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Historia natural de la marcha
y de la postura en el ser humano.
2.° parte. Cadera y muslo

C. Owen Lovejoy

En lo que se refiere a los mamiferos, los fosiles humanos se hallan entre los mds
completos. Una especie ancestral fundamental, Australopithecus afarensis, muestra un
esqueleto poscraneal bien conservado que permite reconstituir acontecimientos
importantes de la evolucién de nuestro esqueleto locomotor. Comparado con el de los
grandes simios vivientes y el de los seres humanos, brinda una idea clara acerca del
origeny la concepcion del ser humano moderno. En este articulo se revisardn los aspectos
evolutivos de la cadera y del muslo en el ser humano, asi como la estructura
corticotrabecular inusual de la parte proximal del fémur y el alargamiento considerable
del miembro inferior. Se formula la hipétesis seguin la cual ese alargamiento podria estar
vinculado mds con la aptitud para el parto que con la locomocion.
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seres humanos modernos son Unicas a causa de su

inusual evolucion; es decir, que aparecieron como una
1 adaptacion terrestre del modo de locomocién de ances-
tros adaptados, al menos parcialmente, a la vida en las
copas de los arboles. Este articulo es el segundo de una
serie destinada a considerar elementos de genética,
anatomia comparada y estudio de los fosiles con res-
pecto a las modificaciones anatémicas que acompana-
ron la apariciéon de la bipedestacién humana. En un
articulo posterior se discutird la forma de locomocién
que caracterizé con mucha probabilidad al ancestro
inmediato de los hominidos bipedos, asi como las
posibles razones por las que esos ancestros adoptaron la
bipedestacion. El presente articulo se circunscribe a
algunos caracteres morfologicos claves de la cadera y el

® Longitud del fémur y su funcién en la evolucion muslo humanos, que difieren de manera considerable

humana 7 de sus estructuras correspondientes en los primates mas
Fémur de A. afarensis 7 cercanos a nosotros.
Alargamiento del miembro inferior 7 Aunque la edad de los fésiles humanos recogidos se
Fémur alargado de A. afarensis: respuesta a la extiende hoy en dia hasta 6 o 7 millones de afios (MA)
termorregulacion 8 antes de nuestra era, las partes mas antiguas atin son
Alargamiento del miembro inferior humano: consecuencia fragmentarias; justamente después del descubrimiento
colateral de los estrechamientos del estrecho pélvico 8 de la especie Australopithecus afarensis, que data de hace

Momento en que el alargamiento del miembro inferior
y las modificaciones de las proporciones de la pelvis se
produjeron en los hominidos

m Conclusion

H Introduccion

3,5 MA, se dispone de detalles sustanciales acerca del
esqueleto poscraneal ancestral. Por tanto, esa especie
serd el principal objeto de estas presentaciones 1.

10 El primer articulo de la serie se destin6 a los detalles
referidos a las transformaciones aparecidas en A. afaren-
sis con respecto a la morfologia de la columna vertebral
y de la pelvis. Los seres humanos modernos se distin-
guen de sus ancestros vivientes mas proximos -los
grandes simios africanos- por tener una columna verte-

Aunque muchos vertebrados emplean la locomocion bral lumbar larga y flexible; ese caracter permite la
bipeda, la marcha y la carrera en posicién vertical de los lordosis y la disposicion vertical de la cabeza, los brazos
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y el tronco (CBT) por encima de las articulaciones del
miembro inferior y, en consecuencia, la extensiéon
completa durante la locomocién vertical. Ese caracter
fue, casi sin duda alguna, la adaptacion inicial que abri6
el camino a las que de manera colectiva formaron el
esqueleto poscraneal del ser humano moderno. A.
afarensis tenia probablemente seis vértebras lumbares vy,
al parecer, su columna lumbar era tan apta para la
lordosis como la nuestra, en todo caso mucho mas que
la un gran mono de nuestros dias 1.

De acuerdo con la flexibilidad de la columna lumbar
de A. afarensis, su pelvis era apta para una bipedestacion
efectiva y eficaz; el sacro y el ilion se habifan ensan-
chado de manera considerable. Ademas, esos huesos
estaban acortados en sentido vertical y formaban un
angulo anterolateral con el propésito de acomodar los
glateos anteriores (menor y medio) para una abduccion
efectiva durante el apoyo sobre una sola pierna. La
cinética de la cadera de A. afarensis era practicamente
idéntica a la de los seres humanos modernos ', y las
transformaciones que sufrié la pelvis durante los ulti-
mos 2-3 millones de afios consisten basicamente en
adaptaciones destinadas a facilitar el parto de un feto
provisto de un craneo en expansion. En este articulo se
estudiard la cadera desde el punto de vista de su estruc-
tura en A. afarensis y en los seres humanos. Estos se
diferencian mucho de sus congéneres actuales corres-
pondientes -los grandes simios que viven en nuestra
época-, lo que origina interesantes consideraciones
clinicas que permiten comprender mejor las enfermeda-
des humanas.

B Estructura corticotrabecular
del cuello del fémur

de los primates superiores
Estructura corticotrabecular del cuello

del fémur de los hominidos

Mientras que el cuello del fémur de los grandes
simios presenta un anillo cortical completo a la altura

de la union cervicodiafisaria (Fig. 1), el de los seres
humanos sélo tiene una corteza gruesa en su parte
inferior y a menudo carece por completo de corteza en
su porcion superior 12 31, Este hecho es importante, pues
el cuello del fémur de un miembro inferior en fase de
apoyo se carga como una ménsula que sostiene el
conjunto CBT y -en la fase de balanceo- el miembro
inferior, es decir, alrededor de 4/5 del peso del cuerpo
(Fig. 2). Asi pues, esta diferencia de distribucion de la
corteza indica una carga diferente de la articulacion,
una morfogénesis distinta para los seres humanos y para
los grandes simios, o una combinaciéon de ambas.

Dos explicaciones alternativas
de la estructura especializada
del cuello femoral humano

Una explicacion posible se refiere al sistema abductor
propio del ser humano. Los abductores esenciales
-glateos anteriores- y varios abductores «auxiliares»
(piriforme, gemelos, obturadores, por ejemplo) producen
una fuerza considerable cuyo componente horizontal,
de acuerdo con el componente vertical, impide la
inclinacién de la pelvis durante el apoyo sobre un solo
miembro. En esta fase, el componente horizontal podria
anular gran parte de la tensiéon derivada de la estructura
en forma de ménsula del cuello del fémur. Tal como se
muestra en la Figura 2, la contraccién de los abductores
se deberia traducir por una disminucién progresiva de la
fuerza de compresion a lo largo de un corte
inferomedial-superolateral de la interfase cervicodiafisa-
ria [4l. Como los chimpancés no tienen un «aparato»
abductor, en las partes superiores de su interfase cervi-
codiafisaria podria producirse una «sefial» de transduc-
cién suficiente para favorecer la formacién de hueso o,
lo que es mas probable, mantenerla a lo largo de la
ontogénesis.

Esta explicacion se apoya en una base sélida que
procede de la experimentacién y el razonamiento. Hace
algunos afos, Frankel et al simularon la accién de los
abductores y de la carga de la masa corporal mientras

Figura1. Cortes paracoronales del fémur proximal del chimpancé adulto (A) y del ser humano adulto (B), acompanados por radiografias

de cortes de 1 cm a la altura de las regiones indicadas por las lineas verticales (los cortes proceden de ejemplares diferentes). Aunque la
corteza metafisaria a lo largo de la parte inferior del cuello sea muy parecida en ambos ejemplares, la distribucion del hueso cortical en el
cuello difiere de manera considerable. La parte superior del cuello del chimpancé contiene corteza en abundancia, mientras que ésta es casi
nula en la parte correspondiente del ser humano. Aunque las metafisis de la diéfisis sean por tanto similares, sélo el cuello del chimpancé
se asemeja también a una metéfisis tipica en lo que se refiere a la distribucion cortical, en relacién con la zona de crecimiento para la cabeza
femoral. La corteza ensanchada del chimpancé refleja probablemente el mantenimiento y la consolidacién de las trabéculas en la regién de
mayor tensién (es decir, su cara superior), debido a la funcién de ménsula del cuello durante la fase de apoyo sobre una sola pierna. Los
chimpancés no tienen un mecanismo abductor bien desarrollado (cf Fig. 2) y describen una marcha de Trendelenburg al desplazarse en dos
pies. Sin embargo, la historia mas probable de la tension responsable de la robustez cortical es que no se produce cuando los chimpancés
se desplazan en dos pies (lo que sélo representa una minima parte de su actividad locomotriz), sino mas bien cuando trepan a los arboles
o se desplazan por el suelo gracias a una cuadrupedia con apoyo sobre las falanges.

2 Kinesiterapia - Medicina fisica
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Figura 2. Distribucion de la tensién en el fémur humano durante la fase de apoyo sobre una sola pierna (ver esquema adyacente).

A. Esquema en el espacio de las lineas de fuerza del peso corporal y la reaccién de la diéfisis; ambas fuerzas forman un par cuya separacion
es la longitud del cuello (LC) y crean una tensién como la que se muestra en C (A = fuerza de los abductores; FRA_ = fuerza de reaccién de
la articulacién de la cadera; FRA, = fuerza de reaccién de la articulacion de la rodilla; PC = peso del cuerpo; FRD = fuerza de reaccién de la

diafisis.

B. Distribucién tipica de la tension de la curvatura creada a partir de la estructura en ménsula representada en A.

Cy D. La contraccion de los abductores durante el apoyo simple comprime el cuello femoral. La suma de esa tension a la que también es
creada por la flexién simultanea se distribuye como se representa en el esquema, con una tensién minima en la parte superior del fémury
una compresién maxima en la parte baja del fémur. Los chimpancés, que no tienen un aparato abductor eficaz y que son trepadores
arboricolas activos, al parecer no pueden crear a menudo una compresion suficiente del cuello para eliminar la tension a lo largo de la parte
superior del cuello femoral. Ese modelo concuerda con la orientacién de las fibras de coldgeno en el ser humano y los chimpancés [131.

median la tension de superficie en el cuello femoral 4.
Comprobaron que una modificacién del valgo de la
rodilla, que transforma el dngulo cervicodiafisario
debido a que el fémur es una estructura rigida, cambia
la distribucién de la tension en la superficie del cuello
del fémur. Del mismo modo, a partir de un analisis con
elementos perfectos, Carter et al demostraron que los
tipos de cargas tipicas del ser humano durante la fase de
apoyo producian las tensiones maés elevadas en la parte
inferior del cuello; en cambio, la falta de abduccion
generaba tensiones elevadas de curvatura y un reparto
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6seo previsible, muy semejante al que aparece en el
cuello femoral de los chimpancés [5-71. Sin embargo, esta
demostracion hace surgir la hipoétesis de que los osteo-
blastos transmiten en primer término sefiales que
traducen la fuerza de la tensién sobre el hueso. No
obstante, los sistemas de respuesta de los osteoblastos
serian, con toda probabilidad, sumamente complejos [8].

Una explicacion alternativa es que las diferencias de
estructura de la cadera en el ser humano y el chimpancé
son producto de morfogénesis diferentes. La epifisis
proximal del fémur «inicia su vida» con la forma de una
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estructura anica, y la individualizacion de la cabeza y
del trocanter mayor sélo se produce de forma tardia en
el transcurso de la ontogénesis. En cuanto a su desarro-
llo, la biologia de la cadera humana es inusualmente
compleja [0 19 Durante la mayor parte del desarrollo, la
cabeza y el trocanter mayor permanecen conectados por
una «zona de crecimiento intraepifisario» distinta a la
parte superior del cuello del fémur. Mientras esa zona de
crecimiento, que se presenta en forma de franja, no
alcance la madurez ni sea incluida en un proceso de
sinostosis, no existe posibilidad alguna de que se
produzca un depésito de hueso subperidstico (al contra-
rio que el de hueso subcondral). De hecho, a los
9-12 aflos de edad, esa regién intraepifisaria, muy
especial, «adquiere una matriz esencialmente cartilagi-
nosa y () un hueso mas bien membranoso que endo-
condral (). En las capas superficiales del tejido fibroso
del segmento posterosuperior del cuello femoral se
desarrolla una amplia vascularizacion, relacionada con
una () estructura histolégica distinta» [10: 154].

Se ha demostrado [l que la adquisicion de la bipedes-
tacion se acompafié de grandes diferencias en la morfo-
génesis de la pelvis. Es probable que con respecto a la
region proximal del fémur se produjeran modificaciones
similares. Tal vez no sea una simple trivialidad radiogra-
fica decir que -en el ser humano- «ninguna otra articu-
lacién estd tan retrasada en el momento del nacimiento
como la de la cadera» 1.

Las dos explicaciones se ajustan a una reciente con-
firmacion de tipos de carga diferentes de la cadera en
los chimpancés y en el ser humano. Kalmey y Love-
joy [12] aplicaron polarizacién rotatoria para estudiar la
orientacion de las fibras del cartilago [13-15] en el cuello
femoral de dos taxones. Como se previo, la corteza
femoral superior del chimpancé era muy birrefringente;
es decir, que durante la aplicacién se generaba una carga
orientada basicamente por la tension, mientras que, en
la corteza femoral superior de los seres humanos moder-
nos y en la corteza inferior de los dos taxones, ese
proceso era menor; se inferia entonces que, durante la
carga, en esos sitios predominaba la compresién.

Para explicar las diferencias entre el ser humano y el
chimpancé, tal vez sea mas adecuada una combinacién
de ambas hipoétesis. No carece de importancia el hecho
de que Wolff desarrollara basicamente sus conceptos a
partir de la zona proximal del fémur, en la que la
estructura trabecular es inusualmente compleja y apenas
parecida a la de otras articulaciones como la del fémur
distal, donde las trabéculas se orientan de una manera
mas simple. Wolff atribuy6 la complejidad proximal del
fémur a una reorientacién trabecular activa dependiente
de los tipos de fuerzas internas; aun asi, también se
puede explicar por un crecimiento interactivo dentro de
sus tres zonas de desarrollo: cabeza, trocanter mayor y
«franja» intraepifisaria.

Naturalmente, las células del tejido conjuntivo se
caracterizan por su extrema sensibilidad a la fuerzas y
pueden crear o mantener una matriz extracelular cada
vez que se las estimula, incluso de forma minima ¢l
Sin embargo, aunque la disposicion de las trabéculas del
fémur proximal estd basicamente determinada por la
morfogénesis, y el hueso se forma simplemente cada vez
que recibe la seflal de una fuerza suficiente -o se pierde
en el caso contrario- 8], la complejidad del fémur
proximal humano estd prevista casi por completo.
Nuestro aparato abductor puede reducir la tensién en
las partes superiores del cuello del fémur a un grado en
que las trabéculas se pierden de forma continua (Fig. 2),
mientras que, en la mayoria de los monos mas acrobé-
ticos y de cuerpo voluminoso, la sefial basta para
provocar la retencién y la consolidaciéon que resultan 171
de la mayoria de las trabéculas superiores, al menos lo
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suficientemente como para que aparezcan -desde el
punto de vista radiolégico y macroscépico- con la forma
de un anillo de corteza (Fig. 1). En el ser humano, la
pérdida progresiva de las llamadas trabéculas arqueadas
conduce a la formacién del «tridangulo de Ward» 118, 191,
que en los otros primates es mas opaco a los rayos X.

Probablemente, el lector reconocera que los tres
niveles fundamentales del modelo descrito guardan
amplio paralelismo con los de la «hipdtesis mecanosta-
tica» de Frost (ver [2°1 para un excelente resumen). Por
referencia especifica a esos parametros cuantitativos, el
aparato abductor humano puede reducir las cargas en la
corteza superior a niveles inferiores a la «zona de carga
trivial» de Frost (50-200 p&#x25b;), mientras que en los
monos que no tienen ese aparato, es posible que las
cargas caigan en los limites de la «zona de carga fisiol6-
gica» intermedia de Frost. Del mismo modo, cuando la
zona de unién cervicodiafisaria del mono se aproxima
lateralmente, cabe pensar que las fuerzas de incurvacién
se elevan lo bastante como para rebasar el limite supe-
rior de dicha zona (por ejemplo >2.000 p&#x25b;); esto
conduce a una consolidacién progresiva de las trabécu-
las a lo largo de una secciéon mediolateral (cf Fig. 1)
(ver 211 para el estudio de los efectos de geometria sobre
la estructura y la insuficiencia del cuello).

El modelo de Frost es complejo y escapa al propésito
de este articulo. No obstante, una razén basica de esa
complejidad es su esfuerzo para explicar el modelado a
lo largo del desarrollo, la remodelacion en el periodo
adulto, la persistencia del hueso y la reparacién de las
fracturas por versiones modificadas de las respuestas
celulares a la tensién. Esa complejidad desapareceria
parcialmente si los protocolos de respuestas se integra-
ran de un modo maés directo al esquema anabdlico que
ofrece la informacién posicional en el transcurso del
desarrollo. La estructura del fémur de los grandes simios
y del ser humano podria constituir una til herramienta
para poner determinado orden en la complejidad de
tales mecanismos.

Diferencias fundamentales

en la distribucion 6sea cortical

del cuello femoral del ser humano
y de los otros monos

Son diferencias confirmadas. Las contradicciones que
se observan en las publicaciones acerca de las diferencias
seflaladas mds arriba en cuanto a la distribucién del
hueso justifican las discusiones que aqui se presentan.
Susman y Stern afirmaron que la corteza superior del
cuello femoral del ser humano no era distinta a la de los
chimpancés, pero sélo basaron esa conclusiéon en radio-
grafias anteroposteriores de un fémur humano, de
orangutdn, de chimpancé y de gorila [22l. Reciente-
mente, Stern continud sosteniendo esa idea al citar a
Rafferty, que examino la estructura del cuello femoral de
cercopitecos y estrepsirrinos (pequefios primates como
los lemuriformes y los lorisiformes): «Observé que, en
los dos grupos -cuyas especies son arboricolas-, la
distribucién del hueso cortical del cuello del fémur era
idéntica a la del ser humano» (23],

Un estudio mas minucioso contradice esa conclusion.
En su seleccion de estrepsirrino, Rafferty publicé que «la
parte superior del cuello femoral no tiene hueso trabe-
cular» 1241, Esto es bésico a la luz de los tipos trabecula-
res de los mamiferos 25, Al contrario que la corteza de
la diafisis, las estructuras trabeculares de los mamiferos
no adoptan una forma alométrica, sino que mantienen
un grosor relativamente constante de las espiculas, de
manera independiente a sus dimensiones corporales.
Este hecho no es inesperado, pues «comienzan su vida»
en forma de columnas de condrocitos calcificados
dentro de la placa de crecimiento, pero esas implicacio-
nes tienen, sin embargo, un gran alcance. Los objetivos

Kinesiterapia - Medicina fisica
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funcionales de la estructura trabecular, la rigidez y la
estructura interna (es decir, el grado de conectividad
trabécula/corteza) se modifican de manera considerable
por efecto del peso del cuerpo. Los primates cuya masa
corporal es apenas una décima parte de la de los gran-
des hominidos (la mayoria de los taxones de Rafferty
pesaban menos de 8 kg) constituyen, en consecuencia,
modelos absolutamente inapropiados para estudiar la
disposicion trabecular en los grandes simios y en el ser
humano.

Las mediciones de Rafferty de las cortezas inferior y
superior proceden directamente de simples radiografias
anteroposteriores, a menudo dificiles de evaluar incluso
en los grandes primates. En este caso, se trata de medir
los grosores corticales de los hominidos presentados en
la Figura 3. Ademads, esas medidas se tomaron en el
centro del cuello femoral e incluyen la cabeza como
parte de la longitud total del cuello. Con este método,
pequefios primates con cuellos relativamente cortos se
evaltian mas cerca de la cabeza femoral que los grandes
primates de cuello méas largo. Esto es importante,
porque la corteza superior no se distribuye de modo
uniforme en el fémur de los hominidos. Muy al contra-
rio, lateralmente presenta un engrosamiento progresivo
(cf Fig. 1 y 3), tal como se demostré6 con tomografias
computarizadas de alta calidad 26 271, Asi, la relacion
superior/inferior también aumenta lateralmente y se
debe calcular mas cerca de la interfase cervicodiafisaria.
Ademads, la cabeza y el trocanter mayor de numerosos
primates pequefios se desarrollan a partir de una sola
epifisis 0sea [281. En esas especies, el grosor cortical de la
porciéon superior del cuello refleja con creces la dimen-
sion y la densidad de la epifisis y no la consolidaciéon de
las trabéculas; eso explica bien la baja correlaciéon que
existe entre los indices de grosor cortical y la locomo-
cién en los estrepsirrinos [2°1. Hay que aclarar de nuevo
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Figura 3. Radiografia anteroposterior convencional del gorila (A), el ser humano (B), el
chimpancé (C) y el orangutan (D). Obsérvese la presencia de hueso compacto de tipo cortical en
la unién entre el cuello y la diafisis de los géneros no humanos y compérense los cortes
representados en la Figura 1. Un hueso de esa indole representa con mayor probabilidad una
coalescencia de las trabéculas en respuesta a la tensiéon creada durante un apoyo simple y en
ausencia de un aparato abductor sélido.

que tales especies son analogas inapropiadas para el
estudio del grosor cortical en los grandes hominidos.

Aun considerando esas precauciones, los resultados de
Rafferty contradicen también las aserciones de Stern. En
la Figura 4 se presentan los grosores corticales superior
o inferior en comparacién con la raiz cibica de la masa
corporal de cada especie (cf [2°l). En una sola muestra
humana se advierte un desplazamiento significativo de
posicion en los dos graficos. Ademas, lo que importa no
es la relacién del hueso en las partes superior e inferior
del cuello femoral, sino la falta regular de hueso cortical
en la parte superior del cuello femoral del ser humano.
Todos los primates presentados en el estudio de Rafferty
muestran una clara opacidad como indicio de cantida-
des sustanciales de corteza superior totalmente homo-
loga a la de los grandes simios (Fig. 3). S6lo los seres
humanos carecen de dicha opacidad (Fig. 5).

Stern concluy6 su revision reciente refiriéndose a
radiografias tomadas de algunos textos, en las que se
muestra el fémur proximal de pacientes ambulatorios
afectados por un sindrome de insuficiencia motora
cerebral (IMC); Stern sefialé6 que esas radiografias
«mostrarian el mismo tipo general de distribucién 6sea
en el cuello del fémur que la observada en personas con
desplazamiento normal» [23l. Esa excelente observacion
ofrece una prueba sustancial a favor de la «hipoétesis de
desarrollo», pero también se vincula con el principal
problema. Las aptitudes para la locomocién de los
pacientes con IMC varian mucho y tal vez no sea
sorprendente que en los que la IMC afecta maés al plano
motor no se pueda desarrollar una corteza 6sea superior
robusta. La tensiéon femoral durante la marcha lenta o
con ayuda seria muy inferior a los umbrales normales,
pues algunos pacientes con IMC caminan incluso con
las caderas en subluxacion [39. Sin embargo, aunque los
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Figura 4. Curvas de grosor cortical superior o inferior del
cuello del fémur en funcién del peso del cuerpo. Para la mayoria
de los taxones sélo existe una diferencia minima de posicion de
ambas curvas. Sin embargo, el ser humano muestra una diferen-
cia sustancial en los dos gréaficos. El Gnico taxén con desplaza-
miento considerable, aunque mucho menor que el del ser hu-
mano, es Papio/Mandrillus, pero la muestra era pequefia (n = 4)
y consistia en una mezcla de tres especies diferentes [13, 211,
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Figura5. Curvabivariada del hueso cortical total (superficie de
los cortes) presente en las mitades superior e inferior de cortes del
cuello femoral (procedentes de una tomografia computarizada
[TC] y de cortes anatémicos) de varios hominidos. Cada corte o
cada TC se obtuvo a la altura de la frontera cuello/diéfisis y se
dividié en dos mitades iguales a lo largo de un corte a la altura del
punto medio superoinferior de la seccién [31. Los seres humanos
y la muestra de A. afarensis (A.L. 128-1) evidencian una pérdida
6sea considerable en la mitad superior del corte, en comparacién
con la mitad inferior y con otros hominidos. Los cortes muestran
relaciones mayores que los de las TC, porque la determinacién de
la frontera entre la corteza y las trabéculas se hizo de modo digital
en estas Gltimas (ver también Figs. 1, 3y 4) [31,

pacientes con IMC puedan generar sefiales de tension
subnormales, el crecimiento de la difisis es muy pare-
cido al de nifios sin discapacidad fisica, aunque éstos
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desarrollan casi con certeza una densidad mineral 6sea
(DMO) infranormal [31-33]. Una vez mads, lo que importa
no es la presencia de una corteza robusta en la parte
superior del cuello femoral de los primates, sino la falta
de ella, incluso en los mejores atletas.

Biologia de la evolucién del fémur
proximal humano

La comprension de la biologia de la evolucion del
fémur proximal humano podria tener considerables
implicaciones clinicas.

Como se acaba de senalar, el «cuello del fémur»
constituye una «comodidad» anatémica. Su parte infe-
rior es simplemente la porcion medial de la metafisis
femoral, en la que la distribucién de la corteza es tipica
de la localizacion homoéloga de otros huesos largos.
Durante el crecimiento sufre un recambio subperiéstico/
endostico tan activo y tipico como el de otras metéafisis.
Sin embargo, la parte superior del cuello tiene una
historia de desarrollo totalmente distinta, es decir, que
su homologa en otras articulaciones es la region sub-
condral de la metafisis y, como en esas otras articulacio-
nes, no estd cubierta por una ldmina cortical fina.
Debido a la importancia de la distensibilidad del hueso
trabecular en la modulacién de la tension del cartilago
articular 341 'y a la elevada carga de compresion
impuesta por el aparato abductor del ser humano, la
parte superior del cuello podria cumplir una funcién
significativa en lo que se refiere a disipar la tensién en
la articulacion. Este hecho concordaria con una corteza
superior ampliamente adelgazada que, si fuera mas
gruesa, aumentaria de manera considerable la rigidez del
cuello femoral y no le permitiria compartir la tension
con sus trabéculas. La ausencia de corteza superior
facilita la distensibilidad y s6lo antes de una edad
avanzada, cuando de manera sistematica las trabéculas
han sido afectadas por la osteoporosis, esa reacomoda-
cién limitada del cartilago queda expuesta a una rotura
traumatica.

Estructura corticotrabecular
de la parte proximal del fémur

El tipo de estructura corticotrabecular de la parte
proximal del fémur de los australopitecos era semejante
a la del ser humano.

(A cuando se remonta esa distribucion especializada
del hueso en la especie humana? Es raro encontrar
buenas radiografias de los primeros hominidos, como A.
afarensis y A. africanus (una especie primitiva), porque la
matriz opaca a los rayos X a menudo estd incluida y
mineralizada hasta un punto en que resulta dificil
distinguirla del hueso. No obstante, hay algunas excep-
ciones. Una de ellas es el ejemplar MAK-VP1/1, un
fémur casi adulto (los trocanteres estdn fusionados por
completo y la cabeza lo estaba de forma parcial, pero se
perdié durante la fosilizacion) extraido del emplaza-
miento de Maka, en Etiopia [3]. Este espécimen, de
alrededor de 3,4 MA [35], carece por completo de matriz
incluida y, en consecuencia, muestra imagenes suma-
mente claras de su estructura interna en tomografia
computarizada y radiografia convencional (Fig. 6) 3.
Ademas, el cuello del fémur de los otros dos ejemplares
de A. afarensis, que proceden de otro emplazamiento de
Etiopia (Hadar), estaba roto a la altura de la unién
cervicodiafisaria, lo que permitia verlo directamente.
Aun cuando esos cuellos tienen una zona sélida de
hueso trabecular y de matriz, una inspeccién minuciosa
revela que la corteza se puede distinguir a simple vista
de la sustancia que los infiltra y que se adelgaza con
suma rapidez en su parte superior, como en los seres
humanos modernos (por ejemplo, ver A.L. 128-1 en la
Fig. 5) 2. Ademads, la tomografia computarizada de alta
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Figura 6. Radiografia simple anteroposterior de MAK-
VP1/1 de A. afarensis. El ejemplar sufrié pérdida posmortem de la
cabeza femoral, pero desde el punto de vista del desarrollo era
adulto. Obsérvese la falta completa de hueso cortical en la parte
superior del cuello a la altura de la unién cervicodiafisaria (cf
leyenda de la Fig. 1). Compérese con los hominidos representa-
dos en las Figuras 1, 3y 5.

resolucion de dos ejemplares sudafricanos de A. afri-
canus muestra con claridad una estructura de hominido
en la interfase cervicodiafisaria.

H Longitud del fémur
y su funcion en la evolucion
humana

Fémur de A. afarensis

El fémur de A. afarensis era, tanto de forma relativa
como absoluta, mas corto que el de Homo sapiens.

Segin toda una serie de informes, estd claro que el
fémur es relativamente mas largo en el ser humano
moderno que en A. afarensis y, probablemente, también
lo sea la tibia 3], Durante el pleistoceno se alargé el
miembro inferior de los hominidos. j;Por qué? Un
intento de respuesta a ese interrogante se hara mas
adelante, pero antes tal vez sea mejor considerar los
datos en su forma absoluta, mas que en sentido relativo,
con el fin de mantener una comprension objetiva de los
efectos de las diferencias observadas.

La longitud del fémur de A.L. 288-1, el Gnico ejem-
plar de A. afarensis que se puede estudiar con validez, es
de alrededor de 280 mm y la del hamero, de 236 mm.
Esto da una relacion humero/fémur de 0,84. Dicha
relacién gira en torno a 1 en los grandes simios actuales;
en los seres humanos modernos, el promedio es de
aproximadamente 0,72.

La longitud del himero en relacién con la masa
corporal es casi la misma en los grandes simios africanos
y en el ser humano [3¢l. Por consiguiente, esta claro que
el fémur sufri6 determinada elongacion en A.L. 288-1 y
eso aument6 casi sin duda alguna la longitud del paso.
Hace mucho tiempo, se formuld la hipoétesis segan la
cual esto se debia a una adaptacion para disminuir el
consumo de energia. Sin embargo, dicha asercién es
dudosa, pues la locomocion humana suele ser mas
costosa que en otros mamiferos de masa corporal
equivalente [371. Después de analizar los datos referidos
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al consumo de energia en el ser humano, tanto en la
marcha como en la carrera, Alexander emiti6 la opinién
de que «tal vez se deberian buscar otras ventajas mayo-
res de la marcha bipeda humana» [38l. Otra pregunta
pertinente es si la locomocion de A. afarensis no era
incluso mas costosa que la de H. sapiens, pero eso
también es improbable.

Alargamiento del miembro inferior

El alargamiento del miembro inferior no reduce los
gastos energéticos, provoca desventajas sustanciales y no
se hubiera producido en ausencia de una considerable
seleccién positiva.

Como se acaba de senalar, Stern -entre otros- formuld
la hipotesis segtin la cual «la elongacién (del miembro
inferior en los bipedos) () es energéticamente ventajosa
por su efecto sobre la longitud del paso». Sin embargo,
la elongacién también aumenta la masa y los radios de
giro de las partes del miembro inferior. Kramer demos-
tré hace poco 39 que la marcha de A.L. 288-1, con los
miembros inferiores moderadamente mas cortos, quizas
habria generado menor gasto energético que la de los
seres humanos. Stern hizo una critica del estudio de
Kramer del siguiente modo: las hipétesis que dan
fundamento a las conclusiones de Kramer se basan en
que Lucy tenia el mismo perfil de desplazamiento que
un ser humano moderno, que la masa de las distintas
partes del miembro inferior de Lucy era proporcional-
mente la misma que la de un ser humano moderno y
que es mas apropiado comparar la energia utilizada en
las dos especies, mientras que Lucy marchaba a una
velocidad equivalente al 80% de la de un ser humano
moderno. Asi pues, importa poco saber si el calculo del
uso de la energia basado en las hipoétesis de Kramer es
correcto o no. El problema es la inverosimilitud de esas
hipétesis [231.

En lo esencial, la objecién de Stern es que Kramer
formul6 una hipdtesis segin la cual Lucy caminaba del
mismo modo que los seres humanos modernos, pero
con un miembro inferior mds corto. Sea como sea dicha
hipétesis, sus resultados muestran que no existe benefi-
cio energético alguno para los seres humanos como
resultado de unos miembros inferiores mas largos. Por
tanto, no es la hipoétesis lo que anula la proposicion de
Stern (es decir, que los miembros mas largos reducen el
consumo de energia), sino mas bien sus resultados.

En realidad, los resultados de Kramer sorprenden muy
poco a la vista de otros datos experimentales. Establecer
la diferencia del gasto de energia entre los componentes
de la locomocién es complejo 140, pero hay una certeza
razonable para que una fuerza totalmente vertical (es
decir, mantener el centro de la masa del cuerpo por
encima del suelo) sea el principal factor -mucho maés
que el desplazamiento de los miembros- en el consumo
de energia. Esa fuerza representa el 75-90% [41-43]. Mas
importante atn es que el coste es incluso independiente
del ntimero de miembros, ya que la energia necesaria
para desplazar una masa en una distancia determinada
es con mucho la misma para las cucarachas, los cangre-
jos de mar, los mamiferos y las aves [44l. Por consi-
guiente, aun cuando las estimaciones mas altas del gasto
energético de la fase de balanceo sean correctas 411, una
modificacién sustancial de la longitud de las piernas
s6lo ejerceria efectos minimos sobre el consumo energé-
tico total en el animal [45 46l

Hace algunos afios, Taylor et al estudiaron de forma
experimental la hipétesis de «la longitud del miembro».
Midieron el consumo de oxigeno en los guepardos, las
gacelas y las cabras, lo que «dio motivo para cuantificar
el efecto de la anatomia de los miembros sobre el gasto
energético de la carrera (). Comprobaron que, a pesar de
grandes diferencias en la configuracion de los miem-
bros, el gasto energético de la carrera en los guepardos,
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las gacelas y las cabras de mds o menos igual peso era
sensiblemente idéntico en toda una gama de velocida-
des» 1471, En la autopsia, la distancia media entre el
centro de gravedad de los miembros y sus puntos de
giro (hombro o cadera) fue de 18 cm en el guepardo,
6 cm en la cabra y s6lo 2 cm en la gacela; esa distancia
estaba muy alejada de la que podia haber entre A.
afarensis y los seres humanos modernos. Mds adelante,
Taylor lleg6 a la conclusion de que una ley general de
la energética de la carrera es que el gasto de energia no
depende de la anatomia de los miembros [48]. «Para
alcanzar una buena prediccién del consumo de oxigeno
(en carrera) sOlo se necesitarian el conocimiento de la
velocidad (y) el peso del cuerpo del animal» 491,

La bipedestaciéon es una forma de locomocién
peligrosa y la elongacién del miembro en un bipedo
habitual trae consigo desventajas significativas para la
locomocién. Aumenta de manera considerable la
probabilidad de lesiones de los isquiotibiales humanos
cuando la relacién longitud/tensién no es armoénica
con las propiedades de inercia del miembro al acer-
carse éste a su contacto con el suelo, o incluso cuando
el miembro sufre una carga repentinamente cam-
biante en el transcurso de movimientos bruscos o de
cambios rapidos de direccién. La elongacién del
miembro aumenta de forma considerable el par motor
creado en torno a las articulaciones de la rodilla y la
cadera -asi como de sus ligamentos- durante estos
movimientos. En el ser humano, las lesiones trauma-
ticas de cadera y rodilla son habituales y sus conse-
cuencias invalidantes fueron sin duda una fuerza de
seleccion mucho mas significativa para el miembro
inferior humano que el consumo de energia. Por
tanto, se plantea de nuevo la pregunta: jqué ventaja
reproductiva podria superar de manera tan selectiva
esas inferioridades para alentar ain mas la elongacion
del miembro en los seres humanos y sus ancestros
después de que éstos se volvieran bipedos?

Una posibilidad es la velocidad de la carrera. La
comparacion entre una especie de animales de pequefia
dimensién y otra de gran dimensién, para toda una
serie de velocidades, indica que los animales se despla-
zan de un modo similar desde el punto de vista dina-
mico cuando van a velocidades cuyos valores son
idénticos al numero sin dimensién de Froude 59 511, Los
detalles acerca del origen de ese nimero se pueden
consultar en el articulo de Alexander 521, pero aqui s6lo
es preciso seflalar que se reduce al cuadrado de la
velocidad dividida por el producto de la longitud del
miembro y la constante de gravedad. Asi, dada la
similitud dindmica (es decir, que los nimeros de Froude
tienden a no cambiar con el tamafio del cuerpo), el
incremento de la longitud del miembro aumenta la
velocidad, pero a costa de una considerable desventaja
geométrica. Otorgar al fémur de Lucy la misma longitud
que al de una mujer de baja estatura, s6lo aumentara su
velocidad en un 10%. Esto parece una ganancia minima
en comparaciéon con el considerable aumento de las
posibilidades de lesion.

Fémur alargado de A. afarensis:
respuesta a la termorregulacion

El fémur alargado de A. afarensis podria haber sido
una respuesta a la termorregulacion.

Hay dos explicaciones mds para el alargamiento del
miembro inferior. Una de ellas es que ese alargamiento
simplemente es una consecuencia alométrica del
aumento de tamario del cuerpo 53571, Sin embargo, lo
que falta en ese argumento es un mecanismo real
mediante el cual podria esperarse que la longitud del
miembro inferior aumentara de forma diferente a la del
miembro superior. La alometria es una observaciéon y no
un mecanismo.
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Una idea parecida es que el miembro inferior de los
hominidos se alarg6é para adaptarse al enfriamiento por
radiaciéon segin el mismo mecanismo selectivo en el
que se basa la «regla de Allen» (la longitud del miembro
disminuye a medida que crece la latitud) [54 55, 58, 591,
Aqui se aplica una accion selectiva conocida, pero jpor
qué tales modificaciones no estidn presentes en A.
afarensis? La regla de Allen se cumple en especies
contemporaneas. Quiza los predecesores de «Lucy»
hayan sido bipedos durante al menos varios cientos de
miles de afios. Es posible que A. afarensis no hubiera
ocupado aun regularmente las zonas de sabana tan
abiertas que aprovecharon los hominidos mas tardios.
Sin embargo, una especie mas reciente, A. garhi, tiene
los miembros inferiores de igual longitud que los seres
humanos modernos, pero sus miembros superiores eran
tan largos como los de A. afarensis 1. Asi pues, el
miembro superior sufrié6 un acortamiento considerable
durante un periodo en el que la ocupacién corriente de
la sabana por esta especie y sus descendientes era muy
probable. Como el alargamiento del miembro inferior
conlleva desventajas de locomocién que no ayudaron a
incrementar la longitud del miembro superior, es dificil
reconciliar el acortamiento del miembro superior con la
elongacion del miembro inferior en forma de adapta-
cién a un enfriamiento por radiacién, a menos que los
dos miembros fueran sometidos a fuerzas selectivas
considerablemente distintas.

Esto es sin duda posible, ya que el acortamiento del
miembro superior tal vez obedezca a un acortamiento
del antebrazo como efecto pleotropico probable de los
cambios de proporciones de la mano para aumentar la
fuerza de prension [1l. Sin embargo, otra acciéon selec-
tiva, mucho més imperiosa desde el punto de vista
potencial que el enfriamiento por radiacién, se conoce
también porque se presenta en los descendientes de A.
afarensis.

Alargamiento del miembro inferior
humano: consecuencia colateral

de los estrechamientos del estrecho
pélvico

El alargamiento del miembro inferior humano podria
ser una consecuencia colateral de las adaptaciones a las
reducciones del estrecho pélvico.

El tamarfio del estrecho pélvico representa una crisis
anatémica permanente a lo largo del pleistoceno.
Durante ese periodo, la velocidad y la magnitud del
aumento de volumen del cerebro humano fueron
notables, asi como el motivo principal de las transfor-
maciones anatémicas del fémur proximal y de la
pelvis. Los hijos de los seres humanos modernos son
muy inmaduros y deben nacer «antes de tiempo» (62
631 para no poner en peligro la vida materna. Las
implicaciones son simples: durante el pleistoceno, la
seleccion determind progresivamente que los naci-
mientos fueran mas «prematuros» para permitir el
parto a través de un estrecho pélvico reducido por las
adaptaciones de la pelvis a la bipedestacion - 641, Sin
embargo, los nacimientos prematuros habrian dismi-
nuido la supervivencia. Por tanto, la alternativa de un
estrecho pélvico mas amplio se habria sometido a una
seleccion natural intensa.

Uno de los principales avances en la comprensiéon de
la evolucion en la daltima década fue tomar conciencia
de que numerosos rasgos de tipo 2 (cambios colaterales
no selectivos que acompanan a otros) I3 651 con fre-
cuencia se suman a los que representan los objetivos
principales de la seleccién (rasgos de tipo 1). Aunque
aan no se puede establecer un nexo causal definitivo
entre el alargamiento del miembro y el ensanchamiento
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del estrecho pélvico, sin embargo no es dificil pregun-
tarse razonablemente acerca de los posibles mecanismos
de desarrollo que hubieran sido la causa de dicha
asociacién aun cuando, por ahora, el vinculo sigue
siendo indirecto. O sea, que si la hip6tesis de «un
producto derivado» del alargamiento del miembro es
fiel, entonces deberia existir una relacion entre el
alargamiento del miembro inferior y la capacidad para
el parto.

Tague reunié un conjunto de pruebas sélidas a favor
de esa hipotesis. Que los parteros consideren «la estatura
de una embarazada como una correlacién antropomé-
trica con su capacidad de reproduccioén» [°¢l y que las
mujeres bajas tienen «indices mas elevados de despro-
porciones cefalopélvicas (), cesdreas, mortinatos y
mortalidad perinatal que las mujeres altas» ¢, sin duda
no carece de relacion con el problema de la longitud del
miembro inferior. Los datos favorables a este concepto
son soélidos 167771, «Ante la prueba de una contraccién
pélvica en una proporcion elevada de mujeres de baja
estatura, no es sorprendente que las muertes perinatales
por traumatismo obstétrico tengan una relacién evi-
dente con la altura de la madre» [77]. Stewart y Ber-
nard 78] comunicaron que las dificultades mecanicas
durante el nacimiento se observan 14 veces mads en
mujeres bajas que en altas.

La presuposiciéon mas evidente, de acuerdo con las
observaciones anteriores, es que «las mujeres mas altas
(deberian) tener una pelvis més ancha» [°°l aunque, tras
un estudio minucioso, a priori no haya razén para que
asi sea. En teoria, las dimensiones del estrecho pélvico
podrian haber evolucionado facilmente sin la elonga-
cion simultanea del miembro inferior y, en cierta
medida, tal vez fuera ése el caso. De hecho, Tague
analizé numerosas dimensiones de la pelvis y el fémur
y encontré una combinacién a menudo positiva, pero
débil. Llegb a la conclusién de que la seleccién podria
haber actuado basicamente sobre un umbral de estatura,
es decir, que las mujeres de menos de 1,50 m presentan
una desproporcion cefalopélvica no lineal.

Sin embargo, todo lo aprendido en la dltima década
sobre la manera en que los principios de desarrollo
afectan a las estrategias de la evolucién es que, la
mayoria de las veces, las «adaptaciones» pueden ser
mucho mas complicadas de lo que parece a simple vista.
Los estudios de Tague acerca de las dimensiones de la
pelvis y el fémur fueron profundizados e hicieron
considerar numerosas relaciones, incluida la de la forma
de la salida del estrecho pélvico (didmetro antero-
posterior/didmetro mediolateral de la porcion inferior).
Entre todos los caracteres que estudi6 Tague, el didmetro
mediolateral se revel6 como el mas correlativo a la
longitud del fémur, aun cuando el considerable didme-
tro anteroposterior de la parte inferior de la pelvis
presenta una relacion casi tan fuertemente positiva con
la longitud del fémur (p < 0,0001). Aqui, hay que
sefialar que el didmetro mas restrictivo de la pelvis de A.
afarensis era en realidad el anteroposterior [ 64 651 pues
el didmetro mediolateral excedia de manera significativa
lo necesario para el paso del craneo de un feto a
término.

Sjogren et al publicaron hace poco una consecuencia
inesperada de las dimensiones poscraneales de ratones
en los que se inactivé el gen del receptor de la hormona
de crecimiento (RHC) [7?], Junto a una reducciéon uni-
forme de las dimensiones del esqueleto, observaron
modificaciones sustanciales de las longitudes relativas de
algunas partes del esqueleto (por ejemplo, la relacion
entre la longitud del fémur y de la tibia). La enorme
relacion entre la forma de la parte inferior del estrecho
pélvico y la longitud del fémur, tal como observé Tague,
(podria ser una consecuencia de la seleccion de una de
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las diversas vias endocrinas que influyen en el creci-
miento diferencial del esqueleto (HC, IGF1, IGF2, RHC,
etc.) y la forma de la pelvis? S6lo el futuro estudio
pormenorizado de ese tipo de problemas puede resolver
el «dilema de la longitud del miembro inferior en el ser
humano» y de su correlacién bien documentada con la
desproporcion cefalopélvica.

Por dltimo, a menudo se alude al problema de saber
por qué la selecciéon de los didmetros pélvicos de la
mujer influiria también en la estructura de la pelvis del
varon. El genotipo «por defecto» de los mamiferos es
femenino por definiciéon. Todas las modificaciones de la
informacién posicional subyacente y responsable de la
embriogénesis de la pelvis transformaran su morfologia
del mismo modo en ambos sexos. De hecho, las dife-
rencias sexuales de la estructura de la pelvis humana
serfan una consecuencia esencial de la expresion dife-
rencial de las hormonas, sobre todo durante la adoles-
cencia, antes de la cual es casi imposible determinar el
sexo de un esqueleto humano. Ademas, esas transfor-
maciones -que se manifiestan por un estrecho pélvico
femenino mds amplio- resultan al parecer de los mismos
procesos que las modificaciones que producen los
caracteres de identificacion sexual aplicados en medi-
cina legal para las mujeres: escotadura cidtica mas
abierta, presencia de un «arco ventral» (insercién de los
aductores en el cuerpo anterior del pubis) 79 80, rama
superior del pubis més larga, dngulo subpubico obtuso,
etc.

Momento en que el alargamiento del
miembro inferior y las modificaciones
de las proporciones de la pelvis
se produjeron en los hominidos

Se dispone de un solo fésil capaz de aportar algan
dato acerca de la fecha en que ocurrieron esos cambios
en los hominidos: se trata de KNM-WT-15000 (de
1,8 MA de antigiiedad), un esqueleto notablemente
completo de un adolescente de H. erectus de Kenia [81].
Por desgracia, al tratarse de un macho, ese ejemplar
informa poco sobre la relaciéon entre la longitud del
fémur y la forma de la pelvis, ademés de que las epifisis
proximales y los cuellos femorales no estan fusionados
en él. Por tanto, nada aporta acerca de todos los cam-
bios de proporcién de la pelvis que acomparfian la
madurez del esqueleto femenino adulto moderno.
Ademas, la forma del su estrecho pélvico se apoya casi
por completo en hipdétesis, pues no se ha preservado
ningtn hueso del pubis, el sacro se encontraba frag-
mentado y los acetabulos atn estaban intactos.

Se pens6 que la estatura adulta de KNM-WT-
15000 era de 1,80 m (el fémur y la tibia estaban casi
completos) [821) 1o que representa un considerable
aumento con respecto a A. afarensis. Ruff y Walker
creyeron que era una adaptaciéon climdética, pero ese
argumento seria improbable al no observarse en esa
especie una adaptacion similar en ascendientes o en
colaterales contemporaneos como A. robustus y A.
bosei 1. Mas probable seria que el miembro ya estuviera
alargado, al menos parcialmente, como producto deri-
vado de los cambios de las proporciones pélvicas, tal
como se ha explicado mas arriba.

La dltima conclusién apunta a que la estatura
maxima permitida podria haberse alcanzado en el
primer H. erectus (en realidad, A. garhi, su ascendiente)
como adaptaciéon al aumento de las dimensiones cra-
neales del feto a término; después de estabilizarse la
estatura, la seleccién por modificacién de la forma del
estrecho pélvico mediante otros mecanismos de desa-
rrollo se habria hecho mas intensa, aun cuando la
elongacion adicional del miembro inferior se manifes-
tara por un aumento desproporcionado del indice de
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lesiones. Evidentemente, una vez alcanzadas las dimen-
siones favorables, el simple ensanchamiento en con-
junto -de manera independiente al que acompafia a un
alargamiento simultaneo del miembro inferior- podria
haber sido favorecido y provocado por modificaciones
en la morfogénesis de la pelvis. De hecho, en los
procesos de crecimiento de la sinfisis del pubis humano
hay claras especializaciones que suministran argumentos
solidos a favor de ese concepto [12 83, 841,

Asi pues, esos factores pueden ser un ejemplo clasico
de seleccion estabilizante en la que, a partir de un
fenotipo medio, una mayor divergencia en una direc-
ciébn genera aumentos no lineales de una seleccién
negativa. En este caso, un miembro inferior mas corto
reduce el riesgo de lesion traumatica, pero puede ejercer
un efecto negativo sobre el parto. H. sapiens s6lo
desarrollé su distensibilidad actual segtn la regla de
Allen tras una adecuacién anatémica «més localmente
determinada» del estrecho pélvico -es decir, més por la
morfogénesis que por las vias endocrinas sugeridas
antes-, asi como después de la ocupacién mundial de
una red climatica muy distinta, producto de una sofis-
ticacién cultural.

H Conclusion

A lo largo de este articulo, se ha comentado que
muchos autores creyeron durante afios que la anatomia
y el comportamiento locomotor de A. afarensis eran
muy distintos a los de H. sapiens. Como se ha explicado
con detalle més arriba, y con anterioridad, tales afirma-
ciones se basaron regularmente en argumentos adapta-
cionistas que procedian de detalles osteoldgicos, a pesar
de que los niveles de expresiéon eran totalmente com-
partidos por otras especies. Cobra especial importancia
para la evaluaciéon de esos argumentos el hecho de
considerar que casi no tienen rasgos de tipo 1 [1. 3, 58],
salvo los que se vinculan al alargamiento del miembro
inferior humano o a las transformaciones del estrecho
pélvico humano. Como ya se ha comentado, ambos
rasgos incluyen casi todas las diferencias biomecéanicas
significativas de la cadera y el muslo en las dos especies;
aunque el alargamiento del miembro inferior se consi-
der6 a menudo una parte importante de la adaptacion
a la bipedestacion, la base del argumento sigue siendo
el hecho singular de que el miembro inferior aument6
de longitud en los primeros hominidos; una condicién
sefialada mds arriba es con mucha probabilidad un rasgo
de tipo 2 vinculado a la termorregulacién, el parto o
ambos, al menos si se analizan los hechos puramente
mecanicos.

De nuevo hay que hacer hincapié en el hecho de que,
en la evaluacién del grado en el que A. afarensis se
adapté al modo de andar vertical y a la carrera, el
problema reside en saber hasta qué punto presentaba un
miembro inferior adaptado a la mecanica de la progre-
sién bipeda y no en determinar si su «esqueleto» se
parecia al de un ser humano. Los esqueletos poscranea-
les de los gorilas se diferencian en gran medida de los
de los chimpancés y, sin embargo, ambos monos son
trepadores arboricolas y caminan sobre la tierra apoyan-
dose sobre las falanges. Los esqueletos de los guepardos
y de los gatos domésticos difieren de manera considera-
ble y, no obstante, ambos felinos son cuadrapedos
digitigrados terrestres concebidos para correr rapido.
Una vez mas, se recuerda que los seres humanos moder-
nos no son simplemente bipedos, sino primates bipedos
que aseguran la gestacion de fetos con cerebros enormes
y para cuyo fin se reestructuraron ampliamente la
cadera y el muslo humanos.
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