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The evolution of Oreopithecus bambolii Gervais,1872
(Primates, Anthropoidea) and the state of insularity
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Resumen: En este trabajo realizamos una revision de la anatomia funcional de Oreopithecus bambolii ¢ integramos esta informacion en
el marco especial de la evolucion en condiciones de insularidad con el fin de proponer una hipétesis sobre la evolucion de este primate
que considere todos los datos disponibles. Tres son los factores ecologicos determinantes de las presiones de seleccion en las islas, el
area geografica finita, la limitacion de los recursos troficos y la ausencia de depredadores terrestres. Las hipdtesis funcionales y adap-
tativas propuestas para Oreopithecus son discutidas en este contexto paleoecoldgico particular en el que evoluciond este primate. Como
en otros mamiferos insulares en Oreopithecus se ha seleccionado, por una parte un modo de locomocion de bajo coste energético y por
otra, eficientes drganos de recoleccion de alimentos. La locomocion bipeda y las habilidades manuales de Oreopithecus forman parte de
este complejo adaptativo, y permiten comprender como la locomocion bipeda y habilidades manuales van inseparablemente ligados.
Palabras clave: Oreopithecus, Mioceno, Evolucion, Bipedismo, Insularidad.

Abstract: In this paper, we describe the Upper Miocene hominoid Oreopithecus in the framework of insular environmental conditions
not considered in earlier work, but highly important for understanding the unique adaptations of this ape. Three ecological factors, the
limited geographic area, the limitation of the trophic resources, and the lack of predators decisively change the balance of selective pres-
sures on islands, leading to an energy-saving locomotor behaviour and an increase in harvesting efficiency in the endemic mammals.
These insular conditions provide the background for the specialised locomotor and manipulative adaptations of Oreopithecus. The results
of our analysis suggest that bipedal locomotion, upright harvesting at the shrub level, and collecting food items with skilful hands were

the main components of the locomotor and postural behaviour of Oreapithecus.
Key words: Oreopithecus, Miocene, Evolution, Bipedalism, Insularity.

INTRODUCCION

Oreopithecus es un primate hominoideo del Mio-
ceno superior de Italia. Sus restos fosiles han sido
recolectados en antiguas minas de lignito de Monte
Bamboli, Casteani, Ribolla y Baccinello, en la actual
Toscana italiana (GERVAIS, 1872; HURZELER, 1949,
1951, 1958) y en depositos fluviales en Fiume Santo
(Cerdefia) (CorpI & GINESU, 1994).

El genero Oreopithecus es conocido por una sola
especie, Oreopithecus bambolii GERVAIS (1872), des-
crito hace mas de 125 afios por el eminente paleonto-
logo francés P. GERVAIS. Las caracteristicas anatomi-
cas de este primate, en particular la peculiar anatomia

craneal, asociada a una morfologia dentaria tinica en
el seno de los primates, combinada con un esqueleto
postcraneal de caracteristicas también muy particula-
res y sorprendentes en algunos detalles, han hecho de
este primate uno de los mas controvertidos, tanto en
su interpretacion filogenética como funcional.

En el presente articulo se revisa criticamente la
anatomia de este primate, particularmente bajo el
punto de vista funcional, lo que permite una recons-
truccion de los habitos locomotores y troficos de este
primate. Estos datos se han obtenido de publicacio-
nes anteriores de los autores (KOHLER & MOYA-SOLA,
1997 a, b; MoYA-SOLA et al., 1999, Rook et al.,
1999; ALBA et al., 2001). La novedad de este arti-
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culo reside en que esta informacion se articula con
los datos existentes sobre las peculiares condiciones
paleoecoldgicas en las que vivid este primate, con el
fin de proponer una hipotesis evolutiva capaz de
explicar coherentemente la peculiar y unica asocia-
cion de caracteres de Oreopithecus. Esta hipotesis se
construye a partir de la introduccion en el analisis de
un hecho fundamental: que Oreopithecus vivid en
condiciones de insularidad, argumento no suficiente-
mente considerado en la literatura anterior. La evolu-
cion no es un fendémeno que ocurre en el vacio, sino
que tiene lugar en el seno de los ecosistemas (MAR-
GALEF, 1974), siendo las caracteristicas de los mis-
mos las que imponen la direccion en la que actia la
seleccion natural. Los ecosistemas insulares son bien
distintos en sus caracteristicas fundamentales a los
ecosistemas continentales, en particular en su menor
complejidad y en sus redes troficas profundamente
alteradas, como ya veremos mas adelante. Por tanto,
si queremos comprender las adaptaciones de Oreo-
pithecus, no debemos intentarlo sin tener en cuenta
las caracteristicas del ecosistema en el cual evolucio-
no. Estamos convencidos de que en este hecho ha
radicado el estado de absoluto desconcierto en el que
ha estado la comunidad cientifica por mas de un siglo
ante Oreopithecus. Hoy en dia existe ya una abun-
dante literatura sobre la evolucion en condiciones de
insularidad que permite analizar Oreopithecus bajo
una Optica distinta. Cualquier intento de comprender
este primate sin tener en cuenta este hecho, es un
error metodologico imperdonable abocado al fracaso,
como lo demuestran las hipétesis contradictorias,
exoticas y parciales, propuestas para este fascinante
primate en el pasado.

OREOPITHECUS, EL DESCONCERTANTE.

Probablemente en la unica cosa en que todos los
autores que han trabajado en Oreopithecus estarian
de acuerdo es en que es una especie enigmatica, con
una asociacion de caracteres desconcertante.

Las multiples, contradictorias y algunas de ellas
incluso curiosas hipotesis filogenéticas propuestas
para Oreopithecus son una buena muestra del des-
concierto creado en la comunidad cientifica del siglo
XX por tan curioso primate. Sobre la base de su ana-
tomia dentaria, algunos autores lo han considerado
un descendiente miocénico del antropoide oligocéni-
co Apidium (SIMONS, 1960), mientras que para otros
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era indudablemente un cercopitécido (algo aberrante)
(DELSON, 1979, 1986). Para otros, mostraba impor-
tantes similitudes con un cierto grupo de hominoide-
os primitivos del Mioceno medio de Africa (HARRI-
SON, 1986), con el gorila actual (GERVAIS, 1872), e
incluso segun GREGORY (1951) deberia ser considera-
do un descendiente simiiforme de un artiodactilo
arboreo primitivo del Eoceno. Sin embargo, ninguna
de estas hipotesis es congruente con la informacion
proporcionada por el esqueleto postcraneal. De modo
resumido, tres han sido los intentos serios de analisis.
Inicialmente HURZELER (1949, 1951, 1968) hizo par-
ticular hincapié en el hecho de que la anatomia post-
craneal poseia algunas similitudes con el hombre
actual, mientras que otros caracteres sugerian un
estadio mas primitivo similar al de los grandes antro-
poides vivientes (GAV). Esta hipotesis era congruen-
te con los datos de la anatomia craneal descrita por
HURZELER, lo que le llevo a la conocida hipotesis de
que Oreopithecus representa una rama lateral tem-
pranamente escindida de la linea de los hominidos.
Hoy lo llamariamos el grupo hermano. Los autores
inmediatamente posteriores o bien ignoraron sus pro-
puestas (DELSON, 1979, 1986) o bien consideraron
banales sus observaciones sin darles ninguna rele-
vancia. En este apartado se sitian ScHULTZ (1950) y
HARRISON (1986) quien ve en la morfologia postcra-
neal de Oreopithecus la mas antigua evidencia del
tipo de esqueleto postcraneal de los GAV, conside-
randolo asi un suspensor arboreo generalista. Solo
SARMIENTO (1986) observo algunos de los caracteres
postcraneales notables observados por HURZELER,
pero no los interpretd del mismo modo. Sin embargo,
hay que reconocer que la hipotesis filogenética de
HURZELER tenia grandes lagunas, y fue considerada
descabellada, mientras que los caracteres que sugeri-
an locomocion bipeda fueron mayoritariamente igno-
rados, con la unica excepcion de STRAUS (1963). Una
de las ultimas hipotesis propuestas en base al esque-
leto postcraneal es reciente (WALKER ef al., 1999), y
propone que Oreopithecus tenia un comportamiento
locomotor similar al de los lemuridos subfosiles
gigantes de Madagascar, a los que se considera ana-
logos locomotores a los perezosos actuales (Brady-
pus 'y Choloepus).

Estas diversas interpretaciones filogenéticas y fun-
cionales muestran que Oreopithecus presenta un
mosaico de caracteres dentales, craneales y postcrane-
ales desconocido y que cualquier estudio fundamenta-
do en el convencimiento de que no hay otras alternati-
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vas funcionales que las que conocemos en los prima-
tes actuales, es un error metodologico de partida. Mas
grave es aun el problema cuando en ninguno de los
anteriores trabajos interpretativos de la evolucion de
este primate se hace mencion alguna al contexto pale-
ogeografico y paleoecologico en el que vivio.

EL MARCO.

INSULARIDAD- UN ESCENARIO ESPECIAL DE LA EVO-
LUCION.

La consideracion del hecho que Oreopithecus
vivid durante algunos millones de afios en una isla
del Mediterraneo durante el Mioceno superior, debe
de ser el primer paso para comprender las especiales
presiones selectivas a las que estuvo sometido, y asi
comprender porqué la seleccion natural favorecid
determinada combinacion de caracteres.

Las faunas de vertebrados de ecosistemas insula-
res presentan unas caracteristicas muy especificas
que permiten reconocerlas cuando las encontramos
en estado fosil. Una de las mas importantes es la baja
diversidad acompaiiada por un ‘desequilibrio’ en la
estructura de la comunidad de mamiferos (y verte-
brados en general), siempre en relacion a las faunas
continentales (SONDAAR, 1977). El grado de diversi-
dad bidtica en las islas es funcion de su tamafio
(MCARTHUR & WILSON, 1967; GRANT, 1998). Debido
a que las islas tienen un espacio limitado y por tanto
unos recursos troficos también finitos, albergan
menor numero de especies que los ecosistemas con-
tinentales. La isla donde vivid Oreopithecus ya no
existe como tal, pero la distribucion geografica de la
fauna endémica que acompafa a Oreopithecus sugie-
re que esta era grande, probablemente de tamafio
superior a las que conocemos hoy en dia en el Medi-
terraneo. Debia incluir, al menos, Cerdeia y la actual
Toscana, como una unica isla o un archipiélago
(MoYA-SOLA et al., 1999). Este es ya un tamafio con-
siderable y explica por qué su diversidad especifica
era superior a la de las otras faunas insulares conoci-
das en el Mediterraneo durante el Plio-Pleistoceno
(Baleares, Cerdefia, Malta). Con respecto a la macro-
fauna hay 4 especies de bovidos de los géneros
Maremmia HORZELER & ENGESSER, 1976, Etruria
HURZELER & ENGESSER, 1976 y TByrrhenotragus
WEITHOFER, 1888, un girafido, Umbriotherium azza-
rolii HURZELER & ENGESSER, 1976, un suido,
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Eumaiochoerus HURZELER, 1982, un mustélido,
Enhydryctis galictoides (HURZELER, 1987), un anfi-
ciénido del género Hyenarctos, ademés de diversa
microfauna (cuatro roedores, un soricido y un lago-
morfo). Esta diversidad, aunque notable para una isla,
es muy inferior a la de la fauna continental de la épo-
ca (las clasicas faunas Turolienses del Mediterraneo).
Es también digno de mencion el ‘desequilibrio’ (lo
que SONDAAR (1977) llama ‘unbalanced faunas’) en
la estructura de la comunidad de mamiferos, en com-
paracion con el continente. Faltan los perisodéctilos,
los cérvidos y los depredadores terrestres. Con res-
pecto a este ultimo punto hay que sefialar que a pesar
de que en la fauna con Oreopithecus hay dos carni-
voros, un lutrino (probablemente piscivoro) y un
anficionido (probablemente un omnivoro similar a
los ursidos actuales) en ningun caso pueden conside-
rarse, troficamente, depredadores de los mamiferos
de la isla, como serian los félidos o canidos en el con-
tinente. Por lo tanto la ausencia de depredadores
terrestres, caracter comun a todas las faunas insulares
(SONDAAR, 1977) también se cumple en el presente
caso de las faunas con Oreopithecus. Hay también
otros criterios mas especificos como son el gigantismo
en los micromamiferos y enanismo en los mamiferos
de mayor tamafio, el acortamiento de los metapodos y
fusion de algunos huesos del tarso en los rumiantes
(SONDAAR, 1977), que también encontramos en diver-
sos representantes de la fauna de la Maremma.

Asi pues dos caracteristicas ecologicas de las islas
son particularmente relevantes para nuestro analisis y
deben ser mencionadas especialmente. Los recursos
troficos limitados, hecho que emana del propio
hecho de la insularidad, y la ausencia de depredado-
res terrestres (SONDAAR, 1977; GRANT, 1998), que
también es una simple consecuencia de la misma
(normalmente el area geografica que una poblacion
de un depredador terrestre necesita para mantener
una biomasa suficiente para asegurar la superviven-
cia de la especie, es muy superior al tamafio de una
isla mediana, (MARGALEF, 1974; GRANT, 1998).
Estos factores, son los determinantes de las presiones
selectivas responsables de las adaptaciones que se
repiten insistentemente en los mamiferos insulares
(SONDAAR, 1977; GRANT, .1998). Como resultado de
estas, muchos de los habitantes de las islas piérden
sus habilidades para la dispersion en un grado nota-
ble (e.g. pajaros, insectos o murciélagos que han per-
dido sus habilidades voladoras, JAMES & OLSON,
1983), y adoptan modos locomotores mas energética-
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mente econdmicos que sus parientes continentales
(MCARTHUR & WILSON, 1967; GRANT, 1998). Estas
adaptaciones del esqueleto tienen como resultado la
disminucion de la velocidad de carrera y la disminu-
cion de la movilidad en diversas articulaciones, como
por ejemplo la que en los rumiantes permite el zigzag
durante la carrera, comportamiento esencial para evi-
tar la depredacion (LEINDERS & SONDAAR, 1974). En
otras palabras, todas la adaptaciones que en el conti-
nente se han seleccionado para intentar minimizar el
efecto de la depredacion, en una isla se piérden y se
substituyen por otras adaptaciones que aseguran una
locomocion mas estable (reduce riesgos de acciden-
tes) y ademas mas economica, factor adaptativo
importante en una area con recursos troficos limita-
dos como es una isla (KOHLER & MoyA-SoLA, 2001).

La combinacion entre la ausencia de depredadores
y la limitacion de los recursos troficos, tienen otro
importante efecto sobre las adaptaciones de los ver-
tebrados en ecosistemas insulares. La ausencia de
depredacion tiene como consecuencia el crecimiento
sin control de la poblacion de herbivoros, de manera
que la poblacion alcanza densidades muy altas, e ine-
ludiblemente se llega la superpoblacion. Como con-
secuencia, los recursos troficos, ya de por si limita-
dos se hacen particularmente escasos, llegandose a
fases de desnutricion que suelen conducir a momen-
tos de mortalidad en masa (SONDAAR, 1977). Estos
episodios, probablemente ciclicos (ya que posterior-
mente el tamafio de la poblacion se recupera) son ins-
tantes (en tiempo geoldgico) de alta seleccion, en los
que solo los individuos (o especies) mas eficientes
cuando los recursos son escasos, asi como los que
han adquirido adaptaciones para usar recursos trofi-
cos adicionales, van a sobrevivir y tener descenden-
cia (SONDAAR, 1977). Este modelo es el que se ha
usado para explicar el gradual incremento en hipso-
dontia de la denticion en los bovidos insulares, como
en el caso de Myotragus (MoYA SOLA & PoNs MoOYA,
1981; ALCOVER et al, 1981).

Por lo tanto en las islas se seleccionan positiva-
mente dos caracteristicas: Estrategias recolectoras de
alimentos eficientes y mecanismos de ahorro energé-
tico. En este contexto se comprenden las adaptacio-
nes locomotoras de Myotragus (KOHLER & MoYA-
SoLA, 2001), de ciervos insulares (SONDAAR, 1977) y
de Maremmia (HURZELER, 1983). Los incisivos de
crecimiento continuo de Myotragus (MOYA-SOLA &
Pons-MovA, 1981), y de Maremmia (HURZELER,
1983) se enmarcan en este contexto.
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EL HABITAT DE OREOPITHECUS BAMBOLII.

En la actualidad, el habitat de los grandes antropoi-
des (orangutan, gorila, chimpancé y bonobo) esta res-
tringido a las regiones tropicales de Africa y Asia. Este
es precisamente el ambiente reconstruido para Dryo-
pithecus laietanus, una forma filogeneticamente pro-
xima a Oreopithecus, del Mioceno superior Europeo
(MovA-SoLA & KOHLER, 1997). Entre aproximada-
mente los 12 y 9 M.a. Dryopithecus vivio durante un
optimo climatico, como lo atestiguan los datos paleo-
climaticos (ALBA et al., in press) y confirman los datos
paleobotanicos (SANZ DE SIRIA, 1998). Sin embargo
una fuerte bajada de la temperatura cerca de los 9 M.a.
condujo a un importante cambio floristico y faunistico
en el que se enmarca, en Europa, la extincion de los
hominoideos, entre ellos Dryopithecus. Por ello no se
encuentran hominoideos a partir del Turoliense en la
Europa continental (AGUSTI et al., 1996).

Curiosamente, Oreopithecus vivio durante el
Turoliense y su extincion se sitia en el Turoliense
final, probablemente coincidente con la crisis de sali-
nidad Mesiniense hace unos 6 M.a. Ello implica que
Oreopithecus no solamente fue la excepcion que
sobrevivio a la crisis Vallesiense, sino que ademas
sobrevivio la mayor parte del Turoliense, cuando no
encontramos grandes antropoides en Europa.

Aunque los lignitos de las minas de carbon de
muchos yacimientos del area de la actual Toscana
sugieren la presencia de areas encharcadas con abun-
dantes plantas acudticas, y una preponderancia de
helechos y arboles de zonas humedas (BENVENUTI, et
al. 1994; HARRISON & HARRISON, 1989) el espectro
polinico es mucho mas amplio. Incluye especies de
suelos secos como Ericacea (4rbutus unedo) y que no
toleran temperaturas altas como Betulaceae. También
hay Taxodiacea en abundancia, Pinacea y Lauracea,
compatibles con un clima mediterraneo similar al
actual. Por tanto el espectro floristico de toda el area
muestra que habian zonas pantanosas locales inunda-
das, con su tipica flora himeda (que son las areas don-
de los restos de la fauna también han podido conser-
varse) rodeadas de bosque abierto de tipo mediterra-
neo o sabana, en un clima templado. Un habitat bien
distinto de aquel en el que vivio Dryopithecus.

ANATOMIA FUNCIONAL DE OREOPITHE-
CUS.
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Figura 1.- Reconstruccion de la anatomia craneal de Oreopithecus bambolii GERVAIS (de MOYA-SOLA & KOHLER, 1997).
Figure 1.- Reconstruction of the skull anatomy of Oreopithecus bambolii GERVAIS (from MoY4-SoL4 & KOHLER 1997).

LA ANATOMIA CRANEAL Y DENTARIA.

La anatomia craneal y dentaria de Oreopithecus es
unica (HURZELER 1951, 1958, 1968). Reconstruccio-
nes recientes (MOYA-SOLA et al., 1997) basadas en 8
craneos o fragmentos de craneos deformados (IGF
11778, BA 40, 43, 60, 61, 62, 63 y 78), han permito
confirmar que una de las caracteristicas mas llamati-
vas de su anatomia craneal es el acortamiento de la
zona facial, con una raiz del zigomatico baja y ade-
lantada (Fig. 1). El neurocraneo es pequefio y globu-
lar con una fuerte cresta sagital en ambos sexos. Los
dientes son de tamafio pequefio en relacion a la masa
corporal estimada a partir del esqueleto postcraneal
(JUNGERS, 1987; MOYA-SOLA & KOHLER, 1997; ALBA
etal.,2001). La serie dentaria no tiene diastema entre
premolares y caninos. Los incisivos estan implanta-
dos verticalmente y los caninos son pequefios y exhi-
ben un reducido dimorfismo sexual (ALBA et al.,
2000). Los molares poseen, sorprendentemente para
un hominoideo, la corona relativamente alta, cingulos
y cuspides suplementarias qué llegan incluso a estar
presentes en los incisivos.

Esta peculiar morfologia dentaria es la que indujo a
UNGAR & KAy (1995) a sugerir que Oreopithecus era

folivoro, en contraste con Dryopithecus presuntamen-
te mas frugivoro. Estos autores consideran que la pro-
liferacion de crestas y cingulos es una adaptacion a la
folivoria. Sin embargo otros autores (MOYA-SOLA &
KOHLER, 1977) encuentran en los pécaris actuales y
fosiles el patron dentario andlogo que mas se aproxima
al de Oreopithecus. Estos artiodactilos son esencial-
mente herbivoros con tendencias a la omnivoria.

A pesar de ello, en nuestra opinion la morfologia
dentaria de Oreopithecus puede ser un caracter
secundario, consecuencia de las adaptaciones cranea-
les de este taxon. Se ha propuesto (MOYA-SOLA &
KOHLER, 1977; ALBA et al., 2001) que la anatomia
craneal de Oreopithecus se ha adquirido mediante un
proceso de heterocronia. Esto significa que durante
el curso de la evolucion, la seleccion natural (uno de
los términos del binomio esencial de la evolucion) ha
actuado sobre la variabilidad (el segundo término del
binomio) de origen ontogenético y no sobre la varia-
bilidad de origen mutacional, que es al azar. Por
algin motivo, (todavia no demasiado claro), en Ore-
opithecus se seleccion6 una morfologia craneal pedo-
mérfica, posiblemente neoténica (MOYA-SOLA &
KOHLER, 1997). Esto significa que durante la evolu-
cion se han seleccionado, caracteres juveniles del
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ancestro (que en este caso se cree que es Dryopithe-
cus o forma similar (MoyA-SoLA & KOHLER, 1997;
HARRISON & ROOK, 1997) en el descendiente (Oreo-
pithecus). En este punto es importante recordar que
los fenomenos de heterocronia pueden afectar a todo
el individuo o solo afectar una de sus partes (ALBA et
al., 2000). En el presente caso, como ocurre con el
bonobo (Pan paniscus), ha afectado solamente al cra-
neo. De hecho toda la anatomia craneal de Oreopit-
hecus responde a este modelo: es microcéfalo (cra-
neo pequefio en relacion con el tamafio corporal), con
morfologia juvenilizada, que implica poco prognatis-
mo facial, con la raiz del zigomatico baja y adelanta-
da. Es bien conocido que en las especies con morfo-
logia craneal pedomorfica (como por ejemplo perros
pequefios (HERRE & ROHRS, 1990) se origina un con-
flicto estructural para mantener el mismo numero de
dientes en un espacio mandibular y maxilar menor.
Las soluciones a este conflicto suelen ser diversas,
pero la mayoria implican microdontia i/o pérdida de
diastemas, incompleta erupcion de los tltimos mola-
res e incluso imbricacion de diferentes piézas denta-
rias con el fin de disminuir la longitud efectiva de la
serie dentaria. Estos “’ajustes” son consecuencia de
la microcefalia y el escaso prognatismo de estas for-
mas. En Oreopithecus se han ensayado todas estas
soluciones (MOYA-SOLA & KOHLER, 1997; ALBA et
al., 2001). Este proceso va acompaflado de una
reduccion en el dimorfismo sexual de los caninos,
fendmeno ligado al mismo proceso heterocrénico de
la pedomorfosis (ALBA et al., 2000).

En los casos en que la pedomorfosis solo afecta a
una parte de un organismo y no a su totalidad, como
ocurre en Oreopithecus donde el craneo ha reducido
su tamafio, mientras que la masa corporal se mantie-
ne inalterable (no hay un proceso de enanismo)
(ALBA et al., 2000), se producen disarmonias estruc-
turales que necesitan reajustes para que el morfotipo
resultante sea biologicamente viable. Al ser la masa
corporal del descendiente la misma que la del ances-
tro, pero el tamafio de la denticion menor, se genera
un conflicto con la capacidad de procesar la misma
cantidad diaria de alimento. Una reduccion en el
tamafio de los dientes, sin una disminucion de la
masa del animal deberia ir acompafiada por un cam-
bio en el sistema masticatorio que permitiese el pro-
cesado de la misma cantidad de alimento. La unica
solucion a este dilema es aumentar de algin modo la
superficie dentaria complicando el dibujo dentario,
anadiendo cuspides y crestas accesorias e incremen-
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tando la altura de la corona, tal y como precisamente
hace Oreopithecus. Por este motivo creemos que la
morfologia dentaria es en este caso, poco informativa
de las adaptaciones troficas y es solamente un produc-
to secundario del proceso evolutivo. Problema distinto
es averiguar las causas de la seleccion de una anatomia
craneal pedomorfica en Oreopithecus, y su homologo
actual Pan paniscus. Se esta trabajando en ello.

LA LOCOMOCION DE OREOPITHECUS.

El esqueleto postcraneal de Oreopithecus muestra
un conjunto notable de caracteristicas que podrian
considerarse adaptaciones a trepar verticalmente
(vertical climbing) (HARRISON, 1987, 1991; SARr-
MIENTO, 1997), en particular el amplio térax antero-
posteriormente aplanado, el tronco corto y el alto
indice intermembral (relacion longitud brazo/piérna).
Juntamente a estos caracteres, que comparte con su
presunto ancestro Dryopithecus y los grandes antro-
poides vivientes, presenta otros caracteres mas ‘exo-
ticos’ y dificiles de interpretar. Esta dificultad pro-
viene del hecho de que asi como tenemos otros
modelos de adaptaciones insulares para bovidos,
ciervos, elefantes, etc.. no hay ningiin otro caso cono-
cido de un gran antropoide insular. Esto ha hecho
muy dificil la interpretacion de la anatomia y evolu-
cién de Oreopithecus.

Autores anteriores habian descrito una serie de
caracteres particulares como son el gran dngulo epi-
condilar del fémur, la pelvis relativamente corta, con
una extraordinariamente desarrollada espina iliaca
antero-inferior, la distancia entre la articulacion
sacro-iliaca y el acetabulo reducida, todos ellos no
presentes en los grandes antropoides fosiles (Dryo-
pithecus) o actuales, y que fueron relacionados por
algunos autores con la locomocion bipeda (KUMMER,
1965; HURZELER, 1968). Sin embargo, la escasez de
los caracteres, el mal estado de conservacion de
algunos restos fosiles y su escasa restauracion en
algunos casos, no ofrecieron las garantias suficientes
a la comunidad cientifica (siempre hipercritica con
los trabajos de los demas) para que estos caracteres
fuesen convenientemente interpretados. La mayoria
de estos fueron considerados primitivos (HARRISON,
1986, 1991), hipotesis mas facil de defender.

En los ultimos afios, un importante nmimero de
especimenes, previamente no estudiados y algunos
de ellos ni siquiera completamente restaurados del
Museo de Historia Natural de Basilea fueron reanali-
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Figura 2.- Elementos de la pelvis de Oreopithecus bambolii. A: Sinfisis pibica completa (BA 71). ps: sinfisis pubica; of :Foramen obtu-
rador; B: Vista dorsal del pubis derecho de Oreopithecus dibujado a la misma escala y superpuesto con 1: Pan; 2: Pongo; 3: Sympha-
langus; 4: A. afarensis (AL-288-1). C: Fragmento de isquion (BA 71) con is: espina isquidtica; a: acetabulum. Escala grafica 2 cm.
Figure 2.- Pelvic elements of O.bambolii. A: Complete pubic shymphysis (BA 71). ps: pubic symphysis; fo: obturator foramen. Dorsal
view of the left partial pubis of Orepithecus, drawn to the same scale and overlapping those of 1. Pan, 2: Pongo; 3: Symphalangus; 4:
A. afarensis (4L-288-1). C: Partial ischium (BA 71) with is: ischial spine; a: acetabulum. Scale bar 2 cm.

zados, previa restauracion en el Instituto de Paleon-
tologia M. Crusafont de Sabadell, por los autores del
presente trabajo.

Este analisis permitié ampliar y precisar la ana-
tomia de Oreopithecus. El estudio de la region lum-
bar de la columna vertebral, en particular el espéci-
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men BA#72 muestra algunos caracteres sugerentes
de lordosis (una tipica caracteristica humana asocia-
da a la locomocion bipeda). El espécimen BA#72, a
pesar de estar aplastado por el peso de los sedimen-
tos, muestra la tipica morfologia de incremento cau-
dal de la distancia entre las facetas articulares y la
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mayor longitud del cuerpo vertebral en su parte ven-
tral (KOHLER & MOYA-SoLA, 1997). Sin embargo,
esta caracteristica no esta presente en la region lum-
bar del espécimen IGF11778, por lo que sin mas
material, el significado de esta caracteristica no esta
clara. El espécimen BA#71 conserva gran parte del
pubis y la region de la sinfisis piibica. Mientras que
en los antropoides esta sinfisis es notablemente lar-
ga, como corresponde a un animal cuadripedo, en
Oreopithecus y los australopitecos es corta (Fig. 2)
(KOHLER & MoyA-SoLA 1977). El isquion, del cual
disponemos de tres especimenes (BA#182; BA#71;
BA#208) muestra una extraordinariamente larga y
robusta espina isquidtica (Fig. 2). Las espinas
isquiaticas son la parte osificada del ligamento
sacroespinoso, cuya mision es prevenir la rotacion
del sacro bajo el peso del tronco. Estas espinas estan
ausentes en los primates cuadrapedos, mientras que
estan fuertemente desarrolladas en los bipedos,
como Australopithecus y Homo. Solo en los antro-
poides que usan frecuentemente posturas verticales
del tronco, como el orangutan e el gibon, estas espi-
nas estan insinuadas. Las de Oreopithecus poseen
un tamafo similar al humano, indicando que proba-
blemente su tronco descansaba vertical y libremen-
te sobre el sacro (KOHLER & MoOYA-SoLA, 1977).
Similares conclusiones se han obtenido al estudiar
la estructura trabecular interna de la pelvis (ROOK et
al. 1999).

Las rodillas de Oreopithecus, poseen una morfo-
logia que comunmente se denomina rodilla en valgo
(genu valgum) (KUMMER, 1965). Esto significa que,
considerando la piérna derecha en vista frontal, el
fémur forma externamente un angulo menor de 180
grados con la tibia, que adopta una posicion vertical.
Esta morfologia contrasta con la que se observa en
los primates en general, en el que el fémur y la tibia
forman un angulo de 180 grados o superior (genu
varum). La rodilla en valgo es tipica de los seres
bipedos, en particular cuando esta orientacion afecta
especificamente la parte distal de la diafisis y no
solamente la epifisis, como ocurre en algunos fému-
res de Pongo ¢ Hylobates. Esta disposicion de la rodi-
lla en Homo, Australopithecus y Oreopithecus tiene
como funcién situar las rodillas cerca de la vertical
del centro de gravedad del cuerpo para poder sopor-
tar el peso del cuerpo durante la locomocion bipeda
(PREUSCHOFT & TARDIEU, 1996).

El pié de Oreopithecus es un capitulo aparte.
Reconstruido inicialmente como un pié tipico de un
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antropoide, similar al de un chimpancé, con alta
movilidad y capacidad prensil, tipicas de un primate
trepador habitante de los arboles (SzALAY & LANG-
DOM, 1987). Sin embargo, una vez reconstruido en
base en los especimenes BA#79 y BA#83, hubo que
replantearse totalmente su anatomia y en particular
su interpretacion funcional (Fig. 3) (KOHLER &
MovA-SoLA, 1977). La primera caracteristica sor-
prendente y Unica del pi¢ de Oreopithecus es que el
eje de los metatarsianos 2-5 no es paralelo al plano
sagital del cuerpo como ocurre en todos los primates,
sin excepcion. En Oreopithecus los metatarsianos
estan permanentemente desviados hacia fuera del
cuerpo, permanentemente abducidos lateralmente.
Este caracter va asociado con una capacidad de hiper-
abduccion del metacarpiano primero. El tamafio
pequefio del cuboides, la gran superficie articular de
los cuneiformes lateral y central, y el metatarsiano
segundo firmemente encajado entre los cuneiformes
y el metatarsiano tercero, indican un énfasis en la
transmision de fuerza en el lado medial del pié, en
contraste al lateral, que es lo habitual en los primates.
Los metatarsianos son cortos y minimamente curva-
dos, de una longitud similar, de manera que compa-
rativamente a un pi¢ de chimpancé, el metatarsiano 2
es relativamente corto y el 5 largo. La orientacion del
tuber calcis indica la direccion en la cual actua el
musculo gastrocnemius, que sigue la direccion de la
tibia. En Oreopithecus es cercana a la vertical en rela-
cion a la planta del pié y a la superficie del astragalo,
donde se articula la tibia (Fig. 3a) (KOHLER & MoOYA-
SoLA, 1977). Ello sugiere que la estructura del pié es
concordante con la posicion de la rodilla en valgus,
como en el caso humano, y nada adecuada para tre-
par verticalmente. En los antropoides este vector es
notablemente mas inclinado externamente, mostran-
do como la direccion de accion del gastrocnemius y
la orientacion de la tibia corresponden a una piérna
con la rodilla en varus, tipica de un trepador vertical
(Fig. 3b). Otro conjunto de caracteristicas, sugiere
escasa movilidad (particularmente dorsiflexion y
rotacion) en el tarso, tales como la morfologia baja y
rectangular de la articulacion entre calcaneo y cuboi-
des; la presencia incluso de ligamentos intra-articula-
res en esta misma articulacion (BA#71) es un paso
mas alla de la rigidez y escasa movilidad del pi¢ de
Oreopithecus. Estructuras analogas han sido descri-
tas en otros mamiferos insulares, como el caso de
Myotragus (KOHLER & MOYA-SOLA, 2001). Las arti-
culaciones entre el tarso y el metatarso son planas y
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B

Figura 3.- Anatomia del pié. A: Oreopithecus bambolii (basada en BA79 y BA83). B: Pan troglodites. Vista dorsal. Linea continua: eje
del pié; linea discontinua: eje del metatarsiano 3. Parte inferior: vista posterior del pié con los elementos del tarso articulados, 1: Linea
de gravedad; 2: Inclinacion del tuber calcis (de KOHLER & MoyA-SoLA 1997). Escala grafica 2 cm.

Figure 3.- Foot anatomy. A: Oreopithecus bambolii (based on BA79 y BA83). B: Pan troglodites. Dorsal view. Continuous line: long axis
of the foot; interrupted line: axis of the Mt3. Lower: Posterior view of the articulated tarsal elements. 1: line of gravity, 2: inclination of

the tuber calcis (from KOHLER & Movd-SoLd, 1997). Scale bar 2 cm.

a pesar de la capacidad de abduccion/adduccion del
metatarsiano 1 de Oreopithecus, las caracteristicas
descritas antes abogan por un pié¢ con escasa movili-
dad y reducidas capacidades de inversion, que indi-
can claramente que Oreopithecus poseia reducidas
capacidades para trepar verticalmente a los arboles.
Mover el cuerpo es una funcion vital para cual-
quier animal, y en especial la propulsion se hace nor-
malmente mediante los piés. Debido a que los piés
funcionan como palancas que deben elevar la masa

corporal, sus proporciones reflejan la masa que
deben mover. Relacionando las proporciones del pié
(de la palanca) mediante la relacion 1/R en la que r
es la distancia entre la insercion del musculo gastroc-
nemius y el centro de la articulacion entre la tibia y
el astragalo, y R la distancia entre este Gltimo punto
y el punto mds anterior de la extremidad distal del
tercer metatarsiano, con la masa corporal en los pri-
mates se demuestra que las proporciones del pié
estan determinadas por el peso que deben soportar y
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trasladar (KOHLER & MOYA-SOLA, 1977). Platirrinos,
cercopitécidos y chimpancés poseen unas proporcio-
nes similares y se situan en una misma linea de regre-
sion con una alta correlacion entre ambos parametros
(r= 0.933), con una pendiente de 0.11. Solo cuatro
formas no siguen la norma general. El orangutan
(Pongo) que por su peso tiene un indice r/R muy bajo
debido al enorme alargamiento de los metatarsianos
que este primate usa esencialmente para colgarse por
los pies como si de manos se tratase. Esta adaptacion
va en detrimento de la pérdida de las capacidades de
propulsion del pié en el suelo. Por este motivo el pié
del Orangutan es el tipo del pi¢ adaptado a la vida
arboricola de manera especializada. El caso opuesto
es el de Homo, que posee una relacion /R muy alta
al tener R corto y r largo. Estas proporciones son la
consecuencia de que el ser humano es el unico pri-
mate actual que soporta sobre sus pies el doble de
masa que el resto de primates, que lo reparten entre
manos y pies al ser cuadrapedos (KOHLER & MoYA-
SoLA, 1977). Es por lo tanto una consecuencia de la
adaptacion a la locomocion bipeda. El tercer caso que
se sale de la norma es el del Gorilla. Como en el caso
humano la relacion r/R es muy alta al tener un brazo
de fuerza largo. En proporciones es pues similar al
humano, pero en cambio no es bipedo. Ello es debi-
do aun problema de alometria entre masa muscular
y trabajo que es capaz de ejercer el miisculo. La capa-
cidad de generar fuerza de un musculo no se incre-
menta isometricamente con su masa sino con su sec-
cion, de modo que cuando la masa del cuerpo aumen-
ta al cubo la fuerza muscular solo lo hace al cuadra-
do. Este es un gran problema para el gorila ya que sus
musculos generan relativamente menos fuerza para
mover su enorme masa corporal que la que generan
los antropoides mas pequefios. Esta constriccion alo-
métrica la ha resuelto cambiando las proporciones
del pié, incrementando la relacion /R, aumentando
asi la ventaja mecanica del musculo, de modo andlo-
ga a lo que se consigue cuando se cambia de marcha
en un automovil (KOHLER & MoyA-SoLA, 1977). Por
tanto las proporciones del pi¢ del gorila son una con-
secuencia estructural de su enorme tamafio y no una
adaptacion especifica a la locomocion bipeda. El
cuarto y ultimo caso es Oreopithecus que se incluye
en este grupo con una relacion /R muy alta para su
masa corporal. Estas proporciones atipicas no pueden
explicarse, como en el caso del gorila, como conse-
cuencia de una gran masa corporal, ya que la de Ore-
opithecus es incluso inferior a la de un chimpancé.
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Por tanto, en el caso de Oreopithecus, la tnica expli-
cacion posible a las proporciones del pié es una adap-
tacion a soportar sobre los mismos el doble de la
masa corporal que un primate cuadriipedo. Esto tam-
bién sugiere que Oreopithecus era bipedo de manera
habitual (KOHLER & MOYA-SOLA, 1997).

LA LOCOMOCION BIPEDA ES COSA DE MANOS.

Los australopitecos y los humanos poseen unas
caracteristicas muy particulares en las manos que
diversos autores han relacionado, de una manera u
otra, con la locomocion bipeda. Ya DARWIN (1884) y
WASHBURN (1959) sugirieron que de la adquisicion
de la locomocion bipeda facilito la liberacion total o
parcial la mano de las constricciones mecanicas que
impone la locomocion. La desaparicion de estas per-
mitid la adquisicion de la anatomia més adecuada
para convertir la mano en unos 6ptimos instrumentos
para la manipulacion (ALBA et al., in press).

La anatomia de las manos de los primates refleja
el comportamiento locomotor mas que cualquier otra
actividad, simplemente porque en cualquier actividad
locomotora realizada con la mano se ejercen niveles
de estrés mas altos que en cualquier otro tipo de acti-
vidad, como la manipulacion (PREUSCHOFT & CHI-
VERS, 1993).

El primer caracter que es importante analizar es
la longitud de la mano en relacion con la masa cor-
poral. Relacionando la longitud de la mano con la
masa corporal en antropoides, se constata que la
mayoria de los antropoides poseen unas manos simi-
lares a Homo (Fig.4) (KOHLER & MOYA-SOLA, 1977).
En cambio los grandes hominoideos vivientes, gibo-
nes, orangutanes y chimpancés poseen manos nota-
blemente mas largas con respecto a su masa corporal.
Este hecho tiene un especial significado ya que
manos muy largas es lo que cabria esperar en un gru-
po especializado en la suspension como son los
hominoideos vivientes, ya que para asegurar la mano
en el soporte, cuanta mayor superficie de friccion
esta tenga mejor y mas segura serd la presa. Esta
caracteristica es plenamente coincidente con la
estructura corporal ortograda (adaptada a usar postu-
ras verticales del torax) de los hominoideos vivientes.
En los hominoideos fosiles encontramos formas
como Dryopithecus que poseen una mano larga en
relacion a su masa corporal, y como predice el mode-
lo, va asociada a una estructura corporal ortograda
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Fig.- 4.- Grafico logaritmico entre la longitud
de la mano (carpo, metacarpo y falanges del
tercer dedo) y la masa corporal. P: Proconsul
heseloni (Mioceno inferior, Kenia); O: Oreo-
pithecus; A: A. afarensis; H: Homo sapiens; G:
Gorilla gorilla; D: Dryopithecus laietanus
(datos de MoYA-SOLA et al., 1999).

Figure 4.- Logarithmic plot of hand length
(carpal, metacarpal and phalanges of the third
digit) and body mass. P: Proconsul heseloni
(Mioceno inferior, Kenia); O: Oreopithecus; 4:
A. afarensis; H: Homo sapiens; G: Gorilla
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(MoyA-SoLA & KOHLER, 1996). También encontra-
mos formas mas primitivas, como Proconsul que
poseen una mano mas corta, como los antropoides
generalistas, y en este caso va asociada con una
estructura corporal pronograda (adaptada para usar el
tronco en posicion horizontal) (Fig. 2). Oreopithecus
es, nuevamente, una excepcion. Posee una estructura
corporal ortograda (HARRISON, 1996, 1991; KOHLER
& MoYA-SOLA, 1997), por lo que seria predecible una
mano larga como la de los hominoideos modernos o
Dryopithecus. Sin embargo nada mas lejos de la rea-
lidad. Oreopithecus posee las manos cortas en rela-
cion con su masa corporal (Fig.4) (MoYA-SOLA et al.,
1997), a pesar de que algunos autores han expresado
una opinion opuesta (aunque no basada en datos
cuantitativos, (SUsMAN, 1985). Los unicos ejemplos
conocido que asocian ortogradia y mano corta son los
hominidos actuales (Homo) y los fosiles (ALBA et
al., in press).

Los detalles interesantes de la mano de Oreopithe-
cus no se acaban aqui. En la mayoria de primates exis-
te una relacion muy estable entre la longitud del primer
dedo (pulgar) y el resto (como referencia se usa el ter-
cero). El pulgar es corto en relacion a los demas dedos,
llegando en algunas formas muy especializadas a
desaparecer casi totalmente (Ateles y colobinos). Ore-
opithecus es con relacion a este cardcter también
excepcional. Tiene un pulgar muy largo en relacion a
los demas (Fig. 5) (MOYA-SOLA et al., 1999). Nueva-

gorilla; D: Dryopithecus laietanus (data from
3 Movd-SoLd et al., 1999).

mente, solo los hominidos bipedos poseen proporcio-
nes similares (Fig. 5). En estos ultimos las proporcio-
nes se han interpretado como una adaptacion a una
manipulacion eficiente (ALBA ef al., in press).

Otras caracteristicas mas especificas de la mano
de Oreopithecus (Fig. 6) también encuentran un para-
lelismo con los hominidos (MOYA-SOLA et al., 1999).
De ellas es particularmente relevante la presencia de
una profunda area para la insercion del flexor pollicis
longus en la cara palmar de la falange distal del pul-
gar (Fig. 7). En los hominidos bipedos también exis-
te esta area de insercion y va ligada a la existencia de
un musculo particular, el flexor pollicis longus, que
permite la presa de precision con fuerza entre el pul-
gar y el dedo indice, un movimiento clave de las altas
capacidades manipulativas de la mano humana. La
orientacion  diagonal de la  articulacion
capitatum/metacarpal 2, es otro caracter morfoldgico
de la mano de Oreopithecus, que confirma la funcio-
nalidad de esta presa (MOYA-SOLA et al., 1999). Este
caracter es también exclusivo de los hominidos.

LA EVOLUCION DE OREOPITHECUS EN
CONDICIONES DE INSULARIDAD: EL
MODELO.

Hasta ahora hemos ido desgranando la informa-
cidn necesaria para interpretar la evolucion de Oreo-
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Figura 5.- Gréfico logaritmico entre la lon-

gitud del pulgar y la longitud del indice. Po: 2,2
Pongo pygmaeus; G: Gorilla gorilla; Ch:
Pan troglodites; H: Homo sapiéns; A: A.
afarensis; BA 140 y IGF 11788 Oreopithe-
cus bambolii (datos de MOYA-SOLA et al.,
1999).

Figure 5.- Logarithmic plot of the length of
the pollex and the length of the third digit.
Po: Pongo pygmaeus;, G: Gorilla gorilla;
Ch: Pan troglodites; H: Homo sapiens; 4:
A. afarensis; B4 140 y IGF 11788 Oreopit-
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hecus bambolii (data from Movi-SoLA et al., L3
1999).

pithecus en el marco ecoldogico correcto. Hemos
resumido la informacién morfo-funcional bésica y
hemos remarcado aquellas caracteristicas ecoldgicas
de la insularidad que consideramos han tenido un
papel relevante en la evolucion de este primate. Este
apartado final pretende relacionar toda esta informa-
cién con el fin de proponer una hipdtesis coherente
que explique la peculiar asociacion de caracteres de
Oreopithecus. Hasta ahora, para construir una hipo-
tesis sobre el origen y las adaptaciones de este taxon,
unicamente se habia utilizado un aspecto parcial de
su anatomia, sin considerar el resto. Ninguna de estas
hipotesis ha sido capaz dar una explicacion a toda la
asociacion de caracteres. Los caracteres incomodos o
“’incongruentes” con la hipotesis preferida, eran
dejados de lado. Por otra parte, el contexto ecoldgico
en el cual vivio, la insularidad, no fue ni siquiera
mencionado en la interpretacion. Nosotros propone-
mos aqui una hipétesis, que creemos capaz de resol-
ver el puzzle de Oreopithecus.

Los hominoideos construyen grandes y conforta-
bles nidos en los arboles. De hecho gran parte de la
actividad diaria, como comer o desplazarse lo hacen
en los arboles. Pero los primates no viven y duermen
en los arboles por aficion, sino por motivos mas tras-
cendentales. En ellos evitan, o al menos lo intentan,
la depredacion. De aqui las adaptaciones locomoto-
ras a la vida arboricola de los primates. Sin embargo,
este comportamiento tiene un inconveniente. Las cai-
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das desde los arboles son frecuentes, mas de lo que
cabria esperar en animales tan habiles. La forzada
eleccion de los primates por la vida arboricola entra-
fla un aspecto negativo que puede conllevar la muer-
te (SCHULZ, 1941).

Por otro lado, vivir en los arboles no es solamente
arriesgado por las caidas, sino que ademds es energé-
ticamente costoso (PEARSONS & TAYLOR, 1977;
YaMAzAKI & IsHIDA, 1983). Estos autores han
demostrado que trepar y moverse en un arbol, sea
para recolectar alimentos o para desplazarse en el
espacio, es cuatro veces mas caro en términos de
energia que moverse por el suelo, ya sea de manera
cuadrupeda o bipeda.

La ausencia de depredadores en la isla, modifica
completamente las condiciones ecoldgicas en las que
vivia el ancestro continental de Oreopithecus. Los
factores que determinan la adaptacion a vivir en los
arboles desaparecen, y con ello el “’precio” que paga-
ba el ancestro por vivir en un ambiente con depreda-
dores terrestres (gasto energético cuatro veces mayor
y un mayor riesgo de caidas peligrosas), se convier-
ten en presiones selectivas (menor riesgo de caidas y
menor gasto de energia) que favorecen una ‘readapta-
cion’ a la vida en el suelo (KOHLER & MOYA-SOLA,
1997). Exactamente los mismos argumentos han
sido usados para explicar las adaptaciones de Myo-
tragus y otros mamiferos insulares (SONDAAR, 1977;
KOHLER & MOYA-SOLA, 2001).
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Figura 6.- Manos de, a: Oreopithecus bambolii (BA 140); b: O. bambolii (IGF 11788); c: Dryopithecus laietanus. Vista palmar.
Figure 6.- Hands of: a: Oreopithecus bambolii (B4 140); b: O. bambolii (IGF 11788), c: Dryopithecus laietanus. Palmar view.

a b C

Figura 7.- Falange distal del pulgar en diversos hominoides. A: Pan troglodites; b: BA 130 y c: IGF 11778 Oreopithecus. d: Homo
sapiens. Notese la fuerte impresion para el tendon del flexor pollicis longus en Oreopithecus y Homo.

Figure 7.- Distal phalanx of the thumb in some hominoids. A: a. Pan troglodites, b: BA 130 and C. IGF 11778 Oreopithecus. D: Homo
sapiens. Note the strong impression for the flexor pollicis longus tendon in Oreopithecus and Homo.
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En este punto, la pregunta es ;Qué alternativas
locomotoras tenia Oreopithecus en el suelo?. Obvia-
mente solo dos, locomocién cuadrupeda o bipeda,
ambos energéticamente equivalentes (PEARSONS &
TAYLOR, 1977; YAMAZAKI & ISHIDA, 1983). En este
punto, la estructura corporal ortégrada del ancestro
de Oreopithecus (Dryopithecus) debe haber jugado
un papel relevante en la solucién adoptada. Como
hemos comentado anteriormente, esta estructura cor-
poral es una adaptacion al uso frecuente del tronco en
posicion vertical, una adaptacion a la vida arboricola
en un contexto de tamafio corporal grande. Estructu-
ralmente es un paso “’intermedio” entre la postura
tipicamente pronograda de los primates cuadriipedos
generalistas y la locomocion bipeda. Por lo tanto, la
estructura corporal del ancestro de Oreopithecus pue-
de considerarse una preadaptacion a la locomocion
bipeda. En otras palabras, la preadaptacion del ances-
tro a usar posturas verticales del tronco condicion6 el
resultado final del proceso.

Por otra parte hay un segundo factor que ha podido
intervenir activamente en la adaptacion al bipedismo
de Oreopithecus. Como hemos visto anteriormente,
Oreopithecus muestra intrigantes convergencias con
los hominidos en la anatomia de la mano. En un eco-
sistema insular sin depredacion y por lo tanto donde es
posible la vida en el suelo, la locomocion bipeda tiene
la ventaja, ante la cuadripeda, de que las extremidades
superiores no intervienen habitualmente en la locomo-
cion. Este hecho, aparentemente irrelevante, tiene sin
embargo una trascendencia capital. Las manos libres
de las constricciones mecanicas que impone la loco-
mocion cuadripeda pueden adaptarse a cumplir otra
funcion como instrumentos manipuladores de alta efi-
cacia, dirigida a la recoleccion de alimentos. De modo
similar interpretan algunos autores (HUNT, 1994) el
origen del bipedismo humano. En cierta manera las
manos de Oreopithecus son el analogo a los incisivos
de crecimiento continuo de muchos rumiantes insula-
res. En una isla, la ausencia de depredacion tiene como
consecuencia un incontrolado aumento de la densidad
de poblacion, que a su vez incrementa la competencia
intra e interespecifica por el alimento, ya de por si
limitado en una isla (SONDAAR, 1977; ALCOVER et al.,
1982). Este hecho es mas acuciante, si como en este
caso, gran parte de la isla estaba poblada por arboles
con escaso valor nutritivo en sus frutos y hojas (ver
biotopo de Oreopithecus). Estas presiones selectivas
conducen a la supervivencia de los individuos mas efi-
cientes en la recoleccion de alimentos.
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Por lo tanto como hemos visto, todas las caracte-
risticas anatomicas del esqueleto locomotor de Oreo-
pithecus convergen hacia una misma conclusion: la
adaptacion a la locomocion bipeda habitual. De las
caracteristicas ecologicas del ecosistema insular en
las que vivid, en particular la ausencia de depredado-
res terrestres y la alta competencia intra y interespe-
cifica por los limitados recursos troficos de una isla,
emanaron las presiones de seleccion responsable de
la adaptacién a este modo de locomocion, que tiene
como ventaja, la liberacion de las manos para su uso
exclusivo en la recoleccion y el procesado de alimen-
tos en un contexto de alta competencia intra e inter-
especifica por los recursos troficos. Esta hipotesis es
congruente con los estudios, antiguos y recientes, en
los que se vincula el origen del bipedismo humano
con las manos y su uso para cargar i/o recolectar ali-
mentos (DARWIN, 1874; WASHBURN, 1959; HUNT,
1994; ViDEam & MCGREW, 2002).

Como conclusion general, queremos insistir una
vez mas en que hubiera sido imposible comprender
Oreopithecus (como de hecho lo ha sido por mas de
un siglo) si no hubiéramos analizado su evolucion en
el contexto ecoldgico en el que se produjo. Los inten-
tos anteriores de analisis se basaron en el convenci-
miento que Oreopithecus era otro primate continental
mas, solo un tanto exotico. De aqui la importancia de
considerar el marco ecologico en el que ocurre la
evolucion para ser capaces de interpretar correcta-
mente las adaptaciones de un determinado taxon
fosil. MARGALEF (1974) lo ha expresado muy ade-
cuadamente cuando escribid que la evolucion no ocu-
rre en el vacio sino en el seno de los ecosistemas y es
precisamente en las caracteristicas y la dindmica de
los mismos donde encontraremos las respuestas que
nos ayudaran a interpretar las adaptaciones y la evo-
lucion de los seres vivos del pasado
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