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EL REGISTRO FOSIL DE LA INTELIGENCIA
DE LOS PRIMATES

De los primeros primates a los origenes humanos

Los animales recogen y procesan la informacién necesaria para sobrevivir y reproducirse. El medio
que utilizan para asimilarla es la inteligencia, que a su vez va en funcién del cerebro, su morfologia,
tamafo, organizacién y citoarquitectura. Mientras que la organizacién interna y la interconectividad
celular de los cerebros de los animales fosilizados son invisibles para la paleontologia, el tamafio y
la morfologia superficial de su cerebro a veces si se conserva, normalmente solo de forma parcial,
como molde endocraneal (el molde natural o artificial del interior de la cavidad craneal). El estudio
de la evolucién de la inteligencia en los primates, tal como se interpreta a partir del registro fésil de
moldes endocraneales, se centra principalmente en los linajes que nos pueden dar una informacién
mas directa sobre los acontecimientos evolutivos que condujeron al origen de la inteligencia humana.

Palabras clave: evolucién de los primates, paleoneurologia, paleoantropologia, hominoideos, cognicion.

Desde su establecimiento, el orden Primates se ha con-  relacionados con los Dermoptera (colugos o 1émures
siderado especialmente inteligente en comparacion voladores) (Beard, 1990; Kay et al., 1990), pero el
con otros animales. Hoy reconocemos capacidades consenso actual es que se trata de primates primitivos.
cognitivas similares a las de los primates en otros ani-  Este grupo increiblemente diverso persistié mas de 25

males, pero es innegable que los millones de afios y se extendid
primates priorizan la cognicién y desde Norteamérica hasta Asia
la flexibilidad conductual frente a «Es innegab[e que los y Europa. Los Plesiadapiformes
comportamientos determinados . . . _y evolucionaron a partir de mami-
genéticamente. pnmates priorizan la cognicion feros arbdreos y sus extremidades
y la flexibilidad conductual traseras son prénsiles como las

ORIGENES DE LOS frente a comportamientos de los primates, pero sus dientes
EUPRIMATES . L. se parecen a los de l.os primeros
determinados genéticamente»  mamiferos y de los insectivoros

Los Plesiadapiformes (de hace actuales, con puntas y bordes
65 a 37 millones de afios) son el afilados para perforar y partir

taxén fésil mas antiguo atribuido al orden Primates,  los exoesqueletos de los insectos (Silcox et al., 2015).
aunque sus miembros carecen de la mayoria de los atri- ~ Aunque tenfan dientes similares, estos eran algo mas
butos que definen a los Euprimates, primates de aspecto anchos y con puntas mds redondeadas, lo que puede
moderno (Bloch et al., 2007). Algunos han sugerido indicar que, ademads de insectos, su dieta incluia fruta
que los Plesiadapiformes estin mds estrechamente y otros productos vegetales (la savia, por ejemplo). Es
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Plesiadapiformes

Euprimates

Strepsirrhini (Iémures, lorinos, galagos)

Haplorrhini (antropoides y tarseros)

Catarrhini (monos del viejo mundo, simios y humanos)

Platyrrhini (monos del nuevo mundo)

Taxonomia de los primates. Resumen simplificado de la sistematica de los primates.

FUENTE: Elaboracion propia

una diferencia sutil, pero es posible que encauzara a los
primates hacia una dieta y una forma de vida mds diver-
sas y adaptables.

El primer f6sil descrito de un euprimate (de ahora en
adelante, primates), Adapis parisiensis, no se reconocio
al principio como primate, sino como artiodactilo (ungu-
lados de dedos pares como las vacas, las ovejas o los
antilopes). Los addpidos, la familia a la que pertenecia
Adapis, tenian extremidades flexibles y diestras, y manos
y pies prénsiles con uflas y almoha-
dillas grandes, en lugar de garras.
Estos primates de aspecto moderno
aparecieron en el Eoceno (hace
56-33,9 millones de afios) (Godi-
not, 2015). Al principio, cuando se
reconocieron los fésiles de prima-
tes como tales, se observé que, al
igual que los primates modernos,
solian tener cerebros relativamente
grandes, hocicos pequefios y 0jos
grandes y convergentes. Estos rasgos sugieren una menor
dependencia del olfato y mayor dependencia de la visién
en comparacién con otros mamiferos, asi como una
mayor capacidad cognitiva.

Para tratar de explicar el énfasis tictil y visual de
los sistemas sensoriales de los primates, las teorias se
han centrado en la dieta y la ecologia (Cartmill, 1992;
Sussman, 1991). Al igual que los primates modernos,
los primitivos pasaban la mayor parte del tiempo en los
arboles. Un habitat arbéreo plantea muchos retos: la tridi-
mensionalidad, la importancia de evitar caidas al saltar y
moverse con velocidad entre las ramas y la capacidad de
cazar o recolectar alimentos en las ramas mds inestables.
La caza, en particular la capacidad de atrapar insectos
utilizando su vision tridimensional, es posible gracias a
la superposicion de los campos visuales. Los primeros
primates evolucionaron en un contexto de abundancia de
vegetacion angiosperma (plantas con flores), que no solo
producen frutos en las ramas, sino que también atraen a
los insectos. Los primeros primates también eran noc-
turnos —lo sabemos por el gran tamafio de las érbitas
oculares—, lo que plantea incluso mds retos para cazar y
moverse entre las ramas (Wu et al., 2022).
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«El tamaiio del cerebro
comienza a aumentar de forma
mas clara con la evolucion
de los primates antropoides
(monos, simios y humanos)»

Estos primates ya daban muestras potenciales de una
inteligencia aumentada en el tamafio y la morfologia del
cerebro. En comparacion con los mamiferos contempo-
rdneos, los cerebros de los primeros primates eran mas
grandes en términos absolutos y tenian 16bulos olfati-
vos mds pequefios, en relacion con el tamaifio total del
cerebro (Radinsky, 1979). En general, el tamafio del
cerebro se considera un indicador indirecto de inteligen-
cia, aunque uno imperfecto (Gibson et al., 2001; Street

et al., 2017). La consecucién de
grados mds modernos de primates
—de estrepsirrinos a haplorrinos,
de antropoides basales a homi-
noideos, de hominoideos basales
a simios modernos, de simios a
humanos- suele estar acompafiada
de una reorganizacion de regiones
cerebrales, que también se produce
cuando se desarrollan mayores
niveles de inteligencia (Gibson et
al., 2001; Radinsky, 1979; Street et al., 2017).

Entre los primates primitivos con encéfalos bien con-
servados se encuentran los addpidos y los omom{idos, que
se parecen a los 1émures y lorinos actuales, y los tarsifor-
mes primitivos, antepasados de los tarseros actuales. Los
crdneos mas antiguos tenfan cerebros mas pequefios que
los de los prosimios actuales (en relacion con el tamafio
corporal) pero, hacia el final de su rango geolégico, los
primeros primates habian alcanzado un tamafio cerebral
similar a los mas pequefios de entre los prosimios actuales
(Godinot, 2015). El aumento del tamafio del cerebro a lo
largo del tiempo es comun en los linajes de mamiferos y
puede explicarse por lo que se conoce como una carrera
armamentistica, en la que la seleccion mejora la inteligen-
cia de los depredadores para cazar a sus presas y la de las
presas para detectar mejor la presencia de sus depredado-
res (Ward et al., 2004). El tamafio del cerebro comienza
a aumentar de forma mads clara con la evolucién de los
primates antropoides (monos, simios y humanos). Esto va
acompafiado de un cambio hacia la actividad diurna y la
aparicion de grupos sociales (Godinot, 2015). La actividad
diurna se deduce del tamafio de las 6rbitas (mds peque-
flas que en las especies nocturnas), mientras que la socia-
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Paleoceno 65-56 Plesiadapiformes

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

Oligoceno 34-23 Parapithecidae, Propliopithecidae (Aegyptopithecus), hominoides basales (Afropithecus, Ekembo),
Cercopithecoidea

Mioceno 23-5,5 Hominidae, Hominina, Homininae, Ponginae, Cercopithecinae, Colobinae

Plioceno 55-2,5 Ardipithecus, Australopithecus

Pleistoceno 2,5-0,01 Homo, Paranthropus

Cronologia de la evolucién de los primates. Epocas del Cenozoico con sus edades y los taxones de primates originados en cada una. Ma es la

abreviatura de mega-annum, o millones de afios.

FUENTE: Elaboracion propia

El craneo de Ekembo (en la imagen) presenta un tamafio cerebral
medio dentro del rango de los monos y gibones actuales. En gene-
ral, se asemeja a un mono en su adaptacién global, con atributos
simiescos sutiles pero inequivocos. Probablemente era al menos tan
inteligente como los monos del viejo mundo actuales y tenia una
flexibilidad similar en la busqueda de alimento, el desplazamiento y
los comportamientos sociales.

«Nuestro conocimiento de la evolucion
de los simios comienza realmente
con Ekembo, un hominoideo primitivo
encontrado en diversas localidades
de Kenia»

bilidad se deduce del dimorfismo corporal y del tamafio
de los caninos. Sin embargo, por muy importante que la
inteligencia social pueda ser para los antropoides actuales,
especialmente para los catarrinos (monos del viejo mundo,
simios y humanos), la complejidad social no parece ser un
predictor tan fiable del tamaiio del cerebro como la dieta y
la socioecologia (L6pez-Aguirre et al., 2022).

ANTROPOIDES

Los antropoides, un suborden de primates, compren-
den los monos del viejo y el nuevo mundo, los simios,
los humanos y sus parientes fdsiles. La mayoria de los
estrepsirrinos fosiles ya se habian extinguido cuando los
antropoides empezaban a ser comunes en el registro f6sil
(los primeros antropoides son muy poco comunes antes
de hace unos 40 millones de afios). Las mejores muestras
de antropoides primitivos proceden de los yacimientos
de El Fayum, en Egipto. Se conocen varios géneros de
antropoides primitivos con craneos relativamente bien
conservados (Godinot, 2015).

Los antropoides de El Fayum incluyen una serie de
haplorrinos y catarrinos primitivos (Godinot, 2015). Eran
arbéreos, algunos principalmente frugivoros y otros mds
insectivoros. Parece que la mayoria eran diurnos y presen-
taban dimorfismo sexual en el tamafio corporal y en los
caninos, lo que sugiere una complejidad social similar a la
de los antropoides actuales. En general, son mds grandes
que la mayorfa de los prosimios del Eoceno. Disponemos
de moldes endocraneales de los antropoides primitivos
Proteopithecus y Parapithecus 'y de los catarrinos primiti-
vos Catopithecus 'y Aegyptopithecus (Godinot, 2015). Los
taxones mas primitivos tienen cerebros pequefios y 16bu-
los olfativos grandes, mientras que Aegyptopithecus, mas
joven y con una morfologia craneal mas moderna, tiene
16bulos olfativos reducidos y un cerebro comparable a los
mads pequefios que podemos encontrar en los prosimios
modernos. En resumen, los primeros antropoides conser-
van el patrén primate (antiguo y actual) de arborismo y
dieta frugivora, y muestran un cambio hacia un compor-
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Esqueleto similar al de los monos
(extremidades del mismo tamafio, columna
vertebral horizontal, parte inferior de

Mioceno Ekembo Kenia
temprano Afropithecus Kenia
(23-16 Ma) Proconsul Kenia, Uganda
Mioceno medio  Griphopithecus Europa central, Turquia
(16-11,6 Ma) Nacholapithecus Kenia
Kenyapithecus Kenia, Turquia
Equatorius Kenia
Pierolapithecus Espafia
Dryopithecus Espafia, Francia, Austria

Mioceno tardio  Danuvius Alemania

europeo Hispanopithecus Espafia

(11,6-5,3 Ma) Rudapithecus Hungria
Ouranopithecus Grecia

Graecopithecus

Mioceno tardio  Sahelanthropus Chad
africano Orrorin Kenia
(11,6-5,3 Ma) Ardipithecus Etiopia

Grecia, Bulgaria

la espalda larga, torax estrecho), coxis
(sin cola externa), dentadura general de
frugivoro, cerebro del tamafio del de un
babuino.

Evoluciona desde fases mas parecidas

a Ekembo a fases tempranas de
bipedestacion / suspension; esmalte

dental grueso y mandibulas robustas (se
alimentan de objetos duros) en los taxones
mas antiguos; esmalte y mandibulas mas
finas (frugivoria de frutos blandos) en

los dos Ultimos; no hay pruebas directas
del tamafio del cerebro, pero si de una
historia vital prolongada.

Simios con comportamiento de suspensién,
bipedos con estructura corporal de simio
moderno, terrestres en taxones balcanicos,
mandibulas y dientes mas finos (frugivoria
blanda) en Europa, mandibulas y dientes
robustos (objetos duros) y reduccién
canina en taxones balcdnicos; historia vital
prolongada y cerebros del tamafio de Pan
(Rudapithecus).

Bipedos, terrestres, reduccion canina,
variedad en la robustez de las mandibulas,
cerebros del tamafio de Pan.

Cronologia de la radiacion de los simios en el Mioceno y atributos asociados a su diversidad y evolucién. Los taxones se enumeran por orden
cronoldgico dentro de cada subépoca. La tabla omite muchos taxones no tratados en el texto, en particular los grandes simios asiaticos, cuyos
craneos no se conocen bien. Los atributos exclusivos de los grandes simios y los humanos, incluidos los relacionados con la locomocién y el

cerebro, evolucionaron en el Mioceno.

FUENTE: Elaboracion propia

tamiento mds diurno y social, con sutiles cambios en
el tamafio y la morfologia cerebral que pueden sugerir
algunos incrementos en inteligencia.

HOMINOIDEOS

La superfamilia Hominoidea, parte de los Anthropoi-
dea, incluye a simios, humanos y sus parientes fosi-
les. Aunque no es el hominoideo mds antiguo, nuestro
conocimiento de la evolucién de los simios comienza
realmente con Ekembo, un hominoideo primitivo encon-
trado en diversas localidades de Kenia, cuya edad oscila
entre 19 y 17 millones de afios (McNulty et al., 2015).
Ekembo es el primer catarrino completamente moderno.
Se conocen la mayoria de los huesos de su esqueleto, que
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revelan una estructura corporal muy parecida a la de los

monos actuales, con una excepcién importante: un coxis

en lugar de cola. La ausencia de cola es un caracter deri-
vado que se considera un sello distintivo de los Hominoi-
dea, y posiblemente los obligd a desarrollar una mayor

destreza manual para compensar la ausencia de la cola

como mecanismo de equilibrio en los arboles. El craneo

de Ekembo presenta un tamafio cerebral medio dentro del

rango de los monos y gibones actuales (Begun y Kordos,
2004). En general, Ekembo se asemeja a un mono en su

adaptacién global, con atributos simiescos sutiles pero

inequivocos. Probablemente era al menos tan inteligente

como los monos del viejo mundo actuales y tenia una

flexibilidad similar en la bisqueda de alimento, el des-
plazamiento y los comportamientos sociales.




Desde el punto de vista craneodental, Afropithecus (en la imagen) se
distingue por tener un gran rostro, asociado a grandes musculos masti-
cadores que evidencian mandibulas y dientes poderosos desarrollados
para triturar y moler.

Afropithecus se solapa temporalmente con la dltima
etapa de Ekembo (Leakey y Walker, 1997). Postcraneal-
mente, ambas especies son indistinguibles. Desde el
punto de vista craneodental, Afropithecus se distingue por
tener un gran rostro, asociado a grandes musculos masti-
cadores que evidencian mandibulas y dientes poderosos
desarrollados para triturar y moler. Afropithecus también
tiene especializaciones en sus dientes frontales que pro-
bablemente le permitian desgarrar cualquier cubierta
protectora. Es probable que Afropithecus pudiera explo-
tar una mayor variedad de recursos que Ekembo, lo que
podria haber permitido a sus descendientes dispersarse
hacia el norte, a Arabia Saudi y luego a Europa (Begun,
2015a; 2015b). Fue en Eurasia donde evolucionaron los
hominidos modernos (grandes simios y humanos).

Los hominoideos europeos mds antiguos son homini-
dos (orangutanes, chimpancés, bonobos, gorilas, huma-
nos y sus parientes fosiles), con dientes gruesos y esmal-
tados de aspecto moderno, amplios y planos. Al igual que
Afropithecus, los simios europeos como Griphopithecus
tenfan dietas amplias y podian explotar recursos que iban
desde frutos blandos hasta alimentos mas complicados
con cubiertas exteriores, como cdscaras o piel dura, as{
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Filogenia simplificada de los primates, con especial atenciéon a los Homi-
noidea.
R = Rudapithecus, K = Kenyapithecus

FUENTE: Elaboracién propia

como alimentos subterrdneos como raices. La variedad
de la dieta fue probablemente la clave del éxito de los
primeros hominidos que se dispersaron por Eurasia. Esta
dieta era posible gracias a las adaptaciones masticatorias,
y puede que fuera acompafiada de cambios en la cogni-
cién relacionados con la flexibilidad ecolégica y dietética.
Una vez en Eurasia, los hominidos del Mioceno medio se
dispersaron ampliamente, ocupando la regién compren-
dida entre Europa Central y el ecuador. Surgen multiples
taxones con diversas adaptaciones, pero a todos les unen
atributos mejorados para el procesamiento de alimentos.
Los simios del Mioceno medio que conocemos muestran
adaptaciones indicativas de un cambio hacia un compor-
tamiento postural con mayor importancia de las extremi-
dades anteriores, pero sin alcanzar todavia la suspensioén
ni la bipedestacion (véase mds adelante) (Nakatsukasa
y Kunimatsu 2009). Es posible que realizaran mds acti-
vidades de escalada vertical y elevacion, pero no se sus-
pendian de las ramas como los hominoideos no humanos
actuales. No se conocen crdneos de simios del Mioceno
medio, pero a finales del Mioceno si hay pruebas del
tamafio de un cerebro y de una biologia del desarrollo
similar a la de los grandes simios modernos.
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Hace unos 12,5 millones de afios aparecieron en
Europa simios mas modernos. El mas conocido es Piero-
lapithecus, encontrado en un yacimiento de 11,9 millones
de afios de antigiiedad cerca de Barcelona (Alba, 2012).
Pierolapithecus era bipedo y tenfa una columna vertebral
mas vertical, como los simios actuales —a diferencia de las
columnas mads horizontales de los monos y de la mayoria
de los simios del Mioceno temprano y medio— (Moya-Sola
et al., 2004). Sus manos eran grandes, con dedos largos y
curvados, lo que sugiere cierto grado de suspension. Piero-
lapithecus y otros simios del Mioceno medio tardio euro-
peo tenian dientes muy parecidos a los de los chimpancés
actuales y probablemente seguian una dieta similar, rica en
frutos blandos pero con la variedad suficiente para capear
los periodos de escasez, explotando otros recursos. Al
final del Mioceno medio aparecen otros simios de aspecto
moderno, el mas famoso de los cuales es Danuvius, del
comienzo del Mioceno tardio (Bohme et al., 2019). Danu-
vius se parece a los simios del final del Mioceno medio,
como Pierolapithecus, en la morfologia dental. Al igual
que este, era bipedo, y tenemos pruebas de sus poderosas
manos prénsiles. Las extremidades posteriores de Danu-
vius indican que era bipedo en los drboles y tenia fuertes
pies prénsiles. La bipedestaciéon de Danuvius podria ser
precursora de la humana (Bohme et al., 2019).

Sabemos poco sobre el cerebro de estos simios. Cono-
cemos a los simios del Mioceno tardio europeo, como
Rudapithecus en Hungria e Hispanopithecus en Espafia,
a partir de esqueletos parciales que revelan una estructura
corporal moderna, bipeda y totalmente suspensoria. Tam-
bién se conocen tres craneos parciales de Rudapithecus,
y dos de ellos incluyen el neurocraneo. Gracias a ellos
sabemos que el cerebro de Rudapithecus estaba dentro
del rango del de los chimpancés actuales, si tenemos en
cuenta las diferencias de tamafio corporal entre ambos
(Begun y Kordos, 2004; Gunz et al., 2020). Dado que
el tejido cerebral es uno de los mds «caros» en términos
metabdlicos, es muy probable que el aumento del tamafio
del cerebro esté asociado a la seleccién de multiples com-
portamientos y habilidades que mejoran la supervivencia
y el éxito reproductivo. Que Rudapithecus hubiera alcan-
zado este nivel de encefalizacion, dificil de explicar en
ausencia de un beneficio para la supervivencia y la repro-
duccidn, sugiere un patrén de comportamiento que se
aproxima al nivel de complejidad de los grandes simios
modernos. Algunas pruebas indirectas de la evolucion de
una mayor capacidad cognitiva en los simios proceden
del tamafio corporal y, especialmente, del desarrollo den-
tal (Kelley, 2004; Ward et al., 2004). En Sivapithecus (un
gran simio del sur de Asia emparentado con los orangu-
tanes) y Rudapithecus, las pruebas dentales indican que
ambos taxones se desarrollan a un ritmo comparable al
de los grandes simios actuales, que tardan mas en alcan-

58  NUm. 118 METODE

David R. Begun

Se conocen tres craneos parciales de Rudapithecus, y dos de ellos inclu-
yen el neurocraneo. Gracias a ellos sabemos que su cerebro estaba
dentro del rango de los chimpancés actuales, si tenemos en cuenta las
diferencias de tamafio corporal entre ambos. Que Rudapithecus hubiera
alcanzado este nivel de encefalizacién sugiere un patrén de comporta-
miento que se aproxima al nivel de complejidad de los grandes simios
modernos. En la imagen, un craneo de Rudapithecus hembra.

«El registro fésil de atributos relacionados
con la inteligencia tiene su punto algido
en los simios del Mioceno tardio»



zar la madurez que los monos del viejo mundo actuales
(Kelley, 2004; Smith et al., 2019). El simio f6sil Afropi-
thecus también parece caracterizarse por un crecimiento
mas lento, aunque no en el grado observado en los taxo-
nes del Mioceno tardio (Smith et al., 2003).

CONCLUSIONES

La historia evolutiva de los primates se caracteriza por
una diversidad de adaptaciones a un estilo de vida arbéreo,
una creciente dependencia de las sefales visuales frente a
las olfativas y una necesidad cada vez mayor de mejorar
las capacidades cognitivas relacionadas con la adquisicién
y el procesamiento de recursos, las interacciones socia-
les y la diversidad ecoldgica. Todos los primates actuales,
pero especialmente los antropoides, son excepcionales en
sus niveles de inteligencia en comparacion con la mayoria
de los mamiferos. Diversos logros cognitivos impresio-
nantes caracterizan varias ramas de antropoides. Ejemplo
de ello son el uso de herramientas en los monos Cebus
y los extraordinarios logros de muchos monos del viejo
mundo (lavado de alimentos, bafios en arroyos, increible
flexibilidad de comportamiento y capacidad para adap-
tarse a la presencia de humanos). Los distintos primates
han desarrollado sus propias versiones de excepcionalidad
cognitiva. Pero el registro f6sil de atributos relacionados
con la inteligencia muestra su punto dlgido en los simios
del Mioceno tardio, que alcanzaron la estructura corporal,
la biologia reproductiva y, probablemente, la cognicién de
los grandes simios modernos. Estos simios, antepasados
en sentido amplio de los homininos, sentaron las bases
para la evolucidn cognitiva de los humanos. El registro
fosil de los homininos muestra aumentos constantes del
tamafio del cerebro a lo largo del tiempo, correlacionados
con el desarrollo de estrategias de supervivencia extra-
somadticas progresivamente mads complejas y elaboradas;
esto es, la cultura humana.
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