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Sommario

Sviluppando una lunga ma spesso ignorata tradizione di ricerca, critichiamo
lassunto secondo il quale il comportamento animale ed umano é
comprensibile in termini di scelte “razionali”, cioé tali da massimizzare, per
esempio, il successo riproduttivo o il profitto individuale. Il vantaggio pratico
di tale ipotesi é che il comportamento razionale puo essere predetto dalla
teoria det giochi (o della “scelta razionale”) senza riferimenti espliciti a come
la razionalita possa essersi evoluta. lale metodo di analisi é oggi dominante
in biologia evolutiva, in economia ed in altre discipline. D’altra parte, la
comprensione di comportamenti non razionali richiede una dettagliata analisi
della dinamica evolutiva e det processi cognitivi animali ed umant, campi
meno ben compresi. Considerando un semplice modello di comunicazione,
mostriamo che solo in casi estremamente idealizzati [ evoluzione perviene ad
uno stato di equilibrio in cui gli individui si comportano razionalmente. In
casi realistici il processo evolutivo rimane in uno stato di non-equilibrio in
cui strategie non razionali sempre diverse si avvicendano ininterrottamente.
Questa conclusione é valida nei casi in cui: 1) vi é conflitto tra le parti in
gioco, e 2) le interazioni tra le parti sono in grado di influenzare le decisioni
individuali. Se tali effetti di non-equilibrio si riveleranno importants, la
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nostra comprensione dei sistemi di comunicazione inter- ed intra-specifica
potrebbe risultare grandemente modificata. Concludiamo discutendo alcune
previsioni che gid 0ggi si possono trarre sul comportamento animale, la cultura
umana, e la probabile mancanza di significato di molti comportamenti e
rituali, sia animali che umani. Tali previsioni riguardano fenomeni oggi
solitamente intepretati attraverso modelli di scelta razionale (per esempio
la comunicazione tra potenziali partner), ed anche tradizionalmente restit
ad esser interpretati in tal modo (per esempio ['effetto della pubblicita sulle
scelte dei compratori).

Introduzione

Sia nel mondo animale che tra le culture umane osserviamo fenomeni
spettacolari emergere dalle interazioni tra individui: dalla diversita di
suoni in una foresta tropicale ad un prato in fiore, dalla musica barocca
al tifo durante una partita di calcio. Studi recenti suggeriscono che questi
fenomeni non possono essere compresi all’interno di uno dei paradigmi
che ha dominato I’analisi del comportamento fino ad oggi. Lo chiamiamo
il “paradigma della razionalita”, secondo cui ogni comportamento puo
essere spiegato dall’ipotesi che gli individui agiscono coerentemente nel
modo migliore per il conseguimento di un obbiettivo. Per esempio, in
biologia evolutiva ci si attende che gli animali massimizzino il proprio
successo riproduttivo, ed in economia si assume spesso che gli esseri umani
massimizzino i propri profitti. Queste idee sono cosi radicate che a quasi
ogni comportamento o tratto individuale cerchiamo di dare un significato
in termini di massimizzazione di qualcosa. In particolare, nello studio della
comunicazione animale ed umana si cercano spiegazioni razionali sia per
i segnali usati per comunicare che per le decisioni successive la ricezione
di tali segnali. In biologia ed economia lo studio del comportamento
razionale & stato formalizzato matematicamente in termini di teoria
dell’ottimizzazione (DeGroot, 1970; Stephen & Krebs, 1986) e di teoria
dei giochi (Maynard Smith, 1982; Fudenberg & Tirole, 1992). In altre
scienze prevale la nozione piu generica che il comportamento abbia un
“fine ultimo” o un “significato”. Un esempio sono le spiegazioni date dagli
antropologi al significato di simboli e rituali umani (Des Chene, 1996).

L’accettazione del paradigma della razionalita ¢ stata favorita da
ragionamenti tipici della biologia evolutiva: le strategie di comportamento
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che producono piu discendenti diventano, tipicamente, pitt comuni a
discapito di altre strategie. Nel corso dell’evoluzione ci si attende percio
’avvicendarsi di diverse strategie, fino al raggiungimento di un equilibrio
in cui nessuna strategia ¢ in grado di produrre piu discendenti di quella
in uso. Gli individui che adottano tale strategia sono razionali nel senso
che agiscono nel modo migliore per massimizzare il proprio successo
riproduttivo. Una importante conseguenza ¢ che, quando un processo
evolutivo ha raggiunto 'equilibrio, ¢ possibile predire il comportamento
animale semplicemente calcolando il modo migliore di agire, senza dover
considerare la dinamica evolutiva o quali strategie siano effettivamente
esistite prima del raggiungimento dell’equilibrio (Maynard Smith, 1982;
Parker & Maynard Smith, 1990; Grafen, 1991). Cio semplifica grandemente
i nostri ragionamenti teorici e lo studio degli adattamenti animali. Allo
stesso modo, I'analisi delle interazioni umane puo essere semplificata
dall’ipotesi che gli esseri umani agiscono razionalmente (Fudenberg &
Tirole, 1992; Rubinstein, 1998). Nonostante il suo successo, pratico ed
epistemologico, il paradigma della razionalita é stato criticato per diversi
motivi. Per esempio, i meccanismi di comportamento non evolvono
liberamente, ma sono soggetti a vincoli che possono rendere impossibile
la strategia migliore (Simon, 1955, 1956; Maynard Smith, 1978; Gould &
Lewontin, 1979; Binmore, 1987; Rubinstein, 1998). Inoltre, lo sviluppo
degli adattamenti richiede tempo (Maynard Smith, 1987) e puo non essere
compatibile con le basi genetiche del comportamento (Karlin, 1975) o con
la dinamica del processo evolutivo (Lande, 1981; Eshel, 1982; Diechman
& Law, 1996).

Qui consideriamo un altro serio attacco al paradigma della razionalita, che
emerge dallo studio della comunicazione animale. Tale ricerca ha una lunga
storia, che comincia nel XIX secolo con lo studio della selezione sessuale
(Darwin, 1871) e del mimetismo (Bates, 1862). Piu tardi, basandosi su
numerosi studi comparativi, gli etologi “classici” scoprirono chel’evoluzione
dei comportamenti usati nella comunicazione segue un itinerario ben
preciso (Lorenz, 1941; Tinbergen, 1952; Cullen, 1966; Hinde, 1970;
Eibl-Eibesfeldt, 1975), cui si diede il nome di “ritualizzazione” (Huxley,
1923, 1966): i segnali evolvono da comportamenti preesistenti attraverso
trasformazioni quali semplificazione, ripetizione e stereotipia (Tinbergen,
1952; Eibl-Eibesfeldt, 1975). Letologia classica non ha pero elucidato
pienamente le cause evolutive della ritualizzazione, cercando di giustificare
comportamenti anche estremamente complessi e dispendiosi (come molti
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rituali di corteggiamento) attraverso la sola necessita dell’emittente il
segnale di comunicare in modo affidabile il proprio stato al ricevente.
La possibilita di conflitti d’interesse tra emittente e ricevente non era
considerata. Tali conflitti divennero ovvi quando la teoria dei giochi fu
applicata alla biologia intorno al 1970 (Maynard Smith, 1982).

Gli etologi classici avevano anche scoperto il fenomeno della
“supernormalita”, cio¢ I'esistenza di segnali non usati in natura e tuttavia
capaci di suscitare reazioni ancora piu forti degli stimoli naturali. La
scoperta di queste “preferenze nascoste” dei riceventi non fu pero
collegata alla ritualizzazione. Dopo I'avvento della teoria dei giochi in
biologia, si capi presto che tali preferenze potrebbero essere sfruttate
dall’emittente in situazioni di conflitto, fino al punto di condizionare la
direzione dell’evoluzione (Staddon, 1975; O’Donald, 1977; Dawkins &
Krebs, 1978, 1979).

Queste intuizioni sono state sviluppate sia in teoria (West-Eberhard,
1979; Andersson, 1980; Kebs & Dawkins, 1984; Leimar et al. 1986; ten
Cate & Bateson, 1988; Ryan, 1990; Guilford & Dawkins, 1991; Endler,
1992; Enquist & Arak, 1993; Arak & Enquist, 1995) sia in pratica (Burley
et al., 1982; Ryan, 1990; Basolo, 1990), ma questi lavori si sono trovati
in minoranza rispetto alla ricerca di esiti razionali per 'evoluzione dei
comportamenti sociali.

Nel seguito cerchiamo di organizzare e sviluppare queste intuizioni e dati
empirici, e concludiamo che sono rilevanti per la comprensione di tutti i
casi in cui le interazioni tra individui influenzano il comportamento e in
cui gli interessi individuali non sono coincidenti. In queste condizioni &
pitl appropriato considerare ogni strategia come una tappa temporanea
di una “corsa evolutiva” (Dawkins & Krebs, 1978), invece che il punto
d’arrivo stabile predetto dalla teoria dei giochi.

Il processo evolutivo si manterrebbe quindi fuori dall’equilibrio, fatto che
potrebbe essere responsabile di gran parte della ricchezza che osserviamo
nel comportamento sociale degli animali e degli esseri umani. Questa
potrebbe essere un’interpretazione unificata di fenomeni spettacolari,
quali la coda del pavone e le belle arti, che risultano difficili da interpretare
come razionali.
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Un problema per la teoria dei giochi
I gioco della presenza

I problemi della teoria dei giochi come teoria del comportamento possono
essere esemplificati da un semplice modello di comunicazione tra due
giocatori, 'emittente ed il ricevente il segnale. L'emittente puo essere o
presente (v = 1) o assente (v = 0). Il ricevente, basandosi sulla presenza o
assenza dell’emittente decide di compiere un investimento di entita x = 0.
Se 'emittente & presente, tale investimento reca al ricevente un beneficio
che dapprima cresce e poi decresce con x. Il beneficio che I'emittente
trae dall’investimento del ricevente ¢ invece sempre crescente con x. Se
I'emittente ¢ assente, un investimento x > 0 &€ sempre nocivo per il ricevente,
mentre I’emittente non trae né costi né benefici. Questo gioco ¢ un modello
di un tipo molto diffuso di interazione. Per esempio, una femmina deve
decidere se e quanto investire nella riproduzione basandosi sulla presenza
o assenza di un maschio. Sinoti che gli interessi dei giocatori possono non
essere in completo accordo. Per esempio, la femmina puo aver bisogno
di tempo per valutare se il maschio & intenzionato ad aiutarla anche dopo
I'accoppiamento (in specie con cure parentali), mentre il maschio beneficia
dall’accoppiarsi il pit presto possibile, indipendentemente dalle proprie
intenzioni (Watchmeister & Enquist, 1999, 2000). Oppure, un compratore
deve decidere di quanta merce abbia effettivamente bisogno, mentre il
venditore vuole sempre venderne il piti possibile. Un caso particolare di
tale gioco puo essere scritto come segue:

0 v=0
bele) = r v=1
(1)
b (z) = - vr=20

22—z v=1

in cui b, ¢ il beneficio dell’emittente e b, il beneficio del ricevente. Poiché
abbiamo assunto (deliberatamente) che solo il ricevente puo decidere come
comportarsi, il gioco pud essere risolto semplicemente massimizzando il
beneficio del ricevente. La strategia ottimale per il ricevente ¢ di investire
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x=1/2 se I'emittente & presente e di non investire nulla se I'emittente &

assente. Tale soluzione ¢ un cosiddetto “equilibrio di Nash”, cioé non

esiste strategia di comportamento migliore (Fudenberg & Tirole, 1992).

Inoltre, tale strategia ¢ “evolutivamente stabile” in una popolazione di

riceventi, cioé i riceventi che deviano dall’investimento ottimale (a causa

di mutazioni genetiche) vengono eliminati dalla selezione naturale ed i

loro geni non si diffondono nella popolazione.

Questo gioco pud sembrare cosi banale da non giustificare un’analisi

formale. Invece esemplifica chiaramente alcuni problemi che

affliggono potenzialmente I'intera applicazione della teoria dei giochi al
comportamento:

1. In realta, 'informazione sulla presenza o assenza dell’emittente non
¢ data al ricevente, ma deve essere inferita basandosi sullo stato
degli organi di senso (Fig. 1). In altre parole, la presenza o I'assenza
dell’emittente ¢& rilevata da un meccanismo che reagisce all’energia
che arriva agli organi di senso (per esempio, luci o suoni). Il problema
del ricevente non ¢ affatto semplice, poiché I’emittente dev’essere
riconosciuto anche se visto da diversi angoli e distanze, in diverse
condizioni di illuminazione e contro diversi sfondi.

2. Lemittente potrebbe cambiare il suo aspetto, e poiché diversi aspetti
stimolano diversamente gli organi di senso, essi possono in principio
suscitare reazioni affatto diverse (e non ottimali) nel ricevente. In
teoria dei giochi si ¢ soliti restringere, consciamente o inconsciamente,
il numero di strategie considerate, per esempio limitando il numero
di possibili aspetti dell’emittente al minimo necessario per trasmettere
I'informazione in questione, oppure limitando ad una sola dimensione
lo spazio degli aspetti possibili.

3. Inteoria dei giochi le strategie possibili sono fissate all'inizio del gioco,
mentre I’evoluzione ¢ un processo di continuo cambiamento in cui
nuove strategie divengono possibili come risultato dell’evoluzione
stessa.

Cisono parecchi motivi per adottare queste ipotesi semplificatrici. Uno ¢ di

rendere possibile la trattazione matematica. Un altro ¢ delimitare il numero

delle soluzioni di un gioco, o di eliminare quelle considerate implausibili

(van Damme, 1987). La seguente analisi mostra pero che I'imposizione di

queste restrizioni non ¢& giustificata.



Fenomeni spettacolari e limiti alla razionaliti 115

a) Gioco semplicistico b) Gioco realistico

Aspetto +

Sfondo Sfondo

Investimento  Investimento

O Azioni dell’emittente
® Azioni del ricevente

O Eventi indipendenti dai giocatori Investimento Investimento

Figura 1: Rappresentazione del gioco della presenza (si veda il testo) mediante
diagrammi ad albero, da leggersi dall’alto verso il basso. Ogni nodo del diagramma
rappresenta uno stato del gioco, e le linee diramantisi da esso le scelte possibili in
quello stato. Per ogni nodo indichiamo a quale det giocatori spetta agire (si veda la
legenda). La figura paragona due modi di formulare il gioco: a) Nella formulazione
tradizionale della teoria dei giochi si assume che il ricevente sappia se ['emittente
e presente o assente. b) Nella formulazione realistica il ricevente deve inferire
quest informazione attraverso gli organi di senso, distinguendo ['emittente sullo
sfondo dallo sfondo senza ['emittente. La linea tratteggiata indica appunto che il
ricevente non sa con certezza in quale dei due nodi si trovi. St noti che solo alcuni
dei possibili aspetti dell emittente sono rappresentati in figura. In realtd il numero di
tali aspetti, e dei possibili sfonds, ¢ infinito (lo stesso vale per i possibili investimenti
del ricevente).

Una formulazione pia realistica

Consideriamo ora una formulazione pit realistica del gioco della presenza,
in cui 'emittente pud cambiare il suo aspetto (a causa di mutazioni casuali)
il ricevente puo reagire diversamente ad ognuno degli aspetti dell’emittente
(Fig. 1b). Anche le reazioni del ricevente sono soggette a mutazione, in
modo che la sensibilita ai diversi aspetti dell’emittente puo essere modificata
col passare del tempo. Qual ¢ il risultato? Nelle simulazioni svolte usando
una popolazione di emittenti ed una popolazione di riceventi il gioco si
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dimostra altamente dinamico (Fig. 2). Nella maggior parte delle simulazioni
gli emittenti sono in grado di manipolare i riceventi ad investire pit di 1/2.
Solo quando gli emittenti sono vincolati ad assumere un solo aspetto si
trova un equilibrio stabile, corrispondente alla versione semplicistica del
gioco (Fig. 1a). Quando il numero di aspetti possibili cresce, i riceventi
sono sempre meno in grado di resistere alla manipolazione ed investono
in sempre maggior misura. Cio accade perché in ogni generazione gli
emittenti usano solo una frazione degli aspetti possibili e le reazioni agli
aspetti non usati non sono soggette a selezione naturale. Tali reazioni vanno
quindi alla deriva a causa di mutazioni casuali, con I'effetto che le reazioni
ad alcuni aspetti diventano maggiori di 1/2. Se uno di tali aspetti compare
nella popolazione degli emittenti, esso si diffonde rapidamente. A questo
punto la selezione agisce sui riceventi in modo da neutralizzare |'effetto
persuasivo del nuovo aspetto, riportando 'investimento verso x=1/2. Ma
in ogni istante & probabile che esistano aspetti ancora non provati, o non
usati per lungo tempo, che compaiono nella popolazione degli emittenti.
Alcuni di questi saranno di grado di suscitare investimenti superiori a
1/2. Si noti inoltre che con ogni probabilita gli emittenti non useranno
sempre I'aspetto che sarebbe loro piti vantaggioso, e quindi si comportano
anch’essi irrazionalmente. Concludendo, una formulazione realistica del
gioco della presenza esibisce una dinamica evolutiva molto diversa dalla
versione semplicistica. Non esistono equilibri ed il gioco somiglia ad una
corsa evolutiva in cui i giocatori si comportano irrazionalmente.

Instabilita d’interazione

I risultati appena esposti possono essere generalizzati a tutti i giochi con
conflitto di interessi ed in cui i giocatori interagiscono direttamente. Ci
riferiremo alla mancanza di equilibrio in tali giochi col nome di “instabilita
d’interazione”. E importante notare che tale instabilita non deriva da vincoli
imposti ai giocatori. Nelle simulazioni descritte sopra la strategia ottimale
& sempre disponibile. E invece la combinazione di reazioni subottimali
in situazioni nuove e della creazione continua di tali situazioni che causa
I'instabilita d’interazione.

11 conflitto d’interessi & necessario per I'instabilita poiché se gli interessi dei
giocatori coincidono non c’¢ incentivo per la manipolazione. Entro certi
limiti, ci aspettiamo che un aumento del conflitto d’interessi corrisponda
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Figura 2 - Stmulazioni del gioco della presenza realistico (Fig. 1b). a) Investimento
medio da parte det riceventi al variare del numero di possibili aspetti degli emittent
(media di 20 simulazioni per ogni punto). Al crescere di tale numero, l'investimento
medio a cui i riceventi sono persuasi cresce (si parla in tal caso di “manipolazione”
dei riceventi da parte degli emittenti). Ogni simulazione ha proceduto per 15000
generazioni; l'investimento medio é calcolato sulle ultime 10000 generazioni. Le
barre verticali descrivono la fluttuazione osservata tra le simulazioni (deviazione
standard). Tutte le simulazioni sono partite da un equilibrio di Nash in cui ogni
emittente ha lo stesso aspetto, ed i riceventi reagiscono con [ investimento ottimale
a tutti gli aspetti possibili. Tale equilibrio risulta stabile solo quando gli emittenti
possono assumere un solo aspetto. Con due o pin aspetti non esistono equilibri
stabili: Uinvestimento fluttua e gli aspetts si rimpiazzano continuamente ('aspetto pii
comune cambia ogni 100 generazioni circa). b) Uso di aspetti costosi in un secondo
insieme di simulazioni in cui la meta degli aspetti comporta un costo per l'emittente.
Gli aspetti costosi sono usati considerevolmente (le barre indicano l'errore standard).
La manipolazione osservata é leggermente inferiore rispetto al caso precedente.
Descrizione della dinamica evolutiva: ogni emittente puo usare un aspetto a scelta tra
n disponibili. La strategia dei riceventi é tale che essi investono x4 quando incontrano
laspetto a. Gli investimenti X, variano indipendentemente ['uno dall’altro sotto
Uinfluenza di mutazione e selezione. Le popolazioni di emittenti e riceventi consistono
di 100 individui ciascuna. In ogni generazione tutti gli emittenti interagiscono con
tutti i ricevents, e l'esito di tali interazioni determina la loro riproduzione aspettata
(fitness). La riproduzione conseguita non ¢ identica a quella aspettata: ad ogni
generazione costruiamo una nuova popolazione estraendo a caso 100 volte un
individuo dalla vecchia popolazione, con probabilita proporzionale alla sua fitness.
Inoltre, un individuo in ognuna delle due nuove popolazioni é un mutante anziché
una copia identica del genitore (la riproduzione ¢ asessuata). Gli emittenti mutano
scegliendo un aspetto a caso tra quelli disponibili. 1 riceventi mutano cambiando
la reazione ad uno degli aspetts, scelto a caso. La reazione mutata é a sua volta un
numero casuale tra 0 ed 1 con distribuzione uniforme. Nelle simulazioni in b) la
metad degli aspetti infligge un costo di 0.1 agli emittenti.
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all’evoluzione di segnali pit elaborati e costosi, poiché i riceventi saranno
pit restii ad agire come gli emittenti desiderano (Dawkins & Krebs, 1978;
Krebs & Dawkins, 1984; Arak & Enquist, 1995). Oltre ai conflitti tra
emittenti e riceventi, anche i conflitti tra pit emittenti che si contendono
Iattenzione dei riceventi sono in grado di stimolare ’evoluzione di segnali
costosi (Arak & Enquist, 1995).

Anche l'interazione tra individui & una condizione necessaria. Pit
precisamente, ¢ necessario che le decisioni vengano prese dopo aver
osservato le azioni di altri giocatori (una situazione detta di “gioco
dinamico” in teoria dei giochi, Fudenberg & Tirole, 1992). Ogni volta che
le azioni dell’emittente influenzano la decisione del ricevente ¢ possibile
avere manipolazione. D’altra parte, giochi in cui tutte le decisioni sono
prese prima di ogni interazione non soffrono di instabilita d’interazione (i
cosiddetti “giochi statici”). Un esempio ¢ Ievoluzione della proporzione
tra i sessi: in molte specie, il sesso di un individuo & deciso molto presto
nel corso della vita, prima di interazioni con altri individui, e le previsioni
della teoria dei giochi sono confermate (Maynard Smith, 1982). Casi cosi
chiari sono rari, ma spesso studiati (Maynard Smith, 1982; Fudenberg &
Tirole, 1992). Sebbene I'argomento di questo lavoro sia principalmente la
manipolazione attraverso gli organi di senso, principi simili valgono per la
manipolazione dei meccanismi fisiologici di altri organismi. Per esempio, le
femmine di alcune vespe iniettano nelle piante sostanze capaci di stimolare
la crescita di una struttura, detta galla, che serve come protezione per le
larve della vespa.

Lo scopo tradizionale della teoria dei giochi ¢ stato di trovare e descrivere
gli equilibri dei giochi, corrispondenti a comportamenti razionali dei
giocatori. Il problema dell’insorgere di nuove strategie, che possono
causare un allontanamento dall’equilibrio, & stato affrontato in diversi
modi. In molti modelli di comunicazione animale si fanno ipotesi esplicite
sulle reazioni a segnali nuovi, quali “nessuna reazione” (Johnstone, 1995)
e “stessa reazione che al piu simile dei segnali gia noti” (Grafen, 1990).
Analogamente, lo sviluppo di concetti di soluzione che fossero robusti
rispetto all’introduzione di nuove strategie ¢ stato un motivo fondamentale
della teoria dei giochi classica, spesso con lo scopo di eliminare le soluzioni
considerate implausibili (Selten, 1975; van Damme, 1987; Fudenberg &
Tirole, 1992). Tipicamente, le estensioni proposte al concetto di equilibrio
di Nash si basano su piccoli spostamenti dall’equilibrio (detti “tremolii”)
a cui i giocatori si adattano. Questo & equivalente alla “superrazionalita”,
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cioé 'immediato adattamento a situazioni nuove (Auman, 1986). N¢é la
superrazionalita, né le ipotesi comuni nella letteratura sulla comunicazione
animale sono giustificate dalla nostra conoscenza della dinamica evolutiva
e di come gli animali reagiscono in situazioni nuove (Fig. 3). Queste ipotesi
negano in partenza la possibilita che comportamenti irrazionali possano
esistere.

Limportanza dei meccanismi

Un principio importante in biologia evolutiva & che la comprensione delle
forze evolutive che causano un comportamento (le spiegazioni” ultime”)
e la comprensione dei meccanismi fisiologici del comportamento stesso
(le spiegazioni “prossime”) appartengono ad ambiti di conoscenza
indipendenti, che non possono sostituirsi uno all’altro (Tinbergen,
1963). Per esempio, la causa evolutiva di una certa preferenza nella scelta
del partner non ¢ la causa per cui un individuo (il suo meccanismo di
comportamento) reagisce in un certo modo ai potenziali partner. Se il
comportamento ¢& razionale, pero, i meccanismi diventano meno importanti,
poiché la teoria dei giochi da sola ¢ in grado di predire il comportamento.
Lo studio dei meccanismi ¢ quindi ridotto alla descrizione di come il
comportamento razionale, gia noto per altra via, viene realizzato in pratica.
D’altra parte, se I’evoluzione ¢ tipicamente fuori dall’equilibrio occorre
considerare i meccanismi per capire sia il comportamento individuale
che il corso dell’evoluzione (Eibl-Eibesfeldt, 1975; Staddon, 1975; Ryan,
1990; Guilford & Dawkins, 1991; Enquist & Arak, 1998). Se la forma di
un segnale non ¢ in equilibrio (cio¢ possono esistere segnali pit efficaci),
quali variazioni del segnale saranno favorite dall’evoluzione dipende dal
meccanismo usato dal ricevente. Un punto cruciale ¢ se sia possibile
I'evoluzione di meccanismi tali da contrastare I'effetto dell’instabilita
d’interazione, in modo da salvare le predizioni della teoria dei giochi.

Per affrontare questo problema, possiamo dapprima considerare un
meccanismo idealizzato: una enorme tabella in cui la reazione ad ogni
possibile stimolo ¢ codificata indipendentemente dalle reazioni ad altri
stimoli. La modellizzazione del comportamento con un tale meccanismo &
equivalente all’approccio delle teorie dei giochi e dell’ottimizzazione, che
tradizionalmente cercano risposte ottimali indipendenti per ogni possibile
mossa dell’avversario o circostanza ambientale (Binmore, 1987; Fudenberg
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Figura 3 Esempi di come gli animali rispondono a varianti nuove di stimoli familiari.
Il visultato generale (a) é che modificazioni di uno stimolo familiare suscitano reazioni
spesso simili allo stimolo originale (Pavlov, 1927; Mackintosh, 1974). Questo
fenomeno é noto come generalizzazione, e segue regole di base indipendenti da specie,
contesto e modalita sensoriale (Ghirlanda & Enguist, 2000). Gli stimoli modificati
sono in genere meno efficaci nel suscitare un particolare comportamento, ma a volte
alcuni di essi risultano pia efficaci degli stimoli familiari (b,c). Cio accade specialmente
quando Uintensita della stimolazione varia (b) o quando ['animale deve distinguere
tra due o pizt stimoli (c). Tale fenomeno é stato osservato sia in comportamenti innati
che appresi (Tinbergen, 1951, Hanson, 1959). Nonostante ['essenziale coincidenza
delle osservazioni, ci si & riferiti ad esso con molti nomi: “stimolazione supernormale”
in etologia, “spostamento del picco” o “supergeneralizzazione” in psicologia, e pii
recentemente “preferenza del ricevente”. Nel complesso, questi dati mostrano che gli
animali non reagiscono agli stimoli nuovi nei modi tipicamente ipotizzati in teoria dei
giochi (per esempio: nessuna reazione, errovi casuali, nessun errore). I comportamenti
osservati sembrano un modo “ragionevole” di affrontare situazioni nuove, ma allo
stesso tempo uno schema di reazione cosi generale non puo essere ottimale in ogni
caso particolare. Un esempio formidabile di preferenza é rappresentato in (d): una
beccaccia di mare (Hoematopus ostralegus) puo scegliere quale di tre uova incubare.
1] suo uovo é il pizt piccolo in figura (da Tinbergen, 1951).
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& Tirole, 1992). Sinoti che abbiamo gia usato questa tabella come modello
del ricevente nelle simulazioni del gioco della presenza (Fig. 2). Ma puo
un meccanismo di tale tipo evolvere? La risposta & chiaramente no.

Uno dei motivi & che sarebbe necessaria una memoria impossibilmente
vasta. Se cerchiamo di realizzare una tabella contenente la reazione a
tutti gli stimoli che possono raggiungere gli organi di senso capiamo
immediatamente il problema. Anche se ci fossero soltanto mille recettori
(un’ipotesi assai modesta nella maggior parte dei casi) ed ogni recettore
potesse essere soltanto in due stati (“acceso” o “spento”), allora ci
sarebbero 21% possibili stimoli, e dovremmo memorizzare la risposta ad
ognuno di essi nella tabella. Il problema peggiora se, come ¢ spesso il caso,
occorre considerare delle sequenze di stimoli per raggiungere la decisione
ottimale. Sebbene tali sequenze siano esplicitamente rappresentate nella
teoria dei giochi attraverso diagrammi ad albero (Fudenberg & Tirole,
1992, cfr. Fig.1) ¢ difficile immaginare come possano trovar posto in una
memoria realistica. Stime della capacita del cervello umano si aggirano
tra i 2°? e i 2° bit di informazione (Crevier, 1993) e la capacita dei geni ¢
ancora inferiore. Un secondo problema riguarda il modo in cui cosi tanti
parametri possano essere ottimizzati. L'evoluzione procede tentando
nuove soluzioni e preservando le innovazioni che costituiscono un
miglioramento, ma ci sono limiti al numero di parametri che possono
essere ottimizzati simultaneamente, poiché le combinazioni possibili sono
troppo numerose anche con un modesto numero di parametri. Anche se
219 stimoli potessero essere perfettamente memorizzati al ritmo di cento
al secondo, un tempo pari all’eta dell’'universo non sarebbe abbastanza.
Una terza difficolta & che in un meccanismo siffatto le reazioni a stimoli
nuovi sono del tutto indeterminate, poiché i corrispondenti valori nella
tabella non sono mai stati sotto I'azione della selezione naturale.

L'unica via d’uscita & di usare un meccanismo con una struttura della
memoria molto pitl approssimata (cio¢ dipendente da meno parametri)
rispetto alla tabella ora descritta. Nei meccanismi reali le reazioni ai diversi
stimoli non sono indipendenti tra loro, ma dipendono dall’architettura
del sistema nervoso e dalle memorie in esso immagazzinate. E plausibile
che ogni parametro in una memoria biologica (ad esempio lo stato di una
sinapsi) partecipi nel produrre la risposta a molti stimoli, e che la risposta
ad ogni stimolo dipenda a sua volta da un gran numero di parametri.
In questo modo le reazioni a stimoli nuovi non sono indeterminate,
ma vanno comprese in termini del funzionamento del meccanismo di
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comportamento anziché secondo criteri di ottimalita. Inoltre, i meccanismi
reali sono sottoposti a vincoli che rendono alcuni comportamenti pit
difficili da realizzare di altri (Simon, 1955, 1956; Dukas, 1998; Maynard
Smith, 1978; Stephen & Krebs, 1986; Binmore, 1987). L'evoluzione
favorisce quei meccanismi che si comportano con una certa “intelligenza”
nell’affrontare la realta. Per esempio, stimoli che si somigliano possono
spesso essere trattati in modi simili. Un meccanismo “intelligente” puo
registrare e usare queste ed altre regolarita nell’ambiente, generalizzando
la propria conoscenza a situazioni nuove (Fig. 3). Gli animali hanno inoltre
evoluto metodi generali per affrontare le novita, quali cauti comportamenti
esplorativi o I’evitare situazioni drasticamente nuove (Russell, 1973).
Sebbene questo tipo di generalizzazione della conoscenza sia un modo
intelligente di affrontare le novita, non potra mai essere assolutamente
preciso, indipendentemente dal grado di intelligenza dell’ organismo.

E chiaro infatti che in alcune situazioni nuove 'esperienza precedente
si rivela inappropriata, e questo pud accadere in modi imprevedibili.
Per esempio, un animale frugivoro non pud sapere immediatamente se
una nuova bacca (di diverso colore o forma rispetto a quelle comprese
nella dieta abituale) sia 0 no commestibile. Se il comportamento iniziale
non & appropriato, un certo lasso di tempo evolutivo (ciog, alcune o
molte generazioni) ¢ necessario per stabilire il comportamento corretto.
In alternativa, 'apprendimento individuale, che ¢ un altro aspetto
dell’intelligenza (la tabella di cui sopra non imparava), pud essere usato
per stabilire il comportamento appropriato alla nuova bacca. Sia nel caso
di apprendimento genetico che individuale ci sara comunque un periodo di
comportamento subottimale. Nel caso dell’apprendimento individuale tale
periodo non scompare mai, poiché individui inesperti compaiono in ogni
generazione. Inoltre, un meccanismo reale non reagira nello stesso modo
a tutti gli stimoli nuovi, ma avra delle “preferenze”. Nel nostro esempio,
alcune bacche di nuovo tipo possono essere preferite ad altre egualmente
nuove, indipendentemente dal loro valore nutritivo (per esempio perché
somigliano di pit a bacche commestibili note). Alcune bacche nuove
potrebbero anche essere preferite a bacche note (Fig. 3). Dal punto di
vista dell’emittente, 'apparire nuovo o strano pud essere vantaggioso,
per esempio se diminuisce la probabilita di essere attaccati dai predatori
(Gottmark & Ahlstrom, 1997; Gamberale & Sillén-Tullberg, 1998).
Nella Fig. 4 mostriamo effetto dell’introduzione di un meccanismo piu
realistico, una rete neuronale artificiale, nel gioco della presenza. Linstabilita
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Figura 4 - Simulazione del gioco della presenza con reti neuronali artificiali (percetroni
a tre strati) come riceventi. Questi sono modelli di comportamento molto pinl realistici
delle “tabelle” usate in teoria dei giochi, e generalizzano in modi simili agli animali
(Enquist & Arak, 1998; Ghirlanda & Enquist, 1998). Le figure a e b mostrano
entrambe come U'investimento del ricevente cambia nel corso di una simulazione.
Linvestimento ottimale é 1/2. Emittente e ricevente coevolvono dapprima per
150000 generazioni (entrambe le figure mostrano questa parte). A questo punto
la simulazione viene suddivisa in due parti. In a solo l'emittente puo evolvere,
in b solo il ricevente. Dopo altre 150000 generazioni entrambi i giocatori sono di
nuovo liberi di evolvere. Durante le fasi di coevoluzione viene mantenuto un certo
livello di manipolazione. Quando il ricevente non puo evolvere, 'emittente diviene
rapidamente pin efficace nel manipolarne ['investimento. Se invece é ['emittente a
non poter evolvere, il ricevente evolve rapidamente ['investimento ottimale. Le ret
usate in queste simulazioni hanno una retina artificiale di 25 recettori. Quando un
segnale viene proiettato sulla retina, la attivazione dei recettori viene trasmessa da un
sistema di sinapsi modello ad un secondo insieme di 5 cellule, a sua volta collegato
ad una singola cellula di uscita. Lattivazione di quest ultima rappresenta la reazione
(in questo caso, l'investimento) della rete allo stinolo presentato. Variando [ efficacia
delle sinapsi si puo calibrare la reazione agli stimoli presentati. Nella simulazione,
le reti mutano aggiungendo un piccolo incremento ad alcune delle sinapsi. I segnali
sono rappresentati da un insieme di attivazioni dei recettori della rete, e mutano
aggiungendo un piccolo incremento a tali attivazion.
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d’interazione ¢ ancora una potente forza evolutiva (nessun equilibrio &

raggiunto e gli emittenti mutano continuamente aspetto), ma osserviamo

meno manipolazione poiché la rete si comporta piti intelligentemente della

tabella alla comparsa di nuovi aspetti dell’emittente.

Lintelligenza puo pero essere una lama a doppio taglio. Per affrontare

un problema con maggior precisione & spesso necessario un meccanismo

pit complesso. Per esempio, occhi con piu recettori permettono
discriminazioni pit accurate. Qual’é I'effetto di tale complessita aggiunta

sulle reazioni a stimoli nuovi? E pit facile manipolare il comportamento

di un essere umano o di una lumaca? Si potrebbe pensare che se un
meccanismo pitt complesso evolve, esso debba essere inevitabilmente pit

efficiente e compiere meno errori del meccanismo dal quale si & evoluto. Per

esempio, si potrebbe aggiungere al meccanismo originario un meccanismo

di supporto per la correzione delle preferenze inadeguate. Ma anche un

tale meccanismo avra le sue preferenze (Binmore, 1987). Quindi, mentre

ci aspettiamo che la complessita aggiunta, qualora evolva, funzioni bene

nell’affrontare i problemi esistenti, cid non significa necessariamente che

il nuovo meccanismo sara piu efficiente nel risolvere problemi nuovi.

Infatti, si potrebbe verificare 'opposto, poiché maggiore complessita
significa, per esempio, che un maggior numero di stimolazioni possono

essere percepite o che un maggior numero di processi fisiologici ¢
suscettibile d’interferenze (Fig. 5). Un meccanismo piu complesso puo

anche consentire I’evoluzione di comportamenti e segnali di tipo nuovo.

Per esempio, I'abilita del ricevente di interpretare segnali con una struttura

temporale potrebbe favorire I'evoluzione di segnali variabili nel tempo

piuttosto che la ripetizione monotona dello stesso segnale.

I risultati dell’evoluzione

Quali fenomeni ci aspettiamo se 'evoluzione dei comportamenti sociali
procede fuori dall’equilibrio? Si presenteranno fenomeni nuovi che non
possono accadere in un sistema in equilibrio? Per rispondere a queste
domande dobbiamo considerare piti in dettaglio la dinamica del processo
evolutivo. Ci concentreremo qui sulle interazioni tra un solo tipo di
ricevente e di emittente, ed in cui il ricevente trae comunque un beneficio
dalle proprie reazioni, nonostante cid non escluda conflitti tra i giocatori
(come nel gioco della presenza). Un esempio: le femmine beneficiano



Fenomeni spettacolari e limiti alla razionaliti 125

25
20
N
g
is 15
©
Ry
g
s 10 -
=
IS
5?
n
oL —m n | | |

5 10 25 50 100
Numero di recettori

Figura 5 - Effetti della complessita del meccanismo percettivo sull evoluzione della
manipolazione. Questi risultati provengono da simulazioni sinili a quelle descritte
in Fig. 4. La figura mostra come aumentando la dimensione della retina artificiale
del ricevente 'emittente sia in grado di manipolare ['investimento in misura
maggiore. La manipolazione m & qui misurata in termini di deviazione percentuale
dell’investimento x del ricevente dall investimento ottimale x*, nella direzione
preferita dall’ emittente. Nel gioco della presenza: m=100(x-x*)/x*, se x > x*, e
m =0 se x <x* (nelle simulazioni usiamo le formule (1), quindi x*=1/2).

dall’essere interessate nei maschi anche in casi di elevato conflitto tra i
sessi, poiché se le femmine non mostrassero alcun interesse non potrebbero
riprodursi affatto. Interazioni di questo tipo sono I'argomento principale di
questo lavoro, e discuteremo ora in che modo possono causare il processo
di ritualizzazione ed altre possibili conseguenze per I’evoluzione. Verso la
fine di questa sezione considereremo brevemente altri tipi di interazione,
per esempio con piu giocatori o senza incentivi alla reazione.

Il processo evolutivo da studiare ha le seguenti caratteristiche generali.
In ogni generazione i riceventi reagiscono agli emittenti, e la variabilita
negli aspetti degli emittenti e nei meccanismi dei riceventi contribuisce al
differente successo riproduttivo dei diversi individui. Alcune mutazioni di
aspetto permettono ad alcuni emittenti di riprodursi con piti successo di
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altri, potenzialmente alle spese dei riceventi. Se tali aspetti si diffondono

nella popolazione degli emittenti, i riceventi sotto ’azione della selezione

naturale sviluppano un contro-adattamento, che a sua volta puo indurre

nuove preferenze che gli emittenti possono sfruttare (Binmore, 1987;

Enquist & Arak, 1998). La nostra comprensione di dinamiche di questo

tipo ¢ ancora limitata, ma si possono comunque trarre alcune predizioni

generali con importanti ricadute su come interpretiamo il comportamento
sociale:

1. In presenza di conflitto d'interessiin interazioni socials, ci si aspetta [ evoluzione
di mezz per la manipolazione in grado di suscitare reazioni trrazionali nei
riceventi (Dawkins & Krebs, 1978; Krebs & Dawkins, 1984).

Gli emittenti in grado di suscitare tali reazioni nei riceventi vengono
infatti favoriti dall’evoluzione anche se le reazioni sono nocive
ai riceventi. Questa predizione & corroborata dai molti casi di
manipolazione attraverso gli organi di senso che si trovano in natura,
compresi il parassitismo del nido in uccelli quali il cuculo, il mimetismo
batesiano (specie commestibili che imitano specie non commestibili,
guadagnando protezione dai predatori), lo schiavismo tra le formiche
(alcune specie di formiche rapiscono larve di altre specie e le fanno
lavorare per loro “convincendole” di appartenere alla specie schiavista),

il mimetismo sessuale tra le lucciole (I'imitazione della lanterna della
femmina di un’altra specie al fine di attrarre e poi mangiarne i maschi).
In questi casi ¢ chiaro che il ricevente non trae gran beneficio dalle
proprie reazioni. Nei casi in cui comunque esiste qualche beneficio
per il ricevente, ¢ piu difficile valutare se ci sia manipolazione o no,
poiché il livello ottimale di reazione ¢ spesso ignoto. Esempi sono il
corteggiamento, in cui ¢ difficile valutare se i partner compiono o no
I'investimento ottimale, e le reazioni dei genitori ai richiami dei propri
nidiacei tra gli uccelli, in cui ¢ difficile sapere se i nidiacei riescono ad
ottenere pit cibo dai genitori di quanto sia ottimale per questi ultimi.
Inoltre, la reazione del ricevente puo discostarsi poco dall’ottimale in
ogni momento dato, ma allo stesso tempo essere la forza determinante
del processo di ritualizzazione ed esagerazione dei segnali (cfr. Fig. 4).

2. 1l sistema non é in equilibrio (Dawkins & Krebs, 1978, Arak & Enguist,
1995).

Molte delle predizioni elencate di seguito possono essere derivate
in modelli di teoria dei giochi in cui il comportamento ¢ razionale
(Grafen, 1990; Andersson, 1994; Braun et al., 1998). Una differenza
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cruciale ¢ che tutti questi modelli predicono equilibrio. Sarebbe
illuminante poter determinare se i sistemi di emittenti e riceventi
osservabili in natura sono o no in equilibrio. Studi comparativi possono
essere d’aiuto mostrando che preferenze simili esistono in riceventi di
specie strettamente imparentate, ma che sono state sfruttate solo dagli
emittenti di alcune di queste specie. Questo ¢ stato effettivamente
mostrato in alcune specie di pesci e rane (Basolo, 1990; Ryan, 1990).
Sarebbe ovviamente ideale poter studiare direttamente lo svolgersi
del processo evolutivo. La dimostrazione piu elegante di evoluzione
fuori dall’equilibrio in situazioni di conflitto viene da esperimenti sulla
coevoluzione tra i sessi nel moscerino della frutta Drosophila (Rice,
1996). Maschi e femmine sono stati fatti riprodurre per parecchie
generazioni, ma solo ai maschi era consentito di evolvere (questo
esperimento ¢ molto simile alla simulazione in (Fig. 4)). Le femmine
prodotte in ogni generazione venivano infatti scartate, e i maschi
venivano incrociati con nuove femmine prelevate da una popolazione
non sottoposta a selezione. Dopo sole 30 o 40 generazioni i maschi
cosi prodotti riuscivano ad ottenere pitt accoppiamenti e piti progenie
dalle femmine rispetto a maschi di controllo, attraverso I'inoculazione
di sostanze chimiche assieme allo sperma. D’altra parte le femmine
morivano piu giovani, ottenendo meno discendenti nel corso della vita,
a causa del maggior sforzo riproduttivo e della tossicita delle sostanze
inoculate dai maschi. La conclusione di questo esperimento ¢ che
se si impedisce ad uno dei giocatori di evolvere, I'altro rapidamente
guadagna dei vantaggi.

. I meccanismi che vengono manipolati devono comungue dare o aver dato
dei benefici (Dawkins & Krebs, 1978; Krebs & Dawkins, 1984; Bradbury
& Vebrencamp, 2000).

Ogni sistema deve evolvere prima di poter essere manipolato. Questo &
un esempio del fatto che durante’evoluzione nuovesstrategie (le strategie
manipolatorie) divengono possibili come risultato dell’evoluzione stessa
(la comparsa del meccanismo che verra manipolato). Una reazione che
sia stata sempre e soltanto svantaggiosa non puo infatti evolvere. Quindi,
i segnali non possono essere completamente privi di informazione. Il
piumaggio del pavone potrebbe essere un misto del semplice quanto
vitale messaggio “sono un pavone maschio” e di pubblicita non
informativa. Questa predizione & chiaramente illustrata dalla mosca
Rhamphomyia longicauda, una specie insettivora in cui le femmine
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si nutrono esclusivamente delle prede offerte dai maschi durante il
corteggiamento (Funk & Tallamy, 2000). Sono quindi i maschi, in questo
caso, a scegliere in quale femmina investire. In una specie vicina con lo
stesso sistema di accoppiamento (R. soczabilis) i maschi preferiscono
accoppiarsi con le femmine dall’addome piti voluminoso, indicativo di
un maggior contenuto di uova e quindi del valore riproduttivo della
femmina. I maschi R. longicauda hanno le stesse preferenze, ma le
femmine sono in grado di gonfiare d’aria il loro addome, riducendo
fortemente il contenuto informativo del segnale.

. La forma det segnali riflette sia proprieta del sistema nervoso dei riceventi

che fattori strategici (Darwin, 1872; Cott, 1940, Cullen, 1966, Eibl-
Eibesfeldt, 1975; Staddon, 1975; Dawkins & Krebs, 1978; Ryan, 1990;
Guilford & Dawkins, 1991; Enquist & Arak, 1998).

I segnali di successo sono quelli che riescono ad influenzare i riceventi
in modo da favorire la riproduzione degli emittenti. Quindi la forma
del segnale deve almeno in parte riflettere proprieta del sistema
percettivo del ricevente. Un aspetto delle preferenze dei riceventi & che
possono esercitare delle forze evolutive di repulsione che favoriscono
I’esagerazione dei segnali (Fig. 3).

Inizialmente tali forze possono essere anche il prodotto di fattori
strategici, per esempio il bisogno di distinguere '’emittente da altri
stimoli (Enquist & Arak, 1998). Una volta che la discriminazione ¢&
soddisfacente, le preferenze dei riceventi da sole possono produrre
ulteriore esagerazione. Lo stato delle nostre conoscenze suggerisce
che molte caratteristiche comuni dei segnali possono essere comprese
considerando la coevoluzione tra segnale e sistema nervoso del ricevente.
Tali caratteristiche comprendono i processi descritti in etologia classica
di semplificazione, ripetizione ed esagerazione, nonché la simmetria e
il contrasto tra diversi elementi.

Gli etologi classici notarono anche che i segnali spesso evolvono da
altri comportamenti per cambiamento graduale, nel processo detto
di “emancipazione” (Lorenz, 1941; Tinbergen, 1952; Hinde, 1970).
Per esempio alcuni aspetti del corteggiamento nei pavoni e negli acari
d’acqua Newumania papillator traggono origine da comportamenti
dedicati in origine alla ricerca del cibo (Eibl-Eibesfeldt, 1975; Proctor,
1991). Che i cambiamenti nei segnali siano graduali si puo capire da
come gli animali generalizzano: i segnali nuovi pit efficaci sono spesso
vicini a segnali familiari (Fig. 3).
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5. E possibile l'evoluzione di segnali ai quali & difficile dare un significato
(Enguist & Arak, 1998).
Nel corso dell’evoluzione gli emittenti possono infatti accumulare
modificazioni (secondo i principi del punto precedente) che risultano
in segnali ed aspetti molto complessi, capaci di manipolare i riceventi
ma anche in parte reliquie del passato (per esempio tratti ai quali i
riceventi sono ormai abituati ma che tuttavia sono necessari per il
riconoscimento, oppure tratti inefficaci che fungono da supporto a
nuovi tratti piu efficaci). Questa predizione ¢& confermata dal fatto
che ¢ spesso arduo decidere il “significato” della forma presa da
alcuni segnali (Fig. 6). Ciod ¢ vero specialmente per segnali complessi

Figura 6 Laccumulazione di sassi nel territorio é parte del corteggiamento della
monachella nera (Oenanthe leucura). In questa specie monogama, il maschio (e in
minor misura la femmina), del peso di circa 40 g, porta 10 2 kg di sassolini in presenza
del partner, prima di ogni tentativo riproduttivo (Cramp, 1988, Moreno et al. 1994).
Questo rituale si ripete fino a cinque volte ['anno e con la stessa femmina, poiché
sembra che questa specie sia fedele per tutta la vita. La quantita di sassi trasportata é
positivamente correlata col successo riproduttivo. Spiegazioni basate sulla razionalita
ipotizzano che la quantitd di sassi sia un indicatore della qualita del maschio, in
base al quale le femmine giudicano il partner. Una spiegazione alternativa é che il
trasporto di sassi sia una ritualizzazione dei comportamenti di costruzione del nido.
Se il maschio trae profitto dal persuadere la femmina a riprodursi prima di quanto
lei non voglia, i maschi potrebbero cercare di influenzare la decisione delle femmine.
Laccumulazione di sassi potrebbe essere dunque un’esagerazione di un indizio usato
dalle femmine per inferire la presenza di un maschio pronto per la riproduzione.
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che comportano la modificazione di molte diverse parti del corpo,
I'uso di molte zone di colore, o differenti modalita sensoriali, fatti che
suggeriscono che tali segnali sono altamente ridondanti dal punto di
vista informativo. L'esempio classico sono gli ornamenti maschili in
specie quali gli uccelli del paradiso. Altri casi sono: Iattivita sessuale in
periodi in cui la femmina non ¢ fertile in specie monogame, le cerimonie
che avvengono in molte specie di uccelli quando i due partner si danno
il cambio al nido, i corteggiamenti prolungati e spettacolari in alcuni
ermafroditi simultanei, le prolungate sessioni di cura reciproca in gruppi
di primati (Wachtmeister & Enquist, 2000).

6. Quando il conflitto d’interessi cresce, segnali pin costosi ed elaborati
evolvono (Dawkins & Krebs, 1978; Arak & Enguist, 1995).
Se gli interessi dei giocatori coincidono completamente, i segnali
evolvono in modo da essere efficienti al minimo costo possibile. Se,
d’altra parte, il ricevente deve in qualche modo resistere alla persuasione
degli emittenti, la selezione naturale sugli emittenti favorisce
I'esagerazione dei tratti piu efficaci nel suscitare reazioni favorevoli.
Simulazioni al calcolatore suggeriscono che segnali costosi (per esempio
code lunghe ed elaborate) si sviluppano in maggior misura in situazioni
di alto conflitto d’interessi. Questa interpretazione contrasta sia con
la spiegazione classica della ritualizzazione come causata dall’interesse
comune di evitare errori percettivi (Cullen, 1966) che con il cosiddetto
“principio dell’handicap”, secondo il quale i segnali costosi sono
indicatori onesti (Zahavi, 1975, 1977; Grafen, 1990).

7. I tratti impiegati per manipolare evolvono a ritmo pial rapido dei tratti
che trasmettono informazione.
Una ulteriore predizione derivante dall’instabilita ¢ che ci si attende
una rapida evoluzione. I molti esempi di variazione geografica e
polimorfismo dei segnali sono indizi in questa direzione. In alcuni
casi ¢ possibile paragonare direttamente le velocita di evoluzione di
alcuni tratti. Per esempio, molti pesci usano segnali visivi durante il
combattimento, attraverso colorazioni rapidamente cangianti. Questi
segnali sono quasi sempre molto diversi tra loro, anche in specie
vicine. Una possibile spiegazione per tale diversita ¢ che questi segnali
evolvono rapidamente a causa dello sviluppo di sempre nuovi aspetti
atti a spaventare I’avversario, il quale a sua volta continuamente si adatta
a non essere impressionato dagli aspetti esistenti. Sperimentalmente,
la colorazione corporea risulta importante nel determinare I’esito dei
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combattimenti (Barlow & McKaye, 1982). Altri comportamenti usati
nel combattimento sono molto piu stabili e variano poco tra specie.
Esempi sono i colpi di coda e I'afferrarsi reciprocamente per le mascelle.
Si pensa che tali segnali siano indicatori affidabili della forza fisica
dell’avversario.

Una teoria generale

Le predizioni dei punti precedenti sono solamente le piu elementari, e
molto rimane da scoprire sulla coevoluzione tra emittenti e riceventi.
Abbiamo considerato sopra solamente situazioni in cui il ricevente ha un
qualche incentivo a reagire all’emittente, ma fenomeni di manipolazione
possono evolvere anche senza tale incentivo. Per esempio, le larve di
alcune farfalle convincono alcune specie di formiche a portarle nel loro
nido, dove si cibano delle larve di formica, e alcune orchidee inducono
le vespe a copulare coi loro fiori in modo da essere impollinate. Altri
fenomeni dello stesso tipo sono il parassitismo del nido tra gli uccelli ed
il mimetismo batesiano.

In questi casi la reazione del ricevente & mantenuta dall’esistenza di un
terzo giocatore o da altri stimoli quali lo sfondo. Cio introduce forze di
attrazione con 'effetto che alcuni segnali si avvicinano all’aspetto di altri in
modo da poter sfruttare comportamenti evoluti in altri contesti, risultando
per esempio in mimetismo o cripsi (Cott, 1940). Come nel caso della
repulsione, sia fattori strategici che preferenze dei riceventi contribuiscono
a queste forze (Enquist & Arak, 1998; Holmgrén & Enquist, 1999; Mallet
& Joron, 1999). In conclusione, gli interessi di emittenti e riceventi assieme
ai meccanismi dei riceventi possono creare una complessa rete di forze
di attrazione e repulsione che agiscono sulla forma dei segnali. Ancora
pit complessi sono i casi in cui 'apprendimento individuale (ten Cate &
Bateson, 1988) o le dinamiche spaziali (Mayr, 1963; Mallet & Joron, 1999)
vanno tenuti in considerazione. Oltre alla ritualizzazione, al mimetismo
e fenomeni simili, instabilita d’interazione puo causare altri fenomeni
ancora, per esempio 1’evoluzione della colorazione aposematica (Leimar
et al. 1986).
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La cultura umana

Il quadro evolutivo tracciato sopra ¢ potenzialmente molto importante per
la comprensione del comportamento e della cultura umani. Pubblicita e
persuasione sono sempre state difficili da spiegare attraverso la teoria dei
giochi (Rubinstein, 1998). E chiaramente razionale cercare di persuadere
attraverso la pubblicita, dato che funziona, ma perché funziona? Secondo
il paradigma della razionalita non dovremmo poter essere persuasi a fare
qualcosa contro i nostri interessi, come per esempio pagare un prezzo
elevato per un prodotto che puo essere comprato a meno da un negozio
con una vetrina meno colorata. Lesistenza della persuasione e della
pubblicita hanno invece un posto naturale nella visione dell’evoluzione
fuori dall’equilibrio. La pubblicita funziona a causa dell’architettura dei
nostri cervelli. Esistono numerosi dati empirici che mostrano che gli esseri
umani sono sensibili alla forma dei segnali e non solo al loro contenuto
informativo (Mowen & Minor, 1997). Alcune delle caratteristiche dei
segnali animali, quali grandezza, ripetizioni frequenti, simmetria, ornamenti
elaborati e mimetismo, si riscontrano anche nella comunicazione umana.
Inoltre, gli stessi tipi di conflitti sono importanti, per esempio i conflitti tra
diversi venditori e tra venditori e compratori. Ci aspettiamo inoltre che il
grado di esagerazione ed ornamentazione cresca col conflitto di interessi.
Un buon esempio sono i cartelli stradali. Alcuni sono usati dalle autorita per
guidare il traffico. Questi cartelli sono informativi ma non esagerati (poco
conflitto). Al contrario, i cartelli di negozi, ristoranti ed altre organizzazioni
commerciali sono tipicamente piu grandi e contengono ornamenti che
non sono necessariamente indicativi della qualita del prodotto (maggiore
conflitto). Possiamo anche predire un rapido cambiamento delle pubblicita
dato che ogni particolare pubblicita diviene col tempo meno efficace a causa
del contro-adattamento dei riceventi. Alcune di queste previsioni possono
sembrare ovvie, ma non va dimenticato che tutti questi i fenomeni appaiono
inspiegabili dall’ipotesi di comportamenti razionali, un’ipotesi che guida
oggi buona parte dello sforzo teorico per comprendere il comportamento
umano (per esempio in economia e psicologia evolutiva).

Nella nostra specie comunicazione, segnali e rituali non sono ovviamente
limitati al contesto commerciale. Tutte le culture umane dedicano gran
parte del tempo alla creazione e alla fruizione di stimolazione di vari
generi: musica, letteratura, giardini, preparazione di cibi e bevande, case
decorate, film, pittura e cosi via. Si & a volte tentato di interpretare questi
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fenomeni come razionali, ma in modo generalmente non convincente.
Dobbiamo ricordare che molte espressioni culturali hanno un’origine
molto recente: le prime tracce d’arte risalgono al piu a 50000 anni fa,
e molte forme d’arte contemporanea sono state sviluppate solo negli
ultimi secoli. E quindi implausibile che le nostre reazioni all’arte siano
un adattamento genetico. Un’interpretazione alternativa ¢ che I'arte, nel
senso pitl ampio, sia un’esplorazione culturale della mente umana. Gli
artisti hanno continuamente inventato nuovi modi di stimolare i nostri
sensi e questo processo ha avuto luogo ad un ritmo molto piu elevato
dell’evoluzione genetica, spesso nell’arco della vita dei singoli individui.
E quindi impossibile che contro-adattamenti a questi stimoli altamente
persuasivi si siano gia evoluti. I tentativi di trovare spiegazioni razionali
per molti tratti culturali sono quindi destinati a fallire.

Questa visione della cultura e dell’evoluzione puo anche fornire una risposta
a fenomeni ben noti in demografia, causa di molti interrogativi per i biologi
evolutivi (Borgerhoff Mulder, 1998). Uno di tali fenomeni ¢ la cosiddetta
“transizione demografica”: quando la qualita della vita aumenta in una
nazione, la natalita decresce. Un fenomeno collegato ¢ che i ricchi hanno in
media meno figli dei poveri (Coale & Watkins, 1986). Questi fenomeni non
possono essere un adattamento genetico, poiché un incremento di risorse
dovrebbe condurre ad una maggiore attivita riproduttiva. Da un punto
di vista astratto, possiamo interpretare questi fenomeni considerando la
stimolazione culturale come una forma di manipolazione di meccanismi
cognitivi a base genetica che originariamente aumentavano il successo
riproduttivo. Quando la situazione generale migliora, non aumentano solo
le risorse materiali, ma anche la possibilita di usufruire di stimoli culturali.
Inoltre, i ricchi hanno pit possibilita di questo tipo (teatro, concerti, oggetti
di arredamento, ristoranti etc.) dei poveri. Gli individui operano quindi un
compromesso trai piaceri derivanti da attivita biologiche e quelli derivanti
da attivita culturali, col risultato che meno risorse vengono dedicate alla
riproduzione. In conclusione, I'ipotesi che i sistemi di comunicazione si
trovano tipicamente fuori dall’equilibrio promette di poter riconciliare
molti aspetti della cultura umana con la teoria dell’evoluzione, anche se
non nei modi ipotizzati in passato (cioé interpretando i comportamenti
umani come adattamenti genetici o, a volte, culturali). Fenomeni culturali
spettacolari, costosi e di grande impatto sugli spettatori possono evolvere
senza dover avere necessariamente un “significato”.



134 Stefano Ghirlanda

Conclusioni

In questo articolo abbiamo raccolto le idee di una lunga tradizione di
ricerca, mostrando che la visione di animali ed esseri umani come individui
razionali non ¢ sempre facilmente conciliabile con una teoria realistica
dell’evoluzione, e coi dati empirici. Situazioni di conflitto con interazioni
tra individui porteranno sempre all’evoluzione di abili “venditori” da una
parte e di cauti “compratori” dall’altra, e questo processo puo risultare in
notevoli allontanamenti da un equilibrio razionale. Che la manipolazione sia
importante nell’evoluzione biologica non & un’idea nuova (Haldane, 1949;
Futuyma & Slatkin, 1983; Futuyma, 1998; Rothstein & Robinson, 1998).
D’altra parte, mentre I'idea che una specie possa manipolarne un’altra ¢ stata
facilmente accettata (per esempio nel caso di parassiti ed ospiti, Futuyma,
1998), per i comportamenti osservati all’interno di una stessa specie si
sono cercate quasi sempre spiegazioni razionali in termini di adattamenti
biologici. Similmente, i modelli di teoria dei giochi in economia ed altre
scienze umane hanno raramente considerato la possibilita di persuasione e
manipolazione. D’altra parte, la coevoluzione tra emittenti e riceventi ¢ stata
studiata in molti campi della biologia, ma spesso indipendentemente e con
diversa enfasi teorica. Teorie specifiche sono state sviluppate per la selezione
sessuale, la coevoluzione tra ospiti e parassiti e la coevoluzione tra diverse
specie. Pensiamo che tutti questi processi evolutivi siano fondamentalmente
simili, e che le loro differenze non vadano esagerate.

Per concludere, sebbene abbiamo qui sottolineato che molti comportamenti
sociali possono spesso mantenersi lontani dall’equilibrio, sarebbe sbagliato
pensare che la teoria dei giochi vada abolita. Anche in una teoria dinamica
¢ fondamentale individuare gli interessi delle parti in gioco ed i conflitti tra
diloro. Inoltre, nel caso speciale in cui le forze selettive sono costanti 'uso
di principi di ottimizzazione ¢ giustificato. Per esempio, la straordinaria
abilita nel volo degli albatross puo essere spiegata adeguatamente in termini
di adattamento alle condizioni aerodinamiche del mare aperto. Inoltre
I'instabilita di interazione non ¢ importante in giochi con poco conflitto o
in cui tutte le decisioni sono prese prima di interagire con gli altri giocatori.
Tuttavia, la maggioranza delle situazioni non & cosi semplice, presentando
considerevoli conflitti ed interazioni tra individui. La teoria dei giochi ¢
stata applicata con successo ad alcuni di questi casi, mostrando che non
sempre l'instabilita d’interazione domina il processo evolutivo. E chiaro
che ancora molto va fatto per capirne a fondo le conseguenze evolutive.
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