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- Why (the right hand) was chosen is a question not to be
settled, not worth asking except as a kind of a riddle.

T. Carlyle

- When did man emerge from the primates? The question is really
irrelevant. He was there from the beginning.

J.R. Napier

- El mejor modo de resolver un acertijo es formulando una
pregunta irrelevante.

M. Colell Mimo
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SUMARIO DEL CONTENIDO

La organizacién de la presente tesis es la siguiente:

Volumen I

Presentacién. Explicamos el por qué de la eleccidn del
tema de investigacién y cémo se planted la realizacién del

trabajo.

Resumen. Breve sumario de los objetivos, resultados y

conclusiones méds destacables del estudio realizado.

Capitulo I: Introduccién. Exponemos el estado actual de
las investigaciones sobre el origen y desarrollo de las
asimetrias funcionales en el hombre, con especial referencia
a la dominancia manual y el 1lenguaje. Sigue una breve
introduccién a las asimetrias funcionales en los animales y
el interés que supone el estudio de las mismas. A continua-
cidén, presentamos una revisién bibliogrdfica exhaustiva de
los trabajos realizados sobre dichas asimetrias en los
primates no humanos, exponiendo con mayor detalle las in-
vestigaciones cuyo objetivo era estudiar la lateralidad
manual de los mismos. Esta revisién nos permite llevar a
cabo una valoracién critica de estos trabajos y formular una
reflexidén sobre aquellos aspectos mds relevantes que pueden
afectar la expresién de la lateralidad manual de los sujetos

Y que deberian ser considerados en toda investigacién sobre
el tema.

Capitulo II: Objetivos. Se enumeran los objetivos de

nuestra investigacién, explicando brevemente cada uno de
ellos.



Capitulo ITI: Generalidades. Se incluye una descripcién
de las especies de primates estudiadas (Pan troglodytes, Pan
paniscus y Pongo pygmaeus): taxonomia, distribucién, hdbitat
y caracteristicas morfo-conductuales.

Capitulo IV: Material y Método. Detallamos:

- las caracteristicas de los sujetos y las condiciones de su
entorno fisico-social.

- el material utilizado en nuestra investigacidén, con espe-
cial referencia a los aparatos utilizados para evaluar las
posibles preferencias manuales de los sujetos.

- las instalaciones en las que se ha llevado a cabo la re-
cogida de datos.

- el procedimiento sequido en nuestro trabajo, desde las
observaciones preliminares hasta el tratamiento y el anali-

sis de los datos recogidos.

Capitulo V: Resultados. Presentamos los resultados
obtenidos del andlisis de nuestros datos, siguiendo el

esquema expuesto en el procedimiento.

Capitulo VI: Discusién. Se dedica al examen de 1los
resultados teniendo en cuenta el marco tedérico de referencia

Y nuestras propias observaciones.

Capitulo VII: Conclusiones. Recoge las conclusiones que
se derivan de los resultados obtenidos en nuestra investiga-
cién, de acuerdo con los objetivos propuestos.

Capitulo VIII: Propuesta de investigaciones futuras.
Esbozamos la posible continuidad de la linea de investiga-
cién iniciada con esta tesis y centrada en la lateralidad
funcional de los primates no humanos, delimitando dos gran-
des dmbitos de estudio y una serie de trabajos puntuales de
factible realizacién.



Finalmente, en el apartado de Bibliografia se recogen
todas las referencias bibliogrdficas utilizadas y citadas en
el texto de la tesis.

Volumen IT

Incluye los anexos de la tesis:
- tablas resumen de los trabajos realizados sobre
lateralidad manual en Cercopithecoideos y Ceboideos.
- plantillas de registro.
- fichas correspondientes a 1los datos, observaciones vy
realizaciones de cada uno de los 36 sujetos que integran la
muestra de la presente investigacién.



PRESENTACION

Mi interés por el tema de las asimetrias funcionales en

los primates no humanos se remonta a bastantes anos atras.

Desde hace mucho tiempo, el Dr. Jordi Sabater Pi opina que
el estudio de la aparicién y desarrollo de una lateralidad
motora en 1los primates -plasmada, posiblemente, en una
dominancia manual- es una temdtica de gran importancia, mdxime
considerando su relacién con los procesos de hominizacién
inherentes a la especializacién conductual.

Se trata de una cuestién de la que, hace algunos afios, se
conocia poco, ya que eran muy escasos los trabajos realizados
con rigor cientifico sobre lateralidad funcional en primates no
humanos.

Por este motivo, me sugirié iniciar un trabajo sobre 1la
preferencia manual gque mostraban los individuos que formaban
uno de 1los grupos de chimpancés del Parque Zooldégico de
Barcelona.

Los estudié durante seis meses, en el afio 1986, elaborando
un etograma de aquellas actividades espontdneas motoras
susceptibles de proporcionar indicios sobre las preferencias
manual-podales de los individuos.

A raiz de este trabajo el Dr. Sabater me ofrecié la posi-
bilidad de colaborar con los Drs. J. Vauclair y J. Fagot, del
CNRS (Centre Nationale de 1la Recherche Scientifique) de
Francia, en la realizacién de un estudio sobre lateralidad y
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pensaban llevar a cabo con la coleccién de gorilas del Zoolé-

gico de Barcelona.

Recogimos los datos en noviembre de aquel mismo afo y los
resultados fueron publicados en los afios siguientes (Fagot,
Vauclair & Colell, 1987 y Fagot & Vauclair, 1988).

Discutiendo con el Dr. Sabater la metodologia y los
resultados de este trabajo, pensamos que seria de gran interés
hacer un estudio similar con otros péngidos. Especialmente los
chimpancés, con su elevada capacidad cognitiva y manipulativa
y sus conocidas conductas instrumentales, nos parecian los
sujetos ideales para llevar a cabo un estudio de lateralidad
manual.

Los Drs. Vauclair y Fagot nos facilitaron amablemente las
medidas de los dos aparatos utilizados en su estudio al objeto
de que pudieramos hacer una réplica del mismo con otras
especies.

Una primera dificultad que tuvimos que afrontar fue el
hecho de que no podriamos repetir, exactamente, el estudio
realizado con los gorilas, dada la imposibilidad de emplear uno
de los dos aparatos utilizados previamente: era demasiado
fragil. Posiblemente los gorilas tienen mads fuerza, pero la
emplean menos; en cambio, los chimpancés son muy curiosos y
exploran al médximo todas las posibilidades que les brinda un
objeto nuevo.

Ademds, como resultado de nuestra experiencia, pensdbamos
que era posible mejorar la investigacién, ampliando el nimero
de pruebas a realizar y el total de registros obtenidos en cada
una de ellas, asi como incrementando, sensiblemente, el numero
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de sujetos de nuestra muestra. También decidimos que era
importante considerar las preferencias manuales de los sujetos
exhibidas en conductas espontdneas, especialmente en aquellas
que implicasen la utilizacién de una sola mano.

Pensamos, asimismo, en la conveniencia de estudiar 1los
orangutanes; casi no existia literatura sobre la lateralidad
funcional de estos animales, de los cuales, en cambio, son muy
conocidas 1las capacidades instrumentales gque exhiben en
cautividad.

Tales objetivos resultaban bastante ambiciosos dadas las
dificultades (principalmente de medios y tiempo) que suponia el
llevar a cabo un trabajo de este tipo: era evidente que la
temdtica por su originalidad e interés podia ser objeto de una
tesis doctoral.

Asi, elaboramos un proyecto de tesis seguin el cual, para
evaluar las preferencias manuales de los sujetos de nuestro
eStudio, los observariamos mientras efectuaban una conducta
simple, cotidiana ("recoger comida del suelo") y, asimismo,
durante la realizacién de tareas nuevas y complejas.

Para poder llevar a término esta segunda parte de 1la
investigacién, decidimos utilizar uno de los aparatos empleados
anteriormente (que en nuestra tesis recibe el nombre de "panel
horizontal"), convenientemente reforzado, y construir unos
nuevos que cumplieran dos requisitos -aparte de solidez
suficiente-: complejidad manipulativa y resolucién mediante
acciones secuenciales. Asi disefiamos las "cajas 1 y 2".

También nos interesaba disponer de una aparato cuya
resolucién implicase la utilizacién simultdnea de ambas manos,
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en acciones diferentes. La idea original del mismo, habia sido
fruto de una discusién sostenida con los Dres. Vauclair y
Fagot, cuando recogiamos los datos de preferencia manual de los
gorilas. El resultado de ello fue el "panel vertical".

En un principio, 1los sujetos de 1la muestra debian
limitarse a los chimpancés y orangutanes del Zoo de Barcelona,
institucién con 1la que el Departamento de Psiquiatria y
Psicobiologia Clinica mantiene, desde 1987, un convenio de
cooperacién cientifica, pero, gracias a las ayudas econdmicas
de la CIRIT (’Ajuts a Projectes de Recerca d’Investigadors
Joves’, AR88 y AR89) y del Departament d’Ensenyament de la
Generalitat (’Beca de Formacié d’/Investigadors’, 1989, 1990) y
a la colaboracidén de los respectivos equipos directivos, pudie-
ron estudiarse, ademds, los sujetos de los Zoos de Valencia y
Madrid y del Centro de Recuperacién de Animales de Reus.

También aprovechamos una estancia de estudio en el Zaire,
para registrar las preferencias manuales de cuatro chimpancés
del Zooldégico de N’Sele, en Kinshasa, dos de los cuales son
bonobos (Pan paniscus), seguramemente los uUnicos animales de
esta especie con los que se ha realizado un estudio sistemdtico
sobre este tema. |

De la lectura de la bibliografia, de nuestros trabajos
anteriores sobre el tema y de observaciones previas de los
sujetos a estudiar, seleccionamos unos factores que
considerdbamos relevantes para nuestro estudio:

= contar con una muestra grande de sujetos, a ser posible con
representantes de todas las edades y de ambos sexos.

- tener en cuenta la precisién manual requerida en las
tareas, asi como su grado de complejidad.



- considerar variables tales como la postura adoptada por el
sujeto al wutilizar sus manos y la posicién del objeto

manipulado respecto del sujeto.

En el afio 1987, cuando inicié la recogida de datos sobre
la conducta espontdnea de los grupos de chimpancés del Zoo de
Barcelona, eran muy escasos los trabajos realizados que
hubiesen tenido en cuenta todas estos factores. Actualmente,
algunos de los mismos han sido los que han proporcionado més
luz sobre el controvertido tema de la lateralidad manual y sus

origenes.

Finalmente, quisiera concluir esta presentacién de 1la
tesis con una reflexién, tal vez seria mejor considerarla una
pequena digresién, sobre el trabajo realizado.

De toda investigacién cientifica podemos valorar el
interés y originalidad de la temdtica elegida, el rigor del
método empleado, la validez de los resultados obtenidos, la
coherencia entre los objetivos propuestos y las conclusiones
del trabajo, la pequefla o gran aportacidén gque representa al
conjunto del saber humano. Pero en pocas ocasiones podemos
adivinar qué ha significado para las personas que la han
llevado a cabo: en las tablas de datos nunca se recogen los
momentos buenos, tampoco los malos, los divertidos, 1los
excelentes.

Por ello, me gustaria dejar constancia aqui de lo mucho
que esta tesis me ha permitido aprender (iy no sélo acerca de
la lateralidad manual de los chimpancés y los orangutanes!),
mientras llevaba a cabo una de las actividades que mis me gus-
tan en el mundo: observar la conducta de los primates no
humanos, nuestros parientes mds préximos en la filogenia.



RESUMEN

Hemos realizado el estudio de la posible lateralidad
manual de los sujetos de una muestra formada por 31
chimpancés comunes (Pan troglodytes), 2 chimpancés bonobos
o pigmeos (Pan paniscus) y 3 orangutanes (Pongo pygmaeus),
todos ellos en condiciones de cautividad.

Se ha observado a los individuos mientras llevaban a
cabo la accién de recoger comida y, en algunos casos,
otras conductas espontdneas. Asimismo, se han propuesto
unas pruebas manipulativas especificas a una submuestra de
sujetos (formada por 24 chimpancés comunes V' 2
orangutanes), consistentes en cuatro aparatos cuya
resolucién exigia el empleo de una o ambas manos en
acciones secuenciales y/o simultdneas, al objeto de
obtener una recompensa (un item de comida).

El andlisis de los datos muestra que la mayoria de los
individuos estudiados exhibe una preferencia manual
significativa en la accién de recoger comida. También
podemos hablar de patrones de lateralidad manual
individuales en 25 de los 26 sujetos que resolvieron, al
menos, un aparato. Tanto la edad como la especie parecen
ser aspectos relevantes al considerar 1la lateralidad
manual de los sujetos.

Asimismo, se comprueba que hay una serie de factores
en las conductas observadas y/o en las tareas propuestas,
que facilitarian la expresién de la lateralidad manual de
los sujetos, mientras otros tenderfan a dificultarla.

A la luz de los resultados obtenidos, creemos posible
afirmar que el estudio de la lateralidad manual de los
chimpancés y 1los orangutanes nos proporciona modelos
homélogos vdlidos para comprender el origen y desarrollo
de dicha especializacién conductual.



1. INTRODUCCION

1.1. Asimetrias funcionales en el ser humano

El ser humano presenta, en su organizacién cerebral, una
actividad hemisférica claramente asimétrica, a nivel sensorial,

motor, cognitivo y emocional (Walker, 1980).

Las asimetrias cerebrales se desarrollaron a partir de una
estructura bilateral simétrica, probablemente como resultado de
una adaptacién bioldgica a determinadas presiones selectivas
(Levy, 1977).

La primera referencia a una asimetria hemisférica
funcional se encuentra en los trabajos de Broca, quien, en
1860, observé que lesiones en el hemisferio izquierdo
ocasionaban cuadros de afasia (citado en Springer y Deutsch,
1985). Esta habilidad verbal del hemisferio izquierdo se
consider6 indicativa de otras habilidades del mismo hemisferio
para todas las funciones de orden superior, generalizdndose asi
la expresién de hemisferio dominante referida al hemisferio
izquierdo.

No fue hasta casi 100 afios mds tarde en dque se
reconsideraron las posibilidades del hemisferio derecho y
empezé utilizarse el término especializacién en 1lugar de
dominancia. De este modo, el procesamiento holistico, las
habilidades espaciales y musicales y la decodificacién
emocional serfian propias del hemisferio derecho, mientras que
el hemisferio izquierdo se caracterizaria por un tipo de
Procesamiento analitico-secuencial y por sus habilidades
linglisticas (Kolb y Whishaw, 1986).
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Estas diferencias genéricas pueden concretarse en una
serie de funciones que se consideran lateralizadas en los seres
humanos: la preferencia manual y el lenguaje son dos de las
asimetrias mds conocidas y estudiadas, pero no son las udnicas.
El reconocimiento de rostros, las expresiones faciales, las
habilidades visuo-espaciales, los cambios espontdneos en 1la
direccién de la mirada, las habilidades musicales y el
conocimiento del esquema corporal, para citar algunas entre las
mds importantes, estdn controladas preferentemente por uno de
los dos hemisferios cerebrales. (Falk, 1987).

El uso predominante de una mano es una asimetria asociada
-en una significativa mayoria de 1la especie humana- al
hemisferio izquierdo; por ello la mayoria de personas exhiben
una dominancia manual diestra.

Asimismo, 1las habilidades 1linqgiiisticas también se
encuentran vinculadas al hemisferio izquierdo. Entre los
sujetos diestros, el 96% tiene lateralizado el lenguaje en este
hemisferio y, aproximadamente el 70% de los seres humanos
zurdos o ambidiestros, presenta también dicha lateralizacidén
verbal izquierda (Rassmussen y Milner, 1977).

La posible relacién entre las asimetrias manuales vy
lingiiisticas en el ser humano, es una pregunta abierta que
puede ser considerada desde muy diversos enfoques. Nuestra
formacién etoldégica nos lleva a plantear la cuestién desde un
punto de vista evolutivo.

Efectivamente, el origen y la propia existencia de estas
asimetrias funcionales son algunos de 1los aspectos més
debatidos de los procesos de la hominizacién conductual. Las
Cuestiones bisicas formuladas sobre el tema hacen referencia al
cudndo y por qué aparecié una dominancia manual diestra en la
evolucidén de los hominidos y cémo ésta se relaciona con la
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lateralizacién del lenguaje.

éDesde cudndo podemos hablar de una dominancia manual
diestra en el hombre? Hay evidencias, en los restos fosiles, de
que la lateralizacién de esta funcién existia ya en los

hominidos.

En efecto, segin Toth (1985), el uso predominante de la
mano derecha lo encontramos ya en los dtiles de piedra tallada
del Paleolitico Inferior y Medio, procedentes de los
yacimientos de Koobi Fora (Kenya) y Ambrona (Espaha), con una
antiguedad de 1.9 a 1.4 millones de afios y de 0.4 a 0.3
millones de afios, respectivamente. En la mayoria de los cantos
rodados de donde se extraian las lascas, se observa un sentido
de rotacién hacia 1la izquierda, mientras que las lascas,
significativamente, presentan el borde cortante orientado hacia
la derecha. Este patrén corresponde al obtenido por un tallador
diestro que sostenga el canto con la mano izquierda y percuta
con la derecha. Los hominidos que fabricaron y utilizaron estos

instrumentos 1liticos fueron Homo habilis, Homo erectus vy

presumiblemente Australopithecus boisei, por lo que Toth afirma
que hace entre 1.9 y 1.4 millones de afios ya se habia desarro-
llado una lateralizacién funcional del cerebro hominido.

Ademds del andlisis de los utiles liticos se ha utilizado
una original técnica que permite conocer de forma indirecta la
posible lateralizacién  manual de los Homo  sapie
neanderthalensis. Varios autores (Lumley, 1973; Trinkaus, 1983)
han hipotetizado que los neandertales empleaban cuchillos de
piedra para cortar objetos que sostenian entre los dientes.
Inadvertidamente debfan incidir también sobre el esmalte
dental, lo que explicarfa la presencia de estriaciones sobre la
superficie de los dientes anteriores. Bermidez de Castro Yy
colaboradores (1988) analizaron macro y microscépicamente las
marcas dentales presentes en diversos especimenes de los
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yacimiento de Atapuerca/Ibeas (Espafna), la Quina 5 (Francia) y
cova Negra (Espafa), pertenecientes a hominidos del Pleistoceno
Medio y Superior, 1llegando a la conclusién de (que,
efectivamente, las estriaciones eran el resultado de un proceso
antemortem, probablemente producidas por lascas cortantes y -en
base a la direccionalidad de los cortes- realizadas por ho-

minidos diestros.

Desde una perspectiva funcional (Toth, 1985; Bermidez de
Castro et al., 1988) podemos afirmar que el género Homo, Yy
posiblemente Australopithecus, estan lateralizados. Diversos
estudios confirman esta lateralizacidén también a nivel estruc-
tural: Holloway y De La Coste-Lareymondie (1982) examinaron las
asimetrias presentes en 1los crdaneos de 190 hominidos
(Australopithecus, Homo erectus Yy Homo sapiens
neanderthalensis) y hallaron que el patrdén petalial de las
asimetrias no diferia significativamente del de 1los Homo

modernos.

Aunque aceptemos que el hombre presenta desde sus origenes
una preferencia manual determinada y, seguramente otras
funciones lateralizadas, quedan ain muchas dudas por resolver.
¢Por qué la mano derecha? o, expresado de otro modo, épor qué
el hemisferio izquierdo para el lenguaje y la preferencia
manual?

Existen dos posturas teéricas claramente diferenciadas que
intentan responder a estas preguntas. Una considera el lenguaje
fruto de una larga historia evolutiva, desarrollo tdltimo de las
vocalizaciones de los primates: la otra, en cambio, afirma que
la capacidad lingiiistica es un logro relativamente reciente,
posterior a la adquisicién de unas habilidades manipulativas
considerables, wuna comunicacién gestual elaborada Y,
ciertamente, un dextrismo manual establecido.
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Siguiendo a Frost (1980) denominaremos "hipdétesis del
lenguaje® a la primera y "hipétesis de 1la conducta
instrumental®™ a la segunda. Veamos algunos de los principales
exponentes de ambas posiciones teéricas, refiriéndonos, en
primer lugar, a los autores que defienden la hipétesis de la

conducta instrumental.

Hewes planteé, en 1973, que un lenguaje gestual podia ser
suficiente para mantener la fabricacién de instrumentos y otras
tradiciones culturales; destacaba la dificultad de situar en
las vocalizaciones de los primates el origen de un lenguaje
proposicional, dado el cardcter emocional de las mismas. Ademas
citaba las evidencias anatémicas (Lieberman et al, 1972) que
demostraban la adquisicidén relativamente reciente de una
capacidad 1lingliistica fonatoria-articulatoria compleja; 1la
reconstruccién del tracto faringeo de los neandertales (cuyos
restos datan de hace sélo 150.000 afos), evidenciaba una
imposibilidad fisica de producir y articular la vasta y rica
gama de sonidos que constituyen el habla humana. Por ello,
Hewes propuso el origen gestual del lenguaje. Dado que en los
seres humanos hay una asociacidén entre preferencia manual
diestra y dominancia hemisférica izquierda, sugirié que las
presiones selectivas, producto de un requerimiento mayor de
precisién manual para la utilizacién y 1la fabricacién de
instrumentos, habrian involucrado un desarrollo paralelo del
lenguaje gestual-manual, controlado por el mismo hemisferio
izquierdo.

Esta hipétesis, se vié favorecida por las investigaciones
de Kimura (1976, 1979), que confirmé la existencia de una
intima relacién entre actividad manual y lenquaje, al observar
en cerebros humanos la superposicién de los substratos neurales
mediadores del habla y de la actividad manual.

Frost (1980), reconsidera las aportaciones de Hewes y
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Kimura y afirma que 1la dominancia manual diestra y 1la
comunicacién gestual elaborada habrian evolucionado antes que
el habla. La utilizacién preferente de la mano derecha y la
representacién lateralizada del lenguaije, serian una
consecuencia de la especializacidén diferencial de los miembros
superiofes, requerida para el uso y la fabricacién de ins-

trumentos.

De hecho, la conducta instrumental se caracteriza por el
empleo asimétrico de las manos: generalmente, la mano izquierda
sostiene o mantiene inmévil el objeto que estd siendo
manipulado, mientras la mano derecha realiza unos movimientos
de prensién y de manipulacién que requieren mayor habilidad y

precisén.

Frost (1980) sugiere que la especializacién manual
necesaria para el mantenimiento de una conducta instrumental
sistemdtica, habria seleccionado una lateralizacién cerebral
durante la evolucién hominoidea, gque, progresivamente,
afectaria a otras funciones mds complejas, entre ellas el
lenguaije.

Para Calvin (1982), el rdpido desarrollo del cerebro
hominido, la preferencia manual diestra y el lenguaje, habrian
tenido un origen comin en la seleccién de los circuitos
neurolégicos involucrados en una conducta instrumental
especifica, altamente adaptativa: el lanzamiento de piedras,
con una mano, para cazar o ahuyentar pequefios animales.

Aunque la linea de razonamiento seguida por los autores
mencionados es coherente, presenta , sin embargo, algunos
problemas que no pueden ser obviados. La dificultad mayor con
la que se enfrenta esta hipétesis de la conducta instrumental,

Se centra en la transicién de un sistema de lenguaje gestual a
uno vocal.
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Como veremos a continuacidén, otros autores opinan que aun
en el supuesto de que los procesos cognitivos requeridos para
la fabricacién de udtiles liticos no sean muy diferentes de los
necesarios para generar el 1lenguaje, ello no presupone,
forzosamente, la prioridad de aparicién de 1la conducta
instrumental respecto de las capacidades lingliisticas.

Seguin Holloway (1969), los primeros hominidos debian tener
una conducta similar al lenguaje, ya que ello se reflejaba en
su conducta instrumental. Para este autor, la fabricacién de
titiles liticos retne las mismas caracteristicas de transmisidn
tradicional, productividad, dualidad, semanticidad Yy
gramaticalidad del 1lenguaje y no hubiese sido posible
desarrollarla de haber carecido de un sistema de comunicacién
simbdlico.

Para Falk (1980, 1987) y Bradshaw (1988) el lenguaje vocal
humano es un desarrollo de los sistemas vocdlicos de nuestros
ancestros primates. Se trataria, por tanto, de una adquisicién
temprana de los hominidos, mientras que el uso preferente de la
mano derecha se desarrollaria mds tarde, debido a un "efecto de
campo” neurolégico del hemisferio izquierdo (fig.1l):; 1la
especializacién del hemisferio izquierdo, que inicialmente
estarfia limitada al control de 1las 4reas de asociacién
relacionadas con el aparato vocal, se habria extendido hasta
incluir las 4reas de asociacién adyacentes, relacionadas con
las regiones de la mano derecha, una vez el bipedismo se
hubiese establecido como sistema prioritario de marcha,
liberdndose, en consecuencia, las extremidades anteriores de
las estrictas obligaciones locomotoras.

Steklis (1985) recoge una serie de estudios que aportan
datos sobre las caracteristicas de las vocalizaciones de los
primates no humanos actuales, lo que le permite concluir que
las llamadas efectuadas por diversos géneros de primates
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pertenecientes al suborden de 1los Anthropoidea, no son
simplemente expresiones elementales, sino que muchas de ellas
se caracterizan por su complejidad estructural (sintaxis) y
funcional (semantica). Estos resultados parecen favorecer las
hipétesis de un origen vocal del lenguaje, asociado a una
temprana lateralizacidén hemisférica, ya que -como abordaremos
mds adelante-~ la organizacién lateralizada de las funciones
lingtisticas también existe en algunos primates no humanos.

EFECTO
DE CAMPO

REMISFERID
ITOUIERDD

VIgvi

[ r‘
“«

R —

F@g.l. Hip6étesis del "Efecto de Campo Unidirec-
cional" propuesta por D. Falk (1980). Segln 1la
misma, el habla precedié al dextrismo.
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Parece bastante evidente que ninguna de las hipdtesis
expuestas, que algunos de los propios autores que las han
formulado (Frost,1980; Falk,1980) reconocen como especulativas,
puede ser comprobada con los datos que actualmente poseemos
sobre los procesos de hominizacién.

Podria creerse que nuestra pregunta inicial, referida al
origen y desarrollo de las asimetrias manuales y lingtiisticas
en el ser humano, no tiene una respuesta concluyente, ni
siquiera una adecuada aproximacién empirica (exceptuando los ya
citados estudios de restos fésiles). Pero sin abandonar 1la
perspectiva evolucionista, tenemos otra posibilidad para
abordar este tema: la realizacién de estudios comparativos,
observando primates humanos y no humanos.

Ciertamente, no podremos abordar el tema de las asimetrias
lingliisticas, porque los primates no humanos no utilizan un
lenguaje vocal articulado de caracteristicas semejantes al de
los seres humanos; pero, dado que los primates no humanos si
hacen un uso abundante y diverso de sus manos, los podemos
utilizar como "fésiles vivientes" para el estudio de las
asimetrias manuales. En este marco se encuadra precisamente el
tema que vamos a tratar en esta tesis: las preferencias
manuales de los chimpancés y los orangutanes.

Como ultimo punto describiremos aqui, aunque sea muy
someramente, los aspectos bdsicos que se conocen sobre la
lateralidad manual humana, lo que nos servird de criterio
referencial en la discusién de los resultados obtenidos en

nuestro trabajo.

Como afirmdbamos al inicio de este capitulo, se acepta, en
general, que la especie humana tiene una lateralidad manual
claramente definida y muy direccional; casi el 90% de 1la
poblacién humana es diestra, un 10% zurda y un porcentaje
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minimo puede considerarse ambidiestra (Annett, 1970). Ademds,
diversos estudios (Hecaen & Ajuriaguerra, 1963; Corballis,
1983) senalan que la preferencia por el uso de la mano derecha
es independiente de 1la procedencia social, geografica o
cultural de la muestra considerada.

De todos modos, 1la lateralidad manual no es una
caracteristica invariable de un individuo, como podria ser el
color de los ojos. Ya Gesell y Ames, en 1947, habian destacado
la complejidad de este rasgo, afirmando que no podia hablarse
de dos patrones tnicos de dominancia manual.

Todo estudio sobre lateralidad deberia considerar la
estabilidad temporal de la preferencia manual mostrada y la
consistencia entre tareas o actividades diversas. De hecho, se
producen variaciones de la lateralidad manual a lo largo del
desarrollo ontogenético del ser humano (Gesell & Ames, 1947) vy,
ademds, se observan casos de lateralidad mixta, es decir,
sujetos que utilizan una mano u otra en funcién de la tarea que

llevan a cabo.

En una investigacién reciente (Lansky et al, 1988)
realizada con un total de 2083 individuos adultos se obtuvo que
solo un 2.4% de la muestra podian ser considerados zurdos y un
70% diestros. El1 27.6% restante presentaban una lateralidad
manual mixta, utilizando preferentemente la mano izquierda
(zurdos mixtos) o la derecha (diestros mixtos) para escribir,
pero empleando la otra mano para realizar una o mids de las
restantes actividades propuestas -dibujar, utilizar unas
tijeras, usar un cepillo de dientes y lanzar una pelota-.

Estos resultados confirmaron los obtenidos por Annett
(1972), con una muestra de 2000 sujetos. En este estudio se
observé que el 30% de los individuos que se consideraban a si
mismos diestros utilizaban la mano izquierda en tareas tales
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como cortar con tijeras o enhebrar una aguja. De hecho, la
accidén mds lateralizada de todas las propuestas fue - aparte de
escribir, preferencia que tiene una clara significacién cultu-
ral~- golpear con un martillo y, en menor medida, lanzar un
objeto hacia un objetivo, habilidades ambas muy relacionadas
con las actividades de los primeros hominidos, de modo que,
como ya hemos mencionado anteriormente, se ha sugerido que las
presiones selectivas relacionadas con este tipo de destrezas
podrian haber especializado un 1lado del cerebro y su
correspondiente mano asociada.

Esta lateralizacién se ha mantenido a lo largo de 1la
historia de la humanidad. Coren y Porac (1977) analizaron 1180
representaciones artisticas realizadas entre el afio 3000 a.
J.C. y 1950 d. J.C. vy obtuvieron que el 92.6% de las pinturas
suponian el uso de la mano derecha. Ademds, la distribucién
temporal indicaba que este porcentaje de dextrismo se habia
mantenido casi inalterable a lo largo de 50 siglos.

1.2. Asimetrfias funcionales en otros animales.

La dominancia manual a nivel de especie, no parece darse
en otros vertebrados superiores, aunque si hay evidencias de la
existencia de una lateralizacién cerebral, en algunas
estructuras y funciones, en varios "phyla" del reino animal
(Denenberg, 1981; Glick,1985).

A nivel funcional, los estudios que aportan mds datos en
este sentido, son los de Nottebohm (1977, 1980) sobre la
lateralizacién del canto en los paseriformes y el de Denenberg
y colaboradores (1978) sobre la lateralizacién cerebral de las
ratas como consecuencia de experiencias tempranas.
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De acuerdo con Levy (1988), es licito pensar que estas
asimetrias funcionales son analogias, debidas a presiones
selectivas comunes, fruto de la organizacidén neural 6ptima,
relacionada con asimetrias moleculares compartidas por todos
los organismos vivos. Asi, la especializacién del hemisferio
izquierdo para secuencias complejas de vocalizaciones seria
comin a paseriformes y humanos y el hemisferio derecho
controlaria la expresién de las emociones en ratas y seres
humanos.

Pero es el estudio de las asimetrias en los primates no
humanos -especialmente en los péngidos, filogenéticamente mds
cercanos al hombre- el que nos permitird comprender mejor la
evolucién de la lateralizacidén cerebral, ya que posibilita la
utilizacién de modelos homélogos que nos dan una perspectiva
mds ajustada del desarrollo de esta especializacién neural.

En este tipo de investigaciones, se utilizan unos métodos
que permiten detectar las asimetrias de los primates. Falk
(1987) expone los mds usuales:

1. Exploracién clinica en sujetos que presentan lesiones
cerebrales, o con el cuerpo calloso quiridrgicamente seccionado,
y también en sujetos sanos a los que se inyecta amital sdédico
en las arterias cardétidas.

2. Test de escucha dicética y tests visuales taquis-
toscépicos en individuos intactos.

3. Estudios electrofisioldgicos (EEG, potenciales
evocados...).

4, Estudios anatodmicos.

5. Observaciones de asimetrias somatosensoriales vy
motoras.

Los dos 1idltimos métodos son los mds frecuentemente
utilizados por los autores de los trabajos que consideran,
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respectivamente, las asimetrias estructurales y las asimetrias

funcionales de los primates no humanos.

1.3. Asimetrias en primates no humanos.

1.3.1. Asimetrias estructurales.

Como es sabido, 1las asimetrias funcionales de los
hemisferios cerebrales se acompafian de las asimetrias

estructurales correspondientes.

Fue Cunningham, en 1892, el primero en advertir 1la
existencia de asimetrias entre los hemisferios cerebrales
derecho e izquierdo del ser humano (citado en LeMay et al.,
1980). Destacaba, especialmente, la distinta longitud y altura
de la parte final de las cisuras de Sylvio derecha e izquierda.
Estudié también los cerebros de diversas especies de pdéngidos
y monos, concluyendo que macacos y chimpancés, al igual que los
seres humanos, presentaban una cisura sylviana de mayor
longitud en el hemisferio izquierdo que en el derecho, mientras
que en este uUltimo la parte final se encontraba a una altura
mayor.

En 1968 Geschwind y Levitsky confirmaron las observaciones
de Cunningham, demostrando que, en efecto, existen inequivocas
diferencias anatémicas entre los dos hemisferios cerebrales,
especialmente en las regiones temporoparietales. Estos autores
aportaron datos sobre la extensién del plano temporal en los
hemisferios izquierdo y derecho de los seres humanos, gque
favorecia, en amplitud, al hemisferio izquierdo.
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A partir de estas evidencias se inicid una linea de inves-
tigacidn sobre las asimetrias estructurales del cerebro de los
primates, no humanos y humanos.

Los resultados obtenidos hasta el momento parecen apoyar
la hipétesis de una relacién entre asimetrias anatdmicas y
lateralidad funcional, al menos en los seres humanos. asi, la
cisura sylviana derecha termina en un punto mds alto que la
izquierda en los individuos diestros, pero ocurre lo contrario
en los zurdos (LeMay y Culebras, 1972, citado en LeMay, Billig
y Geschwind, 1980). Ademds, en estos dltimos el numero de asi-
metrias es menor (Galaburda, LeMay, Kemper y Geschwind, 1978).
Por otra parte, la amplitud mayor del plano temporal izquierdo
se ha relacionado con las habilidades linglisticas, ya que esta
regién del cerebro se superpone con el drea de Wernicke,
implicada en el lenguaje (Geschwind y Levitsky, 1968).

Numerosos estudios han revelado que éstas y otras
asimetrias anatdémicas (no solo de los hemisferios cerebrales,
sino de las paredes laterales de los craneos), son comunes a
hombres, gorilas (Le May y Geschwind,1975, 1979; Groves y
Humphrey, 1973), orangutanes (Le May y Geschwind, 1975),
chimpancés (Yeni-Komshian y Benson, 1976; LeMay, 1976),
papiones (Cain y Wada, 1975) y macacos rhesus (Falk, Cheverud,
Vannier y Conroy, 1986) .

Nos gustaria concluir esta brevisima aproximacién al tema
de las asimetrias estructurales, recordando la reflexidén con la
que Yeni-Komshian y Benson (1976) conclufan su investigacién
sobre las asimetrias de los 1lébulos temporales del cerebro en
los seres humanos, chimpancés y macacos rhesus. Dichos autores
se expresaban en los siguientes términos: "Si la hipétesis de
que las asimetrfas anatémicas estdn asociadas con asimetrias
funcionales es correcta, las asimetrias en las funciones hemis-
féricas (capacidad lingiiistica, dominancia manual...) no debe-
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rian estar limitadas a los seres humanos y por tanto es
predecible la existencia de asimetrias funcionales en el
chimpancé" ... y en otros primates que presenten asimetrias es-
tructurales similares a las existentes en los hemisferios

cerebrales humanos (el afadido es nuestro).
1.3.2. Asimetrias funcionales (no manuales).

Como acabamos de ver, la existencia de asimetrias
estructurales entre los hemisferios cerebrales, a nivel de
poblacién, parece bastante clara en algunos grupos de primates
no humanos. Sin embargo, no ocurre lo mismo con las asimetrias
funcionales, tal como veremos a continuacién.

Presentamos, en primer lugar, una revisién de los
principales trabajos realizados sobre lateralidad funcional,
excluyendo aquellos relacionados con el uso de las manos, que
serdn estudiados posteriormente (véase apartado 1.3.3).

Destacan, aqui, los trabajos realizados con diversas
especies del género Macaca. Dewson (1977, 1978) estudié
macacos rhesus (Macaca mulatta) y macacos de Java (Macaca
fascicularis) y observé que ablaciones del tercio medio de la
circunvolucién temporal superior izquierda, pero no de la
derecha deterioraban 1la ejecucién de una tarea de
discriminacién y memoria de un sonido. Petersen et al. (1978)
realizaron un estudio con 5 macacos japoneses (Macacg fuscata),
sobre el procesamiento auditivo diferencial de vocalizaciones
emitidas por miembros de su propia especie. Los resultados
obtenidos mostraban el papel relevante del oido derecho
(hemisferio izquierdo) en la tarea de discriminacién propuesta.

Jason y colaboradores (1984), llegaron a la conclusién de
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que en una muestra de 9 macacos rhesus (Macaca mulatta) se daba
una asimetria funcional, que implicaba una dominancia
hemisférica izquierda para la ejecucidén de tareas con una
componente visuo-espacial alta, ya que los resultados
empeoraban como resultado de lesiones provocadas en el
hemisferio izquierdo, pero no en el derecho, de los monos
estudiados. Estos resultados son consistentes con los obtenidos
por Hopkins et al. (1990) tras la observacién de dos macacos
rhesus (Macaca mulatta), mientras llevaban a cabo una tarea de
procesamiento de estimulos visuales complejos presentados
unilateralmente. Ambos sujetos, 2 machos jévenes con el cerebro
intacto, reaccionaban mds rdpidamente cuando los estimulos eran
presentados en el campo visual derecho, lo que podria indicar
una capacidad de discriminacién mayor por parte del hemisferio
izquierdo.

Las asimetrias funcionales también han sido estudiadas en
otras especies. En 1984, Pohl realizé un estudio sobre
discriminacién auditiva en papiones, trabajando con 4 sujetos.
Dos de ellos presentaron una ventaja evidente de su oido
izquierdo sobre el derecho, mientras que en los otros dos
individuos 1la ventaja variaba en funcién del estimulo
presentado (tonos puros, coros, vocales y mezcla de consonantes

y vocales).

De todos modos, la existencia de una lateralidad funcional
en los primates no humanos no es clara. Hay estudios que dan
resultados negativos, como el de Overman y Doty (1982), que no
encuentran una especializacién hemisférica para el andlisis de
rostros en 6 macacos de cola de cerdo (Macaca nemestrina),
aunque los resultados obtenidos en este trabajo podrian ser
explicados por la inmadurez de los sujetos observados. En
efecto, Hamilton y Vermeire (1983), realizaron un estudio con
18 macacos rhesus (Macaca mulatta), a 1los que se habia
seccionado el cuerpo calloso y encontraron una especializacién
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hemisférica en un subgrupo de sujetos. Las hembras adultas
obtenian resultados mucho mejores que los machos jévenes, en
una tarea de discriminacién de caras, presentadas a su
hemisferio izquierdo. Dado que, considerando la totalidad de la
muestra, los sujetos mds mayores tendian a mostrar una mayor
lateralizacién hemisférica, los autores propusieron que las
diferencias observadas entre los individuos podian ser debidas
mas al factor edad que al sexo.

No deja de ser sorprendente la escasez de investigaciones
sobre lateralidad funcional en otras especies de primates y la
casi total ausencia de ellas al considerar los péngidos.

Los udnicos estudios que conocemos han sido realizados con
chimpancés (Pan troglodytes).

En dos de estos trabajos se han observado los movimientos
oculares 1laterales de 1los sujetos, que se producian
espontdneamente durante la interaccién con el observador o
mientras llevaban a cabo diversas tareas. Es sabido desde hace
tiempo, que 1la estimulacién eléctrica de un henisferio,
produce, en humanos, movimientos conjugados de los ojos en la
direccién opuesta al 1lado estimulado (Penfield y Roberts,
1959), y, asimismo, que los movimientos oculares laterales que
se producen espontdneamente en 1los seres humanos, son
consistentes en su direccién, de modo que podemos hablar de
sujetos con movimientos laterales hacia la izquierda y sujetos
con movimientos laterales hacia la derecha (Bakan, 1971).

En el trabajo de 0’Neil et al. (1978) la muestra fue de 8
chimpancés, criados en condiciones de laboratorio y que habian
recibido entrenamiento lingliistico: 4 adolescentes y 4 crias.
S6lo los dos sujetos de mas edad presentaron una asimetria
significativa en la direccién de los movimientos laterales
oculares. Ambos individuos =-un macho y una hembra- exhibieron
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una marcada tendencia a mover los ojos hacia la izquierda. La
direccién del movimiento lateral de los ojos se registraba,
dnicamente, cuando los sujetos rompian el contacto visual con
el observador, o con los otros chimpancés, siempre que este
desviacion de la mirada no fuese debida a algin estimulo
externo. O’Neil y colaboradores concluian que la asimetria en
la direccionalidad de los movimientos oculares de los dos
sujetos mds mayores de su muestra, podia reflejar una
activacion hemisférica lateralizada, similar a la que presentan
los seres humanos.

Muncer (1982) observé a dos hembras de chimpancé, de 5
anos, que también habian sido sometidas a entrenamiento
lingliistico. Propuso tres tareas distintas a los sujetos, que
requerian habilidades de produccidén y comprensién verbal. Una
de las chimpancés hizo un numero significativamente mayor de
movimientos oculares laterales hacia la derecha en todas las
situaciones, mientras que la otra no presenté una diferencia
significativa en 1la direccionalidad de sus movimientos
oculares, en ninguna de las tres tareas propuestas. Muncer
atribuye este resultado a la diferencia de edad existente entre
las hembras. La que no mostrdé preferencia alguna era 6 meses
menor que su compafiera y estaba mucho menos desarrollada -
también sus habilidades lingliisticas eran inferiores-. Muncer
opina que sus resultados son consistentes con los obtenidos en
el estudio de O’Neil et al. (1978) y que reflejan un modelo de
especializacién del henisferio izquierdo para determinadas
funciones.

Otro tipo de investigacién fue llevada a cabo por Hopkins
y Morris (1989) con dos machos adultos de chimpancé, que habian
recibido entrenamiento lingiiistico. Propusieron a los sujetos
una tarea de discriminacién visuo-espacial, en la que 1la
presentacién de los estimulos se hacia alternando los campos
visuales. Los dos chimpancés realizaban 1la tarea mds
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rapidamente cuando los estimulos eran presentados en su campo

visual izquierdo.

Por otra parte, Hopkins et al. (1990) estudiaron a estos
mismos sujetos y a un tercero -una hembra adulta de chimpancé
que también habia sido entrenada en el uso del "Yerkish", un
lenguaje simbélico- mientras realizaban wuna tarea de
procesamiento de formas visuales complejas, presentadas
unilateralmente. En este caso, los resultados obtenidos
reflejaron también una ventaja significativa del hemisferio
derecho.

Los tres chimpancés de éste ultimo estudio demostraron
asimismo una mejor capacidad del hemisferio derecho para la
discriminacién de rostros humanos quiméricos (Morris et al.,en

prensa, citado en Hopkins et al., 1990).

En todo caso, aunque las investigaciones descritas son
sugerentes y consideran diversas funciones gque estdan late-
ralizadas en los humanos (reconocimiento de rostros,
habilidades linguisticas,...), el problema que presentan los
estudios expuestos es el nuimero de sujetos contemplados,
siempre demasiado bajo para poder hacer inferencias
significativas, a nivel de especie, sobre la direccionalidad de
la lateralizacién.

Cabe destacar, también, que los resultados obtenidos en la
mayoria de los trabajos revisados, presentan un patrén de
asimetrias funcionales para los primates estudiados no siempre
similar al de los seres humanos. Asi, a juzgar por los datos
recogidos se diria que, en los macacos, el hemisferio izquierdo
parece estar especializado tanto en 1la discriminacién de
vocalizaciones como en habilidades de tipo visuo-espacial.

Esto no ocurre en los pocos trabajos realizados con chim-
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pancés, que sI muestran un modelo de especializacién
hemisférica -en cuanto a procesamiento de estimulos visuo-
espaciales y reconocimiento de rostros- semejante al nuestro;
ahora bien, se trata sélo de asimetrias funcionales mostradas
por tres sujetos, que por cierto, también son diestros
(Hopkins, Washburn and Rumbaugh, 1989) y "“hablan" (Savage-
Rumbaugh, 1986).

Creemos que los estudios aqui expuestos aportan datos
relevantes para el estudio de la lateralidad funcional en los
primates no humanos, pero no hay duda de que son insuficientes
para poder extraer conclusiones definitivas al respecto.

Un aspecto que nos gustaria destacar es la importancia de
realizar estudios utilizando técnicas no invasivas, trabajando
con animales de cerebro intacto. Aunque las técnicas de lesién
parcial y/o de seccién del cuerpo calloso son importantes para
comprender el funcionamiento cerebral y las asimetrias
hemisféricas, revelan poco acerca de la lateralidad funcional
de sujetos con cerebros intactos. Ademds de los problemas
éticos que puede presentar el uso de tales técnicas en animales
tan evolucionados como los primates no humanos y de ellos, en
particular, los péngidos.

Si consideramos la preferencia manual como manifestacién
de una lateralizacién hemisférica -en los seres humanos, es la
asimetria motora mds facilmente identificable- podemos realizar
observaciones y pruebas conductuales, sin necesidad de
intervenir directamente sobre los sujetos objeto de estudio.

Como veremos en el préximo apartado, las investigaciones
sobre este aspecto han sido mucho mds numerosas que las
realizadas sobre cualquier otro tipo de asimetria funcional,
aunque no siempre los resultados obtenidos han contribuido
clarificar nuestro conocimiento sobre 1la lateralizacién
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cerebral de los primates no humanos, tema que se revela cada

vez mds complejo.

1.3.3. Asimetrfias funcionales: lateralidad manual.

La existencia de una lateralidad, preferencia o
dominancia, manual en las diversas especies de primates no
humanos es uno de 1los aspectos que se revelan mdas
controvertidos al abordar el tema de las asimetrias

funcionales.

Aunque la utilizacién de 1las manos es fdcilmente
observable, durante mucho tiempo se habia descuidado este
aspecto, tal vez por el enfoque andtomo-fisioldégico de 1la
mayoria de estudios realizados sobre las asimetrias animales.
De hecho, hasta hace muy pocos afios, los trabajos sobre el tema
eran casi inexistentes; pero udltimamente las publicaciones al

respecto han sufrido un incremento espectacular.

En los préximos apartados nos proponemos presentar una
revisién completa y detallada de 1las investigaciones mé&s
relevantes sobre un tema, en el que la heterogeneidad de
metodologias empleadas y especies observadas es la norma.

Con el objeto de facilitar la ubicacién de las especies de
primates que se mencionan en esta revisién bibliografica,
incluimos la siguiente tabla (n.1l), que recoge la propuesta de
Napier y Napier (1985) sobre la taxonomia de los primates
actuales. Indicamos, asimismo, los géneros a los que pertenecen
las especies de primates no humanos que han sido objeto de
trabajos sobre lateralidad manual (tabla n.lbis).
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ORDEN SUBORDEN INFRAORDEN SUPERFAMILIA
LORISIFORMES - LORISOIDEA
PROSIMITI —
LEMUROIDEA
LEMURIFORMES
DAUBENTONIOIDEA —
PRIMATES TARSIOIDEA
PLATYRRHINI — CEBOIDEA *—*—~—*—+
ANTHROPOIDEA
CERCOPITHECOIDEA -
CATARRHINI

HOMINOIDEA ~—————1

FAMILIA

LORISIDAE

LEMURIDAE

INDRIIDAE

DAUBENTONIIDAE

TARSIIDAE

CALLITRICHIDAE

CEBIDAE

CERCOPITHECIDAE

HYLOBATIDAE
PONGIDAE
HOMINIDAE

Tabla n.1: Taxonomfa de los primates actuales seqin J.R. Napier
y P.H Napier (1985).

LORISIDAE -

LEMURIDAE -

CALLITRICHIDAE -

CEBIDAE -

Callithrix

Hapalemur

Varecia

Saimiri

HYLOBATIDAE -

CERCOPITHECIDAE -

Cercopithecus

Erythrocebus
Macaca
Mandrillus
Papio
Rhinopithecus

PONGIDAE -

Hvlobates

Gorilla

Pan
Pongo

Tabla n.1bis. Familias y géneros de primates no humanos con los que se han
realizado estudios u observaciones de lateralidad funcional
(preferencia manual). .
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