lo que tenemos ante noso-
tros es una homologia profunda o una homologia verdadera.

UN APUNTE HISTORIOGRAFICO FINAL

La critica efectuada en el presente trabajo se ha expresado desde una pers-
pectiva enfaticamente epistemoldgica. Sin embargo, el trabajo de De Waal y
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Ferrari [2010] se enmarca en los limites de la etologia primatolégica; una de
las corrientes que conforman la vision de las ciencias cognitivas sensu lato.
En ese sentido, es importante reflexionar sobre la relevancia que tiene la
antropologia biol6gica en estos menesteres. El enfoque actual de este hori-
zonte epistémico tiene su raiz en las propuestas clasicas de Washburn [1951,
1973]. El primero de los estudios mencionados es una referencia crucial
para los antropélogos fisicos, pues se hace un llamado al establecimiento
de métodos y técnicas particulares para el pensamiento antropofisico, es un
parteaguas en los postulados teéricos de la disciplina.

El estudio que he referido es The New Physical Anthropology [1951] y
aborda una nueva manera de estudiar el fenémeno humano con especial
énfasis en la relacion entre los elementos bioldgicos constitutivos del ser
humano, asi como de sus caracteristicas histdricas, sociales y culturales. De
manera sintética, el trabajo de Washburn es un exhorto a trascender el pro-
fundo compromiso con la tarea descriptiva de esta disciplina en relacion
con las singularidades fisicas de las diversas poblaciones humanas. Es
decir, no es suficiente considerar los aspectos fenotipicos de las personas y
compararlos entre si, sino que se busca explicar de manera amplia la corres-
pondencia entre las particularidades fisicas de los individuos y su relacién
con el ambiente.

El segundo trabajo citado que considero relevante en este contexto es
el de “la promesa de la primatologia” (The Promise of Primatology). En 1973
Washburn sefialé cudles eran las bondades de utilizar la primatologia
como marco de referencia para el estudio de la evolucién humana. No
Unicamente en los aspectos anatémicos la primatologia tiene algo que
decir en relacién con la evolucién humana, incluso en aquéllos tan com-
plejos como la evoluciéon de la cognicién y la conducta es un requisito
indispensable del analisis.

Es evidente que la primatologia ha tenido un papel importante en los
estudios de evolucién humana desde mediados del siglo pasado, sin em-
bargo, el enfoque que ha tenido mayor vinculaciéon con la evolucién hu-
mana es el de la antropologia fisica o biolégica. Siguiendo a Washburn
[1973], la primatologia es mas que simplemente el estudio de nuestros
parientes mas préximos, después de todo, el ser humano es un primate
[Washburn 1973]. Es un hecho que las ideas de este autor le dieron la razén,
pues como sefal6 “el estudio de los primates no humanos es ttil para dar
luz sobre la naturaleza humana” [Washburn 1973].

Siguiendo el razonamiento anterior pondremos como ejemplo un
investigador que realiza reflexiones que intersectan algunas de las dimen-
siones postuladas por Washburn [1951]. Agustin Fuentes es un antrop6logo
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fisico estadounidense que ha recuperado de manera muy clara la visién
que tenia Washburn respecto del quehacer de la antropologia fisica. Fuen-
tes integra sus inquietudes epistémicas con su trabajo empirico —como en
su momento hiciera Washburn— para generar cavilaciones que cuestionan
el estatus actual de nuestra materia, asi como las relaciones disciplinares
que pueden establecerse con la biologia evolutiva y la primatologia en el
contexto de la evolucién humana.

El llamado de Fuentes [2010] —emulando a Washburn— es hacia el
establecimiento de una “nueva antropologia biolégica” (The New Biological
Anthropology). De la misma manera que Washburn dotara al pensamiento
antropofisico de la perspectiva evolucionista —particularmente de los pos-
tulados darwinistas y neodarwinistas—, hoy Fuentes llama a la incorpora-
cién de perspectivas actuales y alternativas que son discutidas en el &mbito
de los estudios evolucionistas. De lo que se trata es de reevaluar los alcan-
ces de la seleccion natural. Asimismo se pretende incorporar en el discurso
y, sobre todo en el analisis, teorias y conceptos que expliquen mejor los
aspectos vinculados a la evolucién humana.

Dichas explicaciones no se reducen a los elementos biol6gicos, sino que
consideran la herencia y reproducciéon de conductas y tradiciones cultura-
les, que no pueden explicarse desde el paradigma simplista de la adap-
tacion de los individuos al ambiente. Por ejemplo, Fuentes [2010] precisa
tres elementos tedricos concretos que deben incorporarse a esta nueva vi-
sién de la antropologia biolégica: i) los estudios sobre “teoria de sistemas
en desarrollo” [Oyama 1999: 2001] es una vertiente de la psicologia del
desarrollo que sefiala la importancia de los procesos ontogenéticos en la
evolucién de los organismos y en el desarrollo de los individuos; ii) la evo-
lucién en cuatro dimensiones [Jablonka y Lamb 2005] consiste en un en-
foque que establece la existencia de al menos cuatro niveles de organizacién
distintos a partir de los cuales se puede estudiar la evolucién humana: el
genético, el epigenético, el conductual y el simbélico; que representan las
diferentes formas como se heredan desde los genomas hasta las conduc-
tas, y iii) la “teoria de construccién de nicho” [Odling-Smee y Laland 1996,
2003; Laland y Odling-Smee 1996, 2001a y 2010b; Laland y O’Brien 2011],
propuesta que difiere de los postulados neodarwinistas que consideran la
relacién organismo-ambiente como una interaccién constructivista mutua
y bidireccional.

Se mantiene la idea de que los organismos estan sujetos a las presiones
del ambiente en busca de su adaptaciéon pero, ademas, se considera que de
la misma manera los organismos representan una presién de seleccion
para el ambiente. La influencia del medio en el individuo no es la tinica
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interaccién presente en esta relacién, también el ambiente responde a la
presencia y a los efectos de los organismos. El individuo deja de ser un ente
pasivo en esta vinculacién organismo-ambiente.

Estas breves reflexiones tienen como propdsito mostrar que la discu-
sién epistemolédgica en términos tedricos y metodoldgicos en la antropolo-
gia fisica es un debate abierto. El presente trabajo es un ejemplo del tipo de
analisis que se puede realizar desde nuestra trinchera considerando ele-
mentos histdricos, empiricos y filoséficos. Si bien la propuesta de De Waal
y Ferrari no se inscribe necesariamente en el ambito de los estudios antro-
pofisicos es importante sefialar que una lectura desde este enfoque tiene
cosas que decir respecto de los detalles sin una clara y vélida aplicacion
conceptual. No todos los estudios primatolégicos son antropofisicos, pero
cualquier investigacién vinculada con primates no humanos puede tener
una relacién con los objetivos de investigacion de la antropologia bioldgica.
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