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Los fosiles humanos se encuentran entre los mds completos de los fésiles de mamiferos.
Una especie ancestral fundamental, Australopithecus afarensis, presenta un esqueleto
poscraneal bien conservado que permite la reconstitucion de los principales
acontecimientos de la evolucién de nuestro aparato locomotor. Al cotejarla con los
grandes simios actuales y con los seres humanos modernos, esta especie proporciona
numerosas informaciones sobre el origen y la estructura del esqueleto humano, asi como
sobre los sucesos que guiaron su evolucién en los tltimos tres millones de afios. Se
analizaran los aspectos evolutivos de la columna vertebral y de la pelvis humanas, asi
como su influencia desde el punto de vista clinico sobre varios caracteres de la marcha y
la postura.
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H Introduccion

El sistema musculoesquelético humano fue motivo de
un estudio preciso durante muchos siglos, y con casi
idéntico interés se analizO de manera experimental la
marcha [, Los conocimientos actuales se adquirieron en
su mayoria a partir de observaciones clinicas; aunque la
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comun o ) . 7 comprensién de los mecanismos de la marcha humana
Implicaciones clinicas derivadas d(-{ IO.S fésiles con respecto normal es la base de proyectos como el disefio de un
a nuestra columna vertebral: escoliosis 7 implante o de una técnica quirtrgica, ofrece poca
Implicaciones clinicas derivadas de Io.s’f(.)s.lles con respecto informacién acerca de la manera en que la seleccién
a nuestra columna vertebral: espondildlisis 8 natural moldeé el miembro inferior humano a lo largo
H Pelvis de millones de afios. Numerosos primates y otros
Fésiles de pelvis de los hominidos 9 mamiferos, e incluso algunos artiodactilos, consiguen la
La pelvis de los primeros hominidos era apta para bipedestacion sin dificultades. Sin embargo, el ser
la bipedestacién, pero no para el parto de criaturas humano ancestral adopt6 esa peculiar forma de caminar
dotadas con un gran cerebro 10 como medio exclusivo de locomocién; asi pues, modi-
Reconstitucién de la aparicién de la pelvis de los primeros ficd considerablemente su esqueleto poscraneal para que
hominidos a partir del Gltimo ancestro comdn 11 en cada desplazamiento, ya se tratara de una marcha de
Las modificaciones de la pelvis de los hominidos durante pocos metros o de una huida desesperada con el fin de
el pleistoceno son adaptaciones esenciales para el parto evitar el ataque de un depredador, pudiera limitarse a
y no para la locomocién 12 esa aplicacion.
La sinfisis pibica humana también se adapta (Cuando y por qué se produjo esa transicion? ;Cual
especificamente al parto 13 fue la secuencia de los cambios anatémicos necesarios?
La cinética de las articulaciones de la cadera de los {Qué informaciones aportaron éstos en lo que se refiere
australopitecos habria sido semejante a la de los seres a las enfermedades musculoesqueléticas humanas
humanos modernos 13 corrientes? De este tipo son las preguntas cuyas respues-
Nota adicional con respecto al sacro de AL-288-1 14 tas pueden brindar detalles significativos para el clinico,
Particularizacién, adaptacionismo e interpretacion ya que la historia natural de una estructura trae consigo
de la pelvis de AL-288-1 14 una perspectiva especifica, por otra parte inalcanzable a
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través de la simple aplicaciéon de la anatomia y la
fisiologia. Para responder cabalmente dichas preguntas,
es necesario estudiar nuestros fosiles.

A menudo, los estudios del esqueleto humano en el
laboratorio no son propicios para descifrar estos cambios
anatémicos. El desplazamiento apacible no fue el
principal objetivo de la seleccién natural, que segura-
mente debié de enfrentarse a situaciones extremas
cuando todo el cuerpo se empleaba para escapar de los
depredadores o para atravesar terrenos escarpados, por
no mencionar otras circunstancias que provocaban
fatiga y agotamiento. De hecho, la marcha del ser
humano moderno es paradoéjica en el sentido de que la
facilidad y la comodidad con la que hoy camina tran-
quilamente son el resultado de un «refinamiento» de las
posibilidades de locomocién que antafio aplicé en
situaciones de mayor urgencia [2l. Por tanto, hay que
analizar la historia de la locomocién humana, no en un
sentido clinico tradicional segtn el cual el punto de
referencia es coOmo caminan las personas normales, sino
desde el punto de vista adaptativo en el que la morfolo-
gia puede considerarse globalmente. De hecho, a menos
que usemos nuestro «aparato locomotor» de manera
profesional, como es el caso de los atletas, los soldados
y otras actividades, es probable que la mayoria de
nosotros pase su vida sin utilizarlo jamas en las circuns-
tancias que gobernaron la vida, la muerte y la reproduc-
cion fructifera de nuestros ancestros.

H Método

Dado que la expresiéon del tejido conjuntivo puede
ser tan enigmatica como los mismos fosiles, los ejem-
plares se deberdn considerar mas bien como ejemplos
que como arquetipos que pertenecen presuntamente a
poblaciones comunes, ya que los argumentos basados
en los detalles anatoémicos pueden ser muy engafosos >
41 Al parecer, las variaciones demostrables surgen en la
expresion de las inserciones musculares y ligamentarias,
asi como en la estructura de las superficies articulares.
En el estudio de los fésiles, la funcién que cumplen
dichas variaciones es fundamental. Sin embargo, tam-
bién son muy importantes las causas de su desarrollo y
sus variaciones normales. Un ejemplo tipico de estudios
consagrados a la evolucién del ser humano fue la
creencia, durante algin tiempo, de que la ausencia de
linea intertrocantérica femoral de algunos hominidos
implicaba la existencia de un ligamento iliofemoral (de
Bigelow) poco desarrollado [°1. En realidad, esa linea
falta por completo, en una proporcion bastante elevada,
en algunas poblaciones humanas [°l. Dicha ausencia es
misteriosa. ;Por qué la linea es muy acentuada en
algunas personas y falta en otras? Aunque no se mani-
festaria antes de la edad adulta, tampoco se acentuaria
con el paso del tiempo.

Las explicaciones posibles son numerosas; las mas proba-
bles proceden de investigaciones actuales de la biologia del
desarrollo; hoy en dia se sabe que las estructuras del tejido
conjuntivo se determinan a lo largo de la morfogénesis por
informaciones posicionales complejas, y que minimas
variaciones de esos procesos producen casi con certeza
variantes en su expresiéon en el adulto [7- 8. De forma
opuesta a las hipé6tesis mas antiguas, ahora estd claro que
la robustez y/o la rugosidad de las entesis, con suma
probabilidad, no dependen de la tensién. Muy por el
contrario, son estructuras complejas [ 101 cuya expresion y
migracion en el transcurso del crecimiento obedecen sobre
todo -si no exclusivamente- a la morfogénesis, y no a la
fuerza o a la frecuencia de la tensién. De ello se desprende
que la inspeccién minuciosa de una muestra adecuada es
necesaria para determinar si un cardcter suministra algin
dato significativo sobre la estructura musculoesquelética
subyacente; también es importante evitar la interpretacion
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engafiosa de caracteres anatomicos afectados por grandes
fluctuaciones («particularizacién»), asi como el error ligado
al «adaptacionismo» [3 4.

Como ya se ha expuesto detalladamente en otros
articulos 11, 121 hoy es posible construir hipétesis
razonables acerca de las causas probables del desarrollo
de numerosos rasgos musculoesqueléticos de los mami-
feros. Dichos rasgos se pueden dividir en dos categorias
principales: los de base genética diferente, estable e
integrada en el transcurso de la morfogénesis, y los que
constituyen ampliamente el resultado de las respuestas
de los tejidos conjuntivos a su entorno, en el sentido
mas amplio. Ademads, puesto que la morfogénesis se
dispone en campos y modelos de expresiéon celular
regulada en cis [8 13, 141 cabe esperar que las modifica-
ciones del sistema musculoesquelético -que son verda-
deros cambios de objetivo- vayan acompafiadas de
cambios auxiliares representados sélo por productos
derivados no selectivos (es decir, pleotréficos). Asi pues,
las manifestaciones de los sistemas musculoesqueléticos
de los animales extinguidos deben «evaluarse» de forma
minuciosa con el fin de separar los objetivos verdaderos
de sus efectos auxiliares de acompafiamiento. Al consi-
derar los progresos en el conocimiento de la biologia del
desarrollo, ya no es aceptable la practica que consiste en
atribuir un significado funcional a rasgos que no son
otra cosa que detalles anatomicos. Ademds, se han
sugerido categorias de rasgos creados desde el punto de
vista de la dindmica del desarrollo. Para que resulte mas
cémodo, éstas se reproducen en el Cuadro I; un anélisis
mas detallado de su significado se puede encontrar en
otra publicacion 151,

B Marco evolutivo

Los fésiles humanos se encuentran entre los mas
completos de los fésiles de mamiferos gracias a la
intensa busqueda de muestras y a las condiciones
tafonémicas (es decir, vinculadas al contexto de fosili-
zacién y recuperacion) favorables del este de Africa,
Sudafrica y Africa central; ademas, dicha investigacion
afecta a animales en expansiéon demografica, capaces de
instalarse en nuevos habitat 16, 171,

Aunque algunos problemas taxonémicos actuales son
todavia objeto de discusion, en la Figura 1 se resume un
esquema general de evolucién de los primeros homini-
dos. Los datos que ofrecen la paleogeografia y la hibri-
dacion del acido desoxirribonucleico (ADN) indican que
los seres humanos compartieron con los grandes simios
africanos (Pan troglodytes, Pan paniscus, Gorilla gorilla) un
altimo ancestro comin (UAC) hace 7-9 millones de
afios (MA) [18l. Existen pocas dudas acerca de que el
UAC no fuera geograficamente africano.

Recientemente se ha producido un hallazgo de fosiles
de 4-7 MA de antigiiedad. Hace tan solo algunos afios
se encontraron ejemplares en Etiopia; su antigiiedad y
su estructura primitiva bastan para justificar un nuevo
género. Denominado Ardipithecus ramidus (de la lengua
afar: «raiz [ramidus] de los grandes simios primitivos
[Ardipithecus]») 191, se describié por primera vez como
una especie que vivi6 s6lo durante un periodo limitado,
alrededor de 4,4 MA atras, pero en la actualidad se
conocen restos mas fragmentados de hace 6 MA 1201, Asi,
éstos son mas o menos contemporaneos a dos taxones
de reciente denominacién: Orrorin tugenensis 1211 y
Sahelanthropus tchadensis 1221. Ninguno se ha descrito con
suficientes detalles como para considerarlos aqui, pero,
al no contar con un anélisis mas amplio, se acepta que
sin duda ambos se parecen mucho al Ardipithecus y
serian congéneres de éste.

Una especie mas reciente encontrada en Kenia es
Australopithecus anamensis 1231, Hoy en dia, ésta se
considera el punto de partida del género Australopithe-
cus, definido por primera vez en 1925 (A. africanus) 1241,
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Cuadro I
Tipos de rasgos analiticos*.

Tipo 1: rasgo que difiere en dos taxones porque su presencia
y/o su expresion son consecuencias que se desprenden de dife-
rencias en la informacion posicional de sus células y de los
efectos resultantes sobre la morfogénesis local. Los rasgos de
tipo 1 se fijan por una seleccién direccional y/o estabilizante
porque sus caracteres funcionales fundamentales tienen un
efecto real sobre las aptitudes y derivan ampliamente de una
interaccion directa entre los genes expresados durante el desa-
rrollo y la biologia funcional de los adultos. Por ejemplo, el
acortamiento superoinferior del ilion de los hominidos.

Tipo 2: rasgo que es un producto derivado colateral de otras
modificaciones. Los rasgos de tipo 2 difieren en dos taxones
debido a diferencias en la morfogénesis (como en el tipo 1),
pero carecen de consecuencias funcionales. Al contrario que
los tipos 4 y 5, el tipo 2 representa una verdadera pleotrofia de-
rivada. Los rasgos de tipo 2A son aquellos cuyo desplazamiento
antecedente fundamental fue producto de una seleccién natu-
ral. Los rasgos de tipo 2B son aquellos cuyas modificaciones «de
los padres» no eran motivo de seleccion. Con toda probabili-
dad, resultan de fluctuaciones menores de los campos morfoge-
néticos, y las diferencias en su expresion entre las poblaciones
genéticas proceden de procesos estocasticos tales como una
evolucion genética (para los ejemplos, cf texto).

Tipo 3: rasgo que difiere en dos taxones a raiz de la modifica-
cion de un factor de crecimiento sistémico que afecta a elemen-
tos tales como un esteroide anabolizante. Por ejemplo, la di-
mension del cuerpo y sus efectos alométricos. Probablemente,
las modificaciones alométricas suelen reflejar ligeras transfor-
maciones de los factores de control sistémico a lo largo del de-
sarrollo. Por ejemplo, pequefias modificaciones de la hormona
de crecimiento y/o de sus factores emparentados pueden gene-
rar cambios morfol6gicos totalmente coordinados.

Tipo 4: rasgo que difiere entre los taxones porque su
presencia/ausencia y/o su «grado» son exclusivamente atribui-
bles a efectos fenotipicos de la interaccion de «mecanismos de
empalme sistematico» [111, como modelado del cartilago y de
los estimulos ambientales. Tales rasgos no tienen antecedentes
en la morfogénesis y, por consiguiente, carecen de valor en un
analisis filogenético. Son epigenéticos y no pleotroéficos. Sin
embargo, pueden aportar informaciones significativas sobre el
comportamiento y, por tanto, adquieren valor de comentario o
un valor convincente en la interpretacién de los fésiles. Son el
resultado de los comportamientos habituales a lo largo del de-
sarrollo. Por ejemplo, el d&ngulo bicondilar del fémur.

Tipo 5: rasgos procedentes del mismo proceso que el tipo 4,
pero sin valor diagnoéstico fiable en lo que se refiere a un com-
portamiento significativo. Tales rasgos no se expresan de forma
constante en las especies y a menudo presentan grandes varia-
ciones de expresion en las personas o en las poblaciones genéti-
cas. Por ejemplo, la anteversion femoral.

* Para un estudio mas detallado, cf [11, 12, 15],

En las cavernas de Sudafrica donde se descubrié Austra-
lopithecus se encontraron otros fosiles atiles para el
estudio del aparato locomotor humano; sin embargo, en
su mayoria, éstos son mas recientes que los que proce-
den de numerosos emplazamientos del este de Africa.
A grandes rasgos, todos los australopitecos (australan-
tropianos) se pueden vincular ahora con uno de los dos
linajes que probablemente divergieron 3-2 MA atras
(Fig. 1). Estos habrian compartido un UAC con la forma
de Australopithecus afarensis (y, por extension, A. ana-
mensis 'y Ar. ramidus), conocido por haber vivido hace
3,7-2,8 MA. En la actualidad se tiende a complicar esas
relaciones (tal vez mucho mas simples) debido a una
amplia explotacion de los detalles anatémicos, pero es
probable que la mayoria de esas marcas desaparezca y
éstas se consideren variaciones anatémicas normales a
medida que su base genética se tenga mas en cuenta.
A pesar de que aun existen muchas lagunas con
respecto a los fosiles, éstos ofrecen una idea clara de la
evolucion de nuestro esqueleto locomotor. Los fésiles
atribuidos a Ar. ramidus sélo se describieron desde un
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punto de vista taxon6émico, por lo que todavia no
pueden ayudar en esta vision de la evolucién. Los
fémures de O. tugenensis se han descrito de manera
parcial y mas adelante se analizaran brevemente. Las
muestras del esqueleto poscraneal de A. anamensis son
escasas y, en lo que se refiere al miembro inferior, sélo
se dispone de fragmentos aislados de la tibia y del pie.
Por el contrario, los restos de A. afarensis son numerosos
e incluyen el esqueleto parcial procedente del Afar
Locality (AL) 288 («Lucy»). Ademads, los dos linajes
descendentes proporcionan datos sobre los caracteres sin
duda compartidos con el ancestro comun; aunque es
obvio que el estudio de Ar. ramidus y Ar. anamensis
mejorara la comprensién de nuestra evolucién, especi-
menes mas recientes ofrecen buena cantidad de datos
acerca de la emergencia del marco humano. Con
motivo de su posicion central en el inicio de la evolu-
ciéon humana, A. afarensis sera el principal objeto de este
articulo.

H Columna vertebral

Columna lumbar de los hominidos

Hace algunos afios, en una discusiéon especialmente
pertinente de la regién epaxial de los primates superio-
res, Benton establecié una diferencia entre las formas de
«dorso corto» y las formas de «dorso largo» [251. El grupo
de los «dorsos cortos» incluye los hominidos y varios
monos del Nuevo Mundo, todos los cuales presentan
una serie de transformaciones complejas del esqueleto
de los miembros anteriores y del esqueleto axial. Pese a
mostrar variaciones sustanciales, en todos ellos el
esqueleto de los miembros anteriores se usa mas para la
locomocién por suspensiéon que en los demads primates
superiores y se advierte una reducciéon considerable de
la longitud de la parte baja del dorso.

Los cambios morfolégicos que proporcionan mayor
suspension varian, pero siempre incluyen modificacio-
nes en la forma del térax (y del hombro) [2¢l, asi como
una reduccion significativa de la longitud de la columna
lumbar «libre» 271, En los grandes simios, esto implica
menor cantidad de vértebras lumbares e inmovilizacién
de la dltima vértebra lumbar, y eventualmente de la
pendultima, por «enganche» entre los huesos coxales.
Asi, en los grandes simios, el extremo inferior de la
columna vertebral tiene una movilidad notable, a
menudo con una distancia entre el térax y las crestas
iliacas que no ocupa mucho més que uno o dos espa-
cios intercostales [271(Fig. 2). Esas modificaciones condu-
cen a un anclaje directo del térax con la pelvis, creando
de ese modo un cuerpo de una sola pieza, desprovisto
de flexibilidad en la parte baja del dorso. Que eso sirva
de base para atravesar los espacios libres de la cano-
pea [28] o evitar las lesiones de la columna vertebral que
resultan de la inercia del miembro inferior en el
momento en que el animal trepa a los arboles (con una
masa corporal considerable) estd muy lejos del campo
del presente articulo. En cambio, es pertinente la
funcién principal que cumple la movilidad de la parte
inferior del dorso en los origenes de la marcha vertical
habitual.

Al desplazarse mediante las patas posteriores, los
chimpancés y los gorilas caminan con las caderas y las
rodillas torcidas [2%- 301 Es un error comun creer que este
hecho responde basicamente a limitaciones anatémicas
de la articulacién de la cadera. Muy al contrario, es una
consecuencia directa de la incapacidad para situar el
centro de la masa constituida por la cabeza, los brazos
y el tronco por encima del punto de contacto con el
suelo, sin flexionar al mismo tiempo las caderas y las
rodillas.

Desplazarse en grandes distancias con una marcha de
esa indole es muy cansado, porque el brazo de palanca
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de las articulaciones es muy débil cuando éstas se
emplean por debajo de la extension total. La fatiga
reduce la capacidad para efectuar un trabajo negativo
protector y, por consiguiente, expone a un riesgo de
lesiones en todos los segmentos de los miembros infe-
riores. Asi pues, la columna lumbar debe haber sido un
punto focal en nuestras antiguas «adaptaciones» a la
bipedestacion habitual.

El extremo inferior de la columna vertebral del ser
humano moderno es excesivamente mévil, en compa-
racion con los grandes simios (y con otros primates de
«dorso corto»), porque presenta varios caracteres anato-
micos especificos (Figs. 2-5). Estos incluyen una mayor
longitud total, pero, sobre todo, acortamiento y ensan-
chamiento pronunciado del hueso coxal y del sacro.
Esto permite descartar cualquier contacto restrictivo
entre las dltimas vértebras lumbares y la parte retroau-
ricular del ilion. Las vértebras lumbares de los homini-
dos también poseen un ensanchamiento caudal
progresivo de sus ldminas y del espacio que separa los
procesos articulares (cigapofisis) [31-331,

Se formulé la hipoétesis de que ese ensanchamiento
mejora el ajuste de cada par de cigapdfisis inferiores con
la superficie craneal del arco neural de las vértebras
situadas por encima de éste, lo que facilita la lordosis
(Figs. 3, 4) 341, En la actualidad seria mas verosimil una
explicaciéon mas simple. Como se vera después, esas
modificaciones pélvicas que hicieron que los primeros
hominidos pudieran alcanzar una bipedestacién seme-
jante a la del ser humano implicaban un ensancha-
miento considerable del sacro. Un gradiente de
morfogénesis craneocaudal que ensancha de manera
progresiva el tamafio de las somitas es, en consecuencia,
la explicacién mas simple y la mdas probable de ese

4

columna vertebral y pelvis

Figura 1. Especies que, en los primeros hominidos, preser-
van una parte significativa del esqueleto poscraneal (Unica-
mente se presentan los ejemplares con esqueletos poscranea-
les asociados). Todos se disponen de manera aproximada
segln las relaciones filogenéticas mas probables. Aunque en la
actualidad se emplean muchos nombres para designar esas
especies, un estudio profundo revela que, en el transcurso de
una época situada 6-2 millones de afios antes de nuestra era,
probablemente sélo aparecieron dos estirpes filogenéticas fun-
damentales. Una de ellas condujo a diversas especies extingui-
das de Australopithecus, mientras que la otra dio H. habilis y su
eventual sucesor, H. sapiens, pasando por H. erectus (éste
representado aqui sélo por su ejemplar fundamental mas
antiguo: KNM-WT15000) (©L.-M. Spurlock/M.-A. McCol-
lum).

cardcter (cf infra), porque habria permitido asegurar la
movilidad completa de la parte inferior de la columna
lumbar.

Los seres humanos modernos también difieren de los
demadas hominidos por la orientacion espacial de las
carillas articulares lumbares 31, 331, En direccién caudal,
las carillas articulares humanas se orientan mas en
sentido coronal, mientras que las de los simios adoptan
una disposicién mas sagital. La nueva orientacién en el
ser humano podria oponerse al desplazamiento anterior
de la L5(6) a la altura de la articulacién L5/S1, lesion
potencial impuesta por una lordosis excesiva (en espe-
cial la elevacion del extremo caudal del sacro, necesaria
también para favorecer la abertura pélvica suficiente
para un feto provisto de gran cerebro) (cf infra).

Fosiles de la columna lumbar
de los hominidos

La Gnica prueba sustancial de la estructura vertebral
de A. afarensis procede de una sola vértebra lumbar de
AL-288-1 (probablemente L3) I35, Al igual que en el ser
humano, la distancia transversal que separa las carillas
articulares de AL-288-1 es mucho mayor en el sacro que
en L3 (Fig. 3). Como cabia esperar, para acompafar esta
especializaciéon hay unas «bolsas de imbricacién» evi-
dentes (Fig. 4). Es una prueba sélida (tipo 4) (Cuadro I)
a favor de una gran flexibilidad lordética de la columna
lumbar. Lo mismo que en el ser humano moderno, las
carillas sacras se orientan mds en sentido coronal que
las de los grandes simios (Fig. 3) 31, 36l

En A. africanus -STS-14 136, 371 y STW-431 [38]-, especie
descendiente de A. afarensis, se encontraron dos colum-
nas lumbares de hominidos primitivos (Fig. 1). Las dos
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Figura 2. Relacién entre el térax y la columna vertebral de un mono del Mundo Antiguo (babuino: arriba), un gran simio africano (gorila:
en el centro) y un ser humano moderno (abajo). Los esquemas «arquitectonicos», en la parte izquierda, ilustran los métodos especiales de
representacion que se utilizaron para los cortes transversales del térax y la pelvis; se han dibujado sin reducir la dimensién en perspectiva
(elementos cada vez mas alejados) causada por el paralaje. Para cada ejemplar, el punto maximo de proyeccién horizontal del térax mas
alejado de la columna vertebral (linea de puntos) (T 11 en el mono del Mundo Antiguo; T10 en el gorila y en el ser humano) se determiné
por una «linea de vista» anatémica (paralela a la columna vertebral; columna B). A continuacién se dibujé el térax por segunda vez como
«linea de vista» vertical real (columna A) (la posicién de las vértebras toracicas de referencia se presenta en la columna A, pero no en la
columna B). Asi, en la marcha vertical con posturas ortégradas «tipicas», las proyecciones del térax del gorila y del mono del Mundo Antiguo
son semejantes a las de sus relaciones en la columna A. Cada ejemplar fue dibujado y verificado métricamente a partir de un térax
ligamentario fijado en una postura ortégrada tipica de su taxén (babuino: sentado; gorila: en accién de trepar; ser humano: en posiciéon de
reposo). Préstese atencion a las observaciones siguientes: (1) el eje anatémico de la cresta iliaca es basicamente anteroposterior en el mono
del Mundo Antiguo, pero claramente mediolateral en los dos hominidos. (2) Aunque el ser humano y el gorila presentan una invaginacion
de la columna en el térax (aplanado de delante hacia atras) (Fig. 6), el térax se proyecta mas hacia delante en el gorila; es decir, que en éste
debe advertirse la separacion sagital de T10 y de S1, ausente en el ser humano. (3) Tal como se muestra en la columna de la izquierda, la
asociacion de acortamiento lumbar, la proyeccién mas hacia arriba de la cresta iliaca (para reducir su distancia con respecto a la costilla mas
caudal) y la invaginacion de la columna en el espacio toracico se expresan por un vinculo toracopélvico en los hominidos. (4) Sin embargo,
mientras que el térax del gorila se encuentra en buena posicién para permanecer rigido en relaciéon con la pelvis, provoca grandes brazos
de palanca en relacion con las articulaciones de la cadera en la bipedestacién. (5) En el ser humano, la lordosis (que la elongacion de la
columna vertebral hace posible) desplazé la columna hacia delante, de manera que se sitGia por encima de las articulaciones de la cadera
en posicién recta (la compensacién superior de la lordosis coloca ahora a T10 posteriormente en relacién con S1). (6) Obsérvese la anchura
mediolateral relativamente grande del sacro humano, en comparacién con la de los demas primates. Los factores 5 y 6 son la clave y, por
tanto, probablemente el comienzo de las adaptaciones a la marcha vertical. Esas relaciones se establecieron por completo en A. afarensis,
pero la pelvis de éste alin no fue remodelada para asegurar el paso de fetos provistos de un cerebro grande (©L.-B. Spurlock/M.-A.
McCollum).
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A. Chimpancé.
B. Gorila.
C. AL-288-1.

yid

Figura 3. Relacion dimensional entre las cigapdfisis superiores de L3 y el sacro.

D. Ser humano. El esquema de la izquierda muestra que L3 de cada ejemplar fue girada 180°. Obsérvese que la distancia transversal que
separa las carillas articulares en los grandes simios africanos es mayor en L3 que en el sacro, mientras que los dos hominidos presentan una
disposicion inversa. Esta es probablemente la consecuencia de un efecto de gradiente de crecimiento establecido por el ensanchamiento del

conjunto del sacro (Figs. 5, 11).

poseen una parte sustancial del sacro [3°]. La parte
inferior bien preservada de la columna vertebral de STS-
14 confirma, sin sorpresa, el ensanchamiento progresivo
caudal de las cigapofisis lumbares en este descendiente
de A. afarensis. STS-14 y AL-288-1 poseen un hueso
coxal completo preservado, lo que permite analizar las
relaciones entre las dltimas vértebras lumbares y las
crestas iliacas (Fig. 5). En los dos casos faltan las relacio-

6

Figura 4. «Bolsas» de imbricacién en las vértebras lumbares de
hominidos. Las flechas en cada L3 indican el limite marginal de la
zona «excavada» por contacto con las cigapéfisis inferiores de L2.
A. L2/L3 de un ser humano moderno.

B. L3 aislada de AL-288-1 (molde).

Figura 5. Proyeccién anteroposterior de las
pelvis de distintos hominidos.

A. Chimpancé.

B. AL-288-1.

C. Mujer.

D. Ser humano. Obsérvese el acortamiento su-
mamente acentuado del ilion en los hominidos
y la falta de una proyeccién dorsal que podria
«captar» la dGltima lumbar (L5 en el ser humano;
L6 en A. dfarensis). Obsérvese que la pelvis de
AL-288-1 es geométricamente mucho maés pa-
recida a la del varén que a la de la mujer, a pesar
de la gran distancia interacetabular (lo cual, en
el ser humano actual, es un caracter femenino).
La pelvis humana esta completamente remode-
lada para ensanchar de manera considerable el
estrecho pélvico. Véase el sacro extremada-
mente ancho de los hominidos, en comparacién
con el de un simio, muy estrecho (©L.-B. Spur-
lock).

nes reticulares restrictivas que se suelen constatar en los
monos africanos (por ejemplo, la «captura» iliaca de las
altimas vértebras lumbares); aunque la Gltima vértebra
lumbar de STS-14 esta «suficientemente encajada en la
pelvis como para permitir potentes conexiones ligamen-
tarias sobre la () superficie de la regién auricular» 371,
existe sin embargo un aislamiento lo bastante amplio
como para que se produzca una lordosis acentuada [371.
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Sanders 3] realiz6 hace poco una revision exhaustiva
de la columna lumbar de los australopitecos en la que
se aprecian muchos caracteres compartidos por éstos y
los humanos. Aunque en los primates no humanos los
cuerpos lumbares estan «encajados en sentido ventral de
manera caracteristica», las cuatro ultimas vértebras de
STS-14 lo estan en sentido dorsal, como en los huma-
nos; a pesar de algunas diferencias métricas menores en
la posicién espacial de las ap6fisis transversas, «la
expansion de la parte posteromedial de la cresta iliaca,
asi como el gran desarrollo y la reflexiéon (curvatura)
dorsal de la espina iliaca posterosuperior () son caracte-
res sinapomorficos (es decir, compartidos, pues aparecen
tras la separaciéon del UAC) de los seres humanos
modernos. Esto indica que las exigencias funcionales del
musculo erector de la columna para oponerse a la
flexion anterior del tronco eran parecidas a las de los
seres humanos modernos» 3¢, Sanders comprobé que
las cigapofisis lumbares y las carillas articulares sacras
también se asemejaban mucho a las de los seres huma-
nos modernos, al igual que las angulaciones dorsales de
las cigapofisis de las vértebras lumbares distales.

El nimero de vértebras lumbares de esos dos ejem-
plares de A. africanus resulta especialmente interesante.
Es probable que ambos tuvieran 6 vértebras lumbares, al
menos si se las considera desde un punto de vista
funcional, es decir, que las seis vértebras presacras mas
bajas tenian un movimiento potencialmente similar al
de las lumbares. Esto refleja casi con certeza un despla-
zamiento dentro de los limites de expresién de uno o
varios genes Hox (por ejemplo, Hoxa9, Hoxb9, Hoxc9),
emparentados con su expresion en el Homo sapiens.
Como la columna dorsal estaba incompleta en los dos
ejemplares, no es posible saber si el nimero de vértebras
dorsales se reducia a 11 o se mantenia en 12 y el
desplazamiento era mas caudal (lumbosacro), ni si el
namero de somitas presacras era mayor. En todo caso,
los australopitecos tenian, sin embargo, una columna
vertebral mas moévil y més apta para la lordosis que la
del promedio de los seres humanos modernos.

Aunque la mayoria de los observadores concluyeran
que STS-14 y STW-431 tenian seis vértebras lumbares 31
36, 37, 391 Haeusler et al presentaron recientemente
argumentos detallados [#°! segin los cuales ambos
ejemplares s6lo tenian cinco vértebras lumbares (lo
mismo que KNM-WT15000, ejemplar de H. erectus al
que también se le atribuyen seis vértebras lumbares) (31,
36, 411 (cf infra), pero con la dltima dorsal cumpliendo,
sobre todo, la funcién de una vértebra lumbar. Los
argumentos se basan en un anélisis anatémico tradicio-
nal (presencia/ausencia y localizacion de las carillas para
las costillas, etc.) y no hay necesidad alguna de tenerlos
en cuenta mas adelante en este articulo. Ademas,
llegaron a la conclusiéon de que «los tres fésiles son
diferentes a la mayoria de los seres humanos modernos
porque en éstos las carillas articulares cambian de
orientacioén en la séptima vértebra presacra» 1401, lo que
hace posible la lordosis en una zona mas larga de la
parte baja del dorso.

Las implicaciones son muy profundas. Puesto que los
grandes simios muestran un cambio opuesto de reduc-
cion de la columna lumbar (Fig. 2), la de Australopithe-
cus -en la que es posible demostrar mayor capacidad de
lordosis que en la mayoria de H. sapiens- indica una
reorganizacion del esqueleto para asegurar el abandono
casi total de la actividad en los arboles, a favor de una
vida permanente en el suelo. Es decir, que si el hecho
de trepar a los arboles inducia la eliminacién total de la
parte dorsal baja en los monos arboricolas (usando
bésicamente sus cuatro patas), es, por extension, la
antitesis de la posibilidad de vivir en los arboles para
una especie que también abandond otras adaptaciones
de importancia fundamental para la capacidad de trepar
(cf infra).
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Reconstitucion de la emergencia

de la columna lumbar de los primeros
hominidos a partir de la del altimo
ancestro comuin

Un cardcter significativo que debi6é de acompanar a la
reducciéon lumbar en los hominidos ancestrales es la
reduccién brusca de la masa y del diametro del musculo
erector de la columna, suficiente para que su limite
ventral (las apofisis transversas) vuelva a localizarse
dorsalmente a la altura de los pediculos lumbares, y no
en el centro como en los monos cuadripedos. Esta
reduccién sirve de marcador morfolégico para los
primates de «dorso corto» porque coincide naturalmente
con la reduccién brusca del control por un musculo
erector de la columna macizo [251.

A este respecto, resulta interesante que el musculo
erector de la columna sea epaxial y que el pediculo
constituya el limite dorsal aproximado de la expresion
de Pax1 en el esclerotoma en curso de desarrollo,
mientras que las apdfisis espinosas y los arcos neurales
son modulados por MsxI y Msx2, cuya expresion es
finalmente controlada (por mediacién de BMP4) por los
tegumentos y el ectodermo situado encima 42,

Los grandes simios no pudieron alcanzar esa reduc-
cién del musculo erector de la columna a menos que se
acompafiara simultdaneamente de una inmovilizacién
pasiva de la columna vertebral, para impedir asi la
habitual distorsion de Euler de la columna (es decir, por
accion de la deformacion combinada de sus discos
individuales); de todos modos, el acortamiento de la
columna ha eliminado ampliamente esa perspectiva en
los grandes simios [43. 441, Cambios de esa naturaleza
también se acompafiaron con mucha probabilidad de
otras modificaciones del térax (y del abdomen), incluida
una «invaginacion» ventral de la columna vertebral en
el torax (Fig. 6) 271, cardcter que aumenta la rigidez de
la columna y que, probablemente, se acompafié de una
posicién mads posterolateral de la cintura escapular que
la de los simios.

Una vértebra lumbar perteneciente a un simio del
final del Mioceno (CLI-18800; Dryopithecus) muestra con
claridad el origen pedicular de las apofisis transversas, lo
que confirma que las columnas vertebrales simiescas ya
habian aparecido hace unos 9 MA y estarian presentes
en el UAC #5] (un ejemplar mds antiguo de Moroto,
Uganda, de alrededor de 15-20 MA, mostraba también
esa morfologia avanzada) [3l. Asi, los hominidos pare-
cen haber «reevolucionado» su columna lumbar «libre»
a partir de un progenitor de «dorso corto», sin conservar
la columna maés larga de un ancestro mas generalizado,
pues la columna humana, a pesar de su longitud,
descarta claramente la morfologia general de los «dorsos
cortos» (Fig. 2).

Implicaciones clinicas derivadas de los
fosiles con respecto a nuestra columna
vertebral: escoliosis

La anterior conclusion resulta interesante en lo que se
refiere a la incidencia de una enfermedad del ser
humano moderno: la escoliosis idiopética. En un estu-
dio reciente de una amplia muestra de esqueletos de
grandes simios realizado por B.-M. Latimer del Museo de
historia natural de Cleveland, no se observé ningin
caso de escoliosis en la columna vertebral de varios
cientos de chimpancés o de gorilas.

Esta constataciéon concuerda con la observacion de
Lowe y de sus colegas [#°]: «la aparicién natural de la
escoliosis en las vértebras se observa casi exclusivamente
en el ser humano. Fue dificil distinguir los factores
originales de aquellos que pueden derivar de una
enfermedad. En la actualidad se piensa en la existencia
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Figura 6. Invaginacion de la columna vertebral en el térax y su
efecto sobre la integridad estructural y la posicién de las escapu-
las.

A. Mono del Mundo Antiguo (macaco).

B. Chimpancé.

C. Ser humano. El eje principal del cuerpo de la escapula en el
mono es casi anteroposterior (también las crestas iliacas del
mono son anteroposteriores) (Fig. 2). En los dos hominidos, la
columna vertebral se invaginé en el térax, haciéndolo mas rigido
y mas eliptico. Esto se encuentra también en el origen debido a
que el eje de la escapula se hizo mas mediolateral. La invagina-
cién es mayor en el ser humano por efecto de la lordosis lumbar.
Térax dibujados a partir de moldes de yeso, realizados por
Schultz 271, de cavidades torécicas evisceradas.

de una anomalia del control central o del relevo por el
sistema nervioso central que afecta a una columna
vertebral en desarrollo, y que la susceptibilidad de la
columna vertebral a la deformacion varia de una per-
sona a otra» [46l. Sin embargo, «una hipdtesis que
sugiere una anomalia neurolégica debe explicar la
impresiéon segun la cual numerosos pacientes con
escoliosis idiopdtica tienen una aptitud deportiva
superior a la del promedio. Esta observacién es total-
mente anecdoética, pero el estudio de chicas pertene-
cientes a una escuela de ballet demostr6 que la
prevalencia de escoliosis podia alcanzar el 20%» [46l,
Esas conclusiones concuerdan por completo con la
«situacion» sumamente inusual que caracteriza a los
seres humanos modernos, es decir, un realargamiento de
la parte inferior de la columna vertebral asociado a un
erector de la columna «semicompetente» (no puede
describirse de otra forma), cuando se compara con otros
primates de columna inferior larga. En los grandes
simios, la desviaciéon lumbar significativa estd impedida
por la reducciéon lumbar brusca, la «captura» de las
vértebras lumbares por el ilion y, en los monos del
Mundo Antiguo, por un erector de la columna macizo
(Fig. 7). Aunque esto no permite explicar las manifesta-
ciones toracicas idiopaticas de la enfermedad en el ser
humano, ligeros desequilibrios en la columna lumbar
humana alargada podrian ser un factor desencadenante,
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Figura 7. Comparacién «hibrida» del misculo erector de la
columna de un mono del Mundo Antiguo (Cercopithecus) (a la
izquierda) y de un ser humano (a la derecha) (cf comparacion
semejante con el chimpancé) [251. La proporcién de las dos
vértebras se ajusta a la misma dimensién de conjunto anteropos-
terior. El erector de la columna macizo del mono prolonga su
limite anterior, la ap&fisis transversa, sobre el cuerpo vertebral; el
del ser humano (tipico de los hominidos) esté limitado al pedi-
culo, lo que reduce ampliamente la superficie de seccién del
musculo. La pérdida de masa del erector de la columna es en
gran parte un producto derivado de la «rigidificacién» toracica
provocada por una proyeccién anterior acentuada de la columna
(Fig. 6). La pérdida de un erector de la columna macizo en los
hominidos ancestrales, asociada a la elongacién subsecuente de
la columna lumbar en los hominidos, resulté en una elongacion
superoinferior de la distancia entre la pelvis y el térax. Si se tiene
en cuenta que ya no goza del control por parte de un erector de
la columna macizo, la escoliosis lumbar idiopética de la parte
inferior de la columna es probablemente una enfermedad propia
de los hominidos; ésta sigue prevaleciendo en el ser humano
moderno a pesar de la reduccién idiopética de la columna de 6 a
5 vértebras lumbares durante el pleopleistoceno. Estructura y
tamafio del erector de la columna del mono del Mundo Anti-
guo [251'y del ser humano 891 (©L.-B. Spurlock).

aun permaneciendo infraclinicos hasta que los efectos
después, mas abajo o mas arriba, se hacen mas
evidentes.

Como minimo, una escoliosis lumbar es gravemente
debilitante y desde hace mucho tiempo deberia haber
sido el objetivo de una gran seleccion. jPor qué preva-
lece atn en el ser humano? La respuesta logica es que
la seleccién para una bipedestacion efectiva debi6 de ser
tan fuerte en los ancestros de A. afarensis, que la lordosis
funcional se facilité a pesar del incremento del riesgo de
desviacién escoliotica y de una lesiéon inducida por la
flexiéon permitida por un erector de la columna semi-
competente. La columna lumbar alargada -en sentido
funcional- de Australopithecus y de sus descendientes,
debe haberlos predispuestos a indices de enfermedades
vertebrales ain mads elevados que los constatados en los
seres humanos modernos. Con relaciéon a esto, es
importante sefialar que la columna vertebral del esque-
leto de H. erectus KNM-WT15000 ofrece pruebas sustan-
ciales de escoliosis, incluidas una asimetria tordcica y
una fractura vertebral (J.-C. Ohman, B.-M. Latimer,
comunicaciéon personal; observaciones del autor). El
riesgo de escoliosis podria haber actuado como principal
factor de seleccion, favoreciendo la reduccion de la
longitud de la columna lumbar humana a lo largo del
pliopleistoceno.

Implicaciones clinicas derivadas de los
fosiles con respecto a nuestra columna
vertebral: espondildlisis

También presenta determinado interés clinico la
revision reciente de Latimer sobre la morfologia espinal
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asociada a la espondildlisis, otra enfermedad que no se
observa en los grandes simios pero que es comun en el
ser humano (alrededor del 5% de la poblacién) [471.
Latimer demostré que la espondildlisis es mas frecuente
en personas que tienen una «abertura» inferior progre-
siva de la parte baja de la columna lumbar menor que
en aquéllas con columnas vertebrales normales no
espondiloliticas; esto indicaria que la enfermedad es
epigenética y podria derivar de una proximidad excesiva
de los arcos vertebrales en el transcurso de la lordosis
inicial de la bipedestaciéon de la primera infancia.

Todos los efectos patogenos de la espondildlisis (por
ejemplo, la espondilolistesis) sélo aparecen de una
forma demasiado esporadica o con una frecuencia muy
débil durante la edad adulta media (la mayoria de las
personas de las poblaciones humanas primitivas pocas
veces sobrevivian mas de 45 afios) por haber tenido un
bajo efecto selectivo. Es decir que, sea cual sea la causa,
la espondildlisis no fue descartada por la seleccién en el
transcurso de los dltimos 3-4 MA.

Ademas, es probable que el argumento segun el cual
ella obedece fundamentalmente a una abertura progre-
siva insuficiente de las cigapo6fisis lumbares inferiores 31
341 sea nulo hoy en dfa. Si ésa era la causa esencial, y «la
abertura progresiva» el principal remedio, jpor qué la
seleccion no habria eliminado la enfermedad? Ahora
seria mucho mds probable que, como ya se ha sefialado,
ese cardcter lumbar especial de los hominidos tal vez
fuera producto de un gradiente de forma de desarrollo
que garantiza la separacién espacial de las ultimas
vértebras lumbares y las espinas iliacas posterosuperiores
(EIPS) del hueso iliaco, asegurando asi una lordosis
potencial méxima. Quizas la espondildlisis aumentd con
motivo de la reducciéon del nimero de vértebras lumba-
res (agrandando asi el angulo de lordosis en cada
articulacién); sin embargo, dado que la espondilolistesis
aparecié6 més tarde, es posible que la seleccién haya
favorecido la disminucién de la incidencia de la escolio-
sis al reducir la longitud de la columna lumbar a pesar
del efecto desfavorable de ésta sobre la espondildlisis.

H Pelvis

La capacidad de extender por completo la cadera y la
rodilla, posible gracias a la retroflexién de la columna
vertebral inferior (lordosis), habria reducido amplia-
mente la fatiga en los periodos de marcha en posicion
vertical; en cualquier caso, podria ser que ese cansancio
s6lo se haya eliminado del todo por una reorganizacién
de la funcién de los musculos de la pelvis. En la transi-
cion de la marcha cuadripeda a bipeda, la actividad de
los musculos isquiotibiales se volvié esencialmente
limitada en lo que se refiere al control y a la disminu-
cion de la velocidad del miembro inferior en las etapas
finales de la fase de balanceo (en concordancia con un
conjunto de funciones posturales), al igual que con la
de los musculos gliteos menor y medio para la estabi-
lizacion de la pelvis durante el apoyo sobre una sola
pierna. El musculo gliteo maximo se convierte en el
principal estabilizador del tronco sobre el miembro
inferior al reforzar la articulacién sacroiliaca (y prote-
gerla con una contraccién excéntrica), controlando la
rotacién del tronco hacia delante en el momento en
que se toca el suelo [34 48, 491 E] cuadriceps, en concor-
dancia con los flexores plantares (con los cuales debe
sincronizar su contraccién), se convierte en el musculo
principal de la propulsion al disponer la rodilla en
extensiéon cuando el miembro inferior se apoya contra
el suelo.

Fosiles de pelvis de los hominidos

Australopithecus se presenta con dos ejemplares casi
completos. Necesitaron una amplia restauracién (AL-
288-1) 150, 511 o reconstruccién (STS-14) [52], pero el
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Figura 8. Vista superior de la cresta del hueso iliaco izquierdo
de AL-288-1 (ejemplar de origen). Aunque el ala del iliaco se
encuentra bien conservada, el tercio posterior esta aplastado,
fragmentado y rotado en sentido anterolateral en casi 90°. EIPS:
espina iliaca posterosuperior. Si se tiene en cuenta que la parte
desplazada incluye la superficie auricular, la estructura anatémica
y las relaciones de la pelvis no se pueden establecer antes de la
restauracién; de hecho, cuando el sacro y el hueso iliaco no
restaurado se articulaban y reflejaban ante un espejo, en la sinfisis
pubica aparecia un vacio de varios centimetros. Por consiguiente,
los anélisis de la articulacién de la cadera de A. afarensis basados
en su estado no restaurado debian descartarse de la discusién
acerca de su comportamiento locomotor.

primero esta tan completo que, debido a la simetria
bilateral, se puede considerar como una pelvis intacta.
Sin embargo, si se considera que se encontré aplastado
con su cresta iliaca posterior luxada en un 90%
(Fig. 8) I3, todas las consideraciones previas a la
reparacion de la deformacién global (cf ejemplo) [53-571
carecen de interés en el presente articulo.

A partir del estudio de diversas dimensiones y de
algunos caracteres morfolégicos de AL-288-1, se puede
inferir que los cambios fundamentales de la plataforma
pélvica, necesarios para todas las transformaciones
esenciales de la funciéon de los musculos tal como se
observan en los seres humanos modernos, ya se habian
producido en A. afarensis. Los aspectos locomotores
nuevos de la pelvis humana estan presentes; acoplados
a la introduccién de la lordosis, seflalan una postura y
una marcha totalmente similares a las del ser humano.

La naturaleza en mosaico de la pelvis de AL-288-1
tiene una importancia muy peculiar; el ilion y su parte
superior se ensancharon de manera considerable y
disminuyeron de altura, pero la parte inferior de la
pelvis (pubis e isquion) todavia conserva algunos
aspectos de la herencia del UAC. En los seres humanos
modernos se puede definir un plano postural aproxi-
mado (vista lateral) (Fig. 9) por una linea vertical
tendida en sentido tangencial a las espinas iliacas
anterosuperiores (EIAS) y los tubérculos pubicos. No
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Figura 9. Vistalateral de la pelvis de la Figura 5: por razones de
legibilidad, sélo se presentan los contornos del sacro. Aunque la
parte superior de la pelvis de AL-288-1 sea muy parecida a la del
varén y la mujer, su rama pubica superior todavia se dirige hacia
abajo como en el chimpancé. En esta especie, eso anula la
aplicacién de la regla «a ojo de buen cubero», que orienta una
pelvis humana cerca de la posicién anatémica cuando la espina
iliaca anterosuperior y la tuberosidad del pubis se disponen en el
mismo plano vertical. Sin embargo, tanto la lordosis sacra como
la linea de accién y la disposicion de los gllteos anteriores son
casi idénticas en AL-288-1 y los seres humanos modernos. La
elevacion y la proyeccion anterior de la rama pubica superior en
el ser humano son consecuencia del aumento sustancial de la
dimensién anteroposterior del estrecho pélvico y de la necesidad
de elevar el pubis, a fin de formar un cilindro mas corto para
permitir que el asinclitismo ejerza sus efectos beneficiosos du-
rante el parto. Esas modificaciones no guardan relacion con la
locomocién. Obsérvese la disposicién en forma de carillas simi-
lares a las del ser humano con respecto a los origenes de los
isquiotibiales en AL-288-1, de manera contraria al simple plano
presente en la tuberosidad de los chimpancés (©L.-B. Spurlock).

ocurre lo mismo con AL-288-1. Al parecer, éste mantuvo
los cuerpos pubicos en una posicién mas primitiva, los
dos cortos en sentido sagital (aunque en sentido medio-
lateral sean notablemente largos, cf infra) y desviados
hacia abajo como los del chimpancé (Fig. 9); es decir,
que una «estimacién a ojo de buen cubero» usada para
orientar en el espacio una pelvis humana, no se puede
aplicar en AL-288-1 con motivo de la conservacién de
la estructura de la parte anterior de la pelvis. Esas
diferencias en la parte inferior de la pelvis entre el ser
humano y A. afarensis son consecuencia del ensancha-
miento considerable del estrecho pélvico en el primero
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(cf infra, asi como la leyenda de la Figura 10 para esos
caracteres en relaciéon con el parto).

Las modificaciones iliacas de AL-288-1 cambiaron su
estructura por completo, en comparaciéon con la de los
grandes simios africanos que se le asemejan y, como ya
se ha mencionado, esa nueva forma fue casi sin duda
alguna provocada por un cambio en la forma de sus
esbozos (y probablemente de su condensacién anterior)
y de los esquemas de crecimiento. Esa modificacién en
bloque de los esquemas de desarrollo se afirma por la
presencia de una espina iliaca anteroinferior (EIAI)
voluminosa, cuyo tamafio y proporciones garantizarian
que apareci6é en AL-288-1 por medio de una nueva placa
de crecimiento y una nueva apofisis (otros primates no
tienen un segundo centro de osificacion para la EIAI). El
ilion aumentado, descendido y ensanchado lateralmente
de A. afarensis situ6 los abductores anteriores en posi-
cién apta para una funciéon pélvica activa de la fase de
apoyo sobre una sola pierna, es decir, una posicién a
partir de la cual A. afarensis podia efectuar la abduccion
hasta la longitud de reposo, o casi, minimizando asi la
fatiga. Esa capacidad especifica de la cadera de los
hominidos para prevenir la «caida» de la pelvis (signo
de Trendelenburg) durante el apoyo sobre una sola
pierna, ofreci6 también una ventaja mecanica conside-
rable a AL-288-1 por efecto de un cuello femoral extre-
madamente largo. De hecho, la longitud del cuello en
numerosos ejemplares de fémures de Australopithecus es
mayor que la de todos los demas primates, incluida la
del ser humano moderno.

Por tanto, la cadera de Australopithecus no es une
intermediario entre la de los grandes simios y la del ser
humano, sino que en realidad se trata de un mosaico
especifico que combina cambios de la parte superior de
la pelvis y facilita la bipedestacién con una pelvis
inferior mas primitiva, adn no modificada para permitir
el paso de un feto provisto de un cerebro macizo.
Ademas, el cuello alargado del fémur se acompafia de
otro caracter especifico de la pelvis de A. afarensis: una
distancia interacetabular relativamente aumentada
(Fig. 5). La suma de esos caracteres anatoémicos se
expresa como brazos de palanca de los abductores mas
o menos parecidos a los del ser humano moderno. ;Por
qué las distancias interacetabulares son tan grandes en
los australopitecos?

La pelvis de los primeros hominidos
era apta para la bipedestacion, pero
no para el parto de criaturas dotadas
con un gran cerebro

Para explicar esta morfologia especializada, se formuld
una serie de teorias bastante extrafias (cf ejemplos) [5%
591, Fstas se basaban en una presuncién segin la cual,
una separacion amplia de las caderas aumentaba ligera-
mente la longitud de los pasos (sin intentar averiguar
por qué no se adopté un cambio mas simple y mas
directo como el aumento de longitud de los miembros
inferiores). Esas teorias derivan de una practica irres-
ponsable que consiste en considerar a los seres humanos
modernos como modelo de comparacién con el fin de
determinar el «grado» de los otros hominidos para estar
«incompletamente adaptados a la bipedestacion».
Asignar una funcién a cada detalle anatoémico que
difiere del que corresponde a los seres humanos moder-
nos representa una incapacidad para analizar las formas
intermedias de manera dinamica, es decir, considerar el
modo en que una forma anatémica se modifica
mediante transformaciones del proceso morfogenético y
no por sus productos finales en el adulto. Estas insufi-
ciencias de enfoque llevan invariablemente a atribuir las
diferencias entre los australopitecos y los humanos a
determinado grado de «posicién intermedia funcional»
de los primeros (cf supra).

Kinesiterapia - Medicina fisica
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Figura 10. Mecanismo del nacimiento en el chimpancé (a la izquierda), AL-288-1 (en el centro) y el ser humano moderno (a la derecha).
Las relaciones cefalopélvicas se muestran a la altura de la entrada (arriba), del plano medio (en el centro) y de la salida (abajo). Las suturas
de la béveda craneal se indican con lineas de puntos para mostrar la orientaciéon del craneo fetal. Obsérvese que, en el ser humano, la
fontanela anterior no es visible en el plano medio con motivo de la flexién del craneo, pero reaparece en la vista de la salida cuando el craneo
comienza su extensién. Tal vez el nacimiento en AL-288-1 era simple, pues es probable que el créneo del feto a término tuviera
aproximadamente la misma dimensién que la del chimpancé, y porque no se requeria reorientacion alguna en ninguna de las tres
estaciones, salvo para la rotacién de entrada, como en el ser humano (pero sin una nueva reorientacién) 611,

Sin embargo, los seres humanos modernos no son
s6lo bipedos: son bipedos con cerebros relativamente
enormes. Asi, un parto exitoso es ademas una forma
selectiva mds poderosa que el modo de locomocion: sus
efectos sobre el éxito de la reproduccion son inmediatos
y profundos. A lo largo de la evolucién, los seres
humanos han desarrollado planos pélvicos medios
ampliamente circulares (es decir, formacién de una
extensa superficie a partir de un radio constante) en los
que cualquier desviacién con respecto a esa forma es
proporcionalmente desventajosa [°0l. Asi pues, la selec-
cién sélo consistié en producir un estrecho pélvico lo
bastante satisfactorio como para permitir el paso del
feto durante el nacimiento, modificando la forma de la
pelvis con el fin de aumentar la superficie del plano
medio; la forma original en los australopitecos era
totalmente inadecuada en comparacién con los estan-
dares del ser humano moderno.

La enorme distancia interacetabular de los australopi-
tecos no habria otorgado ningan beneficio especial para
el parto, pues supera ampliamente el didmetro antero-
posterior -mucho mas critico- del anillo pélvico en esos
primeros hominidos [¢1l. Si ademds se considera que la
pelvis de éstos no ofrece indicacion alguna que permita
inferir que se trata de un intermediario locomotor de la
de los humanos (cf supra), o que su rendimiento es muy
elevado desde el punto de vista obstétrico, la respuesta
a ese problema reside entonces en la naturaleza del
proceso genético y evolutivo mediante el cual, a partir
del UAC, se produjeron sus cambios morfoldgicos
complejos.
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Este punto se tratara directamente, pero, desde ahora,
es preciso hacer hincapié en el hecho de que los cam-
bios morfolégicos producidos entre A. afarensis y H.
sapiens no pueden ser el reflejo de una mecénica de
mayor rendimiento: si en los descendientes de A.
afarensis se notaron el cuello femoral largo y el ensan-
chamiento iliaco lateral pronunciado (en concordancia
s6lo con la reduccién de la distancia interacetabular
relativa de la pelvis), la ventaja mecanica con respecto
a los abductores en los seres humanos modernos seria
ahora mucho mayor que la real; por tanto, la reduccién
de esos beneficios mecanicos debe haber sido una parte
de las modificaciones morfogenéticas necesarias para
aumentar las dimensiones del estrecho pélvico y no una
respuesta a un cambio cualquiera en el tipo de marcha.

Reconstitucion de la aparicion
de la pelvis de los primeros hominidos
a partir del dltimo ancestro comin

La pelvis de los primeros hominidos debi6 de modi-
ficarse anatémicamente a partir de la de un ancestro
mas primitivo y, como ya se ha mencionado, los cam-
bios de la parte superior de la pelvis ocurrieron, al
parecer, antes que los de la parte inferior (a pesar de
que, desde el punto de vista espacial, una transforma-
cién anatémica mayor nunca se puede producir con
independencia de otras). Casi todos los hominidos
comparten varios caracteres basicos de la estructura
pélvica de los cuadrtipedos: en concreto, el cuerpo
alargado del isquion y el ilion alargado en sentido
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superoinferior, cuyas alas se disponen de manera predo-
minante en el plano coronal (es decir que, en los
cuadrapedos, el ilion y la porcién isquiopubica del pubis
se extienden en direccién craneocaudal -el primero para
una excursion prolongada de los glateos anteriores, y el
segundo para un largo brazo de palanca de los
isquiotibiales-, lo que en ambos casos supone, desde el
punto de vista mecanico, una ventaja para la progresiéon
cuadrupédica). Los hominidos tienen también un sacro
estrecho en sentido coronal y, en consecuencia, una
pelvis restringida [27]. No suele conllevar ninguna
consecuencia obstétrica o volumétrica grave, ya que el
promontorio del sacro se sitGia muy por encima de la
sinfisis del pubis y se traduce por un estrecho pélvico
maés que amplio [62 631,

Una comparaciéon entre la pelvis de los primeros
hominidos y esta forma mas generalizada muestra que
su derivacién se alcanz6 a través de dos cambios sisté-
micos en las relaciones espaciales:

e el tronco inferior (la columna lumbar) se alargo;
e mientras que la pelvis fue (no se sabe si al mismo
tiempo) acortada y ensanchada.

Si se desarrolla la hipétesis de que las relaciones de
los tejidos blandos esenciales no se modificaron durante
mucho tiempo (algo que realmente sucedid), el acorta-
miento aislado de la parte superior de la pelvis habria
provocado una «crisis espacial» sin ningan tipo de
compensaciéon volumétrica.

En el marco de una «conducta evolucionista», habria
adquirido la forma de una expansion coronal de toda la
pelvis. La gran distancia interacetabular de AL-288-1 es
producto de un sacro singularmente ancho (relativa-
mente més ancho, a decir verdad, que el de cualquier
primate, incluido el ser humano moderno) (Figs. 5, 11),
asi como de ramas pubicas superior e inferior alargadas
en sentido coronal (cuyas relaciones espaciales, por otra
parte, eran todavia primitivas y de tipo simiesco; cf
supra). Esos cambios de dimensiones acompafiaron una
retroflexiéon aguda del ilion, creando entonces una
escotadura cidtica mas grande (que después se ensan-
charia de forma amplia por expansién anteroposterior
del estrecho pélvico humano), un acentuado acorta-
miento superoinferior del ilion y una rotacién interna
de las EIAS y del plano coronal (como en los grandes
simios) hacia un plano mas sagital en A. afarensis. Esas
modificaciones, en concordancia con la lordosis lumbar,
colocaron los gliteos anteriores en una posiciéon favora-
ble para la abducciéon eficaz a lo largo de la fase de
apoyo sobre una sola pierna, pero también lo hicieron
sin sacrificar mucho el volumen pélvico y sin provocar
una expansion (innecesaria) del estrecho pélvico [61, 641,

El estudio de las proporciones del sacro de los homi-
nidos demuestra el cardcter inico de la pelvis dAL-288-
1 y proporciona informaciones sobre los procesos
morfogenéticos que pudieron llevar a su construccién
desde el punto de vista genético. La Figura 11 muestra
las anchuras relativas de las alas del iliaco en el ser
humano, los grandes simios africanos y AL-288-1. Véase
la posicion extrema de AL-288-1: el sacro humano es
mucho més ancho que el de los monos, pero el de
Australopithecus es ain mads grande. Ese desplazamiento
fundamental en la morfogénesis se mantuvo en el ser
humano moderno, mientras que las dimensiones de los
cuerpos aumentaban considerablemente; existen prue-
bas fundamentales segin las cuales los dominios de
comunicacion celular responsables de la morfogénesis
especifica de la pelvis humana fueron establecidos a
partir del final del plioceno. De ello resulté una pelvis
platipélica, acortada en sentido superoinferior, con EIAS
dispuestas otra vez hacia delante (procedentes de cen-
tros de osificaciéon totalmente nuevos). La nueva locali-
zacion, acoplada a la lordosis lumbar, se tradujo por una
disposicion anterior de los glateos, por completo homo-
loga a la de los seres humanos modernos. Sin embargo,
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Figura 11. Dimension del cuerpo de la vértebra sacra S1 (raiz
cuadrada de [didmetro anteroposterior de S1] x [didmetro me-
diolateral de S1]) en funcién de la anchura del ala ([anchura sacra
- didmetro mediolateral de S1]/2). El ancho del ala es significati-
vamente mayor en el ser humano que en el simio; de hecho, la
dimensién media de S1 en el ser humano es mas o menos igual a
la de los gorilas macho (los diez ejemplares de gorila que estan a
la derecha), cuya masa corporal puede ser tres veces mayor que
la del ser humano. Esto es muy superior a lo que se necesita desde
el punto de vista mecanico para resistir a una simple carga de
compresion (la fuerza de la reaccién articular [FRA] de la articu-
lacién S1/L3 de los gorilas macho puede ser apenas inferior a la
de las articulaciones S1/L5 humanas) y quizas representa la
combinacién del gradiente de crecimiento que se ensancha hacia
abajo -analizado en el texto- y de una mayor resistencia a la
curvatura lateral de la columna lumbar alargada. La posicién
extrema de AL-288-1 implica que la anchura del ala se mantu-
viera basicamente constante, mientras que la dimensién del
centro aumentaba con la masa corporal. Asi pues, esto tal vez
refleja la necesidad de aumentar de forma diferente la dimensién
anteroposterior del estrecho pélvico, y no su dimensién medio-
lateral, que fue relativamente (pero no de manera absoluta)
ancha desde el estadio australopiteco.

su mayor anchura también «expandi6» las alas del
hueso iliaco con mas prominencia que en H. sapiens 1651,

Las modificaciones de la pelvis de los
hominidos durante el pleistoceno
son adaptaciones esenciales para
el parto y no para la locomocion

Para resumir la anterior discusién, las principales
adaptaciones de la pelvis de los australopitecos fueron
las siguientes:

e los glateos anteriores fueron desplazados por sus
inserciones iliacas hacia una nueva posicién para
conferir estabilizacién pélvica durante la fase de
apoyo sobre una sola pierna;

e la disminucién acentuada de la altura anterosuperior
del ilion posibilit6 la lordosis a la altura de la articu-
lacién L5(6)/S1 y la nueva disposicion del centro de
la masa por delante de las articulaciones de la cadera
y la rodilla;

e la expansion retroauricular relativamente ancha del
ilion coloco el glateo maximo en una posicion favo-
rable para el control de la extensién del tronco en el
momento del golpe del talon.

Esos cambios pueden servir ahora como elementos de
base a partir de los cuales se puede considerar la
siguiente transicion pélvica esencial, que interviene
entre A. afarensis y el ser humano moderno. Esa
segunda fase no fue impuesta ante todo por la locomo-
cién, sino mas bien por las dificultades inherentes al
nacimiento de un feto con un cerebro considerable-
mente aumentado. De hecho, todas las diferencias
significativas entre la pelvis de AL-288-1 y la del ser
humano moderno reflejan esa transformacion.

Puesto que es probable que el cerebro fetal de los
australopitecos s6lo fuera un poco mas grande que el de
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los chimpancés modernos, las posibles secuelas del parto
se pueden reconstruir de manera razonable (Fig. 10) 61,
661, Como ya se ha comentado, las adaptaciones loco-
motrices de la pelvis de AL-288-1 hicieron que el
estrecho pélvico adquiriera una forma eliptica (platipé-
lica). Esa forma presenta desventajas potenciales con
respecto a la locomocién, sin beneficio alguno para el
parto; aumenta el brazo de palanca de la masa corporal.
Sin embargo, A. afarensis no mostraba ninguna defi-
ciencia locomotriz, ya que la expansion pélvica medio-
lateral también implicaba el aumento simultdneo de la
longitud del cuello femoral. Por tanto, ya no hubo una
seleccion suficiente con respecto a la cinética de la
cadera (cf infra) para modificar mucho antes la forma de
la pelvis.

No obstante, para permitir el paso del crdneo de un
feto a término masivamente aumentado habrian sido
necesarias algunas modificaciones sustanciales de la
estructura pélvica: el estrecho debia ensancharse,
hacerse mas circular y acortarse en sentido superoinfe-
rior (para resolver el asinclitismo). Esas modificaciones
anatomicas se habrian establecido a lo largo de la
morfogénesis y cabe esperar que hayan sufrido toda una
serie de efectos auxiliares y pleotréficos. Adviértase, por
ejemplo, que la longitud anteroposterior sumamente
acentuada del estrecho pélvico del ser humano moderno
se expres6 mediante una reduccién relativa de la longi-
tud de las ramas pubicas superiores, asi como por un
acortamiento del brazo de palanca de los abductores; es
decir, que el ilion se volvié més vertical y el cuello del
fémur mas corto. Esas modificaciones se expresaron por
una mayor proporcion del sector pélvico «consagrado»
al estrecho pélvico (61, 66, 671, Asi, las dos transformacio-
nes pélvicas que condujeron a una entrada més ancha
-y a una salida mas ancha- de la pelvis de los seres
humanos modernos, consistieron en un aumento ante-
roposterior relativo del didmetro sagital y un aumento
absoluto del diametro coronal. Como acaba de sefialarse,
una elevacién de la parte anterior del plano medio
disminuiria los efectos del asinclitismo durante el parto
(Fig. 10). Un cambio de esa indole se obtuvo a través de
la rotacién hacia arriba del cuerpo del pubis (en el
sentido de las agujas del reloj, en la Figura 9) y de una
leve rotacién inversa del cuerpo del isquion (en sentido
contrario al de las agujas del reloj, en la Figura 9). Esas
modificaciones se tradujeron en un eje mayor mds
horizontal del agujero obturador y en una deflexién
inferior reducida del pubis y del isquion (que, en
consecuencia, reducia la separacién entre las tuberosi-
dades isquiaticas y los acetabulos). En conjunto, esas
transformaciones ensanchaban el plano medio y la
salida pélvica. Asi pues, las diferencias fundamentales
entre la pelvis de los australopitecos y la de los seres
humanos modernos no reflejan cambios procedentes de
la adaptacion de la locomocion, sino que, de hecho, son
una solucién anatémica compleja y elaborada para el
parto en respuesta a una «cerebralizacion» creciente de
los hominidos en el pleistoceno.

La sinfisis pubica humana también
se adapta especificamente al parto

Hay una prueba adicional segn la cual las modifica-
ciones del estrecho pélvico cumplieron una funcién
dominante que control6 los cambios de morfologia del
miembro inferior durante el pleistoceno. Este hecho
puede examinarse a la luz de la anatomia comparada y
del estudio de los f6siles.

La sinfisis pubica de los mamiferos crece continua-
mente hasta que éstos alcanzan la edad adulta. En todos
los primates superiores, incluidos los grandes simios
africanos, a la altura de la linea media de cada hueso
pubico, aparecen centros secundarios de osificacion que
se fusionan con sus cuerpos respectivos. Esto sucede en
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concordancia con los otros procesos 6seos habituales del
pubis que aparecen al final del periodo de crecimiento
de los adolescentes (por ejemplo, las apofisis de la cresta
iliaca, la tuberosidad isquidtica, etc.). Sin embargo, el ser
humano moderno presenta una metamorfosis pubica
especifica muy retrasada [©8-71], Los centros secundarios
de osificaciéon no se desarrollan, por término medio,
antes del final de la tercera década (y a menudo sélo lo
hacen de forma esporddica). Ese aplazamiento de la
madurez ejerce dos efectos principales:

e permite que las ramas pubicas sigan alargdndose,
aunque el crecimiento 6seo haya cesado en el resto
del esqueleto [72];

e impide la fusiéon prematura de la sinfisis antes del
final del periodo de fecundidad, tal como puede
ocurrir en los demds hominidos.

Como se podia esperar, en A. afarensis no existe esa
adaptaciéon especializada. Un estudio de AL-288-
1 muestra que, aunque la mandibula sélo tiene un
tercer molar de aparicion reciente, la sinfisis pabica era
completamente madura, con la morfologia de una
mujer de la especie humana de «mediana» edad (es
decir, alrededor de mas de 35 afos). Ese peculiar retraso
de la maduraciéon pubica humana acentta la intensa
seleccion que debié de operarse durante el pleistoceno
para hacer apropiado el estrecho pélvico [70, 73, 741,

La cinética de las articulaciones

de la cadera de los australopitecos
habria sido semejante a la de los seres
humanos modernos

Hace algunos afios, antes de que se establecieran los
principios modernos de morfogénesis, y en momentos
en los que la interpretaciéon morfolégica todavia estaba
dominada por el gradualismo y la particularizacion, se
pensaba que la cadera de los australopitecos no era
«completamente» adecuada para la bipedestacion, pues
se creia que la cabeza femoral era pequena en ellos [l
Mediante cdlculos simples a partir de la dnica pelvis
completa y de los fémures disponibles en esa época -los
del STS-14-, se demostr6é con facilidad que dicha hip6-
tesis era incorrecta 65 67, 751 El objeto del estudio era
ampliamente heuristico; en este caso, los esquemas
articulares de la cadera de los australopitecos y de los
seres humanos podian emplearse para estudiar los
efectos de una geometria de la cadera algo distinta en
ambas especies. Los australopitecos presentaban distan-
cias interacetabulares més grandes, pero también cuellos
femorales mds largos y mayor expansion iliaca; por
tanto, la carga sobre la articulacion de la cadera era
semejante en ambos casos.

Sin embargo, utilizando un enfoque inusualmente
particularistico, Ruff llegé hace poco tiempo a la con-
clusién de que el tipo de marcha de AL-288-1 deberia
haber diferido del de H. sapiens [76]. Su argumentaciéon
era la siguiente: en primer término, calcul6 la fuerza de
la reaccién articular (FRA) de la cadera en la fase de
apoyo (en unidades de peso corporal) a partir de una
fotografia de la pelvis de AL-288-1 (no basada en el
estudio tridimensional del ejemplar). Utiliz6 resultados
similares procedentes del estudio de una sola radiografia
humana de McLeish y Charnley [771. Los calculos de
éstos se apoyaban en una masa corporal conocida; los
de Ruff, en una masa corporal estimada. Ruff compar6
a continuacién el didmetro de la cabeza femoral, las
dimensiones femorales proximales externas y el grosor
del ilion de AL-288-1 con los valores preestablecidos
para las dimensiones del cuerpo de AL-288-1 a partir de
regresiones derivadas de otros seres humanos modernos.
En todas esas mediciones, AL-288-1 se ajustaba bien a
las predicciones de regresiones humanas. Sin embargo,
llegd a la conclusion (de manera inexplicable) de que,
teniendo en cuenta que las Gnicas comparaciones de un
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Cuadro Il
Fuerza de la reaccién articular (FRA) de la cadera en AL-288-1 durante la fase de sostén postural sobre una pierna.
Parametro Mejor estimacién Angulo de la Angulo de la Angulo del Angulo del
articulacion +1° articulacion - 1° abductor +1° abductor -1°
Angulo de la FRA 7,5 8,5 6,5 - -
Angulo del abductor 11,5 - - 10,5 10,5
FRA 2,28 2,94 1,86 2,69 1,99
Varén (n=8), media + DE 2,34+£0,08
Mujer (n=12), media £ DE 2,60+0,17

Los datos se calcularon situando el fémur reconstruido y la pelvis restaurada en la posicién anatémica de la fase de semiapoyo (con el borde medial del
fémur distal contra la linea mediana) y estimando la linea de accién de los principales abductores laterales (los misculos gliteos medio y menor) con una
cuerda (linea que va desde el borde lateral del trocanter mayor hasta el punto medio de la distancia entre la espina iliaca anterosuperior y la espina iliaca
anteroinferior del ala iliaca). Al formular la hipotesis de tres fuerzas principales (peso del cuerpo sin apoyo, linea de accién de los abductores y FRA de la
cadera), la FRA se puede calcular en unidades de peso cor[%(;]ral, porque debe pasar por el centro de la articulacién de la cadera con el fin de establecer el

equilibrio. Para mas detalles con respecto a esos métodos

. Las «mejores estimaciones» se disponen en la columna 1 del Cuadroy dan una FRA de 2,28.

Sin embargo, obsérvese que un error de 1°, ya sea en el dngulo de la articulacién (por ejemplo, el &ngulo delalinea de accion dela FRA) o en el angulo delos
abductores, modifica de manera sustancial las estimaciones que resultan de 1a FRA. Asi, dichos calculos tienen un valor basicamente heuristico cuando se
aplican a un ejemplar Gnico. No obstante, aun con esos errores significativos, 1a FRA resultante para AL-288-1 se encuentra dentro de los limites de las del

ser humano.

australopiteco y un humano arrojaban una FRA mas alta
en el primero, Lucy debia de haber sido requerida para
crear «una fuerza de abduccién muy aumentada por los
glateos» 1761 'y que, en consecuencia, su tipo de marcha
era un tanto deficiente debido a que no era mucho mas
robusta que los seres humanos modernos en sus diver-
sos caracteres.

Los detalles se presentan del siguiente modo: Ruff
calcul6 una FRA de 2,17 veces el peso del cuerpo (PC) a
partir de las radiografias de McLeish y Charnley, y un
valor de 2,43 veces el PC estimado de AL-288-1 (27,4 +
4,4 kg). Suponiendo que se hubiera equivocado ligera-
mente en este ultimo, un calculo algebraico simple
muestra que una reduccién del PC de AL-288-1 inferior
a 3 kg (es decir, perfectamente dentro de los limites de
error probables) se traduce por una FRA de la cadera
idéntica a la del ejemplar de McLeish y Charnley [771.
Explorando otra via, nos preguntamos si los seres
humanos modernos modifican de manera visible su tipo
de marcha cuando exceden en un 10% su peso ideal.
Otro interrogante es si el incremento de las cargas que
resultan de un ligero sobrepeso ejercen sobre el esque-
leto un efecto detectable de manera fiable.

Hay que destacar en especial que el valor de la FRA
de Ruff para AL-288-1 es casi idéntico al que obtuvimos
para el STS-14 algunos afios antes (2,46 PC) [67]. Sin
embargo, ese estudio también incluia 20 valores obteni-
dos en los seres humanos y mostraba un amplio aba-
nico de FRA (2,26-2,96), con diferencias significativas en
funcién del sexo. Aplicando métodos idénticos (en tres
dimensiones) a AL-288-1, se obtiene una estimaciéon
mas correcta de 2,28 PC. Teniendo en cuenta que ésta
no difiere de manera significativa de la de Ruff para
AL-288-1, todos nuestros valores en el ser humano se
encontraban muy por encima de los obtenidos
mediante la radiografia de McLeish y Charnley, y
AL-288-1 se ubicaba en el nivel mas bajo de las mujeres
de la especie humana. Ademds, como se muestra en el
Cuadro II, errores minimos en el célculo de la angula-
cion de la fuerza de los abductores o en los vectores de
la FRA provocaban desplazamientos considerables de los
resultados. Para cada cardcter anatémico estudiado por
Ruff, AL-288-1 cae directamente dentro de los limites
estimados por nuestras propias regresiones de los seres
humanos modernos, incluida la FRA de la articulaciéon
de la cadera.

Nota adicional con respecto al sacro
de AL-288-1

La anchura inusual del sacro del australopiteco y del
ser humano que desciende de aquél parece haber cum-
plido una funcién vital en el desarrollo de la bipedesta-
cion de los hominidos. Como se ha visto, su gran
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anchura induce un ensanchamiento mediolateral de la
pelvis y, de ese modo, mantiene un volumen abdominal
ancho frente a una reduccién abrupta de la altura iliaca
superoinferior. El ensanchamiento progresivo de las
carillas articulares lumbares de los australopitecos podria
haber sido el resultado conjunto de un nuevo aumento
progresivo dirigido hacia el extremo caudal de la
anchura de los esbozos (;somitas?), culminando en un
enorme aumento de la anchura de las de S1. Entonces
pareceria posible que una adaptacion fundamental a la
bipedestaciéon haya sido un incremento del gradiente de
morfogénesis, proporcionando dimensiones lumbares
que irfan aumentando en sentido caudal, en concor-
dancia con un desplazamiento caudal de la frontera de
expresion de uno o varios genes Hox. La anchura con-
siderablemente aumentada de las alas iliacas de los
australopitecos rompia de manera funcional sus EIPS y
el sacro, liberando también a la vez las altimas vértebras
lumbares de la «captura» iliaca. Asi pues, es probable
que un aumento de la anchura del sacro fuera de suma
importancia para la emergencia de la bipedestacion vy,
por consiguiente, uno de los elementos diagnosticos
fundamentales para valorar el grado de adaptacién a la
bipedestacion en los hominidos antiguos.

Particularizaciéon, adaptacionismo e
interpretacion de la pelvis de AL-288-1

Este apartado concluira con la breve mencién de otras
consideraciones del pasado acerca de A. afarensis. Dichas
«observaciones», de importancia secundaria, son muy
numerosas y para tratarlas en profundidad se necesita-
rian muchas paginas. S6lo se pueden mencionar algunas
de las llamadas explicaciones «funcionales», que se han
elegido entre las mas tipicas. Por ejemplo:

e la superficie semilunar del acetabulo de AL-288-1 no
ofrece la «amplia contribucién al hueso del pubis que
caracteriza a los seres humanos modernos» 76;

e las EIAS «no tienen la configuracién tipica de la de
los seres humanos modernos»;

¢ la zona de los isquiotibiales de la tuberosidad isquia-
tica de A. afarensis es un tanto extraordinaria.

En primer lugar, la osificacion del acetdbulo es com-
pleja (se trata de una zona de crecimiento fundamental
en la formacién del hueso coxal) y la mayor parte que
supuestamente aporta el pubis, en realidad proviene del
hueso acetabular. En segundo lugar, el acetabulo,
incluida su superficie semilunar, esta bien conservado
en los primates superiores (ni siquiera su profundidad
varia de manera significativa) I”8] y es muy improbable
que una especie pueda presentar un acetabulo «defec-
tuoso». En tercer lugar, los autores de la observacion
interpretaron mal su estructura en un molde, debido a
que no identificaron correctamente el cuerno anterior
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Figura 12. Elacetabulo de AL-288-1 (A) y de dos seres humanos modernos (B y C). Al contrario de lo que se afirma en las publicaciones,
la superficie en los australopitecos no es deficiente sino, en realidad, la expresién tipica de una estructura sumamente variable: el cuerno
anterior de la superficie semilunar. Obsérvese que en el ejemplar B, el hueso subcondral del cuerno anterior es «deficiente» por completo
y no se extiende en sentido caudal por debajo de la flecha blanca. Tales variaciones de los detalles anatémicos aparecen en todo el esqueleto.
Su aplicacion para la interpretacién de fésiles aislados representa un error de «particularizacién», que consiste en formular la hipétesis segun
la cual un dnico ejemplar constituye el arquetipo de una especie y no un simple ejemplo de expresién dentro de limites potenciales. De
hecho, cabe esperar que todos los esqueletos presenten desviaciones con respecto a una expresion anatomica media; sélo aquéllos que se
sitdan fuera de los limites normales de variacién adquieren significado en la interpretacién de los fésiles. Obsérvese la dimensién y la forma

de la espina ilfaca anteroinferior en los ejemplares humanos.

en el esquema. Esto se puede confirmar porque crearon
una relacién de arco acetabular y publicaron un valor de
0,78 para AL-288-1. Cuando las mediciones se efectiian
en el original, segin sus definiciones, el indice es en
realidad de 0,89 (dentro de los limites humanos). En
cuarto lugar, AL-288-1 es de hecho muy tipica de los
seres humanos modernos y una considerable proporcién
de éstos presenta disminucién de los cuernos anteriores
(Fig. 12), menos extensos que los de AL-288-1. Las EIAS
del ser humano tienen un punto de referencia osteol6-
gico variable y no hay absolutamente nada atipico en su
expresion en AL-288-1. Ya se ha mencionado que
poseen una forma y un tamafo propios de las que
proceden de una apoéfisis independiente (un caracter
compartido sélo por los australopitecos y el ser
humano), lo que, como es obvio, constituye el punto
saliente.

La observaciéon de Susman y Stern con respecto a la
estructura de la tuberosidad isquidtica produce perpleji-
dad. Como ya se ha sefialado, la estructura de la tube-
rosidad difiere sustancialmente en los seres humanos y
los pongideos. En éstos, la tuberosidad es un plano
Ganico un poco curvo, sin diferenciacién de superficie de
las carillas para la insercion de los tres isquiotibiales. En
los seres humanos, la tuberosidad presenta carillas
distintas, aisladas de la inserciéon mas inferior del
abductor mayor por una cresta transversa [7?1 (efecto
pleotréfico probablemente insignificante del acorta-
miento de la pelvis). AL-288-1 es totalmente similar al
ser humano y ambos difieren de los grandes simios en
todos sus aspectos 801,

H Conclusion

La adopcién de la marcha en posicion vertical apare-
ci6 relativamente pronto en la historia de la evolucién
del ser humano. Hace 3 MA, la pelvis se transformo, a
partir de una forma basicamente adaptada a la cuadru-
pedia arboricola, tal como se observa en los grandes
simios actuales, en una forma concebida para la bipe-
destacién terrestre propia de los seres humanos moder-
nos; esta ultima incluye un mecanismo abductor
totalmente funcional y una cinética articular de la
cadera parecida a la nuestra. Una de las primeras adap-
taciones a la bipedestaciéon habitual de nuestros ances-
tros fue la elongacién de la columna lumbar que, con
anterioridad, habia sido acortada para adaptarse a la
vida en los arboles. El caracter especifico humano de la
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lordosis lumbar que acompari6 a esa elongacién permi-
ti6é volver a la posicién habitual de la cabeza, los brazos
y el tronco sobre los miembros inferiores extendidos por
completo. A lo largo de los tultimos 3 MA, las modifica-
ciones fundamentales de la columna vertebral y la
pelvis humana se centraron en torno al «acortamiento
lumbar» (tal vez en respuesta a una seleccién contra la
escoliosis 0 una lesion producida por flexién) y a una
reestructuracién de la pelvis humana, con el fin de
posibilitar el paso de un feto a término provisto de un
cerebro voluminoso. La mayoria de las Gltimas transfor-
maciones se centraron en el plano medio y en el orificio
de salida de la pelvis. Hay pruebas manifiestas de que el
sistema muscular del muslo humano se modifico, de
forma demostrable, para acompafiar a esos cambios. Este
hecho se analizard en los préximos articulos de esta
serie.
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