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Resumen Summary
Tras una breve resefia de los primeros hallazgos paleontoldgicos A brief review is made of the principle paleontological findings
que 1os ayudaron a conocer como se desplazaban nuestros ayte- that enable us to understand how Our ancestors moved, which in-

de la articulacion subastragalina. En estos apartados se compara  The ontogeny, phylogeny, and differences in Henke's single axis
la ontogenia y In filogenia asi como Igs diferencias que presentq el are compared in different primate families, as well as the effects of

eje iinico de Henke entre distintas familias de primates, Ylas con-  these differences on walking and the implications of bipedestation
secuencias de estas diferencigs en I marcha y las implicaciones for the evolution of the subastragalar joint,
que la bipedestacion ha tenido en la evolucion de Ia articulacisn An analysis is made of the main types of locomotion in pri-
subastragaling, mates.
Tambien se analizan los principales tipos de locomocion en pri-
mates. Key words: Subastragalar, Comparative anatomy. Loconiotion,
Posterior foot.

Palabras clave: Subastragalina. Anatomin comparada. Locormo-
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La anatomia comparada es una fuente de infor- Entre los numerosos estudios que sobre anatomia
macién importante, a menudo poco valorada, para comparada pueden despejar incégnitas con respecto
el correcto entendimiento de la anatomia y la fisio-  a la evolucién del hombre, el estudio comparativo
logia humana. Los cambios que han acontecido a las evolutivo del pie, a través de sy linea filogenética,
diversas estructuras que componen el cuerpo del tanto por lo que respecta a los primates actuales como
Ser Vivo, explican, a quien logra descifrar sy len- a través de los restos fosiles de primates extintos y
guaje, aquellas necesidades que condujeron a los di- particularmente, de hominidos, queda ampliamente
Versos cambios o adaptaciones de los seres vivos, reflejada en la bibliografia universal,

circunstancias que suelen ocurrir bajo la presién Ya desde principios de este siglo autores como
que para todo ser vivo representa la supervivencia  Vokov T (1903), Loth E, (1908 y 1914), Reicher M
como especie, (1913), Jones F (1916), Weidenreich F (1922), Keith A

(1923), Morton DJ (1924, 1926 y 1935), Gregory WK I
(1928), Midlo C (1934), Elftman H & Mante® 7 (19354 ‘

\_\

Correspondencia: y 1935b); contribuyeron con sus aportaciones al cono-
A. ISIDRO LLORENS, Seru. C.O.T. HOSp. Sagrat Cor, ©/ Vilad o Cimiento, Cada VeZ mas eXaCtO, de las diferen(:ias
mat, 288, 08029 Barcelona, entre el hombre y €] resto de log primates.
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A causa de la especial relevancia que el ser huma-
no da a su postura y a su especial tipo de locomocion,
cuyo significado ha suscitado el interés de multitud
de etnias y religiones en todas las épocas de la histo-
ria del hombre, el ortostatismo o postura erecta —di-
ferencial histérico entre el antropocentrismo humano
y el resto de los animales— ha sido objeto de interés
de numerosos cientificos que, por medio de la anato-
mifa comparada han teorizado en el campo de la filo-
genia en cuyo punto final, y temporal, nos encontra-
mos.

Si hacemos abstraccion de la zona anatémica mas
estudiada en este campo, el craneo y su contenido,
quizd sea, precisamente, el pie (nuestro unico punto
de contacto con la Madre Gea) la zona del esqueleto
mas ampliamente investigada.

Dentro del estudio evolutivo global del pie, algu-
nos autores han centrado sus trabajos en zonas ana-
témicas mas delimitadas. Por lo que respecta al inte-
rés especifico de este trabajo son numerosos los
autores que se han centrado en el retropié™ '3
19,37,39,41,42,49,5,60,62,63,70 g6l por mencionar algunos
de los estudios realizados recientemente, y corres-
pondientes tanto a primates actuales como de restos
tosiles, de los cuales, parte de su contenido, ha sido a
través del prisma de la biomecanica comparada la
cual ha servido de base a este trabajo centrado en la
articulacién subastragalina (STJ)*2>%7.

Resena historica

«Dios cre6 todos los seres vivos

a partir del agua.

Algunos de ellos reptan sobre sus vientres
otros andan sobre sus dos patas

y algunos otros sobre cuatro»

EL CORAN ss. XXIV: 45

Los grandes acontecimientos suceden sin ninguna in-
tencion; la casualidad comete buenas equivocaciones.

(George C. Lichtenberg)

Durante la década de los 30, el yacimiento paleon-
tologico de Laetoli, situado en las inmediaciones del
rio Garusi, a unos 30 km de la conocida Garganta de
Olduvai en Tanzania, fue prospectado concienzuda-
mente por los equipos inglés, a cuya cabeza estaba el
matrimonio Leakey y aleman dirigido a su vez por
Ludwing Kolh-Larsen. Durante mas de 40 afios el ya-
cimiento no obtuvo ningtn fruto espectacular hasta
que en 1976 Andrew Hill, visitante de las excavacio-
nes dirigidas en aquel momento por Mary Leakey,
tuvo la oportunidad de sacar a la luz, en el denomi-
nado tufo 7 (estrato), una capa de cenizas en las que
estaban impresas numerosas huellas de diferentes
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animales. Entre ellas unas que recordaban las de un
hominido®. El dia 28 de julio de ese mismo afio, el
geoquimico Paul Abell, descubri6 en el sitio G de la
localidad 8 una huella fascinante, impronta dejada
por un pie izquierdo de caracteristicas muy similares
a las humanas.

Con posterioridad, un total de 39 huellas de los si-
tios G1, G2 y G3, fueron descubiertas. Dichas huellas
fueron preservadas milagrosamente por las cenizas
depositadas tras la explosion del volcan Sadiman, ac-
tualmente extinto. Mediante el método de datacion
del par K*/Ar* para la determinacién de su edad, se
obtuvieron unas cifras que oscilan entre los 3,49 y
3,76 millones de afios®.

Un minucioso analisis de las pisadas®”, determi-
naron que dichas impresiones podales correspondian
a un hominido el cual transmitia su peso durante la
marcha de manera muy similar al hombre moderno.

De lo que se desprende que hace como minimo 3,5
Ma que los hominidos practican la «bipedestacion»
como patréon locomotor.

Pero la historia del origen de la bipedestacion esta
inexorablemente ligada a la del origen del hombre y
habia empezado mucho tiempo antes, aunque, como
en el caso de Laetoli, el azar contribuy6 de forma po-
sitiva.

A principios de éste siglo se tenia constancia de un
ntimero muy escaso de piezas catalogadas como ho-
minidos fésiles. En 1856 Fuhlrotf, hall6 en el Valle de
Neander, en Alemania, los primeros restos de Homo
sapiens neanderthalensis, en 1891 el médico militar ho-
landés Eugeéne Dubois descubre en Trinil-Java los
restos del denominado, por entonces, Pithecantropus
erectus (H. erectus). En 1924 Raymond Day, profesor
de Anatomia en la Universidad de Witwatersrand en
Johanesburg/Rep. Sudafricana, recibié unos fosiles
hallados durante las prospecciones de la compafia
Northern Lime Society en Taung, localidad del pro-
tectorado sudafricano de Bechuanaland, en los que
se conservaba los restos de un craneo que, tras repe-
tidas valoraciones anatémicas, determiné la apari-
cién y existencia de un nuevo género y especie, Aus-
trolopithecus africanus o gracilis, siendo publicado in-
mediatamente en la prestigiosa revista Nature con el
sobrenombre del «Nifio de Taung», y de cuyo anali-
sis morfoldgico se incluye una valoracion morfome-
canica del grado de bipedestacion a través de la posi-
ci6on del foramen magnum del occipital.

Nuevamente en Sudéfrica y gracias, esta vez a Ro-
bert Broom, se efectda el hallazgo, en el yacimiento
de Sterkfontein, de un fémur distal (STS 14), al cual se
le bautiza con el nombre de Plesiantropus transvaalen-
sis. Una vez analizadas las caracteristicas morfologi-
cas (valgo) de éste fragmento de fémur se llega a la
conclusion de que pertenecié a un ser totalmente bi-
pedo.

Como hemos mencionado con anterioridad la bts-
queda del origen de la bipedestacion en el hombre, es
connatural con su evolucién y ultrapasa los limites
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del género Homo para perderse en épocas tan remo-
tas, tildadas asf hasta hace muy Ppoco tiempo en cirey-
los cientificos, como es el periodo Mioceng Superior
hace unos 7 Ma.

El hombre no es m4s que una parte del diversifica-
do y maravilloso mundo de los primates, De su filo-

La bipedestacion Yy la postura erguida no son ex-
clusivos del género humano. Durante Ia era mesozoi-
€a 0 secundaria, entre los 220 y los 60 Ma, algunos

€N que es digitigrada en lugar de plantigrada Y, que
podria calificarse de «tripodal»®, al estar 5 postura
estatica favorecida por la ayuda de I3 cola. Muy pro-
ximos al origen de los reptiles y, dentro de] gran

grupo de los Arcosaurios, log primeros reptiles anjse-

seum / Londres), uno de los mayores avances evoluti-
Vos en los reptiles mesozdicos y, que determinaria,
tras una permanencia €N nuestro planeta de 150 mj.
llones de anos, su perpetuacién filogenética en Ias
aves, también bipedas en suelo firme.

La postura erecta o la bipedestacion Ocasional son
practica comtin en diversos animales (vg. Oso) y
estan habitualmente relacionadas con cierto tipo de
situaciones comg agresion-defensa, vigilancia,
dpareamiento, las cuales ng comportan ninguna
adaptacién morfomecanica en sy estructura ésea, en-
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prosimios Adapis parisiensis y Leptadapis magnus, gra-
cias a Curvier en 1821, cincuenta anos después
Gaudry publica Ia Primera descripcién anatémica
de unos restos Postcraneales’®, en’concretq un ha-
mero de Adapis parisiensis. No siendo hasta Filho],
cuando aparecers I, primera descripcién de un
Talus (Leptadapis magnus)!°, mientrag que Schlésser
revisa un calcaneo de 14 misma especie®. Ung revi-

su pie.
Morton, 1924, anuncia que «el pie de gorila presen-
ta modificaciones que son de gran Importancia en e]

mado por el primer dedo y el eje de la articulacién sy-
bastragalina 2.

1. Estudio anatoémico comparado con especies ac-
tuales.

2. Estudio de piezas fésiles Y su extrapolacién con
los hallazgos que presentan las especies actuales,

La bipedestacign fue el primer cambio
hacia 1a evolucién humangs 2 3

En su obra The Descent of Man (1872) y;a apunto
lo siguiente: «/t jg therefore probable that Africa was for-
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merly inhabited by extint apes closely allied to the Gori-
lla and Chimpanzee; and as these two species are now
man’s nearest allies, it is somewhat more probable that
our early progenitors lived on the Africa Continent than
elsewhere».

Cien afios mas tarde, concretamente el 30 de no-
viembre de 1974, en la localidad 162 en Hadar, re-
gion de Afar en Ethiopia fue descubierto el esquele-
to de hominido del cual se pudo recomponer mas
del 40% (52 piezas) y con una antigiiedad de 3,18 Ma
siendo bautizada como «Lucy»? («Birkinesh» para
los ethiopes).

Don (D. Johanson), de cuclillas, bajo un
sol abrasador, intentaba encajar

aquellos 2 huesos y de pronto
comprendié que aquello no era un mono
sino un ser humano

La capacidad de bipedestacién de Lucy (A1.288,1) y
la que presentan los demés miembros de la «Primera
Familia» (Sitio 333-Hadar), ha sido objeto de numero-
sos andlisis cientificos que han generado rios de tinta
en las més prestigiosas revistas cientificas, derivando
en acalorados debates. No obstante, ha quedado de-
mostrado que la especie a que pertenecen, Austrolo-
pithecus afarensis, habitantes de nuestro planeta mas
all4 de los 3 Ma y que probablemente fueron el origen
de la bifurcacion de las 2 grandes familias de homini-
dos, austrolopithecus y homo (con los nuevos hallaz-
gos paleoantropolégicos de los 90 se completa el
arbol de los hominidos con tres especies anteriores en
el tiempo Ardipithecus ramidus, Austrolopithecus ana-
mensis y Austrolopithecus barhalgezali®, pese a presen-
ciar incuestionables rasgos que denotan una capaci-
dad arboricola, fueron predominantemente bipe-
dos36:%7,48,68,69.74 yersus Oxnard & Lisowski*.

Mas,... ser bipedo no es facil.

Para Napier en 1967: «La marcha humana es una ac-
tividad durante la cual el cuerpo, paso a paso, bordea el
Ifmite de la catdstrofe, y sdlo gracias a su cadencia de
una pierna tras la otra, nos impide caer de bruces». Para
evitar esta catastrofe, a parte de la cadencia en el
paso, nuestra anatomia ha ido continuamente cam-
biando, adaptdndose progresivamente, al nuevo
tipo de locomocion. La globalidad de nuestra es-
tructura corporal ha sido alterada para su consecu-
cién, desde la posicion de la base del craneo, las in-
flexiones del esqueleto axial, las extremidades su-
periores en especial hombro y mano, el anillo pel-
viano, la cadera, la rodilla; todas han debido de
asumir parte del débito adaptativo que tuvo lugar
con el cambio de locomocién pero, probablemente,
la zona anatémica que mas profundamente ha teni-
do que modificarse haya sido el pie. Y de especial
importancia, resultan las modificaciones ocurridas
en el retropié, tanto en Talus como en Calcaneo.
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Para Weindenreich, 1923 «El calcineo es la semilla
morfoldgica del pie». Mientras que para Morton, 1935
los cambios aparecidos en el calcaneo son la llave
que abre las puertas a numerosos cambios en el pie
humano.

Embriologia comparada de la STJ

Las extremidades inferiores son estructuras anato-
micas complejas y procedentes de diversos origenes
durante su formacién ontogénica.

La placa lateral es la primera sefial del desarrollo
de las extremidades y corresponden a la migracion de
células mesenquimatosas a partir de una capa de ori-
gen epitelial (no a causa de la desintegracion de epi-
telio con formacion mesenquimatosa). El mesénqui-
ma se adhiere firmemente a la superficie interna del
epitelio, dando lugar a una «masa» mesenquimatosa
subepitelial que puede coincidir con las posiciones
primigenias de las extremidades. Un engrosamiento
de la epidermis sobre ésta masa dara lugar al esbozo
del miembro.

El mesodermo determina la diferenciacion del
miembro y asi, una vez que el esbozo del miembro ha
crecido de manera que su longitud supera a su an-
chura, s6lo entonces, se inicia la diferenciacion de sus
partes subordinadas. La porcién distal, se aplana to-
davia més y se ensancha (mds que la proximal), deli-
mitindose el esbozo del pie (o mano). Al principio,
esta placa es circular, poco después se vuelve penta-
gonal y con unas protuberancias (futuros dedos),
siendo éste el quirido pentadactilo, fruto final del se-
riado fractal.

En los primeros estadios de los miembros, la futu-
ra superficie flexora ocupa una posicién ventral y la
extensora dorsal. Al alargarse la extremidad, se pro-
duce una rotacion, de manera que la superficie flexo-
ra rota hacia atrds, orientandose en posicion postero-
dorsal. El borde pre-axial del miembro, que en un
principio es anterior, rota hacia abajo y, al alargarse el
miembro, se curva en la articulacion de la rodilla y en
otra —menos pronunciada— correspondiente a la re-
gion tarsiana.

Al mismo tiempo, las células mesenquimatosas
mas compactas que contintian apelotonadas, consti-
tuirdn el esbozo esquelético cartilaginoso. La diferen-
ciacion del esqueleto de los miembros, suele progre-
sar en direccion préximo-caudal.

En una ocasion el biélogo Tomas Huxley, dijo que
el ser humano durante su vida embrionaria trepa a su drbol
genealdgico.

Podemos decir que, cada una de las fases del desa-
rrollo humano, desde la fase metazooica, pasando
por la embrionaria y la fetal, tienen un parangén den-
tro de la linea filogenética, en este caso de los corda-
dos/vertebrados. No obstante y a pesar de la valiosa
ayuda de la anatomia y embriologfa relativa y los
avances en anatomia comparada, los esquemas evo-
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lutivos entran dentro del campo de las suposiciones,
de las cuales y, aplicando con todo rigor el peso de los
métodos cientificos y evaluando las diferencias direc-
tas e indirectas que de su aplicacion surgen, es proba-
ble que en un futuro se pueda demostrar que el es-
quema resultante sea similar a aquello que realmente
fuere.

Iniciaremos esta breve evolucién ontogénica del
pie humano empezando en su fase de cordado no
vertebrado, sobre la 42 semana de vida embrionatia,
con la presencia de una elevacion en el costado del
embrion, el cual se observa también en anphioxus
(Cephalocordado). Asimismo es interesante el hecho de
que, sobre la 52 semana de vida embrionaria, aparece
un desarrollo precoz de las extremidades superiores
versus a las posteriores, pudiendo ser identificada
ésta circunstancia a la transformacion de las aletas la-
tero-cefélicas de los peces telesdsteos en fulcros, du-
rante el transito de la vida acuatica a la terrestre
(peces/anfibios ( Crysoptherigios/Ichtiosthegalia) du-
rante el perfodo devonico). Las extremidades poste-
riores derivarian de las aletas pélvicas radiadas desa-
rrollandose paralelamente con la evolucién de los an-
fibios primitivos, la articulacion talar y un hallux ru-
dimentario.

Durante la 72 semana de vida embrionaria, la extre-
midad inferior, que no la superior, sufre una torsién
de 90° alrededor de su eje, situacién que se hace per-
manente hacia la 82 semana. Esta circunstancia anaté-
mica conlleva la disociacion sensitivo-motora de los
dermatomas de las EE.IL

Hacia la 10* semana, es el hallux, el radio podal
preponderante, circunstancia que nos aboca a un
salto importantisimo en la linea filogenética, ya que la
importancia del hallux se centra en los primates®.

Biomecanica comparada de 1a STJ

La funcionalidad global de la articulacién subastra-
galina (STJ), es una de las mds complejas en el con-
junto articular del ser humano.

Aprioristicamente, hemos de resefiar que en el
hombre, este complejo articular, cuya movilidad glo-
bal es escasa en comparacién con otras articulaciones,
presenta variaciones individuales notables (Inman,
1976). La ST] posee cierto grado de movilidad tanto si
el pie estéd apoyado en el sustrato como cuando no lo
esta.

La complejidad de los movimientos que tienen
lugar en la STJ, precisan de varios ejes de movimien-
to. No obstante, y para facilitar la compresion biome-
canica, ha sido definido un eje de movilidad tnico
por el eje de Henke por el cual, parte de cada movi-
miento de los que componen el repertorio funcional
de la STJ, puede ser efectuado.

Este eje tinico discurre, en el hombre, de proximo-
lateral a disto-medial, y a su vez de proximo-plantar
a disto-dorsal 0.2,
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Las diferencias mas importantes de este eje con
respecto a otros primates se centraria en la inclina-
cion disto-dorsal, situacién influida principalmente
por la posicion de la zona anterior o distal del cal-
céneo.

El principal movimiento conjugado que se puede
efectuar a nivel del eje dnico es el movimiento de in-
versién/eversion. Este movimiento que, en el hom-
bre, presenta un arco articular corto, se incrementa
notablemente en otros primates; siendo muy elevado
por ejemplo en Ateles i Pan sp., intermedio en Nasalis
5p- 'y escaso, poco mayor que en el hombre, en Maca-
ca sp., siendo éste dltimo quadrimano terrestre y
poco arboricola .

Este arco articular hace desplazarse un hueso de re-
tropié sobre el otro, desplazamiento talo-calcaneo, en
un movimiento denominado de «screw /unscrew-like
mov» o movimiento de atornillado-desatornillado el
cual, debido a la posicion tridimensional que tiene la
articulacion posterior con respecto al eje tinico, en el
pie derecho el movimiento es de atornillado, mien-
tras que en el izquierdo es de desatornillado («right
and left handed srew»)%,

El movimiento complejo que tiene la STJ como ha
sido mencionado con anterioridad es el de inver-
sion/eversion, que a su vez puede desglosarse en 3
movimientos separados poseyendo cada uno de ellos
su propio eje y plano:

L. Supinacidn/pronacion: con el eje paralelo al eje
mayor del pie.

2. Flexion plantar/flexion dorsal: con el eje perpendi-
cular al eje mayor del pie.

3. Adduccion o rotacion medial/abduccién o rot. lateral
con el eje dorso-plantar. Las rotaciones mediales
y laterales se efecttian con el pie en el sustrato.

Ningtin movimiento de los citados previamente
puede efectuarse por separado.

La interrelacion de estos tres ejes de movimiento
conjugado y su aplicacion sobre el eje tnico da
como resultado una serie de situaciones andmalas,
como ejemplarizan el caso del movimiento de
prono/supinacién el cual puede sobrepasar al de
plantar/dorsiflexion a causa de la alineacion espa-
cial del eje tGinico que es mds proximo-distal que
medio-lateral; o debido también a que el eje, a su
vez, es mas proximo-distal que dorso-plantar, el
componente de prono/supinacién puede exceder al
de ADD/ABD.

Inman®, calcul6 los movimientos conjugados de la
ST] humana obteniendo los siguientes resultados: por
cada 10° de prono/supinacién hay 9° de ADD/ABD
y aproximadamente unos 3° de plantaflexion/dorsi-
flexion.

Por lo que respecta a los demds primates, es de
gran importancia para la medicion de los grados de
movilidad conjugadas la longitud en el plano sagital
que presenta la articulacion distal o anterior de la STJ;
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en primates con la zona distal del calcdneo, aquella
situada por delante del punto mds anterior de la fa-
ceta proximal de la ST] y que se encuentra en relacion
con la superficie de articulacién distal de la STJ, el eje
unico estd alineado en una posicion mas proximo-dis-
tal que medio-lateral. Por lo cual efectuando medicio-
nes basadas en esta nueva reorientacién en diferentes
primates se obtiene que cada 10° de prono/supina-
cién van acompanados por 2° de plantaflexion/dor-
siflexion en Ateles sp, 5° en Macaca sp, 8° en Nasalis sp,
y 10° en Gorilla sp.

En los distintos primates, el eje tinico de movi-
miento es capaz de variar por lo que respecta a su ali-
neacion, en diferente grado, durante la ejecucion de
un mismo movimiento. Estudios realizados en pri-
mates africanos, con la excepcion de los Cercopithéci-
dos, se ha podido demostrar que, durante los grados
extremos de la inversion, el eje esta orientado mas
proximo-distal que el eje tinico, mientras que duran-
te la eversion forzada lo esta mas medio-lateralmen-
te, situacion condicionante que durante los dltimos
grados de la inversion predomine el componente su-
pinador siendo minimo el componente de flexion-
plantar; por el contrario durante la maxima eversion
lo que predomina en la dorsi-flexion, siendo escaso el
grado de pronacion.

La STJ posee también cierto componente de tras-
lacién, movimiento que se efectiia durante el movi-
miento conjugado a través del eje tinico. El grado
de traslaciéon, medido como distancia recorrida
entre 2 puntos en sentido lineal durante el movi-
miento de rotacién, depende principalmente de la
orientacion de la articulacion distal del calcaneo, to-
mando como referencia el eje inico. Estos dos ejes,
el tnico y el de la articulacion distal calcanea, for-
man un angulo de declinacién, que a medida que se
acerca a los 90°, el componente de traslacion se
acerca a O°, o sea en circunstancia de perpendicula-
ridad de ejes.

En el hombre cuando su pie esta en contacto con
el sustrato, el movimiento de traslaciéon del compo-
nente rotacional que efectiia el talus sobre el calca-
neo se dirige hacia disto-medial durante la eversién
y hacia proximo-lateral durante la inversién. Por lo
que a los primates respecta, el grado de traslacion,
variable como hemos dicho debido al dngulo de de-
clinacion, es maximo en Ateles sp , intermedio en los
miembros de familia Cercopithecidae y minimo en la
familia Colobinae.

Los movimientos conjugados de rotacion y trasla-
cién, permiten que a través de un movimiento heli-
coidal el Caput tali se impacte en el Acetabulum
pedis, regién anatémica formada por, la carilla articu-
lar proximal del navicular para el talus y el complejo
ligamentoso formado por el ligamento calcdneo-navi-
cular plantar/springligament, en situacion de
tensado®.

En el ser humano el componente de traslacion
que presenta la STJ, se da tinicamente en el 50% de
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los casos y durante los grados extremos de inver-
sion/eversion?. Al que podriamos denominar sub-
componente de traslacion dentro del movimiento
global de la STJ, lleva inherente otro concepto biome-
canico: la direccionalidad, que acontece tinicamente
cuando hay contacto con un sustrato.

Tomando como punto de referencia el caput tali y
debido a la gran oblicuidad dorso-plantar del eje
Unico, en el hombre y algunos primates superiores
africanos, durante la inversion del pie se detecta un
componente de rotacionalidad lateral y medial. Fac-
tor que interviene en el no-avance del caput tali, en
el grado que cabria esperar (a causa de la superposi-
cién de la rotaciéon medial). Por otra parte el compo-
nente medial de la traslacion durante la eversion esta
ampliado. Este no-esperado factor biomecénico, en
los primates, es minimo en la familia Atelidae y Cer-
copithecinae, medio en Colobinae, siendo méximo en el
hombre.

El grado de contacto articular a través de cualquier
movimiento conjugado de la STJ lo podemos definir
como congruencia articular. Durante el movimiento
principal conjugado de eversién/inversion, la zona
de contacto articular varia siendo maximo durante la
inversion para Ateles sp., y minimo durante la ever-
sién; a causa de la menor perpendicularidad entre el
eje tinico y el eje mayor de la articulaciéon proximal
del calcaneo. El caso contrario pasaria en Gorilla sp.
cuyo angulo se acerca a los 90°.

En un estudio efectuado con el objetivo de catalo-
gar las implicaciones que para la evoluciéon de la bi-
pedestacion, aparecen en el calcaneo de Austrolopi-
thecus afarensis® a través de obtenciones biométricas
y analizando posteriormente su significado funcio-
nal; se llega a la conclusién de que la articulacién
proximal del calcdneo presenta una convexidad, la
cual es extrapolable a una secciéon de cilindro (o de
cono, segun los casos), de la cual es posible determi-
nar el radio. Después de multiples analisis, el radio
medio en Homo sapiens resulta ser de 26,2 mm (DS:
3,2); en Pan es de 14,2 mm (DS: 3.1); en Gorilla es de
20,8 mm (DS: 3,3), siendo de 24,5 mm en 2 indivi-
duos de A. afarensis (AL.333,8 y AL.333,55). Obser-
vandose claramente la relaciéon entre el radio de la
articulacion proximal del calcdneo de A. afarensis con
el del hombre.

También se determina el llamado dngulo de sus-
tentacion para la misma superficie articular que en A.
afarensis (Al 333,8) es de 82°, en el hombre moderno
de 78,5° (DS 10°), 100° (DS 8,2°) para Gorilla y 110°
(DS 9,3°) para Pan.

La reduccién de la convexidad (dngulo de susten-
tacion bajo + radio del cilindro alto), tanto en el hom-
bre como en A. afarensis, presentes en la articulacién
proximal del calcaneo, son consideradas como solu-
ciones adaptativas a una restringida direccionalidad
de las fuerzas que pueden actuar sobre la superficie
articular. Esta menor curvatura reduce de una parte
el stress articular y por otra el arco articular.
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La reduccién de la movilidad de la STJ se debe
Principalmente 4 2 factores:

L. Incremento de peso
2. Bipedestacién y bipodalidad

tancia que aboca a un irremediable fracasg por avas-
cularidad debida a 14 deficiente imbicign 37,

La diferencia entre I5 convexidad de Hompo Y A. afa-
rensis puede ser debido 4 3 principales factores:

L. Menor peso en A. afarensis (de 28,40 Kg en
«Lucy»).

2. Cierto grado de capacidad arboricola.

3 :

sobre la evolucién humana?. pe Jo dicho por T. Hux-
ley en el siglo pasado se desprende que no solo la lo-
€OMOcion, si no también |4 postura o las tendencias
posturales, son Importantes para lo que de adapta-
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ci6n en la anatomia funcional conlleva, principal-
mente las posturas durante el descanso y durante la

y los braquiadores Y, en el segmento Superior, aquellos
primates por encinja de los 50 kg se desplazarian me-
diante Ia «knucle-walking» y la bipedestacion 14,

El primer estudio cinemético sobre locomocién en
animales salvajes se remonta 4 1899 por Muybridge.

La forma basica dentro del amplio repertorio Joco.-
motor de los primates es ¢] quadrupedalismo o qua-
drumaru'smo, €Omo ya se ha citado anteriormente, Jog

Tipos Principales de locomocién

Quadrupedalismo arboricola (Q. Arb)

consecucion de otrag locomociones.

Enel Q. Arb;; el tren Pposterior juega e] Papel, tanto
de soporte principal como de Propulsion, mientras
que el anterior ejecutan el papel de «timén» de estq
locomocién®, por Necesidades de estabilidag sobre
Soporte arbéreo, Ia longitud de Ias extremidades es

Soporte (ramas o tronco de] arbol).
Es necesaria una capacidad prehensora o «gras-
ping» desarrollada tanto en manos comg en pies,
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siendo sus dedos mas largos que en los quadrimanos
terrestres pero menos que en los suspensores.

En el tren posterior cabe citar la abduccién de las
extremidades, siendo el cuello femoral més valgo que
en los quadrimanos terrestres. La rodilla presenta
asimetria tanto en los condilos femorales como en las
mesetas tibiales correspondientes. La articulacién del
tobillo es también asimétrica debido a la mayor altu-
ra que alcanza el labio troclear talar externo, en com-
paracién con el medial, situacién que determina y fa-
vorece la posicién invertida y pronada del pie con
respecto al eje tibial.

La cola suele ser més larga.

La clasificacién de los Q. Arb. segin su tamano se
debe a Rose en 1983:

Q. Arb (pequeios):

— con garras: Callimico, Callithrix, Cebuella, Leonto-
pithecus, Saguinus.

— sin garras (4giles): Cheirogaleus, Microcebus, Pha-
ner.

—sin garras («Slow-climbers»): Artocebus, Loris,
Nycticebus, Perodicticus.

Q. Arb. (medianos):

_ Prosimios: Daubentonia, Lemur, Varecia.

— Anthropoides: Aotus, Callicebus, Cebus, Saimiri,
Chiroprotes, Pithecia.

Q. Arb. (grandes):

— «branch sitting & walking»: Cercocebus, Macaca,
Cercopithecus, Mandrilus. :

- O. W. M. semibraquiadores: Colubus, Pygathrix,
Nasalis, Presbytis, Rhinopithecus.

- N.W.M. semibraquiadores: Alouatta, Brachyteles,
Ateles, Lagothrix.

Quadrupedalismo terrestre (Q. Gr.)

Los principales representantes de este tipo de loco-
mocién son los O.W.M., de tamano medio-alto.

Las caracteristicas generales por lo que a la morfo-
logia de sus extremidades respecta son: la posicion en
adduccién de las extremidades inferiores, las cuales
son més largas que el tren anterior, un tronco estrecho
en el plano sagital; cola corta o rudimentaria, huesos
tarsianos robustos incluidos los metatarsianos, las fa-
langes de los dedos, tanto de las manos como de los
pies, son cortos. Hallazgos todos, que reflejan una
menor posibilidad de movimientos rotacionales en el
pie.

La clasificacion para este grupo es la siguiente:

Q. Gr (medianos):

— «Ground standing & walking»: Cynopithecus,

Erytrocebus, Macaca, Mandrillus, Papio, Theropithe-
cus.
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Q. Gr. (grandes):
— «Knucle-walking»: Pan y Gorilla.

Saltadores (V. cling & Leap)

El concepto de locomocién por medio del salto o «le-
aping», estad unido, con mucha frecuencia, a la postura
estatica de descanso denominada «vertical clinging»
(agarrados verticalmente a un soporte/tronco-rama).

La ejecucion del salto es debida a la propulsion me-
canica de una tinica y rapida extension de las piernas,
que habitualmente estdn flexionadas. En este movi-
miento, el tren anterior desempefia un papel secun-
dario.

Las caracteristicas anatomicas definitorias de este
tipo de locomocién se centran en la presencia de una
regién lumbar larga; en la cadera es notable la existen-
cia de un cuello femoral corto y robusto, acompanante
a un caput femoralis a menudo de forma cilindrica en
vez de esférica; las piernas son largas y los céndilos fe-
morales presentan una similaritud con los que efectuan
la bipedestacion, situacion mediante la cual les es facti-
ble la posicion en flexo de rodilla prolongada durante
largo tiempo; la tibia es estrecha lateralmente y hay un
cierto grado de fusién tibio-fibular inferior.

El mecanismo de extension de la pierna, que permi-
tird el salto, se basa en la fuerza que la musculatura
efectiia principalmente sobre la articulacion de la ca-
dera, para mejorar este efecto, los musculos adducto-
res necesitan un mayor brazo de palanca por lo cual el
isquion, en los Leap. se encuentra alargado siguiendo
la direccion de las alas ilfacas, a excepcion de los Pro-
simios que debido a que su punto de partida para el
salto suele ser vertical («vertical-clinging»), y no hori-
zontal, siendo su isquion expandido hacia posterior.

Como sucede en los Q. Gr., el grado de estabilidad
articular de las articulaciones del tren posterior, ha de
ser mayor que en los Q. Arb., ya que no se basan en
componentes rotacionales, sino en la simple flexo-ex-
tension.

El pie, en los primates cuyo tipo de locomocion
predominante es el Leap., es la zona anatomica mas
caracteristica; el calcaneo y el navicular son muy lar-
gos y sirven de brazo de palanca caudal del salto
(load arm/lever arm).

La clasificacion por tamafios de los saltadores se
debe a Napier & Walker*:

Leap. (pequefios): Euoticus, Gdlago y Tarsios.
Leap. (medianos): Avahi, Hapalemur, Indri, Lepile-
mur, Propithecus.

Suspensores (Susp.)
Tanto la locomocién como la postura en suspension

dentro de los primates es frecuente y puede efectuar-
se tanto con el tren anterior como en el posterior.
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Las caracteristicas definitorias que presenta este
tipo de locomocién se centran en la gran longitud que
alcanza el tren superior (I. Index muy por encima del
100), situacion que se produce a expensas principal-
mente del antebrazo, su articulacién de la muiieca
tiene forma esférica con la ulna libre (no articulada),
situacién anatomica que permite la rotacionalidad a
este nivel. Al contrario de los Leap., la region lumbar
es muy breve y asimismo carecen de cola.

En el tren inferior, el valgo de cadera es significati-
Vo y por medio del cual se efecttia la abduccién de
ésta. La rodilla presenta unos céndilos femorales
poco profundos (vs. Leap.), mientras que en el retro-
pié, el talus apenas muestra surco troclear, situacién
que incrementa en gran medida las posibilidades de
rotacionalidad a este nivel, poseyendo el calcaneo un
brazo de palanca bastante corto, siendo las falanges,
tanto en manos como en pies, largas y curvadas para
mejorar el «grasping».

La clasificacién por tamafios de los suspensores se
basa en Napier & Walker y Rose ™ ¢!;

Susp. (medianos)
- braquiadores (Brach): Hylobates Yy Symphalangus.
— braquiadores modificados: Pan, Pongo y Gorilla.

A tenor de lo mencionado anteriormente y basado
en las clasificaciones propuestas por Napier & Walker
en 1967 y de Rose en 1983, los patrones o tipos de lo-
comocion basicos son Q. Arb, Q. Gr, Leap y Susp
(Brach) ademas de la bipedestacién. No obstante hay
2 tipos de locomoci6n, que debido a su importancia
evolutiva, podemos considerarlos por separado,
estos son los trepadores (verticales) y los «knucle-
walker».

Trepadores verticales o vertical climbers (V. CL)

Durante largo tiempo se ha tenido el concepto de
que el precursor de la locomocién bipeda deberia
haber sido un braquiador3 2,

No obstante surgian muchas dificultades para de-
mostrar el como este tipo de locomocién, cuya ejecu-
cién comporta una extension pasiva de cadera y rodi-
lla, pudo desembocar hacia un bipedalismo eficaz.

En 1977, Cartmill & Milton lanzaron la teoria de la
Climber Theory of Human Ancestry. Poco después estu-
dios realizados en primates que utilizan frecuente-
mente la V. Cl. a través de técnicas electromiogréficas,
cinematicas, y mediante plataformas de fuerzas!?
por otro lado. También mediante estudios globografi-
cos”, demuestran que este tipo de locomocién con-
lleva una serie de movimientos que raramente apare-
cen en otros tipos de locomocién en los primates,
como son: la presencia, durante su ejecucién, de una
lordosis lumbar, la rotacién interna del anillo pelvia-
no; la extensién activa sumada a una rotacién interna
de la cadera y rodilla. Para Stern, 1971, Alouatta pa-
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lliatta es el primate actual cuya morfologia de la ca-
dera y musculatura del muslo, podrian derivar, con
un menor numero de variaciones, hacia una morfolo-
gia de tipo humana: A. palliatta practica asiduamente
la V. Cl. «<El hombre, con sus piernas debajo de la pel-
vis, anda en horizontal; el chimpancé, con sus piernas
delante de la pelvis, «<anda en vertical . ‘

Knucle-walking (K-W)

La K-W es el tipo de locomocion quadrimana prac-
ticada por los péngidos (panidos), a excepcion de
Pongo pygmaeus. Consiste en una postura semiergui-
da que adoptan tanto en el suelo como en ramas de
gran calibre. En la K-W los segmentos medio y distal
de los dedos de las manos estan flexionados, mientras
que el proximal esta hiperextendido.

La zona de contacto con el suelo, se centra tinica-
mente en la zona dorsal del segmento medio de los
dedos de la mano y més concretamente en los mas ex-
ternos. Como resultante adaptativa cabe citar el en-
grosamiento capsular palmar a nivel carpiano que va
unido a unos mecanismos de estabilizacion articular
como son la presencia de una prominencia ésea dor-
sal en la cabeza del MCP, y el tono muscular de los
flexores de los dedos.

La K-W es un tipo de locomocién «COMpPromiso» en
aquellos grandes primates (Pan y Gorilla), que sin
dejar de tener grandes capacidades arboricolas, per-
manecen largos periodos de tiempo en suelo
firme28.71,

Bipedestacion (BP)

Es el tipo de locomocién exclusiva de los homini-
dos.

Los rasgos generales que comporta la préactica de
este tipo de locomocién son: las incurvaciones en el
plano sagital del esqueleto axial; una pelvis corta y
ancha, en la cual el isquion se dirige hacia posterior
(similar a Leap.); fémur con un caput femoralis de
gran volumen; gran longitud femoral; adduccién y
por consiguiente valgo de rodilla; gran incremento de
volumen del calcaneo y un hallux adduccido y exire-
madamente corto.

La BP de tipo humana es Unica, en sus caracteristi-
cas, estudios practicados durante la practica de la BP
en otros primates (principalmente en péngidos), de-
muestran las profundas divergencias en el plano fun-
cional que presentan con la BP practicada por el hom-
bre%,

La BP que suelen utilizar algunos primates entre
los cuales mencionaremos a hylobates, synphalangus,
papio, macaca, entre otros, la principal diferencia bio-
mecanica es la menor extension de la cadera y de la
rodilla, asi como la menor rotacion medial del
muslo®. Este mismo autor observé que, funcional-
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mente, la BP mas parecida a la humana es aquella
practicada ocasionalmente por Pongo, Pan y Ateles,
medianamente diferente en hylobates y synphalangus y
muy diferente aquella que realizan Papio y Macaca.

La prediccion de las caracteristicas locomotoras
que debieron tener los primates fosiles y extintos, se
basa en un depurado estudio de su morfologia y la
posterior extrapolacion, mediante anatomia compa-
rada, a aquella que presenta los primates actuales.

No obstante, hemos de hacer hincapié!, en que no
es exacta la asociacién entre caracteristica o rasgo
anatémico y su presunta funcionalidad biomecanica
con el tipo de locomocion real que debieron de pre-
sentar aquellos primates en vida, y que s6lo se puede
constatar mediante la observacion. Mas atn en el
caso de restos aislados o fragmentarios, que incre-
mentan el grado de inexactitud.

La aparicion de los primates en la Tierra deriva de
la division fisiolégica que durante el cretacico inferior
realizaron los mas avanzados therapsidos, que da
como consecuencia final una seleccion del ecosistema
predominante, en marsupiales y en placentados™.

Los placentados, entre los que incluye a los leptici-
dos de los cuales derivarian posteriormente los pri-
mates arcaicos!, los cuales presentan ya un eje obli-
cuo en la articulacion subastragalina (ST]) y un «gras-
ping hallux», de lo cual se puede deducir una «inva-
sién» del nicho arboreo.
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