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Resumen

El “Organo del lenguaje” se encuentra
lateralizado en términos estructurales 'y
funcionales. Se ha prestado una especial
atencion a aquellas evidencias fosiles que
parecen sugerir la existencia en especies de
hominidos extintas de wuna lateralizacion
cerebral de caracter estructural y funcional
semejante a la que se advierte en los humanos,
que podrian ser un indicio de la disponibilidad
de una (cierta) capacidad de procesamiento
lingitiistico. Evidencias adicionales han aportado
nuevos datos sobre los principales hitos que
habrian jalonado dicho itinerario evolutivo, en
particular, en lo que concierne a la cuestion de
la lateralizacion y su relacion con el lenguaje.
El objetivo de este trabajo es tratar de valorar
criticamente todas estas evidencias, asi como
las inferencias realizadas a partir de ellas sobre
las capacidades lingiiisticas de otras especies de
hominidos. La conclusion fundamental sera
que, mientras que las evidencias fosiles parecen
enfrentarse a dificultades inherentes a la
asuncion de una homologia funcional, alli
donde parece existir (s6lo) una homologia
estructural, las evidencias de naturaleza
molecular parecen asumir una concepcion
demasiado simplista de las relaciones que se
establecen entre los genes y la cognicion. El
articulo concluird bosquejando un modelo
evolutivo general del “organo del lenguaje” mas
ajustado al creciente corpus de datos genéticos
y moleculares.
PALABRAS CLAVE: lateralizacion cerebral,
evidencias  fosiles, biologia  molecular,
evolucion del lenguaje

Abstract

The “language organ” seems to be
lateralised both structurally and functionally.
When trying to discern how language evolved,
fossil evidences concerning structural and
functional brain lateralization have been
regularly considered, and a (rudimentary)
language faculty have tentatively been inferred
for some extinct hominid species. Further
evidences, mainly concerning brain gene
evolution, have also been recently taken into
account when trying to determine phylogenetic
relationships between brain lateralization and
language. This growing body of evidences are
critically examined in this paper. A main
conclusion will be that fossil evidences often
lead to wrongly infer functional homology
from structural homology, whereas molecular
data are frequently linked to simplistic
conceptions of the genuine connection between
genes and cognition. Consequently, a tentative
model for accounting the evolution of the
language organ will be outlined, mainly based
on genetic and molecular data.

KEYWORDS: brain lateralization, fossil
evidences, molecular biology, language
evolution
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1. Introduccién

Cualquier inferencia legitima acerca del itinerario evolutivo seguido por un determinado
rasgo biologico debe partir necesariamente de la comparacion, en términos anatomicos y
funcionales, de dicho rasgo con otros homologos, existentes en especies vivas relacionadas
con aquella que se analiza, o bien, del analisis de evidencias fosiles de etapas intermedias de
dicho itinerario (Gould, 1991)". Sin embargo, en el caso del lenguaje la primera posibilidad
analitica parece resultar inviable, por cuanto se han extinguido las especies de hominidos
que podrian haber poseido un sistema comunicativo semejante al nuestro, mientras que las
especies de primates mas cercanas a la humana en términos filogenéticos carecen de una
facultad equivalente, ya que ninguna de ellas presenta, en particular, una herramienta de
comunicacion de naturaleza combinatoria que utilice simultaneamente como elementos
combinables unidades que posean un valor simbdlico (Botha, 2002). En lo que atafie a la
segunda posibilidad, resulta evidente que ni el lenguaje, ni las principales estructuras
bioldgicas relacionadas con el mismo (circuitos neuronales, partes blandas del aparato
fonador, etc.) fosilizan, si bien se ha recurrido convencionalmente al analisis de
determinadas evidencias secundarias presentes en el registro fosil para tratar de realizar
inferencias acerca de la posesion por parte de determinadas especies de hominidos de una
facultad lingiiistica equivalente a la humana, o cuando menos, para intentar arrojar luz sobre
los sucesivos hitos que habria atravesado el lenguaje en su evolucion. Algunas evidencias
de este tipo son las que conciernen, en particular, a la existencia de una lateralizacion
cerebral en términos estructurales y funcionales. El presente articulo, organizado como una
sucesion de preguntas y respuestas necesariamente relacionadas, tiene por objeto tratar de
dilucidar el genuino alcance que el analisis de la lateralizacion cerebral posee en lo
concerniente al origen del lenguaje, prestando una especial atencion a los siguientes
aspectos de esta cuestion: (i) en qué sentido (y en qué medida) la lateralizacion puede
considerarse un rasgo inherente al lenguaje humano; (ii) qué tipo de evidencias fosiles se ha
venido considerando a la hora de tratar de demostrar la existencia de una lateralizacion
estructural y funcional en especies extintas de hominidos; (iii) qué asumen realmente estas
evidencias fosiles de la lateralizacion y hasta qué punto pueden considerarse concluyentes;
(iv) qué otro tipo de evidencias (eminentemente moleculares) podrian utilizarse en este
sentido y qué nuevas hipotesis se han planteado a partir de ellas; y (v) hasta qué punto
pueden considerarse validas (y concluyentes) las inferencias que sobre el origen del
lenguaje se han realizado a partir del andlisis de todo este cimulo de datos
paleoantropolégicos y moleculares.

2. ¢ Qué significa exactamente que el lenguaje “esta lateralizado™?

En lineas generales, la organizacion funcional del sistema nervioso central se sustenta en
unos principios relativamente sencillos, que incluyen (i) la existencia de una interrelacion

! Este trabajo ha sido realizado al amparo del proyecto de investigacién “Biolingiiistica: fundamento genético,
desarrollo y evolucion del lenguaje” (HUM2007-60427/FILO), subvencionado por el Ministerio de Educacion y
Ciencia, con financiacion parcial FEDER.
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funcional entre las diferentes regiones mediante el establecimiento de un patron especifico
de interconectividad intrahemisférica e interhemisférica; (ii) el disefio de un sistema
centralizado de procesamiento de los estimulos y de generacion de las respuestas
correspondientes; (iii) el establecimiento de una jerarquia en la organizacion neuroaxial (de
manera que la complejidad funcional se incrementa conforme aumenta la cefalizacion); (iv)
la aparicion de una especializacion funcional a nivel histoldgico; (v) la presencia de una
organizacion topografica de las vias neuronales y de sus proyecciones; (vi) la existencia de
una plasticidad neuronal, con importantes repercusiones en lo concerniente a la posibilidad
de modificar la funcién de determinadas neuronas y la organizacion de circuitos neuronales
concretos; y, finalmente, (vii) la existencia de una lateralizacion, que implica una
especializacion funcional diferencial de los circuitos neuronales existentes en ambos
hemisferios, la cual conlleva (y suele basarse en) un desarrollo diferencial concomitante de
las estructuras neuronales (Hernandez-Muela et al., 2004).

Si bien es cierto que los diferentes modelos neuronales de procesamiento lingiiistico
difieren en cuanto a la identidad precisa de las regiones del cortex cerebral (y aun de las
subcorticales) que participan en el proceso, asi como en lo que atafie al modo exacto en que
se produce la interconexion entre las mismas, lo cierto es que casi todos coinciden en
sefialar que la mayor parte de las estructuras neuronales implicadas en el procesamiento de
estimulos lingiiisticos se hallan radicadas en el hemisferio cerebral izquierdo (para una
revision, cfr. Martin, 2003). Regiones particularmente significativas a este respecto (con
independencia de que sean capaces, asimismo, de procesar otro tipo de estimulos) son,
desde luego, el area de Broca, situada en el 16bulo frontal inferior; el area de Wernicke,
localizada en la confluencia de los 16bulos parietal y temporal; y la circunvolucion angular
(Neville y Bavelier, 1998). Ahora bien, los analisis mediante técnicas de imagen no
invasivas de la actividad cerebral in vivo durante la realizacion de tareas de indole
lingiiistica han permitido constatar que conforme se incrementa la complejidad del mensaje
que es preciso codificar/decodificar se produce un reclutamiento progresivo de otras
regiones corticales, fundamentalmente como consecuencia de un incremento de la demanda
computacional por parte de la memoria de trabajo verbal. Sin embargo, se ha constatado
también que el hemisferio cerebral derecho (fundamentalmente las regiones homologas a las
areas de Broca y Wernicke [Just et al., 1996]) sélo parece intervenir en aquellas tareas de
procesamiento que superan los limites de la oracién, como es el caso del analisis prosodico
(Friederici, 2002) o del procesamiento del discurso (St George et al., 1999). Asi, la
presencia, en particular, de lesiones en el hemisferio derecho se ha correlacionado con una
menor capacidad para procesar aspectos convencionalizados del discurso, como sucede, por
ejemplo, con las metaforas o los modismos (Van Lancker y Kempler, 1987; Brownell et al.,
1997), si bien en estos casos no parece verse afectada la capacidad de procesamiento
sintactico per se (Grodzinsky, 2000). En cierta medida algunas regiones del hemisferio
derecho se han relacionado también con la organizacion de la informacién semantica
(Mummery et al., 2000).

Por otro lado, merece la pena reseflar que esta “lateralizacion del lenguaje” esta
presente, igualmente, desde el momento del nacimiento (Friederici, 2006), lo que sugiere
que existe una notable continuidad a este respecto a lo largo del desarrollo (en términos
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estructurales, pero también funcionales), en particular, en lo concerniente a las areas
involucradas habitualmente en el procesamiento lingiliistico. Asi, por ejemplo, estan ya
presentes antes de nacer las principales asimetrias estructurales, como es el caso del mayor
tamafio del plano temporal del hemisferio izquierdo o de la menor extension de la cisura de
Silvio del hemisferio derecho (Witelson y Pallie, 1973). Del mismo modo, desde el
momento del nacimiento se observa también una activacion preferente de estas areas en
respuesta a los estimulos de naturaleza sonora, especialmente en el caso del plano temporal
(Dehaene-Lambertz, et al., 2002), aunque es cierto que en una primera instancia esta
activacion asimétrica no parece depender de la naturaleza especificamente lingiiistica del
estimulo. Sea como fuere, resulta preciso consignar, asimismo, que esta precoz organizacion
lateralizada posee una significativa flexibilidad, especialmente durante los primeros afios de
vida, de modo que en determinados casos en los que se han producido importantes dafios
cerebrales durante las primeras fases del desarrollo puede producirse una “transferencia del
lenguaje” al hemisferio derecho, merced a la plasticidad neuronal inherente a las estructuras
implicadas en el procesamiento lingiiistico (Thomas et al., 1997).

3. ¢En qué sentido esta cuestion de la lateralizacion resulta relevante a la hora de
discutir el origen del lenguaje?

Tradicionalmente las diferentes hipdtesis que se han venido planteando acerca del origen
del lenguaje se han basado, en buena medida, en evidencias aportadas por la propia
Lingiiistica. Sin embargo, en ultimo término el lenguaje es, como se ha apuntado al
responder la cuestion anterior, el resultado de la actividad de un conjunto interconectado de
estructuras neuronales, el cual posee, para Anderson y Lightfoot (2000), la categoria de
organo, en el sentido de que constituiria una estructura especializada disefiada para
satisfacer una funcion determinada, si bien, y en atencién también a lo discutido
anteriormente, este organo no tendria una localizacion anatdmica facilmente discernible.
Plantearse cual es el origen del lenguaje supone, por consiguiente, tratar de establecer la
procedencia evolutiva de este “organo lingiiistico”. Asi pues, y de igual modo que se ha
venido haciendo en el caso de otros 6rganos corporales y de otras especies, existe una linea
de investigacion que se interesa por las evidencias fosiles del origen del lenguaje (para una
revision, cfr. Benitez-Burraco, 2003). Ahora bien, dado que el propio lenguaje no fosiliza,
dichas evidencias se relacionan fundamentalmente con (i) la evoluciéon estructural y
funcional del cerebro, (ii) la evolucion del aparato fonador y las estructuras del habla, y (iii)
la aparicion del pensamiento simbdlico. Dentro de las evidencias de tipo paleoneurolégico,
que es como suele conocerse a las que integran el primer grupo, las mas relevantes serian
(a) las que constituyen un indicio de la ocurrencia de un incremento del volumen cerebral,
el cual habria dado lugar a un aumento de la complejidad del cerebro en términos
estructurales y funcionales, sentando las bases para el desarrollo de habilidades cognitivas
complejas, como es el caso del lenguaje; en relacion con esta cuestion, Chomsky ha
sugerido que este aumento del volumen cerebral habria originado especificamente la
reconfiguracion de determinados circuitos neuronales necesaria para la aparicion de una
capacidad de combinacion ilimitada (recursiva) de lo que en un principio habrian sido
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primitivos conceptuales, es decir, para la emergencia de lo que ¢l denomina “facultad del
lenguaje en sentido estricto” (FLE) (Hauser et al., 2002); (b) las que sugieren la aparicion
de las estructuras neuronales que en nuestra especie se encargan del procesamiento del
lenguaje; y (c) las que constituyen, precisamente, una prueba de que dichas estructuras (y,
por consiguiente, el “organo del lenguaje™) tienen un caracter lateralizado en términos
anatoémicos y, sobre todo, funcionales.

4. ;Qué tipos de evidencias fésiles parecen sugerir la existencia de un cerebro
lateralizado?

Las evidencias fosiles que parecen indicar la existencia de una lateralizacion cerebral
pueden agruparse en dos categorias diferentes. Por un lado se encuentran aquellas que
sugieren la presencia de una lateralizacion estructural. Entre ellas las mas significativas
conciernen a la existencia de un desarrollo diferencial de las areas que en nuestra especie
intervienen en el procesamiento del lenguaje. Este tipo de analisis suele llevarse a cabo
mediante el examen de las impresiones cerebrales fosiles. El estudio del endocraneo, es
decir, de la superficie interna de los huesos del craneo, permite determinar con cierto detalle
la morfologia externa del encéfalo, y en particular, la presencia de surcos, circunvoluciones,
cisuras y venas meningeas (Arsuaga et al., 2000). La principal conclusion de este tipo de
analisis es que la morfologia cerebral moderna se encuentra ya presente en el Homo habilis,
que vivio hace entre 1,6 y 2,3 millones de afios, y que seria el primer hominido dotado de
las bases neuroanatomicas necesarias para el lenguaje (Wilkins y Wakefield, 1995). Asi,
diversos autores creen posible identificar, por ejemplo, un area de Broca con un desarrollo
semejante al que existe en el ser humano en los restos fosiles de esta especie (Holloway,
1983; Tobias, 1983), la cual, segin otros investigadores, podria estar presente incluso en el
Australophitecus africanus, que vivio hace entre 2,4 y 3,5 millones de afios (Tobias, 2003),
en el que, por consiguiente, también se habria producido ya un descenso del surco
parietoccipital, que se ha asociado a la ocurrencia de una reorganizacion de la zona cerebral
posterior, la cual estaria relacionada a su vez con el surgimiento de los mecanismos
asociativos multimodales necesarios para la representacion de los conceptos lingiiisticos
(Holloway, 1983); no obstante, este tipo de remodelacion parece mas evidente en el caso del
Homo habilis (Wilkins y Wakefield, 1995).

En lo que se refiere a la lateralizacion funcional, las evidencias mas significativas atafien
a la presencia de sefales indicativas de un uso preferente de la mano derecha en la
manipulacion de objetos, que aparecen documentadas ya desde el Homo ergaster (Arsuaga
et al., 2000). A diferencia de lo que sucede en otras especies de primates, la prevalencia del
uso de la mano derecha en nuestra especie parece oscilar en torno al 90% desde hace,
cuando menos, 5000 afios, segin se desprende del analisis de productos manufacturados que
proceden de registros de épocas ya historicas (Coren y Porac, 1977).
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5. ¢Por qué un cerebro (fosil) lateralizado (en términos motores) deberia ser también
un cerebro linglistico (toda vez que uno linglistico si parece estar lateralizado)?

La legitimidad que reclaman para si las evidencias fosiles relacionadas con la
lateralizacion estructural del cerebro resulta, en principio, facil de aceptar, por cuanto dichas
evidencias hacen referencia, en ultimo término, a la posibilidad de que exista una
correlacion entre determinadas estructuras neuronales y determinadas funciones lingiiisticas
(o, en general, entre diversas regiones cerebrales y el lenguaje como un todo), una propuesta
que viene siendo habitual en la mayor parte de los modelos neuronales de procesamiento
lingtiistico correspondientes a nuestra especie. Sin embargo, no cabe decir lo mismo en lo
que atafie a las evidencias relacionadas con la lateralizacion funcional. Antes bien, resultaria
razonable plantearse en virtud de qué tipo de indicios cabe concluir que los efectos de lo
que parece ser una lateralizacion motora impliquen también la existencia del lenguaje, aun
cuando el procesamiento lingiiistico de halle efectivamente lateralizado (también en
términos funcionales) en nuestra especie. El principal caimulo de evidencias a este respecto
concierne a la correlacion positiva que parece existir en el ser humano entre la habilidad
verbal general y la precocidad del desarrollo del lenguaje, por un lado, y el grado de
lateralizacion en el manejo de la mano, por otro, y, en general, entre la lateralizacion y las
habilidades cognitivas, incluyendo el lenguaje (Leask y Crow, 2001), aunque lo cierto es
que este efecto, aunque real, no es excesivamente significativo, puesto que tan solo seria
responsable de una variacion de alrededor del 1% en el indice de Habilidad General y en el
coeficiente intelectual, y de un porcentaje semejante en lo que atafie al componente verbal
del mismo (Nettle, 2003). No obstante, este tipo de correlaciones posee un mayor calado, en
lo que atafie a la evolucion de los mecanismos neuronales implicados en el procesamiento
del lenguaje, que el que parecen cuando se contemplan en términos meramente
cuantitativos, a la luz fundamentalmente de determinadas propuestas que sugieren que el
sustrato neuronal del lenguaje, en la especie humana, y de determinadas tareas motoras, en
otras especies de primates, podrian compartir un origen comin en términos filogenéticos
(vid infra).

6. ¢ Qué tipo de problemas presentan este tipo de evidencias fosiles?

En lo que concierne especificamente a las evidencias fosiles que sugeririan la existencia
de una lateralizacion estructural, lo cierto es que el analisis de los endocraneos tnicamente
proporciona informacion de tipo anatomico acerca de la porcidén superficial del cortex
cerebral, de manera que se ha sugerido que resultaria metodologicamente cuestionable la
realizacion de inferencias acerca de la organizacion neuroanatomica global del cerebro (y,
desde luego, de su organizacion funcional) a partir de este tipo de evidencias. Un caso
particularmente ilustrativo a este respecto lo representan las estructuras subcorticales, que
desempeifian un papel fundamental en determinados modelos de procesamiento lingiiistico,
como es el caso del Sistema Funcional del Lenguaje (Lieberman, 2002), donde se
encargarian del procesamiento de las tareas secuenciales asociadas a la fonacion y la
sintaxis. Por lo demads, y como se sugirié en la primera de las cuestiones, las funciones
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cognitivas complejas no parecen corresponderse de forma tan univoca como se venia
creyendo habitualmente con las estructuras neuroanatémicas (cfr. también Dingwall, 1995;
Donald, 1995 y Whitcombe, 1995 a este respecto), de forma que una descripcion exhaustiva
de los centros lingiiisticos (también en nuestros antepasados mas inmediatos) deberia
contemplar la consideracion de otras regiones, adicionales a la del cortex perisilviano del
hemisferio izquierdo (que son las analizadas habitualmente), debido al reclutamiento
recurrente que durante el procesamiento lingiiistico se hace de regiones cerebrales que se
consideraban encargadas, en principio, de tareas no lingiiisticas.

En lo que atafie a las evidencias concernientes a la lateralizacién funcional y a su
relacion con el lenguaje, resulta evidente que la relevancia que puede revestir la existencia
de una correlacion positiva entre ambos parametros queda sustancialmente relativizada por
la reducida contribucion cuantitativa de la primera al componente verbal de la actividad
cognitiva, tal como se cuantificd anteriormente.

7. ¢Existen otras evidencias al margen de las de tipo fésil capaces de atestiguar la
existencia de la lateralizacion?

Mas alla del estudio del registro fosil, un modo alternativo de dilucidar el proceso
evolutivo que ha dado lugar a la emergencia de las capacidades cognitivas privativas de la
especie humana consiste en el andlisis de las mutaciones acaecidas en algunos de los genes
que integran el programa molecular que interviene en la regulacion del desarrollo y del
funcionamiento del sistema nervioso central: en general, de aquellas que han sido objeto de
una seleccion positiva a lo largo de nuestra reciente historia evolutiva, y en particular, las
experimentadas por aquellos genes cuya mutacion en nuestra especie modifica
caracteristicas generales de organizacion y actividad cerebrales (volumen, lateralizacion
funcional, modularidad anatémica y/o funcional) que serian relevantes para la aparicion del
lenguaje en términos filogenéticos y cuya evolucion se ha querido determinar mediante el
estudio de determinadas evidencias indirectas procedentes del registro fosil, tal como se
discuti6 anteriormente. Alli donde el examen de los restos paleoneuroldgicos puede plantear
determinadas incertidumbres acerca de su identificacion o datacion precisas (y, desde luego,
de su significado bioldgico y sus implicaciones en lo concerniente a la evolucion del
lenguaje), las técnicas de las que hace uso la biologia molecular, partiendo del analisis de
las diferencias genéticas existentes entre las secuencias de los genes humanos y de los genes
homologos de los primates superiores, permiten datar cronoldgicamente, con particular
exactitud, los cambios (genéticos) que se han ido produciendo a lo largo de nuestra
especiacion, llegando a proponer, en ultimo término, posibles causas (moleculares) para las
modificaciones neuroanatémicas y neurofuncionales que han tenido lugar durante la misma
y, en particular, para aquellas que, como ocurre con la lateralizacion estructural y funcional
del cerebro, parecen revestir una cierta importancia en lo que atafie a la aparicion del
lenguaje.



8 LA LATERALIZACION CEREBRAL Y EL ORIGEN DEL LENGUAJE

8. Si estamos hablando de genes, es presumible que haya sido posible determinar la
existencia de una base genética para la lateralizacion funcional del cerebro. ¢Es eso
cierto?

Se han llevado a cabo diversos analisis para tratar de establecer si la dominancia de la
mano derecha y, por extension, la dominancia y la asimetria cerebrales, tienen una base
genética (McManus, 1985; Lalland et al., 1995; Yeo et al., 1997), si bien los resultados
obtenidos hasta el momento son particularmente variables. Para algunos investigadores
dicha dominancia dependeria de un unico gen (Klar, 1996); para otros, lo haria de dos genes
con cuatro alelos (Levy y Nagylaki, 1972); para un tercer grupo, se trataria de un caracter
multifactorial (Francks et al., 2002; Francks et al., 2003); para un cuarto grupo dependeria
de factores hormonales (Olsson e Ingvar, 1991); mientras que para un ultimo grupo de
investigadores seria exclusivamente una cuestion de transmision cultural (Bishop, 2001). En
todo caso, parece existir la certeza de que el control genético es mas acusado en los casos en
que los existe una dominancia de la mano derecha, de manera que el peso del ambiente seria
mas importante cuando domina la mano izquierda (Geschwind et al., 2002). El analisis
llevado a cabo por Bishop (2001) resulta especialmente interesante en el contexto de este
trabajo, puesto que su objetivo era tratar de determinar la existencia de una hipotética
asociacion entre la dominancia de una de las dos manos y los trastornos especificos del
lenguaje y del habla, asi como dilucidar si dicha asociacion, en caso de existir, se debia al
efecto de un mismo gen o de diferentes genes. Como se apuntd anteriormente, las
conclusiones resultaron negativas en ambos casos. No obstante, recientemente se han
realizado varios analisis de ligamiento para tratar de determinar la localizacién y, en su
caso, la naturaleza, de los hipotéticos QTLs (loci de caracteres cuantitativos, cuya
utilizacion busca fundamentalmente llevar a cabo una deteccion de miltiples genes con un
efecto relativamente pequefio [Risch y Merikangas, 1996]) relacionados con este caracter,
habiéndose identificado diversos picos de ligamiento, situados en cromosomas diferentes.
El de mayor significacion estadistica estaria localizado en la region cromosomica 2p12-ql1,
mientras que existiria otro locus (o lugar fisico en el cromosoma) adicional en 17p11-q23
(Francks et al., 2002; Francks et al., 2003). Otras regiones potencialmente interesantes a
este respecto podrian estar situadas en los cromosomas 1 y 10, en particular, en las regiones
cromosomicas que contienen, respectivamente, los genes DNAHC13 y NODAL (Van
Agtmael et al., 2002); este Gltimo gen codifica un factor de crecimiento de tipo TGF-f que
interviene en el establecimiento de la simetria bilateral durante el desarrollo embrionario
(Zhou et al., 1993; Lowe et al., 1996; Gebbia et al., 1997). No obstante, este Gltimo
resultado esta pendiente de replicacion, puesto que ha sido descartado por otros analisis, en
particular por el realizado por McManus (1985), quien trataba de determinar la relacion
existente entre la dominancia en el uso de una mano, las capacidades lingiiisticas y la afasia.
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9. ¢ Qué hipdtesis mas significativas se han planteado a este respecto en relacién con el
origen del lenguaje?

En lo concerniente a los fundamentos genéticos de la lateralizacion cerebral y al origen
del lenguaje, la propuesta mas llamativa es seguramente la de Crow (2001): en consonancia
con la variacion sexual encontrada en el grado de lateralizacion y de habilidad lingiiistica en
el ser humano, Leask y Crow (2001) esperan que, cuando menos, uno de los genes
implicados se encuentre en los cromosomas sexuales (Corballis et al., 1996) y que su
expresion se halle sometida a una regulacion epigenética. Para estos investigadores el
candidato mdas idéneo seria el gen de la protocadherina 11, del que existen,
consecuentemente, dos variantes, una ligada a X (PCDHX [PCDH11X]), localizada en
Xq21.3, y otra ligada a Y (PCDHY [PCDH11Y]), localizada en Yp11.2, pero cuya identidad
alcanza el 98.3% a nivel amioacidico (Blanco et al., 2000). La expresiéon de ambos genes
seria diferente en los dos sexos, puesto que el gen PCDHX [PCDH11X] escapa, en
particular, al proceso general de inactivacion que afecta caracteristicamente a los genes
contenidos en el cromosoma X, de ahi que sus niveles de expresion en los individuos de
sexo femenino dupliquen los observados en los de sexo masculino (Lopes et al., 2006). El
gen PCDHY [PCDH11Y] es el resultado de un proceso de transposicion al cromosoma Y de
una copia del gen PCDHX [PCDH11X], el cual tuvo lugar hace entre tres y cuatro millones
de afios, tras la separacion de la linea evolutiva que condujo a la apariciéon de la especie
humana de la que dio lugar a las restantes especies actuales de primates (Sargent et al.,
1996), de ahi que esté ausente en dichas especies (Wilson et al., 2006) y que no se observe
en ellas la disparidad sexual en el grado de lateralizacion, ni consecuentemente de habilidad
manual, que aparece caracteristicamente en nuestra especie. En todo caso, lo relevante en el
contexto de este articulo es el hecho de que la datacion del evento de reorganizacion
cromosomica se aproxima en buena medida a la datacion sugerida por las evidencias fosiles
de la lateralizacion funcional a las que se hizo referencia anteriormente (los primeros restos
del Homo ergaster tienen una antigiiedad de alrededor de dos millones de afios [Arsuaga et
al., 2000]).

Conviene tener presente que la superfamilia de las cadherinas, a la que pertenecen este
tipo de protocadherinas, incluye un amplio grupo de proteinas implicadas en la adhesion
celular homofilica. En el sistema nervioso central las cadherinas regulan la diferenciacion
de las poblaciones neuronales y el desarrollo de estructuras cerebrales, proporcionando un
codigo especifico a los distintos subgrupos funcionales de neuronas; asimismo, estan
implicadas en la regulacion del crecimiento de los axones y en la modulacion de las
caracteristicas estructurales y funcionales del espacio sinaptico, mediante su anclaje al
citoesqueleto celular (Shapiro y Colman, 1999; Bruses, 2000; Benson et al. 2001). Resulta
muy interesante el hecho de que la propia actividad neuronal puede regular la expresion de
los genes que codifican estas proteinas, como sucede, por ejemplo, en el caso de la
protocadherina arcadlina (Yamagata et al., 1999). El atractivo adicional que presentan
especificamente las protocadherinas se debe al hecho de que se trata de miembros de la
superfamilia particularmente recientes desde el punto de vista evolutivo, que ademas de
mediar la adhesion intercelular homofilica, también parecen participar en interacciones
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heterofilicas, pudiendo comportarse adicionalmente como moléculas receptoras o
sefalizadoras (Frank y Kemler, 2002); de hecho, las protocadherinas interaccionan con
diversos componentes citoplasmaticos implicados en la regulacion de la plasticidad
sinaptica y de la organizacion citologica del cortex cerebral (Frank y Kemler, 2002).

10. ¢ Qué objeciones cabria hacer especificamente a este tipo de propuestas?

Una propuesta como la anterior resulta paradigmatica en relacion con la tendencia que
en ocasiones puede observarse a simplificar desde el punto de vista genético lo que desde el
campo de la neurociencia cognitiva o la psicolingiiistica se viene describiendo como
procesos extremadamente complejos. Resulta preciso subrayar en este sentido que los genes
no codifican funciones, sino determinados productos bioquimicos (la mayoria de naturaleza
proteinica), los cuales actiian de forma coordinada junto con los productos codificados por
otros muchos genes, en un determinado lugar del cerebro y en un momento concreto del
desarrollo, para permitir determinados procesos celulares; por lo demas, el efecto que
ejercen los productos codificados por los genes estd condicionado en gran medida por el
contexto molecular y ontogenético, asi como por el ambiente, de modo que el componente
molecular del lenguaje influye en (y se ve influido por) los restantes niveles de complejidad
bioldgica (celular, fisiologico, funcional, macroestructural y fenotipico [lingiiistico]) del
“organo del lenguaje” (Benitez-Burraco, 2007). Asi pues, y en relacion especificamente con
la propuesta discutida en la cuestion precedente, no cabe sino relativizar el efecto que sobre
la aparicion del lenguaje habria tenido la modificacion de este Gnico gen (especialmente si
tenemos en cuenta ademas la reducida contribucion cuantitativa de la lateralizacion al
componente verbal de la actividad cognitiva en la especie humana). Eso no quiere decir, no
obstante, que la busqueda de los “genes del lenguaje” (en el sentido en que los define Pinker
[2001: 352-353], quien los ha caracterizado como “secuencias de ADN que codifican
proteinas o desencadenan la trascripcion de otras proteinas, en determinados momentos y
lugares del cerebro, que guian, fijan o atraen neuronas hacia aquellos circuitos que, una vez
producido el ajuste sindptico que tiene lugar con el aprendizaje, intervienen en la solucion
de problemas gramaticales”) deba dejar de lado este tipo de genes, que, con toda
probabilidad, desempefian un papel muy importante en la conformaciéon de los circuitos
neuronales que intervienen en el procesamiento de estimulos lingiiisticos. En todo caso, lo
relevante en este empefio no seria tanto la identificacion de genes implicados
exclusivamente en el desarrollo y en el funcionamiento de dichos circuitos (aunque es
posible que existan algunos), cuanto la diseccion de la arquitectura exacta del programa
genético Uinico que participa en la regulacion de ambos procesos, el cual estaria integrado
por genes que, en la inmensa mayoria de los casos, desempefian funciones diferentes en
lugares distintos del cerebro (y aun en otras regiones corporales) y en las distintas etapas de
la ontogenia del organismo. Y lo mismo podria decirse desde un punto de vista filogenético.
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11. (Y, en general, a la correlaciéon entre lateralizacion y lenguaje en términos
filogenéticos?

Como se discutio en la primera de las cuestiones recogidas en este trabajo, la
lateralizacion del cerebro humano tiene un caracter anatomico y funcional. Sin embargo, la
lateralizacion funcional es, en si misma, una caracteristica arcaica dentro de los vertebrados
(Bradshaw y Nettleton, 1981). Del mismo modo, la lateralizacion anatomica de las regiones
mas significativas en relacion con el procesamiento lingiiistico, como sucede, en particular,
con el area de Broca, constituye un rasgo compartido por el ser humano y por otros primates
cuyas capacidades lingiiisticas son claramente diferentes de las nuestras (Cantalupo y
Hopkins, 2001), de manera que se ha estimado que la antigiiedad del sustrato
neuroanatomico para dicha dominancia puede retrotraerse a hace, cuando menos, cinco
millones de afios (Cantalupo y Hopkins, 2001). El problema estriba, sin embargo, en que el
area cerebral homologa al area de Broca humana contiene en los primates neuronas
especulares implicadas en el control motor manual, las cuales no sélo se descargan durante
la manipulacién, como seria esperable, sino también durante la observacion de la misma
(Rizzolatti y Arbib, 1998). Aunque las implicaciones (proto)lingiiisticas de este sistema son
evidentes, desde el momento en que supondria la existencia de una paridad entre actor y
espectador, al tener cualquier secuencia de hechos el mismo “significado” para ambos
(Arbib, 2003), lo relevante en relacién con la cuestion tratada en este trabajo es que la
existencia de una homologia en términos estructurales no implicaria que dicha homologia se
conservase, asimismo, desde el punto de vista funcional.

En atencion a este tipo de evidencias, se ha sugerido, desde luego, que el area de Broca
humana (en tanto que estructura neuronal dedicada al procesamiento del lenguaje) podria
haber evolucionado a partir de una region encargada en nuestros antecesores de generar y
reconocer las secuencias motoras que permiten la manipulacion de los objetos (Rizzolatti et
al., 1996), de ahi el interés adicional (y la legitimidad) que posee a priori el analisis de las
evidencias fosiles de la lateralizacion funcional a las que se hizo referencia anteriormente.
En relacion con esta cuestion, conviene tener en cuenta, asimismo, que en determinados
trastornos cognitivos en los que se advierte un déficit en el componente pragmatico del
lenguaje y/o en la capacidad de construir correctamente una “teoria de la mente” (el caso
paradigmatico seria el del autismo) se ha observado una correlacion inversa entre la
gravedad de los mismos y la actividad de este tipo de neuronas especulares, en concreto, de
las que forman parte del giro frontal inferior (pars opercularis) (Dapretto et al., 2006), una
region sobre la que existen numerosas evidencias (derivadas fundamentalmente de los
analisis in vivo realizados mediante técnicas de imagen no invasivas) acerca de su
implicacion en el procesamiento lingiliistico, en particular, en el de caracter sintactico
(Freedman y Martin, 2001; Ben-Shachar et al., 2003). Sin embargo, la mera consideracion
de este tipo de datos, aunque sea en conjuncion con las evidencias que sugieren la existencia
de una lateralizacion anatomica, resulta insuficiente para poder realizar inferencias legitimas
acerca del momento en que una region como el area de Broca pudo comenzar a encargarse
del procesamiento de estimulos lingiiisticos. De ahi el interés que ha despertado, en la linea
de lo apuntado al tratar la sexta de las cuestiones que integran este articulo, el analisis de la
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historia evolutiva de determinados genes cuya mutacion en la especie humana origina
alteraciones del lenguaje de diversa indole. En relacion con esta cuestion, un caso
particularmente relevante es el de FOXP2, cuya mutacion da lugar a trastornos de diversa
naturaleza y alcance, pero que son simultineamente motores y lingiiisticos, y que afectan
tanto al componente receptivo del lenguaje como al expresivo, de modo que en los
individuos que portan una copia defectuosa del gen se advierten (i) un menor nivel de
conocimientos de tipo léxico; (ii) una menor capacidad de comprension morfologica y
morfosintactica; (iii) problemas de generacion morfoldgica, (iv) un déficit en la capacidad
de almacenamiento de informacion fonolégicamente relevante por parte de la memoria de
trabajo verbal o quizds en el proceso de articulacion secuencial de unidades con valor
fonoldgico; (v) una menor capacidad de recuperacion de elementos del lexicon (en términos
cuantitativos y cualitativos); y (vi) una dispraxia orofacial ligada al desarrollo, o bien, una
disartria espastica, que iria acompafiada de una dispraxia verbal y de errores residuales
durante el mismo (Gopnik y Crago, 1991; Vargha-Khadem et al., 1995; Watkins et al.,
2002; Shriberg et al., 2006). El gen codifica un factor transcripcional que interviene en la
regulacion de la diferenciacion neuronal necesaria para la organizacion y/o el
funcionamiento de determinados circuitos cortico-talamo-estriatales asociados a la
planificacion motora, el comportamiento secuencial y el aprendizaje procedimental (para
una revision, cfr. Marcus y Fisher, 2003; Benitez-Burraco, 2005a; Vargha-Khadem et al.,
2005). Dos mutaciones que han afectado presumiblemente a la funciéon de la proteina
codificada por este gen han sido seleccionadas coincidiendo con la aparicion del Homo
sapiens, hace alrededor de 200.000 afios (Enard et al., 2002a) o quizas en el antepasado
comin al Homo sapiens y al Homo neanderthalensis, hace entre 300.000 y 400.000 afios
(Krause et al., 2007). En todo caso, y en atencion fundamentalmente al descenso que se
advierte en la actividad del area de Broca durante tareas de procesamiento lingiiistico en los
individuos que presentan una copia mutada del gen (cfr. a este respecto Liégeois et al.,
2003), se ha sugerido que dichas mutaciones habrian permitido a la nueva proteina
amplificar las funciones asociadas inicialmente a esta region cortical, facilitando, en
particular, la emergencia de la sintaxis u optimizando el procesamiento fonolégico y/o la
memoria de trabajo verbal. Resulta también plausible, y en consonancia en este caso con la
dispraxia orofacial observada en quienes presentan una variante disfuncional de la proteina
FOXP2, que dichas mutaciones hubieran permitido, asimismo, reclutar al area de Broca
para lograr un control voluntario y mas preciso de los movimientos orofaciales, lo que
resulta imprescindible para el desarrollo del dispositivo articulatorio del que hace uso la
especie humana para la codificaciéon y emision de los mensajes lingiiisticos (para una
revision sobre estas cuestiones, cfr. Benitez-Burraco, 2005b).

Los riesgos que plantea la asuncion de la existencia de una homologia funcional cuando
se constata la presencia de una homologia estructural quedan puestos de manifiesto,
igualmente, por el caso del area de Wernicke. Asi, los grandes simios presentan también un
plano temporal izquierdo de mayor tamafio (esta region incluye el area de Wernicke),
aunque es cierto que las diferencias citoarquitectonicas que se advierten habitualmente en el
caso de esta estructura entre ambos hemisferios cerebrales son de menor entidad que las que
existen en nuestra especie (Gannon et al., 1998; Cantalupo et al., 2003), como sucede
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paradigmaticamente en el caso del cértex temporal (Buxhoeveden et al., 2001). Por otro
lado, en los macacos se observa una activacion preferente del polo temporal del hemisferio
izquierdo en respuesta a la audicion de las vocalizaciones caracteristicas de la especie
(Poremba et al., 2004). Esta respuesta asimétrica parece estar ligada, ademas, a la
prominencia comunicativa de las llamadas y no tanto a sus caracteristicas aclsticas, al igual
que sucede en nuestra especie (Petersen et al., 1984). Finalmente, y como también ocurre en
el ser humano, esta asimetria se desarrolla conforme aumenta la exposicion a los estimulos
en cuestion, de forma que estd ausente en los individuos recién nacidos (Hauser y
Andersson, 1994). Ahora bien, como es sabido, en la especie humana la region del plano
temporal (y, en particular, el area de Wernicke) desempeiia otras funciones adicionales,
ligadas de modo mucho mas directo al procesamiento lingiiistico, por cuanto parece
intervenir en la organizacion de la informacion de caracter semantico, constituyendo parte
del sustrato neuronal del diccionario mental o lexicon (Damasio et al., 1996), aunque
también parece ser un componente de la memoria de trabajo verbal (Lieberman, 2002).

Asi pues, la disparidad que se advierte entre nuestra especie y las restantes especies de
primates a nivel funcional entre regiones que, en términos anatomicos, presentan una
organizacion semejante, especialmente en lo que concierne a su lateralizacion estructural
(casos paradigmaticos serian los de las areas de Broca y Wernicke discutidas anteriormente)
parece sugerir que durante la evolucion de la especie humana se habria producido una
reutilizaciébn con fines lingliisticos de las areas homdlogas presentes en nuestros
antepasados (Cantalupo y Hopkins, 2001), las cuales conservan probablemente una funcién
semejante a la original en los primates, en los que su organizacion es también asimétrica y
en los que se encargan de funciones no lingiiisticas (MacNeilage, 1998). La existencia en
estas areas, en especies proximas al hombre, de neuronas especulares integradas inicamente
en circuitos encargados del control motor manual parece corroborar la hipdtesis de que en
aquella transicién podria haber existido una etapa intermedia en la que la transmision de
informacion se habria producido mediante gestos (Corballis, 2002), algo que, por otro lado,
reforzaria el interés que posee el andlisis de las evidencias fosiles de la lateralizacion
funcional.

Conviene no olvidar, por ultimo, que, tal como puede colegirse de lo discutido
anteriormente, los analisis paleoneurologicos se han centrado habitualmente en la
identificacion y la caracterizacion de las 4areas de Broca y Wernicke existentes
presumiblemente en los endocraneos fosilizados, siguiendo en buena medida, la primitiva
dicotomia anatomica establecida entre ambas regiones en lo que atafie al procesamiento del
lenguaje, que implicaba una dicotomia funcional entre sintaxis y semantica. Ahora bien,
teniendo presente, asimismo, lo discutido con anterioridad a este respecto, una descripcion
exhaustiva de los centros lingiiisticos (también en nuestros antepasados mas inmediatos)
deberia contemplar la consideracion de otras regiones, adicionales a la del cortex
perisilviano del hemisferio izquierdo, debido al reclutamiento recurrente que durante el
procesamiento del lenguaje se hace de regiones cerebrales que se han venido considerando
encargadas de tareas no lingiiisticas, segin se desprende de un corpus creciente de
evidencias clinicas y de resultados procedentes de los estudios de neuroimagen (para una
revision cfr. Benitez-Burraco, 2005¢). Por otro lado, y en relacion con la funcion que se ha
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propuesto para el area de Broca, en particular, en determinadas especies de hominidos (cf.
Wilkins y Wakefield, 1995 y la discusion anterior), conviene no olvidar tampoco que la
relevancia de esta region para el procesamiento lingiistico ha sufrido Gltimamente una
importante reevaluacion, de forma que actualmente se considera que podria constituir
simplemente uno de los componentes de la memoria de trabajo verbal (encargada, quizas,
de tareas fonologicas) (Desmond y Fiez, 1998; Kaan y Stowe, 2002) y no el area cortical
responsable (en exclusividad) del procesamiento sintactico (a lo sumo se ocuparia, junto con
las regiones anejas, como el opérculo, la insula y la materia blanca subyacente, de la
computacion durante la recepcion de procesos sinticticos altamente especificos, en
particular, de la relacion que existe entre los constituyentes sintagmaticos desplazados por
las reglas transformacionales y las huellas dejadas por los mismos [Grodzinsky, 2000]).

En definitiva, puede afirmarse que hasta el momento no hemos logrado cuantificar con
exactitud la magnitud de los cambios estructurales y funcionales que tuvieron lugar durante
la adquisicion filogenética de la competencia lingiiistica por parte de nuestra especie. Y en
lo que atafie, en concreto, a la relacion entre la lateralizacion y el lenguaje, lo cierto es que
esta peculiaridad de la organizacion del cerebro deberia contemplarse simplemente como un
requisito necesario, pero no suficiente, para la existencia de éste tltimo.

12. ¢ Qué conclusiones cabria extraer de todo lo discutido acerca de la lateralizacion y
el lenguaje en lo que atafie al modo en que ha evolucionado el lenguaje?

El analisis critico de las evidencias paleoneurologicas relacionadas con la lateralizacion
estructural y funcional del cerebro parece poner de manifiesto que la aparicion en términos
evolutivos de las capacidades cognitivas distintivas de nuestra especie (incluyendo el
lenguaje) no habria sido una mera cuestion de incremento de la complejidad estructural,
sino fundamentalmente de la creacion de un programa idiosincrasico que ha permitido
elegir una trayectoria de desarrollo ligeramente diferente a las ya experimentadas
previamente por nuestros antecesores y a las existentes actualmente en otras especies de
primates. Este hipotesis vendria corroborada por los resultados derivados del andlisis de las
diferencias que existen a nivel genético entre nuestra especie y las restantes especies de
primates superiores, que conciernen fundamentalmente al nivel de expresion de los genes y
no tanto a su secuencia, lo cual es particularmente cierto en lo que se refiere a los genes
involucrados en la organizacion y el funcionamiento del cerebro (Enard et al., 2002b;
Caceres et al., 2003; Dorus et al., 2004; Preuss et al., 2004; Uddin et al., 2004; Varki,
2004).

Esta significativa estabilidad filogenética del proteoma cerebral humano (esto es, del
conjunto de todas las proteinas implicadas en un determinado proceso, en términos
cuantitativos y cualitativos) parece sugerir que el “organo del lenguaje” seria en buena
medida el resultado del reciclado de elementos (moleculares, ontogenéticos, citologicos,
histologicos) ya presentes en un momento dado en nuestro organismo como resultado de su
historia evolutiva, y no tanto una estructura bioldgica creada desde cero. Asi, y expresado
de forma sintética, la modificacion de la secuencia de unos pocos genes reguladores (como
es el caso de FOXP2) y/o de su perfil transcripcional (como habria sucedido con los genes
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PCDHX [PCDH11X]/PCDHY [PCDH11Y]) habria permitido que, en un breve lapso de
tiempo en términos evolutivos, hubiese tenido una lugar una remodelacion notable de
determinados circuitos neuronales (o la captacion de los mismos) y su dedicacion
(seguramente de forma no exclusiva) a la computacion (recursiva) de elementos simbdlicos
(casos paradigmaticos serian, en la linea de lo discutido en la cuestion anterior, los de las
areas de Broca y Wernicke), cuyos resultados serian transformados por sistemas motores y
perceptivos ya existentes (en términos evolutivos) en estructuras exteriorizables e
interiorizables. Como quiera que el ajuste final de estos circuitos depende, en atencion a la
propia dindmica de organizacion del sistema nervioso central (tal como se caracterizo en la
primera de las cuestiones), de los estimulos externos recibidos por el individuo y del
contexto ontogenético que suponen las restantes estructuras nerviosas que los rodean y con
las que necesariamente interactiian, resulta plausible afirmar que el “6rgano del lenguaje”
surgido de este proceso evolutivo (i) se hallaria delimitado en términos funcionales (y, hasta
cierto punto, anatomicos); (ii) tendria un caracter indudablemente innato, aunque sélo en
parte podria considerarse codificado genéticamente; (iii) en lo que concierne
especificamente a la informacion genética necesaria para su desarrollo que habria que
considerar novedosa en términos filogenéticos, lo cierto es que seria muy reducida, puesto
que la facultad del lenguaje habria surgido en buena medida de la puesta en contacto de los
sistemas encargados del pensamiento y de la percepcion, y de la motricidad, que serian los
que responderian a programas genéticos mas complejos y con una historia evolutiva mucho
mas dilatada (Hauser et al., 2002); y (iv) se habria visto sometido posteriormente a un
proceso de seleccion “por modificacion y descenso” de neto sabor darwiniano, al poseer
evidentes ventajas adaptativas (Lieberman, 2002). Es, en definitiva, en este contexto en el
que cobra su genuina importancia (y, al mismo tiempo, el que ésta queda debidamente
acotada) la cuestion de la lateralizacion estructural y funcional del cerebro en relacion con
el origen del lenguaje discutida en este articulo.
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