Evolucio genetica 1 cultural de la tna de parella

Mauro Santos', Susana A. M. Varela %34

Resum

Darwin va suggerir que I'eleccio de la parella per part de la femella explica
I'evolucié de trets masculins exagerats, com ara un plomatge extravagant en
aus, que podrien reduir les possibilitats de supervivencia dels individus que
els porten, i Fisher ho va formalitzar. No obstant aixo, es va demostrar que
I'eleccié de la parella femenina també es veu afectada per la transmissié
cultural, que fins i tot pot prevaldre sobre les preferéncies genétiques fixades.
Aquesta transmissié cultural del comportament es coneix actualment com a
copia de parella o copia d’eleccié de parella (mate copying, mate-choice
copying), i és una estratégia d'aparellament generalitzada en animals, des
d'invertebrats fins a humans, i que es caracteritza per copiar els altres en la tria
de la parella. S'ha postulat que aquest comportament —totalment cultural—
té un paper significatiu en I'evolucié. Una pregunta apassionant és fins a quin
punt les bases de comportament de la copia d'eleccié de companys és un
subproducte d'un procés general d'aprenentatge associatiu o, més aviat, és
una adaptacio especifica.

Paraules clau: copia, eleccié de parella, aprenentatge social, especiacio,
hibridacié, psicologia evolutiva, aprenentatge associatiu.
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Abstract

Darwin suggested that female mate choice explains the evolution of
exaggerated male traits, such as an extravagant plumage in birds, which
could reduce the survival chances of individuals bearing them and later Fisher
formalized it. But it was shown that female mate choice is also affected by
cultural transmission, which can even prevail over the fixed genetic
preferences. This cultural transmission of behavior is now commonly known
as mate-choice copying, or mate copying, and is a widespread mating
strategy in animals, from invertebrates to humans. It has been claimed that
this behaviour has a significant role in evolution. This conclusion is, however,
model dependent and, under some conditions, mate-choice copying can
increase a population’s average fitness relative to populations without this
behavior. An exciting question is to what extent mate-choice copying is a by-
product of a general associative learning process or, rather, it is a domain-
specific adaptation.

Keywords: copying, mate choice, social learning, speciation, hybridization,
evolutionary psychology, associative learning.

Introduccio
Al capitol IV de L’origen de les espécies, Darwin
(1859: 89-90) va escriure:

«Aixi veiem, en opini6 meva, que, quan
els mascles i les femelles de qualsevol
animal tenen els mateixos habits generals
de vida, pero difereixen en estructura,
color, o ornament, aquestes diferéncies
han estat causades principalment per la
seleccié sexual; és a dir que uns mascles
individuals han tingut, durant generacions
successives, algun avantatge lleuger sobre
altres mascles, en llurs armes, en llurs
mitjans de defensa o en llurs encisos; i han
transmeés aquests avantatges a llur
descendéncia masculina».

Alguns anys després, a L'origen de I’home,

Darwin (1871) va descriure aquestes
diferéncies entre sexes com a caracters sexuals
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«secundaris»; és a dir, caracters que no estan
directament relacionats amb la reproduccié.
Per tant, Darwin admetia que aquells caracters
sexuals secundaris que augmenten la capacitat
d’un mascle per guanyar en baralles amb altres
mascles per I'accés a les femelles es poden
atribuir a la selecci6 sexual, tot i que Wallace
(1889) considerava la rivalitat masculina com
una forma de seleccié natural. Per6 Darwin
també va incloure '«encant» d’un mascle en la
seva descripcid, suggerint clarament que la
seleccid sexual no només opera a través de
mascles que competeixen amb altres mascles,
sind també a través de les femelles atretes per
mascles més encantadors. Wallace també va
ser esceptic al respecte i es va qiiestionar si les
femelles s6n realment capaces de triar entre
una série de mascles que mostren diferéncies
subtils entre ells.

Per que les femelles s"haurien de molestar
fins i tot a triar els homes en funcié d’aquestes
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diferéncies, en lloc de simplement aparellar-se
alatzar? Aquesta qiiestid va ser abordada per
Fisher (1930), que va descriure per primera
vegada —tot i que d’'una manera criptica— un
procés evolutiu que podria conduir al’evolucié
de les preferéncies femenines per trets
masculins exagerats: la seleccié sexual
desfermada (runaway sexual selection) o
procés de Fisher, on el benefici indirecte de la
descendéncia atractiva sexualment no és a
causa de la selecci6 natural. No obstant aixo,
poques persones van donar credibilitat a la
idea o, fins i tot, van entendre de queé parlava
Fisher. La situacié va canviar quan Lande
(1981) va publicar un model comprensible
amb dos caracters quantitatius limitats pel
sexe que explicaven la visi6 de Fisher. La
conclusié basica és que hi ha una coevolucié
entre els trets de cortesa i les preferéncies del
seleccionador: un tret expressat en els mascles
pot augmentar en freqiiéncia, fins i tot si és



4 Figura 1. Foto d’'un mascle de la mosca amb ulls de peduncle Teleopsis
dalmanni, sinonim de Cyrtodiopsis dalmanni. Autor: Rob Knell. Font: Viquipedia.
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inadaptat (per exemple, una ornamentacié
masculina exagerada que dificulta la
supervivéncia), perqué una freqiiéncia
creixent de femelles durant generacions
s’aparellen amb aquests mascles que tenen els
ornaments. Potser la demostracié més
convincent de la seleccié desfermada la va
proporcionar el treball de Wilkinson (1993)
amb la mosca amb ulls amb peduncle
Cyrtodiopsis dalmanni (Figura 1). Les mosques
amb ulls amb peduncle sén insectes estranys
amb els ulls situats al final d’unes estructures
llargues (peduncles oculars) que es projecten
des dels dos costats del cap. Després de
seleccionar artificialment els mascles amb
peduncles oculars llargs o curts, va trobar una
associacidé positiva entre la longitud dels
peduncles oculars masculins i la preferéncia
femenina per aquest tret; és a dir, les
preferéncies femenines van canviar com a
resposta correlacionada per a la seleccié de la
longitud del peduncle ocular masculi.

En aquest punt, moltes feministes es
podrien queixar, amb rao, perque la majoria
d’autors utilitzen «femeni» i «<masculi» com a
equivalent als individus que trien i als que
cortegen, respectivament. Una part del motiu
es pot buscar en un article influent de Trivers
(1972) sobre la inversi6 de cada progenitor en
cada descendent. En poques paraules,
Pargument és que en una espécie que es
reprodueix sexualment, la descendéncia total

produida ha de ser igual per als dos sexes, i la
competéncia pels companys sol implicar els
mascles perqué la seva variancia en I’éxit
reproductiu és més gran (és a dir, la majoria de
les femelles aconsegueixen aparellar-se, pero
de vegades una proporci6 substancial de
mascles no s’aparellen). Tanmateix, no sempre
és aixi i diversos treballs posen '’émfasi en el
paper de I'eleccid de parella per al mascle i que
la selecci6 sexual pot actuar amb forca sobre
les femelles (Clutton-Brock, 2009). Per tant,
una definicié adequada de I’elecci6 de la
parella és «qualsevol aspecte del fenotip d’un
animal que fa que sigui més propens a
practicar activitat sexual amb certs individus
que amb d’altres» (Rosenthal, 2017: 11).

Un cas extrem de variancia en l'éxit
reproductiu entre sexes es produeix en
espécies anomenades lek (del suec, «activitats
ladiques»), espécies on els mascles s’agrupen i
les femelles estudien possibles parelles per a la
copula. En un lek classic, els mascles no
proporcionen atencid parental i I'inic recurs
que requereixen les femelles son els mateixos
mascles. Una observacid habitual és que els
mascles solters aconsegueixen una gran
proporcid d’aparellaments, cosa que suggereix
fermament que les femelles trien activament
els millors mascles per aparellar-se, tot i que
aixo es debat. Per exemple, en el manaqui
barbat blanc (I’ocell Manacus manacus)
(Figura 2), un sol mascle, en un lek de deu
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+ Figura 2. Foto d’'un mascle de manaqui barbat blanc (Manacus manacus)
en el seu lek, a Asa Wright Center, Trinidad. Font: Viquipédia.
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mascles, va assolir el 73% de 438 copules,
mentre que sis mascles s’aparellaren només
deu vegades (Lill, 1974). Aquest sistema
d’aparellament ha generat la «paradoxa del
lek». La idea és que si les femelles trien els
mascles en funci6 de la seva qualitat genética,
la variaci6 genetica d’aquests trets particulars
masculins objecte de tria de les femelles hauria
d’anar disminuint i els beneficis d’haver
escollit aquests mascles desapareixerien. Tot i
aix0, l’eleccié de parella encara continua.
Alguns treballs (Bradbury i Gibson, 1983;
Wade i Pruett-Jones, 1990) van arribar, pero, a
la idea que una variacid tan alta en Dexit
d’aparellament masculi d’espécies lek es
podria explicar per un procés d’aprenentatge
en lloc de preferéncies innates femenines. El
comportament es va denominar «coOpia
femenina» (actualment coneguda com a copia
de parella o copia d’eleccié de parella) i es va
definir com «un tipus d’eleccié no
independent» en qué la probabilitat que una
femella trii un mascle determinat augmenta si
altres femelles han escollit aquest mateix
mascle i disminueix si no ho fan (Pruett-Jones
1992: 1000). La definicid esbiaixada pel sexe es
deu al fet que la copia d’elecci6 de parella s’ha
descrit principalment en femelles, tot i que ara
hi ha observacions també en mascles (Davies
et al., 2020).

La nocié que hi podria haver una
transmissié cultural de les preferéncies dels
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4 Figura 3. Configuracié de I'experiment de copia de parella. (A) Una femella verge prospectora pot
observar una femella model aparellant-se amb un mascle rosat generat artificialment. (B) La femella
observant o prospectora és testimoni d'un mascle verd generat artificialment que no copula amb una
femella model. Més tard, quan es va triar entre dos mascles empolvorats amb pols de color rosa o verd, la
femella prospectora s'aparella preferentment amb el color (rosa, en aquest exemple) associat a la copula

observada (Segons Mery et al., 2009).
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companys a través del comportament de copia
va despertar un interés substancial pel tema,
que encara continua. En referir-nos a la copia
d’elecci6 de parella com un cas especial de
«transmissié cultural», reconeixem
explicitament que el concepte de cultura no es
limita als humans, i una valuosa definicid
abreujada és que «la cultura és una variacio del
comportament adquirida i mantinguda per
Paprenentatge social». Aqui, «aprenentatge
social» fa referéncia a qualsevol recopilacié
d’informaci6é basada en l'observacid, la
interacci6 i/o la imitaci6 d’altres en un context
social. Aquest aprenentatge pot resultar
d’experiéncies personals amb els altres o
d’observar les experiéncies o comportaments
individuals dels altres. La transmissié cultural
a través de I'aprenentatge social en el context
de 'elecci6 de la parella revela que els animals
no només depenen de preferéncies innates
fixes, sin6 que també poden adquirir
preferéncies més endavant en la vida observant
altres aparellaments i utilitzar-los com a habits
culturals.
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Copia d'eleccid de parella:

les dades empiriques

La visié estandard que les femelles tenen
preferéncies geneticament innates i fixes per a
certs trets masculins va ser derrocada el 1992
quan Dugatkin (1992) i Dugatkin i Godin
(1992) van demostrar que en guppys (Poecilia
reticulata) les femelles mostren una copia
d’eleccid de parella que, des de llavors, s’ha
documentat en una amplia gamma d’espeécies,
des d’invertebrats fins a humans (Davies et al.,
2020; Jones i DuVal, 2019). Curiosament,
Mery et al. (2009) van ser els primers a
demostrar que la copia d’elecci6 de parella es
produeix en un invertebrat com Drosophila
melanogaster i que ha obert la possibilitat
d’utilitzar el vast conjunt d’eines moleculars i
mutants disponibles en aquest sistema model
per aclarir les vies genétiques i la base neuronal
d’aquest comportament, tal com comentem a
continuacié.

Mery et al. (2009) van realitzar dos tipus
d’experiments. En un experiment, van utilitzar
la configuracié il-lustrada a la Figura 3, que
consisteix en dos vials separats per una divisio
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fina de vidre. Una femella verge (observant o
prospectora) s’introdueix en un vial i pot
observar un parell de mosques a I'altre vial:
una femella model i un mascle. Es van generar
artificialment dos fenotips masculins en
empolsar les mosques amb pols verda o rosa.
Es va permetre a la femella prospectora
presenciar un mascle verd (o rosa) que
copulava amb la femella model i, després, un
segon mascle rosat (o verd) que no copulava
perque la femella model no era receptora.
Com a resultat, les femelles prospectores es
van aparellar preferentment amb el mascle
empolvorat amb el color (verd o rosa) associat
a la copula activa. En un altre experiment,
Mery et al. (2009) van demostrar que les
femelles prospectores poden canviar la seva
preferencia per als mascles en bones
condicions i, en lloc d’aixo, confien en la
informacié social després d’observar femelles
model que s’aparellen amb mascles en mal
estat. Aquests resultats plantegen dos punts
importants. En primer lloc, les femelles de
Drosophila aprenen a preferir qualsevol
mascle amb un tret determinat (és a dir, verd o
rosa). Aixo sanomena copia de parella basada
en trets, en contrast amb la copia de parella
basada en individus, en que les femelles
prefereixen un mascle concret en lloc d’'un
altre. Com que la copia de parella basada en
trets s’aplica a diversos individus de la
poblacid, té més possibilitats de transmissio
cultural generalitzada de preferéncies. En
segon lloc, la copia d’eleccidé de parella pot
induir un cost fisic significatiu per a les
femelles de Drosophila perqué no s’ajusten a la
teoria de la decisi6 bayesiana, que suggereix
que una femella hauria de realitzar una copia
d’elecci6 de parella només quan la seva propia
percepcio no indiqui molta diferéncia entre
dos mascles (Uehara et al., 2005). Per tant, es
pot donar el cas que hi hagi raons no
adaptatives per a 'expressio de la copia
d’elecci6 de parella i sorgeix la pregunta: com i
per que es manté aquest comportament i per
qué va evolucionar?

Copia d'eleccio de parella:
enfocaments tedrics

Un argument comu que s’ofereix per explicar
Ievolucié de la copia d’eleccié de parella és
que és una estrategia utilitzada per les femelles
per avaluar la qualitat dels possibles socis per a
la copula. L’argument és el segiient (Nordell i
Valone, 1998): una femella concreta intenta
avaluar la qualitat de dos mascles, pero la seva
percepci6 és propensa a errors, de manera que



el millor que pot fer és seleccionar un mascle a
Patzar i tenir un 50% de probabilitats
d’aparellar-se amb el mascle de més qualitat.
Tanmateix, aquesta femella pot observar-ne
una altra (model) avaluant els dos mascles i
utilitzar aquesta informacio6 social per fer
copies d’eleccié de parella. Sila femella model
tampoc no pot discriminar els mascles,
s’aparellaria a I'atzar i tindria un 50% de
probabilitats d’aparellar-se amb el mascle de
més qualitat. Per tant, copiar el model femeni
o no copiar-lo i aparellar-se a I'atzar resulten
en la mateixa probabilitat d’un 50%
d’aparellament amb el mascle de més qualitat
i, per tant, la femella inicial no ho fa pitjor en
copiar que en aparellar-se a 'atzar mitjangant
la seva propia i inadequada capacitat
d’avaluacié.

Aquesta linia de raonament sembla senzilla
i concorda amb I'argument que les femelles
només poden expressar preferéncies
d’aparellament (innates) quan hi ha prou
variacié fenotipica entre els mascles per
detectar diferéncies i que la seleccié hauria
d’augmentar quan hi hagi una major variaci6
en la qualitat masculina (Dugatkin, 1996). El
problema és, pero, que no sempre és aixi. Com
s’ha explicat anteriorment, les femelles de
Drosophila es basen en la informaci6 social,
fins i tot quan contradiu la seva avaluacid
individual de la qualitat dels mascles.

Una deficiencia important de 'argument de
la «valoracié de la qualitat» per explicar
I'evolucié de la copia d’eleccid de parella és
que no té en compte la coevolucié de 'eleccié
de parella femenina i el tret masculi, ni tampoc
la interaccié entre les preferéncies
d’aparellament innates i apreses. Kirkpatrick i
Dugatkin (1994) van estudiar la coevolucié de
les preferéncies femenines apreses i dels trets
masculins, i van demostrar que es pot produir
un procés similar a la seleccié sexual
desfermada. Van suposar que totes les femelles
neixen amb una preferéncia innata —que no
pot evolucionar en el model— per als mascles
més comuns i no aptes i que les femelles
ingénues copien les opcions de les femelles
madures i evolucionen —només a través de
'evolucié cultural— una preferencia més forta
pel tipus masculi que veien aparellar-se amb
més freqiiencia. Els seus resultats mostren que
el tret masculi i la preferéncia apresa
coevolucionen amb un avantatge positiu que
depén de la freqiiéncia del tret masculi més
comu; és a dir, hi ha una seleccié sexual
cultural desfermada on els individus més
preferits rebran el maxim benefici de la copia.

Analogament al cas estandard de Fisher, en
aquest model la copia escollida pot ser
inadaptada perque dificulta la difusié d’un tret
més nou i més eficag a la poblacié (vegeu
Santos et al., 2017).

Els darrers anys han estat testimonis d’un
interés creixent pel paper de la interaccié
genotip i entorn (GxE) en la seleccié sexual i
I’eleccié de parella. En poblacions
espacialment heterogénies GXE contribueix al
manteniment de la variaci6 genética perque
els migrants introdueixen continuament al-lels
que no estan adaptats localment. La migracio6
pot ser costosa perque les femelles no saben
amb qui aparellar-se en un nou habitat, ja que
ignoren quin fenotip masculi s’adapta millor
localment. Si s’aparellen a 'atzar amb mascles
locals o s’aparellen amb altres mascles
migrants, produiran descendents que
s’adaptaran menys al nou entorn i, per tant,
seran menys competitius que els descendents
de les femelles locals. Per tant, la migracié
hauria de ser contraseleccionada. La copia
d’eleccié de parella pot proporcionar una
solucid forca interessant i potser inesperada a
aquest problema. Com hem demostrat (Sapage
et al., 2020), si les femelles migrants tenen la
capacitat de copiar, en comparacié amb les
poblacions en qué les femelles no copien,
aprendran de les femelles locals quins sén els
millors mascles adaptats localment i, per tant,
produiran, aparellant-s’hi, descendents millor
adaptats. Les cries continuaran portant els
al-lels no adaptats de la seva mare, perd també
portaran els al-lels dels millors mascles locals, i
aixi reduiran considerablement el cost
reproductiu de la migracié. Hem trobat que
aquest efecte no només afavoreix la difusi6 de
’al-lel de copia entre generacions, siné que
també augmenta la migracié entre
subpoblacions, cosa que significa que la
migraci6 s’ha convertit en molt adaptativa a
causa de la copia de parella. En conjunt,
aquests resultats son la primera evidéncia que,
en entorns espacialment heterogenis, la copia
d’eleccid de parella pot influir en I'evolucié
d’un altre tret (no relacionat sexualment) i que
pot preservar la variacié genetica dins de la
zona. Aix0 pot contribuir a resoldre la
paradoxa del lek (tot i que aquest efecte no es
va comprovar explicitament) i reactiva la
discussio sobre si la copia de parella pot ser
adaptativa o no.

Un punt important és que els models de
genética de poblacions suposen que hi ha
variacions genétiques per a la copia de parella,
pero les evidéncies empiriques fins ara son
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limitades. Segons el nostre coneixement, I'inic
article publicat fins ara que estudiava
Iheretabilitat de la copia d’eleccié de parella
(Dugatkin i Druen, 2007) suggereix que en els
guppys aquest comportament té poca
heretabilitat. Queda una necessitat urgent
d’estudis empirics per identificar les
contribucions relatives de les influéncies
genétiques i socials i la seva interacci6 a la
variancia fenotipica en la copia d’eleccié de
parella. L’especie model D. melanogaster
n’ofereix una possibilitat meravellosa.

Copia d'eleccio de parella i
especiacio

Cal que es compleixin diverses condicions
perqué una preferéncia de parella apresa
mitjangant la copia de parella es consideri un
veritable habit cultural (Danchin et al., 2018):
(i) aprenentatge social; (ii) generalitzaci de la
preferéncia apresa per un mascle en particular
a tots els mascles de la poblacié que
comparteixen el mateix tret; (iii) elevada
durabilitat de les preferéncies apreses, almenys
fins a copiar les parelles, i transmissié a altres
femelles; i (iv) conformitat amb la majoria, ésa
dir, la tendéncia a copiar les opcions de parella
meés habituals de les femelles demostradores
de la poblacid. L’evidéncia teorica sobre la
copia d’eleccié de parella, que utilitza totes o la
majoria d’aquestes condicions, ha estat capag
de demostrar que la copia d’eleccié de parella
pot provocar canvis evolutius dins i entre les
poblacions. Darwin, que no pensava en
I'evoluci6 en termes genetics, també creia que
els habits podrien contribuir a canvis evolutius
(Darwin 1871: 124):

«Tots els animals mostren diferéncies
individuals, i aixi com ’home pot
modificar els ocells domeéstics escollint-ne
els que li semblen els més bells, també la
preferencia habitual o ocasional de les
femelles per un mascle més atractiu podria
portar a modificar-lo, i aquestes
modificacions, al llarg del temps, podrien
augmentar fins a extrems extraordinaris,
sempre que fossin compatibles amb
Iexisténcia de 'espeécie».

Una possible implicacié d’aquest
mecanisme cultural de seleccié sexual és la de
Pespeciacid, el procés evolutiu pel qual les
poblacions evolucionen fins a convertir-se en
espécies diferents. Com que la copia d’eleccié
de parella pot accelerar la fixacié d’un al-lel de
trets masculins preferits, sigui I’al-lel que
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millor s’adapti o no (Kirkpatrick i Dugatkin,
1994; Santos et al., 2014), pot provocar
divergéncies genetiques de trets masculins
entre poblacions amb diferents tradicions de
copia (per exemple, Danchin et al., 2004; Mery
et al., 2009). Tanmateix, com hem comentat
en un treball conceptual anterior (Varela et al.,
2018), és poc probable I’especiacid
exclusivament per copia d’eleccié de parella.
La «impressi6 sexual» (el procés pel qual un
animal jove apreén les caracteristiques d’una
parella desitjable), per exemple, és un altre
tipus de tret de preferencia femenina no
heretat genéticament que s’ha demostrat, tant
tedricament com empiricament, que pot
provocar especiaci6. La impressio sexual és
diferent de la copia d’eleccié de parella perque
es produeix molt aviat a la vida, provoca
preferéncies d’aparellament notablement
estables —que no es poden revertir facilment—
i es limita a la transmissié vertical, preservant
aixi el desequilibri de la vinculacié entre la
preferéncia femenina i el tret masculi
(Verzijden et al., 2012). La copia d’eleccié de
parella, en canvi, es produeix en la maduresa
sexual, no causa preferéncies irreversibles de
parella i es produeix principalment entre
individus no relacionats. Aixo fa que el procés
d’especiacié mitjangant la copia d’eleccié de
parella requereixi condicions més estrictes,
com ara poblacions estructurades
espacialment amb algun grau inicial de
divergencia genética a causa de la selecci6 de
I’habitat i 'abséncia de migraci6 entre zones (o
el rebuig dels migrants per part d’individus
locals, que portaria a I’eliminacié de la
migraci6). Amb aquestes condicions, la copia
d’eleccid de parella té el potencial de facilitar,
reforgar o accelerar I'aillament reproductiu
entre poblacions (Varela et al., 2018).

Copia d'eleccié de parella en els
humans

El 1992 Barkow et al. editaren el llibre The
adapted mind amb I'objectiu de fer conéixer a
un public més ampli el camp emergent de la
psicologia evolutiva, definit simplement com a
«psicologia que s’informa amb els
coneixements addicionals que la biologia
evolutiva ofereix, amb I'esperanga que la
comprensié del procés que va dissenyar la
ment humana avangara en el descobriment de
la seva arquitectura» (Cosmides et al., 1992: 3).
La psicologia evolutiva va comengar com una
reaccié contra el que Tooby i Cosmides (1992)
van encunyar com a «Model de Ciencies
Socials Estandard» (SSSM), que concep la
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ment com un mecanisme cognitiu d’us general
format gairebé completament per la cultura
(una «tabula rasa»; Pinker, 2002). Alguns
estudiosos han criticat la manera com es
desenvolupava la psicologia evolutiva (per
exemple, Rose i Rose, 2000).

Malgrat les veus critiques, la psicologia
evolutiva és ara ampliament acceptada com a
disciplina académica i ha dominat la
investigaci6 sobre I'eleccié de parella en els
humans, pero continua sent controvertida
(vegeu l'article de Desfilis en aquest
monografic). Un objectiu central de la
psicologia evolutiva és proporcionar
explicacions de les nostres capacitats
psicologiques naturals en termes de seleccid
natural, i assumeix que I’ambient per a
’adaptaci6 evolutiva dels nostres avantpassats
era 'entorn dels cagadors-recol-lectors durant
Iera del plistoce (des de fa 2,58 milions d’anys
fins a 11.650 anys abans del present). Els
comportaments actuals que semblen
inadaptats s6n perqué no estavem dissenyats
per a la vida moderna, que en la historia de la
humanitat abasta una quantitat insignificant
de temps perqué la seleccié natural hagi
remodelat els nostres programes cognitius.
Aquesta és una visié equivocada perque si les
adaptacions cognitives especifiques de I’ésser
huma evolucionen perqué milloren la nostra
capacitat de sobreviure i reproduir-se, la
implicaci6 és que la carrega de retard —lag
load o mesura de la distancia d’una espécie del
seu pic adaptatiu local—, entesa com la
disminuci6 relativa d’eficacia biologica d’una
poblacié en comparacié amb la que tindria si
la freqiiencia d’al-lels hagués coincidit amb les
condicions ambientals actuals, augmentara a
una velocitat accelerada en les poblacions
humanes atés 'augment exponencial del
progrés tecnologic. Si no estiguéssim adaptats
a la vida moderna seria un miracle que encara
existissim.

Inclos en el seu paradigma panseleccionista,
on practicament tots els trets es descriuen com
a adaptacions i queda poc espai per a altres
processos evolutius, els psicolegs evolutius
esperen que «!’evolucié produeixi mecanismes
completament racionals d’eleccié del
company, racionals en el sentit que
condueixen a decisions encertades en lloc
d’errors impetuosos» (Buss, 2000). En la
mateixa linia, Miller i Todd (1998: 191)
afirmen que «els individus que porten gens per
mecanismes d’eleccié d’un mal company
escullen companys dolents, de manera que
aquests gens solen acabar en descendencia de
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menys qualitat, que els porten a oblit evolutiu».
Aquestes afirmacions sén enganyoses. Tal
com va dir Slovic (1995: 365, la nostra addicié
entre claudators): «Ara es reconeix
generalment entre els psicolegs que la
maximitzacio de la utilitat [és a dir, escollir el
bé optim en un conjunt] només proporciona
una visi6 limitada dels processos mitjangant
els quals es prenen les decisions». A més, és
evident entre els biolegs evolutius que les
femelles no sempre poden prendre la decisié
«savia» quan apliquen una funcié de
preferencia per avaluar els mascles; és a dir, les
decisions d’eleccié de parella poden ser no
adaptatives (Rosenthal, 2017). El benefici,
segons la seleccié sexual desfermada, de la
descendéncia atractiva sexualment pot
produir-se malgrat la selecci6 natural contra
trets exagerats. Poden passar decisions
similars d’aparellament no adaptatiu amb la
copia d’eleccio de parella.

S’han descrit casos de copia d’eleccié de
parella en humans, sobretot en dones. Aquest
descobriment, per si sol, qiiestiona 'afirmacié
de Buss perque si 'evoluci6 hagués produit
«mecanismes totalment racionals d’elecci6 de
parella» no hi hauria cap motiu perque una
dona confiés en les decisions d’altres dones per
triar una bona parella. Una revisi6é de Gouda-
Vossos et al. (2018) assenyala que la majoria
d’estudis de copia d’elecci6é de parella en
humans s’han centrat en la copia de parella
basada en individus, on l'atractiu es puntua
presentant I'individu objectiu en relacié amb
el sexe oposat o sol. En realitat, Darwin (1871)
va atribuir les diferéncies fisiques entre els
grups «racials» humans a la diversificaci6 de
les preferéncies de la parella. Aquestes
preferéncies de diversificacid poden tenir una
base genética o poden resultar, almenys
parcialment, d’'una convenci6 social dins del
grup sobre 'atractiu. Fins a quin punt hi ha
variacié genetica per preferéncia en humans?

L’heretabilitat quantifica la contribucid
relativa de la influéncia genetica a les
diferéncies fenotipiques. L’enfocament classic
en humans per estimar ’heretabilitat és I'ts de
bessons idéntics (monozigotics; MZ) i no
idéntics (dizigotics; DZ). Es pot fer una
aproximaci6 de I'heretabilitat en un estudi de
bessons duplicant la diferéncia entre les
correlacions entre MZ i DZ. Aixo es deu al fet
que els bessons MZ s6n idéntics genéticament
mentre que els bessons DZ sén similars
genéticament en un 50%; la diferéncia en les
seves correlacions reflecteix la meitat de
Iefecte genétic i es duplica per estimar



I'heretabilitat. Amb un gran conjunt de dades
de bessons, Zietsch et al. (2012) van estimar les
heretabilitats de sentit ampli per a tretze
preferéncies de trets en dones: 'atractiu fisic,
la personalitat fascinant, la bondat, la capacitat
de guanyar diners i la salut tenien les
heretabilitats més altes. Després de combinar
totes les preferéncies dels trets, els autors van
obtenir una heretabilitat altament significativa
del 20% en dones (el valor dels homes era
marginalment significatiu). Per tant, sembla
que hi ha prou variacio en les preferéncies
perque una dona tingui alguna ra6 per canviar
la seva preferéncia innata a una d’observada.
Zietsch et al. (2012) adverteixen, pero, que les
eleccions de parella realment fetes mostren
una heretabilitat molt inferior (al voltant del
5% per als dos sexes fent una mitjana de
nombrosos trets), suggerint aixi que entre els
grups les preferéncies divergents sorgeixen en
gran part de les convencions socials. La copia
d’eleccié de parella podria reforgar la
transmissié social de les preferéncies i
augmentar la variancia entre grups sense cap
connexié clara amb I’adaptacio. En realitat,
I’evidéncia empirica suggereix que la
informacié adquirida socialment pot ser a
vegades incorrecta i tot i aixo es pot estendre
dins dels grups (Richerson i Boyd, 2005).

Copia d'eleccio de parella:
mecanisme d'aprenentatge asocial
o social?

La copia d’elecci6 de parella es basa en un
procés d’aprenentatge associatiu social. Social,
perqué es produeix mitjancant 'observacié de
les interaccions d’aparellament d’altres
femelles, i d’aprenentatge associatiu, perqueé
les femelles que copien aprenen a associar un
tret fenotipic masculi —D’estimul
condicionat— amb la preferéncia —o rebuig—
expressada per les femelles demostradores
—lestimul incondicionat. Aquest procés
associatiu es pot desglossar en quatre
mecanismes de processament d’informacio:
entrada d’estimuls —detecci6 i atencid a les
interaccions d’aparellament d’altres femelles—,
codificacié —I'etapa d’aprenentatge associatiu
real—, emmagatzematge —formaci6 de
memoria— i recuperacié —que porta a
I'expressié del comportament de copia.

Sabem, per estudis teorics, que quan les
femelles copien, el seu comportament no
només ajuda a augmentar la difusié de 'al-lel
del tret masculi preferit al llarg de les
generacions, sind també la difusi6 de 'al-lel de
copia mateix (Santos et al., 2017; Sapage et al.,

2020). Pero, qué representa realment 'al-lel de
copia? Aixo mai no s’ha discutit ni descrit
formalment en la bibliografia. Tanmateix, ha
de representar intrinsecament algun tipus de
capacitat cognitiva. ;Es una capacitat d’us
general que les femelles poden utilitzar per
aprendre qualsevol mena d’associacié en
qualsevol domini funcional, social o no social?
;O és una habilitat per a usos especials que les
femelles poden utilitzar per aprendre qualsevol
mena d’associacié en el domini social? ;O,
tanmateix, és una habilitat per a usos especials
que les femelles només poden utilitzar per
aprendre les preferencies de les companyes?
Fer aquestes distincions és rellevant si volem
saber més sobre la historia evolutiva i el valor
adaptatiu de la copia d’elecci6 de parella. Si la
copia d’eleccio de parella es correlaciona amb
un sistema cognitiu d’s general, la hipotesi
que no sigui adaptativa per si mateixa podria
ser correcta. En aquest cas, la copia d’eleccid
de parella es podria expressar simplement com
un subproducte de 'aprenentatge associatiu
en general. Pero sila copia d’eleccié de parella
es correlaciona amb un sistema cognitiu amb
finalitats especials, com la cognicid social, o
fins i tot amb una adaptacié més especialitzada
i inica d’aprenentatge en un context sexual, es
reforcaria la hipotesi que aquest
comportament és adaptatiu per si mateix.
Aquest tipus de raonament entra
directament en el vell pero viu debat sobre si
l’aprenentatge associatiu és un mecanisme
cognitiu d’us general o si es pot especialitzar
(Heyes, 2012). Com que se sap que
I’aprenentatge associatiu és estés per
naturalesa, formant la base de tota cognicid
animal (Ginsburg i Jablonka, 2010), la
capacitat general d’aprendre hauria de ser la
condicié predeterminada en tots els animals.
Pero aquest sistema hauria de ser capag
d’evolucionar: si les pressions selectives en els
dominis socials i no socials son diferents entre
si —per exemple, I’aparellament i les
interaccions territorials amb els de la mateixa
espécie semblen problemes molt diferents de
la cerca de menjar o de la fugida dels
depredadors—, haurien d’afavorir 'evolucié
de solucions de comportament social i no
social especialitzades, que al seu torn haurien
d’afavorir 'evoluci6é de mecanismes cognitius
especialitzats capacos de produir aquests
comportaments adaptats (Varela et al., 2020).
La cognici6 especialitzada és ben coneguda
en I'ambit de mecanismes d’entrada. Algunes
d’aquestes especialitzacions pertanyen al
domini social i inclouen, per exemple,
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estructures sensorials especialitzades per al
reconeixement de companys de niu en
formigues (Ozaki et al., 2005), feromones
sexuals per a 'orientacié en les arnes (Namiki
et al., 2014) i alarma per deteccié de feromona
en mosques de la fruita, peixos zebra i ratolins
(Enjin i Suh, 2013). La modularitat en els
nivells de codificacid, memoria i recuperacié
és més controvertida (per exemple, Heyes,
2012), tot i que en ratolins hi ha proves d’un
subsistema olfactiu especialitzat que processa
les preferéncies alimentaries transmeses
socialment i sembla incloure tant els
mecanismes de processament d’informacié
d’entrada com de codificacié (Munger et al.,
2010).

Quan, en estudis teorics, els investigadors
assignen l'al-lel de copia només a algunes
femelles de les poblacions simulades,
s’assumeix implicitament que la copia
d’eleccié de parella no es basa en un
mecanisme cognitiu generalitzat, perd que
requereix especialitzacid. Ignorem si realment
és el cas, perd sabem que estudiant els
mecanismes cognitius subjacents de la copia
d’elecci6 de parella, podrem comprendre més
profundament el seu valor adaptatiu i la seva
historia evolutiva. Aixd també és rellevant per
a la cognicid social en general: si volem
entendre evolucié de la sociabilitat, hem de
ser capagos de veure I'especialitzacio dels
mecanismes que controlen aquestes
conductes.

Observacions finals

L’evidéncia empirica acumulada des que
Dugatkin (1992) i Dugatkin i Godin (1992)
van observar per primera vegada la copia
d’eleccid de parella en guppys indica que es
tracta d’'un comportament generalitzat en
animals, des d’invertebrats fins a humans. El
que seria important saber és si la preséncia de
copia d’eleccié de parella reflecteix o no el
sistema d’aparellament d’una espécie, ja que
tenim la hipotesi que una elevada incidencia
de reaparellaments femenins debilitara
significativament qualsevol seleccié per a la
copia d’eleccié de parella (Santos et al., 2014).
A més, les vies importants per a futures
investigacions so6n: discernir el paper de la
copia d’eleccid de parella en la promocié de la
migracid, la hibridacié i, finalment,
I'especiacid; i saber si la copia de parella és un
subproducte de I'aprenentatge social o, més
aviat, és una adaptacio especifica per a aquest
comportament.
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