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RESUM: Segons la majoria d’autors, els parantrops sén un grup d’hominins complex compost
per diferents espécies del génere Paranthropus (Paranthropus aethiopicus y Paranthropus
boisei, a l'est africa, i Paranthropus robustus, al sud), que va viure en el Plistoce inferior, amb
una cronologia que aniria des 2,8 a 1,4 Ma. Aquest grup es caracteritzaria per la preséncia
d’'una série de trets que conformen una morfologia facial tipica: un complex masticatori espe-
cialitzat, amb una marcada megadontia postcanina, mandibules robustes, cara plana i mas-
siva i cresta sagital (en els mascles). La interpretacié d’aquest grup com monofilétic vindria
determinada per la inclusi6 de tots aquests hominins en un mateix génere i la comparticié de
tots ells d’'un avantpassat comu. No obstant aix0, la inclusié en aquest grup d’altres formes
homininas podria donar prevalenga a una interpretacio polifilética de la seva evolucio.

RESUMEN: Segun la mayoria de autores, los parantropos son un grupo de homininos com-
plejo compuesto por diferentes especies del género Paranthropus (Paranthropus aethiopi-
cus 'y Paranthropus boisei, en el este africano, y Paranthropus robustus, en el sur), que vivo
en el Pleistoceno inferior, con una cronologia que iria desde 2,8 a 1,4 Ma. Este grupo se
caracterizaria por la presencia de una serie de rasgos que conforman una morfologia facial
tipica: un complejo masticatorio especializado, con una marcada megadontia poscanina,
mandibulas robustas, cara plana y masiva y cresta sagital (en los machos). La interpreta-
cion de este grupo como monofilético vendria determinada por la inclusion de todos estos
homininos en un mismo género y la comparticion de todos ellos de un antepasado comun.
Sin embargo, la inclusién en este grupo de otras formas homininas podria dar prevalencia a
una interpretacion polifilética de su evolucion.

SUMMARY: According to most authors, the paranthropes are a complex hominin group com-
posed of different species of the genus Paranthropus (Paranthropus aethiopicus and Pa-
ranthropus boisei, in the East African, and Paranthropus robustus, in the south), which lived
in the lower Pleistocene, with a chronology ranging from 2.8 to 1.4 Ma. This group would be
characterized by the presence of a series of features that conform a typical facial morpho-
logy: a specialized masticatory complex, with a marked megadontic poscanine teeth, robust
jaws, flat and massive face and sagittal crest (in males). The interpretation of this group as
monophyletic would be determined by the inclusion of all these hominins in the same genus
and the sharing of all of them from a common ancestor. However, inclusion in this group of
other hominin forms could give rise to a polyphyletic interpretation of its evolution.
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1. INTRODUCCION

El género Paranthropus fue definido por
Broom en 1938 para los restos de un homi-
nino megadontico de la cueva de Kromdraai
en Sudafrica. Actualmente, en este género se
incluyen tres especies: P. aethiopicus 'y P. boi-
sei, en el este de Africa, y P. robustus, en el
sur.

P. aethiopicus (fig. 1A) es el mas antiguo y
esta datado entre 2,8 y 2,2 Ma. Su holotipo
es Omo 18-1967-18 (Arambourg & Coppens,
1968), una mandibula edéntula proceden-
te del miembro C de la formacién Shungura
en Etiopia (> 2,6 Ma), al que dichos autores
nombraron Paraustralopithecus aethiopicus, y
en su hipodigma se incluye el famoso “craneo
negro” KNM-WT 17000. Su distribucion com-
prende Etiopia y Kenia.

P. boisei (fig. 1B) esta datado entre 2,3 y 1,4
Ma. Su holotipo es el craneo OH 5 (Leakey,
1959). Se encuentra distribuido por Etiopia,
Kenia, Tanzania y Malawi.

P. robustus (fig. 1C) presenta una cronologia

que oscila entre 2 y 1,5 Ma. El holotipo es TM
1517 (fragmentos craneofaciales y dientes),
procede de la cueva de Komdraai en Sudafri-
ca, y fue descrito por Robert Broom en 1938.
Su distribucidn se restringe a Sudafrica.

La primera cita que se tiene de las formas “ro-
bustas” es la de 1938, cuando Robert Broom
da a conocer TM 1517 de Kromdraai; para
estos restos Broom propuso el nombre de
Paranthropus robustus. En 1948, Broom y su
colaborador John T. Robinson describieron los
restos de un craneo bastante completo (SK
46) procedente de la cueva de Swartkrans
(Sudafrica), con fuertes similitudes con TM
1517, y que bautizaron como Paranthropus
crassidens.

Por su parte, en el este los descubrimientos
se hicieron esperar algo mas, y no seria hasta
1959 en que Mary Leakey encontré en Oldu-
vai (Tanzania) varios fragmentos de craneo
(OH 5), una forma hiperrobusta descrita por
Louis Leakey, a la que llamoé Zinjanthropus
boisei. El eminente paleoantropdlogo sudafri-
cano Phillip V. Tobias se encargd de hacer la
fantastica reconstruccion del craneo.

Fig. 1: craneos de las tres especies de Paranthropus reconocidas mayoritariamente. A) P. aethiopicus (KNM-WT
17000 —West Turkana, Kenia—); B) P. boisei (OH 5 —Olduvai, Tanzania—); C) P. robustus (SK 48 —Swartkrans,
Sudafrica—).
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En 1964, el matrimonio Leakey descubrié en
el lago Natron (Tanzania) una mandibula casi
completa perteneciente a la misma especie y
que encajaba perfectamente en el craneo OH
5. En 1985, Alan Walker, en el West Trukana
(Kenia) encontré el famoso craneo sin dientes
KNM-WT 17000 (“Blak Skull”), cuya anatomia
fue descrita por el propio Walker y colaborado-
res en 1986, conocido posteriormente como P,
aethiopicus.

Otros hallazgos importantes del grupo “robus-
to” son: el craneo DNH 7 (“Eurydice”), posible
hembra perteneciente a P. robustus, que pro-
cede de la cueva Drimolen (Sudafrica) y que
fue descubierto por André Keyser en 2000; el
craneo KNM-ER 406 y el craneo parcial KNM-
ER 732, posibles macho y hembra, respecti-
vamente, de P. boisei, procedentes del East
Trukana y descubiertos por Richard Leakey
en 1969, y el craneo con mandibula KGA 10-
525 de Konso (Etiopia), posible macho de P.
boisei, publicado por Gen Suwa y su equipo
en 1997.

La inclusion en un mismo género de las tres
formas estaria determinada por una serie de
caracteristicas derivadas comunes a este

grupo (tabla 1) y que son el resultado de un
proceso de especializacion de 1) el complejo
masticatorio —mandibulas masivas; molariza-
cion de los premolares; gran tamano de los
molares; fuerte espesor del esmalte dental,
zigomaticos robustos, frontalizados y expan-
didos lateralmente; origen del masetero muy
alto, con cresta zigomaticoalveolar recta u
oblicua; presencia, al menos en los machos,
de cresta sagital, e inclinacién acusada del
paladar duro respecto al PHF -[plano horizon-
tal de Frankfurt]- (notable “clinorrinquia”)—, y
2) del drenaje venoso cerebral, que se hace
a través del sinus (seno) occipital marginal
(O/M) agrandado .

Determinar el origen y la evolucion de los pa-
rantropos es fundamental para clarificar dos
cuestiones primordiales en el conocimiento de
estos homininos: por una parte, solucionar la
tan debatida monofilia de este grupo, y, por
otro, establecer una clara interpretacion taxo-
nomica.

Entre las especies de homininos fosiles, al-
gunas semejanzas se deben a la homoplasia
y algunas son heredadas de un antepasado
compartido. Las semejanzas homoplasicas

Tabla 1. Caracteristicas comunes de los taxones robustos del este (P. aethiopicus y P. boisei) y sur de Africa (P. robustus)

Region facial media aplanada

Cara elevada respecto al neurocraneo

Cara posterior a la rama mandibular alta

Zigomatico muy robusto

Fuerte proyeccion anterior del hueso zigomatico

Cresta zigomaticoalveolar recta

Arco zigomatico alto, encima del plano oclusal

Clivus nasoalveolar acanalado que entra en el piso de la cavidad nasal
Partes nasal e intranasal del clivus no diferenciadas

Fuerte espesor del paladar duro

Insercién anterior del vomer coincidente con la espina nasal anterior
Débil separaciéon vomeral/insercion septal anterior

Huesos nasales anchos superiormente

Region infraorbitaria alta

Aguijero infraorbitario bajo

Débil juga canina

Ausencia de fosa canina

Presencia de costa supraorbitalis

Escama frontal huidiza con trigono frontal

Fuerte convergencia frontal de las lineas temporales
Marcada constriccion postorbitaria

Presencia de cresta sagital, al menos en los machos

Petroso inclinado coronalmente

Timpanico profundo verticalmente, con fuerte proceso vaginal

Compuesto cresta temporal/nucal

Canal supraglenoideo ancho

Presencia de sinus occipital marginal (sinus O/M)
Mandibulas robustas

Rama mandibular absoluta y relativamente alta
Incisivos en la linea bicanina

Posicion medial de las raices de I respecto a los margenes la apertura nasal
Megadontia poscanina extrema

Premolares con raices molarizadas

Contorno oval de P*

Tamafio relativo de C* pequefio

Molares inferiores con cuspulas accesorias
Hiperespesor del esmalte dental

—E—ﬁ“ﬁﬁ—

Region frontal deprimida detras de la costa supraorbitalis y entre las lineas temporales anteriores

Mastoides bulboso, hinchado y proyectado lateralmente mas alla de la cresta supramastoidea



ocurren cuando las especies estan tan es-
trechamente relacionadas que las similitudes
evolucionan paralelamente a medida que se
adaptan a los mismos ambientes. La homo-
plasia oscurece los intentos de encontrar rela-
ciones filogenéticas (McHenry, 2003).

Si P. robustus y P. boisei comparten un an-
tepasado comun del cual surgen ambos, es-
tariamos claramente ante un caso de grupo
monofilético, asi, las grandes semejanzas
morfolégicas y anatémicas podrian definir
perfectamente la pertenencia al mismo géne-
ro de los dos.

En diversos trabajos de Constantino y Wood
acerca de la historia natural de P. boisei (Cons-
tantino & Wood, 2004, 2007; Wood & Cons-
tantino, 2007), se concluye que posiblemente
el modelo monofilético sea el mas consistente
y/o el mas parsimonioso, pero no descartan
completamente que las grandes similitudes
morfonanatomicas entre ambos taxones se
pudieran deber a un proceso de homoplasia.
La evidencia métrica dental indica que P. boi-
sei sensu stricto o P. boisei sensu lato son
distintos de P. robustus (Constantino y Wood,
2004). Sin embargo, ¢ los “robustos” del este y
el sur de Africa evolucionaron de un ancestro

Homo P. robustus P. boisei

A. africanus A. africanus,

A B

Fig. 2: filogenias que muestran las relaciones evoluti-
vas de los parantropos mayoritariamente aceptados en
las décadas de 1960 y 1970. A) Arbol propuesto por Pil-
beam (1972) y Tobias (1973, 1976); B) Arbol propuesto
por Robinson (1963, 1972).

comun reciente exclusivo de ellos mismos v,
por lo tanto, formaron un grupo monofilético, o
los distintos taxones regionales de Paranthro-
pus evolucionaron de manera independiente
(Wood & Constantino, 2007)? Alternativamen-
te, si las dos variantes regionales surgieran de
forma independiente, seria un caso sorpren-
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dente de homoplasia, con ambos linajes que
exhiben una tendencia morfolégica hacia la
hipertrofia masticatoria y megadontia posca-
nina extrema.

De ser asi, en lugar de un clado robusto habria
dos: uno en el este y otro en el sur, con una
evolucion independiente de cada uno. En este
caso, las diferentes especies pertenecerian a
dos linajes separados y no podrian agruparse
en un solo género, Paranthropus (Cela-Conde
& Ayala, 2007).

Generalmente, los argumentos en favor de un
clado “robusto” se basan en una morfologia
craneofacial especializada en producir pode-
rosas fuerzas durante la masticacion, esta
morfologia se observa en la denticion (fuer-
te megadontia poscanina, gran espesor del
esmalte dental); la mandibula (robusta y con
rama mandibular alta); el zigomatico (proyec-
tado anteriormente, alto, robusto y con cresta
zigomaticoalveolar recta), y la presencia, al
menos en los machos, de cresta sagital en el
craneo.

2. LOS FOSILES Y LAS DIFERENTES IN-
TERPRETACIONES

En las décadas de 1960 y 1970, el arbol evo-
lutivo mas aceptado era el que en su base si-
tuaba a Australopithecus africanus, del cual
partirian dos ramas: una para el grupo de los
parantropos y otra que conduciria a Homo (Pil-
beam, 1972; Tobias, 1973,1976) (fig. 2A); aun-
que no todos los autores pensaban de la mis-
ma manera, asi, para Robinson (1963, 1972),
el hecho de que los parantropos presentaran
una morfologia, especialmente en los mola-
res, mas primitiva que los graciles hizo que
planteara un modelo evolutivo diferente, en el
que A. africanus (para él Homo africanus) era
el antepasado de la linea de Homo, mientras
que los parantropos compartian un antepasa-
do comun con A. africanus (fig. 2B).

Con la publicacion, en 1978, de una nueva es-
pecie de Australopithecus en Hadar (Etiopia)
y Laetoli (Tanzania), A. afarensis —en adelan-
te Praeanthropus afarensis o Pr. afarensis—
(Johanson et al., 1978), la interpretacién filo-
genética de los homininos cambia, y el debate




A Homo P. robustus P. boisei
A, africanus P. aethiopicus
Pr. afarensis
B Homo P. robustus P. boisei
A, africanus P, aethuopicus
Py, afarensis
c Homo P. robustus P. boisei
A. africanus Segunda especie P. aethiopicus
Lastoli; P, cfarensis
D Homo P. robustus P. boisei

A, afiicanus 3 aetirfupicus

Pr. afarensis

Fig. 3: filogenias que muestran las relaciones evoluti-
vas de los parantropos después del descubrimiento del
craneo de Paraaustralopithecus aethiopicus (KNM-WT
17000). A) Walker et al. (1986); B) Kimbel et al. (1988),
Wood (1992) y Strait et al. (1997); C) Falk (1988); D)

Skelton y McHenry (1992).

Tabla 2. Caracteristicas primitivas de Paranthropus aethiopicus —compartidas con
Praeanthropus afarensis—

Marcado prognatismo facial

Enfasis posterior de la cresta sagital

Divergencia de las lineas temporales por debajo de lambda
Base craneal poco flexionada

Relacion posterior/anterior del temporalis grande

Articulacion temporomandibular llana y abierta anteriormente
Proceso posglenoiodeo anterior al timpanico

Neumatizacién extensiva de la escama temporal

Angulo parietomastoideo fuertemente expandido (;muesca asterénica?)
Presencia de O/M sinus para el drenaje venoso cerebral
Larga distancia entre M1 y la articulaciéon temporomandibular
Fila dental anterior absolutamente grande

Arcada dental maxilar convergente posteriormente

Forma rectangular de la arcada dental

Incisivos procumbentes

Paladar llano y somero

Nasion coincidente con glabela
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se hace mas intenso. Johanson y White (1979)
proponen un modelo en que de Pr. afarensis
surgen dos lineas, una que conduce a Homo
y otra que lleva a A. africanus, y de este a
Paranthropus, aunque en el esquema de Jo-
hanson y White no hay diferenciacion espe-
cifica de las formas robustas. Sin embargo
este esquema resultd controvertido; asi, To-
bias (1980) clasifica los homininos de Hadar
y Laetoli como subespecies de A. africanus,
por lo que su esquema evolutivo no se tienen
que modificar; Olson (1981, 1985) asigna los
ejemplares mas graciles a Homo y los mas
robustos (Laetoli y localidad 333 de Hadar) a
Paranthropus.

Con el descubrimiento de KNM-WT 17000
(Walker et al., 1986), el esquema se complica
ligeramente. En un principio se penso que las
dos formas del este pertenecian a la misma
especie, P. boisei (Walker et al., 1986; Walker
& Leakey, 1988; Leakey & Walker, 1988;
Brown et al., 1993; Wood et al., 1994), con
un amplio rango de variabilidad intraespecifi-
ca; el argumento para defender esta postura
era que las diferencias entre KNM-WT 17000
y las formas hiperrobustas del este, basica-
mente en el marcado prognatismo de las re-
giones faciales media e inferior del primero y
el notable ortognatismo de los segundos, se
deben a que KNM-WT 17000 es un espéci-
men mas primitivo, con lo que defienden una
evolucion anagenética entre ambos. Walker
et al. proponen un modelo polifilético, en el
que KNM-WT 17000 seria el antepasado de
P. boisei en el este, mientras que en el sur,
P. robustus seria el descendiente de A. afri-
canus (fig. 3A). Por su parte, Wood et al. to-
man como modelo el tamafo dental y los in-
dices mandibulares y concluyen que las dos

Fig. 4: sistemas de drenaje venoso. A) Sistema trans-
verso-sigmoide, mayoritario en hominoideos y huma-
nos actuales; B) Sistema occipital-marginal, presente
en el 100% de Praeanthropus afarensis y los parantro-
pos. |: vena sagital interna; M: seno marginal; O: seno
occipital; Sa: seno sagital superior; Si: seno sigmoideo;
T: seno transverso. Tomada de Falk y Conroy, 1983.



formas robustas del este deben incluirse en la
especie boisei; asi, clasifican las formas mas
antiguas como P. aff. P. boisei y las mas mo-
dernas como P. boisei sensu stricto. Por otro
lado, Kimbel et al. (1988) y Kimbel and White
(1988) diferencian claramente entre P. aethio-
picus (KNM-WT 17000) y P. boisei. La com-
particion de muchos caracteres primitivos con
los preantropinos podria hacernos pensar que
KNM-WT 17000 pertenece a este grupo, pero,
por otro lado, la existencia de rasgos deriva-
dos exclusivamente con las formas robustas
(tablas 1y 2), asi como la presencia de las ca-
racteristicas comunes y definitorias del grupo
“robusto” citadas mas arriba, rebaten este ar-
gumento, ya que las caracteristicas derivadas
son basicas para poder establecer relaciones
sistematicas. De esta manera, estos autores
plantean un esquema diferente, en el que Pr.
afarensis sigue estando en la base del arbol
y de él surgirian tres ramas, los parantropos,
A. africanus y Homo; en la primera rama, P.
aethiopicus seria el antepasado comun de
los parantropos, en la segunda, A. africanus
seria una pequeina rama del arbol surgida di-
rectamente de Pr. afarensis y sin continuidad
evolutiva, y la tercera seria la rama de Homo
(Kimbel et al., 1988; Wood, 1992; Strait et al.,
1997) (fig. 3B). Aunque no todos los paleoan-
tropdlogos coinciden con este punto de vista,
Falk (1988), sobre la base de las diferencias
en el modelo del drenaje venoso cerebral se-
para los homininos de Hadar y Laetoli en dos
grupos, el primero estaria en la base de los
robustos del este africano, donde P. aethiopi-
cus seria una forma intermedia entre estos y
P. boisei, mientras que el segundo estaria en
la linea que conduce a Homo (fig. 3C), lo que
refleja un esquema polifilético, lo mismo que
el esquema de Skelton y McHenry (1992), en
el que de Pr. afarensis salen dos ramas, P.
aethiopicus y A. africanus, y de este ultimo
otras dos, los parantropos y Homo (fig. 3D).

3. ORIGEN DE LOS ROBUSTOS

Como hemos visto, muchos autores defien-
den que Pr. afarensis esta en la base de todos
los homininos, por un lado Homo 'y por otro los

‘robustos”. Sin embargo, también hemos visto
que otros autores situan a Pr. afarensis exclu-
sivamente en la base de los “robustos”, entre
ellos Todd R. Olson, Dean Falk y Yoel Rak.

Olson (1978, 1985) discute la posibilidad que
Pr. afarensis esté en la base de Homo, por
presentar una morfologia del basicraneo,
concretamente la de la region mastoidea, de-
rivada con los parantropos. Para este autor,
el basicraneo esta minimamente influenciado
por factores extrinsecos, por lo que tiende a
ser altamente conservativo en su morfologia
en comparacion con otras partes del cuer-
po (y del craneo) que interactuan mas direc-
tamente con el medio externo. Por lo que el
basicraneo tiene una alta relevancia taxono-
mica. El modelo primitivo de basicraneo seria
el que exhiben los hominoideos africanos. Sin
embargo, Kimbel et al. (1985) discuten este
modelo, y esgrimen la amplia variabilidad que
tiene esta region craneal en los hominoideos
y humanos, fésiles y actuales. Asimismo, Ash-
ton y Zukerman (1952) ya habian demostrado
que los hominoideos africanos presentan un
tamano y expansion del proceso mastoideo
muy variable. Kimbel et al. concluyen que la
region mastoidea de Pr. afarensis correspon-
de al modelo primitivo para los homininos.

Hipoétesis de Falk

La paleoneurdloga Dean Falk ha estudiado en
profundidad el modelo de drenaje venoso en
los craneos homininos. En el trabajo de 1983,
junto a Conroy (Falk & Conroy, 1983), de-
muestra que Pr. afarensis, P. boiseiy P. robus-
tus comparten una caracteristica diferencial,
la presencia de seno O/M agrandado para el
drenaje venoso en el 100% de los ejempla-
res de las tres formas. En el modelo de se-
nos O/M agrandados, una gran proporcion de
sangre venosa es drenada a la vena yugular
interna y al plexo vertebral a través de un sis-
tema O/M agrandado. Esta es una caracte-
ristica poco usual, ya que en los actuales ho-
minoideos africanos se presenta en una baja
frecuencia (Gorilla, 16%; Pan, 17%), igual que
en H. sapiens (< 10%) (Falk, 1986) (fig. 4). En
todos los hominidos, la forma generalizada
de drenaje es a través del seno transverso-
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sigmoide; en este modelo, la sangre fluye
desde el seno sagital superior hasta el seno
transverso-sigmoide y luego sale del craneo
a través de la vena yugular interna. Debido a
la baja frecuencia de seno O/M agrandado en
los hominidos y a que durante la ontogenia el
seno transverso-sigmoide se desarrolla antes
que el seno O/M (la secuencia ontogenética
es: transverso — transverso + O/M — trans-
verso — O/M; la ultima parte de la secuencia
indica la reduccién del O/M [Kimbel, 1984]),
se deduce que la condicion primitiva es la alta
frecuencia del modelo transverso-sigmoide
(Kimbel, 1984; Falk, 1986).

Los parantropos y Pr. afarensis, que se carac-
terizan por la presencia de senos O/M agran-
dados, también pueden tener senos trans-
versos-sigmoides reducidos o incluso estar
ausentes.

En todos los humanos existen pequefios se-
nos O/M que llevan la sangre a uno o a ambos
margenes del foramen magnum donde fluye
al plexo vertebral; desde el foramen magnum,
el seno O/M continua lateralmente a la regién
donde transporta la sangre a la vena yugular
interna. Por tanto, el flujo sanguineo en este
sistema puede ser derivado al plexo vertebral
0 a la vena yugular interna, lo que dependera
de las restricciones posturales y respiratorias
momentaneas. Eso es asi porque existe una

relacion directa entre la presidn venosa ver-
tebral y la presion cerebroespinal a lo largo
del esqueleto axial. En una postura vertical,
cuando la presion toracica es elevada (duran-
te la espiracion), la sangre venosa vertebral
drena a las regiones de mas baja presion, por
lo que se evita el retorno al térax de la sangre
venosa via las venas yugulares internas, que
se sustituye por el plexo vertebral venoso has-
ta que la presion toracica vuelve a descender
(Aiello & Dean, 1997). Por otro lado, cuando la
presion intratoracica es baja en la postura ver-
tical (durante la inspiracion), la sangre tiende
a drenar a traveés del sistema yugular interno.
La conclusién de Falk (Falk & Conroy, 1983;
Falk, 1986, 1988) es que debido a las bajas
frecuencias de presencia de O/M agrandado
en los hominidos africanos actuales (Gorilla
y Pan), la condicion primitiva seria la presen-
cia del modelo de drenaje venoso a través del
seno transverso-sigmoide, mientras que en
Pr. afarensis y los parantropos se fijaria el mo-
delo de drenaje a través del seno O/M agran-
dado. Para esta autora, esta fijacion seria el
resultado de una adaptacion epigenética del
sistema circulatorio relacionado con el bipe-
dalismo.

Si tenemos en cuenta que los primeros ho-
mininos eran mayoritariamente cuadrupedos
nudilleadores, con un bipedalismo esporadico

Fig. 5: modelos de morfologia de la parte superior de la rama mandibular. Modelo primitivo: A) Pongo; C) Pan;
D) Homo. B) Modelo derivado en Gorilla; Modelo derivado en Praeanthropus afarensis y los parantropos: E) A.L.
333-43b (Pr. afarensis); F) A.L. 822-1 (Pr. afarensis); G) MAK-VP 1-83 (Pr. afarensis); H) SK 23 (P. robustus); 1)
SK 34 (P. robustus). Modificada en parte de Rak et al. (2007).
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(no obligatorio) y con capacidades arboricolas
—como los gorilas y chimpancés actuales—
(Sarmiento, 1998 —in part—; Richmond et al.,
2001; Ribot et al., 2016), podemos plantear
que la consecucion del bipedalismo obligato-
rio en la rama robusta fue el resultado de la
seleccion del seno O/M agrandado frente al
seno transverso-sigmoide heredado del an-
tepasado comun, en pequefos grupos aisla-
dos de homininos a medida que los habitats
se hicieron mas abiertos y aridos. Lo cual nos
indicaria que el bipedalismo se podria haber
originado independientemente en dos ramas
homininas (la de Pr. afaensis/Paranthropus y
la de los pre-Homo/Homo).

Kimbel (1984) replica a Falk, y argumenta que
las frecuencias del seno O/M agrandado en
Pr. afarensis serian del 86%, en P. robustus
del 100% y en P. boisei del 80%. Y concluye
que la validez de usar el sistema del seno O/M
agrandado para reconstruir la filogenia de los
homininos es cuestionable, debido a las fluc-
tuaciones en las frecuencias de los diferentes
tipos de drenaje venoso en el linaje de Homo,
y que el sistema de drenaje por el seno O/M
agrandado y por el transverso-sigmoide son
estadios adaptativos equivalentes.

En la contrarréplica, Falk responde que las
frecuencias para Pr. afarensis y P. boisei que
expone Kimbel son erréneas, ya que en rea-
lidad, en Pr. afarensis la frecuencia es del
100%, porque Kimbel en su muestra inclu-
ye el fragmento craneal de Laetoli (L.H. 21)
y ademas argumenta que, aunque la porcion
del occipucio que reproduce el seno O/M esta
roto, se observa un amplio seno transverso-
sigmoide. Sin embargo, Falk replica que la
presencia de un seno transverso-sigmoide no
implica la ausencia de un seno O/M agranda-
do (Falk, 1986), ademas, como otros autores,
situa los homininos de Laetoli en otro grupo
taxonémico diferente a Pr. afarensis, Pr. aftri-
canus (p. €j., Olson, 1985; Falk, 1988; Ribot
et al, 2004). Asimismo, la frecuencia del 80%
en P. boisei se deberia a la inclusion en es-
tudio de Kimbel de los fragmentos craneales
Omo 323-76-898 y Omo L338y-6: en el primer
caso, la porcion izquierda del occipital se ha
perdido, por lo que no se puede saber si el
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seno O/M agrandado estaba presente, ya que
normalmente esta caracteristica es unilateral,
en el segundo caso, el occipital es muy frag-
mentario, y la presencia de seno transverso-
sigmoide en los dos lados no implica que no
hubiera un seno O/M agrandado en las partes
del occipital que faltan. Por tanto, para Falk la
presencia de seno O/M agrandado esta pre-
sente en el 100% de los ejemplares de las tres
especies en los que la parte relevante del oc-
cipital se conserva.

Ademas, la aseveracion de Kimbel de que la
validez de establecer filogenias usando la pre-
sencia de seno O/M agrandado es cuestiona-
ble debido a las fluctuaciones de las frecuen-
cias de los diferentes tipos de drenaje en los
homininos actuales y fosiles, es contestada
por Falk argumentando que las fluctuaciones
de las frecuencias de un rasgo previamente
fijado indica la relajaciéon de las presiones que
una vez mantuvieron esa caracteristica cons-
tante en una poblacién. En Homo se puede
deber a la relajacion en la evolucion posterior
de las presiones de seleccion sobre el bipeda-
lismo, que se correlacionaron con adaptacio-
nes epigenéticas en el drenaje venoso cere-
bral en los bipedos mas antiguos, lo que pudo
haber ocurrido concomitantemente con la se-
leccion de otras vias para suministrar sangre
desde el craneo al sistema de venas cerebral.
Finalmente, respecto a la afirmacion de Kim-
bel que el sistema O/M agrandado y el sistema
transverso-sigmoide son estadios adaptativos
equivalentes, Falk comenta que esta suposi-
cion esta claramente refutada por los estudios
fisiologicos sobre el flujo sanguineo craneal
bajo diferentes restricciones posturales.

Hipoétesis de Rak

Mas recientemente, Rak et al. (2007) —Rak,
anteriormente fue un autor implicado en la de-
fensa de Pr. afarensis como antepasado de
los linajes “robusto” y de Homo— exponen la
hipétesis que Pr. afarensis esta en la base ex-
clusivamente de los “robustos”. Dicha hipéte-
sis la sustentan en la morfologia de la parte
superior de la rama mandibular.

En Pr. afarensis 'y en P. robustus (en P. aethio-
picus y P. boisei no se puede observar debi-




Fig. 6: craneos representativos de la “segunda espe-
cie”. De izquierda a derecha: Sts 71 (hembra); StW 252
(macho); StW 505 (macho).

do a lo fragmentario o a la pérdida de esta
zona en las mandibulas de estos taxones que
se han encontrado hasta ahora), el proceso
condilar (posterior, que se articula con la base
del craneo) es mas bajo que el proceso coro-
noides (anterior, donde se inserta el muscu-
lo temporal), cuya punta se dirige hacia atras
y presenta un amplia base, y entre ambos
procesos esta la escotadura sigmoidea, que
en estos homininos es estrecha, profunda y
confinada, lo que hace que la escotadura re-
presente una pequefa porcion de la amplitud
total de la rama, y cuya parte mas profunda se
sitia mas cercana al proceso condilar (fig. 5).
Esta misma morfologia se encuentra en Go-
rilla.

Sin embargo, la morfologia mas generaliza-
da es la que se encuentra en Homo sapiens,
Pan'y Pongo, donde el proceso coronoides es
mas bajo que el condilar, con una escotadura
sigmoidea muy ancha y su parte mas profun-

Tabla 4. Caracteristicas morfolégicas de los molares superiores de la “segunda especie”
comparadas con Australopithecus africanus y Homo temprano

—Morfologia de la corona molar muy similar entre la “segunda especie” y Paranthropus
—La morfologia de la corona molar es muy similar entre A. africanus y Homo temprano
—Pequefa cuenca oclusal relativa al perfil de la corona en Paranthropus y la “segunda
especie” (evidente especialmente para el M?)

—M"y M2 anchos en Paranthropus y la “segunda especie”

—M"y M2 en A. africanus y Homo temprano mas estrechos que en Paranthropus y la
“segunda especie”

—Mayor contribucion del paracono a la superficie total de la corona de M' en Paranthropus
y la “segunda especie”

—En A. africanus hay una mayor contribucién del protocono a la superficie total de la
corona de M'

—Mayor contribucion de las cuspides bucales a la superficie total de la corona en Pa-
ranthropus y “segunda especie” con respecto a A. africanus y Homo temprano

—Aumento relativo del tamafio de las cuspides mesiales para M2 y M2 en Paranthropus y la
“segunda especie”

—Notable variabilidad de M, especialmente en Paranthropus

Datos tomados de Fornai (2009).
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Tabla 3. Morfologia de las formas atribuidas a la “segunda especie” de Sterkfontein miem-
bro 4 y Makapansgat

Caracteristicas primitivas compartidas con Praeanthropus afarensis

—Caninos e incisivos muy grandes

—Incisivos procumbentes

—Marcado prognatismo alveolar

—Amplio diastema entre 12 y C*

—Anchura maxima de los huesos nasales inmediatamente encima de la apertura piriforme;
con el apex afilado en nasion; poca distancia entre nasion y glabela y sutura frontomaxilar
por debajo de nasion

Caracteristicas derivadas con Paranthropus robustus

—Zigomaticos situados anteriormente, lo que da una regién nasal aplanada o ligeramente
ahuecada

—Leve concavidad en el frontal, por encima de glabela

—Glabela no prominente

—Nasio situado encima de la sutura frontomaxilar cerca de glabela

—Margen supraorbital delgado y aplanado

—Marcado acercamiento de las lineas temporales, justo posterior al margen supraorbital
—El proceso zigomatico de la maxila se curva lateralmente en el punto anterior de la raiz
mesiobucal de P*

—Premolares y molares muy grandes, con proporciones similares a las de Paranthropus

Datos tomados de Clarke (1988).

da esta mas cercana al proceso coronoides,
cuya base representa un porcentaje grande
de la amplitud de la rama (fig. 5).

Para estos autores, la morfologia presente
en H. sapiens y Pan es la primitiva, ya que
también es la que se encuentra en Pongo
—outgroup en este estudio—. El hecho que
la morfologia que se observa en Gorilla sea
la misma que la de Pr. afarensis y P. robus-
tus se deberia a una homoplasia, ya que si
aceptamos una filogenia en que chimpancés
y humanos son grupos hermanos (como lo
demuestran los estudios genéticos, inmuno-
l6gicos, cromosdémicos, etc., asi como los de
anatomia), y que el orangutan representa la
forma primitiva de los hominoideos, esta de-
duccién es la mas parsimoniosa. Esta morfo-
logia une a Pr. afarensis y P. robustus en un
mismo clado. Asi, en este clado habria que
incluir A. africanus, ya que la unica mandibula
de esta especie que conserva esta parte de la

Fig. 7: propuesta de filogenia y taxonomia de los pa-
rantropos.



rama mandibular (Sts 7), presenta la misma
morfologia que Pr. afarensis'y P. robustus.

Asimismo, Rak et al. plantean dos escenarios
alternativos, pero poco probables: a) que la
idéntica morfologia en Pr. afarensis 'y P. ro-
bustus se deba a una homoplasia, lo que se-
guiria excluyendo a Pr. afarensis de la linea
de Homo, y b) que la morfologia primitiva para
todo el grupo hominino sea la presente en Pr.
afarensis, pero en este caso tendria que ha-
ber existido una evolucion reversa; ademas,
Ardipithecus ramidus exhibe una morfologia
idéntica a la de los chimpancés y H. sapiens.

Asi, el origen de todo el grupo robusto podria
buscarse perfectamente en Pr. afarensis, ba-
sicamente por la presencia en todos ellos de
2 rasgos derivados: 1) dominio del sinus O/M
agrandado para el drenaje venoso cerebral
(Falk & Conroy, 1983; Falk, 1986, 1988), y 2)
la morfologia derivada de la parte superior de
la rama mandibular (Rak et al., 2007). La pre-
sencia de estas dos caractericas en Pr. afa-
rensis y los parantropos, y su ausencia —o
una muy baja frecuencia— en los chimpancés
y en Homo, plantea seriamente que Pr. afa-
rensis sea miembro del grupo “robusto” y se
excluya de la linea que conducira a Homo.

4. LOS ROBUSTOS: ¢ MONOFILETICOS O
POLIFILETICOS?

Segun la hipétesis vigente, P. boisei y P. ro-
bustus tendrian un antecesor comun en P.
aethiopicus. La presencia en los tres taxo-
nes de los rasgos comunes al grupo (tabla 1),
asi como una morfologia muy primitiva en P.
aethiopicus confirmarian este supuesto (tabla
2). De ser asi, los parantropos formarian un
grupo monofilético.

El esquema representado en la figura 3B
(Kimbel et al., 1988; Wood, 1992; Strait et al.,
1997) es claramente monofilético, mientras
que los representados en la figura 3A (Walker
et al., 1986), 3C (Falk, 1988) y 3D (Skelton &
McHenry, 1992) muestran un modelo polifiléti-
co para la evolucion de los robustos.

P. aethiopicus exhibe, por un lado, una mor-
fologia muy primitiva presente en Pr. afaren-
sis (tabla 2), especialmente en el prognatis-
mo de las regiones faciales media e inferior
y en las inserciones y morfologia nucales,
mientras que por otro presenta una serie de
caracteristicas derivadas exclusivamente con
las formas robustas (tabla 1); ello lleva a pen-
sar a muchos autores que P. aethiopicus es

Fig. 8: reconstruccion artistica de algunas de las especies que constituyen el grupo de los parantropos. A)
Praeanthropus afarensis; B) Paraustralopithecus aethiopicus; C) Paranthropus robustus; D) Zinjanthropus boisei.

Dibujos realizados por Maria Leria.
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una forma intermedia entre Pr. afarensis y los
robustos. Kimbel et al. (1988) concluyen que
KNM-WT 17000 no presenta algunos de los
rasgos derivados de P. boisei, mientras que
exhibe muchas caracteristicas primitivas com-
partidas con otros homininos con la excepcion
de P. boisei (ver figura 16.1 en Kimbel et al.,
1988). Estos autores sefalan el hecho de que
la presencia de caracteres primitivos y deriva-
dos en P. aethiopicus indicaria que filogenéti-
camente seria una forma intermedia entre Pr.
afarensis y el clado robusto; asimismo, esta
morfologia derivada junto con el rango tem-
poral (2,8-2,2 Ma) hacen de esta especie un
probable candidato a antepasado comun de P,
robustus y de P. boisei. Asi, el modelo mono-
filético establece que el origen de todo el gru-
po robusto se encontraria en el este africano
con Pr. afarensis, mientras que P. aethiopicus
podria ser el candidato ideal a antepasado co-
mun de la forma hiperrobusta del este y de la
robusta del sur.

El estudio comparativo de 60 caracteristicas
morfoanatomicas entre diferentes taxones
realizado por Strait et al. (1997) da un fuerte
respaldo a la hipétesis del clado monofilético,
que se refleja en un arbol muy parecido al de
Kimbel et al. (1988) (fig. 3B). Sin embargo,
Skelton y McHenry, en su articulo de 1992,
ya habian comentado que las caracteristicas
masticatorias contribuyen desproporcionada-
mente en la construccién de filogenias en los
homininos, y concluyen que los rasgos perte-
necientes a la poderosa masticacion de los
robustos no son fiables para reconstruir la filo-
genia de estos homininos. Frente a este argu-
mento, Strait y colaboradores incluyen en su
estudio un arbol en el que eliminan 30 carac-
teristicas posiblemente relacionadas funcio-
nalmente con la masticacion, y el resultado si-
gue siendo el mismo, los parantropos forman
un clado monofilético. Sin embargo, hemos
observado que de las 30 caracteristicas que
quedan, tedricamente no relacionadas con
la masticacion: 6 no se pueden observar en
P. aethiopicus por lo limitado de la coleccion
de fosiles de este taxén; 12 no las comparten
los tres taxones, y 12 son compartidas por los
tres, con lo que queda un margen de solo 12
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caracteristicas compartidas.

Hay una serie de autores que abogan por la
polifilia en el grupo robusto. Aunque en mu-
chos casos, los argumentos favorables a este
planteamiento no tienen una fuerza especial.
Asi, por ejemplo, McCollum (1999) cita que en
P. boisei hay una serie de caracteristicas no
relacionadas con el tamafo de su denticion
poscanina, por ejemplo, la morfologia distinti-
va de P*—en P. boisei es el hipoconido el que
contribuye a la expansiéon del taldénido, mien-
tras que en P. robustus es el entoconido— y
las proporciones distintas de las cuspides de
los molares inferiores, mas pequefios en P.
robustus que en los dos taxones geologica-
mente mas antiguos de Africa Oriental. Para
esta autora esto puede significar que las for-
mas oriental y sudafricana tuvieran origenes
filogenéticos separados. Por su lado, Ungar &
Sponheimer (2011), sin entrar en este debate,
hace notar que, a pesar de que ambas formas
se atribuyen al mismo género, Paranthropus,
no hay ninguna superposicion en sus compo-
siciones de is6topos de carbono en el esmal-
te de los molares, lo cual es una rareza para
congéneres entre mamiferos existentes.

En 1988, Falk expone un arbol claramente
polifilético para los robustos (fig. 3C, segun la
fig. 4.3 de Falk, 1988), donde la linea del este
seria Pr. afarensis — KNM-WT 17000 (aethio-
picus) — raza robusta esteafricana (boisei),
mientras que la del sur seria Stw 252 y otros
restos (“segunda especie” australopitecina no
definida) — raza robusta sudafricana (robus-
tus).

En este planteamiento, la clave se encuen-
tra en la denominada “segunda especie” de
Sterkfontein miembro 4 y Makapansgat. Se
trata de una serie de restos procedentes de los
dos yacimientos y de niveles asociados con A.
africanus, cuya datacion podria estar alrede-
dor de los 2,5 Ma. Se han encontrado varios
restos craneales, de los cuales los mas signifi-
cativos serian Sts 71, StW 505 y StW 252 (fig.
6), el primero seria una hembra, mientras que
los otros dos serian machos. Su morfologia
es intermedia entre Pr. afarensis 'y P. robustus
(tabla 3), y su datacion es similar a la de P.
aethiopicus. A pesar de que muchos autores



los clasifican como A. africanus (Brian, 1981;
Lockwood, 1999; Lockwood & Tobias, 1999)
y atribuyen las diferencias entre la “segunda
especie” y A. africanus a la variabilidad y/o
al dimorfismo sexual, Clarke (2008) rechaza
esta afirmacién con los siguientes argumen-
tos, que se encuentran tanto en machos (StW
52, Sts 71) como en hembras (StW 505) de la
“segunda especie”. Lo que invalida la hipéte-
sis del dimorfismo sexual y la variabilidad:

*Cuspides mas hinchadas y bulbosas.
*Caninos e incisivos grandes respecto a la
denticidon poscanina.

*Borde superciliar delgado (StW 252, macho).
«Cigomaticos situados anteriormente, lo que
da una region nasal aplanada o ligeramente
ahuecada.

*El proceso frontal del maxilar se extiende la-
teralmente en lugar de curvarse hacia atras,
como ocurre en A. africanus.

*La region interorbitaria es ancha.

*Nasion situado encima de la sutura fronto-
maxilar, cerca de glabela.

*Glabela no prominente.

*Margen superciliar delgado o minimamente
desarrollado.

Incipiente ahuecamiento supraglabelar.
*Occipucio mas vertical y redondeado.

*Cara mas larga que en A. africanus.

*En los machos, las lineas temporales se
unen posteriormente, formando una pequefa
cresta sagital posterior.

A los argumentos de Clarke, hay que afadir
los resultados de 2 estudios de las denticio-
nes de la “segunda especie”: Fornai (2009),
mediante un estudio geométrico morfométrico
de los molares maxilares, confirma las dife-
rencias de la “segunda especie” con A. afri-
canus y Homo, y su similitud con Paranthro-
pus (resumen en tabla 4), por lo que sugiere la
posibilidad de la existencia de otra especie en
Sudafrica similar a P. robustus; Mayer (2016)
compara el tamano de los molares superiores
de StW 252 con P. robustus, A. africanus y
Homo, y concluye que para M' y M? StW 252
es diferente a la muestra de comparacion, asi-
mismo, los ejes canodnicos de las puntuacio-

nes indican un tamafo distinto a P. robustus'y
A. africanus, lo que para este autor indicaria la
presencia de un nuevo taxon en Sterkfontein.
A estos restos atribuidos a la “segunda es-
pecie” se podria anadir, segun Clarke (Clar-
ke, 2008, 2015), el esqueleto casi completo,
StW 573, de Silberberg Grotto (Sterkfontein
miembro 2), donde el craneo muestra un mor-
fologia similar al resto de craneos de la “se-
gunda especie”: presencia de un arco zigo-
matico anterior profundo, cresta nucal e inion
prominentes, cresta sagital posterior, margen
supraorbital delgado y cara larga, y esta mor-
fologia le separa de A. africanus, también el
hominino de Jacovec Carvern, cuya calota
(StW 578) presenta fuertes semejanzas con
StW 252 y el temporal se asemeja al de Pr.
afarensis; hay que resaltar la clavicula (StW
606), que es muy parecida a la de Pan (Clar-
ke, 2015). Tanto Silberberg Grotto como Jaco-
vec Carvern tendrian mas de 3 Ma, e incluso
podrian llegar a 3,5 Ma.

Todas estas evidencias nos llevan a la conclu-
sion de la existencia de la “segunda especie”,
a la que Clarke (2008, 2015) denomina Aus-
tralopithecus prometheus (Dart, 1948). Dart
clasifico los primeros restos de Makapansgat
(MLD 1 —occipital— y MLD 2 —mandibu-
la—, asi como un craneo incompleto —MLD
37/38—) como A. prometheus por sus diferen-
cias morfolégicas con Plesianthropus trans-
vaalensis (Sts 5 —A. africanus—): occipucio
mas verticalizado, cuspides de los dientes
poscaninos grandes y bulbosas, cara aplana-
da, escama frontal baja y cresta sagital (en los
machos). Del estudio de la denticion de MLD
2, Aguirre (1970) propuso su inclusién en el
género Paranthropus. Sin embargo, el gran
tamano de la denticion anterior le asemeja a
A. africanus, por lo que Clarke prefiere clasifi-
carlo como otra especie (“segunda especie”),
A. prometheus.

Pensamos que esta mezcla de caracteristi-
cas en la “segunda especie”, primitivas (con
Pr. afarensis) y derivadas (unas con A. afri-
canus y otras con P. robustus), le confieren a
este grupo la categoria de un género aparte;
lo mismo sucederia con P. aethiopicus, cuya
morfologia primitiva (compartida con Pr. afa-
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rensis) y derivada (compartida con los robus-
tos del sur y el este africanos) permite clasifi-
carlo como un género distinto a los otros (Pa-
raustralopithecus).

Todos estos argumentos nos indican que P.
boisei 'y P. robustus no compartieron un ante-
pasado comun y, por tanto, forman un clado
polifilético. De ser asi, P. robustus y P. boisei
no se pueden clasificar en el mismo género, ya
gue un mismo género no puede tener dos ori-
genes distintos. Segun nuestra hipdtesis, en
el este africano Pr. afarensis evolucioné a Pa.
aethiopicus y de este a Z. boisei, y en el sur
homininos semejantes a Pr. afarensis, como
StW 573 y StW 578, evolucionaron hacia la
denominada “segunda especie” y esta origind
a P. robustus. Las relaciones evolutivas de los
parantropos se muestran en la figura 7.

En la figura 8 mostramos las reconstrucciones
de los diferentes géneros que componen el
grupo de los parantropos.
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Tablas correspondientes al articulo “PALEOHABITATS: LA CLAVE PARA LA EVOLUCION HUMANA” de la revista

n°® 9 que por error no se incluyeron en el articulo.

Tabla 1. Clasificacion y distribucion de los preantropinos

Faxén y yacimiento Habitat Cronologia
(Ma)

SPraeanthropus anamensis

<anapoi (Kenia)? Mosaico de praderas herbaceas edaficas y bosques en galeria

Asa Issie (Etiopia)® Arbolado cubierto de hierba 4’2

Allia Bay (Kenia)® Mosaico bosque en galeria/sabana 4,2-4.1
3,9

SPraeanthropus sp.

3elohdelie (Etiopia)

Noranso Mille (Etiopia)*¢ Densos bosques en galeria en los margenes del rio, y a lo lejos de los margenes, regiones abiertas (pastizales, bosques) 3’8
3,8-3,6

Sraeanthropus africanus

-aetoli (Tanzania)® Mosaico de habitats de bosque abierto-matorral-pastizales con zonas de bosque cerrado y bosque de ribera en las margenes de los rios efimeros 3.7-35

’ f

Sraeanthropus afarensis

Noranso Mille (Etiopia)**f Habitat predominante de matorrales y pastizales en Woranso Mille, en KSD-VP-1 habitat boscoso densamente arbolado

Hadar (Etiopia)? Sidi Hakoma: ecotono bosque/praderas, matorrales — humedales de margen de lago — Denen Dora: bosque en mosaico — humedales — Kada 3’6

Hadar: habitat arido de arbolado 3,42-2,94

Viaka (Etiopia)" Matorrales o bosques abiertos con praderas de llanuras de inundacion

Jikika (Etiopia)' Habitat deltaico con algunos pastizales, praderas y arbolados

Fulu Bor (Kenia) Bosques en galeria en medio de llanuras de inundacion, pastizales himedos y bosques abiertos. 3’4
3,4-3,3
3,4-3,3

Sraeanthropus deyiremeda

Noranso Mille (Etiopia)**** Praderas y bosques secos, con indicaciones de ambientes localmente bien regados, lo cual es consistente con las indicaciones sedimentolégicas de

un sistema deltaico 3.5-3.3
raeanthropus garhi
3ouri (Etiopia)' Gran margen de un lago: este margen consta de amplias llanuras cubiertas de hierba 25
’

*Am-Ado (AMA), Aralee-Issie (ARI), Makah Mera (MKM) y Mesig Dora (MSD). **Korsi Dora (KSD). ***Burtele (BRT) y Wayataleyta (WYT).

2Wynn, 2000.

®White et al., 2006.

°Schoeninger et al., 2003.

dCurran & Haile-Selassie, 2016.

°Su & Harrison, 2008; Kimbel & Delezen, 2009; Su, 2011.
'Su, 2015.

9Reed, 2008.

"Withe et al., 1993.

'‘Alemseged et al., 2005; Bedaso et al., 2013.
IFeibel et al., 1991; Harris, 1991.
kHaile-Selassie et al., 2012.

'Heinzelin et al., 1999.




Tabla 2. Adaptaciones para el bipedalismo en Praeanthropus afarensis, segun Lovejoy (1988),
Latimer (1991), Lovejoy et al. (2002) y Ward (2002)

. La articulacion de la rodilla presenta un alto angulo bicondilar — la pierna caeria cerca de la
linea media del cuerpo

. Palas iliacas cortas y anchas — los gluteos menores se situarian lateralmente y actuarian
como abductores de la pelvis

. Sacro amplio situado detras de la articulacion de la cadera — mantendria el centro de la masa
del tronco cerca de la cadera — transferencia eficiente de peso de la extremidad inferior
durante la marcha

. Espina iliaca inferior prominente — importancia del extensor de la rodilla (rectus femoris) y
fuerte fijacion del ligamento iliofemoral, que ayuda a mantener el equilibrio mediante la
prevencion de la hiperextension del muslo

. Cuello femoral largo — especialmente adaptado al bipedalismo, ya que facilita la abduccién de
la cadera

. Cuello femoral con hueso cortical mas espeso en la parte inferior que en la superior

. La orientacion mediolateral de la superficie talar de la tibia distal es horizontal respecto a la
canfna tibial — facilita una eficiente transferencia de peso de la pierna hasta el pie.

. Astragalo muy parecido al de los humanos actuales, particularmente en la superficie troclear

. Tuberosidad del calcaneo con proceso lateral plantar — en gran medida, ayuda a difundir la
tension que se produce con el golpe de talén en el suelo

. Pie con presencia de arcos longitudinal y transverso —sugerido por las huellas de Laetoli y por
3 caracteristicas del cuarto metatarso (AL 333-160): cabeza torcida lateralmente respecto a su
base (arco transverso), diafisis angulada plantarmente (arco longitudinal), cabeza aplanada a
lo largo de la porcion plantar de su superficie articular—

. Hallux no oponible

. Falanges proximales del pie con facetas articulares proximales orientadas dorsalmente —

aumento de la flexion dorsal de esta articulacion durante la marcha bipeda

Tabla 3. Adaptaciones arboricolas en Praeanthropus afarensis, segun Stern & Susman (1983),
Susman et al. (1984), Stern (2000) y Harcourth-Smith (2007)

- Falanges proximales (manuales y pedales) largas y curvadas, con prominentes crestas para el
flexor

- Cierto grado de oponibilidad del hallux

. Fémur relativamente corto

. Humero distal con cresta lateral troclear muy desarrollada — previene la dislocacién del codo
durante la trepa y la suspension

. Fosa glenoidea de la escapula cranealmente orientada

. Pisiforme alargado

- Hueso grande entallado

. Orientacion de la fosa glenoidea

- Contorno y orientacion de las superficies articulares de las articulaciones de la rodilla y el
tobillo

- Curvatura cerrada de la primera articulacion carpometacarpal

. Unica union tibial para el menisco lateral

. Prominente origen del braquiorradial
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Tabla 4. Adaptaciones al cuadrupedismo terricola en Praeanthropus afarensis, segun Sarmiento
(1998), Sarmiento & Marcus (2000); Richmond & Strait (2000), Richmond et al. (2001)

. Ausencia de arcos longitudinal y transversal del pie.

. La longitud y la anchura relativas, asi como el grado de curvatura de las falanges pedales y
manuales de Hadar, son practicamente idénticas a las del gorila de montana.

. La orientacion de la fosa glenoidea tiene unos valores parecidos a los del gorila de montana.

. Extension del margen distal del condilo en la cara posterior del humero.

. Proyeccion distal del radio dorsal.

. Superficies del escafolunar coplanares.

- Muesca escafoides intermedia-grande y orientada dorsalmente.

. Cabeza ulnar grande.

. Os centrale fusionado — refuerza el carpo en un area de tension importante cuando el peso se
transmite durante el nudilleo.

. Superficie articular distal del ganchoso en forma de quiilla, como en Gorilla y Pan (en Pongo y

otros antropoides la superficie articular es mas céncava.

Tabla 5. Caracteres esqueléticos de los humanos actuales asociados al bipedalismo y que estan

ausentes en los preantropinos, segun Sarmiento (1998)

- indice intermembral bajo [< 80]

. Extremidad posterior larga

. Sacro concavo ventralmente

. Marcada lordosis lumbar

. Marcado acortamiento y palas con marcado acortamiento y lateralmente orientadas

. Seccion de la primera vértebra sacra con una gran area del cuerpo-x

- Eminencia iliopubica ranurada

. Gran articulacion sacroiliaca

. Diametros de los ejes femoral y tibial relativamente grandes

. Cabeza femoral y correspondientemente acetabulo grandes

. Pilar iliaco y tuberosidad semejantes a los humanos

. Espina iliaca inferior fuerte y anteriormente prominente para la fijacion de un ligamento
iliofemoral fuerte

- Tuberosidad isquiatica proyectada posteriormente y expandida proximalmente

. Torsiones tibial y femoral altamente positivas

. Ejes longitudinal y transversal del pie

Tabla 6. Adaptaciones al bipedalismo de los parantropinos compartidas con los humanos actuales

. Os coxae parecido al humano

. Los contornos de la cresta iliaca y del borde anterior del ileon sugieren una aproximacion de la
espina iliaca anterosuperior (desaparecida) con la anteroinferior

. Fuerte desarrollo de la espina anteroinferior

. Escotadura ciatica profundamente angulada y cerrada™

. Acetabulo orientado mas lateralmente*

. Area postarticular ampliamente extendida*

. Falanges manuales y pedales, metacarpos y metatarsos con indices de longitud, robustez y
curvatura parecidos a los humanos

. Astragalo con superficie articular llana

. Hallux aducido

. La estructura de los primeros metatarsos indica un fuerte despegue de los dedos al caminar

*Acortamiento del ileon.




Tabla 7. Adaptaciones al bipedalismo en Homo habilis

Pie (OH 8)

. Hallux en linea con los otros dedos

. Presencia de arco longitudinal

. Bloqueo de la articulacion calcaneocuboidea

. Astragalo con superficie articular para el ligamento de resorte grande y diferenciada

. Alargamiento del cuboides y de los cuneiformes

. Navicular parecido al de los humanos, con superficie talar superficial casi paralela al plano
articular ectocuneiforme

. Superficie subcutanea del ectocuneiforme recta

Mano (OH 7)

. Las facetas del ganchoso para los metacarpianos 4.° y 5.° estan poco divididas y no se
extienden al gancho

. La primera articulacion carpometacarpal es ancha, pero con una curvatura suave

. La longitud, robustez y curvatura de las falanges se corresponden con las de los humanos

Tibia distal (OH 35)
. Faceta talar perpendicular al eje largo

. Inserciones musculares muy parecidas a las humanas
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