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Resumen

En las dos Ultimas décadas se ha puesto a prueba la hip6tesis de la abuela que
sugiere que el comportamiento de ayuda de las abuelas hacia su descendencia, junto con
el aumento del coste reproductivo con la edad, explicarian la menopausia y la vida
postreproductiva en hembras mamiferas. El objetivo del presente trabajo consiste en
identificar, mediante una revision sistematica, los comportamientos de ayuda de las
abuelas en distintos mamiferos y analizar su papel en la evolucion de la menopausia y la
longevidad. Se realiz6 una busqueda de articulos empiricos que investigaran
directamente el impacto y tipo de abuelazgo en mamiferos a través de las bases de datos
Web of science, Scopus y PsycINFO. Los datos obtenidos fueron sintetizados en dos
tablas tedricas. Se revisaron un total de once articulos empiricos y el capitulo de un
libro sobre cinco mamiferos desde 2001 hasta 2023. Se encontraron cinco formas de
abuelazgo que jugarian un papel en la evolucion de la longevidad pero no en la

menopausia.

Se concluye que para comprender la longevidad es esencial adoptar una visién
de Psicologia comparada que enfatice que los comportamientos de las abuelas estan
integrados en la transmision social de habitos o “culturas animales”, siendo

fundamentales para explicar la evolucion de la longevidad.

Palabras clave: Hipotesis de la abuela, cultura animal, menopausia, longevidad,

abuelazgo.



Abstract

In the last two decades, the grandmother hypothesis has been investigated, which
suggests that the helping behavior of grandmothers towards their offspring, together
with the increase in reproductive cost with age, would explain reproductive cessation
and longevity. The aim of the present work is to identify, by means of a systematic
review, the helping behaviors of grandmothers in different mammals and to analyze
their role in the evolution of menopause and longevity. A search for empirical articles
directly investigating the impact and type of grandparenting in mammals was conducted
through Web of science, Scopus and PsycINFO databases. The data obtained were
synthesized in two theoretical tables. A total of eleven empirical articles and one book
chapter on five mammals from 2001 to 2023 were reviewed. Five forms of
grandparenting were found that would play a role in the evolution of longevity but not

in menopause.

It is concluded that to understand longevity, it is essential to adopt a comparative
psychology perspective that emphasizes that grandmothering behaviors are integrated
into the social transmission of habits or “animal culture”, being fundamental to

explaining the evolution of longevity.

Keywords: Grandmother effect, animal culture, menopause, longevity,

grandmothering.



Introduccioén

La menopausia es un misterio evolutivo: ;coOmo podria ser ventajoso vivir mas
tiempo sin la capacidad de reproducirse? En la gran mayoria de mamiferos el cese
reproductivo (la menopausia) y el cese somatico (la muerte) ocurren simultdneamente
debido al envejecimiento natural del organismo. (Kachel et al., 2011). Una larga vida
postreproductiva plantea una paradoja dentro del marco de la teoria evolutiva
tradicional que sugiere que los individuos intentan maximizar su aptitud evolutiva (o
eficacia evolutiva) durante su vida, lo que normalmente proviene de organismos que
mantienen la capacidad de reproducirse hasta el final de su vida (Lahdenperé et al.,
2018).

La cuestion de por qué no morimos después de dejar de poder reproducirnos esta
lejos de considerarse trivial pues muchas especies han seguido este camino evolutivo
(conocido como semelparidad). Uno de los ejemplos mas conocidos es el del salmén del
Pacifico (Oncorhynchus kisutch), que muere justo después de liberar un gran nimero de

huevos fertilizados en las hembras, o el semen, en los machos.

Mucho mas dificil de comprender es el caso del ser humano. Todas las mujeres
pasan de un estado reproductivo a un estado irreversible no reproductivo a mitad de su
vida adulta y, en cambio, viven regularmente hasta mas de los 70 y 80 afios (Towner
et al., 2016). Se podria hipotetizar que el cese reproductivo pudiera deberse a la
medicina moderna, el estilo de vida y la sanidad. Sin embargo, este rasgo también esta
presente en sociedades de cazadores-recolectores modernas las cuales se encuentran en
gran medida alejadas de la modernizacion propia de nuestra sociedad. Entre la
poblacién de Hadza de Tanzania, por ejemplo, el 40% de las mujeres que viven mas de
50 afios regularmente sobrevive hasta sus 70 afos, indicando que este rasgo es una

caracteristica distinguida de la historia de vida humana (Blurton Jones, 2015).

Sin embargo, el cese reproductivo no es una caracteristica humana exclusiva.
Hasta ahora se conocen cuatro mamiferos que exhiben un periodo de vida

postreproductivo (PRLS): las orcas (Orcinus orca), ballena piloto de aleta corta



(Globicephala macrorhynchus), ballenas belugas (Delphinapterus leucas) y el narval
(Monodon monoceros), aunque también existe cierta evidencia de periodos
postreproductivos en orcas falsas (Pseudorca crassidens) y elefantes asiaticos

(Monaghan y lvimey-Cook, 2023).

Entonces, ¢cudl es el proposito de vivir sin potencial para reproducirse? Una
posible respuesta es la hip6tesis de la abuela o “grandmother effect” en la literatura
cientifica en inglés. La hipotesis de la abuela constata que la larga esperanza de vida
postreproductiva de las hembras humanas habria evolucionado porque las mujeres eran
capaces de ganar mas “aptitud” al invertir sus esfuerzos en su descendencia adulta y
nietos en vez de continuar reproduciéndose hasta una edad avanzada (Hawkes et al.,
1998; Lahdenpera et al., 2018).

La hipotesis de la abuela se basa en la teoria de seleccion de parentesco de
William Hamilton (1964) y las ideas propuestas por George Williams (1957) y defiende
que un individuo deberia ayudar a sus parientes siempre y cuando los beneficios de
ayudar sean mayores que los costes, para aumentar la aptitud de un individuo y pasar
sus genes a futuras generaciones (Lahdenperé et al., 2018). Esta teoria, a menudo
denominada la hipdtesis de la madre 0 hipotesis “stopping-early”, sugiere que
continuar reproduciéndose hasta una edad avanzada conlleva costes significativos, y que
las mujeres que dejan de reproducirse antes podrian dirigir su energia restante al
cuidado de sus hijos actuales. Entonces, en vez de enfrentar los riesgos de nacimientos
tardios o el alto coste de criar nueva progenie, seria mas beneficioso para las mujeres
dirigir su esfuerzo reproductivo restante hacia la supervivencia y el éxito reproductivo
de su propia descendencia. Otro de estos costes expone que la presencia de muchos
hijos daria lugar a una competencia por los recursos y ninguno de ellos tendria
suficientes (Watkins, 2021).

La aptitud, definida dentro del contexto neodarwinista, se refiere a la capacidad de
los individuos de cumplir eficazmente con las funciones biologicas necesarias para sus
ciclos vitales, aumentando la probabilidad de que los genes que han permitido la
eficacia reproductiva del individuo pasen a la siguiente generacién. (Caponi, 2013). Por
tanto, una abuela “ganaria” mayor aptitud asegurando la supervivencia de su

descendencia y, por ende, de sus genes. La aptitud inclusiva de una abuela incluye la de



sus nietos, por tanto, si una abuela puede hacer més bien que mal por la aptitud de su
progenie permaneciendo viva y sin reproducirse los genes que facilitan este periodo
postreproductivo se propagaran (Watkins, 2021). Por ejemplo, una abuela ayudante
podria reducir la edad de destete de sus nietos y, a la larga, el intervalo entre
nacimientos de su hija al proporcionarle cuidado con comida que ésta no podria haber
obtenido de otra forma (Kachel et al., 2011). Ademas, una abuela ayudante podria
aumentar la supervivencia de sus nietos destetados al proporcionarles comida en

periodos en los que su madre no tuviera tiempo debido a la presencia de un nuevo bebé.

La hipotesis de la abuela fue propuesta por primera vez en su actual forma por la
antropologa Kristen Hawkes y colegas en los noventa, quienes estudiaron a los
cazadores-recolectores Hadza de Tanzania. Descubrieron que las abuelas
posmenopausicas eran cuidadoras importantes de sus nietos (Hawkes et al., 1997). Por
otro lado, la hipétesis se dirige a las abuelas maternas, ya que el comportamiento de
ayuda no suele verse en las paternas. Una de las explicaciones mas empleadas tiene que
ver con la relacion genética mas segura entre la abuela materna y su descendencia, a

diferencia de las paternas (Hawkes et al., 1998; Tanskanen et al., 2011).

En todo caso, debido a este beneficio de aptitud, la seleccion habria favorecido
una esperanza de vida postreproductiva mas larga durante la evolucion humana. Cabe
destacar que, aunque el comportamiento queda incluido en la definicion, no parece jugar
un papel muy decisivo en la explicacion de la evolucion y se presenta mas bien como

otra manifestacion de la plasticidad fenotipica de un organismo.

Por otro lado, existen dos definiciones de la hip6tesis de la abuela
interrelacionadas que asocian la evolucion de la esterilidad a la duracion de la fase
postreproductiva (Monaghan y Ivimey-Cook, 2023). La primera postula que los
beneficios indirectos de ayudar a los nietos eventualmente sobrepasan los beneficios de
producir los “propios” a causa del envejecimiento de la madre conduciendo asi a la
evolucion de un periodo de vida estéril que permita una mayor disponibilidad de
recursos para el nieto. En cambio, la segunda definicion defiende que mientras que la
menopausia surge por otras razones, la longevidad de las hembras postreproductoras ha
sido favorecida gracias a los beneficios derivados de ayudar a sobrevivir a mas nietos,

dado que la reproduccién continuada no es posible. Algunos de estos beneficios podrian



ser la proteccion de las crias cuando la madre se encuentra ausente, la ensefianza de

habilidades maternales o compartiendo recursos entre otros.

Esta hipotesis se ha puesto a prueba principalmente entre poblaciones con
fertilidad y mortalidad natural, como poblaciones de cazadores-recolectores, pero
también en poblaciones humanas modernas demostrandose su beneficio en diferentes
aspectos como habilidades cognitivas o logros académicos. (Tanskanen y Danielsbacka,
2018). Aunque el comportamiento de ayuda por parte de las abuelas ha sido igualmente

encontrado en diferentes animales, especialmente en cetaceos.

En la literatura existen dos posturas principales: las explicaciones adaptativas y
las no adaptativas. Las adaptativas aluden a que determinadas conductas (en este caso,
los comportamientos de ayuda por parte de las abuelas) proporcionan una ventaja que
seleccionaria una larga vida postreproductiva y donde, por tanto, factores psicol6gicos
como la memoria y el aprendizaje jugarian un papel importante en la evolucion de la
longevidad. Por otro lado, para las no adaptativas, estos comportamientos no
evolucionaron necesariamente debido a una contribucidn directa de la aptitud del
organismo, de modo que mantienen que éstas surgen por condiciones ambientales

atipicas o por compensaciones a otros rasgos de seleccion mas fuertes.

Con respecto a las hipotesis adaptativas, ademas de la hipétesis de la abuela o de
la madre, también encontramos el conflicto reproductivo o evitacion de competicion
intergeneracional (Monaghan y Ivimey-Cook, 2023). Esta teoria fue propuesta por Cant
y Johnstone 2008 y se basa en los beneficios de reducir la competencia por recursos
dentro del grupo social de la especie. En las manadas, el parentesco entre individuos
aumenta con la edad debido a los patrones de dispersion, por lo que la menopausia en
las hembras reduciria el solapamiento de reproduccion entre madres y crias. En ciertos
cetaceos, se ha visto que la dispersion es filopatrica (ni machos ni hembras abandonan
el grupo en el que nacieron). Dado que tanto hijas como hijos permanecen en el grupo, y
estos a su vez tienen descendencia, a medida que pasa el tiempo, la abuela tiene mayor
namero de parientes, por lo que continuar reproduciéndose supondria un coste debido a
la competencia por los recursos. Estos costes y patrones particulares de dispersion
actuarian a favor de los beneficios asociados con el cuidado de madres y abuelas

(Monaghan y lvimey-Cook, 2023).



Asimismo, otros autores defienden que este periodo postreproductivo esté ligado a
una combinacion de rasgos de historia vital como sistemas de apareamiento, redes
sociales o un alto nivel de encefalizacidn. Otros postulan que se debe a la calidad
reducida de la descendencia si la madre es demasiado mayor, es decir, si la madre es
mayor existe mas probabilidad de que fallezca mientras la cria es ain joven,

repercutiendo en su supervivencia.

El hecho de que la hipdtesis de la abuela considere que, en la explicacion de una
larga vida postreproductiva, el comportamiento de un individuo (en este caso la abuela)
sea un proceso adaptativo y no un rasgo instintivo programado, permite la incorporacion
a la evolucion de esta larga vida postreproductiva de una teoria psicoldgica capaz de
explicar la génesis de estos comportamientos y transmisién intergeneracional (Sanchez
Gonzélez, 2022). Y si hablamos de transmision intergeneracional entonces podemos

hablar de cultura.

La cultura, definida como todos los patrones de comportamientos especificos de
un grupo que son adquiridos a través del aprendizaje de otros individuos, ha sido
encontrada esparcida ampliamente en el mundo animal, moldeando profundamente los
patrones psicoldgicos y de comportamiento de muchos animales (Whiten, 2021). Los
cetaceos han proporcionado numerosos ejemplos de ello, a través de canciones, rutas de
migracion y especializaciones en bisqueda de comida. Estos habitos adquiridos han de
transmitirse de generacion tras generacion, a través de algun tipo de influjo o
aprendizaje social (Whiten, 2021; West-Eberhard M. J., 2005).

En este sentido, la cultura depende de la memoria (conocimientos experienciales),
de conocimientos, de aprendizajes o estrategias Utiles e incluso de mas tiempo libre para
dedicarse a otras actividades. Por tanto, no resultaria descabellado pensar que el papel
de los miembros mas ancianos del grupo es crucial para la cultura (Greve y Bjorklund,
2009). Asi, la aparicion de la longevidad puede ser el punto de partida, posiblemente
incluso la condicion previa necesaria, para la evolucion de una cultura avanzada. Estos
autores proponen el efecto Néstor y suponen que los miembros de mas edad de un grupo
probablemente desempefiaron un papel destacado en la conservacion y promocion de la
cultura gracias a la acumulacion y transmision de su experiencia. Ello no implica que

otros miembros mas jovenes del grupo no transmitieran conocimientos Utiles, pero no



podemos negar que la sabiduria procede generalmente de las personas con mas

experiencia.

Aunque Greve y Bjorklund (2009) consideran que este papel no es exclusivo de
las abuelas sino de todos los miembros ancianos del grupo, en esta revision nos
centraremos en las abuelas por dos motivos principales. En primer lugar, el
comportamiento de ayuda en diferentes especies animales es principalmente llevado a
cabo por las abuelas, pues son ellas las que poseen fundamentalmente los conocimientos
ligados de manera exclusiva a la maternidad y el cuidado de las crias. En segundo lugar,
como hemos mencionado anteriormente, las hembras tienden a presentar una mayor
esperanza de vida en comparacién con los machos de muchas especies, lo que implica

que tal vez las abuelas si tengan un papel particular en la explicacion de su longevidad.

Asimismo, en el presente trabajo, de acuerdo a la propuesta de Péron et al. 2019,
consideraremos que la ayuda por parte de las abuelas es un continuum dentro de
estrategias de cuidado a hijos y nietos. En términos de valor adaptativo, los beneficios
para las hembras, sus hijos y sus nietos estan claramente interconectados. Si una hembra
protege o cuida de su nieto, mejora su supervivencia al mismo tiempo que el éxito
reproductivo de su hija y por tanto su propio éxito reproductivo (Fedigan y Pavelka,
2001). De ahi que la hipotesis de la abuela a veces se utilice como rubrica general para

la inversion postreproductiva en cualquier progenie existente.

Recientemente, se ha sugerido que otros animales deberian ser estudiados con o
sin menopausia y una larga vida postreproductiva para compararlos con los humanos y
mejorar nuestro entendimiento sobre la evolucion y las presiones selectivas de la

esperanza de vida postreproductiva y la longevidad en general (Croft et al., 2015).

Teniendo en cuenta que se ha demostrado que las abuelas humanas tienen un
efecto positivo en la supervivencia de la descendencia y que es necesario un estudio
comparativo en especies animales para su confirmacion (Croft et al., 2015), la presente
revision se propone recoger aquellos articulos empiricos que investiguen el papel de las
abuelas de diferentes especies animales longevas con o sin cese reproductivo para
analizar, por un lado, si las abuelas de estas especies animales suponen efectivamente un
beneficio en términos de aptitud inclusiva a su descendencia (si se cumple la hipotesis

de la abuela en diferentes animales) y si, por otro lado, sus comportamientos de ayuda



encajarian como ejemplos de aprendizaje social que pudieran tener un papel en la
explicacion de una cultura animal que a su vez pudiera estar relacionada con su

longevidad.

Métodos

En este trabajo se ha llevado a cabo una revision sistematica de la literatura
cientifica publicada en materia de comportamiento animal e hipétesis de la abuela. Para
su elaboracion, se han seguido las directrices de la declaracion PRISMA (Page et al.,
2021) para la correcta realizacion de revisiones sistematicas. La figura 1 ilustra la
aplicacion de estos criterios a los resultados de la busqueda mediante un diagrama de
flujo. A continuacidn, se describira el proceso de elaboracion en sus diferentes etapas.

Basqueda inicial

Las primeras busquedas se realizaron en noviembre de 2023 combinando los
términos “grandmother” y “menopause” en las bases de datos Web Of Science, Scopus
y PsyclInfo. Posteriormente, usando los operadores booleanos AND y OR se ampli6 con
una combinacion de los términos: “postreproductive”, “animal behaviour”,
grandparental care”, “evolution”, “inclusive fitness, “hypothesis”, “mother”,
“grandmother effect” y “grandoffspring. Estas busquedas arrojaron una cantidad
considerable de resultados, muchos de ellos resultaron poco Utiles para la revision. Sin
embargo, proporcionaron una vision global de la extension del tema y permitieron
comprobar que, en torno a ella, existia una revision de naturaleza teorica reciente
(Monaghan y lvimey-Cook, 2023). Este articulo resume el panorama actual sobre las
diferentes teorias explicativas de la menopausia y la longevidad. Durante estas
budsquedas, también se encontro otro trabajo de naturaleza mas empirica (Peron et al.,
2019) y especialmente centrado en animales no humanos que exponia un marco teorico
preciso sobre el tema de esta revision al indicar que el abuelazgo deberia comprenderse
como un continuo de cuidados maternales en la vida del sujeto. Esto permitié establecer
claramente qué articulos podian incluirse méas adelante y qué animales mostraban hasta
la fecha del articulo evidencia del fendbmeno, aunque en esta revision se afiadieron

nuevas especies (ballena piloto de aleta corta) asi como nuevos comportamientos.
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Ademas, ambos proponen una definicion similar sobre el fendmeno estudiado como una
estrategia de cuidado continua y dado la falta de una definicién consensuada en torno a
los articulos encontrados, se utilizé su propuesta como referencia a la hora de

seleccionar los trabajos.
Blsqueda sistematica

La busqueda sistemética se realizé nuevamente entre los meses de febrero y
marzo de 2024, en Web Of Science, Scopus y Psyclnfo sin restriccion de afios de los
resultados, obteniendo un abanico de articulos desde 2001 (inclusive) hasta la
actualidad. Se decidid no restringir los afios porque ciertas especies animales, como los
macacos japoneses, se estudiaron sobre todo a principios de los 2000 y otras en cambio,
como las orcas, son estudiadas mas recientemente. El objetivo era recopilar todos los
estudios empiricos posibles que investigaran los efectos de las abuelas, evitando asi

excluir alguna especie.

La combinacién de términos que arrojé mejores resultados en todos los
buscadores fue la siguiente: “menopause” AND “evolution”” AND (grandmother* OR
inclusive fitness OR longevity OR adaptive value OR postreproductive). La busqueda se
realiz6 en Topic. La ultima vez que se realizé esta busqueda en las diferentes bases de
datos fue a finales de marzo de 2024.

Como resultado, se obtuvieron 208 articulos de Web of Science, 14 en Scopus y
14 en PsycINFO. Antes de proceder a la seleccion de articulos, se establecieron los
criterios de elegibilidad.

Como criterios de inclusion se aplicaron los siguientes:

- Tratarse de investigaciones empiricas y no de revisiones, estudios de caso
unico, libros o manuales.

- Que se estudien los efectos de la existencia de una abuela, madre o hembra
mayor directamente, sin conjeturas o hipotesis de que tales efectos puedan
ocurrir en la especie.

- Que se estudien especies animales no humanas.

Como criterios de exclusion:

11



- Se excluyen aquellos realizados con muestras humanas o de animales no
mamiferos.

- Los que estudien el envejecimiento general.

- Que estudien la posible existencia de periodos postreproductivos en diferentes

especies.

En primer lugar, se emplearon las herramientas de filtrado rapido para restringir
los articulos a aquellos empiricos y revisiones, obteniendo un nimero de 221 articulos.
Posteriormente, se eliminaron aquellos repetidos, dando lugar a un total de 212. Segln
los criterios ya descritos y con tan solo la lectura del titulo, se consideraron adecuados
44 en Web Of Science, ninguno en Scopus o en PsycINFO. Se procedio a leer el
resumen y, a partir de esta lectura, se descartaron un total de 32 articulos (n=12). De
ellos, n=5 se excluyeron por hablar de envejecimiento, n= 4 por no tratarse de un animal
mamifero, n=2 de un animal humano, n=9 por centrarse en la investigacion de periodos
postreproductivos en diferentes especies animales y n=12 por no estudiar directamente
los efectos de la hembra postreproductora. Se decidio excluir uno de los articulos tras su
lectura porque se centraba en la verificacion de vida postreproductiva e hipotetizaba
sobre su existencia sin estudiar directamente los efectos de la abuela en la especie.

Busqueda manual

Tras haber seleccionado los once articulos y leerlos en profundidad, se opt6 por
incluir el capitulo de un libro (Moss et al., 2011) encontrado a través de las referencias,
a pesar de no ser un articulo empirico. Se decidié incluirlo por considerarlo fundamental
ya que se comprobd que era citado en la mayoria de los otros estudios y se trataba de un
estudio empirico que mostraba una evidencia clara de la funcion de las hembras

postreproductoras en una de las especies.

Con todo, se incluyeron un total de once articulos empiricos y el capitulo de un
libro en la revision sistematica, publicados entre 2001 y 2023, todos ellos en inglés.
Cada uno de ellos aborda el estudio de los efectos de una abuela o0 hembra mayor

directamente en especies animales mamiferas.

De cara a la extraccion de los datos, se optd en primer lugar por una lectura

superficial para poder identificar los aspectos comunes tratados por cada uno de los
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articulos. Posteriormente, se elaboré una tabla a modo resumen (Tabla 1) donde se
fueron recogiendo los aspectos mas relevantes y comunes de los estudios. A pesar de la
heterogeneidad encontrada de los efectos medidos y conclusiones, se pudo realizar un

resumen que abordara los aspectos clave de cada articulo.

Resultados

La presente revision trabajo con un total de 12 articulos. Una sintesis del proceso

de busqueda y seleccion de los estudios finalmente incluidos puede consultarse en el
diagrama de flujo (Figura 1).

Figura 1: Diagrama de flujo sobre el proceso de revision

Publicaciones de Publicaciones Publicaciones Citas identificadas a partir

1a Web of Science de Scopus de Psyinfo de:
& (n=208) (n=14) (n=14) Busqueda de citaciones (n=1)

— Publicaciones duplicadas
n=9)
o
l Publicaciones excluidas
@ Criba de publicaciones por titulo ¢ abstract
(n=227) >

(n=215)

)

l Textos completos

Textos completos excluidos por:
evaluados >
(n=13)

l

Textos incluidos en la
revision

(n=12)

- no medir el efecto de las
abuelas (n =1)

Eligibilidad

[

Incluides

Se decidio excluir uno de los estudios que aparentemente cumplia con los criterios
de inclusion porque, a pesar de mencionar que el origen de la larga vida

postreproductiva de la especie podria deberse al papel de las abuelas, no fue medido.

Una sintesis de las caracteristicas de los estudios seleccionados puede consultarse
en las Tablas 1 y 2 del anexo. El analisis llevado a cabo, sin embargo, sigue el orden que

se ha considerado mas pertinente para facilitar la comprension de los datos y su
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integracion. La mayoria parece estar de acuerdo en que, la explicacion de la menopausia
y la longevidad en diferentes especies animales apunta a una combinacion de dos
aspectos principales: el conflicto reproductivo y la ayuda de las abuelas a su
descendencia. Por otro lado, de los 12 articulos, 5 estudiaron el fendmeno en las orcas, 2
en el macaco japonés, 1 en la ballena piloto de aleta larga y 4 en elefantes asiaticos o

africanos.

De ahora en adelante, a pesar de su discutible sonoridad en castellano, se empleara
el término abuelazgo” como traduccion de “grandmothering”, propuesto por la
psicoanalista P. Redler y ampliamente aceptado en la literatura (Teran Sedano et al.,
2018). Sin profundizar en las concepciones tedricas que llevaron a la autora a proponer
este término, en esta revision se entendera por abuelazgo al ejercicio de cuidado por

parte de las abuelas a su descendencia, similar al rol de la paternidad o maternidad.
Abuelas orcas (Orcinus orca)

De los cinco articulos, todos hallan evidencia a favor de la hipétesis de la abuela

para la explicacion de la longevidad, excepto uno (Ward et al., 2009).

Brent et al. (2015) demostraron que las hembras postreproductoras actiian como
repositorios de conocimiento para la busqueda del salmén Chinook. La disponibilidad
de este recurso varia anualmente y afecta al éxito reproductivo, asi como a la mortalidad
de las orcas. Las hembras adultas, especialmente mayores de 35 afios y
postreproductoras, lideran los movimientos del grupo, sobre todo cuando el salmén es
escaso. Nattrass et al. (2019) respaldan esto, mostrando que las abuelas
postreproductoras aumentan la supervivencia de las crias méas eficazmente que las
reproductoras, al disponer de mas tiempo y energia para los nietos. Sin embargo,
contrario a estos resultados, un estudio previo mostro que la presencia de abuelas no
afectaba a la supervivencia de las crias ni de los miembros jovenes del grupo (Ward
et al., 2009). Aunque se encontré que las hembras con madres vivas podian aumentar el
éxito reproductivo de las hijas al incrementar su esperanza de vida reproductiva
ligeramente, los datos no proporcionaron un apoyo solido para incluir el estado de
supervivencia de la madre en el modelo. Posiblemente esto se deba al pequefio tamario

de la muestra que los propios autores refieren.
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Por otro lado, Brent et al. (2015) también observaron que tanto los machos como
las hembras més jovenes preferian seguir a una hembra postreproductora. Aunque los
machos tenian significativamente mayor probabilidad de seguir a su madre que las
hembras. En este sentido, Grimes et al. (2023) encuentran diferencias de ayuda por parte
de las madres postreproductoras con respecto al sexo de las crias demostrando que la
transferencia de recursos no es la tnica forma en que estas hembras postreproductoras
benefician a su descendencia y que también pueden brindar apoyo social. Los machos
con una madre postreproductora en su unidad social presentan un menor nivel de
heridas en comparacion con los machos con madre reproductora o sin madre dentro de
la unidad social. Esto proporciona una fuerte evidencia de que la presencia de hembras
postreproductoras disminuye la densidad de mordiscos que sus crias macho reciben. La
forma en que las madres postreproductoras reducen las heridas de los hijos puede ser a
través del apoyo agonistico que proporcionan durante las interacciones agresivas con
otros machos (Grimes et al., 2023). Por el contrario, los autores no observaron que las

hijas se beneficiaran de él ni que las abuelas lo ofrecieran.

Por otro lado, se esperaria que los cuidados adicionales proporcionados por las
abuelas disminuyeran los intervalos de tiempo entre nacimientos, sin embargo, el efecto
de las abuelas sobre este aspecto no se ha visto respaldado (Ward et al., 2009; Nattrass
et al., 2019). Esto puede deberse a que la abuela aumentaria la supervivencia de la
primera cria durante el intervalo entre nacimientos y esto repercutiria en que su hija

retrasara ligeramente el nacimiento de su segunda cria (Nattrass et al., 2019).

Dentro de este marco, las evidencias encontradas apoyan a la hipétesis de la
abuela y explican por qué las hembras de esta especie han evolucionado hacia una vida
longeva tras haber cesado de reproducirse (Grimes et al., 2023; Brent et al., 2015;
Nattrass et al., 2019). Sin embargo, ello seguiria sin explicar por qué dejaron de
reproducirse en un primer lugar (Croft et al., 2017). La magnitud de estos efectos
aparece insuficiente como para explicar el cese reproductivo y la existencia de costes
reproductivos es necesario para explicar la menopausia (Nattrass et al., 2019; Croft et
al., 2017).

Por primera vez, Croft et al. (2017) ilustraron la existencia de costes reproductivos

al demostrar que cuando las madres e hijas crian conjuntamente, las crias de las madres
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mas ancianas tienen una mortalidad significativamente mayor. Otro de estos costes se
relaciona con la dinamica de parentesco que ademas podria explicar el patrén de
cuidado materno exclusivo hacia los hijos (Grimes et al., 2023). El apareamiento fuera
del grupo significa que cuando una hija se reproduce, la cria crece dentro del grupo
social, lo que resulta costoso para el grupo local. Por el contrario, cuando un hijo se
reproduce, el coste de criar a la cria recae en otro grupo social, por lo que las madres
pueden maximizar sus beneficios de aptitud inclusiva ayudando preferentemente a sus

hijos antes que a sus hijas.

Conjuntamente, parece que la menopausia y la evolucién a una larga vida
postreproductiva puede explicarse satisfactoriamente en las orcas al incluir los costes de
una reproduccion continuada (conflicto reproductivo) y los beneficios adaptativos de la
ayuda en la vida tardia (Croft et al., 2017; Nattrass et al., 2029; Grimes et al., 2023;
Brent et al., 2015). Por su lado, aunque la investigacion de Ward et al. (2009) no
arrojara datos a favor de la hipotesis de la abuela, sugieren que este beneficio positivo
de las abuelas pueda observarse especificamente entre el segundo y tercer cumpleafios
de las crias. Este aspecto parece ser congruente con el mayor impacto de la muerte de la
abuela que sufren las crias de cinco afios (Nattrass et al., 2019) pero no ha sido

investigado directamente.

Asi pues, los comportamientos de abuelazgo encontrados hasta la fecha en las
orcas residentes de diferentes poblaciones, que quedan resumidos en una de las tablas
(Tabla 2), son cuatro: repositorios de conocimiento, apoyo social, aumento de la

supervivencia y mayor éxito reproductivo.
Abuelas macaco japonés (Macata fuscata)

Fedigan y Pavelka. (2001) no encontraron evidencia firme que apoyara la
hipdtesis, pues el cese reproductivo antes de la muerte no resulté en una mayor y
significativa supervivencia de los descendientes inmediatos (hijos o hijas) o de los
nietos. En cambio, en la investigacion de Pavelka et al. (2002) encontraron que la
presencia de una madre viva, independientemente de si era postreproductiva o no,
beneficiaba el éxito reproductivo de sus hijas. Las hembras con una madre viva tenian

mas probabilidad de empezar a reproducirse antes, a los 5 afios en lugar de a los 6.
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La diferencia en los resultados puede deberse a que Pavelka et al. (2002)
consideraron la disponibilidad de madres y abuelas reproductoras, examinando su
presencia durante la vida reproductiva de las hijas y el tiempo que pasaban con los
nietos. Encontraron que las abuelas de macaco japonés eran menos comunes y estaban
disponibles para sus nietos por menos de dos meses en promedio. Fedigan y Pavelka
(2001) no consideraron este aspecto de estatus materno.

La mayor tasa de éxito reproductivo en presencia de una madre puede deberse a
que la madre mejora las posibilidades de que una hembra joven tenga un primer celo
"exitoso", es decir, que resulte en una concepcion (Pavelka et al., 2002). En esta especie
el primer periodo de celo de las hembras requiere que éstas se aventuren por primera
vez fuera de sus estrechas unidades de parentesco femenino para interactuar con machos
adultos no emparentados, individuos con los que habrian tenido poca necesidad u
oportunidad de interactuar previamente. La inexperiencia de estas jovenes hembras
aumenta la probabilidad de agresion por parte de los machos adultos, pero el apoyo

agonistico de sus madres reduciria esta agresion (Pavelka et al., 2002).

Ademas, la presencia de madres postreproductivas se asocio con intervalos mas
cortos entre nacimientos en sus hijas, y los nietos que tuvieron una abuela
postreproductiva presente durante su primer afio tenian significativamente mas
probabilidades de sobrevivir (95%) en comparacion con aquellos sin abuela (85%) o
con una abuela que seguia reproduciéndose (89%) (Pavelka et al., 2002). Sin embargo,
la presencia de una abuela postreproductora no aument6 la supervivencia de los nietos
hasta los cinco afios, probablemente porque la mayoria de las abuelas ya no estaban

vivas.

Por otro lado, Pavelka et al. (2002) sugieren que las hembras postreproductoras
podrian reducir los intervalos entre nacimientos al proteger, cuidar, apoyar
agonisticamente y rescatar del peligro a los bebés de sus descendientes matrilineales,
especialmente las crias de sus hijas. Este comportamiento también puede darse en
hembras reproductoras pero las postreproductoras, al no tener crias propias, pueden
dedicar méas tiempo y energia al cuidado de los bebés de sus parientes femeninas
(Pavelka et al., 2002; Fedigan y Pavelka., 2001). Este apoyo adicional permite que las

madres tengan mas energia y tiempo para aparearse y concebir antes de lo que lo harian
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sin la ayuda, mejorando ademas la supervivencia de los nietos no destetados. Las
hembras de macaco japonés con crias del afio anterior volveran a aparearse en la
siguiente temporada y dejaran temporalmente a sus crias bajo el cuidado de parientes

matrilineales mientras se aparean (Pavelka et al., 2002; Fedigan y Pavelka., 2001).

La interrupcion de la reproduccion documentada en las hembras de macacos
japoneses se produce demasiado tarde en la vida, con muy pocas hembras consiguiendo
alcanzar y permanecer en esta fase durante una proporcion sustancial de la vida de sus
descendientes como para tener suficientes efectos inclusivos en la aptitud fisica que
compensaran la pérdida de la produccion reproductiva directa de la abuela (Pavelka
et al., 2002). Segln Fedigan y Pavelka. (2001) el cese reproductivo es probablemente un
epifendmeno de seleccion para la longevidad méas que un resultado de la seleccion

directa para la terminacion reproductiva.

Asi pues, los comportamientos de abuelazgo encontrados hasta la fecha en los
macacos japoneses de diferentes poblaciones, que quedan resumidos en una de las

tablas (Tabla 2), son dos: aumento de la supervivencia y mayor éxito reproductivo.

Abuelas elefante asiatico (Elephas maximus) y elefante africano (Loxodonta

africana)

Todos los articulos apoyan la explicacion de la hip6tesis de la abuela para explicar

la longevidad observada en esta especie pero no para la menopausia.

La presencia de una abuela residiendo en el mismo lugar que su nieto tiene un
impacto significativo en la supervivencia de las crias, especialmente cuando la madre es
joven (menor de 20 afios) (Lahdenpera et al., 2016; Moss et al., 2011). Ademas, cuanto
mayor era el nimero de crias que la abuela habia tenido antes del nacimiento de su
nieta, menor era su mortalidad, independientemente de su estado reproductivo. Otros
estudios han demostrado que la reduccién de la mortalidad de la cria se relaciona
positivamente con la edad materna (Moss et al., 2011). En el caso de los elefantes
africanos, solo el 18% de las crias moria con una abuela viva en comparacion con un

31,5% de las hembras que no tenian a su madre viva (Moss et al., 2011).

Asi, las abuelas elefante pueden aumentar la supervivencia de las crias a través

de dos mecanismos. Por un lado, proporcionando ayuda adicional a las hijas, por
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ejemplo, actuando como allomothers especificamente hacia sus nietos mientras
contindan reproduciéndose (Lahdenpera et al., 2016; Moss et al., 2011). Este
comportamiento fue observado en numerosas ocasiones en la investigacion de Moss et
al. (2011): las abuelas compartian la lactancia con sus nietos. Y, por otro lado, actuando
como repositorios de conocimiento. El hecho de que el efecto abuela no se observe en
madres mayores de 20 afios, como indicaron Lahdenpera et al. (2016), sugiere que las
abuelas podrian transmitir conocimientos de cuidado materno solamente a sus hijas
inexpertas. Esto explicaria por queé la ayuda de las madres es crucial para las hijas
jévenes y que aquellas sin su presencia tendrian que esperar a adquirirla por ensayo y
error. Asimismo, las hembras méas ancianas del grupo también juegan un papel crucial
en la toma de decisiones frente a retos ecolégicos como la amenaza de un depredador.
(McComb et al., 2011). Las matriarcas mas longevas escuchaban durante mayor tiempo
los rugidos de los leones, diferenciando aquellos méas amenazantes y defendiéndose méas

intensamente que las matriarcas jovenes repercutiendo en la supervivencia de todo el

grupo.

Con respecto al éxito reproductivo de las hijas, la mera presencia de una madre
de cualquier estatus conferia una ventaja en la edad de la primera reproduccion de sus
hijas, especialmente si la madre sobrevivia hasta que la hija tenia al menos nueve afios
(Lee et al., 2016) y era matriarca (Moss et al., 2011). Es mas, estas hijas disfrutaban de
una mayor longevidad promedio, lo que se traduce en un mayor nimero de crias y por

tanto, mayor éxito reproductivo (Lee et al., 2016).

La presencia de la abuela en el mismo lugar gue su hija tiene efectos en acortar
el intervalo entre nacimientos, aunque esto se observé tnicamente en el elefante asiatico
(Lahdenpera et al., 2016). Si la abuela estaba viva y presente, el intervalo entre
nacimientos era un 21% mas corto que si residia en otro lugar. En elefantes africanos,
Moss et al. (2011) observaron que las madres inexpertas tenian los mayores intervalos
entre nacimientos, lo que sugiere que la presencia de la abuela podria ser beneficiosa,

aunque esto aun no ha sido investigado directamente.

Los hallazgos de todos los autores, que muestran grandes efectos positivos de las
abuelas sobre la supervivencia de las crias y el exito reproductivo de sus hijas

independientemente de su propio estado reproductivo o edad actual en los elefantes
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asiaticos y africanos, implican que los efectos de las abuelas son insuficientes por si
solos para dar lugar en general a la evolucion de la menopausia. De hecho, en los
elefantes asiaticos tan solo una minoria de las abuelas (2,8%) dejaron de reproducirse

antes de su muerte (Lahdenpera et al., 2016).

Ahora bien, los efectos de la abuela observados pueden estar desempefiando un
papel en la evolucidn de la longevidad de acuerdo con la hipdtesis de la abuela
(Lahdenpera et al., 2016).

Segun, Lahdenpera et al. (2016) la ausencia del cese reproductivo puede
explicarse por la falta de conflicto reproductivo. Las manadas de elefantes suelen estar
formadas por parientes maternos y, por tanto, el parentesco en el grupo disminuye con la
edad o se mantiene igual, ya que los machos se dispersan de su grupo natal, al contrario
que ocurre con las orcas. Los autores sugieren que esta hipotesis de conflicto
reproductivo deberia estudiarse mas a fondo en otras especies longevas para aclarar las
presiones de seleccion sobre la longevidad postreproductiva y la evolucion de la

menopausia.

Asi pues, los comportamientos de abuelazgo encontrados hasta la fecha en los
elefantes asiaticos y africanos de diferentes poblaciones, que quedan resumidos en una
de las tablas (Tabla 2), son cuatro: repositorios de conocimiento, aumento de la
supervivencia, disminucidn de intervalos entre nacimientos (asiatico) y mayor éxito

reproductivo (africano).
Abuelas calder6n comun o ballena piloto de aleta larga (Globicephala melas)

McCormack et al. (2023) se cuestionan por qué las ballenas piloto de aleta larga
podrian tener una ausencia sustancial de larga vida postreproductora, a pesar de tener
estructuras de parentesco similares a sus especies hermanas (ballena piloto de aleta

corta) que si presentan menopausia.

Esto llevo a los autores a hipotetizar que se pueda deberse a (1) la ausencia de
beneficios en ayudar a sus descendientes, es decir, un minimo efecto madre o abuela o
(2) un conflicto reproductivo minimo (bajo coste de madres comparieras de crianza (co-
breeding). Si esta especie se beneficia en ayudar a su descendencia y sufriera costes

significativos asociados con la crianza conjunta de madres y abuelas, entonces existe
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una tercera posibilidad de que esta especie evolucione hacia una larga vida
postreproductiva, o esté en ello.

Los resultados que obtuvieron McCormack et al. (2023) fueron muy diversos. A
favor de la hipotesis de la abuela, encontraron que las hembras adultas jovenes (entre 6
y 20 afios) tenian mas descendientes presentes y tenian mayor probabilidad de tener al
menos un hijo asignado si su madre estaba presente en la manada. Sin embargo, no
encontraron evidencia de que la presencia de la abuela tuviera algun impacto en el
namero de la descendencia en hembras mayores, que los individuos fueran més largos si
la madre o abuela estaban presentes ni de que existiera mayor éxito reproductivo si la
abuela o la madre estaba presente. Tampoco encontraron evidencia de conflicto
reproductivo intergeneracional probablemente porque esta especie vive en manadas

muy extensas con un bajo nivel promedio de parentesco.

Sin embargo, el estudio presenta varias limitaciones. La muestra de individuos no
es lo suficientemente amplia como para obtener conclusiones fiables y no se investigo el
posible efecto de las hembras mayores en la supervivencia o éxito reproductivo de sus
crias ni el impacto de su muerte. Ademas, el peso podria ser un pardmetro méas adecuado

que la longitud para evaluar el éxito adaptativo.

Asi, McCormack et al. (2023) concluyen que las madres posiblemente si mejoren
el éxito reproductivo de sus hijas adultas jovenes y que la falta de cese reproductivo se
deberia principalmente a la inexistencia de conflicto reproductivo presente en la

manada.

Discusioén

De los articulos revisados, hemos analizado cinco estrategias por parte de las
abuelas que contribuyen significativamente a la supervivencia de los nietos (para un
resumen véase tabla 2). Estas estrategias incluyen (1) el repositorio de conocimiento de
habilidades maternales, fuentes de alimento y toma de decisiones ante retos ecoldgicos
que afectan de forma directa a la (2) supervivencia de los nietos, asi como diferentes

tipos de cuidados o el aprovisionamiento de comida. Ademas, este cuidado tiene un
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impacto (3) acortando el intervalo entre nacimientos, lo que ademas se traduce en un
(4) mayor éxito reproductivo de las hijas. Finalmente, otra de las estrategias méas
recientemente encontradas tan solo en las orcas fue el (5) apoyo social hacia las crias

macho.

La amplia mayoria de los articulos han encontrado evidencia a favor de la
hipdtesis de la abuela al observar como las diferentes estrategias de cuidado descritas
anteriormente tenian un impacto positivo en la descendencia. Esto nos permite
confirmar uno de nuestros primeros objetivos: existe una aptitud inclusiva de las
abuelas. Desde nuestro punto de vista, esto otorga indudablemente un papel relevante al
comportamiento que ejerce la abuela en la explicacion de su longevidad porque,
ademas, empleando términos mas propios de la biologia, esto se traduce en un aumento
de su aptitud inclusiva. No obstante, la hip6tesis de la abuela no resulta satisfactoria
para explicar el cese reproductivo ya que algunas de las especies animales que hemos
visto, como los elefantes africanos y asiaticos, no experimentan menopausia y, en
cambio, disfrutan de una gran longevidad. Discutiremos ahora las posibles razones de
estas diferencias, asi como reflexionaremos acerca del papel que ejercen las abuelas
desde una perspectiva menos puramente bioldgica en la explicacién de la hip6tesis de la

abuela.

En primer lugar, el estudio de Ward et al. (2009) no encontro evidencia de
efectos positivos del abuelazgo posiblemente debido a una muestra de datos menos
extensa y a la falta de informacion sobre nacimientos, anomalias y mortalidad en
hembras embarazadas, especialmente de los datos méas antiguos. Ademas, se encontrd
evidencia (no significativa) de que la presencia de una madre aumentaba la esperanza de
vida de las hijas, lo que sugiere que la falta de resultados pudiera deberse al disefio de la
investigacion. Por otro lado, el estudio de McCormack et al. (2023) presenta
limitaciones similares, como el desconocimiento de la muerte de la abuela o la madre y
la utilizacion de longitud como representante de la aptitud de un individuo en vez del
peso. Ello también podria explicar la falta de evidencia que se esperaria encontrar dada
la organizacion social de la especie. Por otro lado, es importante destacar que algunos
de los beneficios de las abuelas solo se observan ante ciertos cambios ecoldgicos
especificos, como la disminucion en la disponibilidad de recursos alimentarios, como el

salmon. Si el entorno no experimenta cambios significativos en los recursos, estos
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beneficios podrian no ser evidentes en la investigacion, y el papel de la abuela no seria

tan relevante.

En segundo lugar, cabe preguntarse por qué otras especies animales con abuelas
ayudantes no presentan ni un cese reproductivo ni una vida longeva. La hipotesis de la
abuela requiere una forma de estructura social particular, con una dispersién de la
descendencia limitada, cuidado parental postnatal significativo y la presencia de
generaciones solapadas donde la transferencia intergeneracional de recursos pueda
ocurrir (Davinson y Gurven, 2022). Muchas de esas especies como los leones africanos
(Panthera leo) o babuinos olivos (Papio anubis) no presentan estas caracteristicas, lo
cual podria explicar por queé en ellos no se cumple la hipotesis. De las especies aqui
estudiadas, todas cumplen estos aspectos y, en cambio, difieren en el tipo de dispersion.
Casualmente, las tres especies que no experimentan menopausia viven en sociedades
donde existe dispersién de la descendencia. En el caso de los elefantes, son los machos
los que abandonan el grupo natal, reduciendo entonces el parentesco con el grupo
(Lahdenpera et al., 2016). En la ballena piloto de aleta larga, a pesar de que ambos
sexos muestran filopatria (es decir, permanecen en el grupo natal), las manadas son muy

extensas como para que exista un conflicto reproductivo (McCormack et al., 2023).

Asi, todos los articulos defienden y acogen la teoria del conflicto reproductivo
para la explicacion de la existencia o no de la menopausia en las especies estudiadas.
Ademas, en el caso de la ballena piloto de aleta larga o en los elefantes, la reproduccion
simultanea con madres o abuelas (es decir, un contexto de conflicto reproductivo) puede
ser beneficial ya que es posible que compartan la lactancia y ello explicaria por qué

estas especies tampoco se beneficiarian de un cese reproductivo.

Como veniamos sefialando, aunque no todas las especies descritas presenten
menopausia, si gozan de gran longevidad. En su estudio, Péron et al. (2019) encuentran
que, todas las especies no humanas que se hipotetiza o exhiben abuelazgo muestran una
larga esperanza de vida femenina en comparacion con los machos y animales que no
presentan estos comportamientos. Dentro de este marco, todos los articulos apuntan a
que los comportamientos de ayuda tardia por parte de las abuelas son capaces de
seleccionar hacia una prolongacion de la vida, descartando asi una hipotesis de la abuela

que explique el cese reproductivo.
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Con respecto a la forma de ayuda, las abuelas orca, elefante 0 macaco japonés
ayudan a sus hijas aumentando su éxito reproductivo, ya sea a través de un apoyo
agonistico, aumentando su esperanza de vida o al ensefiar habilidades maternales entre
otras, pero al mismo tiempo, estas mismas abuelas ofrecen ayuda a los nietos al
cuidarlos, protegerlos o proporcionar alimentos. Considerar la hipotesis de la madre y la
hipotesis de la abuela por separado seria ignorar que las abuelas ayudantes son, en
primer lugar, madres ayudantes. Por ello en esta revision, seguimos pensamos que la

propuesta de Péron et al. (2019) es la mas indicada para el estudio del abuelazgo.

En definitiva, los resultados parecen indicar que la hipdtesis de la abuela es
satisfactoria para explicar la longevidad en aquellas especies con sociedades de
matrilinajes e intergeneracionales, pero es insuficiente para explicar el cese
reproductivo y todo apunta a que la menopausia seria explicada eficazmente por la
teoria del conflicto reproductivo.

Sin embargo, la hipotesis de la abuela, aunque parcialmente satisfactoria, necesita
ser ampliada y mejorada por perspectivas psicolégicas de desarrollo (Greve y
Bjorklund, 2009). La biologia evolutiva del desarrollo suele centrarse, si no siempre, en
el punto de vista embrioldgico, es decir, principalmente en los estados mas tempranos
de la vida. En la propuesta de Monoghan y lvimey-Cook (2023) el origen de una larga
vida postreproductiva se relaciona principalmente con los costes enérgicos de generar
nuevos ovocitos y la existencia de un cerebro muy demandante energéticamente
mientras que los comportamientos de ayuda tardia quedan relegados a un segundo
plano. En esta revision defendemos que estos comportamientos formarian parte como
elemento central en la evolucidn de la longevidad. Diferentes autores como West-
Eberhard (2005) enfatizan el rol evolutivo del comportamiento como un sistema de
desarrollo extremadamente plastico capaz de muy variadas formas de aprendizaje,

ocupando asi un lugar clave en la adaptacion darwiniana.

Asi podremos observar que el hecho de que las hijas puedan aprender de sus
madres habilidades maternales eficaces, que las hembras postreproductoras conozcan a
ddnde dirigirse cuando la abundancia de recursos es baja y que una manada sepa
protegerse de los depredadores si su matriarca es anciana son claros ejemplos de

aprendizajes sociales. Para que este aprendizaje se produzca, implica que existe
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previamente una acumulacion de conocimientos debido a la edad y experiencia
(podriamos hablar de un efecto Néstor centrado en las hembras) y por supuesto que
existen procesos psicoldgicos como la memoria implicados. Estos se transmiten de
generacion en generacion a traves del aprendizaje social, lo cual puede jugar un rol en
muchos aspectos de la vida de los animales (Whiten, 2021), en nuestro caso la
longevidad.

Entonces, si la transmision de aprendizajes de las abuelas permite que la
descendencia de un individuo sobreviva més, implica que ellas portan el conocimiento
sobre cdmo cuidar eficazmente a las crias (apoyo agonistico, habilidades maternales,
apoyo social...). Esto no son otra cosa que ejemplos de cultura. Cabe destacar que en
ningun caso se pretende prescindir de las explicaciones biologicas del fenémeno sino de
coordinar los distintos &mbitos y tipos de explicacion para verlo como un proceso de
epigenética con sus propias dindmicas, donde el comportamiento jugaria un papel

decisivo.

Por tanto, se propone que la explicacion de la longevidad requiere, aparte de
explicaciones bioldgicas, una aproximacién desde la Psicologia comparada. Es la
combinacion de competencias psicologicas y habilidades, que, al crecer con la edad,
hace a las abuelas mas valiosas para su grupo social. Ellas otorgan un apoyo atil y
altamente especializado a los miembros més jovenes (Greve y Bjorklund, 2009). Asi, la
evolucidn cultural conserva 'y amplia la evolucién bioldgica en la medida que la aptitud
inclusiva es promovida por la evolucion cultural (Alvarez Bautista, 2017). En nuestro
caso, el conocimiento acumulado sobre el cuidado de las crias amplia la propia
longevidad, en la medida que la mayor supervivencia de las crias es promovida por el
comportamiento de abuelazgo. Es decir, aquellas familias que (por variacion aleatoria)
dieron lugar a miembros que vivieron mas, experimentaron inmediatamente ventajas de

aptitud significativas (como las que hemos descrito).

Si la cultura implica la transmision de conocimientos, habilidades y experiencias
entre generaciones, necesitamos saber mucho mas sobre las vias y las limitaciones de la
comunicacion intergeneracional. Incluso podriamos replantear la hipotesis en los

humanos y considerar el saber-hacer de los abuelos también. Futuras investigaciones en
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esta linea podrian aportar nuevos hallazgos sobre la evolucion de la longevidad en el ser

humano.

Conclusiones

En conclusidn, esta revision ha descrito el rol que juega la abuela de cinco
especies animales en la supervivencia y bienestar de su descendencia. Ademas, hemos

definido cinco tipos de abuelazgo que ejercen las abuelas y su impacto en las crias.

Los resultados apuntan a que la hipotesis de la abuela es solamente satisfactoria
para explicar la longevidad y no la menopausia, no solo de estas especies animales, sino

también del ser humano.

La explicacion de la longevidad junto con una perspectiva de Psicologia
comparada permite entender el papel crucial de las abuelas como impulsoras de la
cultura 'y su relacion con la evolucion de la longevidad. Las habilidades psicolégicas
que se desarrollan con la edad (el saber-hacer de las abuelas) y la transmisién social de
los habitos jugarian un papel crucial en su explicacion. Por tanto, se esperaria que la
edad principal alcanzable se extienda, siempre y cuando la memoria y la mente de las
abuelas sean lo suficientemente capaces de guardar la experiencia y los conocimientos
culturales para compartirlos con los descendientes. Y, por ende, podriamos entender que
la forma en la que envejecemos ciertas especies es una adaptacién promovida

inicialmente por el abuelazgo.

Finalmente, la revision presenta algunas limitaciones que es importante tener en
cuenta. Debido a la naturaleza del tema estudiado, fue complicado encontrar términos
de busqueda que aseguraran recoger todos los articulos relevantes ya que, ademas,
existe una considerable heterogeneidad de los términos en la investigacion. Esto podria
haber llevado a la omisidn de algunos estudios pertinentes, aunque se intentd atenuar
esta limitacion mediante la busqueda manual y la revisién de las citas de los articulos de

referencia para identificar estudios adicionales.
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Tabla 1: Caracteristicas de los articulos empiricos

Anexo

Autor(es) Especiey justificacion Meétodos y objetivos  Efecto abuela (fitness) Conclusiones
estudio
Brentet  Orca (Orcinus orca) -Modelo de regresion  La hembra PR tiene mayor Las hembras PR actiian como
al. (2015) -Matrilinajes bimodal probabilidad de liderar al grupo  repositorio de conocimiento lo que
filopatricos -Posicion liderazgo de  si la abundancia del salmon es explica el beneficio adaptativo de
hembras PR en baja dejar de reproducirse.
busqueda de salmén
Croftet  Orca (Orcinus orca) -Modelo de Cox y Las crias de madres primerizas La evolucioén de vida PR se explica
al. (2017) -Longevidad PR método de Montecarlo tienen mayor supervivencia con los costes del conflicto
-Matrilinajes -Elaboran modelo gracias a la abuela y existe una  reproductivo y beneficios del
filopatricos conflicto reproductivo  menor supervivencia en las crias  abuelazgo. La abuela acta como
con madres mayores en conflicto  repositorio de conocimiento y lidera
reproductivo en periodos escasez.
Fedigan  Macaco japonés -Método: Test de La supervivencia de crias de La menopausia seria un epifenémeno
et al. (Macaca fuscata) Wilcoxon-Gehan hembras Ry PR es igual. de seleccién a la longevidad.
-Matrilinajes Comparan diferentes  La supervivencia de la cria final  La menopausia es adaptativa porque
(2001) -Cese reproductivo aspectos entre de la hembra PR es mayor (no las hembras longevas tienen mayor n°
hembras PRy R sig). crias.
Grimes et Orca (Orcinus orca) Método: Modelo -Si la madre PR esté en la Las madres PR proporcionan apoyo
al. (2023) -Longevidad PR bimodal unidad social hay menos marcas social solo a la descendencia macho.
-Cuantificacion -No se observa con una abuela
lesiones PRoR

Nota: PR=Postreproductora; R=reproductora



Tabla 1: Caracteristicas de los articulos empiricos

Autor(e Especiey Métodos y objetivos Efecto abuela (fitness) Conclusiones
S) justificacion estudio
Lanhde Elefante asiatico -Método: Modelo Cox -Si la abuela y la madre (<20 La existencia de un efecto de las
npera et (Elephas maximus) -Examinan supervivencia afos) estan presentes existe mayor abuelas independientemente de su
-Matrilinajes e intervalos de supervivencia del nieto estado reproductivo implica que el
al. -Longevos sin PR nacimientos segun la -Menor intervalo nacimiento si la  abuelazgo no es suficiente para
(2016) presencia o no de la abuela esta presente explicar la menopausia pero si
abuela -Sin efectos segun el estado longevidad.
reproductivo de la abuela
Lee et Elefante africano Método: ANOVA Las hijas con madres tienen Pocas abuelas dejan de reproducirse a
al. (Loxodonta africana)  -Examinan tasas mayor longevidad la vez que sus hijas y eso aumenta su
reproductivas Mayor tasa de reproduccion de tasa reproductiva.
(2016) hijas con madres Longevidad tiene ventajas sociales.
McCor  Ballena piloto de aleta -Método: Modelo lineal ~ -Si la madre/abuela estan Las hembras se benefician de sus
mack et 1arga (Globicephala generalizado mixto presentes no afecta a la longitud madres sin sufrir los costes del
melas) (GLMMs) -Més probabilidad de conflicto reproductivo.
al. -Matrilinajes -Solapamiento de descendencia viva si la madre estd  Las abuelas tal vez ayuden de otra
(2023) filopatricos generaciones y efectos presente pero no de embarazo forma (allonursing).
madre/abuela -No conflicto reproductivo
McCom Elefante africano -Método: Modelo lineal ~ Las matriarcas mayores escuchan  Las hembras ancianas poseen mayor
betal (Loxodontaafricana)  generalizado mixto mas tiempo los rugidos, conocen  conocimiento sobre la actuacion ante
(2011) (GLMMs)Comportamien los mas amenazantes y se depredadores.

to de matriarca ante
depredador

defienden intensamente

Rol més activo al no tener crias.

Nota: PR=Postreproductora; R=reproductora



Tabla 1: Caracteristicas de los articulos empiricos

Autor(es) Especiey justificacion Métodos y objetivos  Efecto abuela (fitness) Conclusiones
estudio
Moss et Elefante africano Método: ANOVA -Si la madre esta presente la Las abuelas actan como repositorio
al. (2011) (loxodonda africana) -Miden diferentes primera cria nace antes de conocimiento sobre cuidados
-Longevos efectos abuela -Mayor supervivencia de la criasi  maternales.
la abuela esta presente
-Mayor éxito reproductivo si la
abuela matriarca esta presente.
Nattrass  Orca (Orcinus orca) -Método: Modelo -Menor supervivencia de crias si la  -Las abuelas actian como
et al. -Longevidad PR Crox abuela PR moria, y més si el repositorios de conocimiento sobre
-Matrilinajes -Supervivencia de salmon esta bajo la ruta en busqueda de alimento.
(2019) nietos segun abuela -No acortamiento intervalo -Abuelas PR son mejor ayudantes
viva 0 no nacimiento por mayor tiempo libre.
Pavelka  Macaco japonés -Método: -Intervalos més cortos entre Existen muy pocas abuelas PR
et al. (Macaca fuscata) ANOVA nacimientos si la es madre PR disponibles por lo que los efectos
-Longevidad PR -Disponibilidad de -Mas probabilidad de embarazo en  son beneficios secundarios.
(2002) -Matrilinajes madres R o PR en la primer celo si la madre presente
vida de hijas y nietos  -Mas supervivencia de los nietos si
la abuela PR esté en su 1° afio vida
Ward et  Orca (Orcinus orca) -Modelo lineal Mayor vida reproductiva de hijas si  El beneficio de la abuela tal vez se
al. (2009) -Longevidad PR generalizado (GLM) la madre PR (no sig.) esta presente  observa entre 2 y 3 cumple crias.

-Crias cuidado postnatal
-Mortalidad sexo-
especifica

-Impacto abuelas en
descendencia segun
viva/muerta

-No afecta al acortamiento
intervalo nacimiento

-Las crias de hembras mayores
tienen mayor supervivencia

Nota: PR=Postreproductora; R=reproductora



Tabla 2.2: Resumen de comportamientos de ayuda por parte de las abuelas en las diferentes
especies

Tipos de Especies Descripcion
abuelazgo

Las abuelas poseen informacion sobre habilidades
Orca, elefante  maternales para el cuidado de sus hijos
Repositorio de asiatico, elefante  (Lanhdenperd et al., 2016; McCormack et al.,

conocimiento africano y 2023), sobre cémo actuar frente a amenazas de
calderon de aleta depredadores (McComb et al., 2011) o sobre donde
larga encontrar alimentos en temporadas de bajos

recursos (Brent et al., 2015; Nattrass et al., 2019).

La abuela postreproductora reduce la mortalidad

Mayor Macaco japonés, del nieto, especialmente durante el primer afio de
supervivencia elefante asiatico su vida, al poder dedicarle mayor tiempo (Pavelka
de los nietos y orca et al., 2002), cuidados como allonursing

(Lanhdenperé et al., 2016) o compartiendo comida
(Nattrass et al., 2019).

Las madres postreproductoras proporcionan apoyo

agonistico a sus hijos durante interacciones
Apoyo social Orca agresivas con otros machos, evitando asi posibles

infecciones de heridas (Grimes et al., 2023).

Las abuelas postreproductivas defienden, cuidan,
Acortamiento  Macaco japonés apoyan agonisticamente y protegen del peligro a

del intervalo y elefante sus nietos permitiendo a las madres tener mas
entre asiatico tiempo y energia para aparearse mientras su hijo
nacimientos esta siendo cuidado. Al mismo tiempo permiten un

destete mas temprano (Pavelka et al., 2002;
Lanhdenperd et al., 2016)

En interacciones entre machos y hembras jovenes,

la madre proporciona apoyo agonistico reduciendo
Mayor éxito ~ Macaco japonés, la frecuencia e intensidad de agresiones serias de
reproductivo orca, elefante  los machos, aumentando la probabilidad de una

de las hijas africano, primera concepcidn exitosa (Pavelka et al., 2002;
calderdn de aleta McCormack et al., 2023) o al aumentar la
larga esperanza de vida (Ward et al., 2009)

especialmente si la abuela es matriarca (Moss et
al., 2011).




