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EL REGISTRE FOSSIL DE LA INTEL-LIGENCIA

DELS PRIMATS

Dels primers primats als origens humans

Els animals recullen i processen la informacié necessaria per a sobreviure i reproduir-se. El mitja que

utilitzen per a assimilar-la és la intel-ligéncia, que alhora va en funcié del cervell, la seua morfologia,

mida, organitzacié i citoarquitectura. Mentre que l'organitzacié interna i la interconnectivitat cel-lu-

lar dels cervells dels animals fossilitzats sén invisibles per a la paleontologia, la mida i la morfologia

superficial del seu cervell de vegades si que es conserva, normalment només parcialment, com a

motlle endocranial (el motlle natural o artificial de I'interior de la cavitat cranial). Lestudi de I'evolucié

de la intelligencia als primats, tal com s’interpreta a partir del registre fossil de motlles endocranials,

se centra principalment en els llinatges que ens poden donar una informacié més directa sobre els

esdeveniments evolutius que van conduir a l'origen de la intel-ligéncia humana.

Paraules clau: evolucié dels primats, paleoneurologia, paleoantropologia, hominoideus, cognicio.

Des del seu establiment, 1’ordre Primates s ha conside-
rat especialment intel-ligent en comparacié amb altres
animals. Avui reconeixem capacitats cognitives similars
a les dels primats en altres animals, perd és innegable
que els primats prioritzen la cognici6 i la flexibilitat
conductual davant de comporta-

ments determinats geneticament.

«Es innegable que els
primats prioritzen la cognicié
i la flexibilitat conductual
davant de comportaments
determinats genéticament»

ORIGENS DELS EUPRIMATS

Els Plesiadapiformes (de fa 65 a 37
milions d’anys) sén el taxo fossil
més antic atribuit a 1’ordre Prima-
tes, tot i que els seus membres no
tenen la majoria dels atributs que
defineixen els Euprimates, primats
d’aspecte modern (Bloch et al., 2007). Alguns han sug-
gerit que els Plesiadapiformes estan més estretament
relacionats amb els Dermoptera (Iémurs voladors)
(Beard, 1990; Kay et al., 1990), pero el consens actual

és que es tracta de primats primitius. Aquest grup incre-
iblement divers va persistir més de 25 milions d’anys
i es va estendre des d’ America del Nord fins a Asia i
Europa. Els Plesiadapiformes van evolucionar a partir
de mamifers arboris i les seues extremitats del darrere
son prensils com les dels primats,
pero les seues dents s’assemblen
a les dels primers mamifers i dels
insectivors actuals, amb puntes i
vores esmolades per a perforar i
partir els exoesquelets dels insec-
tes (Silcox et al., 2015). Tot i que
tenien dents similars, aquestes eren
una mica més amples i amb puntes
més arrodonides, cosa que pot indi-
car que, a més d’insectes, la seua
dieta incloia fruita i altres productes vegetals (la saba,
per exemple). Es una diferéncia subtil, perd és possible
que canalitzara els primats cap a una dieta i una forma
de vida més diverses i adaptables.

Begun, D. R. (2023). El registre fossil de la intel-ligencia dels primats: Dels primers primats als origens humans.
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Parents primats

Plesiadapiformes

Euprimates

Strepsirrhini (leémurs, loris, galags)

Haplorrhini (antropoides i tarsers)

Taxonomia dels primats. Resum simplificat de la sistematica dels primats.
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El primer fossil descrit d’un euprimat (d’ara endavant,
primats), Adapis parisiensis, no es va reconeixer al prin-
cipi com a primat, sin com a artiodactil (ungulats de
dits parells com les vaques, les ovelles o els antilops).
Els adapids, la familia a la qual pertanyia Adapis, tenien
extremitats flexibles i destres, i mans i peus prensils amb
ungles i coixinets grans, en lloc d’urpes. Aquests primats
d’aspecte modern van apareixer a I’Eoce (fa 56-33,9
milions d’anys) (Godinot, 2015). Al principi, quan es
van reconeixer els fossils de primats com a tals, es va
observar que, igual que els primats
moderns, solien tenir cervells rela-
tivament grans, musells petits i ulls
grans i convergents. Aquests trets
suggereixen una menor depen-
dencia de 1’olfacte i més depen-
dencia de la visi6é en comparaci6
amb altres mamifers, aixi com una
major capacitat cognitiva.

Per a intentar explicar I’émfasi
tactil 1 visual dels sistemes senso-
rials dels primats, les teories s’han centrat en la dieta i
I’ecologia (Cartmill, 1992; Sussman, 1991). Igual que els
primats moderns, els primitius passaven la major part del
temps als arbres. Un habitat arbori planteja molts reptes:
la tridimensionalitat, la importancia d’evitar caigudes
en saltar i moure’s amb velocitat entre les branques i la
capacitat de cagar o recol-lectar aliments a les branques
més inestables. La caga, en particular la capacitat d’atra-
par insectes utilitzant la visi6 tridimensional, és possible
gracies a la superposici6 dels camps visuals. Els primers
primats van evolucionar en un context d’abundancia
d’angiospermes (plantes amb flors), que no només pro-
dueixen fruits a les branques, sin6 que també atrauen els
insectes. Els primers primats també eren nocturns —ho
sabem per la gran mida de les orbites oculars—, cosa que
planteja fins i tot més reptes per a cagar i moure’s entre
les branques (Wu et al., 2022).

Aquests primats ja donaven mostres potencials d’una
intel-ligéncia augmentada en la mida i morfologia del
cervell. En comparacié amb els mamifers contempora-
nis, els cervells dels primers primats eren més grans en
termes absoluts i tenien 1obuls olfactius més petits, en
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«La mida del cervell comenca
a augmentar de manera
més clara amb ’evoluci6 dels
primats antropoides (micos,
simis i humans)»

Catarrhini (micos del vell mén, simis i humans)

Platyrrhini (micos del nou mén)

relacié amb la mida total del cervell (Radinsky, 1979).
En general, 1a mida del cervell es considera un indicador
indirecte d’intel-ligéncia, encara que un d’imperfecte
(Gibson et al., 2001; Street et al., 2017). La consecu-
ci6 de graus més moderns de primats —d’estrepsirrins a
haplorrins, d’antropoides basals a hominoideus, d’ho-
minoideus basals a simis moderns, de simis a humans—
sol estar acompanyada d’una reorganitzacié de regions
cerebrals, que també es produeix quan es desenvolupen
nivells més grans d’intel-ligencia (Gibson et al., 2001;
Radinsky, 1979; Street et al., 2017).

Entre els primats primitius amb
encefals ben conservats hi ha els
adapids i els omomiids, que s’as-
semblen als leémurs i loris actuals,
i els tarsiformes primitius, avant-
passats dels tarsers actuals. Els
cranis més antics tenien cervells
més petits que els dels prosimis
actuals (en relacié amb la mida
corporal), pero, cap al final del
seu rang geologic, els primers primats havien assolit
una mida cerebral similar a la dels més petits d’entre els
prosimis actuals (Godinot, 2015). L’augment de la mida
del cervell al llarg del temps és comu en els llinatges
dels mamifers i es pot explicar pel que es coneix com a
carrera armamentista, en que la seleccié millora la intel-
ligencia dels depredadors per a acacar les preses i la de
les preses per a detectar millor la presencia dels depre-
dadors (Ward et al., 2004). La mida del cervell comenca
a augmentar de manera més clara amb I’evoluci6 dels
primats antropoides (micos, simis i humans). Aixo va
acompanyat d’un canvi cap a ’activitat ditirna i 1’ apari-
ci6 de grups socials (Godinot, 2015). L’ activitat dilirna
es dedueix de la mida de les orbites (més petites que
a les especies nocturnes), mentre que la sociabilitat es
dedueix del dimorfisme corporal i de la mida dels canins.
No obstant aix0, per molt important que la intel-ligeéncia
social puga ser per als antropoides actuals, especialment
per als catarrins (micos del vell mén, simis i humans), la
complexitat social no sembla ser un predictor tan fiable
de la mida del cervell com la dieta i la socioecologia
(Lopez-Aguirre et al., 2022).
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Parents primats

Paleoce 65-56 Plesiadapiformes

Eocé 56-34 Strepsirrhini, Adapidae, Omomyidae, Tarsiidae, Anthropoidea

Oligoce 34-23 Parapithecidae, Propliopithecidae (Aegyptopithecus), hominoides basals (Afropithecus,
Ekembo), Cercopithecoidea

Mioce 23-5,5 Hominidae, Homininae, Hominini, Ponginae, Cercopithecinae, Colobinae

Pliocé 55-2,5 Ardipithecus, Australopithecus

Plistoce 2,5-0,01 Homo, Paranthropus

Cronologia de I'evolucié dels primats. Epoques del Cenozoic amb les seues edats i els taxons de primats originats a cadascuna. Ma és l'abreviatura

de Mega-annum, o milions d’anys.
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El crani d’Ekembo (en la imatge) presenta una mida cerebral mitjana
dins del rang dels micos i gibons actuals. En general, sassembla a un
mico en la seua adaptaci6 global, amb atributs simiescs subtils pero
inequivocs. Probablement, era almenys tan intelligent com els micos
del vell mén actuals i tenia una flexibilitat similar en la recerca dali-
ment, el desplagament i els comportaments socials.

«El nostre coneixement de I’evolucio dels
simis comenca realment amb Ekembo,
un hominoideu primitiu trobat a diverses
localitats de Kenya»

ANTROPOIDES

Els antropoides, un subordre de primats, comprenen
els micos del vell i el nou moén, els simis, els humans
i els seus parents fossils. La majoria dels estrepsirrins
fossils ja s’havien extingit quan els antropoides comen-
caven a ser comuns en el registre fossil (els primers
antropoides sén molt poc comuns abans de fa uns 40
milions d’anys). Les millors mostres d’antropoides pri-
mitius provenen dels jaciments del Faium, a Egipte. Es
coneixen diversos generes d’antropoides primitius amb
cranis relativament ben conservats (Godinot, 2015).

Els antropoides del Faium inclouen una serie
d’haplorrins i catarrins primitius (Godinot, 2015). Eren
arboris, alguns principalment frugivors i altres més
insectivors. Sembla que la majoria eren dilirns i presen-
taven dimorfisme sexual en la grandaria corporal i als
canins, cosa que suggereix una complexitat social simi-
lar a la dels antropoides actuals. En general, sén més
grans que la majoria dels prosimis de I’Eoce. Dispo-
sem de motlles endocranials dels antropoides primitius
Proteopithecus i Parapithecus i dels catarrins primitius
Catopithecus i Aegyptopithecus (Godinot, 2015). Els
taxons més primitius tenen cervells petits i 10buls olfac-
tius grans, mentre que Aegyptopithecus, més jove i amb
una morfologia cranial més moderna, té 1obuls olfac-
tius reduits i i un cervell comparable als més petits que
podem trobar en els prosimis moderns. En resum, els
primers antropoides conserven el patré primat (antic i
actual) d’arborisme i dieta frugivora, i mostren un canvi
cap a un comportament més diiirn i social, amb canvis
subtils en la mida i la morfologia cerebral que poden
suggerir alguns increments en intel-ligéncia.

HOMINOIDEUS

La superfamilia Hominoidea, part dels Anthropoidea,
inclou simis, humans i els seus parents fossils. Encara
que no €s I’hominoideu més antic, el nostre coneixe-
ment de I’evolucié dels simis comenca realment amb
Ekembo, un hominoideu primitiu trobat a diverses loca-
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Parents primats

Miocé primerenc  Ekembo Kenya
(23-16 Ma) Afropithecus Kenya
Proconsul Kenya, Uganda
Miocé mitja Griphopithecus Europa central, Turquia
(16-11,6 Ma) Nacholapithecus Kenya
Kenyapithecus Kenya, Turquia
Equatorius Kenya
Pierolapithecus Espanya
Dryopithecus Espanya, Franga, Austria
Mioce tarda Danuvius Alemanya
europeu Hispanopithecus Espanya
(11.6-53 Ma) Rudapithecus Hongria
Ouranopithecus Grecia
Graecopithecus Grécia, Bulgaria
Miocé tarda africa  Sahelanthropus Txad
(11,6-5.3 Ma) Orrorin Kenya

Ardipithecus Etiopia

Esquelet similar al dels micos
(extremitats de la mateixa mida,
columna vertebral horitzontal, part
inferior de I'esquena llarga, torax estret),
coccix (sense cua externa), dentadura
general de frugivor, cervell de la mida
del d’'un babui.

Evoluciona des de fases més semblants
a Ekembo a fases primerenques de
bipedestacié / suspensio; esmalt
dental gruixut i mandibules robustes
(salimenten d’objectes durs) als taxons
més antics; esmalt i mandibules més
fines (frugivoria de fruits tous) en els
dos darrers; no hi ha proves directes
de la mida del cervell, pero si d’'una
historia vital perllongada.

Simis amb comportament de suspensi,
bipedes amb estructura corporal de
simi modern, terrestres en taxons
balcanics, mandibules i dents més fines
(frugivoria tova) a Europa, mandibules

i dents robustes (objectes durs) i
reduccid canina en taxons balcanics;
historia vital prolongada i cervells de la
mida de Pan (Rudapithecus).

Bipedes, terrestres, reduccié canina,
varietat en la robustesa de les
mandibules, cervells de la mida de Pan.

Cronologia de la radiacié dels simis al Mioce i atributs associats a la seua diversitat i evolucié. Els taxons s'enumeren per ordre cronologic dins
de cada subépoca. La taula omet molts taxons no tractats en el text, en particular els grans simis asiatics, els cranis dels quals no es conéixen bé.
Els atributs exclusius dels grans simis i els humans, incloent-hi els relacionats amb la locomocié i el cervell, van evolucionar al Mioce.

FONT: Elaboraci6 propia

litats de Kenya, I’edat del qual oscil-la entre 19 1 17 mili-
ons d’anys (McNulty et al., 2015). Ekembo és el primer
catarri completament modern. Es coneixen la majoria
dels ossos del seu esquelet, que revelen una estructura
corporal molt semblant a la dels micos actuals, amb
una excepcid important: un coccix en lloc de cua. L’ab-
sencia de cua €s un caracter derivat que es considera
un segell distintiu dels Hominoidea, i possiblement els
va obligar a desenvolupar una major destresa manual
per a compensar ’abseéncia de la cua com a mecanisme
d’equilibri als arbres. El crani d’ Ekembo presenta una
mida cerebral mitjana dins del rang dels micos i gibons
actuals (Begun i Kordos, 2004). En general, Ekembo
s’assembla a un mico en la seua adaptacié global, amb
atributs simiescs subtils pero inequivocs. Probablement,
era almenys tan intel-ligent com els micos del vell mén
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«La varietat de la dieta va ser
probablement la clau de l"éxit dels
primers hominids que es van dispersar

per Eurasia»



Des del punt de vista craniodental, Afropithecus (en la imatge) es dis-
tingeix per tenir un gran rostre, associat a grans musculs mastegadors
que evidencien mandibules i dents poderoses desenvolupades per a
triturar i moldre.

actuals i tenia una flexibilitat similar en la recerca d’ali-
ment, el desplacament i els comportaments socials.

Afropithecus se solapa temporalment amb la darrera
etapa d’Ekembo (Leakey i Walker, 1997). Postcrani-
alment, ambdues especies son indistingibles. Des del
punt de vista craniodental, Afropithecus es distingeix
per tenir un gran rostre, associat a grans musculs mas-
tegadors que evidencien mandibules i dents poderoses
desenvolupades per a triturar i moldre. Afropithecus
també té especialitzacions en les dents frontals que pro-
bablement li permetien esquingar qualsevol coberta pro-
tectora. Es probable que Afropithecus poguera explotar
una major varietat de recursos que Ekembo, cosa que
podria haver permes als seus descendents dispersar-se
cap al nord, a Arabia Saudita i després a Europa (Begun,
2015a; 2015b). Va ser a Eurasia on van evolucionar els
hominids moderns (grans simis i humans).

Els hominoideus europeus més antics sén hominids
(orangutans, ximpanzés, bonobos, goril-les, humans i
els seus parents fossils), amb dents gruixudes i esmal-
tades d’aspecte modern, amplies i planes. Igual que
Afropithecus, els simis europeus com Griphopithecus
tenien dietes amplies i podien explotar recursos que
anaven des de fruits tous fins a aliments més compli-

David R. Begun
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Filogénia simplificada dels primats, amb una atencié especial als Homi-
noidea.
R = Rudapithecus, K = Kenyapithecus
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cats amb cobertes exteriors, com closques o pell dura,
aixi com aliments subterranis com ara arrels. La vari-
etat de la dieta va ser probablement la clau de 1’exit

dels primers hominids que es van dispersar per Eura-
sia. Aquesta dieta era possible gracies a les adaptacions

masticatories, i potser va anar acompanyada de canvis

en la cognicio relacionats amb la flexibilitat ecologica

i dietetica. Un cop a Eurasia, els hominids del Mioce

mitja es van dispersar ampliament, ocupant la regié

compresa entre I’Europa central i I’equador. Sorgeixen

multiples taxons amb diverses adaptacions, pero a tots

els uneixen/tots comparteixen atributs millorats per al

processament d’aliments. Els simis del Mioce mitja que

coneixem mostren adaptacions indicatives d’un canvi

cap a un comportament postural amb més importancia

de les extremitats anteriors, perd sense assolir encara

la suspensi6 ni la bipedestacié (vegeu més endavant)

(Nakatsukasa i Kunimatsu, 2009). Es possible que

feren més activitats d’escalada vertical i elevacid, perd

no se suspenien de les branques com els hominoideus

no humans actuals. No es coneixen cranis de simis del

Mioce mitja, pero a finals del Mioce si que hi ha proves

d’una mida del cervell i una biologia del desenvolupa-
ment semblants a les dels grans simis moderns.
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Fa uns 12,5 milions d’anys van apareixer a
Europa simis més moderns. El més conegut és Piero-
lapithecus, trobat en un jaciment d’11,9 milions d’anys
d’antiguitat a prop de Barcelona (Alba, 2012). Piero-
lapithecus era bipede i tenia una columna vertebral
més vertical, com els simis actuals —a diferéncia de les
columnes més horitzontals dels micos i de la majoria
dels simis del Mioce primerenc i mitja— (Moya-Sola et
al., 2004). Les seues mans eren grans, amb dits llargs i
corbats, cosa que suggereix cert grau de suspensio. Pie-
rolapithecus 1 altres simis del Mioce mitja tarda euro-
peu tenien dents molt semblants a les dels ximpanzés
actuals 1 probablement seguien una dieta similar, rica
en fruits blans/tous, perd amb la varietat suficient per
a trampejar els periodes d’escassetat explotant altres
recursos. Al final del Mioce mitja apareixen altres simis
d’aspecte modern, el més famés dels quals és Danuvius,
del comengament del Mioce tarda (Bohme et al., 2019).
Danuvius s’assembla als simis del final del Mioce mitja,
com Pierolapithecus, en la morfologia dental. Igual que
aquest, era bipede, i tenim proves de les seues podero-
ses mans prensils. Les extremitats posteriors de Danu-
vius indiquen que era bipede als arbres i tenia forts peus
prensils. La bipedestacié de Danuvius podria ser pre-
cursora de la humana (Bohme et al., 2019).

Sabem poc sobre el cervell d’aquests simis. Conei-
xem els simis del Mioce tarda europeu, com ara Ruda-
pithecus a Hongria i Hispanopithecus a Espanya, a
partir d’esquelets parcials que revelen una estructura
corporal moderna, bipeda i totalment suspensora.
També es coneixen tres cranis parcials de Rudapithe-
cus, 1 dos inclouen el neurocrani. Gracies a ells sabem
que el cervell de Rudapithecus estava dins del rang del
dels ximpanzés actuals, si tenim en compte les diferen-
cies de mida corporal entre tots dos (Begun i Kordos,
2004; Gunz et al., 2020). Ates que el teixit cerebral és
un dels més cars en termes metabolics, és molt proba-
ble que I’augment de la mida del cervell estiga associat
a la seleccié de multiples comportaments i habilitats
que milloren la supervivencia i I’exit reproductiu. Que
Rudapithecus haguera assolit aquest nivell d’encefalit-
zacio, dificil d’explicar en abséncia d’un benefici per a
la supervivencia i la reproduccid, suggereix un patré de
comportament que s’aproxima al nivell de complexitat
dels grans simis moderns. Algunes proves indirectes
de I’evoluci6 d’una capacitat cognitiva més gran en els
simis procedeixen de la mida corporal i, especialment,
del desenvolupament dental (Kelley, 2004; Ward et al.,
2004). A Sivapithecus (un gran simi del sud d’Asia
emparentat amb els orangutans) i Rudapithecus, les pro-
ves dentals indiquen que els dos taxons es desenvolupen
a un ritme comparable al dels grans simis actuals, que
triguen més a assolir la maduresa que els micos del vell

58  Num. 118 METODE

David R. Begun

Es coneixen tres cranis parcials de Rudapithecus, i dos inclouen el neu-
rocrani. Gracies a ells sabem que el seu cervell estava dins del rang
dels ximpanzés actuals, si tenim en compte les diferéncies de mida
corporal entre tots dos. Que Rudapithecus haguera assolit aquest nivell
d’encefalitzacio suggereix un patré de comportament que s'aproxima
al nivell de complexitat dels grans simis moderns. En la imatge, un crani
de Rudapithecus femella.

«El registre fossil d’atributs relacionats
amb la intelligéncia té el seu punt algid
en els simis del Miocé tarda»



mon actuals (Kelley, 2004; Smith et al., 2019). El simi
fossil Afropithecus també sembla caracteritzar-se per un
creixement més lent, encara que no en el grau observat
als taxons del Mioce¢ tarda (Smith et al., 2003).

CONCLUSIONS

La historia evolutiva dels primats es caracteritza per
una diversitat d’adaptacions a un estil de vida arbori,
una dependencia creixent dels senyals visuals davant
dels olfactius i una necessitat cada vegada més gran de
millorar les capacitats cognitives relacionades amb 1’ad-
quisicid i el processament de recursos, les interaccions
socials i la diversitat ecologica. Tots els primats actuals,
pero especialment els antropoides, s6n excepcionals en
els nivells d’intel-ligéncia en comparacié amb la majoria
dels mamifers. Diversos exits cognitius impressionants
caracteritzen diverses branques d’antropoides. En sén
exemples 1’ds d’eines en els micos Cebus i els extraordi-
naris exits de molts micos del vell mén (rentat d’aliments,
banys en rierols, flexibilitat de comportament increible
i capacitat per a adaptar-se a la preseéncia d’humans).
Els diferents primats han desenvolupat versions pro-
pies d’excepcionalitat cognitiva. Tanmateix, el registre
fossil d’atributs relacionats amb la intel-ligéncia mostra
el seu punt algid en els simis del Mioce tarda, que van
assolir I’estructura corporal, la biologia reproductiva
i, probablement, la cognicié dels grans simis moderns.
Aquests simis, avantpassats en sentit ampli dels homi-
nins, van asseure les bases per a I’evolucié cognitiva dels
humans. El registre fossil dels hominins mostra constants
augments de la mida del cervell al llarg del temps, cor-
relacionats amb el desenvolupament d’estrategies de
superviveéncia extrasomatiques progressivament més
complexes i elaborades; aixo €s, la cultura humana.
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