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Estilos de investigacién cientifica, modelizacién y representacién

Fxiste una cantidad significativa de trabajos recientes sobre modelizacién y represen-
tacién, como se hace evidente en el presente volumen. Lo que pretendo hacer en este
articulo es conectar este grupo de temas con la nocién de estilo de investigacién cientifica.
Mi argumento general es que diferentes estilos coordinan formas radicalmente distintas
de modelar y representar. En lo concerniente a modelos y modelado, los estilos difieren
en varios aspectos: 1) en la estructuta de los modelos que les son pertinentes, 2) en la
funcién de la modelizacién, particularmente en la manera en que este proceso unifica,
o al menos conecta modelos muy distintos, y 3) en la variedad de virtudes tedricas que se
consideran importantes durante la modelizacién. Mostraré estas diferencias mediante
el andlisis de algunos casos particulares de investigacién en los insectos sociales; estos
casos son guiados por dos estilos diferentes, que yo llamo biologfa composicional y
biologia formal. :

De los dos estilos que analizaré, uno se enfoca en los modelos matemdticos,
mientras que'el otro enfatiza una gama de modelos no matemdticos como los diagramas
y las narraciones. Los modelos matemdticos consisten en representaciones matemdti-
cas que contienen estructuras como variables y pardmetros unidos por operadores (de
relacién). Muchos supuestos, técnicas y heurfsticas, asf como aproximaciones e idea-
lizaciones son aplicados y utilizados en el proceso de modelado matemdtico’, Todos
cllos son funcionales en la modelizacién, incluso si no estdn presentes directamente
en las representaciones (p. €j., ecuaciones). Esto es, considero que los modelos inclu-
yen tanto a 1) las representaciones {p- ¢j., la ecuacién de Hardy~Weinberg) como 2}
las técnicas, suposiciones, etcétera (p. €j., los métodos de la teoria de probabilidadesy el
célculo analitico) pertinentes para inferir y presentar las representaciones. Los mo-
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delos composicionales, por el otro [ado, consisten de tepresentaciones de las partes
de un sistema asf como : 75 entre csas partes. Las partes pueden ser
estructuras, procesos, mecanismos o funciones ¥ se hace referencia a ellos en diagra-
mas y narraciones de la biologfa composicional. Un papel importante lo juegan las
varias suposiciones que se hacen en log modelos sobre la relevancia de los diferentes . -
tipos de partes, para individualizar ¥ caracterizar las partes pertinentes?, La estruc-
tura de Ias tepresentaciones y los modelos que Ias'incluyen son, entonces, muy dis-
tintos en los dos estilos. ' C '

pequefio nimero de afirmaciones o
dependiente, fundamenta la teoria en un grupo
; , grul
pequefio y general de principios explicativos. Priedman se ha enfocade par-

regulatorio kantiano; Por mi parte, argumento que la unificacién es crucial para algunos

tipos de modelos en la biologfa formal, En este articulo abordaré el papel unificador de

un poderoso modelo de [a genética evolutiva: la ecuacién de Price, ‘
Eltipo de unificacién discurido

;

representaciones’ puede ser muy pro
inferencias y prediccionesS. Sin embargo, esta conexidn no implica la unificacién en
el sentido de un models general bajo el cual los otros modelos puedan ser subsumidos,
ordinadas de diferentes aspectos del mismao

matemdticos bajo un modelo matemdtico mas general®, :

En la filosoffa de la ciencia, se dice que las estructuras teéricas siguen y muestran
varias virtudes tedricas como la simplicidad, Ia generalidad, [a precisidn, la adecuacidn
empirica, la amplitud de alcance, el poder explicativo,
la computabilidad, ¥ la “conectividad” entre otros®. E
cidad, generalidad v amplitud de
de ahi la blsqueda de relaciones d
matemdticas en Jos niveles m4s bajos de abstraccién, frecuentemente pueden ser deri-
vadas de aquellas a niveles mds altos', Por el otro lado, en la biologfa composicional,
la simplicidad y la generalidad, como tales, 70 se resaltan como virtudes; en su lugar




ftasmus GRoNFELDT WINTHER . 57

¢l poder explicativo, la adecuacién empirica, la diversidad de representacién y lo que
padriamos llamar “conectividad” son consideradas virtudes centrales. La biologfa com-
posicional enfatiza la importancia de la experimentacién y la manipulacién material,
de ahi el interés en la adecuacién empirica, Ademds, estudia sistemas que se¢ componen
de niveles de organizacién complejos que contienen una multicud de propiedades; por
@510, considera como caracteristicas deseables tanto a la diversidad de representacién
{de los diferentes aspectos del sistema) como a la conectividad forjadas por el proceso
de modelizacién entre estas representaciones. La distribucién y énfasis de fas virtudes
tédricas es, entonces, distinta en cada uno de estos estilos, tal como puede verse en sus
fespectivas formas de modelar y representar. o

Primero exploraré algunos comentarios generales sobre los estilos de investigacién
tientifica para motivar algunas intuiciones bésicas sobre esta unidad coordinadora de!
la investigacién cientifica. Tornaré entonces a mis estudios de caso sobre los insectos
sociales para comparar y contrastar explicitamente la estructura, funcién y virtudes
tedricas pertinentes a los modelos y representaciones de cada estilo.

$Qué es un estilo de investigacién cientifica?

Un estilo de investigacién cientifica involucra una serie de compromisos tanto en [a
feorfa como en la prictica, con una forma particular de hacer ciencia. Fxisten varios
estudios filoséficos sobre los estilos de investigacién cientifica’’. Aunque seria muy dril
hacer un andlisis comparativo de estas diferentes propuestas'?, hacerlo estd mds all4 de
las intenciones del presente trabajo. ' .

Sin embargo, la reciente discusién de Hacking es intelectualmente estimulante, de for-
ma que vale la pena remarcar algunos aspectos de ella. El nota que cada estilo, como tal:-

Introduce una gran variedad de novedades incluyendo nuevos tipos de:

objetos, evidencia, oraciones, nuevas formas de ser candidato de verdad o ‘
falsedad, leyes, o en cualquier caso modalidades, posibilidades; uno también

notard, en ocasiones, nuevos tipos de clasificacién y de explicacién',

A esta lista yo afiaditfa nuevas formas de unificar, entender y modelar. Cierto niimero
de temas de interés filosdfico estin presentes aqui.Hacking defiende la idea de que la
objetividad surge delos estilos de investigacién: :

Esto no ocurte porque los estilos son objetivos (esto es, que hemos encon-
trado los mejores métodos imparciales para llegar a la verdad), sino porque
ellos han establecido lo que es ser objerivo (verdades de ciertos tipos es lo que
obtenemos mediante ciertos tipos de investigaciones, que responden a
clertos estdndares) ',

Los estilos dan forma y determinan la posibilidad y naturaleza misma de fa objetividad.
Ms atin, Hacking afiade un elemento semdntico a la discusién sobre los estilos:
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Cada nuevo estilo... trae consigo nuevas oraciones, cosas que casi literal-
mente nunca antes fueron dichas. Esto es dificilmente poco comn. Eso es
lo que la gente vivaz ha estado haciendo desde los inicios de fa raza humana.
Lo que es distinto en los estilos es que ellos introducen nuevas formas de ser

candidato de verdad o falsedad".

Los estilos son constitutivos del mismo significado y estructura de las proposiciones
de la ciencia. Es interesante ahondar en las opiniones, filoséficamente sofisticadas, de
Hacking respecto al papel central de los estilos en la investigacién cientffica.

En otros lugares, he comenzado a desarrollar mi propio andlisis de los estilos'S,
Como yo lo veo, las diferencias importantes entre ambos no surgen de los dominios
naturales estudiados ni de las especialidades cientfficas incluidas en cada uno de ellos,
sino, mds bien, de sus distintas metodologias para teorizar y experimentar. Cada estilo
puede indagar de distineas formas, y de hecho Io hace, en los mismos sisteras biols-
gicos (p. ¢j. el desarrollo en organismos). Algunas veces hasta llegan a conclusiones en
conflicto sobre las entidades y los procesos del sistema. Estos conflictos se deben en
gran medida a que cada estilo afiora la completitud; es decir, cada uno utiliza sus propios
métodos para desarrollar una teoria general coherente con la cual pretende expiicaf, de
una manera necesaria y suficiente, zodos los datos relevantes. E

Identifico dos estilos diferentes, el formal y el composicional; cada uno tiene sus
propias formas de razonar, a saber, explicar, modelar, y abstraer que le son interna-
tmente consecuentes. Mientras que la biologfa formal gira en torno a los modelos y
leyes matemdticos, la biologfa composicional se enfoca en partes y todos materiales.
Muchos filésofos y bidlogos consideran que la biologfa formal es mds interesante, im-
portante y filoséficamente robusta. La genética de poblaciones teérica, que emplea el
estilo formal, y que se ocupa de la dindmica del cambio evolutivo en las poblaciones,
es cominmente considerada conio el paradigma de la biologfa teérica; -una buena
cantidad de andlisis filos6fico se ha dedicado a ella"”. A la biologia composicional, por
el otro lado, se le acusa en ocasiones de ser meramente una ciencia filatélica o de estar

obsesionada con los detalles mecanicistas. Esto es injusto, pues el estilo composicional

es realmente cientifico, como pretendo demostrar. También resulta desafortunado, e
incluso irénico, que el estilo composicional, que caracteriza a la mayoria de la biologfa,
haya recibido la menor parte de la atencién filoséfica. Un impulso extra de mi proyecto
viene de las preocupaciones sociales, econémicas y éticas propias de la genética mole-
cular, la fisiologfa, asf como de la biologfa celular y del desarrollo; todas eflas ciencias
biolégicas que emplean el estilo composicional. Por ejemplo, la ingenierfa genética,
la investigacién en células troncales y las terapias médicas derivada de la bioingenierfa
son analizadas mds adecuadamente como casos de la biologia composicional y no de
la biologfa formal. '

Entre la biologfa formal y la composicional los patrones de explicacién y modeli-
zacién son radicalmente distintos. Una caracterizacién mis detallada de las diferencias
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tre estos estilos se ha publicado en otros lugares'; aqui solamente daré una breve
scripcién. Los filésofos Cummins y Haugeland™ hicieron una importante distincién

te lo que yo llamo las explicaciones basadas en leyes y las explicaciones basadas en
artes. En la estrategia explicatoria formal un conjunto de fenémenos o un modelo o
y relativamente concreto es explicado en relacién con un modelo o ley mis general,

¢l que se hace encajar al modelo o ley mds concreto; en estos casos, los modelos y
yes consisten, por lo general, en formalismos matemdrticos. Hempel insistfa que esta
lacién, que &l describié en términos 16gicos, deberfa ser deductiva, pero ahora existen
na variedad. de opiniones respecto a la relacién entre los modelos o leyes formales

sncretos y abstractos?. Independientemente de la diversidad de estas opiniones,
éxiste un énfasis general en que las leyes formales son la fuente'y el fondo conceptual de
las explicaciones. ' AR

Por el otro Jado, una explicacién basada en partes se presenta cuando 1) Zas partes,
) lus propiedades correspondientes a las partes (p. ¢j. funciones y capacidades), y 3) /&
. organizacién relevante de las partes y sus propiedades, que también describe las interacciones
-y las relaciones entre ellas (la organizacidn puede ser no-agregativa®) son utilizadas para dar
cuenta de propiedades del sistema (¢ el todo). El objetivo de la explicacién es aclarar las pro-
piedades del sistema composicional (p. ¢j. las funciones y capacidades del sistema). ..
Cummins y Haugeland han enfatizado la relevancia para la psicologfa de la es-

trategia explicativa basada en partes. Iniciemos con Cummins:

Un argumento muy importante de este estudio es que los fenémenos psi-
col6gicos no son tipicamente explicados mediante su subsuncién a leyes
causales, sino al tratarlos como manifestaciones de capacidades que son -

“explicadas mediante andlisis™ *.

Haugeland presenta un argumento similar:

Sélo el estilo nomolégico derivacional pone énfasis explicito en ecuaciones
sémejantes a las que generalmente se asocian con las leyes cientificas. Pero
argumentaré que sélo el estilo sistemdtico® es directamente relevante a la
psicologfa cognitiva®. ' ‘

Yo extiendo sus argumentos a la Biologfa. Cominmente, las explicaciones basadas en-
partes, mds que las basadas en leyes, son la estrategia explicativa adecuada y comiin
para muchas ciencias biolégicas, como también han mostrado Kauffman y Wimsate®,
y ciertamente es la forma pertinente al estilo composicional”.

Las estrategias de modelizacién (y por lo tanto de representacién) también son
radicalmente distintas entre estos dos estilos. El estilo formal tende a enfocarse en
los modelos matemdricos (p. ¢j. la ecuacién de Price que se discutird a continuacion),
mientras que el estilo composicional enfatiza los modelos materiales, diagramdticos y
narrativos®. Mostraré cémo los modelos diagramdticos son centrales para fa biologfa:
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composicional a partir de mis estudios de caso sobre varios aspectos del evo-devo (es

gia evolutiva del desarrollo) de la morfologia y fisiologfa de las hormigas

decir, [a biolo
hembras.

Insectos sociales: dos estilos en accidn

El objetivo de esta seccidn es presentar dos formas muy distintas en las que se han desa-

trollado investigaciones sobre los insectos sociales; uno derivado de Ja biologfa formal y
otro a partir de la biologfa composicional, Cada uno delos dos estilos de investigacién
involucra distintas formas de modelizacién y por lo tanto de representar las estructuras

Y procesos que se consideran pertinentes, Mds atin, los dos estilos se enfocan en aspectos
muy distintos de las colonias de insectos sociales.

Biologia farmal: la genética evoluting tedrica
¥l ecuacidn de Price

La genética evolutiva tedrica es una disciplina guiada por la biologfa formal. La genética

el estudio mediante la utilizacién de herramientas mare-

del tiempo de la constitucién genética de las poblaciones.

como los indices esenciales del cambio evolutivo, Desde

la perspectiva de la genetica evolutiva teérica, la evolucién se define, de hecho, como
el cambio en ¢l tiempo de las frecuencias genéti )

genes se interpretan como los agentes causales del fenotipo (a través del desarrollo),

cualquier cambio en la distribucidn de los fenotipos en una poblacién (mediante,

por ejemplo, seleccién natural ¥ migracién entre poblaciones) zambién constituye un

cambio en la distribucién de genes en la poblacién. Existen cuatro procesos evolutivos

que cambian las frecuencias genéticas: [as mutaciones, la migracién, la deriva génica al

azar y la seleccién natural®, ¥l edificio tedrico de la genética evolutiva es una compleja

ad de relaciones entre estas fuerzas

» existe una tendencia generalizada en la genética evolutiva, fa cual
es limitada en su poder explicativo, de considerar a la seleccign natural como la m4s
importante de estas fierzas. Auin si se admite la importancia de las otras fuerzas como
factores causales en cambios de frecuencias genéticas, la mayoria de los bidlogos estdn
de acuerdo en que la seleccién natural es la #nica fuerza capaz de producir adapracio-
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o de los modelos clésicos de la genética evolutiva tedrica es el modelo de covarianza®
Price®. Este modelo fue concebidd por su descubridor, G. R. Price, y por los investiga-

s que le siguieron, como un modelo extremadamente genera/ de la seleccién natural.

o hace notar Steve Frank, “{la] ecuacién de Price se basa en un grado de abstraccién
temdtica que es poco comiin en la genética evolutiva.”® Aunque existen desacuerdos
rortantes sobre los detalles del modelo, investigadores como Frank, David Quellery

Michael Wade, estén de acuerdo con varias de las propiedades descriptivas, heurfsticas
-y explicativas de la abstracta ecuacién de Price. Esta ha sido particularmente util para

deseribir cambios en poblaciones que poseen estructuras jerdrquicas, que consisten,

- entre otros niveles, de organismos y grupos de organismos (emparensadeos) —por lo tanto

plicable a casos de seleccién familiar* y de grupo. Dado que las colonias de insectos
ciales son grupos de organismos emparentados, la ecuacién de Price claramente es

levante a ellas. Es al consenso entre los gcncnstas evolutivos respecto a su uso para
los casos de seleccién grupal y familiar, alo que me enfocaré.

La idea bdsica de la ecuacién es que la fuerza de la seleccién sobre cualquier carde-
tet, que es a su vez una medida de la magnicud de la fuerza presente para cambiar
¢l promedio de un cardcter en la poblacién, se puede modelar como una cova-
fianza, es decir una correlacién entre 1) el cardcrer y 2} la adecuacién relativa. Esta
iovarianza es medida en un rango de individuos de diferentes tipos; cada tipo posee
uti carcter y un valor de adecuacién relativo particulares (es decir, ni el cardcter ni la
adecuacién relativa estd necesariamente ﬁja con respccto al otro). Ta tabla 1 presenta

Acoplamiento de diferentes magnitudes
(cardcter: adecuacion relativa) en distintos

tipos de individuo

sCudl es la magnitud de la covarianza entre
el cardcter y la adecuacion relativa?

1. Alta: Baja
2. Media : Media’
3. Baja- Alta

Altq

1. Alta: Baja
2. Media : Baja
3. Baja: Baja

Ninguna
No hay varianza en la adecuacién relativa
del cardcter a diferentes valores.

1. Alra: Media
2. Media : Baja
3. Baja: Al

Media
El cardcter y su adecuacién relativa cam-
bian sin mucha correlacién,

Tabla 1. La relacidn éntre las magnitudes acopladas del cardcter y la adecuacidn relativa (“Alto:
Bajo” significa que el cardcrer es alto y fa adecuacién relativa es baja) y la magnitud de la covarianza.
Esta tahla pretende ser una herramienta heurfstica para entender el coneepto de una covarianza, en
particular como se utiliza en ¢l case de la ecuacidn de Price.
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de forma cualitativa la relacién entre tres diferentes casos del acoplamiento de fa mag-
nitud del cardcter y de la magnitud de la covarianza®. Miencras més alto es el valor de

la covarianza y la correlacién; mayor resulta la fuerza de seleccién —esto, de hecho, .

es cierto por definicidn. Una forma intuitiva de pensar en la ecuacién de Price es en el
sentido de que mide la estrucsura de la relacién entre cualquier cardcter y la adecuacién
relativa. Ahora, asumiendo que existe herencia de los cambios (seleccionados) en el ca-
rdcter, entonces la seleccién pucde también ser efectiva entre generaciones. ‘

Esta es la representacién formal bdsica de la covarianza tal como la prcsentan

Wade y Queller®:

[_I] _ AE:Cov(coi,z,.)

Considérese una poblacién de unidades de diferentes tipos 7y q'ue cada una tiene valores
particulares para el cardcter y la adecuacién relativa. Aquf z es cualquier cardcrer, que
también puede ser la frecuencia del gene en un locus en un individuo. El término z esel
valor de z para el tipo 7, mientras que la variable Z es el promedio del cardcter, que puedc
ser también la frecuencia de un alelo en un cierio bcus en una poblacis partlc ar
individuos (es decir, la frecuencia alélica promedio). Nétese que Az =Ej z Tl ]d

, donde el apéstrofe indica el promedio del cardcter después de la sclecaén La variable
0, es la adecuacién relativa® de los individuos del tipo 7. El cambio (A) en el promedio
del cardcter es, entonces, una funcién de la covarianza entre el cardcter v la adecuacién
relativa. Donde exista una covarianza distinta de cero, existe éxito reproduictivo diferencial,
debido a a seleccidn de tipos con distintos valores del cardcter {z), la cual resulta en un
cambio en la frecuencia de genes asociados con el, o causales del, cardcter.

Una propiedad muy importante e interesante de la ecuacién de Price es que puede
expandirse a miltiples niveles de seleccién. Los caracteres y adecuaciones relativas se
pueden asignar a tipos de 1), grupos y 2) organisimos que compongan esos grupos. Asi,
la fuerza de seleccién es la funcién de dos covarianzas, cada una midiendo la fuerza de

seleccién a un. nivel particular, grupo u orgamsmo La representaclon formal como la
modelé Wade® es:

(2] A7 =Cov(®, ; z’ﬁ) +Cov(w .z ,)

Aqui @ es la adecuacién 1eiat1va de los individuos del genotipo 7 en r:l BTUPO f; 2, €5
la frecuen(:la {que es el cardcter) del alelo £ en un individuo de genotipo i en ol grupo
Ji los puntos en subindice indican que en este caso se ha obtenido. el promedio de
los diferentes tipos de individuos en un grupo. La scgunda covarianza, por lo tanto,
representa la fuerza de seleccién entre grupos (donde todos los tipos individuales son
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promediados dentro de cada grupo). Es itil observar en este contexto que una forma
evolutivamente importante de incrementar la segunda covarianza es teniendo estructura
familiar®, en la que los organismos que pertenecen a un grupo estdn emparentadas
entre si. Esta situacién incrementa la varianza entre grupos en sus caracteres grupales.
Y dado que la covarianza aqui puede mostrarse como el producto de 1) la regresién
de la adécuacién grupal contra los caracteres grupales, multiplicado por 2) la varianza
en el cardcter grupal, fa covarianza se aumentard en la medlda en que incremente la
varianza de los caracteres grupales®. :

La ecuacién de Price aplicada a los insectos sociales

La ecuacién de Price puede ser aplicada a colonias de insectos sociales. Antes, es ne-
cesario presentar una descripcién bdsica de la genética de los insectos sociales. Como
describié Hamilton en 1964, las hembras de los himenépteros estdn més-emparenta-
das con sus hermanas {coeficiente de parentesco®! = 0.75) que con su descendencia
(cocficiente de parentesco = 0.5), asumiendo que las hembras tengan el mismo padre.
Este alto nivel de parentesco entre las hembras se explica porque los himenépteros son
organismos haplo-diploides, es decir, los machos tienen sélo uno de los cromosomas
que constituyen cada par, mientras que las hembras tienen ambos cromosomas de
cada par. Asf, considerando sélo el parentesco, una hembra deberfa escoger ayudar a
la descendencia de su madre, o sea a sus hermanas: “nuestro principio nos dice que
incluso si este nuevo adulto tuviera un nido construido y libre para utilizar, ella pre-
ferirfa, si todo permanece igual, regresar al nido de'su madre y proveer una celda para
el crecimiento de una hermana extra que proveer una celda para una hija propia.”#
La estructura genética haplo-diploide explica cémo es que existen conflictos selectlvos
‘al interior de las colonias de los insectos sociales. :
En el caso de los insectos sociales, existe seleccién a dos niveles: 1) entre colonias y
2) al interior de las colonias {entre individuos o “grupos de interés”). La seleccién intra-
colonial que estd representada en la primera covarianza de fa ecuacién [2]; se da, por
ejémplo, cuando fas obreras compiten con la reina para altérar la proporcidn de sexos en
la colonia. La adecuacién de la reina, como argumenté Fisher en su libro de 1930%, se
maximiza cuando ella invierte igualmente en hijos e hijas (estd igualmente emparentada
a ambos). Una obrera estd emparentada por 0.75 a‘una hermana, mientras que sélo
por 0.25 a un hermano; por lo tanto, para una obrera una hermana és tres veces mds
valiosa que un hermano, y ellas entonces maximizan su adecuacién (inclusiva) cuando
invierten tres veces mds en las hembras teproductivas comparado con lo invertido en
los machos. Trivers y Hare, siguiendo los desarrollos teéricos de Hamilton™ sobre la
seleccién a nivel de familia, sugirieron que las obreras siempre preferirfan criar herma-
nas que descendencia propia siempre que pudieran modificar fa proporcién de sexos de
los descendientes reproductivos hacia una proporcién de 3:1 entre ninfa® y machos,*
existiendo entonces un conflicto intra-colonial por la proporcién de sexos®.
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El punco clave aquf es que siempre existen formas de profundizar el uso de la
ecuacién de Price: 1) para abordar la temdtica y conflictos de la evolucién de la pro-
porcién de sexos® y 2) en general, para describir las condiciones de incremento en '
la frecuencia de un gen mediante un comportamiento altruista® en una poblacién
colonial estructurada, cuando la seleccign intra-colonial contra el altruismo es menog
que [a seleccién inter-colonial a favor del altruismo, como seialé Hamilton en 1975%.
La aplicacién de Ia ecuacién de Price a los insectos sociales que he bosquejado aquf es
matemdticamente compleja y no abundaré mds en ella®:. :

La ecuacién de Price v las virtudes floséficas de los modelos formales

La ecuacién de Price es bioldgicamente Gtil para modelar ¥ representar seleccidn jerdr-
quica, y como hemos visto ha sido urilizada para ese propésito cientifico, Ademds cs
filosdficamente valiosa para resaltar algunas de las virtudes tedricas que poseen los mo-
delos formales. Exploraré tres de esas virtudes: 1) nivel de simplicidad v generalidad,
2) poder de unificacién teérica, y 3) poder explicativo, que surge de la rica estructura
interna que le permite ser aplicada a diversos problemas empiricos.

_ Los investigadores que utilizan la ecuacidn, la identifican como poseedora de la
cualidad de ser muy abstracta y simple; Frank hace notar que:

La ecuacién es mucho mds abstracta que las matemdticas aplicadas comunes
de Ja evolucién; simplemente sugiere una forma de mapear a miembros de
un grupo en/a un segundo grupo [grosso modo, entidades anges y después
de la seleccién]]...] La ecuacién de Price ha sido la Gnica forma de estudiar -
problemas generales de interacciones de familia®.

Aquf Frank argumenta que, al menos en patte gracias a su generalidad, la ecuacién es
la tnica forma de abordar, en una forma informativa y profunda, preguntas sobre la
estructura familiar. También parece estar diciendo que la ecuacién es una teorfa ge-
neral de la evolucidn ¥ no sélo de la seleccidn, “la ecuacicn completa describe cambios
selectivos en una generacién v la respuesia a la seleccion [que, por definicién, involucra
herencia].” La generalidad de la ecuacién es poderosa tanto por razones tedricas como
empiricas, como veremos a continuacién. Wade también resalta la generalidad del
tipo de covarianza jerdrquica defendida por Price: “es una descripcién muy general del
cambio en el valor del fenotipo promedio en una generacién®.” Sin embargo, Wade no
considera que fa formulacién particular de Price seq una descripcién general completa
del proceso evolutivo, pues carece (nuevamente, segin Wade} de la informacién y es-
tructura necesaria sobre la herencia®, No abundaré mis en este tema, pero a manera de
resumen podemos decir que ranto Frank como Wade sostienen que [a representacién
de la covarianza de Price es, al menos, una teorfa general de la seleccién.
Mds atin, la ecuacién de Price es una teorfa general sobre cualguier proceso de
- seleccion®, lo que es un punto a su favor respecto a su nivel de generalidad. Se ha con-
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siderado como una descripcién extremadamente abstracta de los procesos de seleccién,
no sélo en la teoria de la genética evolutiva, sino en cualguier dominio, incluyendo la
Psicologfa y la Quimica”. Price hace notar que:

uso de la

I la pro-

nento en ‘
Mi principal sugerencia es que uno debe empaparse bien de las compleji-
dades de los procesos selectivos bioldgicos, pera trabajar matemdticamente
en sistemas de seleccién abstractos y generales, mds que en la seleccién
biolégica o cualquier otro sistema real de seleccién. La razén para la primera
parte de la sugerencia es que a menos que uno sepa algo sobre el rango
de los fenémenos sorprendentes que ocurren en la seleccién biol6gica, las
ideas que se tengan sobre lo que se debe investigar en los modelos mate-
mdricos son, casi seguramente, demasiado simples y poco imaginativas.
(p- €j. ;quién pensarfa en inventar la reproduccién arrhenotokous™ si
no existiera realmente? Sin embargo, es un sistemna altamente exitoso,
caracterfstico de esos insectos tan exitosos como las hormigas, las abejas
y las avispas.) La razén para la segunda parte de la sugerencia es obvia, al
punto que parecerfa innecesaria hacerla si no fuera por el hecho de que
los bidlogos matemdticos que trabajan con seleccién parecen lidiar en la.
mayorfa de los casos con sisternas actuales mds que con sistemas generales.
Por lo tanto, puede ser til decir algo mds sobre los sistemas de seleccién
abstractos y generales™ .

Frank conluye su articulo de 1995 con optimismo: “Y el futuro posiblemente demostrars.
que esta rica y poco comprendida ecuacién sea, de hecho, la clave para una teorfa de’
seleccién mds amplia que trascienda la genética de poblaciones®.” -

Una de las ventajas de que la ecuacién sea una formulacién general, es que puede
unificar unavariedad de representaciones. Por ejemplo, puede ser utilizada para relacio-
nar una variedad de diferentes teorfas y procesosrelacionados con los insectos sociales

-y su estructura social, incluyendo la competencia intrasexual y la endogamia®', baje un
modelo y una representacién general. Entonces, se concreta en una variedad de formas
para diferentes procesos. En un articulo posterior, Frank hace una afirmacién general
sobre la unificacién mediante la ecuacién de Price:

La ecuaci6n de Price constituye un marco conceptual simple y exacto para
unificar modelos de seleccién natural. Cada modelo individual puede, por
supuesto, ser obtenido mediante otros métodos. La ecuacién de Price no
es ni mds ni menos que una notacidén artfstica, mostrando la simpleza de
las relaciones entre ideas aparentemente muy distintas®,

Wade, en 1985, explicitamente muestra cdmo el enfoque general de la covarianza puede
ser utilizado para explicar, al adoptar una variedad de supuestos en diferentes dominios,

los procesos de “seleccidn suave, seleccién dura, seleccién familiar y seleccién de grupo”
en poblaciones subdivididas. En particular:




Esrios pe INVESTIGACION C.IENTfPICA, MODELOS E INSECTOS SOCIALES

Los modelos de seleccién suave, seleccién dura, seleccién familiar y selec-
cién de grupo pueden ser representados como variaciones de un modelo
general que expresa el total del cambio en frecuencia de genes, en s{ misma
una covarianza, como la suma de dos componentes de covarianza: 1) fa
covarianza al interior de los grupos entre la adecuacin relativa individual
¥ la frecuencia génica individual promediada entre todos los grupos; y 2)
la covarianza entre la adecuacién relativa promedio grupal y la frecuencia
genética promedio grupal(...] Los diferentes modelos de seleccién cambian
estos componentes de la covarianza mediante sus supuestos®, ;

;
Esta explicita discusién enfatiza el papel explicativo unificador que juega la ecuacién
—esto es, que subsume los modelos y representaciones mds especificos de seleccién
suave, scleccién dura, seleccién familiar y seleccién de grupo. Cada uno de los elemen-
tos de la covarianza tjene una interpretacién diferente dependiendo de los supuestos
particulares que le son relevantes a cada modelo y proceso de seleccién. _

La segunda ventaja de que sea una ecuacién abstracta es que puede ser aplicada
a una variedad de dreas muy especificas, esto es, puede generar predicciones (a veces
inesperadas) y explicaciones de procesos concretos. Es interesante que esta “tautologfa
matemitica®,” con una rica estructura interna, tenga aplicaciones significativas. Res-
pecto a la aplicabilidad de esta “tautologfa” Frank nota que: “La ecuacién en sf misma
no puede reducir la complejidad inherente a los modelos, pero la simple relacién de
covarianza entre caracteres y adecuacién provee una forma compacta de observar los
aspectos esenciales de la evolucién social.” A través de esta notacién, “nos da una forma
mds simple y natural de razonar sobre problemas complejos®.” Asi se pueden obtener
DUevOs acercamientos a problemas individuales, por ejemplo, sobre los procesos de
scleccion familiar y céma operan en las colonias de insectos sociales, mediante la for-
malizacién de esos problemas en términos de la ecuacién de Price. Esto es “la ecuacién
de Price nos da una forma narural de pensar acerca de la decomposicién jerdrquica
(especies, grupos, individuos, genes) v su asociacién estadistica® en diferentes niveles
jerdrquicos®.” Aunque los detalles de la aplicacién puedan ser complicados, “una vez
que la estructura correcta se ha encontrado, resolver los problemas parece muy natural,
tanto matemdticamente como biolégicamente®.” En resumen, la ecuacién de Price
puede ser 4l para entender una variedad de procesos.

Brevemente, la ecuacién de Price tiene las virtudes de ser general, unificadora y
explicativamente poderosa en su aplicacién empfrica. Mis adn, puede ser una herra-
mienta importante en el andlisis genético evolutivo formal de seleccidn jerdrquica en
colonias de insectos sociales, como hemos visto. Es importante notar que existen una
serie de problemas técnicos relativos al realismo ¥ la justificacién de los supuestos, ast
como de interpreracion, en la ecuacién de Price. No es una ecuacién sin problemas,
¥ se necesita una argumentacién mds amplia sobre ¢l punto hasta el cual la ecuacién
satisface esas virtudes y también qué tan centrales deben ser estas virtudes en los estilos
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n orientacién matemdtica. Estos temas, sin embargo, estdn mds all4 de los alcances
le este articulo,

-Z?i(:lﬂgz’ﬁ composicional: la biologla evolutivi
{ desarrollo y in Jisiologia

que tanto la evo-devo como Ia fisiologfa tiendan a ser utilizadas principalmente en e!
estudio de organismos; sin embargo, no es accidental qQue estas formas de explorar a los
organismos hayan sido aplicados a las colonias de insectos sociales. Existe I tradicién de
considerar a las colonias como “superorganismos”, ésta tradicién tiene sus origenes en el
articulo cldsico de 1911 de William Morton Wheeler. La colonia es considerada andloga
A un organismo en el sentido de que presenta fuertes interacciones internas de diferentes
tipos y también posee cohérencia funcional evolutiva y de desarrollo,
ollo pertinentes a estas maneras composicionales
luyen: 1) los procesos y funciones de diferentes
canales de comunicacién (p- ¢]. feromonas, contacto fisico), 2} los procesos que tienen
influencia en la determinacién del sistema de castas, y 3) los mecanismos como la co-
6 n la colonia que ayudan a mantener la homeostasis
a nivel de colonia. Nérese que existen claros andlogos organismicos para cada uno de
estos problemas; respectivamente: 1) sefializacién celular a corta y larga distancia, 2)
diferenciacién celular y; 3) mecanismos de regulacién homeoststica interorganfsmica.
La analogfa de la colonia como un organismo est4 fundada en un isomorfismo de la
naturalesa del todo compuesto por partes en cada uno de los dos dominios. Es decir, los
PIocesos y estructuras importantes tienen una organizacién de un todo compuesto

que el todo se convierte en una parte: los organismos son o
bien considerados como un todo en un caso, o son considerados partes (de colonias de
insectos sociales) en el otro caso,

Evo-deve y fisiclogfa: lo basico -

Evo-devoes, agrandes rasgos, el estudio principalmente experimental del cambio en los
patrones de los procesos de desarrollo durante el tiempo filogenético. Si el desarrollo
es el cambic de un individuo en el tiempo, entonces cvo-devo es el estudio del cambio
de un individuo en el tiempo®. En evo-devo los genes son considerados, nuevamente,
como agentes centrales. Frecuentemente, son interpretados tanto como los principales
movilizadores del desarrollo, como Jas unidades que capturan y transmiten los cam-
bios que ocurren en el desarrollo 4 o largo del tiempo evolutivo, Las explicaciones en
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evo-devo, muchas de las cuales se refieren a los genes coma un tipo de parte crucial,
siguen el patrén de explicaciones basadas en partes; por ejemplo, la expresién genética
diferencial en distintas castas en.las colonjas d '
y manipulada”™,

Los genes son un importante conjunto de partes que dan lugar a los procesos de
determinacién de castas, y por lo ranto son referentes importantes en las representacio-
nes y modelos de la expresién diferencial de genes. Nuevos tipos de partes también se
usan para otras actividades explicativas y representativas pertinentes a la evo-devo; por
ejemplo, las -homologfas a nivel de colom'a‘(partcs'a' a-

nivel dé colonia como comporta-
miento grupal e individual, as{ como productos terminales del COMPOrtamiento como’

el nido}), son usados exitosamente Como caracteres para construir filogenias de abe}és?”
y avispas™. Mds adelante exploraré un interesante estudio de caso de una explicacién
evo-devo para Jos insectos sociales, ,

La fisiologfa es otro campo guiado por la biologfa composicional, y se aplica, al
igual que evo-devo, a los insectos sociales. Exploraré también un ejemplo det enfoque
fisiolégico sobre las colonias de insectos sociales; de nuevo, las explicaciones basadas en
paxtes son el pateén explicativo principal, pero aqui son los procesos por arriba del nivel
del gen los que juegan el papel preponderante. Para hacer explicita la analogfa entre los
organismosy las colonias de los insectos sociales, cabe mencionar gue el comportamiento
de la hormiga como organismo da cuenta de ¥ caus la fisiologfa a nivel colania. Fsto es, el
comportamiento de fa hormiga como organismo da cuenta y causa la fisiologfa a nivel

de la colonia en el mismo sentido en que el flujo de hormonas y sefiales nerviosas 4z
cuenta y causan la fisiologia a nivel del organismo. :

¢ insectos sociales puede ser monitoreada

Sobre la estructuyra de los modelos v representaciones de los insecros sociales
en el conrexto de evo-devo v la fisiclogia

En esta seccién analizaré dos ejemplos de investigaciones guiadas por el estilo composi-
cional en los insectos sociales. Considerando el orden de aparicién en la literarura yel
incremento en la dificultad técnica de los detalles, iniciaré con el ¢ emplo que se enfoca
en los procesos fisiolégicos durante el desarrollo de las colonias de insectos sociales.
Hay una historia que requiere ser contada respecto a los procesos fisiolégicos, a
nivel colonial, los cuales son causales de la determinacién del sistema de castas durante
el iempo de desarrollo de la colonia. Las hembras se desarrollan en ninfas o en obreras;
Diana Wheeler, quien ha estudiado estos procesos, hace notar que ella “presenta una
visién desde el desarrollo de la evolucién de las sociedades™.,” Lo que Wheeler encontré
al revisar la literatura ¥» €n su propia investigacion, es que existen una serie de puntos
decisivos durante el proceso de desarrollo de Ia hormiga hembra que determinan si
se desarrollard en una ninfa 0 en una obrera. Puesto que en las sociedades simples de
himenépteros “todas las hembras son reinas en potencia™”, estos puntos decisivos han

evolucionado en ¢l tiempo filogenético. Ella distingue dos tipos de influencias en el

sarrollo, que
- Hierzan activam
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desarrollo, que son ellas mismas aspectos de la fisiologfa de la colonia: 1) aquellas que
fuerzan activamente a fa hembra a convertirse en una obrera (inhiben la produccién
de ninfas), y 2) aquellas cuya presencia es necesaria para que la hembra se convierta en
ninfa. La historia es bastante compleja, pero existen “cemas comunes en fa determina-
cién de castas™.” Es en esto en lo que me enfocaré ahora. '
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Figura 1

Los factores causales importantes de la fisiologia colonial involucrados en fa détermina-
cién de ninfas se han dividido en factores externos (p. ¢j. la hibernacién’) y en factores
organismicos (principalmente los efectos de la reina, mediados por una variedad de for-
mas’"). Wheeler discute el fuerte efecto causal (mediado por feromonas) de la reina sobre
el comportamiento de las obreras y el desarrollo de la larva, asi como directamente en el
huevo {dando mds alimento y mds RNA materno). Como se puede ver en la figura 1, la reina
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S¢ representa como la fuente de muchos factores que afectan el desarrollo de las larvas,
Esta representacién, en forma de un diagrama de flujo, de las interacciones fisioldgicas

- entre varias partes de fas colonias de insectos sociales, es estructuralmente idéntica a las
representaciones de las influencias de Jos genes en diferentes partes de un organismo
que se hacen en la biologia del desarrollo.
En la figura 2 puede verse una representacién diferente de la informacién sobre

arrollo y la fisiologfa obtenida a partir de una variedad de casos comparativos; en
ella, los mitiples puntos decisivos se

partes para mostrar lo que ocurre bajo diferen-
tes condiciones (4 y B llevan 2 las obreras, C puede levar 2 las ninfas, dependiendo

del resultado del “regulador alimenticio””). Upa hormiga hembra particular pierde
bipotencialidad (es decir I habilidad para desarrollarse como ninfa) si no hiberna o sj
cxiste inhibicién de la reina mediada por feromonas. En varias especies de hormigas, la
Unica forma mediante la cual las hembras pueden llegar a ser ninfas es: 1) i el huevo
hiberna, 2) si no existe inhibicién por feromonas de la reina [si 1) ¥ 2) son satisfe-
chos entonces la hembra en cuestign mantiene su bipotencialidad], ¥ 3) el regulador
alimenticio (mediado por cantidades suficientes de comida provistas a una hembra en
particular por las obreras) se activa para producir cantidades suficientemente altas de
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itmona Juvenil (Hy). Ndtese, sin embargo, que este sistema de determinacién de castas
in estado altamente derivado, “la hembra reproductiva [ninfa], no la obrera estéril,
per supuesto, la forma femenina ancestral®®.” Este caso nos brinda ej emplos muy
tructivos sobre las representaciones de la investigacién con orientacién fisiolégica
las colonias de insectos sociales.
Hace unos afios un elegante ejemplo de investigacién evp-devo sobre los insectos
les fue presentado por Abouheif y Wray®!, Elios realizaron un anslisis compara-
» de los patrones de expresién genética de las alas de cuatro especies de hormigas,
minando tanto a las ninfas como a las obreras y soldados. Es importante hacer
itar que las ninfas tienen alas, mientras que las obreras y soldados no —de ahi ef
otifenismo (mudltiples fenotipos) de alas en las hormigas. Un resultado de sus estudios
‘que no hay evidencia de una razén genética inicial para el desarrollo hacia ninfa o
“ia hembra no reproductiva; ambas tienen, de inicio, genomas equivalentes; son las
fiales ambientales como el fotoperiodo, la temperatura y la dieta los agentes de los
dos reguladores y, en consecuencia, del polifenismo®. Esto es, si el estimulo apropiado
td presente, se desarrolla una ninfa. Abouheif y Wray encontraron que “la expresién
- diversos genes en la red estd conservada en las castas aladas de las cuatro especies de

“hormigas®;” es decir, las ninfas de varias especies presentan (bdsicamente) ¢l mismo

patrén de expresién de genes activos, mismo que también comparten con Drosophila
(véase cajas 3-6 en la fila “wings” de la figura 3).

Por otro lado, el patrén de expresién de genes es interrumpido en diferentes puntos
en las varias especies que producen hembras sin alas (véase los cuadros m —puntos de
interrupcién— en las celdas de la fila “no wings” de la figura 3). El hecho de que la red
genética esté interrumpido en diferentes puntos en cada una de las cuatro especies es
una fuerte evidencia que favorece la hipétesis de que la capacidad de desarrollar alas
se perdié un ndmero significativo de veces (en una variedad de formas) en diferentes
linajes; la hipétesis alternativa, poco favorecida por la evidencia, es que cxistid una sola
pérdida ancestral (o incluso un nimero muy pequefio de pérdidas ancestrales). También
ocurre que la “morfologfa del disco rudimentario” es variable entre las especies (celdas
‘W y “” en la fila que representa los discos), lo que no es sorprendente dado que la
red génica se interrumpe en forma diferente para cada especie.

La leccién bdsica obtenida de este caso es que la arquitectura genética que subyace
ala ausencia de alas es un caracter evolutivo variable y altamente derivado, mientras que
la arquitectura que subyace a la generacion de alas es un cardcrer conservado y ancestral
(sin embargo, es importante tomar en cuenta ¢l hecho de que los estudios abarcaron
relativamente pocos genes en sélo cuatro especies de hormigas). Como ellos mencio-
nan, “nétese [en la figura] la disociacién entre la historia filogenética, la morfologfa
del disco rudimentario, y los punitos de interrupcién®.” Esto es, la filogenia no es muy
informativa o predictiva de la morfologfa del disco o de la arquitectura genética, La red’
completa es mostrada para Drosophila —es necesario obtener mds informacién sobre
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otros genes en la red (indicada en gris) de las diferentes especies de hormigas para hacer
aftrmaciones mds robustas sobre la variabilidad y estabilidad.

La figura 3 es un modelo muy rico; se muestran tipos de representacién de tres campos
principales de la biologfa composicional: 1) la filogenia, del campo de la sistemdtica, 2)
la red génica, del campo de [a genética molecular, ¥ 3) las ilustraciones de la morfologfa
del disco rudimentario, del campo de fa motfologia comparada. En particular, resulta
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interesante la representacién de los difesentes puntos de actividad e interrupcién de

la red génica. La representacién detallada de la red génica se presenta ilustrada como
un diagrama de flujo de accién génica (esquina inferior derecha). Se abstrae después a
pequefias representaciones con la informacién esencial colocada en los rodos de dife-
rentes acotaciones: 8 (activo), ® (interrumpido), o & {no estudiado). Las acotaciones
representan el estado de activacién de los genes en la red. La naturaleza de Ja red génica-
en cada especie es comparada con la morfologfa de la estructura de las alas y la filogenia
pertinente a esa especie. La presentacién simultdnea de los tres tipos de representacién
nos permite ver directamente las propiedades de cada especie y hacer inferencias y
formular conclusiones, incluyendo que la filogenia no es muy informativa ni de la
morfologfa del disco ni de los puntos de interrupcién en la red.

Sobre fas funciones y virtudes de la modelizacién y fos modelos
en fa biologfa composicional

Una preocupacién importante surge con respecto al estatus de las figuras 1, 2 y 3 como
modelos; shasta qué punto puede ser empleada la actividad de modelizacién (y repre-
sentacién) para generar nuevas informaciones y predicciones, independientemente de la
experimentacion, en la investigacién sobre la fisiologia y evo-devo de las colonias de
insectos sociales? Hay un sentido en ¢l que modelos como los considerados aqui son
simples representaciones de datos y son, por lo tanto, demasiado cercanos al mundo
empirico y no pueden ser manipulados guz modelos para generar nueva informacién®.
Si esto fuera cierto, estos modelos podrfan ser “simples” representaciones que resumen
la informacién obtenida experimentalmente. _ _ _

Sin embargo, sostengo que estos tipos de epresentaciones son poderosos y generan
nuevos 1) experimentos, 2) inferencias, 3) predicciones y, en general, (4) inspiracidn
intelectual. Respecto a nuevos experimentos, dada la figura 1 podriamos disefiar y poner
en marcha una serie de experimentos, por ejemplo, con el propésito explicito de variar
y controlar los efectos de las feromonas versus la nutricién del huevo. ,

La figura 3 es un buen ejemplo de cémo estos tipos de representaciones pueden.
ser manipuladas también para generar inferencias sobre las relaciones sobre los varios -
tipos de informacién. La figura es, si no necesaria, al menos una forma muy clara y
{iril de representar los tres tipos de representacién adguiridos independientemente™. Es
dificil imaginar un modelo mds productivo que conecte la informacién. Es precisamente,
como hemos visto antes, esta comparacién explicita la que nos permite hacer inferencias
sobre: 1) la utilidad predictiva de la filogenia para varios estados de la red génica o, para
ponerlo en otros términos, 2) la estabilidad de la red genética en el tiempo evolutivo.
Nétese que aqui también la conexion se da entre las representaciones y ne entre los
diferentes supuestos o técnicas de la modelizacién. Por ejemplo, las ricas metodologfas
de modelizacion de las filogenias y de las redes genéticas no estdn ligadas, pero las re-

presentaciones particulares detivadas de cada prictica de modelizacién si lo estdn.
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La figura 3 es también un valioso ejemplo de cémo pueden hacerse predicciones
mediante Ja manipulacién de este tipo de modelos diagramdricos. Considérese una

filogenia mds detallada tambi¢n ligada a un modelo de red genética estudjada sélo

en las mismas cuatro especies. La prediccién natural serfa entonces que para especies
muy cercanamente relacionadas genealdgicamente, habrfa al menos algunos puntos de
interrupcién conservados. A clertas distancias filogenéticas, probablemente cortas,
comenzarfan a surgir pequefias diferencias en los nodos de interrupcién, y esto podrfa
también ser potencialmente predicho si se conoce algo sobre la composicién de la
estructura de los clados del 4rbol (p. ¢j. ¢qué tan cercanamente relacionadas genea-
légicamente a nivel genético estdn realmente las especies vecinas y anidadas?). En
general, si se sabe mds sobre la filogenia se pueden hacer predicciones bdsicas sobre
los puntos de interrupcién en la arquitectura genética. Una prediccién de un tipo
diferente serfa que los genes primarios de la red para alas ya estuvieran completamente
caracterizados en Drosophils y que hubiera muy pocos, si acaso, genes nuevos. Fstas
predicciones podrian resultar equivocadas, pero el punto es que el contenido de la
representacion, y la manipulacién de la representacién (es decir, la modelizacién) da
suficiente informacién para hacer predicciones ttiles. _

Decididamente, ninguno de los dos modelos considerados aqui [esto es, las
figuras 1 y 3] como representaciones, resultan necesarios para nuevos desarrollos, es
decir: 1) nuevos disefios experimentales, 2) la formulacién de nuevas inferencias sobre
las relaciones entre Ia historia evolutiva, las redes génicas y la morfologfa, o 3) nuevas
predicciones. Sin embargo, esta falta de necesidad no hace al modelo desechable®. E|
modelo contintia siendo muy Gtil y pragmdticamente in-desechable, en el mismo sen-
tido en que la ecuacién de Price, como Frank hizo notar antes®, es poderosa aungue
tampoco es necesaria para el desarrollo de ninguno de los modelos o representaciones
de la seleccién natural,

A partir de esta discusién sobre la funcién de los modelos y las representaciones
en la biologfa composicional, debe ser claro que diferentes virtudes son operativas aqu{
comparadas con la biclogia formal. Primero, Jas representaciones y modelos que las
incluyen, estin intimamente ligadas al trabajo experimental significativo que se realiza
en la biologfa composicional. Esto pucde verse en los dos casos estudiados —los mo-
delos se refieren a la rica informacién empirica que se hace disponible a través de los
experimentos que realizan los investigadores (p. ¢j. Wheeler, y Abouheif y Wray). Aqui
el poder explicativo y la adecuacién empirica son enfatizadas como virtudes— el punto
de vista de la biologfa composicional es que los modelos y representaciones deben ser
articulados de forma que capturen y presenten la informacién experimental.

Mds atin, en al menos estos dos casos de modelizacién en la biologfa compo-
sicional, se enfatiza la virtud de “conectividad,” una forma particular de unificacién.
La biologia composicional se basa en sisteras muy complejos y con muchas y muy
diversas propiedades y relaciones. Por ¢jemplo, propiedades filogenéticas, genéticas y
motfoldgicas de diferentes indoles son consideradas en ¢l caso de Abouheif y Wray,
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mientras que la investigacién de Wheeler se conduce a varias escalas de organizacién
temporales y espaciales, asi como en diferentes niveles de desarrollo y con diferentes
propiedades morfolégicas y fisiolégicas. No es mi intencién dar aqui una descripcién
completa de la biologfa composicional que nos permita comparax y clasificar estos
dos casos; sin embargo, es claro que en ambos casos informacién muy compleja, cap-
turada en la variedad de modelos presentados y representados, nos permite conectar
los diferentes tipos de representacién y formular nuevos experimentos, inferencias y
predicciones. Esta no es una relacién de subsuncién, pese a que hay un cierto tipo de
unificacién tedrica. La diversidad de representaciones y la conectividad son entonces
consideradas virtudes clave a las que se recurre cuando se desea tener mayor compren-
sién y conocimiento. '

Conclusiones: estilos y perspectivas tedricas

En esta tiltima seccién deseo aclarar algunas de Ias conclusiones a las que he llegado.
y también deseo establecer lo que considero que es la estructura teérica que fraduce y
pone en funcidn los estilos en Ja investigacion biolégica real como la que he explorado
sobre los insectos sociales. Es mi argumento que las perspectivas tedricas coordinan la
investigaci6n; estas estructuras heredan mucho de los estilos en los que tienden a caer,
pero también incorporan muchos y muy diversos compromisos nuevos que son fun-
cionales en la investigacién cientffica real. ' _

Primero me permitiré asentar las conclusiones principales. Para entender la
variedad completa de la investigacién cientifica que realmente ocurre, €s importante
hacer justicia a las formas radicalmente distintas en las que Ja investigacién cientifica
en realidad se realiza. Creo que los estilos brindan una forma de hacer esto; diferen-
tes estilos capturan diferentes tipos y conjuntos de compromisos con la estructura y
funcién de los modelos, ast como las diferentes virtudes tedricas que dan sustento a
la modelizacién y las cuales el modelo debe satisfacer. He demostrado las profundas
diferencias entre los estilos formal y composicional de investigacién biolégica a través
de mi andlisis de la investigacién de Jos insectos sociales.

Permitaseme dar un paso atrds y traer a colacién un asunto no resuelto. Espero
haber convencido al lector de que existen diferentes estilos de investigacidn, pero jqué
hacemos y que deberiamos bacer con estas diferencias? Esto cs, ;las diferencias se mantie-
nen primitivas y sin posibilidad de eliminacién, posiblemente porque los estilos son
irrelevantes entre sf, pues plantean distintas preguntas, o es posible mostrar que los
estilos son realmente compatibles o incompatibles? Mds atin, si se probara que son
compatibles y que una sintesis entre ellos es posible, ;implicaria esto que es posible
colocarlos bajo un mismo esquema general o ser traducidos entre si, de una forma i
otra, o que “meramente” tendrfan algunos elementos en comtin? No tengo respuestas
simples para ninguna de estas preguntas; las relaciones entre Ia biologfa formal y la
composicional aun necesitan ser exploradas y establecidas. Pero creo que una vez que
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las diferencias entre estilos se hayan establecido, serfa deseable encontrar formas que
muestren su compatibilidad o incompatibilidad —sobre todo porque las afirmacio-
nes sobre la imposibilidad de eliminar diferencias entre estructuras teéricas pueden
llevar rdpidamente a hacer afirmaciones sobre un fuerte relativismo y la carencia de
cualquier tipo de objetividad (es decir, cualquier estilo es igualmente “valido” ¥ no
existen fundamentos racionales para adoptar uno o multiples estilos), afirmaciones
que prefiero evitar respecto a mi anilisis.

Terminaré este artfculo mencionando brevemente lo que considero que son fas
estructuras tedricas que funcionan como los traductores entre los estilos y la investi-
gacidn real: las perspectivas tedricas. Las perspectivas tedricas® tienen una anatomia
bastante compleja, incluyendo marcos de particién y recuentos explicativos®, asi como
formas de coordinar modelos ¢ imdgenes en un dominio de investigacién®. En general
contienen una rica variedad de compromisos particulares respecto a la teorizacién y la
experimentacién; incluyen todos los compromisos del estilo de investigacién cientffica
que los gufa y otros mds. ' '

En los casos que he estudiado, creo que existen dos perspectivas tebricas ope-
rando: la perspectiva competitiva bajo la biologia formal y la perspectiva integrativa
bajo la biologia composicional. La investigacién bajo la perspectiva competitiva explora
los procesos selectivos que actdan entre unidades a diferentes niveles en la jerarqufa
genealdgica (géne, organelo, célula, organism’o; supérorganismo, especie e incluso
clado). Tipicamente los bidlogos y filésofos distingu_en entre 1) los replicadoi‘es, de los
que sc hacen copias y cuyas propiedades {potencialmente codificadas) se correlacionan
con, o mds controversialmente, son causa de, las propiedades de los interactores, y 2)
los interactores, quienes interactian como un todo con su ambiente —interactores a

muchos niveles (todos a partes jerdrquicas) compiten directamente y de esta forma fle-
van a la supervivencia diferencial de los replicadores™. La perspectiva competitiva estd
fundamentalmente interesada en los patrones y procesos de cambio en la frecuencia
del replicador (gen) entre generaciones, en poblaciones de interactores jerdrquicos. Por
cjemplo, en las colonias de himendpteros la seleccién ocurre tanto al nivel del organismo
como de la colonia —hay dos niveles de interactores. Mds atin, esta perspectiva, como
vimos anteriormente, explora las condiciones necesarias para la fijacién de alelos (es
decir, de replicadores) que reducen la adecuacién individual inmediata de las obreras; la
regla de Hamilton se propone como una solucién a este problema. _

Lainvestigacién en la perspectiva integrativa, por otro lado, s¢ ocupa de los procesos
interactivos entre las partes y con los patrones de cambio evolutivo de estos procesos y
partes. Los procesos de interés para esta perspectiva pueden ser divididos en al menos dos
categorias: 1) del desarrollo, aquellas involucradas en Ia generacién de la ruta dindmica
tomada durante fa produccién de un sistema (v sus partes), y 2) de la fisiologia, aquellos
procesos que ocurren en cada paso de esta ruta. Como vimos en el caso del trabajo de
D. Wheeler en colonias de insectos sociales, Ia perspectiva investiga los mecanismos a
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vel colonia (p. ej: feromonas distribuidas y aprovisionamiento diferencial de alimentos

as larvas por parte de las obreras) mediante los cuales la diferenciacién hacia obrera
e en el tiempo de desarrollo colonial ¢ individual.

De forma breve, la investigacién en la perspectiva competitiva enfatiza la dind-

ica selectiva, generalmente en multiples niveles de médulos en individuos que Hlevan

.+ cambios én las frecuencias del replicador; como vimos, esto es explorado de forma

muy il a través de la adopcién de ta biologfa formal. Por otra parte, <l trabajo en la

“perspectiva intregrativa se enfoca en cémo interactian las partes para formar un todo

y en los patrones de cambio evolutivo de los procesos v las partes, lo que constituye'un
grupo de compromiso que hereda, parcialmente, de la biologfa composicional. Falta

*_por contar una historia bastante mds detallada sobre las relaciones exactas que se dan
entre los estilos y las perspectivas tedricas™. Una pregunta particularmente compleja se
refiere al estatus existencial que podemos, con justificacién, otorgarle a ambos tipos de
- estructura tedtica. No resulta claro cémo o si realmente existen, y algunos autores™ nos

aconsejan no reificar o cosificar estas estructuras teéricas. El proyecto sobre la conexién
de estilos y las perspectivas tedricas permanece inacabado.
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Notas

Winther 2006b, 2006c.

“Winther 2006a. _

S¢bre unifcacién véase Friedman 1974:; 1981; 1983; Kitcher 1981; 1989; Weber 1996; Jones
1997. : g '
Friedman 1983.

Como mostraré mds adelante, la unidn aqui se da entre representaciones y 7o entre todo ef proceso y
estructura de construccién del modelo. Por ¢jemplo, una filogenia y una red de genes, como modelos,
1o estdn relacionados, pero representaciones particulares, provenientes de cada prictica de modelizacién
si estdn relacionadas.

Viéase, por ejemplo, Herrmann 1998, sobre la “éontinuidad conceptual”.,

Por ejemplo, las representaciones que surgen de las pricticas de modelizacién en las filogenias, redes
de genes y la morfologfa de Jos insectos sociales, que analizaré mds adelante.
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8

Sobre entendimiento en la ciencia véase De Regt y Dieks, 2005. El bislogo poblacional, Richard Le-
vins propone una clasificacién de cémo relacionar una variedad de modelos. Los modelos sc pueden
relacionar de las siguientes tres manetas: “cono modelos alternativos coordinadas de los mismos fend-
menos, que conjuntamente producen teotemas robustos; como modelos complementarios pueden abor-
dar distintos aspectos del mismo problema v arrojar resultados complementarios y traslapados; como
modelos “anidados” jerdrquicamente, cada uno provee una interpretacién de los pardmetros suficicnres
del siguiente nivel mds alto, donde tles patdmetros se toman como dados.” (Levins 1966, p- 431, cur-
sivas mfas) En inglés: “as coordinare alternative madels for the same phenomena, they jointly produce
robust theorems; as complementary models they can cope with different aspects of the same problem
and give complementary as well as overlapping resuls; as hicrarchically arranged ‘nested’ models, each
provides an interpretation of the sufficient parameters of the next higher level where they are taken as
given.” El fildsofo, Ian Hacking, al diagnosticar diferentes sentidos de la unidad en la ciencia {Hacking
19906}, distingue entre singularidad (“singleness”) v armonia (“harmony”) — en ¢ primer caso, una va-
riedad de modelos, leyes o representaciones se han unificado en una sola cosa, en el segundo caso, esa
misma variedad sigue existiendo como wna variedad armoniosa. La discusién sobre distintas maneras

de unificar y coordinar modelos, leyes o representaciones es bastanre compleja {vedse, por ejemplo,
Galison y Stump 1996). '

Kuhn y Quine resaltaron virtudes teéricas como la adecuacién empirica, amplitud de alcance, genera-
lidad y fecundidad. Para muchos flésofos de [a cencia, la virtud central, o lo que van Fraassen (1980)
llama una virud epistémica, es la adecuacion empirica. Para van Fraassen, entre muchos otros, las dermds
virtudes son virtudes pragmdticas casi opcionales que no apuntan, por si solas, hacia fa verdad, pero que
si se pueden usar coino criterios para escoger entre teorfas empiticamente equivalentes. Estas virtudes
no nos dan razones para creer en una reotia, pero sf para comprometernos con esa teorfa (van Fraassen
1980, pp. 11-13; 87-96), También es cierto que en algunos casos las vircudes entran en conflicto (“zru-
de-off"): por ejemplo, es dificil maximizar generalidad y precisién simultineamente. Mj argumento
sobre las virtudes tedricas es mds radical. Yo propongo que en distintos estilos sucede que ni siquiera se
usan las mesmas listas de virtudes. Longino arguye algo parecido cuando presenta una lista “feminjsta”
de virtudes que incluye virtudes tedricas interesantes y novedosas como “heterogenidad ontoldgica” y
“complejidad de interaccién” (1995, p- 392; véase también Longino 2002). Tampoco me queds claro
qué tan justificada sea la distincién encre virtudes epistémicas y pragmiticas.

Pero véase Cartwright 1983; Winther en preparacién.

Por ejemnplo: Wisan 1981; Hacking 1985, 1994, 2002; Maienschein 1991, 2000; Harwood 1993;
Crombie 1994; Martinez 1995; Vicedo 1995, 2600; Davidson 1996; Sudrez y Barahona 1996,

Véase Vicedo, 1995 para un 1til andlisis comparativo anterior, que da una muestra limitada de los
andlisis de estilos disponibles.

Hacking 2002: 189. En el original se lee: “introduces a great many noveltics including new types of:
objects; evidence; sentences, new ways of being a candidate for truth or falsehood; laws, or at any rate

modalities; possibilities, One will also notice, on occasion; new types of classification and new types
of explanations.”

Hacking 2002: 181, cursivas mias, En el original se lee: “This is not because styles are objective {that
is, that we have found the best impartial ways to get at the truth), but because they bave settled what it

is o be objective (truths of certain sorts are what we obtain by conducting certain sorrs of investigations,
answering to certain standards).”

Hawmus €

P acking
things t
Iieent do

e 0

W inthe

OV éase, ;1
Iillt‘ t:(?l];
" Winthe
U Cunmi
o Viase
LORE; &
T Véase W
O Andlisi
cial™), y
Cuammi

A Cammi

Homen:
manifes
AT e
ineeract
utilizam

tLaugel;
explicit
chaim 1t
 Kauffm
M Una pe
especial
interprc
{fman,

partes. |
lis taml
otra for
- Sabre k
1991b,
1981, |

' La selec

M Véase (
A Una co
cjemple

transpa



Kasmus GroNrerDT WINTHER

Hacking 2002: 190, cursivas mias. En el otiginal se lee: “Each new style... brings with it new sentences,
things that were quite literally never said before. This is hardly unusual. That is what lively people have
bheen doing since the beginning of the human race. Whar's diffetent about styles is that they introduce
new ways of being q candidate for truth or for falsehood.”

¥ Winther 2003, 2006a, 2006h; sobre perspectivas tedricas véase Winther 2005.
" Viéase, por ejemplo, los cuidadosos estudios contenidos en el libro editade por Scber (1984) y el libro
que conticne |a investigacién realizada por Lloyd (1988).

i problem " Winther 2003, 2006a, 2006b.
dinideds, each : ¥ Cumming (1983) y Haugeland [1998 (1978)]. . ' '}.

(:;l::i’ll“ | ' Veéase por ejemplo: Cartwright 1983, 1989; Friedman 1974, 1981, 1983; Kircher 1981, 1989 Lloyd
*irlacking 1988; Salmon 1984, 1989; van Fraassen 1980, 1989.

una va- '
va " Véase Wimsatt, 1986.

it (1150, esa
2 “Andlisis.” . . ., : « r
1s1s,” someramente, involucra la decomposicién de un sistema en partes (“andlisis componen-

cial”}, y decomponer las capacidades de un sistema en capacidades de las partes (“andlisis funcional”),
Cummins 1983 28 ff.

¢, penera- . ' Cummins 1983 1. En el original sc lee: “A major contention of this study is that psychological phe-
(1980) nomena are typically not explained by subsuming them under causal laws, but by treating therm as
it demds manifestations of capacities that are explained by analysis.”
ero que * El "estilo sistemdtico” es una forma de explicacién basada en partes en la que las partes de un sistema
i interactdan de forma no aditiva y existe por lo tanto falla en la agregabilidad (“failure of aggregativity”),
i Fraassen utilizando los términos de Wimsart (1986).
Haugeland 1998 (1978): 14. En el original se lee: “Only the derivational-nomological style puts an
explicit emphasis on equations of the sort that we usually associate with scientific laws, But I shall
claim that only the systematic style is directly relevant to cognitive psychology.”
* Kauffman, 1971; Wimsa, 1974.
¥ Una pequefia aclaracién es pertinente en este punto, Estas dos formas de explicacién pueden intercalarse,
especialmente cuando los métodos formales son usados para explorar los sistemas composicionales,
nrerpretados como tafes. Considérese por ejemplo, el rabajo de Kauffman sobre redes de génes {(Kau-
ftman, 1993). Este trabajo emplea tanto explicaciones basadas en leyes como explicaciones basadas en
partes. Lo que estoy describienda con la distincién serfan los #pos ideales de cada eserategia explicativa,
Es también el caso que una porcién importante de la investigacién biolégica cae, ya sea en uno o [a
otra forma de explicacién, de manera mutuamente exclusiva.
* Sobre los modelos narrativos véase: Bechtel ¥ Richardson 1993; Danto 1985; Griesemer 1990, 19%1a,
1991b, 1996; Hull 1975, 1981, 1992; Machamer ez 4. 2000; O’Hara 1996; Plutynski 2001; Richards
1981, 1992; Winther 2003, 2006a en prensa.

» La seleccién naturat puede actuar de una manera jerdrquica, como veremos.
* Véase Gould y Lewontin 1979; Wade and Goodnight 1998.

Una covarianza es una correlacién entre dos propiedades (incluyendo términos cuantitativos). Por
¢jemplo, considérese ¢l hecho de que en muchas ocasiones la transparencia def cielo covarfa con la
transparencia en ef humor de las personas: el clima soleado estd fuertemente correlacionado con esta-




cesariamente una relacién causal entre dos propiedades,
aunque en el ¢jemplo utilizado es posible que exista — ¢l

clima es un facror importante para el humor
de Ja gente,

3 Price 1970, 1972, 1995; véase tambidn Robertson 1966; Li 1967. _ ]
# Frank 1995: 374, En el original se lee: “The Price Equation relies on a degree of mathematical abs-
traction that is rare in evolutionary generics.”

3 EKin selection, en inglés.

¥ Formalmente, la covarianza y la varianza se definen como funciones de es cranza, E(x), que es de-
_ p q

finida como: E(x)=Zx 2(x, )» desde i=0 hasta j=n, donde 2(x) es la probabilidad de
%, y la variable azarosa » estq compucesta de los valores x. En particular, Var (x) =E[x2
Cov (x, _y) = E[.gy]— E[X]E[ #5 0, como se dice comuntuente, “la covarianza es lae

ucte menos el producto de las esperanzas.
r.es: 7, = Covls, )| [Var(Varly)).
% Wade 1985 ¥ Queller 1992,

* Una manera importante de definir a la adecuacién relativa es como Ia divisign de laadecuacién absolura
de un tipo (W) enre la adecuacidn promedio de la poblacién ().

® Wade 1985 (p. 68).

¥ Kin structure, en inglés,

# Michod 2000; Rice 2004, formalmente: Cov (x, y) =, Var (1, donde 8 e €5 €l coeficiente de regresién
de y contra x, Sobre las matemiricas Pertinentes véase el il capitulo tres disponible en: <htp://nitro,

biosci.arizona.edu/courses/EEB581 -2004/handours/bivdiscrib, pdfs.

El coeficiente de parentesco mide Ia cantidad de

{en las regiones del genoma en Ias que hay difere

0.5 de la informacién genética con una herm

ue ocurra
j‘" E[x]y
speranza del pro-
" La relacién entre Ia covarianza v el coeficiense de corvelacidn,

i informacién genérica compartida entre dos individuos
ncia y varianza). Por ejemplo, en promedio, se comparte
ana, y 0.125 con un primo directo.

2 Hamilton 1996 {1964b), p. 58, En ¢l original se lee:
had a nest ready constructed and vacant for her use §
ting to her mother’s and provisioning a cell for the reari
a daughter of her own.”

¥ 2a. edicién de 1958,

* Hamilton 1964a, 1964h.

* Una ninfa es una hembra reproductiva {(hermana de las ohreras).

“ Existe aqui otro problema que no discutiré en detalle, Una obrera estaria emparentida por 0.5 a un

hijo {y esd emparentada por 0.25 a un hermano). Desde su punto de vista,
veces més valioso que un hermano
la obrera “preferirta,
al nido de su madre
sin embargo,

entonces un hijo es dos
¥ entonces tenderfa a producir hijos —parafraseando a Hamilton,
si todo permanece igual,” “proveer una celda para un [h

¥ proveer una celda para el crecimiento de un Ihermano]
la reproduccisn es simplemente imposible pata fas obreras po

fjo] propio” que “regresar
extra.” En muchos casos,

T razones motfoldgicas y
' fisiolégicas,

7 Thivers y Hare 1976; véase también Crozier ¥ Pamilo 1996,
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Véase Frank 1986; Bourke y Franks 1995; Rice 2004, por ejemplo.
Se dice que un comp{)rtarmcnto s altruista ciiando disminuye Ja adecuacién del ejecutor del compor-
tumento, pero incrementa la adecuacién del rcccptor. ' '

Véase Hamilton 1975; Wade 1980: 667; SoberyWilson 1998 Queller 1992a, 1992[3 BourkeyFranks.
1993: 48.

I Pura leer més al respecto véase Frank 1986, 1998; Bourke y Pranks 1995; Rice 2004.
. Tirank 1995: 379. En el original sc lee: “The equation is much more abstract than the usual applied

emathemarics of evolution; it simply suggests a way to map members of one set to members of a second
set [roughly, entities before and after selection]... The Price Equation has been the only way to study
general problems of kin inreractions.”

Frank 1995: 376, cutsivas mias. En el original se lee: “The full équation describes selective changes
within a generation and the response to selection.”

Wade 1985: 71. En el origirial se lee: [1t] is a very general description of the changc in the value of

the mean phenotype within a generatmn

Para una posible forma de incorporar y desarrollar la herencia en el contexto de la ecuaci6n de Price,
véase Queller 1992a,

Por ejemplo, véase Frank 1995; Price 1995.
Price 1995: 389.
B4sicamente, la reproduccién haplo-diploide descrita anteriormente.

Price 1995: 395. En f original se lee: “My main suggestion is that one should become well-acquainted
with biological selection complexities, but work mathematically on abstract, generalised selection systems
rather than on biological selection or other real selection systems. The reason-for the first part of the
suggestion is that unless one knows something about the range of remarkable things char happen in
biologjcal selection, one’s ideas about what to investigate in mathematical models are almost certain
o be too simple and unimaginative. (For example, who would ever think of inventing arthenotokous
reproduction if it did not actually cocus? Yer {it] is a highly successful system, characterizing those
remarkably successful insects the ants, bees, and wasps.) The reason for the second pare of the suggestion
is obvious, so that it might seem to be unnecessary to make such a suggestion if it were not for the fact
that mathematical biologists working on selection seem almost always to deal with actual rather than
generalized systems. Therefore it may be helpful to > say somethmg further about abstract, generalized
selection systems.”

Frank 1995: 387. En inglés: “And the future may show that this sich and poorly undersmod equation
is indeed the key to a broader :heory of selection that transcends populatlon genetics.”
Frank 1986.

Frank 1997: 1724. En el original se lec: “The Price Equation provides a simple, exact framework to
unify models of natural selection. Each individual model could; of course, be obtained by other me-
thods. The Price Equation is nothing more or less than artful notation, showing the simple relations
among seemingly disparate ideas.”

Wade 1985: 72. En el original se lee: “The models of soft selecrion, hard selection, kin selection, and
group sclection can be represented as variations of a common general model that expresses the total
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gene frequency change, itself a covariance, as the sum of two covariance components: (1} the covarian-
ce within groups between individual relative fitness and individual gene frequency averaged over all
groups; and (2) the covariance between group mean relative fitriess and group mean gene frequency...
The different models of selection change these components of covariance by their assumptions.”

¢ Frank 1995: 579. ‘

¥ Frank 1995: 374. En inglés: “The equarion itself cannot reduce the inherent complexity of models,

but the simple covariance relationship between a character and fitness provides a compact way to see

the essential features of social evolution.” ... {it] “provides an easier and more narural Wway to reason
about complex problems.”

% Quees particularmente pertinente en ¢l caso de problemas de seleccidn familiar, como Frank hace notar:
“La seleccién familiar requiere que se piensc en las interacciones entre individuos como interacciones
enrre grupos de alelos, donde hay mds iateraccién estadfstica entre los grupos (parentesco)” Frank, 1995:
379. En inglés: “Kin selection requires that one think of interactions berween individuals as ineeractions
between sets of alleles, where there is some scaristical relation between the sets (relatedness).”

S Frank, 1995: 379, En el original se lee: “The Price Equation provides a natural way to think shout

hierarchical decomposition (species, group, individual, gene) and statistical association at various
hierarchical levels.”

®  Frank, 1993: 379, En el original se lee: “Once the right structure is found, solving problems seems
very natural both algebraically and biologically.” '

% Véase por ejemplo Raff 1996, Robert 2004 y Amundson 2005.
7® Por ejemplo, Evans y Wheeler 1999, 2001,

™ Alexander 1991,

2 Wenzel 1993,

7 Wheeler 1986: 13. En inglés: “present[s] a developmental view of the evalution of societies.” Viéase
también Wheeler 1991.

™ Wheeler 1986: 13, En ef original se lee: “all females are potential qucenQ.”

7 WWhecler 1986: 14, En inglés: “common themes for caste determination.”

7 En el original en inglés se lee, overwintering, que se refiere al paso de und especie por el invierno,
generalmente en el mismo lugae, ' '

7 Enfatizar a I reina como ef agente causal de la mayorfa, si 1o es que de todos, los factores relevantes
para el desarrollo colonial, que parece refejar una tendencia reduccionista (Wimsatt, 1980), no'es
RECeserio para wna vision superorganismica de los insectos sociales. Por sjemplo, el estudio de Schneiria
(1971) sobrc las hormigas guerreras (género Friton), es un ejemplo de un rico trabajo sobre muchos
tipos de interacciones en los aspectos de desarroilo en los insectos sociales. Schneirla demuestra cémo
los huevos, larvas, obreras y ninfas también desempefian papeles causales may importantes —ka colonia
¢s un sistema interactivo muy complejo.

7 Wheeler 1986: 24. En el original se lee: “represents development in a hypothetical ant similar to Pla-
giolepis pygmaca.”
7 Nutritional switch en inglés.

* Wheeler 1986: 24. En inglés: “The female reproductive, not the sterile worker, is, of course, the ancestral
female form.”
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E Aboubeif y Weay 2002, - . o .
L breve descripcién fisioldgica y de desarrollo de la determinacién de castas de Abouheif y Weay (p.
250, es, entonces, muy similar a 1a narrativa de Wheeler,

" Abouheif y Wray 2002; 249. En inglés: “the expression of several genes within the network is conserved
" in the winged castes of four ant species.” '
Abouheify Weay 2002: 252. En el original se lee: “Note the dissociation between phylogenetic history,
tudimentary disc morphology, and points of interruption,” -
Weisberg {en preparacién) hace una sugerente distincién entre un modelo ¥ una representacién
«-abstracta directa. Sélo el primer tipo de representacién puede ser manipulado de manera indepen-
diente —esta manipulacién es precisamente la actividad de modelar, el segundo tipo de representa-
cién simplemente resume informacién empirica. Puede decirse que las figuras 1, 2 y 3 constituyen
representaciones abstractas directas y no representaciones que puedan jugar un papel en el proceso
de modelizacién. Sin embargo, yo estoy en desacuerdo con esta caracterizacion de las figures (repre-
sentaciones). . . .
En este caso, la filogenia estd basada en un fragmento de apn de 1.1 kilobases de wno de fos genes:(wyg)
de la red genética, y la morfologia fue dibujada directamente a partir de los especfmenes. Hay poca-
superposicién eh la informacién y merodologfas de las tres précricas de modelizacién.
Véasc Griesemer 1991b. - B _ '
“Cada modelo individual puede, por supuesto, ser obtenido mediante otros métodos.” Frank 1997:
1724. Véase nota 62. ‘ ‘
Véase Kauffman, Wimsart, y Griescrner.
Por ejempio, Kaufman 1971; Wimsatt 1974; Winther 2006a.
Por ejemnplo, Griesemer 2000; Winther 2006a. e
Dawlkins 1976; Hull 1980; Brandon 1982; Lloyd 1988, 2000
Para un primer acercamients al tema véase Winther 2005 y 2006z,

Por ejemplo, Harwood 1993,
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