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Introduccion

En el primer capitulo hago una descripcion anatémica del musculo, al igual que de su
funcion y forma. También incluyo una comparacion musculo esquelética del gluteo mayor
de Homo sapiens con la estructura simil que existe en las otras especies primates.
En el segundo capitulo se realizé un recorrido historico de todos los trabajos y estudios que
se han realizado que giran en torno al musculo del gliteo mayor. Asimismo se, recopila las
varias hipotesis que se han realizado en torno a la evolucion y el desarrollo de este musculo
en nuestra especie. En la segunda parte, del mismo capitulo, se realiza una practica similar,
mas ahora se hace un acervo de las hipétesis que buscan explicar la locomocion bipeda en
nuestra especie, la cual esta relacionada con el gluteo mayor.
En el tercer capitulo se expone las distintas perspectivas que tienen el Neo-darwinismo, la
Sintesis Moderna y la Sintesis de la Evolucion Extendida al abordar los fenémenos
evolutivos. Al igual, se exponen las diferencias que existen entre la Antropologia Fisica y la
Antropologia Bioldgica y se discute por qué esta Ultima es mas apta para el presente
trabajo. También se presentan varios conceptos tedricos que forman parte de la Evolucion
del Desarrollo y, por ende, de la Sintesis de la Evolucion Extendida.
En el dltimo capitulo se presentan los resultados de la investigacion y se responden las tres
preguntas postuladas para este trabajo:

1. ¢Cual fue la transicion del isquiofemoralis y del gluteo mayor proprius al gliteo

mayor?

2. ¢Es el glateo mayor una autopomorfia de los homininos?



3. ¢Se puede considerar al gluteo mayor una novedad evolutiva, dentro del marco

tedrico del Evo-Devo?

Planteamiento del problema:

El glateo mayor es el masculo més grande, mas pesado y mas superficial del cuerpo
humano. Se localiza en el tren inferior, en la parte posterior de la cadera. A diferencia de
otros animales, y de animales dentro del orden primate, es singular a la especie humana: no
se encuentra en ningun otro primate. ¢A qué se debe que el ser humano sea la Unica especie
viva de este orden taxonémico que lo desarroll6?

Autores como Lieberman (2006), Susman y Stern (1972) han especulado que
el engrandecimiento de este musculo se debe a una adaptacién para correr; sin
embargo, esta explicacion es bastante limitada debido a que el gliteo mayor tiene
muchas mas funciones que solo ser un ancla para equilibrar al cuerpo durante el
desplazamiento y dar apoyo para evitar que el tronco superior se tambalee y caiga.
Lieberman (2006) admite que el musculo més superficial y grande del cuerpo tiene
una amplia participacion en actividades como levantar el cuerpo de una posicion
sedente a una postura erguida, controlar la flexion del tronco superior y caminar en
cuclillas. Asimismo, se activa al lanzar objetos, en los movimientos necesarios para
la excavacion y la estabilizacion, los cuales se realizan cuando no existen
condiciones favorables para la marcha bipeda debido a la pendiente del terreno o al
hecho de cargar y transportar objetos pesados. A esta lista podrian afiadirse
evidentemente otros movimientos.

Para analizar la evolucién y desarrollo del glateo mayor dentro del marco evolutivo
contemporaneo se presentan diferentes opciones, de las cuales quiza se piense inicialmente
en el marco tedrico de la adaptacion que, al circunscribirse fundamentalmente a los
postulados de la Sintesis Moderna, resulta insuficiente y limitado como se vera a lo largo de
esta investigacion. Por otra parte, el marco tedrico de la biologia evolutiva del desarrollo o
Evo-Devo (Evolutionary developmental biology) presenta un enfoque méas amplio y
pertinente en mi opinion, ya que permite explicar de manera mas satisfactoria por qué

evolucioné y se desarroll6 este masculo en los humanos y en sus antepasados extintos



cercanos® (Ilamados como homininos) y, sobretodo, por qué no se desarrollé en el Gltimo
antepasado comun de chimpancés y humanos.

Lo que me permitira, también, considerar las novedades morfoldgicas fenotipicas
como lo podria ser el gliteo mayor que son resultado de la alteracion de los ritmos de
crecimiento durante la ontogenia y de los sistemas de genes regulatorios que los sustentan;
lo que puede nombrarse como un enfoque heterocrénico del desarrollo ontogenético.

La principal aportacion del presente trabajo a la antropologia fisica/bioldgica es
poder analizar con nuevos métodos, conceptos y herramientas epistémicas la evolucion de
nuestra especie en particular y de los primates en general. La evolucién del desarrollo
ofrece un enfoque completamente distinto en torno a los mecanismos microevolutivos y su
importancia en la generacién de nuevos fenotipos y por consecuencia de comportamientos

asociados a estos.

1 . e e s, . . .
La tribu hominini es el grupo taxondmico al que corresponde Homo sapiens y que integra a todos sus

ancestros extintos que no los son del chimpancé. A estas especies muy cercanamente relacionadas en
términos filogenéticos con los humanos se les denomina homininos. A lo largo de este trabajo haré
referencia a dicho grupo de especies que forman parte del linaje evolutivo que se separd del de los
chimpancés hace aproximadamente unos 7 millones de afios. A este periodo de la evoluciéon humana se le
conoce como el proceso de hominizacién.



Justificacion

El motivo por el cual escogi este tema empez6 con una breve investigacion sobre el
beneficio de fortalecer y lograr una hipertrofia importante en el musculo del gluteo mayor;
ya que el tener este masculo grande y mas fuerte da muchos beneficios dentro del ejercicio,
al igual que en la vida cotidiana. Dentro de estas breves lecturas encontre las descripciones
de este musculo en donde sefialaban que era el musculo més grande en el cuerpo y que era
bastante singular. Y esto ultimo me genero bastante curiosidad.

Al ampliar mi busqueda ahora desde un enfoque de la evolucion humana en vez de
un simple estudio Kkinesioldgico/biomecénico, puede encontrar que existian varias
explicaciones para dar cuenta del por qué los seres humanos son la Unica especie en el reino
animal que posee este musculo que ha sido descrito por varios investigadores como
singular o unico, debido tanto a sus proporciones como por los roles que juega en nuestro
cuerpo y comportamiento(s). Sin embargo, la mayoria de las explicaciones que daban para
el desarrollo de este musculo centraban sus explicaciones dentro de los marcos teoricos del
Neo-darwinismo y de la Sintesis Moderna, lo que a mi juicio parecian insuficientes.

Al comentar mi interés sobre este tema, y que tanto el Neo-darwinismo y la Sintesis
Moderna me parecian insuficientes para dar una explicacion evolutiva, el investigador
Bernardo Yéfez Macias Valadez, ahora el asesor del presente trabajo, me recomendé leer
sobre la evolucion del desarrollo que formaba parte de lo que se conoce actualmente como
Sintesis Evolutiva Extendida. Me di cuenta que esta perspectiva buscaba llenar algunos de
los huecos tedricos que existen dentro de las actuales discusiones evolucionistas que
problematizan las limitaciones de la Sintesis Moderna y de las aproximaciones Neo-
darwinistas, ademas de que tiene un mayor énfasis en la evolucion de fenotipos y les da
mayor importancia a la comprension de los eventos microevolutivos. Por ello, fue que
decidi estudiar el fenomeno de la evolucion del glateo mayor desde un enfoque de la
evolucion del desarrollo.

Al igual, decidi hacer uso de la antropologia bioldgica, ya que esta perspectiva
busca estudiar el fendmeno de una manera mas completa que la antropologia fisica. Esta
ultima Unicamente se enfocaria en la anatomia y la morfologia de estudio sin ponerlo dentro
de un contexto mayor, es decir no tomaria en cuenta como los cambios anatomicos

morfologicos del gliteo mayor cambiaron y permitieron el surgimiento de nuevos
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comportamientos. Ademas no consideraria la evolucion del desarrollo, enfatizaria el
enfoque descriptivo. También cabe sefialar que sus explicaciones se reducirian a una
perspectiva meramente adaptacionista, por lo cual es méas interesante y tiene mayor alcance

hacer uso de la antropologia bioldgica que toma muchos mas fenémenos en cuenta y no es
solo descriptivo.



Preguntas de investigacion:

A través de los cuatro afos en los que estudié la carrera, las varias lecturas que realicé, las
clases, entre otras actividades, me surgieron inquietudes sobre los diferentes aspectos que
han sido abordados desde la antropologia fisica como parte del proceso de hominizacién, en
especifico el posible desarrollo del gluteo mayor. Con el proceso largo de investigacion, de
la recopilacion, lectura y analisis, asi como de las discusiones con distintos profesores y mi
asesor de tesis llegué a establecer tres preguntas de investigacion las cuales guian el
presente trabajo.

1. ¢Cual fue la transicion del isquiofemoralis y del gliteo mayor proprius al glateo
mayor?

2. ¢Es el glateo mayor una autopomorfia de los homininos?

3. ¢Se puede considerar al gliteo mayor una novedad evolutiva, dentro del marco

teorico del Evo-Devo?



Hipotesis:

En el marco tedrico de la biologia evolutiva del desarrollo se considera que un genotipo
puede producir diferentes fenotipos debido a cambios en el ambiente externo del
organismo, conocidos como efectos epigenéticos. Durante el proceso de hominizacion
surgieron muchas modificaciones en la morfologia/anatomia de nuestros ancestros, como
cambios en la posicion de la escapula, en la posicion del foramen magnnum localizado en
la base del craneo y en la forma del pie, ademas del ensanchamiento del tobillo, etc. Todos
estos cambios fueron derivados de diversas alteraciones en el ecosistema de los hominidos
(Pongo, Gorila, Pan y Homo). Estas fluctuaciones en el ambiente, como la temperatura, la
humedad, el pH del ecosistema, la dieta, la fotoperiodizacién, la temporalidad y la
presencia de depredadores causaron y afectaron los procesos fisiologicos y metabélicos que
regulan los mecanismos del desarrollo.

Aqui se propone que las modificaciones en la pelvis y los musculos asociados a esta
estructura anatomica y morfoldgica, asi como las caracteristicas asociadas a la locomocion
y los comportamientos que surgieron debido a estas alteraciones, son resultado de
modificaciones en el patron de desarrollo ontogenético, por un lado, asi como de respuestas
epigenéticas a un ambiente cambiante, por el otro. La pelvis pasé por un proceso de
alteracion en su ritmo de crecimiento (heterocronia), el cual acorté el isquion y ensancho
las crestas iliacas para asi poder dar lugar al desarrollo del gluteo entre otras cosas. Todos
estos procesos organicos, ademas de sus consecuencias anatomicas, tuvieron, por supuesto,
resultados particulares en la conducta de los homininos.

Mi propuesta plantea que es a partir de la Sintesis Evolutiva Extendida,

particularmente desde la perspectiva de Evo-Devo, que la evolucién de estas estructuras



anatomicas debe ser analizada. Sostengo que tanto la Sintesis Moderna como el Neo-
darwinismo son enfoques que, al no considerar al desarrollo ontogenético y su propia
evolucion, como parte importante del proceso evolutivo, resultan insuficientes para dar una
explicacion certera de la evolucién y desarrollo del gliteo mayor en nuestro linaje

taxonémico.

Hipotesis nula:

La evolucidn del gluteo mayor fue resultado de los cambios climéaticos que ocasionaron que
los homininos abandonaran los bosques y se trasladaran a un nuevo ambiente, el cual
consistia de una combinacion de estepa-planicie con bosque, donde, por el tamafio de los
pastizales, existio la necesidad de adoptar una postura erguida para poder cazar y protegerse
de la depredaciéon. Lo que se conoce como la hipotesis de la sabana (Dart, 1925). Esta
propuesta plantea que fueron las modificaciones climaticas y ecoldgicas principalmente las

que propiciaron la evolucion de la bipedestacion.



Objetivos:

General:
1.- Conocer y comprender el desarrollo y evolucion del glateo mayor en el linaje de

los hominidos-homininos.

Especificos

2.-Mostrar que el marco tedrico y conceptual de Evo-Devo y la Sintesis Evolutiva
Extendida pueden explicar, mejor que el enfoque adaptacionista, el surgimiento de las
novedades fenotipicas que posteriormente tendrian un impacto favorable en la
supervivencia de la especie.

3.-Refutar la idea de que la bipedestacion en el ser humano es consecuencia
exclusiva de su adaptacion a la sabana, al igual que otras hipotesis que muestran un
posicionamiento causal unidimensional en torno a la relacién organismo-ambiente.

4.-Comparar la anatomia de Pan, Pongo, Gorila y Homo sapiens en relacion a los
musculos isquiofemoralis, gldteo mayor proprius y gliteo mayor, con la intencion de
mostrar la funcion biomecanica de cada musculo y la variacion de movimiento en cada
especie.

5.- Analizar y comprender el concepto de novedad evolutiva dentro del marco
tedrico de Evo-Devo y mostrar como puede utilizarse para poder estudiar los cambios
morfoldgicos entre especies, con la finalidad de poder reconstruir historias evolutivas y/o

filogenias.



Metodologia:

Los objetivos y las preguntas formuladas en este trabajo de investigacion se basan en tres
marcos de referencia fundamentales: la Sintesis Evolutiva Extendida, la Sintesis Moderna y
el Neo-darwinismo. La primera de estas aproximaciones es la que destaca en esta
investigacion y a que en mi opinion tanto la Sintesis Moderna como el Neo- Darwinismo
tienen acercamientos tedricos limitados en cuanto al surgimiento de nuevos fenotipos y de
los mecanismos que regulan la expresion de los mismos. En términos generales no admiten
la existencia de novedades evolutivas en general y fenotipicas en particular, argumentan
gue un taxon siempre estd modificAndose gradualmente con el intento de adaptarse a un
ambiente en cambio constante, por lo que en sentido estricto no serian rasgos nuevos, sino
simplemente modificados. También, se tiene una concepcion sesgada de la relacién
organismo-ambiente, dado que se considera que el ambiente afecta y modifica al
organismo, pero no en el sentido opuesto. Por ejemplo, cuando llega a hacerse mencion de
algun caracter fenotipico, la explicacién en ambos enfoques se limita a la seleccién natural,
como en el caso de que el ser humano es bipedo, dado que el ambiente selvatico de los
antepasados de los homininos sufrié una reduccién, lo cual los hizo migrar hacia las
planicies donde, para evitar la depredacion, tuvieron que erguirse para poder ver sobre los
pastizales altos y estar alertas a la aproximacion de depredadores. Por consiguiente, la
estructura anatomica se modificd permitiendo la marcha bipeda. Esta ejemplificacién
sucinta de la hipdtesis de la sabana/planicie es Gtil para poder destacar el motivo de la
seleccion y cémo el ambiente afecta al individuo. Pero no puede dar cuenta de las causas,
es decir, las rutas y procesos evolutivos y ontogenéticos a partir de los cuales surgen el

gluteo mayor, entre otras cosas, porque no considera a éste como una novedad fenotipica,
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sino la simple modificacion gradual de una estructura anatdmica. De ahi que resulte dificil
explicar desde la Sintesis Moderna y el Neo-darwinismo el surgimiento de estructuras
novedosas.

Por el contrario, la Sintesis Evolutiva Extendida busca explicar por qué existe tal
diversidad fenotipica dentro del mundo orgénico, como se origina y cdmo se expresa a
partir de los mecanismos de regulacion génica, los cuales ademas son altamente
susceptibles a los efectos epigéneticos. Lo que demuestra a su vez que un organismo
siempre guarda una relacion con los cambios ambientales y viceversa, lo cual diverge de
los enunciados del Neo-Darwinismo y la Sintesis Moderna cuya aproximacion es unilineal
y unidireccional en torno a la relacion /interaccion organismo-ambiente.

Con base en lo anterior, propongo tres estrategias metodoldgicas que a continuacion
describo para profundizar en el conocimiento de la evolucion y desarrollo del gluteo mayor:
la cladistica, el método comparativo y un analisis cualitativo de la literatura especializada

enfocada en el tema del gliteo mayor.
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La Cladistica

Es una de las herramientas teoricas que se utiliza en la biologia evolutiva y en la biologia
del desarrollo para poder establecer relaciones evolutivas y/o filogenéticas entre especies,
comportamientos, caracteres o rasgos particulares. Por ejemplo, la evolucién y desarrollo
del gluteo mayor entre chimpancés y humanos.

La cladistica es un método dentro de la sistematica filogenética que busca rastrear y
establecer relaciones bioldgicas hipotéticas entre especies vivas y extintas de un mismo
grupo para encontrar una historia evolutiva en comdn. Para develar esta historia entre los
taxones se busca el ancestro comun mas cercano entre las especies. La cladistica reconoce
grupos monofiléticos compuestos de dos o0 mas taxones, cuyo criterio para establecer
relaciones evolutivas se basa en el reconocimiento de sinapomorfias.

La cladistica tiene tres premisas basicas:

1. Cualquier grupo de organismos esta relacionado por ascendencia de un ancestro

comun.

2. Existen patrones de bifurcacion en la cladogénesis.

3. El cambio de caracteres ocurre dentro de los linajes a través del tiempo.

La primera premisa establece que toda forma de vida dentro de un parametro
biolégico evolutivo se encuentra relacionada con otras, dado que la vida se origind en la
tierra, estableciéndose un estado de interrelacién. Por ello es importante estudiar la
diversidad de los organismos y saber por qué existe la diversidad misma.

La segunda premisa establece que pueden surgir nuevos linajes evolutivos de una
sola poblacion originaria al mismo tiempo o en temporalidades tan cercanas que es dificil

considerarlas dos sucesos totalmente separados 0 ajenos.
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La tercera premisa describe que los caracteres de un organismo cambian a través del
tiempo, y el cambio de linajes de diferentes grupos o individuos Unicamente puede
reconocerse a través de los cambios de esos caracteres. El término que denota a los
caracteres homologos dentro de un grupo de organismos en su estado original pero que no
es Unico a ese grupo es un estado plesiomdrfico (o primitivo), mientras que las apomorfias
se refiere a un caracter bioldgico el cual esta derivado de otro rasgo que pertenecia a un
taxon ancestral).

La cladistica como herramienta que permite la reconstruccién de filogenias a través
del uso de caracteres homdlogos es muy pertinente, ya que permite generar un orden
histérico mapeado y de aparicion mediante la reconstruccion filogenética, que se expresa
graficamente a través de cladogramas. En estos, cada nodo que surge de las ramas-
representa una especie, lo que facilita el entendimiento de los mecanismos evolutivos, a
nivel de explicacion del surgimiento de caracteres y de sus posibles relaciones/transiciones.

Otro método bésico dentro de la cladistica es el método comparativo, el cual, a
diferencia de otros métodos que buscan establecer cuéles caracteres son homologos,
permite identificar si un cardcter es homoplasico o convergente. Ademas es necesario
destacar otra ventaja del método comparativo dentro de la cladistica: es de los pocos
métodos que “puede establecer una correlacion entre la evolucién de un caracter y las
influencias externas que proveen el impetu selectivo para su evolucion” (Teleford y Budd,
2003). Esto es importante debido a que busca usar todo tipo de evidencias para poder
establecer una relacion mas parsimoniosa en cuanto al establecimiento de una linea de
tiempo evolutiva; al igual de tener un mejor discernimiento de los procesos evolutivos.

Con el metodo comparativo es posible considerar a otros primates del grupo

hominido para poder contrastar diferencias de la estructura 6sea y muscular del gliteo
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mayor con las estructuras de otros primates vivos, al igual que poder observar las mismas
en los homininos extintos. Sin embargo, es necesario sefialar que la comparacion mas
comun de las estructuras anatomicas del ser humano es con el chimpancé, por tratarse del
pariente primate vivo més cercano al ser humano.

Otra estrategia metodologica de mi proyecto es la revision bibliografica de estudios
comparativos de estructuras anatomicas y funciones de los masculos entre seres humanos y
otros primates, por ejemplo: Stern (1972), Lieberman (2006), Greiner (2009), Gruss y
Schmitt (2015), Kaseda(2008), Al-lmam (2017), Tuttle (1975), etc. La lectura, analisis y
reflexion de estos trabajos permitiran tener un conocimiento mas amplio del tema e integrar
una investigacion pertinente desde la perspectiva bioantropoldgica.

En suma, considero que la implementacion y articulacion de estos tres elementos
daran lugar a un conjunto de recursos que contribuirdn al caracter cualitativo de esta

investigacion.
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Capitulo I: Gluteo Mayor

En este apartado realizaré una descripcion anatomica del gluteo mayor. La descripcién se
basa primeramente en una sintesis breve del musculo, luego se realiza una descripcion mas
a fondo de su anatomia regional, en la cual se destacan los sitios de insercion y origen del
musculo; asi como su formacion durante la etapa de desarrollo. Se ofrece una explicacion
de su forma, su funcion y una comparacion del glateo mayor en los seres humanos con el

de otras especies del orden primate.

Gluteo mayor

El musculo glateo mayor es el més voluminoso y superficial de la region glutea, con forma
cuadrilatera, dos inserciones diferentes, de espesor variable en sus distintas zonas, y

cubierto con diferentes fascias o aponeurosis (Céardenas, 2014).

Anatomia Regional

En los seres humanos, el gliteo mayor se divide en dos segmentos: el superior (porcion
craneal) y el inferior (porcion caudal). De acuerdo con Tichy y Grim (1985), estas dos
regiones surgen debido a la fusion de dos musculos fetales. “La seccion del gluteo mayor
que se origina en el cdccix corresponde a un musculo fetal aparte, el cual por lo general se
encuentra en embriones y fetos humanos y que recibe el nombre de mausculo
coccigeofemoralis. Durante el periodo prenatal, este masculo se fusiona con los margenes
distales del masculo fetal del gliteo mayor. Después del nacimiento, la delimitacion de los
dos musculos fusionados se cubre con las fibras gruesas musculares caracteristicas del

gluteo mayor.
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Al igual que todos los musculos del tren inferior, el gliteo mayor se desarrolla a
través de los somitas, los cuales estan emparejados bilateralmente en bloques de
mesodermo para-axial. Durante la quinta semana de desarrollo, los mioblastos migran a las
yemas de las extremidades donde las células se condensan en yemas dorsales o ventrales.
Las yemas de las extremidades dorsales del tren inferior conforman los extensores y
abductores los cuales incluyen al glateo mayor” (Tichy y Grim, 1985).

Por otra parte, el segmento superior del masculo se origina en la fascia lata y en el
tendon ascendente. Estas caracteristicas anatomicas de la region superior del musculo
permiten a la cadera realizar una rotacion externa y la abduccion, posibilitando al mismo
tiempo la extension de la cadera. La parte inferior del gliteo mayor se origina en la parte
inferior del sacro y en la seccion superior lateral del cdccix, insertandose en la parte lateral
del fémur y del septum intermuscular. Este es el tnico segmento del gliteo mayor que se
encuentra en todos los hominidos. (Stern 1972; Greiner 2009; Bartlett, Sumner, Ellisa y

Kram 2013).
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Figura 1. Diseccion superficial de la extremidad inferior derecha mostrando el gliteo mayor, el tracto
iliotibial y el tensor de la fascia lata (Al-Imam, 2017). Fig. 2. Diseccion de los musculos del gliteo menor y
medio.

El glateo mayor Unicamente se encuentra en el primate humano. Por su parte, los primates
no humanos tienen un gluteo superficialis, al que Lieberman denomina gluteo mayor
porpius (2006). “Las fibras caudales del gluteo superficialis ocupan la proporciéon mas

grande de la musculatura de los gliteos mayores en primates no humanos” (Stern 1972 ).
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Figura 2. Comparacion de los origenes de los musculos gluteales
y las estructuras 6seas donde se insertan estos musculos del
chimpancé (izqg.) y Australopitecos afarensis (der.) (Berge, 1994,
citado en Al-Imam, 2017)

El masculo homologo del gluteo mayor de los primates no humanos es muy robusto
en comparacion con los musculos gluteales menores de los seres humanos, los cuales son
aproximadamente el dieciocho por ciento de la masa muscular de la cadera en nuestra
especie, en comparacion del 11.7% en chimpancés y 13.3% en gorilas (Haughton 1873;

Zihlman and Brunker 1979; Lieberman et al. 2006 ).

El gliteo mayor en los primates no humanos tiene dos cabezas que encajan con la
porcion craneal que va desde el ligamento sacro-iliaco al tracto ilio-tibial, cuya funcién
principal es la de abducir y rotar la cadera. Cuenta también con una cabeza caudal mas
pequefia que va de la tuberosidad isquidtica hacia la tuberosidad gluteal y al epicondilo

femoral que se extiende sobre la cadera (Stern 1972; Lieberman et al. 2006). La razon por
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Figura 3 Comparacion entre el tamafio y La inserciones del gllteo entre Pan y
Homo (Robinson et al. 1972)
la cual el gluteo mayor es mas grande en seres humanos es que tiene una porcién craneal

superior del glateo superficialis (Stern 1972).

Comparativo del glateo mayor superficial en primates no humanos

En este apartado se realiza una descripcion de las caracteristicas anatomicas del gliteo
mayor superficial en los primates no humanos, especificamente en los simios y se concluye
con una breve comparacion de las diferencias morfoldgicas que existen entre estos primates
y nuestra especie en lo que respecta a este masculo. Esto permitird entender y destacar la
singularidad del gldteo mayor en los seres humanos y porque es un objeto de estudio

relevante dentro del campo de la evolucion.
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Pongo

El orangutan es el Unico de los grandes simios que se localiza geograficamente en Asia. Es
un primate que rara vez se desplaza sobre la tierra, ya que pasa la mayor parte de su vida en
los arboles. Su locomocion ha sido descrita por diversos investigadores (Kaseda 2008,
Turnquist 1975, Schwartz 1998, Hunt 1991, Turnquist et al. 1999, Schmitt et al. 2005,
Robinson 1972) como un movimiento pendular del brazo, el cual se designa con el nombre
de braquiacion.

La estructura anatdbmica muscular de los glateos de los péngidos, como el orangutan, es
bastante similar a las de Pan y Gorila. Pese a que algunas variaciones son muy pequefias,
llegan a ser muy distintivas y reflejan la razén por la cual los estudios moleculares y
genéticos sefialan que los pdngidos son méas cercanos a los gibones que a los grandes simios
(Begun 2003, Maya4, Sala et al. 2008, Oxnard 1979, Friday 1992, Niemitz 2010).

Pongo tiene un glateo mayor porpius y un isquiofemoral. “El gliteo mayor porpius
surge en la parte dorsal del sacro y del coccix, el ligamento sacrotuberal y la tuberosidad
isquial se insertan en la tuberosidad gluteal, en la linea lateral de la linea aspera del fémur y
en el retinaculo tibial lateral ” (Kaseda et al. 2008). EI segmento superficial del gluteo en
Pongo no se encuentra tan desarrollado y se inserta principalmente en la fascia que cubre al
gliteo medio, al igual que al sacro y al coccix (Robinson 1972). Es posible que estas
diferencias obedezcan también al tipo de locomocidn y postura que tienen los orangutanes,

cuya anatomia muscular, como se ha mencionado, difiere de la de los chimpancés y gorilas.
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Gorilla

La anatomia gluteal de los gorilas es similar a la de Pan. Tienen un gliteo mayor proprius
(superficial=proprius) de tamafio moderado en comparacién con el gliteo medio que en
esta especie es de mayor tamano. “Las fibras musculares surgen de una direccion dorsal y
caudal de la fascia cubriendo al gluteo medio y los musculos vertebrales (erector spinae),
de la superficie dorsal del sacro y de la primera vertebra caudal (femoro-coccygeneus). No

hay ningin musculo fibroso que se origine del ilion” (Jouffrey, Francois; Medina 2006).

La porcion inferior del glateo mayor proprius tiene un origen medial que va desde
las vértebras del sacro o fascia multifidus, sacro, coccix. Los sacrotuberos y ligamentos
sacroiliacos se insertan en el tracto iliotibial. Sus fibras se dirigen de manera oblicua lateral

cuando el muslo se encuentra en extension (Tuttle et al. 1975).

El glUteo isquiofemoral tiene su origen en la tuberosidad isquial y en el tendén de la
cabeza larga del musculo biceps femoral, y se inserta en la diafisis femoral entre la
tuberosidad gluteal y el epicondilo lateral. Cuando el muslo se extiende, las fibras presentan
una direccion oblicua infero lateral (Tuttle et al. 1975).

La produccion de fuerza para la extension de la cadera en los gorilas proviene del
tendén de la corva. Por ello, gran parte de su locomocion se deriva de la posicion
cuadrupeda palmigrada y de caminar sobre los nudillos, lo cual ademaés explica por qué no
les es posible la locomocidn bipeda constante, sino s6lo de manera ocasional. La demanda
energética para mantener la posicion erguida con toda la fuerza procediendo del tendon de

la corva, es muy alta y les resulta muy desgastante mantener esa flexion por mucho tiempo.
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Figura 4 Comparacion entre los origenes y las inserciones musculares de Gorila gorila gorila y Homo sapiens. En rojo, el
origen del gliteo mayor. En naranja, la insercion. En azul, el origen del gliteo medio. En azul claro, la insercion del
gliteo medio. (Tomado de Robinson JT, Freeman L y Sigmon BA, 1972; a través de Hogervost, T. Vereecke E y Evie,
2014)

Pan

En los chimpancés la cara posterior del gluteo mayor superficial corresponde a la
tuberosidad isquiofemoral y tiene su origen en la tuberosidad isquial, con insercion en el
retinaculo lateral patelar del fémur. El borde anterior de la cara posterior del gliteo mayor
superficial forma el tabique intermuscular del muslo lateral e interactta con el vasto lateral.
Las dos terceras partes del borde tocan la cabeza superior del gluteo mayor y la otra tercera
parte toca la cabeza inferior. En el chimpancé se observa adicionalmente el ligamento
sacrotuberal. Por otra parte, el chimpancé no tiene una prominencia posterior de la
superficie gluteal del ilidn, sino, como se menciono, el gliteo mayor tiene su origen en la

cabeza del fémur.
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Neandertales

A partir del descubrimiento de varios fragmentos éseos del yacimiento de El Sidrén en
Espafia, se observd en algunos de los restos de adultos neandertales un alto grado de
robusticidad. La forma de los gltteos mayores se estimé por medio de entesis fibrosas?, y
se concluy6 que tienen un rango mas amplio de variabilidad que la de los seres humanos
modernos. Sin embargo, destacan estos autores que su entesis fibrosa es similar a la de los
humanos modernos, ya que la huella del musculo en la superficie anterolateral
correspondiente al vasto intermedio sobrepasa el rango de movimiento de la variacién
morfolégica contemporéanea (Belcastro et al. 2020).

Lo que este estudio nos demuestra es que el gliteo mayor no es un musculo Unico
en la especie humana, sino que otros homininos tenian una estructura bastante similar. Por
ello es que le confiero la caracteristica de ser una singularidad evolutiva al gliteo mayor en
este trabajo debido a que somos la Unica especie sobreviviente que lo posee, pero no
necesariamente la Unica que lo presentd durante el proceso de hominizacion. Esta
explicacion del porque le confiero la caracteristica de singular en vez de Unico se realiza a
mas detalle en el cuarto capitulo y se relaciona con la problematica de las innovaciones

evolutivas.

*? Las entesis son el lugar en donde un tenddn o ligamento se insertan en la diafisis de un hueso largo. Las
entesis fibrosas se caracterizan por tener fibras conectivas densas en los puntos de contacto
tenddn/ligamento-hueso (Apostolakos et al, 2014).
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Homo sapiens: comparacion anatémica

Como se dijo, los seres humanos tienen Unicamente un gliteo mayor, el cual corresponde,
en los otros primates existentes, al gluteo mayor superficial, ya que los seres humanos no
tenemos el isquiofemoral. El gldteo mayor de los seres humanos abarca un area mucho
mayor que los otros dos musculos del gluteo (menor y medio).

Una de las caracteristicas que distingue a este musculo de la estructura gluteal de
otros primates vivos es que sus fibras se originan en el ilién, lo cual compensa el
acortamiento del movimiento de rango del tendén de la corva para permitir realizar la
extension de la cadera (Stern y Susman, 1981). Lo que contrasta con lo que ocurre con los
primates no humanos que usan el tendon de la corva para la extension. Esto explica porque
los primates no humanos en general tienen un movimiento tan limitado y una demanda
energética bastante alta al intentar realizar una marcha bipeda. También, explica por qué no
tienen tantos movimientos como si los tenemos los seres humanos, por ejemplo: correr,
acuclillarse, caminar en cuclillas, poder enderezarse y ponerse de pie después de estar en
cuclillas, extender las caderas, cargar y transportar objetos pesados, lanzar objetos, excavar
y caminar de manera erguida al subir una senda en pendiente.

Asimismo, otra distincion importante que vale la pena sefialar es que, en nuestra
especie, al no tener el muasculo isquiofemoral de los primates no humanos, la insercion
muscular del gluteo mayor en la porcion caudal se da en “un area mucho menor, la cual le
va a dar una mayor velocidad angular para poder realizar una contraccién muscular”
(Hogervorst, Veerecke, Evie 2014). Este cambio veloz y brusco en la contraccion del gluteo
mayor permite que se pueda pasar de la actividad de la caminata hacia la accion de correr

sin que el tronco superior se caiga o exista una pérdida de equilibro.
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Entre los movimientos que el humano puede realizar y el tipo de locomocion que le
es posible, gracias a la estructura anatomica del gliteo mayor, se encuentran: correr,
acuclillarse, caminar en cuclillas, poder enderezarse y ponerse de pie después de estar en
cuclillas, extender las caderas, cargar y transportar objetos pesados, lanzar objetos, excavar
y caminar de manera erguida mientras se sube una senda en pendiente (Lieberman, 2006).
Cualquiera de estos movimientos tiene una demanda energética baja gracias al tamafio, la
forma y la composicion del gluteo mayor, puesto que nos confiere ventajas amplias para la
realizacion de varias tareas sin tener un desgaste energético grande, algo que no sucede en
los demas primates de nuestra familia taxonémica. Es importante destacar que, sin duda
alguna, el desarrollo de este musculo fue importante en el proceso de hominizacion, asi
como para llevar a cabo las grandes migraciones realizadas por nuestros ancestros y fue,

ademas, una herramienta Util para la caza de animales y la subsistencia de nuestro linaje.

Funcion

Las funciones principales del gluteo mayor en los seres humanos son principalmente la
extension de la cadera, mantener la cadera fija, evitar el colapso del tren superior y, de
manera secundaria, la abduccion del muslo (Stern 1972, Lieberman et al. 2006, Moore et al
2011). La funcion de la parte inferior del gluteo en posicion extendida consiste en permitir
la rotacion lateral de la cadera; en la postura flexionada bipeda, el gluteo mayor inferior no
es un buen rotador de la cadera, por ello los gluteos menores son los que se encargan de
proporcionarle estabilidad lateral a la cadera (Greiner 2002).

Cuando esté en flexion, la parte superior del masculo extiende la cadera. De esta forma, la
estabilidad lateral durante la locomocion se mantiene a través de la abduccion de la cadera.

(Greiner 2002).
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El tamafio del musculo no es lo Unico que le da capacidad para tener fuerza, ya que
su posicion le proporciona una ventaja mecénica para poder realizar varios movimientos de
manera explosiva, debido a que tiene una dimension dinamica linear cuyos cambios de
tamafio se deben a la rotacion articular de la cadera (Lieberman et al. 2006, Hamill y
Knutzen 2009, Heitkamp, Lauern 2019). EI momento de accion del gluteo mayor alcanza
su méaxima extension cuando el tren superior esta erguido (0 grados) y su distancia minima
cuando el tren superior esta totalmente flexionado (130 grados) (Lengsfeld et al. 1996,
Heitkamp, Lauren 2019).

El gldteo mayor tiene muchas fibras de Tipo 1° en la porcion superior; sin embargo,
en los segmentos caudales del musculo, la proporcion de fibras tipo 2 es mayor®. La
existencia proporcional de mas fibras de tipo 2 en la porcién inferior caudal significa una
mejor funcidn rotacional de los segmentos inferiores para una extension rapida y de mucho
poder; asi como una extensién externa en la articulacion de la cadera para movimientos que

necesitan de cambios rapidos (McAndrew et al. 2006).

* Las fibras tipo 1 son fibras de contraccion lenta. Son més pequefias, producen menos fuerza y son mas lentas
que las fibras de contraccidn réapida. Las fibras de contraccion lenta crean resistencia a la fatiga y contribuyen
al metabolismo aerobico.

* Las fibras tipo 2 son de contraccion rapida, debido a que tienen menor concentracién de mitocondria,
mioglobulina, y capilares en comparacion con las fibras tipo 1. Ademas de ser méas grandes, también
producen mayor fuerza y son importantes para los movimientos violentos y explosivos. Se dividen en tipo 2 A
y 2 B.

Las tipo 2 A se conocen como fibras musculares intermedias debido a su tensién intermedia. Usan tanto
sistemas de energia aerébicos como anaerobicos.

Las tipo 2B Son las fibras que mas fuerza producen, pero son muy ineficientes, ya que tienen un activacion
altamente dependiente de miosina y ATP, una capacidad oxidativa baja y una dependencia del metabolismo
anaerobio.
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Tipos de locomocion

A continuacién, se describen los tipos de locomocion que han sido descritos e

identificados en los primates en la literatura especializada. Esto es de suma importancia
para el presente trabajo, ya que existe una conexion entre el tipo de morfologia con la
capacidad mecanica del movimiento.
Autores como Raymond Dart (1925) sefialan que la bipedestacion es una adaptacion clave
dentro del clado de los homininos. Sin embargo, dentro del campo de la paleoantropologia
y la evolucion humana no existe aun consenso de como llegé ahi el clado hominino y como
es que los humanos seguimos siendo los Unicos (primates vivos) con la adaptacion para una
locomocion bipeda como Unica forma de desplazamiento. Day (1986) sefialé en este
sentido que “No tenemos una idea clara de qué forma de locomocion, en qué criatura,
antecedio o fue inmediatamente pre-adaptativa para la postura erguida y la marcha bipeda”
(Day, 1986).

Es de suma importancia destacar las diferentes formas de locomocion que presentan
los primates, ya que demuestran por qué es tan singular la bipedestacion como forma de
locomocion en el ser humano. Esto permite delimitar cuales musculos son los reclutados en
la accién de desplazamiento y, asi, poder buscar en restos fésiles las distintas estructuras
osteoldgicas asociadas a la locomocién. Por otro lado, es posible realizar estudios de
morfologia comparada para poder observar los procesos evolutivos que condujeron a estos
cambios (fundamentalmente entre grandes simios, homininos y humanos) y que
indudablemente no sélo afectaron la estructura 6sea y la forma de insercion y tamafio de los
musculos, sino que también tuvieron injerencia en la modificacion o surgimiento de

comportamientos particulares en cada especie.
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La ontogenia es paralela a la filogenia (Diogo, 2013) y es materia fundamental del presente
trabajo; por lo que es necesario hablar (de manera breve) sobre cémo el desarrollo tuvo un
impacto en el tipo de locomocidn que en cada especie primate evoluciono.

Como ya he dicho antes en este trabajo, postulo que los cambios en los ritmos de
crecimiento y desarrollo debido a alteraciones en los mecanismos de regulacion y expresion
génica afectaron la estructura y forma de la pelvis, la cual a su vez resulto en alteraciones
de las inserciones de tejidos blandos, lo que dio lugar a una estructura novedosa singular
conocida como el gluteo mayor en la especie humana.

Estos cambios en la estructura musculoesquelética tuvieron una repercusion en la
biomecéanica de nuestros ancestros y, por ende, afectaron el tipo de locomocién de nuestra
especie, la cual tiene caracteristicas singulares. Un analisis detallado con base en la
perspectiva de la biologia evolutiva del desarrollo podria dar cuenta de las caracteristicas
particulares de la bipedestacion constante de los humanos y que no se presenta en ninguna
otra especie viva del orden primate.

Aqui se presentd un breve resumen de los tipos de locomocion que se observan en
diversas especies de primates. Este breve recorrido permite destacar los musculos
reclutados para llevar a cabo la accion locomotora; al igual que demuestran el pensamiento
que se ha utilizado dentro de la paleoantropologia para explicar el por qué el ser humano es
la Unica especie dentro de los primates que tiene una bipedestacion constante. Finalmente,
se sefialaran los cambios evolutivos que se suscitaron a lo largo de este proceso para

intentar explicar por qué tenemos esta forma de locomocion.
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Cuadrupedismo

Este tipo de locomocion se divide en dos: arbdrea y terrestre. El cuadrupedismo arboreo es
la progresion de pasos pequefios, usando todas las extremidades del cuerpo, al estar sobre
las ramas. Las extremidades estdn por debajo del cuerpo y se mueven de manera
parasagital. Los hombros y la cadera tienen poca movilidad, mientras que las rodillas y los
codos estan flexionados para brindarle al cuerpo apoyo (Richmond et al. 2001). Muchos
primates utilizan una secuencia especifica, llamada la secuencia diagonal, con la cual
colocan las extremidades que se encuentran en diagonal primero, lo que permite mejor
equilibrio y seguridad (Schmidt, 2010). Las especies que practican el cuadrupedismo
arbdreo son generalmente de talla pequefia a mediana. Es muy dificil que monos y primates
con masa corporal grande puedan practicar esta forma de locomocion.

El cuadrupedismo terrestre se subdivide en cuatro formas: digitigrada, palmigradia,
caminata con el pufio y nudilleo. La primera se caracteriza por el apoyo del peso del cuerpo
sobre la porciéon coronal de los huesos de la mano. La palmigradia usa toda la mano,
incluyendo los dedos, para apoyarse y poder desplazarse (Hunt el al. 1996, Richmond
2001). La caminata con el pufio, como se indica por el nombre, consiste en apoyar toda la
masa corporal sobre las falanges proximales. De manera similar, los que caminan sobre los
nudillos cargan el peso sobre la parte posterior de las falanges medias (Ibidem).

Diversos autores consideran que los antepasados de los seres humanos usaron
alguna de estas cuatro formas de locomocion (Kazeda et al. 2018; White, Lovejoy 2014;
Ward 2002; Richmond et al. 2001; Hirasaki 2000), lo cual apunta a que la bipedestacion es

una instancia derivada de alguna de estas formas de desplazamiento.
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Sin embargo, cabe destacar que la mayoria de los primates y monos que son
cuadrupedos terrestres no tienen una forma especializada de desplazarse, ya que adoptan

diferentes tipos de locomocion de acuerdo al contexto o circunstancia particular.

Locomocidn suspensoria

Se basa en el movimiento de abanico del brazo, conocido técnicamente como
braquiacion. Es una forma de desplazamiento arboreo en la que el animal se cuelga por
debajo del punto de apoyo, mientras que los antebrazos y las extremidades superiores
aguantan todo el peso. El centro de gravedad en este movimiento debe estar colocado
debajo del soporte o de la rama de la cual el animal se estd agarrando (Grantosky et al
2016). EIl balanceo de los brazos tiene una funcién similar a la de la cola prensil de los
atelinos del Nuevo Mundo, la cual es buscar centrar la masa de la gravedad para poder
moverse mientras todo el peso es soportado por las extremidades o una extremidad
(Tunrquist 1975; Swartz 1989; Hunt 1991; Hunt et al. 1996; Turnquist el al. 1999; Betram
2004; Schmitt el al.,2005 y Granatosky 2016).

Cabe mencionar que este tipo de locomocion presenta un desafio biomecanico
importante, debido a que la fuerza de gravedad actla sobre el animal, al modificar el centro
de gravedad lo cual aleja al animal de su soporte. Para solucionar este problema, estos
animales evolucionaron caracteristicas anatomicas especificas que les permitio adaptar
nuevos comportamientos mecanicos para evitar la caida y los efectos de la fuerza de

gravedad (Granatosky 2016). Este tipo de locomocion incluye la braquiacion y la trepa.

Otra importante aclaracion sobre este tipo de locomocion es que todos los primates

pueden y hacen uso de la braquiacion; sin embargo hay ciertos tipos de primates como los
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estrepsirrinos (Iemuriformes, galagos, potos), ateles, hylobates y pongo que hacen uso de
la braquiacion y de la trepa como su principal mecanismo de locomocion (Grantosky,
2016).

Locomocion trepadora

La locomocién trepadora, también conocida como antipronograda, es una forma de
desplazamiento que requiere el uso de las cuatro extremidades para poder subir, bajar y
colgarse de una base de apoyo, haciéndose de soportes verticales. “Muchas de las
articulaciones, incluyendo la cadera, la rodilla, los tobillos, los hombros y las mufiecas,
tienen un alto rango de movilidad en este tipo de locomocidn, lo cual permite diversos
movimientos y posiciones de las extremidades (Stern 1975 y Hunt 1991, Richardson et al.
2001). Debido a que trepar o escalar se realiza sobre superficies irregulares y discontinuas
se trata de, un tipo de locomocién muy exigente, que requiere, a diferencia de otras
estrategias locomotoras, un control més fino de los érganos sensoriales (Schmidt 2010).

Es posible que la accion de trepar en los primates fuera fundamental para el
desarrollo cognitivo de la toma de decisiones, ya que, al realizar este tipo de locomocién,
debe elegirse la rama que podra soportar el peso del animal y de esta manera evitar una
caida que pueda ser fatal. Richardson et al. (2001) consideran que la bipedestacion
evolucion6 de un ancestro que estaba adaptado para trepar y que no existe ningun
componente terrestre para el arsenal de movimientos de los que era capaz el ancestro mas

temprano de los primeros homininos.
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Salto

Los primates saltan para poder atravesar la discontinuidad y la irregularidad que existe
dentro de su ecosistema o, dependiendo de la situacion, para poder desplazarse rapidamente
y cambiar de direccion de manera &gil para evitar ser depredados. La habilidad del salto es
un componente importante del repertorio locomotor de los primates arboreos.

El salto es un movimiento que se desarrolla en un solo momento; depende de la
aceleracion extrema del cuerpo para poder vencer las fuerzas gravitacionales y tener una
desaceleracion controlada, ademas de la necesidad de absorber las fuerzas del impacto
cuando el cuerpo finalmente cae.

“Debido a la relacion intima con la gravedad, el salto depende més que el acto de
trepar del tamafio del cuerpo del primate. En la medida en que las adaptaciones
morfolégicas relacionadas con el tamafio mejoran la accion del salto y, en particular, la
aceleracion, el salto es comun en los primates arbdreos. Dichas adaptaciones incluyen, por
ejemplo, extremidades largas e indices altos de masa muscular” (Schmidt 2010). Los
animales que usan este tipo de locomocién pertenecen a los grupos taxondmicos de los
géneros Ateles e Hylobates, aunque ambos géneros presentan también la braquiacién como

medio de locomocion.

Bipedestacion

La bipedestacion, como su nombre lo indica, es un tipo de locomocion en la que el
desplazamiento se realiza con las dos extremidades inferiores de manera constante y
sistematica. Existen varios animales que lo pueden hacer de manera parcial, a través de

saltos o al andar. Sin embargo, los seres humanos son los Gnicos mamiferos vivos que son
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completamente bipedos sin necesidad de otra estructura como una cola para mantenerse
erguidos.

Para poder lograr la marcha erecta sobre dos piernas fueron necesarios muchos
cambios anatémicos y musculo-esqueléticos. Estas adaptaciones se suscitaron de manera
independiente o en paralelo a traves de varios periodos durante muchos afios en la seccion
del tren superior y del tren inferior, principalmente para tener altos niveles de energia y ser
eficientes con esta. “Los seres humanos han adquirido extremidades inferiores largas para
poder impulsarse durante la accion de la marcha. Por otra parte, los seres humanos tienen
un porcentaje de grasa corporal menor en comparacion con otros primates; nuestro centro
de gravedad pasa por detras de las orejas, es ligeramente anterior a la columna, y anterior a
las rodillas” (Al-Imam 2017).

Las primeras evidencias fésiles que mostraron los cambios musculo-esqueléticos y
osteoldgicos necesarios para la adaptacion a la bipedestacion en homininos se encontraron
en la formacién de Hadar, Etiopia, y en Laetoli, Tanzania. Los restos postcraneales
recuperados de Hadar incluyeron quince falanges, nueve falanges medias, y dos falanges
distales; una falange metacarpal y una proximal (Ward, 2002). Estos huesos muestran que
esta especie -Australopitecus afarensis, conservaba ciertos rasgos que es posible observar
en primates no humanos vivos. Los huesos de la mano de los homininos encontrados en
Hadar tienen una morfologia que indica una adaptacion a una locomocion suspensoria (Al-
Imam, 2017).

Se observo tambien que la cavidad glenoidea de la escapula tiene una orientacion y
un angulo con direccion craneal, asi como mayor similitud a la de los seres humanos. Es
posible que este rasgo fuera una adaptacion para usar los brazos a gran altura, lo cual es

comun al trepar arboles. Para determinar los cambios anatdmicos y musculoesqueléticos del
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tren inferior se analizé un fragmento de pelvis, conformado por un isquion izquierdo
parcial.

“La pelvis tiene un ilion marcado, una escotadura ciatica profunda y una espina iliaca
prominente anterior; rasgos con una morfologia muy similar a la de los seres humanos. Se
observa también una superficie isquiatica donde se encuentra el origen de los musculos del
tenddn de la corva, que se encuentra dividido por un cerco vertical a una porcion lateral del
tendén semimembranoso y a la porcién medial del tendén combinado de la cabeza grande
del biceps femoral y del semitendinoso” (Stern y Susman 1983).

Stern y Susman (1983) también explican que el momento de accion del tendén de la
corva era relativamente largo en comparacion con el de los seres humanos, mientras que la
tuberosidad isquiatica es singular y el tendon de la corva tiene un angulo obtuso en
comparacion con el de la superficie del aductor mayor. En los seres humanos modernos, la
superficie del tenddn de la corva tiene un angulo corto en lo que respecta a la superficie del
aductor. “La orientacién de las hojas iliacas indica que el equilibrio de la pelvis estaba
controlado por la accion de los muasculos de los glateos, como rotadores medios, en un
muslo parcialmente flexionado. La posicion del pilar iliaco es equiparable al mecanismo de
balance pélvico de seres humanos modernos” (Stern y Susman 1983).

Los autores antes mencionados hicieron un listado de caracteristicas morfolédgicas
del pie que muestran que el hominino en cuestion- ya que no se sabe con certeza a que
especie pertenecen las huellas, aunque se cree que pertenecen a Australopitecus, estaba
mas adaptado a la locomocidn arborea que a la terrestre. Entre otras cosas, por la estructura
del peroné y de la tibia que muestran un rango de flexion plantar, mientras que las anchas
canaladuras perineales del peroné sugieren que los musculos perineales eran fuertes y se

usaban para el desplazamiento arboreo (Stern y Susman 1983). Por otra parte, la superficie
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auricular de la cabeza femoral es compatible con un rango amplio de abduccion y el
movimiento de accion de los musculos del tendén de la corva es mayor a la de los seres
humanos modernos. La posibilidad de que los ligamentos sacroiliacos y sacrotuberosos
estuvieran menos desarrollados sugiere que este hominino caminaba poco sobre sus dos
piernas. A su vez, las falanges de la mano muestran un modelo y caracteristicas secundarias
que sblo se encuentran en primates adaptados a la vida en los arboles (Stern y
Susman1983).

En cualquier caso, las huellas encontradas en Laetoli indican que los homininos eran
bipedos y que no necesitaban apoyo al estar en posicion erguida (White 1980, Leakey,
Stern y Susman 1983). Sin embargo, otros investigadores, como Susman(1983) Stern
(1983) y Tuttle (1986) consideran que las huellas de Australopithecus presentan més

similitudes morfoldgicas con el pie del chimpancé que con el del humano.

A° Normal
—r ¢ e

C: Lacwli G1-3

Figura 5 Huellas de Laetoli. Escaneos en tres dimensiones de pisadas experimentales: A, B y las huellas de Laetoli, C.
(Raichlen et al. 2012, citado en Al-Imam 2017)
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Para la adaptacion de una marcha bipeda y constantemente erguida, la mayoria de
las modificaciones se suscitaron en el tren inferior. El pie es un ejemplo fundamental, ya
que muchas de sus caracteristicas muestran que pasé por diversas modificaciones para dejar
de ser una herramienta para el agarre y convertirse en herramienta de propulsion. Los
cambios principales se observan en el talén, tanto que los dedos del pie se acortaron y se
enderezaron, y en el hallux hubo aduccion, lo que lo convirtié en no oponible.

Por otro lado, de acuerdo con Al-Imam (2017), el éarea superficial del condilo
femoral-tibial de la rodilla aumentd. En comparacion con el de otros primates, estos
condilos estan més aplanados y tienen mayor didmetro anteroposterior. Asimismo, los
condilos laterofemorales desarrollaron una zona especial que evita la dislocaciéon de la
rotula de la unidad rétulo-femoral. Con esto, las rodillas tienen la capacidad de extenderse a
un rango mayor durante la fase de columpio, la cual produce mayor fuerza cuando el pie
toca el piso, dando mayor propulsion.

Sin embargo, la pelvis como estructura 6sea es la que tuvo mas modificaciones para
satisfacer las exigencias mecanicas de la bipedestacion que presentamos los seres humanos
modernos. La habilidad de bascular la parte superior del cuerpo sobre extremidades
inferiores largas se presenta como una presion evolutiva central en el desarrollo de la pelvis
anatdbmicamente moderna, mientras que la afladidura de una curvatura en la columna, la
lordosis lumbar, ayuda a mantener el equilibrio del tren superior. Por otro lado, también es
importante sefialar que las modificaciones en la base del craneo y en la columna vertebral
fueron fundamentales para adquirir el bipedalismo como forma de locomocién.

La parte superior de la pelvis, en términos de la forma, tamafio y orientacion de las crestas
iliacas difiere entre primates humanos y primates no humanos, debido a que los seres

humanos tienen varias especializaciones para poder realizar la marcha bipeda. Las crestas
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iliacas tienen una reorientacion y son mas cortas que las de otros primates no humanos para
evitar el atrapamiento de las vértebras lumbares, lo cual disminuye el centro de gravedad.
Las crestas iliacas de los primates no humanos son muy altas, planas y tienen orientacion
coronal lo cual permite a los musculos gluteales, que se originan en la parte externa de las
crestas y se insertan en la cadera, extenderse sobre la parte superior de ésta y posibilitar la
extension del muslo (Gruss y Schmitt 2015). Esto no sucede en los seres humanos, en los
cuales las crestas iliacas se encuentran de manera lateral al cuerpo y se extienden
lateralmente, lo que les da la apariencia caracteristica de cuenco, con lo cual los tres
musculos del gluteo —el minimo, medio y méximo—, cruzan de manera lateral sobre la
cadera, permitiendo una abduccion mas no una extension. De esta forma se posibilita el

equilibrio para la accion de la marcha erguida sobre dos piernas (Gruss y Schmitt 2015).

. o . . :
H. sapiens ¥ A. afarensis Ar: ramidus P. trogodytes

Figura 6. La pelvis del ser humano moderno (Homo sapiens), de los primeros homininos (A. afarensis y A. ramidus) y del
chimpancé (Pan troglodytes). En la vista anterior (primera fila) se observa la reduccion de las crestas iliacas, con posicion
mas lateral, a diferencia de estas crestas en Pan troglodytes. En s vista lateral (segunda fila) se observa la orientacion
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coronal de las crestas iliacas del chimpancé, en comparacion con las de los primeros homininos, Estos dltimos tienen una
cresta mas orientada lateralmente; lo cual permite que los musculos del gliteo se originen en la superficie externa del ilion
y se inserten en el trocanter mayor del fémur, para actuar como abductores del muslo y de las extremidades inferiores en
la fase de parada. (Gruss y Schmitt 2015)

“Los cambios en la parte inferior de la pelvis, en el sacroisquial y en el pubis afectaron los
diametros anteriores y transversales del canal de parto, al igual que los sitios donde los
ligamentos se conectan entre el isquion y el sacro, asi como los musculos del tendon de la
corva y los aductores. De manera mas explicita, el isquion y la tuberosidad isquiatica son
mas largos en los primates no humanos y en el caso especifico de los ligamentos
sacrotuberosos tienen un origen mas cercano, mientras que en los primates humanos el
isquion esta acortado” (Gruss y Schmitt 2015).

La articulacion lumbosacra se localiza de manera anterior a la articulacion
sacroiliaca, lo cual permite que la masa corporal pueda rotar de manera anterior en la
direccion del sacro, sumiendo el promontorio sacral y elevando el apice y el coccix. “El
ligamento sacrotuberoso, que corre desde el sacro hacia el coccix y hacia la tuberosidad
isquiatica, resiste la rotacion sacra y se tensa, debido a la carga de la masa corporal durante
la posicion erguida y la marcha (Gruss y Schmitt 2015). Por otra parte, las extremidades
inferiores méas largas modifican el punto de insercién de los masculos del tendén de la
corva, mientras que las tuberosidades mas gruesas no sélo dan mayor movimiento a los
tendones de la corva, sino también han adquirido mayor capacidad para absorber dicha
tension.

El ser humano también depende de activacion ténica importante de los masculos
ventrales para realizar la accion de marchar y correr sobre dos piernas. La activacién de los
musculos abdominales permite estabilizar el tren superior y luchar contra las fuerzas que

ejercen los movimientos extensores. El erector de la columna, que es un musculo de
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reaccion rapida, no tiene tanta activacion para controlar la columna vertebral en
movimiento de inclinacion. De esto se hacen cargo los muasculos abdominales (Al-Imam
2017).

Al-lmam (2017) también describe las modificaciones craneales que tuvo el ser humano
para la marcha bipeda, que fueron, por cierto, menos numerosas que las poscraneales, como
la reduccidon de la masa muscular del cuello, el posicionamiento central del foramen magno
en relacion con el didmetro anteroposterior del craneo, la reduccion de las crestas
supraorbitales y el funcionamiento del musculo occipitofrontal (Al-Imam, 2017). Debe
mencionarse que la capacidad endocraneal aumento hasta 1500 cc en un periodo de 2.4 a
0.5 millones de afios atras, sin embargo, cabe sefialar que este proceso se dio de manera
posterior a la adquisicion de la bipedia como medio principal de desplazamiento de los

homininos.
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Comentarios finales

En suma, el gluteo mayor, como se pudo observar a lo largo de este capitulo, es un
musculo que tiene configuraciones musculoantdmicas muy especificas y singulares. Su
tamarnio, el grosor de las fibras musculares y las inserciones hacen que éste sea el musculo
méas poderoso del cuerpo humano, con el cual Homo sapiens puede realizar varios
movimientos que requieren mucha fuerza y gran rapidez de movimiento. Por ello,
desempefia un papel importante en la locomocién y contribuye de forma importante a la
bipedestacion caracteristica de nuestra especie.

También se debe mencionar que la ausencia de este musculo en otras especies
primates vivas indica la importancia que tiene dentro de la evolucion humana, la
biomecanica y, en general, para el estudio del surgimiento de fenotipos novedosos. La
descripcion de la forma, la funcion y la comparacion anatomica de este musculo con la
estructura homdloga que tienen los primates no humanos es fundamental para este trabajo,
y en el siguiente capitulo se presentara una investigacion de corte bibliografico en la que

diversos autores han abordado el origen y evolucién del glateo mayor y de la bipedestacion.
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Capitulo 11: Antecedentes tedricos e histdricos

En este apartado se presenta un recorrido histérico de los primeros investigadores y las
ideas que se interesaron en comprender la estructura anatomica del gldteo mayor y se
abordan algunas propuestas teoricas que se han formulado para poder explicarla evolucion
y el desarrollo de este muasculo en los homininos. También, se presentan y analizan algunas
hipdtesis que explican el surgimiento y la adaptacion de la marcha bipeda en este linaje
taxondémico. En este sentido algunos autores han especulado que el desarrollo del glateo
mayor tuvo un impacto en la adquisicion gradual de la marcha bipeda y de la postura
erguida (Tyson (1699), Klaatsch (1914), Al Imam (2017); Darwin (1871); Dart (1925)
Jablonski, Chaplain (1996); Hunt (1996) Greiner (2002); Ko (2015); Lieberman (2006);
Lovejoy y White (2010); Hogervost y Vereecke (2014); Stern y Susman (1983); Tuttle
(1975); Ward (2003). Por ello es importante realizar un recorrido tanto a nivel histérico

como tedrico para tener una mejor perspectiva de esta interesante tematica.

Edward Tyson

Desde una perspectiva historica, el primero en estudiar las diferencias morfoldgicas entre
los primates humanos y no humanos fue Edward Tyson en 1699. Al realizar una diseccion
de un chimpancé, sefiald que: “Los musculos que mas difieren de los humanos con los de
este animal, son los del muslo. No encontré ningin gliteo menor. Tampoco observé que el

gluteo mayor tuviera una morfologia similar a la del ser humano. Simplemente era
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tendinoso en su origen, era mas largo desde la espina del hueso iliaco y tenia menor grosor

que el del ser humano” (Stern 1972).

Hermann Klaatsch

Hermann Klaatsch (1914) fue uno de los primeros investigadores en sefialar que el
desarrollo y tamafio del gliteo mayor se debe a que se trata de un musculo para ayudar a los
seres humanos a escalar la corteza de los arboles de manera vertical y que era un precursor

para el desplazamiento erguido sobre dos piernas (Stern 1972).

Russell H. Tuttle

Tuttle (1975) estudid la activacion del glateo mayor proprius en los gorilas, cuando esta
especie mostraba el comportamiento ocasional de locomocidn bipeda, y encontrd que el
gluteo mayor proprius, el cual esta constituido por la parte superior y media, funciona
prominentemente como un abductor y rotador lateral del muslo en la articulacién de la
cadera del gorila. También observd que cuando la extremidad trasera estaba en extension
total, el gluteo mayor dejaba de estar activado. Su conclusion fue que el surgimiento y el
desarrollo del gluteo mayor en los seres humanos se debio a factores selectivos complejos

que favorecieron la bipedestacion (Tuttle 1975).

Jack. T. Stern y Randall L. Susman

En 1981, Stern y Susman publicaron el articulo Electromyography of the Gluteal Muscles
in Hylobates, Pongo, and Pan: Implications for the Evolution of Hominid Bipedality, en el
cual midieron la activacion del segmento isquiofemoral de la parte superior del glateo

42



superficial o del biceps femoral. También analizaron, la parte media del gluteo superficial
de cuatro chimpancés, un orangutan y dos gibones. Sus resultados indicaron que existe un
cambio considerable en la funcion del gluteo medio entre chimpancés y orangutanes, ya
que en Pan no encontraron activacion de los muasculos gluteales cuando se encuentran en
posicion cuadripeda ni en la tripedal (apoyo en tres de las cuatro extremidades).

A su vez, en la postura bipeda erguida, el orangutan presenta activacion constante y
moderada del glateo isquiofemoral, en tanto que el gluteo medio y el glateo superficial no
se activan.

En los gibones, el gliteo medio, el gluteo anterior superficial y el gluteo medio
superficial se activan de manera moderada al pararse sobre sus extremidades posteriores.

Por otra parte, se observé que el apoyo de todo el peso corporal sobre una sola
extremidad inferior produjo gran activacion de todos los musculos gluteales en Pan y
Pongo. En el primero, en el glteo isquiofemoral y medio, y en Pongo, en ambas partes del
glateo superficial y medio (Stern y Susman 1981).

De acuerdo con Stern y Susman (1983), el gluteo mayor es un musculo
especializado para la fuerza y rapidez, por ello, el incremento en su tamafio se debe a una
compensacion energética y de fuerza que otros musculos extensores musculares perdieron,
los cuales tienen su origen en el isquion. Con esto, llegaron a dos conclusiones:

La primera es que en el orangutan el uso de los musculos gluteales en la posicion
cuadrupeda es similar a la de la bipedestacion y a la que se adopta para escalar. Esto puede
relacionarse con el hecho de que el tamafio relativo de los antebrazos de Pongo obliga al
tronco a asumir una posicion mas erguida durante la locomocion bipeda. Esto implica que
“cuando se quiere interpretar la funcionalidad de los restos fosiles de un posible antepasado

humano temprano, puede ser extremadamente dificil identificar el comportamiento al cual
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el caracter se adapta” (Stern y Susman 1981). La segunda conclusion a la que llegaron es
que existe una relacion entre la escalada vertical con la bipedestacion.

Estas conclusiones son importantes porque demuestran que existe una correlacion
entre la escalada vertical y la bipedestacion. Sin embargo, no llegan a explicar en su
totalidad el por qué los seres humanos y sus ancestros directos, es decir, los homininos
fueron los Unicos que lograron una marcha bipeda, cuando existen distintas especies del
orden primate que usan la escalada vertical como parte de su repertorio locomotriz.

Usando el electromiograma dichos autores también han estudiado la activacién del
gliteo mayor en chimpancés durante la locomocién bipeda ocasional y encontraron que la
activacion de este masculo es muy similar durante la caminata bipeda con la escalada
vertical, las cuales son muy diferentes a la forma de locomocion habitual de los

chimpanceés, que es casi en su totalidad cuadripeda terrestre.

Diferencias morfolégicas de la region gluteales en grandes simios y humanos

En este apartado se destacan trabajos que se enfocaron en realizar una comparacion
del gluteo mayor del ser humano con las estructuras anatomicas homologas de otros
primates para destacar el rol de este misculo en nuestra especie y las variaciones que

existen en la anatomia de otros primates no humanos.

Mary W. Markze et al.

En el articulo Glateo Mayor y Funcion muscular y el origen del bipedalismo humano
(Gluteus Maximus Muscle Function and the Origin of Hominid Bipedality), Markze et al.
(1988) realizaron una investigacion en la cual la hipotesis propuesta era si el tamafio

agrandado de la porcion craneal del gluteo mayor y la de su insercion, bastante Unica, en la
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parte dorsal del ilion pudo haber contribuido a la efectividad de los movimientos del tronco
superior. La cual, plantean, fue explotada durante las actividades de forrajeo de los
primeros homininos.

Para comprobar su hipdtesis, el equipo de Markze utilizd a seis sujetos de la especie
humana a los cuales se les colocé electrodos en las porciones caudales derecha e izquierda
para medir la activacion del gluteo mayor en movimientos como lanzamiento, excavacion,
aporreo y levantamiento de un objeto.

Los resultados reflejaron que, al lanzar un objeto con la mano derecha, el gliteo
mayor se activaba mediante la rotacion de la cadera, en levogiro, en direccion de la
extremidad inferior izquierda, antes de que esta tocara el piso, o al momento en que lo
hiciera. El gluteo mayor se mantuvo activo durante el proceso de rotacion del tren superior,
hasta que el pie derecho se levantaba del suelo.

Los movimientos de aporreo se dividieron en aporreo con una mano 0 con ambas.
Los resultados no variaron mucho entre si; en ambos casos se observd una activacion
similar a la que ocurre en el gliteo mayor con el movimiento de lanzamiento. Sin embargo,
la magnitud de la activacion del glateo en los golpes con ambas manos no fue tan amplia.
Cuando la pelvis rotaba en levogiro hacia la pierna izquierda, la cara izquierda del glateo se
reclutaba (es decir, se activaban distintos nimeros y tipos de fibras musculares durante la

contraccion del masculo).

Al excavar, la activacion del glateo mayor fue casi nula, excepto cuando
flexionaban el tronco en angulos de treinta grados a noventa grados, porque con esa
inclinacion se reclutaba el masculo.

En el movimiento de levantamiento fue en el que méas se logré observar la

activacion del gluteo mayor, tanto en magnitud como en amplitud. Al estar el tronco en una
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posicion de noventa grados la sefial era casi nula, pero al levantar carga, se observo un
incremento dramatico que continud practicamente hasta finalizar la tarea.

Las dos conclusiones principales de los autores con respecto a la cara craneal del
gliteo mayor son, primeramente, que éste “permite colocar en posicioén al tronco y lo
mantiene en un angulo 6ptimo para poder recoger y cargar objetos pesados” (Markze e al.
1988). La segunda es que este masculo “contribuye a la rotacion controlada del tronco, al
iniciarlo y frenarlo contra la aceleracion que se requiere para el apalancamiento en la
aceleracion inherente al uso de herramientas que se sostienen con las manos. Las
caracteristicas distintivas de la porcion craneal del gluteo mayor del ser humano (su tamafio
grande y sus conexiones al ilion y la fascia lata) se explican en los movimientos que
requieren mucha torsion para resistir las fuerzas y el impulso generado por el peso y los
movimientos del tronco, de las extremidades inferiores y de la fuerza de la herramienta que

se sostiene con la mano” (Markze et al. 1988).

J.P. Vakos

Vakos realiz6 un estudio en 1994 para investigar el papel del gliteo mayor, el biceps
femoral y el musculo semitendinoso, durante el levantamiento con peso controlado, ya que
usualmente los estudios previos sobre el levantamiento de peso se enfocaban de manera
casi exclusiva en los musculos del tronco superior (el recto abdominal, los oblicuos, el recto
de la columna y el dorsal ancho).

“Los musculos extensores de la cadera exhiben una postura anatoémica que permite extender
los musculos de la columna durante un levantamiento de sentadilla, gracias a sus
adhesiones indirectas a la fascia toracico lumbar, a través de los huesos iliacos, y, de este

modo, a las apofisis espinosas de la columna lumbar” (Vakos 1994).
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En el estudio se encontrdé que el gldteo mayor, visto a través de una
electromiografia, tenia méxima activacién durante el levantamiento de sentadilla en el
segundo y tercer cuarto de la actividad, mientras que en el primero y en el Gltimo cuarto del
levantamiento habia nula actividad del gluteo. Entre los sujetos del estudio se encontraron
variaciones debido a las formas individuales en que cada uno de ellos realizaba sus
levantamientos.

Una de las conclusiones obtenidas rompe con el molde establecido del papel que se
ha propuesto que tienen los musculos que participan en la extension de la cadera, ya que el
estudio indica que estos musculos contribuyen en la misma medida que los musculos del

tronco superior en los levantamientos ciféticos y lordoticos.

Eishi Hirasaki et al.
De acuerdo con Hirasaki et al. (2000), la escalada vertical es una funcion preadaptativa de
la bipedestacion humana, ya que responde parcialmente a la problematica de por qué los
seres humanos son la Unica especie viva dentro del orden primate con locomocién bipeda.
Hirasaki y el resto de su equipo mencionan que es muy curioso, al igual que confuso que
otros primates no presenten esta forma de locomocién, ya que la mayoria de los primates
tienen en su repertorio de locomocion la escalada vertical.

Su investigacion muestra que existen dos tipos de escaladores verticales en los
primates. El primero se refiere a los prondgrados®, postura que no es conducente al
bipdealismo, mientras que el segundo tipo de escalador vertical, el antiprondgrado®,

probablemente contd con las condiciones exactas para que se diera la especializacion del

> Prondgrado se refiere a cuando un animal camina con la orientacion del cuerpo en un plano horizontal
(paralelo) con respecto al suelo, por ejemplo, como lo hacen los perros.

6 Anitprondgrado se refiere a cuando la postura de un animal durante el movimiento no esta paralelo con
respecto al suelo, por ejemplo, los chimpancés y los gorilas.
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tren superior y del tren inferior. Asi como, el fortalecimiento de la cadera y del extensor de
la rodilla; es decir, mayor rango de extension en las articulaciones de las extremidades
inferiores y una postura mas recta en el tronco superior, lo cual es similar a lo que sucede

en la marcha bipeda-(Hirasaki et al. 2000).

T.M. Greiner

Greiner (2002) se preguntaba si la morfologia especifica del gluteo mayor en Homo, Pan,
Gorilla, Pongo e Hyolbates se debia a un prerrequisito o0 a una consecuencia de la postura
bipeda locomotora. A través de modelos computacionales comparé la anatomia
musculoesquelética del ilion e isquion en todos los primates, modificando de manera
experimental los patrones musculares y esqueléticos.

Al realizar esos cambios hipotéticos de las estructuras musculares y esqueléticas, Greiner
midié los cambios de apalancamiento estimados en el momento de activacion de las
diferentes regiones del gliteo mayor, observando que esos momentos revelan una secuencia

evolutiva de una transicion morfoldgica de primate no humano a primate humano.

Su conclusion es que los modelos reflejan que las funciones locomotoras y
posturales del gliteo mayor se volvieron mas costosas energéticamente y que estas
funciones locomotoras habrian sido mas dificiles de realizar si la morfologia
musculoesquelética hubiera cambiado al patron humanoide antes de que se adoptara la

postura bipeda erecta.
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Daniel E. Lieberman et al.

Por su parte, Lieberman et al. propusieron en 2006 que el desarrollo, incremento de tamafio
y la funcién del gluteo mayor fue resultado de una adaptacion para correr que en si misma
se deriva de la habilidad de caminar sobre dos piernas. Y que correr tiene una funcion
estrictamente distinta a la de caminar; la cual se debe a las siguientes razones biomecanicas
especificas.

La primera es que la distincion mencionada es resultado de que correr involucra una fase
aérea que genera una fuerza de reaccion terrestre mayor al impactarse el talon con el suelo.
La fuerza de reaccion terrestre y el impacto del taldn en este caso suelen ser doblemente
mayores que la fuerza y el impacto al caminar.

El segundo factor biomecéanico es que la flexion de la cadera es distinta al correr y al
caminar. En el primer caso, la cadera tiende a estar flexionada durante todo el ciclo del
movimiento, ya que el centro de gravedad recae entre el impacto del talén y la postura
media mientras que, en el segundo, la cadera solo se flexiona antes del impacto del tal6n
con el piso. De esta forma, el gliteo mayor evita que el tronco superior se colapse durante
la elevacion de una pierna, en tanto la otra absorbe el impacto cuando el tal6n toca el piso.

La tercera diferencia biomecéanica es que durante la accion de correr, el gluteo
mayor desacelera la pierna que esta oscilando durante la fase de columpio, debido a la
elevada aceleracion de las piernas al correr. La desaceleracion permite que el cuerpo pueda
seguir erguido al correr y permite hacer cambios de direccion bruscos, ademas de evitar que
el tronco superior colapse.

Sin embargo, Lieberman y colegas concluyen que la activacion de este musculo se
observa en movimientos como el de levantar el cuerpo de una posicion sentada a erecta; un

amplio nivel de activacion en movimientos como flexion del tronco superior; caminar en
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cuclillas para la actividad del forrajeo; al lanzar objetos y para actividades como la
excavacion, al hacer uso de la pala o palillo; estabilizacion del tronco superior cuando no
existen condiciones favorables para el caminar erecto debido a la pendiente de la senda; a la
carga de objetos pesados. Por lo cual, apunta el autor, se deben hacer mas estudios
paleontoldgicos y experimentales para poder determinar la funcion y la historia evolutiva
del glateo mayor del ser humano.

Como se puede observar, el enfoque de Liberman se basa en el pensamiento de la
Sintesis Moderna, cuya aproximacion se fundamenta en explicar cémo los cambios
evolutivos son filtrados Unicamente por la seleccién natural. La Sintesis Moderna describe
que los cambios evolutivos se dan en los genes, mas no existe una explicacion mayor, ni
una relacion fenomenoldgica entre los conceptos de genotipo y fenotipo, ya que esta
Sintesis no toma en cuenta los factores de desarrollo ontogénico y las interacciones entre
organismo ambiente se conciben de manera unidireccional. Por su parte la Sintesis
Evolutiva Extendida destaca a los fenotipos; al igual que pone énfasis en el surgimiento de
novedades evolutivas y cdmo es que se dan estos nuevos fenotipos a través de la
modificacion de los mecanismos que regulan el desarrollo. Explicaciones que, a su vez, se
complementan con conceptos y herramientas provenientes de la Sintesis Moderna,
fundamentalmente a través del efecto del mecanismo de la seleccién natural. Lo que es

considerando como un panorama mas completo y enriquecedor del fenémeno evolutivo.
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C.L. Zimmerman et al.

En 1994 Zimmerman et al. publicaron un articulo sobre el impacto de los musculos de las
extremidades inferiores durante la fase de extension de la rodilla en cuatro tipos de
ejercicios al subir y bajar escaleras. Encontrd que el gliteo mayor tiene nula activacion en
los pasos retrogrados (los que van contra la pendiente), lo cual demuestra que no es el
ejercicio que debe practicarse para fortalecer el musculo, como se habia pensado. También
observo que el musculo tiene mayor activacion al incrementarse el ritmo de pasos por
minuto en la caminada en pendiente.

Para Stern, el gluteo mayor es fundamental para la bipedestacién. En Anatomical
and Functional Specializations of the Human Gluteus Maximus (1972) sefiala que en
diversos estudios sobre los musculos de la cadera no se ha destacado la importancia de este,
debido a que la mayor parte de las descripciones y explicaciones no han determinado de
manera correcta las distinciones morfol6gicas y funcionales entre primates humanos y
primates no humanos.

En el ensayo mencionado, se detallan las variaciones del gluteo mayor a través de
un estudio comparativo y se resalta la vasta cantidad de caracteres que son Unicos para el
caso del humano. Para ello, realizd disecciones en una amplia cantidad de especies. Los
resultados reflejaron que las caracteristicas singulares de este musculo en H. sapiens se
deben a las extensas conexiones de fibras superficiales en la porcion craneal dentro de la
superficie profunda de la fascia, asi como a la amplia expansion de las fibras bajas del
tendon ascendente. Todas las demas caracteristicas de insercion en el ser humano son
iguales a las de los demas primates; sin embargo “ ...la limitacion de la extension distal de

la insercion de las fibras caudales es peculiar” (Stern 1972).
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Carol Ward

Ward (2002) hizo un estudio sobre la locomocién de Australopithecus afarensis, ya que
ésta es una especie sobre la cual tampoco existe consenso con respecto a su tipo de
locomocion, aunque se ha establecido que su bipedestacion era habitual (Ward, 2002).
Existen varias hipdtesis, las cuales Ward recopila, para presentar las discrepancias que
existen entre ellas y explicar la relacion de la bipedestacion y la locomocion arbérea en los
australopitecinos mencionados.

La primera hipétesis, propuesta por Sarmiento (1998), es que se trataba de
individuos cuadripedos palmigrados-plantigrados, idea que se basa en que compartian
muchas caracteristicas morfoldgicas con los pies y las manos del gorila. Sin embargo,
existen demasiadas evidencias, como la curvatura sinusoidal de las veértebras, el amplio
sacro, la estructura del cuello femoral y la forma del condilo que no son caracteristicas
morfoldgicas presentes en los gorilas, lo cual limita a esta hip6tesis para explicar la
locomocion o la posicidn cuadripeda en Australopithecus.

La segunda hipdtesis, propuesta por Stern, Susman y Jungers (2000) plantea que A.
afarensis era una especie mayoritariamente terrestre que ocasionalmente se desplazaba en
los arboles. Esta hipdtesis surge principalmente a través de la interpretacion del mosaico
anatémico del esqueleto de A. afarensis realizada por McHenry en 1994, y Stern, (seis afios
después). Y se basa en la premisa de que una reconstruccion debe considerar la totalidad
anatomica del sujeto y, si se encuentran rasgos primitivos, estos deben ser resultado de
alguna razon funcional.

La tercera hipdtesis postulada por Latimer, Lovejoy y Ohman (1991) es similar a la
segunda: los diversos rasgos de esta especie son evidencia suficiente para afirmar que era

un bipedo habitual y, al contar con las modificaciones necesarias para facilitar este tipo de
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locomocion, las caracteristicas morfoldgicas que les permitieron desplazarse por los arboles
(extremidades superiores largas, dedos de la mano y de los pies largos) se redujeron, por lo
cual la vida en los arboles de A. afarensis no fue favorecida por la seleccion.

En su articulo, Ward incluye varias referencias bibliogréficas, no para afirmar o
desmentir las hipotesis que analiza, sino para explicar por qué no siempre puede inferirse
un comportamiento o una filogenia a través de los caracteres morfoldgicos de una especie,
debido a que son multiples los factores que pueden modificar la anatomia. Asimismo, nos
permite recordar que el desarrollo de los tejidos blandos y los cambios de musculatura a
través de los procesos de ontogenia tienen una clara influencia en el sistema esquelético.

También, sefiala que los avances en el campo de la genética y la evolucién del
desarrollo han demostrado que las interpretaciones morfoldgicas y de comportamiento no
deben limitarse Unicamente al estudio osteoldgico. La genética del desarrollo ha logrado
mostrar que, por ejemplo, “la combinacion de mutaciones del gen Hoxa-11 y Hoxa-13
reflejan cambios que pudieron haber ocurrido en los primates. Hoxa-11 puede haber
ocasionado una amplia gama de variaciones, incluyendo la reduccion de los metacarpos 2-
5, la reduccion del proceso estiloides del cubito y la transformacion de las vértebras sacras
en lumbares. Al parecer, un conjunto similar de morfologias diferencia a los homininos de
los simios, lo cual sugiere la posibilidad de un solo cambio genético, dando por resultado
numerosos cambios en el desarrollo” (Davis and Capecchi 1994; Favier et al. 1995, 1996
Ward, 2002).

La antropologa concluye que la manera en que se han formulado e intentado
solucionar los debates en torno la locomocion de Austrolpithecus ha sido errénea. Propone

que, para poder estudiar y responder a estas preguntas, es necesario usar la informacion que
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ya se tiene y disefiar experimentos para comprobar las hipotesis sobre el bipedalismo y el

comportamiento.

Distintas hipdtesis relativas al origen y evolucion de la bipedestacion

A continuacion se realizé una recopilacion de las propuestas para explicar el surgimiento

del bipedalismo, al igual que su posible relacion con el gluteo mayor.

La hipotesis de la sabana

La hipdtesis de la sabana propuesta por Raymond Dart en 1925 a partir del descubrimiento
de los restos de Austrlopithecus afarensis es uno de los modelos mas tempranos para poder
explicar el origen y evolucion de la bipedestacion en los seres humanos. En este modelo
Dart afirma que los homininos se vieron obligados a adaptarse a la sabana después de
descender de los arboles (Shreeve 1996, Ko 2015). Segun esta hipotesis, la adquisicion de
una locomocion bipeda era de mucha utilidad para poder sobrevivir en un espacio abierto y
extenso, y de este modo evitar ser alimento de animales depredadores (Ko 2015).

Sin embargo, las evidencias paleoclimatolégica y paleoantropoldgica han
demostrado que los primeros homininos bipedos como Ardipithecus ramidus todavia tenian
adaptaciones para poder escalar arboles, lo cual ha ocasionado que muchos investigadores
como Ko (2015), Al-Imam (2017), Greiner (2002), Tobias y Schmitt (2003), Nakatsukasa
(2018), Lovejoy (2009) y Niemitz (2010) apunten que la bipedestacion probablemente
surgid en los arboles, lo cual descarta la hipdtesis de la sabana.

No obstante, la hipétesis de la sabana tiene sus defensores. Jablonski y Chaplin
propusieron en 1993 (Niemitz 2010) un trabajo que complementa dicha hipdtesis,

argumentando que, ademas de haber adquirido la postura bipeda, también “las
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demostraciones de bipedestacion por grupos de prehominidos llevé a la resolucion de un
conflicto intragrupal a través de gesticulaciones y ritos que rara vez resultdé en ataques
mortales”.

Otra cuestion central de esta idea sobre comportamientos adquiridos debido a la
bipedestacion: es el intercambio de hembras de grupo a grupo: “[...] la transmision de
hembras llevd al establecimiento favorable de una bipedestacion territorial habitual”
(Jablonski y Chaplin 1993, Niemitz 2010). De acuerdo con estas autoras, las hembras
abandonaban sus grupos para irse con los machos que superaban ciertos retos fisicos, como
ganar una pelea, o con los que se imponian en un conflicto sin llegar a la violencia, en el
cual el vencedor casi siempre mostraba una bipedestacion parcial. También sefialan que las
hembras realizaban estas mismas actividades, puesto las que ganaban en un conflicto
podian tener mayor acceso a recursos como la alimentacion y, asi, incrementar la
posibilidad de sobrevivencia de sus crias.

Por lo tanto, de acuerdo con esta linea de pensamiento, los que mostraban una
bipedestaciéon parcial mas eficiente se podian reproducir mas y transmitir esta novedad
evolutiva a las generaciones subsecuentes y es por ello que esta caracteristica se seleccion,
alcanzando, a través del tiempo, una bipedestacion completa y generalizada.

No obstante, la propuesta de Jablonski y Chaplain ha sido cuestionada, debido a que
en 1996 Hunt realiz6 un estudio en primates no humanos, concretamente con chimpancés,
en el cual encontré que las exhibiciones sociales de vencimiento de un contrincante son
extremadamente raras, ya que solo se presentan en su totalidad en menos de uno por ciento
de las ocasiones en las cuales existe un comportamiento social (Niemitz 2010).

Esta hipdtesis demuestra una de las problematicas mayores del uso del mecanismo

de seleccion natural, asume que el cambio en la anatomia de los homininos y el desarrollo
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de la locomocion bipeda se debid al tipo de ecosistema de la sdbana con los pastizales altos,
lo cual un efecto estimulo-respuesta de la influencia del ambiente sobre el organismo, e
ignora, también cémo surgen nuevos fenotipos para incrementar la adaptacién o no de un
organismo para poder dejar o no descendientes. Esto depende de la relacion e interaccion

del organismo con ambiente y viceversa.

Hipotesis de la liberacion de las manos
La liberacion de las manos es una hipdtesis que se basa en los postulados de Darwin,
plasmados en su libro The Descent of Man, and Selection in Relation to Sex (1871). En el que
plantea que, al liberarse las manos para la construccion de herramientas, el manejo de
armas, la recoleccion, el transporte de carne y productos del forrajeo y la auto proteccion,
facilité que, los homininos adquirieran la locomocién bipeda. Esta hipotesis fue bien
recibida en su momento, cuando se tenian pocos datos y evidencias para refutarla, e incluso
fue retomada por investigadores renombrados como Haeckel (1900), Washburn (1959) y
Oakley (1960).

Sin embargo, en 1961, casi cien afios después de la publicacion de The Descent of
Man, Hewes criticé la hipotesis del origen de la bipedestacion de Darwin. Afirmaba que no
era necesario que los primates asumieran una postura bipeda para la manipulacién de
objetos, dado que el manejo de los mismos podia realizarse en varias posturas, lo cual
indicaba que esta no seria una variable que indujera la marcha de manera erguida y bipeda
(Niemitz 2010).

Concuerdo con la critica de Hewes a esta hipoétesis, ya que se ha podido observar
que muchos mamiferos, no solo los primates, logran una postura bipeda aunque sea esta por

un tiempo breve en el cual pueden transportar alimentos a distancias cortas. En mi opinion
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esta hipotesis no logra explicar satisfactoriamente la razén por la cual la especie humana

fue la Unica especie viva que logro adquirir este tipo de locomocién.

Aposematismo

Las hipdtesis que intentan explicar el origen y la evolucion de la bipedestacion no se han
detenido con el paso de los afios. En fechas mas recientes, Jordania (2014) propuso que la
bipedestacion surgido como una estrategia de defensa de los primeros homininos derivada
del aposematismo (coloracion de advertencia) o la muestra de peligro e intimidacion a
depredadores y competidores por los mismos recursos, por medio de sefiales audiovisuales
y sonoras exageradas. Por lo cual los homininos para ahuyentar a los depredadores se
ponian en una posicion bipeda.

Aunque ponerse en posicion vertical y sostenerse sobre las patas traseras es una
estrategia que se puede observar en varias otras especies animales, como las ranas,
Phasmatodea, o la mantis religiosa para aumentar su tamafio corporal en una muestra
aposematica, esto no explica de manera satisfactoria por qué los seres humanos son los

Unicos que se adaptaron para caminar sobre sus dos extremidades inferiores.

Vision a distancia

Raymond Dart, en 1959, propone otra teoria para explicar el surgimiento de la
bipedestacion en nuestra especie; aunque es similar a la que ya habia propuesto, Dart
describe que la bipedestacion es resultado de una ventaja primordial: la posibilidad de que
los homininos pudieran observar el espacio que habitaban, a corta y, en particular, a larga
distancia, para evitar ser depredados. Concluia que, por medio de la seleccion natural, los
homininos se adaptaron a la postura erecta para poder ver sobre los altos pastizales. Sin

embargo, en su estudio con babuinos y chimpancés en Africa, Rose (1976) encontr6 que
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estos primates no humanos rara vez adoptan una postura bipeda para poder observar el

horizonte, lo cual se contrapone al planteamiento de Dart.

Lanzamiento

De acuerdo con la hipétesis del lanzamiento de Kirschmann (1999), el desarrollo cognitivo
motriz y la habilidad de poder lanzar proyectiles requiere de numerosas adaptaciones
morfologicas en los hombros, en los brazos y en el cerebro. Este autor sefiala que la
bipedestacion surge como una especializacion complementaria al lanzamiento para poder
usar armas.

Sin embargo, para otros investigadores como, Dunsworth, Walker y Challis, (2003)
la bipedestacion surgid hace alrededor de seis millones de afios, a diferencia de las primeras
evidencias de herramientas liticas que datan de apenas unos 2.6 millones, lo cual muestra
una diferencia de tres millones de afios entre la bipedestacion y la fabricacion de
herramientas liticas. Evidencia que permite sostener que la bipedestacion no surgid
necesariamente como parte del proceso de lanzamiento de proyectiles, sino que la
evolucion o la adaptacion del lanzamiento probablemente surgi6 con la aparicion de Homo
erectus (Dunsworth 2003).

Transporte de infantes

La correlacion entre transportar algo o a alguien y la bipedestacion es una hipotesis que se
ha desarrollado a través de varios afos y basicamente se extrapola a llevar algo en brazos y
desplazarse con dicha carga (Niemitz 2010). Entre los autores que manejan variantes de
esta hipotesis se encuentra Etkin (1954), quien la ubica en el contexto de llevar infantes en
brazos, en el contexto de una sociedad de cazadores y recolectores, donde las madres

debieron pasar por un proceso de adaptacion para transportar a sus infantes de manera mas
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efectiva y por ello adquirieron una postura erecta. Washburn (1967) estuvo asi mismo a
favor de que llevar a infantes en brazos fue una razén para la postura bipeda.

Niemtiz (2010) destaca que esta perspectiva nunca ha calculado el costo energético
de cargar un infante para el caso de los primates no humanos: “Transportar infantes en
postura erecta y sobre las dos extremidades inferiores Unicamente parece suceder cuando
hay movimiento de vadeo, si bien no pueden excluirse situaciones especiales en las que sea
posible cargar a un infante, estando en postura erecta”, Por otra parte, se ha observado que
los monos del Viejo Mundo pueden cargar a sus crias sin problemas y de manera sencilla,
rapida y segura sin tener que recurrir a la capacidad de caminar erectos, sobre sus patas
traseras (Niemitz 2002).

Por su parte, Sugardjito y Van Hoof estudiaron hembras orangutanes en 1986 y
describieron que éstas practicaban una trepa con las cuatro extremidades para poder
transportarse a través de las copas mas altas de los arboles con una combinacion de
braquiacion y balanceo entre los arboles. Observaron que la caminata sobre cuatro patas y
el escalamiento vertical eran de muy poco uso.

Con estas observaciones surgio la hip6tesis de la trepa ortograda’, de acuerdo con la
cual los orangutanes, en particular los machos, se encuentran siempre en postura erguida en
estas trepas y en sus braquiaciones en suspension, para evitar caidas, en especial cuando
toman ramas muy delgadas. Thorpe et al. (2007) observaron que los orangutanes extienden
las articulaciones de las rodillas y de las caderas en posiciones que podrian considerarse
pre-adaptativas de la bipedestacién y que cuando las caderas llegan a una extension

completa es similar a la de los homininos, cuando estos caminan en posicién erguida, por lo

7 . . . .
Ortégrado denota la manera de caminar con la espalda recta, es decir, de manera perpendicular al plano
de la superficie de apoyo la cual es independiente del movimiento de las extremidades.
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cual, se afladen més evidencias que refutan la teoria de la sabana. Para estos autores,
“[D]urante el Mioceno..., los antepasados de los orangutanes se volvieron mas
especializados, y limitados al dosel forestal, es por ello que se volvieron expertos en
navegar a través del dosel” (Niemitz 2010).

Las especializaciones en la anatomia musculo-esquelética de Pongo son diversas y
no solo se utilizan para la locomocion. Especialistas como Friday, Gebo y Thorpe (2007)
piensan que estas especializaciones afectan el comportamiento y la relacion con el
ecosistema. (Friday 1992; Gebo 1996; Thorpe et al. 2007, citados en Niemitz 2010).

Gracias a estudios moleculares se ha encontrado que Pongo es mas cercano a los
gibones que a los primates africanos (Begun 2003; Moya-Sola et al. 2004; Oxnard 1979;
Friday 1992, Niemitz 2010). La separacion del orangutan del clado de los simios africanos
ocurrié hace unos 15 millones de afios y la de los gorilas del grupo de chimpancés y
humanos fue hace unos 11 millones de afios aproximadamente. Por ello, resulta muy dificil
pensar que el comportamiento de los orangutanes cuando escalan y atraviesan las alturas de
los bosques fuera una razén por la cual los seres humanos se adaptaran a una locomocion

bipeda.

Modelo de la Termorregulacion

En 1984, Peter Wheeler propuso el modelo de la termorregulacion, conforme al cual la
bipedestacion reduce la superficie del area corporal, lo que ayudaria a disipar el calor y
reducir la carga de calor, “[...] al adquirir acceso a velocidades edlicas y temperaturas mas
favorables, por encontrarse a una distancia mayor del suelo” (Wheeler, 1991). Ademas de
reducir la superficie corporal expuesta al sol, también hay un mayor flujo de viento lo que

da lugar a una mayor pérdida de temperatura, y esto contribuye al bienestar del organismo.
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Segun Wheeler, existen dos factores principales para el desarrollo de esta estrategia
adaptativa, que aqui enumer6 sin orden de importancia, ya que ambas tienen igual
preponderancia: la primera se debe a la falta de la rete carotidea en los homininos, la cual
permite el enfriamiento del cerebro. Ante la ausencia de esta estructura y el gran tamafio
cerebral de los homininos era imperativo que se suscitara una estrategia que posibilitara el
enfriamiento del cerebro cuando la temperatura corporal se elevara, considerando el gran
flujo de sangre al cerebro enorme de los homininos (es importante destacar que Wheeler
propuso que este cambio se suscité cuando los homininos estaban en la sabana).

La segunda estrategia, pero no menos importante, es que los homininos ya tenian una
anatomia erguida y su marcha bipeda ya era constante al haberlo adquirido en la sabana.

Sin embargo, las evidencias fosiles de Ardipitecus ramidus; y de diversas especies
del género Australopihtecus, asi como los estudios de fauna paleontolégica demuestran que
A. ramidus y los austrolopitecinos ya presentaban una locomocion bipeda, ademéas de un
area corporal cubierta de pelaje y, segundo, que estas especies vivieron en un clima de
bosque tropical y no en una sabana (Ko 2015; Al-Imam 2017).

Ademas, el modelo de Wheeler no toma en cuenta al cuerpo en movimiento. El
realiz6 su estudio tomando al objeto de estudio en una posicion estatica (sin moverse) y
erguida, no tomo en cuenta al sujeto en movimiento como es la caminata, el trote ligero y el
correr los cuales darian resultados vastamente diferentes.

Sin embargo, se debe destacar la importancia de este modelo para explicar todas las
modificaciones y todos los problemas termodinamicos que se pueden dar al tener una

postura erecta, al igual que tener una marcha bipeda constante.
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Modelo de Aprovisionamiento

El modelo de aprovisionamiento de Lovejoy propone una version modificada de la
explicacién de Darwin. Se pregunta: (Qué tan ventajoso es usar las dos manos? Para
Lovejoy, caminar sobre dos piernas fue una adaptacion para que las parejas tuvieran mayor
oportunidad de sobrevivir, ya que cargar la comida con dos manos es una forma mas
efectiva de transportar alimentos” (Lovejoy 1981, Ko 2015). Como complemento a esta
propuesta, Carvalho et al. (2012) demostraron que los chimpancés podian cargar hasta el
doble de nueces al caminar en una postura erguida que cuando caminan sobre sus cuatro
extremidades”. Esto es importante ya que demuestra que esta no pudo haber sido la razén
por la cual nuestra especie se adaptara a una posicion erguida, dado que los chimpancés
hacen uso de esta estrategia y no presentan una bipedestacion constante.

También considerd en su articulo de 1981 que la bipedestacion contribuia a la
estructuracion de una organizacion social mas sofisticada, ya que permitia que los
homininos se pudieran proteger unos a otros y que fisiolégicamente mostraba un cambio en
el tamafo cerebral. Ademas postulaba que les permitié hacer uso de armas mas sofisticadas
(Lovejoy, 1981).

En afios posteriores, Lovejoy (2009) propuso que la razén por la cual Ardipitecus
ramidus y en consecuencia los demas hominios, eran tan diferentes a los primates no
humanos se debid a una serie de adaptaciones que se dieron por el hecho de ser bipedos. En
esta serie de adaptaciones destaca la importancia de la bipedestacion como el factor
principal que desencadend varias consecuencias evolutivas. Propuso que el dimorfismo
sexual es un indicador de que la recolecta de alimentos contribuye a la tasa de
sobrevivencia de los infantes, ya que los machos tienen la responsabilidad de dar sustento a

las hembras, quiénes, a su vez, mantienen y protegen a sus hijos. Esto significa que las
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hembras Unicamente se reproducen con los machos que les proporcionan recursos Yy, al ser
asi, los otros machos ya no tienen conflictos intrasexuales para luchar por las hembras, lo
cual contribuy6 a la disminucién del tamafio de los caninos en el linaje humano e hizo que
incrementara la cooperacion de los machos.

También retoma su idea del articulo de 1981 en torno a que la bipedestacion
permitio la carga y transportacion de alimentos, la diferencia en este nuevo articulo en
comparacion con el viejo es que liga la idea con el aparejamiento. Propone que los machos
que logran recolectar mas comida y lo intercambian por sexo son los machos que lograron
un incremento de su nivel de fitness y que es una de las razones principales por la cual los
caninos se volvieron méas feminizados y las disputas entre machos bajo. Ya que las hembras
escogian a los machos menos agresivos, que no presentaban caninos grandes. Destaca, a su
vez, que esta estrategia obligoé que los machos se tuvieran que involucrar mas en el cuidado
de sus crias.

Es una hipotesis interesante, sin embargo, sigue sin lograr explicar el surgimiento
del bipedismo en los homininos, eso si, describe varias consecuencias, biolégicas y
culturales que aparecen debido a la presencia de esta forma de locomocion. Mas no explica
por qué Ardipitecus ramidus desarrollé este tipo de locomocién y qué tipos de cambios se
presentaron en la estructura morfoldgica para poder tener esta forma de movimiento

singular, no solo en los primates sino también en los mamiferos.

Forrajeo
Existen dos hipoétesis del forrajeo de carrofia, en términos generales, ambas hipotesis
postulan que la posicion de cuclillas que adoptaban nuestros antepasados para el carrofieo

constante dio por resultado una importante adaptacion evolutiva en la historia de los seres
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humanos. La primera hipétesis de Eiseley (1953) y de Bartholomew y Birdsell (1953)
sefiala que para nuestros antepasados el carrofieo era la fuente principal de alimentacion.
La segunda hipdtesis propuesta por los investigadores Blumenshine y Cavallo (1992)
revivié muchas bases tedricas de la primera. “Sin embargo, esta hueva version se asociaba a
los australopitecinos que ya tenian una postura erguida y una locomocion bipeda y la
diferencia mas importante era que ellos postulaban que esto se daba en los bosques
tropicales cerca de los rios y lagos, mas no en la sabana. Por ello la hipétesis de los
carrofieros no puede asociarse a la evolucion de los homininos con postura erecta, si bien
muestra aspectos tardios de nuestra bio-historia” (Niemitz 2010).

Se debe destacar que Niemitz se equivoca al sefialar que los austropitecinos carecian
de una postura erecta, ya que se sabe, debido a registros fésiles como las huellas de Laetoli,

que, al tener una locomocion bipeda, estos tenian una postura erecta.

Hipotesis de Kozma et al.

En Hip extensor mechanics and the evolution of walking and climbing capabilities in
humans, apes and fossil hominins, Kozma (2018) sefiala que se ha debatido si la marcha del
ser humano es extremadamente econémica. Por otra parte, existen varias interrogantes
sobre el momento en que los homininos desarrollaron esa marcha y si las adaptaciones
resultantes se debieron a que sus antepasados poseian la habilidad para escalar. La autora y
su equipo decidieron que para poder dar respuesta a estas incognitas, era necesario utilizar
una ruta alterna a la tradicional, como la analitica, la cual posibilita la comparacion de
morfologias esqueléticas de distintos taxones. Sin embargo, con esta ruta no hacen una
inferencia funcional, ya que determinar la funcion a traves de restos fosiles es sumamente

complicado, obligando a recurrir a la experimentacion en sujetos vivos como chimpanceés y
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seres humanos. Por ello, Kozma et al. hicieron un estudio que vinculaba el analisis y el
aspecto experimental con la finalidad de investigar la morfologia isquial y el papel de ésta
en la mecédnica de la locomocion y la morfologia pélvica de Ardipithecus y
Australopithecus, para de esa manera comprobar la hipétesis de que los primeros
homininos retuvieron las proporciones isquiales y la orientacion, lo cual favorecia mayor
produccion de fuerza al escalar, si bien limitaba la habilidad de hiperextension de la cadera
y de la marcha, sin que resultara econémica, como en el caso de los humanos modernos.

Los resultados de Kozma et al. apuntan a que el acortamiento del isquion favorecio
la marcha bipeda, porque el tamafio reducido de este hueso impide gran fuerza en los
movimientos. Desde el punto de vista mecénico, es una estrategia evolutiva para reducir el
estrés en el musculo y poder alcanzar mayor eficiencia motora. “La mecanica de extension
de la cadera en los humanos y en los primates no humanos ofrece una ventana a la
evolucion del gluteo mayor en homininos” (Kozma et al. 2018). Esto es crucial, ya que este
simple cambio en la habilidad de extender la cadera se tradujo en un cambio radical en el
centro de gravedad que permitié un nuevo arsenal de movimientos, de los cuales algunos
resultaron vitales para la expansién y la supervivencia del ser humano, ademas de
demostrar por qué fueron tan distintos los caminos evolutivos de los primates no humanos
y de los homininos.

Los mismos autores afiaden que “En chimpancés, orangutanes y gibones, el gliteo
mayor (proprius) es muy pequefio en comparacion con el de los seres humanos y no se
extiende al rango que lo hace el tenddn de la corva durante la extension potenciada de la
cadera”, ya que durante la marcha, la hiperextension de la cadera es posible gracias al

tendon de la corva, mientras que el glateo permanece inactivo.
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El gliteo mayor se activa cuando hay mas flexion en la cadera. El agrandamiento de
este musculo parece compensar la morfologia derivada del isquion humano “...y la menor

eficacia del tendon de la corva cuando la cadera esta flexionada” (Kozma et al. 2018).

La hipotesis del antepasado acuatico
En su libro sobre la evolucion humana, Westerhofer (1942) dedico un capitulo breve a
“,Vida acuatica hipotética?” en relacion con mamiferos prehumanos e incluso pre-
primates. Comienza el capitulo con un signo de interrogacion y concluye su razonamiento
con la idea precavida: “Tales hipotesis tan improbables, a primera vista, tienen desde luego
solo la intencion de ser estimulaciones en las que podrian realizarse investigaciones
directas, a modo de un detective que persigue la indicacion mas improbable junto con otras,
que parecen mas promisorias”.
Esta hipotesis del antepasado acuatico despueés recibio el nombre de la llamada “Teoria del
mono acuatico (o AAT, por sus siglas en inglés)” (Morgan, 1990).

En términos de Morgan, dicha propuesta no satisfacia los criterios de una hipotesis.
Y, de hecho, para ese entonces, la autora no pretendia postular una hipétesis, sino enumerar
analogias entre los rasgos de los mamiferos que habitaban la sabana, por un lado, y los de
los mamiferos acuaticos y el hombre, por el otro, solicitando explicaciones a la comunidad
cientifica que no fueran las de un antepasado acuatico comun.

No obstante, Roede et al. (1991) emprendieron la tarea de recopilar un volumen de
no menos de 22 capitulos, parte de ellos escritos por cientificos renombrados, sobre la
relacion de los antepasados humanos con el agua (1991). A modo de ejemplo de ese

volumen, Preuschoft y Preuschoft (1991) presentaron un estudio de biomecanica, que

66



mostraba que los humanos eran tan malos nadadores que no podian haber descendido de un
antepasado acuético que nadaba.

En fechas mas recientes, Morgan (1997) ha hecho hincapié en los aspectos de las
ideas que se relacionan con los litorales, asemejandose en gran medida sus conclusiones a
las de Niemitz (2000, 2004). Y, de hecho, en una version menos contundente, hay aspectos
positivos que deben tomarse en cuenta. Groves y Cameron (2004) escribieron: “...aunque
los autores no se aventuran a las reconstrucciones mas especulativas a favor de escenarios
filogenéticos, insistimos en que la Teoria del mono acuético ocupa un lugar en la bateria de

cuadros funcionales posibles sobre la divergencia de los homininos”.

Hipotesis de R.C. Payne

El equipo de R.C. Payne hizo un estudio cualitativo sobre la masa muscular de las
extremidades inferiores en especimenes muertos de Pan paniscus, Gorilla gorilla gorilla,
Gorilla gorilla garueri, Pongo pygmaeus abelii e Hylobates lar, para observar y ampliar el
entendimiento de la relacién entre la actividad locomotora con las adaptaciones funcionales
en torno a la bipedestacion en los seres humanos. Los autores encontraron que la anatomia
de las extremidades inferiores de los primates no humanos exhibe, al igual que la anatomia
de los primates humanos, un plano musculoesquelético similar, pese a que las diferencias
en las proporciones de las extremidades.

Los seres humanos tienen una capacidad adaptativa para el acto de correr con sus
dos piernas, al igual que los gibones, lo cual explica por qué existe una similitud tan
marcada en las formas de las extremidades de ambas especies. Al no tener la capacidad de
asirse con los pies, los seres humanos, al igual que los gibones y los gorilas, tienen un

porcentaje muy bajo de musculatura en las extremidades distales.
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Por otra parte, el tronco superior de los seres humanos es muy corto, lo cual explica
por qué tienden a tener un indice tan alto de masa muscular en comparacion con los
primates no humanos. Los humanos también tienen extremidades inferiores muy pesadas,
con numerosas areas fisiologicas de seccion transversal que tienen multiples sarcomeros en
paralelo, conocidos por sus siglas en inglés PCSAs (Physiological cross-sectional area)® ,
en comparacion con los primates no humanos,“[l]Jo que sugiere que los seres humanos
tienen mayor capacidad para la produccién de fuerza en los masculos de las extremidades
inferiores, lo cual parece ser contradictorio, ya que las extremidades inferiores de los
primates no humanos aparentan ser muy musculosas” (Payne et al. 20006).

Se ha observado que los primates no humanos poseen una morfologia muy similar a
las extremidades inferiores de los seres humanos. Sin embargo, los autores encontraron que
los musculos extensores de la rodilla y del tobillo del chimpancé y del bonobo, al contar
con un alto nimero de areas fisioldgicas de seccion transversal, podrian tener un potencial
grande para la bipedestacion.

Payne et al. (2006) llegaron a cuatro conclusiones. La primera es que los seres
humanos generan una fuerza muy alta en los musculos asociados a la bipedestacion;
segunda, que entre los primates no humanos hay morfologias muy similares; tercera, que
los orangutanes tienen musculos distales extremadamente pesados; y, finalmente, que el
disefio muscular de los gibones es similar al de los seres humanos, con una capacidad
elevada a fin de conservar energia y/o transferir fuerza para realizar una amplia variedad de

movimientos.

® El gran nimero de sarcémeros en paralelo confiere a estos misculos una alta capacidad de generar fuerza.
En contraste, los musculos con fibras largas tienen mas sarcomeros en serie y permiten generar fuerza a través
de un rango mas amplio de movimiento (Payne et al. 2006).
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Comentarios finales

El gluteo mayor es un masculo singular en los seres humanos, mas no unico, ya que existe
una estructura homologa en los primates no humanos, si bien de menor tamafio, que realiza
y desempefia funciones biomecanicas distintas a las del gluteo mayor de nuestra especie
(también es muy probable que otras especies de homininos lo hayan presentado). No existe
un consenso con respecto al motivo por el cual se desarroll6 un masculo con una
superficialidad y un tamafio tan grande y prominente en nuestra especie y en el linaje
taxondmico al que corresponde. Las hipotesis que existen se han enfocado en dos
perspectivas: la morfoldgica y la adaptacionista. La primera suele enfocarse meramente en
la descripcion y la comparacion entre primates humanos y no humanos, asi como en la
funcion de este muasculo, que consiste en esencia en la extension y la abduccion de la
cadera. Sin embargo, los partidarios de estas hipdtesis no llegan a dar una explicacion de la
causa de su posible desarrollo y como dio lugar a su funcion y presencia exclusiva en los
primates humanos.

Por su parte, las hipotesis adaptacionistas estan ligadas a las teorias de la
bipedestacion, las cuales tienen explicaciones limitadas e insuficientes, ya que se basan en
un pensamiento a priori, una causa directa y un propoésito dirigido. En otras palabras, las
razones por la cual buscan explicar tanto el surgimiento del gliteo mayor como su papel en
la bipedestacion carecen de una explicacion coherente, ya que suelen destacarse
mecanismos o condiciones ambientales que se consideran causas, pero que también se han
encontrado en otros primates no humanos. Sin embargo, estos Gltimos no presentan dicho
musculo ni esa forma de locomocion que es tan particular a nuestra especie. Por Gltimo,

vale la pena sefialar que muchas veces se plantea que este musculo se enmarca dentro de un
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proceso de seleccion natural, pero, nuevamente, sin demostrar cOmo y por qué surgié

Unicamente en los homininos y no en otros primates.
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Capitulo 3

Marco Tedrico

En este capitulo desarrollaré el marco teérico y conceptual que le da sentido a este trabajo
de investigacion, para lo cual indicaré, en primer lugar, cual es la perspectiva dentro del
campo de la antropologia fisica que permite explicar mejor tedrica y conceptualmente la
evolucion y el desarrollo del gluteo mayor. Para ello es necesario enfatizar y explicar las
diferencias entre dos corrientes tedricas y metodologicas dentro de la disciplina, cuyas
distinciones podrian parecer ser, a primera vista, simplemente de nomenclatura. Sin
embargo, existen diferencias amplias que ameritan su propio abordaje. Me refiero a las
nociones de antropologia fisica y antropologia bioldgica. En segundo lugar, describiré tres
enfoques tedricos evolutivos y sus premisas basicas, que forman parte del aparato teoérico
de mi investigacion: el Neo-Darwinismo, la Sintesis Moderna y, la Sintesis Evolutiva
Extendida, especificamente la biologia evolutiva del desarrollo 0 Evo-Devo. Considero que
esta Gltima constituye el marco de referencia adecuado y pertinente para el desarrollo del
tema que abordo en el presente trabajo: la evolucion y desarrollo del gliteo mayor en el
linaje hominino. Por otra parte, apuntaré por qué tanto el Neo-Darwinismo como la Sintesis
Moderna, aunque aportan algunos elementos para responder a las preguntas de
investigacion que guian esta tesis, son en mi perspectiva tedricamente insuficientes para
una respuesta contundente. Finalmente, en la tercera parte del capitulo, realizaré una serie
de definiciones que conforman el referente conceptual de mi trabajo y el soporte analitico

de mi investigacion.
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Antropologia fisica vs Antropologia biologica

De acuerdo con la caracterizacion de autores como Washburn (1951) y Fuentes (2010), la
antropologia fisica es una disciplina que nace como una técnica que se enfocaba, por una
parte, en la mera descripcion de las caracteristicas morfoldgicas y, por otra, en hacer una
comparacion entre ellas para poder destacar la diversidad y la variabilidad humana a traves
de metodologias de medicion como la osteologia, la somatologia y la antropometria. Con
esto es evidente que uno de sus principales objetivos era la categorizacién taxonémica.
Algunas de las criticas de Washburn sefialan que esta perspectiva de la antropologia fisica
era limitada, dado que no se preocupaba por explicar y comprender los procesos y
mecanismos de la evolucion primate y de la variabilidad humana, sino, como he sefialado,
eran utilizadas como simples técnicas para realizar descripciones y con ello ampliar los
argumentos de la clasificacion.

Washburn afirmaba que para poder trascender la disciplina y entender claramente
los procesos evolutivos y de diversidad en Homo sapiens y otros primates, era necesario
usar nuevas técnicas que fueran de la mano con las nuevas teorias desarrolladas dentro del
campo de la biologia evolutiva, aunadas a la implementacion de nuevas técnicas derivadas
de este enfoque (Washburn, 1951). Por consiguiente, el antropdlogo estadounidense
planteaba un contraste entre estas dos formas de estudiar y analizar la variabilidad humana:
la vieja antropologia fisica vs. la nueva antropologia fisica.

En mi opinion, actualmente es la antropologia biolégica la que permite este
acercamiento tedrico; es decir, puede verse a modo de la forma como Washburn imagin6
esa ‘nueva antropologia fisica’. Por otra parte, la antropologia biologica descrita por

Fuentes se basa precisamente en las ideas de Washburn, sefialando que es “un llamado para
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aproximarse de manera real y sincera a los abordajes evolutivos dentro de la antropologia
fisica; se trata de una union de lo tipoldgico, funcional, comportamental, los entendimientos
evolutivos y la expansion que va mas alld de la medicion (osteoldgica, somatica y
antropométrica) como elementos fundamentales de la practica de la antropologia fisica”
(2010). En esta definicion Fuentes destaca la existencia de una diada entre la antropologia y
la biologia, sin que una sea complemento de la otra. Esto se evidencia al apuntar que la
antropologia biolégica promueve un enfoque que no solo se centra en lo bioldgico para ser
capaz de explicar los cambios evolutivos dentro de la especie humana, sino que asume que
la parte social y cultural también desempefia un papel en los procesos evolutivos que han
dado forma a Homo sapiens, y que las preguntas que han surgido dentro de esta perspectiva
deben abordarse como un problema biosocial y biocultural. Esto es asi porque el fendmeno
humano y su evolucién reflejan una enorme complejidad que no puede limitarse a lo
bioldgico, a lo genético, a lo ecolégico, etc.; por lo que para encontrar posibles respuestas a
un problema tan amplio como la evolucion de nuestra especie, el antropélogo
fisico/biolégico debe buscar la participacion de varias disciplinas y teorias para hacer frente
a esta apasionante tarea.

La descripcion y comparacion anterior me permiten sostener que el enfoque
bioantropoldgico, o la antropologia biolégica, es la herramienta més util para el trabajo de

investigacion que he desarrollado.
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Algunas perspectivas evolucionistas

A continuacion realizaré una descripcion de las tres perspectivas teoricas
evolucionistas que he considerado para este trabajo. Primero, abordo el caso del Neo-
Darwinismo, que es importante porque, a diferencia del Darwinismo, ya cuenta con una
teoria de la herencia basada en la nocion de la transmision del material genético. En
segundo lugar, consideraré a la Sintesis Moderna como una corriente distinta del Neo-
Darwinismo, ya que ésta, ademas de la genética de Mendel, incorpora la sistematica y la
paleontologia, lo que abre el interés por los procesos micro y macroevolutivos. Finalmente,
describiré lo que se conoce como la Sintesis Evolutiva Extendida y me concentraré

fundamentalmente en el enfoque de la biologia evolutiva del desarrollo o Evo-Devo.

Neo-Darwinismo

En las ciencias bioldgicas con orientacién evolucionista, el paradigma del Neo-Darwinismo
se suele relacionar con August Weismann, quien en el siglo X1X postulé que la variacion
de especies es resultado de la reproduccion sexual, la cual crea, en cada generacion
subsecuente, una nueva variacion de individuos dentro de una poblacion. Sin embargo, el
bidlogo George Romanes fue el primero en utilizar el término de Neo-Darwinismo en 1895
para describir la combinacion de seleccién natural con la teoria del plasma germinal de
Weissman (Kutscheram y Niklas 2004).

Sin embargo, el término de Neo-Darwinismo y su desarrollo se acredita al genetista
ruso Theodosius Dobzhansky por su trabajo seminal Genetics and the Origin of Species
(1937). Dobzhansky postuld que la evolucion era un proceso “susceptible de ser medido
[definido] como cambios (generalmente pequefios) en las frecuencias génicas en las

poblaciones, con lo cual incorpora, ademas, un referente poblacional al proceso. Ya no
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importa si las variaciones surgen a nivel individual; las que presentan importancia evolutiva
son aquéllas que permanecen en las poblaciones, gracias... a la seleccién natural” (Vera,
1998).

Este nuevo paradigma buscaba demostrar que la diversidad de vida bioldgica surge
a través de la variabilidad, en tanto que la seleccidn natural establece si esta variabilidad es
factible, determinando asi el curso del cambio evolutivo (Kutscheram y Niklas 2004).
También, postula que la adaptacién es el Unico resultado de la seleccion natural y que las
mutaciones que surgen y son seleccionadas con el paso del tiempo son la base de la
evolucion dentro de un taxon (gradualismo) (Futuyama, 2017). Esta teoria hacia énfasis en
la direccionalidad de la seleccion natural; en otras palabras, la seleccion siempre busca
descartar los fenotipos que no logran adaptarse en una sola generacion, concepto que se
conoce como seleccion estabilizadora. Este concepto fue de suma importancia para el Neo-
Darwinismo, ya que era una de las formas en la cual se intentaba explicar por qué muchos
restos fosiles no mostraban la unidireccionalidad ni el gradualismo con los que se pretendia

explicar la variabilidad dentro de este marco teérico.

Sintesis Moderna

La Sintesis Moderna es una propuesta tedrica de la evolucién bioldgica que surgio en la
década de 1930 cuando el genetista ruso, Theodosius Dobzhansky, decidio conjuntar los
conceptos de la seleccion natural con la teoria genetica de Mendel en busqueda de una
mejor explicacion para la diversidad bioldgica. Con el tiempo, la Sintesis Moderna
remplazé o, mejor dicho, incorporé los conceptos tedricos del Neo-Darwinismo y los
expandio. De acuerdo con la Sintesis Moderna, la variacion genética dentro de una

poblacion produce la formacion de nuevas especies. Sus propuestas generales se derivaron
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de estudios de genética, paleontologia, sistematica y otras ciencias, y se basaron en los
procesos de recombinacion genética, mutacion y heredabilidad, asi como en la seleccion
natural, en la especiacion, el gradualismo, el aislamiento reproductivo y la macroevolucion
(Kutscheram y Niklas 2004; Fuentes 2010; Singh y Singh 2017).

Con base en sus postulados, la recombinacién genética denota los cambios en los
segmentos de los cromosomas resultantes de la reproduccion sexual y el surgimiento de
mutaciones aleatorias dentro de las secuencias entre progenitores y descendencia, lo cual
conduce a la variacion genética poblacional. Las mutaciones son los cambios que se llevan
a cabo en el ADN. Son importantes porque permiten la formacion de nuevos alelos y
regiones de los mecanismos de transcripcion y de regulacion de genes.

Por otra parte, en la Sintesis Moderna, la seleccion natural se considera el
mecanismo fundamental para el surgimiento de cambios fenotipicos, ya que los cambios
ambientales o ecolégicos contribuyen a que la poblacién de una especie adopte un nuevo
fenotipo que resulte méas apto para las condiciones ecoldgicas/ambientales existentes. El
aislamiento reproductivo es un mecanismo que evita la reproduccién entre organismos
relacionados y da por resultado la especiacion, debido a que el aislamiento crea cambios en
los alelos que posibilitan la aparicién de nuevos organismos (Salazar-Ciudad, 2008).

La temporalidad en la que se presentan los cambios evolutivos dentro de una
poblacion es gradual. La aparicion de nuevas especies es un proceso lento que se deriva de
formas preexistentes, las cuales pueden mantenerse en cada etapa de su adaptacion
especifica. Asi mismo, la especiacion es resultado de la acumulacion gradual de pequefios
cambios genéticos. Por ello, la macroevolucion es una aglomeracion de cambios
microevolutivos que ocurren en el nivel individuo, pero que repercuten tanto en la

poblacién como en la aparicion de nuevas especies (Salazar-Ciudad, 2008).
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En la perspectiva de la Sintesis Moderna, el concepto de fenotipo es casi
inexistente, en tanto esta corriente relega el concepto a un simple fenémeno secundario
cuyos efectos surgen a través de la mutacion en los alelos, a diferencia de la relevancia de
los genes y de la poblacion dentro de este marco conceptual (Laubichler 2004). Esto se
debe a que la Sintesis Moderna ignora el desarrollo o, mejor dicho, todavia no tenia un
conocimiento del fendbmeno de los cambios fenotipicos, aunque Darwin en su obra, El
Origen de las Especies, sefialaba la importancia del desarrollo, apuntando que “los
caracteres derivados del embrion deben ser de igual importancia que los [caracteres]
derivados del adulto, con objeto de contar con una categorizacion natural que incluya todas
las edades” (Darwin 1859).

Si bien la Sintesis Moderna permitia explicar los cambios genéticos de una
poblacion, comenz6 a ser cuestionada por investigadores como Alberch, Smith, Gould y
Lewontin, y Riedl (Mduller 2010). Entre otras cosas porque no explicaba las diversas
caracteristicas de la evolucion fenotipica, ni la variacién tendenciosa (también conocida
como desarrollo tendencioso), ni la adaptacion radiactiva, la aparicién de caracteres no
adaptativos y el surgimiento de la organizacion fenotipica en los niveles superiores de
organizacién, como la homologia y los planos corporales. Gran parte de estas deficiencias o
limitantes de la Sintesis Moderna se debian esencialmente a la exclusién y a la falta de

interés en la biologia evolutiva del desarrollo y en los procesos epigenéticos.

Sintesis Evolutiva Extendida
En la historia de la evolucion han surgido muchas veces nuevos fenOmenos que requieren
una explicacion, la cual no siempre es posible a través de viejas metodologias o que

incluso, de haberla, no llegan a ser suficientes dadas sus limitaciones conceptuales.
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Uno de los intereses mas importantes en las ciencias bioldgicas/antropoldgicas es
determinar por qué existe tanta variabilidad en las formas orgénicas, como es que surgio
dicha variabilidad y, posteriormente, como llegd a permanecer. Desafortunadamente, estas
interrogantes no han podido explicarse de manera satisfactoria con el Neo-Darwinismo y la
Sintesis Moderna, pues la “expansion del pensamiento bioldgico en las areas de asignacion
causal y privilegio informativo de los genes en desarrollo, o el abordaje del desarrollo y
herencia como fendmenos distintos, permanecen vigentes a pesar de la nueva informacion
que ha surgido.” (Laland et al. 2015). Por ello fue necesario formular nuevas
aproximaciones metodoldgicas, tanto tedricas como préacticas, para abordar el estudio de la
variabilidad y también proporcionar explicaciones mas precisas a fendmenos antes
estudiados.

La Sintesis Evolutiva Extendida surge, como se menciond de manera breve, debido
al interés predominante de comprender a fondo la variacion biolégica, lo cual la Sintesis
Moderna no ha logrado abordar en su totalidad, y basado en su enfoque tetrico en la
genética poblacional, ya que “tiende a evitar dar respuesta a la pregunta de por qué las
estructuras organizacionales complejas, las fisiologias, el desarrollo o el comportamiento -
cuya variacion describe- surgen dentro de la evolucion, al tiempo que tampoco propone
variables, al no formar parte del marco tedrico de la genética de poblaciones” (Miiller
2017).

Debido a las nuevas metodologias y a los conceptos tedricos que han surgido desde
que se propuso la Sintesis Moderna en los afios 30s y 40, fue necesario formular un nuevo
enfoque: la Sintesis Evolutiva Extendida. Como marco tedrico, esta nueva sintesis tiene por
objeto ahondar en las numerosas variables, hechos y relaciones causales que existen en los

procesos evolutivos (Miller 2017), y abordar los fendmenos que han sido ignorados por los
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marcos tedricos del Neo-Darwinismo y de la Sintesis Moderna, debido a limitaciones
tecnoldgicas y por considerarlos procesos menores que no contribuian a la macroevolucion,
a la plasticidad del desarrollo, a la herencia inclusiva y a la epigenética, como es el caso de
la construccion de nicho, entre otros.

Uno de los conceptos centrales de la Sintesis Evolutiva Extendida es que la
seleccion natural no es la unica forma mediante la cual puede surgir la variacion o ser
modificada dentro de una poblacion. Asi mismo establece que los cambios que se observan
dentro de una poblacién dependen de las modificaciones a los mecanismos de expresion
génica y de las propiedades sisteméticas de la poblacién, en contraposicion a las
correlaciones estadisticas concomitantes de variacion dentro de un acervo genético (Laland
et al. 2015, Miiller 2017).

Otra cuestion de gran importancia para la Sintesis Extendida Evolutiva es “que el
organismo es la unidad central en el proceso evolutivo” (Laland et al 2015). Con esto se
hace referencia a que la seleccion natural no es el Unico mecanismo que tiene control de la
direccion de la evolucion, y que no siempre se origina por a una mutacién estocastica, sino
que puede ser resultado de la construccion de un nicho o de la plasticidad del desarrollo.
Esta nueva aproximacion permite una perspectiva mas compleja y completa de la
evolucion y de sus procesos (Ibidem). Sin embargo, cabe destacar que la Sintesis Evolutiva
Extendida no pretende remplazar ni refutar ideas evolutivas previas, sino tan solo llenar las

lagunas de ciertos fenomenos evolutivos.
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Evo-Devo
Como se menciond, el Neo-Darwinismo se basa en los conceptos postulados por Darwin,
Mendel y Weissman, y ha sido el marco tedrico por excelencia para explicar por qué ciertos
caracteres genotipicos o fenotipicos son seleccionados y como se transmiten a la progenie
de determinados organismos. Sin embargo, la produccion de la variacion dentro de la vision
neo-darwinista es restringida, puesto que la mutacion es el inico mecanismo que permite el
surgimiento de nuevos fenotipos, en tanto que la adaptacion es regida exclusivamente por la
seleccion natural. Por ello, rara vez explica como se originaron estos caracteres, lo cual
revela el aspecto mas vulnerable de esta sintesis de la evolucion.

En contraste, la evolucidn del desarrollo propone que los cambios evolutivos se dan
en procesos de desarrollo o transformacion, mas que a través de patrones genéticos o
fenotipicos (Minelli y Fusco 2008). La evolucion del desarrollo se basa en un enfoque
dialéctico que considera tanto la evolucion de los sistemas en desarrollo como las
consecuencias de estos sistemas en los cambios producidos en los organismos (Newman y
Muiiller 2000; Salazar-Ciudad 2008).

A nivel metodoldgico, Evo-Devo estudia las funciones de los genes que controlan el
desarrollo, y recurre a un trasfondo molecular actualizado que refleja los sistemas y los

elementos que permiten la modificacion de las estructuras morfoldgicas.

Historia Evo-Devo

Los antecedentes historicos de Evo-Devo se remontan a la embriologia. Cabe
mencionar que Darwin también se involucroé en la embriologia, la cual consideraba que “era
la mayor razén de hechos tnicos a favor de los cambios en las formas™ (Miiller, 2008). De

hecho, muchos autores consideran que los arboles filogenéticos se basaban en las
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diferencias embrioldgicas que existen entre las especies (Richards 1992, citado en Miller
2008).

Los antecedentes del campo de Evo-Devo recurrieron durante mucho tiempo a la
embriologia para el estudio de las relaciones genéticas entre especies y para posteriormente
establecer relaciones filogenéticas entre ellas. De acuerdo con Muller (2008), aunque se
descubrieron varios cambios y preservacion de caracteres en ciertas especies en el campo
de la embriologia comparativa, hubo una répida transicion a otros métodos cuyos
programas tedricos y mecanicistas dieron luz a la nocion de la recapitulacion.

En su libro, Uber Entwicklungsgeschichte der Tiere (1828), Von Baer propone que
el desarrollo de los embriones surgié en una o dos formas elementales que son comunes a
través de distintas taxa y que posteriormente se desarrollan en organismos diferentes, lo
cual contradice la propuesta de Haeckel, quien pensaba que el desarrollo embrionario era
lineal (Garstang 1922).

Con la hipétesis de la recapitulacion, Haeckel propuso en 1866 que el desarrollo del
embrion de un animal, desde la fecundacion hasta la gestacidn, pasaba por etapas que
representan o se asemejan a las distintas fases de la historia natural de las especies. Esta
hipdtesis es conocida por la famosa frase de “la ontogenia recapitula a la filogenia.” Sin
embargo, se ha demostrado, a través de la embriologia experimental y de la genética, que lo
que proponia la recapitulacion era falso y exagerado. Sin embargo, esta teoria utilizaba un
mecanismo que Gould rescatd para explicar los cambios evolutivos y la modificacion del
desarrollo: la heterocronia (Gould 1977, Mller 2008), a la cual me referiré mas adelante.

En la primera mitad del siglo XX, el interés de como afecta el ambiente a la
embriogénesis y como estas influencias perduran en varias generaciones subsecuentes fue

otro triunfo para el movimiento que queria comprender la relacion entre los procesos
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ontogénicos Y la filogenia. La mayoria de los estudios se realizaban con un enfoque teorico
neo-Lamarckiano.

No obstante, esta corriente neo-Lamarckiana no duré mucho, aunque el estudio del
ambiente y de como éste afecta la expresion fenotipica presentd muchos analisis
prometedores. Se han retomado recientemente los conceptos de modificacion duradera y
herencia epigenética, los cuales, aunados a las investigaciones actuales sobre plasticidad,
han mostrado que existe una relacion entre los factores ambientales en el desarrollo y la
evolucion (Gilbert y Bolker 2003, citado en Minelli y Fusco 2008).

En los afios setenta y ochenta, con el desarrollo de varios conceptos tedricos en el
estudio de la evolucion, como la variacion sesgada, los cambios rapidos de forma, el
surgimiento de caracteres no adaptativos y el surgimiento de los niveles fenotipicos de
organizacién, como las homologias y los planos corporales, la evolucion del desarrollo
comenzd a adquirir fuerza y forma entre varios académicos cuyo interés radicaba en los
procesos de desarrollo, la embriologia, la biologia molecular y la evolucion de los
organismos y de las especies (Alberch 1982; Smith Maynard et al. 1985; Gould y
Lewontin, 1979 y Riedl 1978, Muller 2008).

Durante la década de los ochenta, Evo-Devo utilizo la investigacion empirica que
giraba en torno a los métodos de la embriologia experimental y comparativa. Sin embargo,
con el paso de la decada, el enfoque comenzé a dirigirse al campo de la biologia molecular,
la cual resultd ser una herramienta muy atil, ya que con sus métodos surgieron
investigaciones para observar la manera en que las restricciones del desarrollo afectaban al
fenotipo.

La biologia molecular también permitio la clonacion de los genes reguladores y la

creacion de mejores técnicas de observacion de embriones, lo cual a su vez revivio el
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estudio comparativo entre taxa, especificamente enfocado en las similitudes de los genes
de regulacion, mostrando que existen similitudes y/o correspondencias genéticas entre
especies cercanas (McGinnis el al 1984, Muller 2008).

Esto Gltimo fue un gran hallazgo, debido a que se demostré la existencia de pocos
reguladores genéticos en la generacion de los diversos morfoespacios de los distintos
animales. Asi, el estudio de la evolucion del desarrollo empez6 a ampliar su busqueda de
similitudes y/o correspondencias, al igual que de diferencias en los patrones de expresion
génica y en la regulacion de genes del desarrollo para comprender la enorme variedad que
existe dentro de la naturaleza. Por ello, dentro del campo disciplinario de Evo-Devo, los
temas méas estudiados son los de desarrollo genémico y el relativo a los canales de
regulacion génica (Mdller, 2008).

Evo-Devo utiliza los conceptos de modularidad, jerarquia, homologia, planos
corporales, novedad, cajas de herramientas del desarrollo (genes Hox), epigenética, redes
reguladoras del desarrollo y heterocronia, entre muchos otros, para intentar explicar las
complejidades bioldgicas, producto del proceso evolutivo. Estos conceptos destacan
diversos procesos evolutivos a diferentes escalas temporales, lo cual produce una
variabilidad de formas diferentes que hace que sea muy dificil universalizar, ya que le

asigna una complejidad enorme a estos elementos (Rasskin-Gutman 2016).
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Marco Conceptual

A continuacion describo de manera breve algunos conceptos tedricos generales como
evolucion, desarrollo y adaptacion, asi como otras categorias procedentes del enfoque Evo-
Devo, como las referidas previamente, ademads de un conjunto de herramientas

conceptuales enfocadas en el estudio heterocronico del desarrollo ontogenético.

Evolucion

Debido a que existen varias hipétesis que buscan describir el concepto de evolucion, usaré
el que se basa en los preceptos tedricos de Darwin y Wallace, que indican que los
individuos dentro de una poblacién que tienen las mayores probabilidades de reproducirse y
de sobrevivir son los mejores adaptados; debido a que poseen una combinacion de
caracteristicas especificas. Existe un diferencial en la supervivencia de individuos, dada la
posesion de diferentes caracteres dentro de la misma poblacion, al igual que de la tasa de
reproduccion y de la varianza de las crias resultantes. EI cambio en una poblacion es
evolucion. Es por ello que este concepto denota el proceso gradual mediante el cual el

mundo Vvivo se ha estado desarrollando, desde el origen de la vida (Mayr 2001).

Adaptacion
La adaptacion hace referencia a cualquier propiedad o caracteristica que aumenta la

capacidad reproductiva (o fitness) de un organismo (Mayr 2001).

Desarrollo
Dentro de un contexto biologico y evolutivo, el desarrollo se refiere al fendmeno de

crecimiento y de todos los procesos que generan la diversidad de formas, de tamafios y de
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caracteristicas que surgen de la trayectoria de un organismo, desde la etapa embrionaria
hasta la etapa adulta (Gilbert 2000).

Maés adelante realizo un breve recorrido y recuento histérico de los estudios
enfocados en la evolucion del desarrollo, que es una de las herramientas teoricas
conceptuales mas importante de la Sintesis Evolutiva Extendida. A continuacién
proporcionaré la definicion operativa de algunos conceptos tedricos, procedentes del
enfoque de la biologia evolutiva del desarrollo (conocida también como Evo-Devo), asi
como de otro conjunto de herramientas conceptuales utilizados en estudio heterocrénico del

desarrollo ontogenético.

Modularidad

Un concepto central para este trabajo es la modularidad, que se propone dentro de la
evolucion del desarrollo para explicar un vacio tedrico que existia entre la relacion de los
genes con los patrones anatomicos del desarrollo (Kuratani, 2009). Por ello este concepto
es fundamental, pues establece que existen mddulos, definidos como unidades cuasi-
auténomas que tienen una conexion holgada entre ellas, al interior de un sistema (Ibidem).
“Estos modulos son capaces de ser integrantes de componentes y de subsistemas que
operan con sus propios principios intrinsecos” (Schlosser y Wagner 2004; Callebaut y
Rasking-Gutman 2005; Mdiller 2008).

En otras palabras, los modulos son estructuras que dependen de la informacion de
otros elementos que las constituyen y que son afectados a su vez por la informacion de
otros componentes.

Existen estructuras morfologicas que no pueden ser modificadas, debido a que

tienen una relacion intima con varios modulos dentro del sistema, creandose una
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codependencia. Sin embargo, también hay mddulos componentes en estos mismos sistemas
que si pueden ser cambiados, porque no guardan una relacion con los otros mddulos del
sistema, ya que sélo son nexos distantes o independientes.

“La funcién evolutiva de los moédulos del desarrollo seria su seleccion fenotipica. El
desarrollo de un mddulo de seleccion puede consistir de una serie de genes, sus productos,
sus interacciones e incluso de los complejos de los caracteres resultantes y los efectos
funcionales de dicho complejo” (Miiller, 2008). Un ejemplo de esto Gltimo es el estudio que
se realizd de la codificacion de la expresion génica en el eje dorsoventral del sistema
nervioso de los eubilateria y de las expresiones de un nimero de sus genes homeobox en el
neuomeron del prosencéfalo. Se encontr6 que existen varios modulos altamente
conservados a través de un conjunto muy grande de taxa animales, lo que hace que todos
los eubilaterianos se parezcan y tengan todos un plano corporal similar (Denes et al. 2007,
Echeverria et al. 2003; Lowe et al. 2003, Kuratani 2009).

La modularidad es un concepto con gran potencial para poder estudiar la relacion
intima del genotipo con el fenotipo. Resulta interesante que el concepto de modularidad
proviene de los trabajos en las ciencias cognitivas con un particular enfoque en la

caracterizacion de la funcion mental.

Jerarquias

Las jerarquias son también Utiles para estudiar la diversidad biologica, aunque el término de
jerarquia aplica para la temporalidad en la que se suscitan estos fenomenos. “Estos rangos
temporales se manifiestan en una jerarquia de organizacion que se describe cominmente

mediante la metafora de las mufiecas rusas o de las ‘cajas dentro de cajas” (Rasking-
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Gutman 2005). Existen dos tipos de clasificaciones de las jerarquias: la composicional y la
generativa.

Las primeras son las que se enfocan en las partes de las estructuras, en los
componentes que conforman algo més grande. Rasskin- Gutman (2005) describe este tipo
de jerarquia como reduccionista, ya que es un ejemplo clave de la idea de ‘cajas dentro de
cajas’, dado que, como ya se mencion0, su interés es simplemente saber cudles son los
elementos que constituyen un sistema determinado.

Por su parte, la jerarquia generativa abarca los objetivos que se dirigen a estudiar el
desarrollo. Este tipo de clasificacion revela los procesos que dan lugar a los organismos
durante su desarrollo, puesto que describe las etapas y los mecanismos por las que
atraviesan los organismos y que producen los distintos niveles de las jerarquias
composicionales.

Las jerarquias son Utiles para ver cuanto demora la expresién génica durante la
morfogénesis en los sistemas de organismos vivos durante el desarrollo. Asi mismo
permiten saber cémo los cambios durante el transcurso del desarrollo pueden llegar a

generar novedades evolutivas.
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Heterocronia

La heterocronia se refiere a los cambios evolutivos que se suscitan en un tiempo relativo y
en los ritmos del proceso del desarrollo (Gould 1977, citado en Miller 2008). Existen
varios mecanismos y varias formas en las cuales la heterocronia se asocia a diferentes
historias de vida y a estrategias que dan por resultado diferentes resultados fenotipicos.
También es necesario destacar que los mecanismos de la heterocronia siempre se describen
con referencia a la ontogenia ancestral (Morrone 2000).

Con respecto al problema del tamafio y su relacion con los procesos heterocrdnicos,
existen dos mecanismos principales: la peramorfosis y la pedomorfosis. En la peramorfosis,
el adulto descendiente presenta un tamafio que suele ser mas grande que el de su
antepasado. Dentro de la misma clasificacion de este mecanismo, hay tres tipos que lo
caracterizan: la aceleracion, el predesplazamiento y la hipermorfosis (McNamara 2012).

La aceleracion se refiere a la velocidad de crecimiento; esto es, cuando parte del
desarrollo ocurre a mayor velocidad que en la condicién ancestral. Por su parte, el
predesplazamiento es cuando el inicio del crecimiento sucede antes en el descendiente que
en el antepasado comun; en otras palabras, se presenta un incremento en ese desarrollo. Y
el altimo tipo, la hipermorfosis, describe un tipo de retraso o de extension al finalizar el

desarrollo de un 6rgano especifico (Ibidem).
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Figura 1. Ejemplificacion de las varias categorias que existen en la peramorfosis y la pedomorfosis

con un animal ficticio y los diversos cambios morfoldgicos que experimenta durante su ontogenia
(tomada de McNamara, 1997).

En la pedomorfosis, el adulto retiene las caracteristicas juveniles de la especie
antecesora. Al igual que en la peramorfosis, existen tres tipos: la neotenia, el
postdesplazamiento y la progénesis. La neotenia es un desarrollo méas lento o menor en el
descendiente que en el antepasado, lo cual produce una retencion de caracteristicas
juveniles. Por su parte, el postdesplazamiento es un inicio tardio del desarrollo, mientras
que el ultimo tipo de pedomorfosis, la progenesis, se refiere a las alteraciones o al

detenimiento prematuro del proceso de desarrollo (ibidem).
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Homologia

Desde el punto de vista histdrico han existido varias definiciones para describir el concepto
bioldgico de homologia, debido a la variedad de paradigmas que han surgido dentro de las
discusiones evolucionistas para explicar las relaciones filogenéticas y morfoldgicas en las
especies. Las primeras descripciones de la homologia fueron del paleont6logo Richard
Owen en 1843, quien describid el concepto como “el mismo drgano en diferentes animales
bajo cualquier variante de forma y funcién” (Hazprunnar 1992). Esta definicion se limitaba
a una perspectiva simplemente comparativa entre animales, mas no entre especies. A esta
comparacion simple de morfologias se le dio el nombre de homologia taxica, cuyo interés
se centra Unicamente en la morfologia y descarta el comportamiento como uno que pueda
ser homologado.

“La homologia profunda es uno de los términos fundacionales de Evo-Devo como
un campo disciplinario. Vale la pena destacar que —en contraste con los conceptos
“clasicos” de homologia— éste se ha derivado del sorprendente descubrimiento de la
existencia de los genes del desarrollo, conservados a través de grupos taxondmicos
animales con muy diversos planes corporales” (Yafiez 2016). Mas adelante hablaré de estos

genes, que reciben el nombre de genes homedticos del desarrollo.

Morfoespacio

El concepto del morfoespacio se introdujo durante los afios sesenta para explicar por qué
solo existe un namero limitado de formas y de espacios utilizados (Raup 1966, Peterson,
2016). “Los morfoespacios son espacios matematicos que describen y relacionan las
configuraciones fenotipicas o la morfologia de los organismos bioldgicos. La distribucion

de las configuraciones fenotipicas dentro de dicho espacio 0 en un espacio permite realizar
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inferencias sobre el patrdn, las cuales no siempre llegan a ser evidentes a través de una
comparacion uno a uno de los fenotipos” (Mitteroecker y Hutteger 2009).

El concepto de morfoespacio también es util para poder hablar sobre las
limitaciones (o constrefiimientos) en las posibles estructuras que se pueden generar, al igual
que para explicar por qué ciertas estructuras no se pueden formar. Esto se debe a que el
rango de morfologias capaces de formarse depende de las restricciones impuestas por el
desarrollo y por la seleccion natural. Por ello, “la modificacién constante de caracteres es
Unicamente posible a través de un nimero finito de ejes, y cualquier variacion que surge en

un eje improbable puede producir cambios fenotipicos novedosos” (Peterson 2016).

Novedad

La novedad es un concepto que, en la teoria de la evolucidn, tiene por objeto explicar el
origen y surgimiento de estructuras fisicas y conductuales y la manera en que se perciben.
En Evo-Devo, la novedad fenotipica es un tema central abordado por diversos académicos
(Gould, Lewontin 1979; Miiller, Peterson 2007; Rasskin & Gutman 2006) que, entre otras
cosas, se han enfocado en discutir cbmo clasificarla. La importancia de este concepto se
debe a que incluye muchos factores evolutivos como la regulacion génica, las fuerzas
fisicas, las interacciones de tejidos, los mecanismos en la formacién de patrones, y las
fuerzas e influencias ambientales (Peterson 2016).

Algunos autores, como Peterson (2016) y Muller (2008), afirman que para definir la
novedad y para hacer uso del concepto mismo es necesario recurrir a la modularidad, ya
que no existe una conexion directa entre los niveles de organizacion. Por otra parte,
distinguen las diferencias entre variedad continua y variedad discontinua dentro de la

novedad.
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La variedad continua se define como los cambios cuantificables en una estructura a
través de un nimero extensivo de generaciones, mientras que la variacion discontinua se
refiere a los cambios binarios entre los estados presentes y ausentes (Gould y Lewontin
1979).

Peterson (2016) y Miller (2008) proponen la existencia de tres tipos de novedades.
El primero es la de la construccion primaria del cuerpo, que estudia la manera en que se
modifica la expresion de los genes a cargo de regular la formacion de los planos corporales,
al igual que las estructuras que se pueden agregar y cambiar a través del tiempo. A esta
familia de genes se le conoce como genes estructurales.

El estudio de las novedades tipo 1 se divide en el desarrollo de la vida celular y la
pluricelularidad. Este Gltima estudia cdmo se originaron los planos corporales en los
organismos multicelulares.

Las novedades tipo 2 introducen nuevos elementos en el plano corporal en el
espacio y el tiempo, y dependen de las interacciones que surgen entre las células y los
tejidos con respecto a las sustancias quimicas en el medio ambiente.

Las novedades tipo 3 giran en torno al concepto del morfoespacio. De acuerdo con
este tipo, existe un rango de formas finitas que pueden presentarse dentro de un espacio
limitado. Estos rangos de morfologias limitan el surgimiento, la seleccion y el desarrollo de
ciertas morfologias posibles (Gould & Lewontin 1979; Drake y Klingenberg 2010;
Peterson 2017).

El morfoespacio y la novedad son relevantes en el presente trabajo. Ambos son
conceptos singulares dentro de la sintesis evolutiva extendida, y mas especificos en la
evolucion del desarrollo, ya que permiten una aproximacion para comprender los procesos

evolutivos de una manera mas amplia con objeto de proporcionar a la evolucion un
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contexto y una continuidad a la luz de las causas Gltimas. En otras palabras, permiten
explicar como surgen los cambios y qué producen los cambios, para luego establecer como

el surgimiento de estos cambios posibilitd la sobrevivencia de estos organismos.

Mecanismos genéticos

En el campo de la evolucion del desarrollo, la busqueda de las condiciones que
posibilitaron el desarrollo ontogenético del sobreviviente mas apto ha sido tema central
para encontrar la razén por la cual existe tanta diversidad fenotipica. Por ello es importante
conocer los mecanismos que se sabe son responsables de la generacion de fenotipos
adaptativos. “En estudios extensos en la biologia del desarrollo se ha mostrado que varios
elementos y mecanismos controlan la activacion de genes, y que estas acciones pueden ser
alteradas de manera ulterior. Se ha aceptado que varios elementos regulan la activacion de
los genes y, subsecuentemente, la variacion fenotipica” (Mitsis et al. 2020).

La descripcion de estos mecanismos es importante para este trabajo, ya que el
desarrollo del gliteo mayor pudo ser resultado de la modificacién de los planos corporales
0 el morfoespacio, en la medida en que “las estructuras y las funciones de los planos
corporales de los animales son integrales sobre el tiempo y el espacio de sus procesos de
desarrollo sucesivos” (Davidson 2006).

La expresion génica es el proceso mediante el cual el codigo génico, es decir, la
secuencia de nucleotidos de un gen, dirige la sintesis de proteinas y produce las estructuras
de las células. Los genes que codifican las secuencias de amino&cidos se conocen como
genes estructurales (Alonso, 2008).

La expresion de los genes se encuentra bajo el control del proceso de transcripcion y

de traduccion geneticas. La primera es el mecanismo a través del cual un segmento de la
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secuencia de la doble hélice de ADN de un gen se copia para hacer una molécula de ARN
de cadena sencilla. Este es el primer paso de la expresion génica. En las células eucariotas,
la transcripcion se lleva acabo fuera del nucleo de la célula por una de las tres polimerasas
del ARN, en tres pasos: iniciacion, elongacién y terminacion.

A su vez, la traduccion hace uso del ARN mensajero (ARNm) para dirigir la sintesis
de proteinas y, subsecuentemente, el proceso de postraduccion de la molécula de la
proteina.

La iniciacion de la transcripcion en eucariontes es distinta a la transcripcion en
procariontes, ya que la ARN polimerasa en los primeros puede unirse al ADN para
mantener la informacién de la secuencia. Sin embargo, los organismos eucariontes también
necesitan varias proteinas para esta union y estas proteinas se conocen como factores de

transcripcion.
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Figura 2. Dogma central y elementos reguladores (Liu, Li y Cheng 2018).

La ARN polimerasa Il (RNApolll) y las proteinas conocidas como factores de
transcripcion TFII A, -11 B, -1 D, -1l E, -1l Fy —I1 H constituyen un complejo bioguimico
que ha perdurado y que ha sufrido pocos cambios. A este complejo se le conoce como

aparatos transcriptores basales (Alonso 2008).

Genes reguladores

Los genes reguladores tienen a su cargo codificar los factores de transcripcion que
interactian con los elementos secuenciales de ADN especificos del aparato de control
genoémico. “La razon por la que los genes reguladores codifican los factores de
transcripcion es medular al sistema, debido a que estos genes generan los estados
determinantes que regulan el desarrollo (Davidson 2006).

Por otra parte, “[1]Jos genes homéoticos, en especifico los genes HOX, son una
familia de genes reguladores que codifican a los factores de transcripcién, y son esenciales
para el desarrollo embrionario” (Hugh 2000). Sin embargo, cabe destacar que se sabe poco
sobre la funcién de los genes reguladores o genes HOX en mamiferos, puesto que muy
pocos genes han mostrado ser necesarios para el proceso de regulaciéon génica (Ibidem).

Mas adelante entraré en mas detalle sobre estos genes.

Factores de transcripcion

Como se menciond, los factores de transcripcion son las proteinas que se pueden unir a
secuencias especificas de ADN y regular la expresion génica. Estas proteinas tienen la
habilidad de reconocer y ligar secuencias especificas y cortas del ADN dentro de las
regiones de regulacion, asi como de reclutar o lograr que las proteinas que participan

regulen la transcripcion (Adcock y Caramori 2009; Mitsis et al. 2020).
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El reclutamiento de los factores de transcripcion es parte del proceso de regulacion
de la transcripcion. “Esta regulacion sirve para permitir que la célula de un organismo y que
el mismo organismo responda a la variedad de sefiales que se dan al interior o al exterior de
la célula, con lo cual ésta podrd subsecuentemente cambiar durante el desarrollo,
mantenerse durante su vida y coordinar la actividad celular” (Casamassimi y Ciccodicola
2019).

En los eucariontes existen cinco grupos de factores de transcripcion con patrones
especificos que han surgido a través de varios periodos en la expansion de las series de los
factores de transcripcion. Algunos de estos grupos Gnicamente se encuentran en primates.

Los procesos de transcripcion y traduccion se encuentran a su vez regulados por una
coleccion de moléculas dentro de la célula que interactia con otras células de manera
directa o indirecta (a través de su ARN y la expresién proteica de sus productos), asi como
con otras sustancias celulares. Esta coleccion de reguladores moleculares se conoce como

red de regulacion génica (gene regulation network) (Vijesh et al. 2013; Liu et al. 2018).

Genes homeoticos

Como se menciond, los genes homedticos (HOX) forman parte de los genes reguladores.
Conforman un conjunto de genes que codifican factores de transcripcion para determinar la
identidad de segmentos o de estructuras particulares del cuerpo (Meyer 2008), y se
encuentran en una zona denominada homeodominio®, Se observan en el genoma de todos
los animales, al igual que en el de las plantas y hongos, indicando la existencia de un origen

comun y demostrando que en un momento especifico de la historia evolutiva se presentd

9 “El homeodominio es una estructura, muy comun en el ADN, que existe en muchas proteinas reguladoras de
los eucariontes. Estas proteinas participan en el control de la transcripcion durante el desarrollo de muchos
genes importantes.” (Banjeree-Basun, Sink W'y Baxevinas 2001).
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una divergencia que dio lugar a la formacion de nuevos reinos y especies (Lappin et al.
2006; Meyer 2008).

Se piensa que esta divergencia de las plantas y los hongos sucedi6 antes que la de
los protozoa, ya que “estos seres no tienen genes homeobox'® agrupados, ademas de reflejar
una estructura corporal simple que contrasta con la de otros animales multicelulares”
(Ibidem).

Los genes en el grupo homeobox interviene en varias actividades durante el
desarrollo, dirigiendo la formacion de extremidades y de 6rganos en las secciones axiales
anteroposteriores, asi como la regulacion de la maduracion de células especializadas

(Lappin et al 2006; Holland, Booth y Bruford 2007; Meyer P.Z., 2008).

19 Homeobox es una secuencia de ADN que se encuentra en los genes que participan en la regulacién de la
morfogénesis en animales, hongos, plantas y células eucariotas (Biirglin y Affolter 2009.)
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Figura 3. Dendograma que muestra la evolucién de los genes HOX (Lappin et al 2006).

El descubrimiento de los genes homedticos se inicié cuando el investigador Calvin
Bridges trabajé con individuos de la especie Drosophilia que presentaba mutaciones fisicas.
Bridges se percatd que cuando modificaba los genes BX y BXD, el tercer segmento
torécico se parecia al segundo segmento, con lo cual aparecia en este tipo de mosca un

Edward Lewis continué el trabajo de Bridges en el California Institute of
Technology, donde descubri6 que los genes BX y BXD podian transformar una estructura
particular en una estructura homologa. Cabe mencionar que William Bateson ya habia

observado este fenomeno un par de décadas antes, y lo habia llamado homeosis (Ibidem).
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Lewis descubrio un complejo de genes en Drosophilia que desarrollaban las extremidades

caracteristicas de los segmentos que forman el térax de esta especie (Ibidem).

Genes HOX

Los genes HOX son una subdivision de los genes homedticos y Unicamente se encuentran
en animales que tienen simetria bilateral. Al igual que los genes homeoticos, “estos genes
forman parte de la familia de factores de transcripcién. Tienen la funcion clave de controlar
los planos corporales que van en direccion anterior-posterior y especifican la identidad
segmentaria de los tejidos dentro del embrion” (Hinton y Avellar 2018).

El descubrimiento de los genes Hox se dio durante los primeros afios de la década
de los ochenta cuando Gehring y su equipo de cientificos comenzaron a investigar el
desarrollo en la especie Drosophilia, y observaron que en un segmento en el que
usualmente se generaban antenas, algunas veces también se desarrollaba un par de
extremidades. Gehring et al. (1983) encontraron que la duplicidad de mutaciones en genes
regulatorios podia dar por resultado transformaciones parciales o completas en segmentos
corporales (Johnson 2010).

De manera paralela al trabajo de Gehring y su equipo, Nuslein-Volhard, Lewis y
Wieschaus identificaron y clasificaron 15 genes en la determinacion de los planos
corporales y la segmentacion de la especie Drosophila melanogaster. (Nuslein-Volhard y
Wieschaus, 1980). De hecho, por estos descubrimientos, Nuslein, Lewis y Wieschaus
ganaron el premio Nobel de Medicina en 1995.

Los genes Hox se clasifican en dos categorias: clase | de agrupacion Hox, y clase Il
de genes dispersos (Abdel-Fattah et al. 2006, citado en Barber y Rastegar 2010). “Existen

ocho genes Hox en la especie Drosophila y 39 genes presentes en mamiferos dentro de
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cuatro agrupaciones distintas en cromosomas, organizados en trece grupos pardlogos”
(Barber y Rastegar 2010).

Redes reguladoras de genes

Las redes reguladoras de genes son genes o segmentos de ADN, micro RNA (miRNA) o
histonas que actian como mediadores funcionales entre los reguladores (factores de
transcripcion) y sus objetivos, a los cuales pueden unir sus productos. Estas redes se
dividen en elementos reguladores cis y elementos reguladores trans.

Los trans pueden regular los genes de manera distante hacia el sitio en el que se
llevara a cabo la transcripcion. Las secuencias promotoras y los agentes de transferencia
genética controlan los elementos reguladores trans para la iniciacién de la transcripcion
(Peters 2008, Liu et al. 2018).

Por su parte, los elementos reguladores cis se encuentran en la estructura del
gen/proteina que van a regular (Liu et al. 2018). Los cambios en los elementos reguladores
cis afectan la funcion de los factores de transcripcion y su evolucion. Asi mismo, los
factores de transcripcion pueden afectar la funcion y la evolucion de los reguladores de la
transcripcion cis.

Estos cambios se presentan en formas de insercion, delecién, mecanismos
mutacionales, procesos de mal apareamiento de uniones, modificacion de las regiones
promotoras y cooperacion entre los factores de transcripcion y la distribucion inicial de las
secuencias que tienen un sesgo en las regiones con mutaciones en los sitios de union

(Mitsis et al. 2020).
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Activadores

Estas proteinas incrementan la transcripcién de un gen o de varios genes. Se cree que las
proteinas activadoras tienen un control positivo sobre la expresion de un gen, dado que su
funcion es iniciar o suscitar la transcripcion. En algunos casos se requieren para que se

realice la transcripcion de un gen (Ma 2011).

Promotores

Los promotores conforman la secuencia de ADN para “encender” o “apagar” un gen.
Contienen varios elementos secuenciales cortos (>200 bp), a los cuales se unen los factores
de transcripcion. Los Unicos elementos en la regiéon inmediata (<50 bp) del punto de inicio
de la transcripcion se encuentran al inicio del gen. “Las mutaciones que afectan a los
promotores han sido descritos como un componente central de todas las mutaciones

relevantes evolutivas” (Alonso 2008).

Potenciadores

Los elementos de regulacion distante, o potenciadores, regulan los genes cis y se
encuentran dispersos en el 98% del genoma humano, casi siempre corriente arriba o abajo
de los genes. Sin embargo, también se pueden encontrar en los intrones. Los potenciadores
regulan numerosos genes e incrementan la posibilidad de que un gen sea transcrito en una
parte especifica de una célula, sin afectar el nivel de transcripcion en las células en las
cuales el gen se encuentra activado (Penacchio 2013). El potenciador esta constituido por

enhanceosomes, que es un complejo de los factores de transcripcion.
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Silenciadores

El ADN contiene genes y proporciona un molde para producir ARN mensajero (mRNA).
Ese mMRNA después se traduce a proteinas. Cuando una proteina silenciadora se incorpora a
una region del ADN, la ARN polimerasa no puede realizar la transcripcion de la secuencia
de ADN. Cuando esto sucede, la traduccion del ARN a proteinas no se puede llevar acabo
(Jayavelu, Jajodia, Mishra y Hawkins 2020). Estas secuencias reguladoras suprimen la
expresion génica y desempefian una funcion en la especializacion de los tejidos (Pang et al.

2020).

Aisladores
La funcion de los aisladores es evitar que los potenciadores y los silenciadores dentro de un
gen regulen a un gen vecino (Alonso 2008).

Estos elementos son de gran importancia dentro del marco tedrico de la Sintesis
Evolutiva Extendida y en particular para la evolucion del desarrollo, ya que, establecen de
manera primaria que la mayoria de la variacién genética, en términos de mutacion, no
ocurre en los genes, sino que se encuentra en los mecanismos de expresion génica, los
cuales dependen a su vez de estos potenciadores, activadores, promotores, silenciadores y
aisladores que sirven como interruptores genéticos, pues pueden ser “prendidos o
“apagados”, y, al mismo tiempo, afectan el cuando y el donde se expresan los genes durante
el desarrollo de un organismo.

Esto ultimo es una de las razones por las cuales existe tanta diversidad fenotipica en
la naturaleza. Las multiples formas y funciones que existen en todos los reinos filogenéticos

son, en su mayoria, resultado de interruptores genéticos que se encendieron y apagaron
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durante distintos momentos en el desarrollo de los organismos, a través de sus historias
evolutivas.

Los conceptos hasta ahora mencionados son de fundamental importancia para el
presente trabajo en la medida en que permiten explicar el desarrollo de la estructura del
gluteo mayor en la especie Homo sapiens; en tanto afectan los mecanismos de expresion
génica. Dichas modificaciones dan lugar a cambios radicales y pueden dar por resultado
nuevas formas que a su vez producirdn nuevas funciones y nuevos comportamientos en un

organismo.

Pleiotropico
Este término se refiere a los efectos secundarios que pueden suscitarse cuando existe un
cambio a nivel molecular, debido a que los genes muchas veces tienen una influencia sobre

rasgos fenotipicos no relacionados a un nivel superficial.

Autapomorfia
Dentro de la filogenética, este concepto denota cualquier caracter definitivo; es decir, un
caracter derivado que, ademas, es unico para un taxon. De manera mas especifica, esto
significa que el caracter unicamente se encuentra en este taxon, pero no lo comparte con
otros miembros del grupo taxondmico o en grupos externos. Esto indica que las
autapomorfias excluyen a varios miembros que se encuentran mas intimamente
relacionados con el taxédn focal; en este caso, Homo sapiens (Appel y Feytmans 2009).

El concepto de autapomorfia suele utilizarse para determinar relaciones
filogenéticas, pese a ser, como se menciond, un concepto excluyente. EI hecho de que se

presente el caracter en un sélo taxén dificulta la tarea de obtener o concluir informacion
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sobre la relacidn entre especies, familias, género o cualquier jerarquia filogenética de un

clado.

Epigenética

La epigenética se define como: “El estudio de cambios heredables meidticos o mitoticos en
la funcion de los genes, los cuales no pueden explicarse a través de los cambios en la
secuencia de ADN” (Riggs et al. 1996; Felsenfeld 2008).

La epigenética es importante, ya que, como indica la definicion anterior, aborda los
cambios que existen no en los genes sino en cdmo se expresan dichos genes, asi como los
mecanismos que ayudan a la expresion o la inhibicion de los genes. Las células eucariotas
tienen todas secuencias de ADN idénticas; sin embargo, hay gran variedad de células
diferenciadas, asi como en los genes que logran expresar, lo cual se vuelve fundamental
para el estudio de la diversidad morfol6gica que existe dentro del mundo natural.

Los mecanismos epigenéticos son la metilacion del ADN, la hydroxi metilacion; las
modificaciones post-traslacionales de las proteinas histonicas, la remodelacion vy
reposicionamiento del nucleosoma, la reorganizacion de la cromatina de rango alto, la
regulacion de RNA no codificante y la edicion de RNA (Qureshi y Mehler 2018).

La epigenética desempefia un papel importante en el desarrollo. Se sabe que este
mecanismo cambia la expresion génica por la influencia que tiene sobre los reguladores de
transcripcion, que a su vez tienen control sobre varios genes del desarrollo. Algunos de los
reguladores de transcripcion mas susceptibles al mecanismo epigenético son los genes Hox.
La expresion de estos genes durante el desarrollo se encuentra en gran medida regulada por
las modificaciones epignenéticas; es decir, por la o las interacciones entre el organismo y el

ambiente que puede suscitarse en multiples direcciones.
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Comentarios finales

Como se puede observar en este recorrido historico, teérico y conceptual, la Sintesis
Evolutiva Extendida permite abordar los fendmenos evolutivos desde una perspectiva méas
completa: a partir del surgimiento de novedades evolutivas ocasionado por cambios en los
mecanismos de expresion geénica durante el desarrollo, hasta la adaptacion del organismo a
su entorno (seleccion natural).

En otras palabras, la modificacion continua de caracteres determinados es
unicamente posible hasta cierto grado y en cierto rango de direccion. “La variacién que
pueda surgir dentro de un grado y rango previamente imposible representaria un cambio
cualitativo que daria lugar a una novedad fenotipica, aunque las estructuras resultantes no
tengan una contraparte homologa en la especie ancestral” (Peterson, 2017).

Otro aspecto notable es que las novedades que cuentan con elementos que han sido
muy individualizados, especialmente cuando sélo una estructura de la serie homologa ha
sido alterada. Este concepto es en particular de gran relevancia para el presente trabajo, ya
que postulo que el gliteo mayor puede ser concebido como un caracter novedoso en Homo
sapiens (y en los homininos en general; es decir, como un caracter derivado de la tribu
hominini), que surgié debido a alteraciones en la estructura originaria y homologa, lo cual
posibilitd que ese plano corporal se extendiera y/o disminuyera a proporciones nunca antes
vistas dentro del clado al que corresponde nuestra especie. Esto conllevo al surgimiento de
una nueva estructura, que a su vez modificé la forma y la funcidn, generando nuevas
combinaciones con otras estructuras, al igual que nuevas formas de comportamiento.

La novedad no es unicamente fundamental para la Sintesis Evolutiva Extendida y

mas en particular para Evo-Devo, sino también lo es para comprender la evolucion en
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términos generales, debido a que la Sintesis Moderna raramente resalta la importancia de
las novedades, porque en su marco central explica que los cambios fenotipicos son
graduales y secundarios a los cambios génicos, siguiendo una tendencia cuasi lineal que,
por consiguiente, creaba en el registro fosil lagunas en la temporalidad y propagaba
misterios evolutivos como el “eslabon perdido”.

Por otra parte, en Evo-Devo las novedades resaltan la existencia de discontinuidades
evolutivas entre especies relacionadas, demostrando asi que existen cambios en los patrones
evolutivos. Ademas, aungue existen homologias profundas, las cuales sefialan que durante
el proceso del desarrollo hay ciertos caracteres sumamente conservados a través de todas
las especies, persisten las discontinuidades morfoldgicas entre las especies y los clados, lo
cual demuestra que existe una variacion en como se llegan a expresar los patrones de
regulacion en cuanto a su expresion génica (Amundson 2005). De ahi se deriva la
importancia de estudiar la microevolucion, asi como el caracter fundamental del desarrollo,
de la novedad y de los fenotipos con objeto de comprender la evolucion en general y la
evolucion humana en particular.

La evolucion del desarrollo también demuestra que, aunque existan genes que se
han preservado a lo largo de millones de afios, la modificacién en la maquinaria de
expresion génica y/o en la de sus procesos de activacion/inhibicion ha desempefiado un

papel determinante en el surgimiento de la variabilidad.
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Capitulo 4

Resultados de la investigacion

En este apartado se abordaran las tres preguntas de investigacion que han dirigido el curso
de este trabajo: 1) ¢(Como fue la posible transicion del gluteo ischiofemoralis y del glateo
mayor poprius al gluteo mayor? 2) ¢(Son los glateos mayores una autapomorfia de los
homininos? y 3) ¢Puede considerarse al gliteo mayor como una novedad evolutiva?

Para la primera pregunta presentaré las distintas aproximaciones de las tres
corrientes evolucionistas predominantes; el Neo-Darwinismo, la Sintesis Moderna y la
Evolucion del Desarrollo (Sintesis Evolutiva Extendida) para examinarlas y determinar cuél
de estas tres puede responder mas acertadamente la transicion de una estructura
musculoesquelética a otra.

La segunda pregunta la abordaré a través de un analisis del concepto filogenético de
la autapomorfia, la cual es una subcategorizacién de la apomorfia. A continuacion
consideraré si este concepto es aplicable a la estructura anatémica del gluteo mayor.

Con la tercera y ultima pregunta de la presente investigacion concluiré si puede
afirmarse que el gluteo mayor sea una novedad evolutiva.

En suma, analizo la nocién de novedad evolutiva en la Sintesis Evolutiva Extendida
y examino la pertinencia del concepto en las otras dos corrientes evolucionistas, el Neo-
Darwinismo y la Sintesis Moderna. Una vez establecida la diferencia en la aplicacion de
esta categoria en cada una de estas aproximaciones teoricas, retomo el término de novedad,
gue cuenta con una subdivision en tres tipos, establecidos por Peterson y Muller (2016),

para poder determinar a cual de estos corresponde esta estructura anatomica.
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¢Como fue la posible transicion del ischiofemoralis y del gldteo mayor proprius al
glateo mayor?

En relacion con la primera pregunta de investigacion que plantee, es necesario considerar
coémo abordaria la problematica la Biologia Evolutiva del Desarrollo. Como mencioné,
para ello analizaré los enfoques del Neo-Darwinismo y de la Sintesis Moderna, por un lado,
y el de la Sintesis Evolutiva Extendida, por otro, en particular la Evolucion del Desarrollo

(Evo-Devo).

Neo-Darwinismo

Esta corriente evolutiva, cuyos origenes se describieron en el marco teérico, no explica el
desarrollo de una sola estructura corporal/anatomica, puesto que su enfoque es la totalidad
de los cambios que presenta un organismo para mejorar su capacidad de adaptarse a su
medio e incrementar sus probabilidades de dejar descendencia, gracias, fundamentalmente,
al mecanismo de la seleccion natural.

La seleccion natural dentro de esta perspectiva tedrica es el principal proceso que
actia en los individuos y en las poblaciones. Los cambios fisioldégicos y anatomicos
Unicamente tienen relevancia cuando el organismo que estd mejor adaptado a su medio es el
que logra sobrevivir y puede transmitir a sus descendientes los caracteres que son
necesarios para sobrevivir en el ambiente en el que se encuentran.

Sin embargo, es importante destacar que, al tratarse de una fusion entre las
propuestas tedricas de Darwin y de Wallace, junto con los descubrimientos genéticos de
Mendel, como ya se ha mencionado, el Neo-Darwinismo no podria explicar por qué surgen
nuevas formas fenotipicas o por que surgen estas adaptaciones. Lo que afirma esta corriente

es simplemente que un organismo o los organismos sobreviven debido al surgimiento de
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ciertos rasgos ventajosos que pueden ser transmitidos a su progenie, a través de la
intervencion de la seleccidn natural.

Esto queda mejor ejemplificado mediante una de las teorias méas citadas para
explicar por qué el ser humano es el Unico ser bipedo entre los mamiferos y seria la
aproximacion teorica para explicar el surgimiento del gliteo mayor en nuestra especie. La
hipotesis de la planicie o de la sabana propuesta por Dart en 1925 establece que el
desarrollo de este modo de locomocion fue resultado de la necesidad de nuestros
antepasados de ver por encima de los pastizales altos para avistar animales carnivoros y asi
evitar ser depredados, ademas de que permitio el desplazamiento de manera mas eficiente
en un espacio abierto y extenso.

La hipdtesis de la sabana fue postulada a partir de las nociones derivadas del Neo-
Darwinismo, buscando demostrar que los individuos que adoptaban una posicion erecta y la
habilidad de caminar con sus dos extremidades inferiores, de manera constante, pudieron
sobrevivir y adaptarse a un nuevo entorno. Y tuvieron, por ende, una mayor descendencia
con este caracter.

Lo que parece ser evidente a partir de lo anterior es que en el Neo-Darwinismo no
existe una necesidad de enfocarse en un origen o en una causa explicativa de los cambios
morfolégicos. Su interés radica simplemente en comprender y/o detallar por qué ciertos
organismos con determinados rasgos anatomicos Yy fisiologicos sobrevivieron y se
reprodujeron con una mayor tasa de éxito a través del mecanismo de la seleccion natural.

De manera més precisa, a esta teoria evolutiva no le interesa enfocarse en una sola
estructura morfologica, sino que postularia que todos los cambios que surgen son cambios
dentro de un panorama mayor, generados para la macroevolucion de la especie. En pocas

palabras, la filogenia es mas importante que la ontogenia.
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Sintesis Moderna

De manera similar al Neo-Darwinismo, la vision Sintesis Moderna tiene se dirige
principalmente al mecanismo de la seleccion natural. Sin embargo, esta Gltima se diferencia
de la primera en su interés y en la aplicacion de la genética de poblaciones en el estudio de
los procesos evolutivos y de la evolucion misma.

Esta corriente postula varios procesos evolutivos que complementan a la seleccion
natural, como la deriva génica, las mutaciones la recombinacion y el flujo génico,
permitiendo asi una aproximacion mas amplia y distinta al estudio de la evolucion. Asi
mismo, una de las mayores aportaciones de esta nueva sintesis ha sido el uso de las
matematicas aplicadas y de la estadistica para comprender los cambios evolutivos y crear
modelos que predigan cuéles mutaciones podrian suscitares o cuales ya ocurrieron en los
genes. A la union de ambos se le conoce como genética de poblaciones.

La genética de poblaciones no solo ofrece una mirada al organismo a nivel
individual y al de sus genes, sino hace también énfasis en las diferencias, al igual que en la
distribucion y en los cambios en los genotipos (en las frecuencias alélicas) de una poblacién
en respuesta a los procesos de seleccion natural, de la deriva génica, de la recombinacion,
de las mutaciones y del flujo génico.

Regresando a la primera pregunta de investigacién, describo a continuacion cémo
seria la aproximacion teorica dentro de los parametros epistemologicos de la Sintesis
Moderna y cémo teorizaria el surgimiento del gluteo mayor. La Sintesis Moderna abordaria
el tema central de este trabajo, el surgimiento del gluteo mayor en nuestro linaje
taxondmico, a traves del uso de la teoria de la genética de poblaciones.

De acuerdo con esta teoria, los cambios evolutivos ocurren enteramente a nivel

molecular. Cualquier cambio a nivel interespecifico e intraespecifico es ocasionado por
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procesos estocasticos en los alelos. Se asume que los individuos dentro de una poblacion
que tienen mas variedad en su genotipo contardn con una ventaja en el ambiente y podran
reproducirse con mayor facilidad. Este enfoque adaptacionista establece una direccion
unilineal entre el organismo y el ambiente, en el que este ultimo desempefia simplemente
un papel pasivo.

Con base en este marco tedrico, podria proponerse que el desarrollo del gluteo
mayor seria resultado de una mutacion en los alelos. Sin embargo, es necesario destacar las
limitaciones de este planteamiento en el tema que se aborda en el presente trabajo.

En primer lugar, es necesario considerarse que las mutaciones rara vez aportan un
beneficio y que pocas veces son realmente neutrales, pues en la mayoria de los casos
producen efectos negativos que complican la vida del individuo (Diller y Cann 2010).
Diller y Cann sefnalan que “las mutaciones Unicas casi siempre producen enfermedad,
discapacidad, y deficiencias catastroficas en los sistemas. Muchas veces toma varios
cambios para que un sistema pueda adaptarse de manera positiva” (2010). Otro problema
con esta teoria es que las mutaciones que no ocasionan efectos negativos en un organismo,
dificilmente generan cambios fenotipicos (Laland et al. 2015).

En otras palabras, una limitacién importante de la Sintesis Moderna es que es
demasiado genocéntrica. Hardy, Weinberg, Haldane, Fischer, algunos de sus principales
partidarios, y sus discipulos, no tomaron en cuenta los efectos que puede tener el ambiente
sobre los genes o viceversa. En la actualidad se sabe que los factores epigenéticos
desempefian un papel preponderante en los mecanismos de expresion génica, los cuales
pueden influir durante el desarrollo la manera en que se expresa o desactiva un gen. Cabe
mencionar que el gen no muta. El factor de transcripcion es el Unico que se ve afectado y,

por consiguiente, tiene la posibilidad de conformar una nueva estructura morfologica.
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Sintesis Evolutiva Extendida

A continuacion, consideraré los criterios de la Sintesis Evolutiva Extendida para explicar
cémo esta corriente evolutiva podria abordar la evolucion y el surgimiento de esta
estructura morfoanatomica.

La Sintesis Evolutiva Extendida surge por el descubrimiento de nuevos procesos
evolutivos, gracias a los cuales se observo que, aun cuando la Sintesis Moderna y el Neo-
Darwinismo son muy importantes y no se descartan, eran tedricamente insuficientes para
responder a las nuevas problematicas bioldgicas, como la plasticidad en el desarrollo, las
diferencias fenotipicas que existen al interior o al exterior de la poblacion determinada de
un taxon, la teoria de construccion de nicho, la novedad y la herencia inclusiva (Maller
2007, Fuentes 2010, Laland et al. 2015).

El enfoque de la Evolucion del Desarrollo (Evo-Devo) es la herramienta tedrico-
metodoldgica que utilizo dentro del presente trabajo, ya que propone que la maquinaria de
expresion génica puede sufrir cambios a través de los agentes regulatorios, los cuales
afectan la temporalidad, la localidad, la cantidad o el tipo de producto génico, a diferencia
de la Sintesis Moderna y el Neo-Darwinismo que postulan que debe existir un cambio en
los genes para que exista un cambio en el caracter. Esto Ultimo genera un problema, puesto
que la interaccién de un gen con un caracter rara vez es unidireccional, en la medida en
que la afectacion de un gen produce varios cambios en otros genes, que podria pensarse no
guardan ninguna relacion con el gen original. También es necesario destacar que ambas
corrientes indican que la mayoria de los genes no codificadores (reclutadores, promotores,
aisladores, silenciadores) no intervienen en el surgimiento de un carécter. Sin embargo

ahora se sabe que desempefian una funcién muy importante en el surgimiento de nuevas
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formas. Por otra parte, Evo Devo busca ademéas una explicacion a la existencia de la gran
diversidad fenotipica en los taxones.

En 1985, un grupo de cientificos checos realizé un estudio embriolégico sobre el
desarrollo de los musculos gluteales en Homo sapiens. En su analisis describieron que: “La
parte del gliteo mayor que se origina en el cdccix corresponde a un musculo embrionario
separado, que suele encontrarse en embriones y en fetos humanos y el cual recibe el
nombre de coccigeofemoralis (Tichy y Grim 1985).

Durante el periodo prenatal, este musculo se fusiona con los mérgenes distales del
musculo fetal del gluteo mayor. En el periodo posparto, la delimitacion de los dos muasculos
fusionados se encuentra recubierta por las gruesas fibras musculares caracteristica del
glateo mayor” (Ibidem).

En otro articulo del afio 2020, titulado Muscle Loss in Our Adult Primate Ancestors
Still Imprint in Us: On Muscle Evolution, Development, Variations, and Pathologies, Boyle
et al. afirman que existen algunos musculos que s6lo se encuentran dentro de la morfologia
de los primates no humanos y que se expresan en los seres humanos como anomalias y
malformaciones congénitas, o como variaciones morfoldgicas en los adultos humanos.

Ahora bien ¢por qué es esta informacion importante para responder a la pregunta
sobre la posible ruta de transicion de los musculos ischiofemoral y gluteo proprius hacia la
estructura del glateo mayor? Debemos recordar que los primeros dos musculos estan
presentes en los primates no humanos como Pan y que se presentan de manera similar en
Gorilla y Pongo, mientras que el dltimo es un musculo singular que Unicamente se
encuentra presente en nuestra especie.

A primera vista, lo antes mencionado evidencia que los genes que intervienen en el

desarrollo de estos musculos y de estos patrones anatdbmicos se encuentran intactos y no
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han sufrido ni una solo modificacion. Esto se debe a que en ciertos niveles y en ciertos
momentos del desarrollo fetal caracteristico de los humanos se expresan versiones
primitivas de los mdsculos, los cuales se encuentran en existencia en primates no humanos
adultos. Posteriormente, durante las etapas de desarrollo fetal en nuestra especie, estas
versiones experimentan modificaciones para adecuarse a la morfologia del ser humano o
desaparecen.

Si estos genes se mantienen intactos, entonces ¢qué es lo que produce el cambio
fenotipico y el surgimiento de otra estructura? Los genes homedticos, como ya menciong,
son factores de transcripcion que determinan donde se localizaran los patrones axiales y
longitudinales, asi como los planos de simetria, en todos los metazoarios. La funcion de
estos genes no es la formacion de los planos corporales; Unicamente indican, asignan y
reclutan a las proteinas que activan a los genes que si llevan a cabo la formacion de las
estructuras morfoldgicas.

Estos genes homedticos que codifican y reclutan factores de transcripcion pueden
ser modificados, lo cual causa que un factor de transcripcion que debi6 estar silenciado o
activado realice la actividad contraria 0 que tenga una sefial de actividad nula, la cual da
por resultado una cascada de efectos pleiotrépicos dentro de los mecanismos de expresion
génica durante las diversas etapas del desarrollo (Allis et al. 2007). El nivel de afectacién
por esos cambios en los factores de transcripcion depende de los reguladores de los
mecanismos de expresion genica y de si estos se encuentran en posicion cis (dentro de la
misma region del gen/proteina que se va a regular) o en posicion trans (cuando el gen es
regulado de manera lejana con respecto al lugar en el que se va a llevar a cabo la

transcripcion) (Ibidem).
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Los cambios en los mecanismos de expresion genica, al igual que en la regulacion,
pueden afectar los ritmos de crecimiento durante el desarrollo, como he mencionado. Se
piensa que estos cambios que ocurren a nivel de los ritmos de crecimiento son uno de los
factores mas importantes en la evolucion para la formacion de la diversidad morfoldgica
dentro del reino animal (Muller 2008). Dicha diversidad en los ritmos de crecimiento
durante el desarrollo embrionario se describe a través del concepto de heterocronia, a la
cual hice antes referencia a grandes rasgos anteriormente.

En mi opinion, la heterocronia puede ser uno de los factores que contribuyé a la
fusion del gluteo porpius y al gliteo maximus ischiofemoralis, dando lugar a un solo
musculo cuyo desarrollo comienza a partir de la quinta semana del proceso embrionario
para dar lugar al glateo mayor. Se sabe que los ritmos de desarrollo controlan secuencias
que se encargan de la creacion de procesos morfogenéticos subyacentes, cuyas tareas son la
formacion de tejido, la proliferacion y la diferenciacion de las células, la aparicion de
estructuras y los procedimientos de organizacion de células especializadas. Considero que
esto Gltimo indica que los cambios en los ritmos de crecimiento influyen en episodios
especificos que crean y construyen estructuras anatémicas y morfologicas.

Existen diversos mecanismos que regulan los mencionados ritmos de crecimiento;
por ejemplo, la regulacion de la divisién celular a través de mecanismos moleculares como
la fosforilizacion y la protedlisis. Otro mecanismo que es fundamental para el tiempo de
desarrollo es la regulacion de células especializadas del sistema nervioso central, la cual es
resultado de las divisiones de las células progenitoras, y la tarea ultima que tendran se
encuentra determinada por la parte del cuerpo en la cual se formaron estas ultimas (Moss

2007).
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El mecanismo que se encarga de formar las vértebras, al igual que otras estructuras
corporales en los metazoarios, es el de la formacion de los somitas, poblaciones de células
precursoras cuyo funcionamiento depende de la especificacion que reciben de los genes h.
Esta especificacion se basa en la posicion en la cual los genes Hox codifican la formacion
de estructuras corporales en el segmento de los ejes anteroposteriores a través de las
especificaciones presométicas mesodérmicas, antes de la somatogénesis (Gilbert 2010).

También se ha identificado que la formacién de los somitas es resultado de la
oscilacién en la expresion génica de las células progenitoras. Las oscilaciones comienzan a
un ritmo constante y, a través del tiempo, comienzan a ser menos frecuentes, hasta
detenerse por completo. Mientras tanto, las células se especializan dependiendo en cuales
genes ciclicos se van a diferencias. “Las oscilaciones las llevan a cabo principalmente las
sefiales Notch y se relacionan con otros aspectos importantes del desarrollo temporal
somatico; el crecimiento del eje a través del cual los somitas se forman, depende de una
adicion de senales del desarrollo” (Moss 2007).

Kmita y Duboule proponen que “La temporalidad es también un sello distintivo de
la co-linealidad de la expresién de los genes homedticos en las vértebras, debido a que los
genes que se expresan en la temporalidad se expresan gracias al orden en el cual se
encuentran dentro de los cromosomas. La diversidad de sefiales en el desarrollo destaca el
orden temporal en la expresion de los genes homeo6ticos” (2003, citados en Moss 2007).

Estos diferentes mecanismos de diversidad temporal afectan la expresion génica y
los ritmos de crecimiento durante el desarrollo (heterocronia), lo cual permite especular la
posibilidad de que las crestas iliacas, que han sido descritas como mas reducidas en tamario
en comparacion con las de Pan, tienen una orientacion lateral que les proporciona la forma

de tazon que se observa en Homo sapiens. La alteracion del ritmo de crecimiento por
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cambios en los mecanismos de expresion génica, que determinan la especializacion de las
células sométicas, no sélo van a determinar la estructura sino también la forma y el grado
de expansion que tendrén cuando estén agrupadas.

Al igual que el isquion y la tuberosidad isquial, las cuales han sido descritas como
mucho menores en tamafio en comparacion con las especies de los géneros: Pan, Pongo y
Gorila, y aunque el gliteo mayor no tenga una insercion o un origen en el isquion, el
tamarfio del isquion permite que el musculo del glateo mayor pueda recubrir el area durante
una extension del cuéadriceps y de las patelas, posibilitando un mayor rango de movimiento
y flexibilidad. Asi mismo, cabe destacar que el cambio de tamafio permite, sin duda alguna,
que la insercién cambie de lugar y produzca por consiguiente otras modificaciones a las
estructuras 6seas y musculares adyacentes. EI mayor tamafio del isquion en Pan y Gorila
permite que el area que ocupa el tenddn de la corva sea mayor y que por ello sea el masculo
principal involucrado en la flexion de la cadera.

En este caso, no podria afirmarse que las crestas iliacas han experimentado una
neotenia pedomorfica, ya que no existe un consenso del tipo de locomocién que tuvo el
ultimo antepasado comun. Sin embargo, es posible que su locomocion incluyera mas de un
tipo de movimiento como la braquiacién, la caminata sobre nudillos, el cuadrupedismo y la
caminata vertical (Ward 2002).

Por otra parte, no se ha encontrado o identificado algin espécimen cuyos restos
pudiesen revelar los caracteres morfologicos de la pelvis del ultimo antepasado comun de
chimpancés y humanos, ni como adulto, y mucho menos se ha encontrado la version juvenil
para poder aseverar que lo que se presenta en Homo sapiens es una heterocronia neoténica
pedomorfica. Lo que si puede afirmarse es que las estructuras de la pelvis como las crestas

iliacas y el isquion en nuestra especie muy probablemente son una forma intermedia entra
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la pelvis de homininos como Australopitecos afarensis y Ardipithecus ramidus y la del

chimpancé.

¢Son los glateos mayores una autapomorfia de los homininos?

El caracter del gluteo mayor, como se mencion0, ha sido descrito cOmo unico por varios
autores, como Stern (1982), Sussman (1982), Tuttle (1982); Greiner (2002), Lovejoy
(2006) y Moore et al. (2011), entre otros. El propdsito mismo de la segunda pregunta
planteada es precisamente determinar si en verdad es Unico o si lo comparte con otras
especies vivas o extintas.

Los primates conforman un grupo monofilético™, que ha sido definido por
caracteristicas compartidas entre los cinco grupos naturales de primates vivos: los Iémures,
los lorises, los tarseros, los monos del Nuevo y Viejo Mundo y los grandes simios.

Estas caracteristicas distintivas de los primates incluyen la morfologia del hallux,
las manos y los pies adaptados para el agarre (excepto en los homininos), ufias planas,
dermatoglifos, un centro de gravedad que se encuentra en la porcién del tren inferior, al
igual que su locomocion, que es la marcha en un sentido diagonal, con la mano anterior al
pie y alargamiento del segmento distal del talén (Al-Imam 2011).

Asi mismo se encuentra la vision binocular y lo ojos grandes, en tanto que la
estructura del oido de los primates es muy peculiar, debido al cartilago ventral que protege
al oido medio (XXX) Sin embargo, el caracter que mas distingue a los primates de otros
metazoarios dentro de los mamiferos y otros animales es el tamafio del cerebro en

comparacion con el tamafio del cuerpo, lo que se conoce como encefalizacion. En palabras

1 En la cladistica, un grupo monofilético es un clado, o un grupo de taxones, que estan conformados por un
antepasado comun o, mejor dicho, una poblacion o un conjunto de poblaciones ancestrales con todos sus
descendientes directos (Allaby 2015).
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de Martin, “[E]xisten dos caracteristicas Unicas del cerebro primate: los surcos silvianos,
que se extienden de manera oblicua desde el surco rinal, destacando la importancia del
I6bulo temporal y la cisura calcarina en la cara interna del 16bulo occipital” (2012).

Otras caracteristicas distintivas son que las hembras s6lo tienen una cria por cada
ciclo reproductivo, debido a los largos periodos de gestacion (con algunas excepciones en
algunas especies de monos del nuevo mundo), y la condicién altricial neonatal de las crias.
Su crecimiento y desarrollo, al igual que su maduracién sexual y fisica, son en general
lentos, ademas de tener un ciclo de vida bastante largo en comparacion con el de otros
animales. Una distincion importante es la necesidad de alta de inversion parental para los
infantes (Ibidem).

También cabe mencionar que los primates machos tienen en su mayoria un escroto
que se localiza en la parte posterior del pene y que las hembras tienen una separacion

completa del tracto urinario con respecto al reproductivo (Ibidem).
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Haplorrhini

Family

| ophocebus (2,3)18
FI= [Paoio G5 le
Theropithecus (1,1)19
Elr Mandrillus (2,2) 22
Cercocebus (3,6) 21
[Macaca (14,21)13
Erythrocebus (1,1) 38
@ Chlorocebus (3,6) 37
llenopithecus (1,1) 40
® Miopithecus (1,2) 35
Cercopithecus (11,25) 34
Pygathrix (3,3) 53
Nasalis (1,1) 54
] Rhinopithecus (1,4) 55
Semnopithecus (3,7) 49
Trachypithecus (7,17) 47
Presbytis (2,11) 56
Piliocolobus (1,9) 61
Colobus (3,5)60

H - [Pan 2.2)] 72
73
6™ L [Gora (2)]74
[Pongo (2.2) 75
Hylobates (3,7) 65
otmasous (£5]] 69
Symphalangus (1,1) 66
Mico (2,2) 83
Cebuella (1,1) 84
(ol (5 151 5
Callimico (1,1) 86
Leontopithecus (2,4) 87
Saguinus (9,17) 96
Aolus (6,8)98
Saimiri (4,5)110
Cebus (6,8)107
Lagothrix (2,4)120
. Brachyteles (2,2)119
Ateles (6,7)118
Alouatta (4,10)125
Cacajao (2,2)135
Chiropotes (2,5) 136
Pithecia (2,5) 138
Callicebus (8,28) 134

Primates |

Strepsirrhini

[Tarsius (2,7) |142
LLemur (1,1) 169

Hapalemur (2,4) 168
Eulemur (9,11) 167

Varecia (2,2)171
Ricrocsbus (28] 149
Mirza (1,1) 150
Cheirogaleus (1,7) 151
Lepilemur (5,8) 148
Propithecus (5,7) 156
Avahi (1,3) 157
Daubentonia (1,1) 174
Loris (1,2)177

Dermoptera —— Galeopterus (1,1)186

A Galago (3,14) 183

[:Otolemur 2.3)[180

K L Cynocephalus (1,1)186
Scandentia

—— Tupaia glis 188

Lagomorpha

—— Tupaia minor 188

Oryctolagus 189

0.02

Cercopithecidae (19,22)

Hominidae (4,4)

Hylobatidae (3,4)

Cebidae (7,7)

Atelidae (4,5)

Pitheciidae (4,4)

Tarsiidae (1,1)

Lemuridae (4,5)

- Nycticebus (3,3) 176
Perodicticus (1,1) 178
Arctocebus (1,2) 178

Cheirogaleidae (3,5)

Lepilemuridae (1,1)
| Indriidae (2,3)

Daubentoniidae (1,1)  Chiromyiform

Lorisidae (4,5)

| Galagidae (2,3)

| cynocephalidze (2.2)
| Tupaiidae (1,5)

Figura 1 Arbol filogenético de 61 genera de primates (Perelman et al. 2011).

Infraorder
Parvorder

(Old World Monkeys, Great Apes, Gibbons, Human)

Catarrhini

Simiiformes

(New World Monkeys)

Platyrrhini

Tarsiiforme

@

Lemuriformes

@®

S

Lorisiformes

En suma y como lo ejemplifica el cladograma de la Figura 1, este conjunto de
caracteres anatomicos, fisiologicos, conductuales y de locomocion que comparten los
primates permite demostrar que constituyen un grupo monofilético; es decir un orden

taxondmico bien delimitado.
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Ahora bien, en lo que respecta al gliteo mayor y a la pregunta antes formulada de si
se trata de una autapomorfia de los homininos, el interés no se dirige en confirmar la
relacion filogenética que existe entre los primates con respecto a esta estructura, porque,
como ya se sabe, existe un consenso en los caracteres que identifican a este grupo
taxondmico. El propdsito es entonces establecer la relevancia ontogénica en nuestra especie
de este caracter y como esta configuracion morfolégica permitio el desarrollo de
comportamientos relevantes para la supervivencia de nuestra especie. lgualmente debe
tomar en cuenta como el Neo-darwinismo, la Sintesis Moderna y la Sintesis Evolutiva
Extendida usarian ese concepto.

La autapomorfia se utiliza en el Neo-Darwinismo y la Sintesis Moderna para
realizar una reconstruccion filogenética gradual y unilineal de la historia evolutiva de
nuestra especie. Esto se debe a la manera en que estas dos teorias evolutivas abordan los
cambios morfolégicos, siempre vistos a la luz de la adaptacién y de la seleccion natural,
asumiendo que todo cambio de caracter y de su preservacion se da de forma escalar; en
otras palabras, cada cambio es preservado y subsecuentemente construido sobre una
estructura original, a la cual se van afiadiendo cambios.

Por su parte, la Sintesis Evolutiva Extendida hace uso de este concepto para ilustrar
que no todos los cambios morfol6gicos se preservan y son constantes a través de la historia
evolutiva de varias especies, considerando que existen ciertos caracteres que estan
presentes en una especie ancestral, ausentes en una especie intermedia y que pueden en la
especie mas reciente. Es claro que esto ultimo no aplica al caso del gluteo mayor; sin
embargo, ilustra lo atractivo que es esta sintesis en su bdsqueda de un mejor y mayor

entendimiento del surgimiento de estructuras fenotipicas y su relacion con la historia
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evolutiva de una especie. Por ello el concepto de autopomorfia es Util, aunque se haya
mencionado anteriormente que es un concepto excluyente.

Al considerar la definicion de autapomorfia dentro de la cladistica, se puede afirmar
que el glateo mayor no es una autapomorfia en el sentido estricto, ya que, pese a que se
trate de un masculo singular en Homo sapiens, se cuenta con evidencia, como ya se
menciond, de que este masculo probablemente existia en otros homininos. Por ejemplo, con
base en las huellas entéticas encontradas en la pelvis de neandertales en restos recuperados
de La Cueva de El Sidrén, Espafia, se ha planteado la posibilidad de que Homo
neandertalhensis tuviese un glateo mayor (Belcastro 2020).

De igual manera existe una posibilidad muy grande de que Homo erectus también lo
haya tenido, aunque no se disponga de suficiente evidencia para poder corroborarlo, pero el
argumento se fundamenta en relacion con su locomocién bipeda. De tal forma que si Homo
erectus era bipedo y el gliteo mayor se asocia con este tipo de locomocidn, entonces esa
especie tenia este musculo.

Al reiterar que en el marco de la cladistica y la filogenética se define la
autapomorfia como un caracter que se encuentra en un solo taxon y que esta ausente en
todas las demas especies del mismo clado o taxon focal, es posible afirmar que el gliteo
mayor no puede considerarse una autapomorfia, sino una apomorfia. Esto se debe a que
esta segunda categoria denota a un caracter singular cuyo estado es la variacion de una
forma morfologica anatomica que ha evolucionado de su forma ancestral (plesiomorfia)
(Teleford y Budd 2003).

De tal modo que aun cuando no podemos catalogar al gliteo mayor como una
autapomorfia dentro de los parametros establecidos en el marco teorico de la cladistica y la

filogenética, si podemos afirmar que es incuestionable que el desarrollo de esta estructura
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anatémica tuvo efectos muy claros en la evolucion ontogenética de nuestra especie y le
confirié ciertos comportamientos y ciertas ventajas que otros primates (vivos) del grupo
claramente no tuvieron.

La que consideraria la ventaja inicial fue la modificacion anatomica de la pelvis, a
partir de la cual surgieron efectos pleiotropicos™ en paralelo en la morfologia de nuestros
ancestros. Por ejemplo, el cambio en la posicién de las escapulas que se tornd en una
posicion perpendicular, trajo como consecuencia el cambié de postura de los hombros, lo
cual a su vez contribuydé a la ventaja de poder lanzar proyectiles a largas distancias
(Lieberman 2006). Es precisamente bajo este razonamiento con base en el cual considero
que el glateo mayor se convirtié en un musculo importante, ya que controla la direccién y
la velocidad del lanzamiento de proyectiles. Esto sin duda contribuyé a poder cazar
animales desde un lugar distante y también facilité la posibilidad de ahuyentar a los
depredadores.

Por otro lado, la capacidad de adoptar y mantener la posicion de cuclillas se facilito
también gracias al surgimiento del gliteo mayor. Se ha observado en cazadores
recolectores contemporaneos que ésta es una postura en la que pasan mucho tiempo durante
periodos de descanso (Jelenc y Riachlen et al. 2020), ya que aporta beneficios para la
espalda baja y permite una activacién muscular constante. Con base en el estudio de facetas
distales de la tibia de H. erectus se ha propuesto una baja incidencia de trastornos de la
columna y, por ende, explica por que nuestros antepasados tenian niveles tan bajos de

morbilidad (Jelenc y Raichlen et al. 2020). Por otra parte, una consecuencia indirecta de la

'2 Estos son los efectos secundarios que pueden suscitarse cuando existe un cambio a nivel molecular, debido
a que los genes muchas veces influyen en los rasgos fenotipicos no relacionados a nivel superficial.
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posicion en cuclillas es que, al ser una postura de descanso, contribuye a la socializacion a
través de la charla, como se ha observado en grupos de cazadores recolectores (Ibidem).

Por ultimo, pero no de menor importancia, tenemos la marcha de larga distancia.
Esto permitio la migracién a todas las esquinas del mundo. Constituyd ademés un recurso
importante para la caza en nuestra especie, ya que la mayor parte de los animales no es
capaz de sostener una carrera de resistencia larga, mientras que los seres humanos logran
mantener un ritmo constante que hace que el animal se fatigue y se facilite matarlo
(Lieberman 2006). Una vez més, un beneficio indirecto de esto fueron las estrategias de
caza cooperativa, de la cual nuestros antepasados también participaban, al igual que en la

carga y el traslado de recursos.
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¢Es el glateo mayor una novedad evolutiva?

La tercera pregunta que formulé para la investigacion era si la estructura muscular del
gluteo mayor puede considerarse una novedad fenotipica, debido a que, como ya se ha
mencionado a lo largo de esta investigacion, el musculo tiene varias configuraciones,
inserciones, fibras y fascias, ademas de su gran tamafio que lo hacen singular en
comparacion con el que presentan otras especies de primates existentes y otros metazoarios
dentro del reino animal.

Autores como Stern y Sussman(1972, 1982), Markze (1988), Greiner (2002)
Lieberman (2006), Kazeda (2007), Al-Imam(2017) y Kozma (2018) han descrito la
importancia del glateo mayor en la bipedestacion y su singularidad; sin embargo, no han
cuestionado si esta estructura anatébmica puede ser considerada una novedad fenotipica
evolutiva, debido a que los enfoques tedricos que generalmente se derivan de la Sintesis
Moderna y el Neo-Darwinismo rara vez categorizan a las estructuras morfoanatomicas
como novedosas.

Debido a su presencia en la especie Homo sapiens y al hecho de que este muasculo
no se encuentra en otros animales vivos, se abre la posibilidad de que sea una novedad
fenotipica que ha conferido a nuestra especie beneficios para poder adaptarse a condiciones
climaticas muy variadas y, como se dijo, para mejorar su desplazamiento, para adquirir
mejores tacticas y “armas” bioldgicas para la caza y para desarrollar nuevas conductas.

Antes de entrar a fondo en la nocion de novedad evolutiva es necesario postular las
diferencias entre la Sintesis Moderna y la Evolucion del Desarrollo en torno al concepto de
novedad. La Sintesis Moderna postula que los cambios fenotipicos y los cambios

evolutivos son de un caracter incremental debido al mecanismo de la seleccién natural y de
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la deriva génica que modifican de manera variable las secuencias de ADN, los pardmetros
fisiologicos o la morfologia externa, conformando en conjunto el motor de los cambios
adaptativos (Erwin 2019).

Para algunos de los arquitectos de la Sintesis Moderna, como Mayr (1976) y
Simpson (1953), las novedades evolutivas surgen cuando existe un vacio de una zona
adaptativa o la creacion de una zona de esta naturaleza. En otras palabras, cuando los
organismos colonizan y se adaptan a nuevos nichos a causa de la extincion de organismos
que previamente ocupaban el territorio, dando asi lugar a lo que se conoce como
radiaciones adaptativas para la conquista de estos nichos (Mayr 1976).

Sin embargo, autores como Sanderson (1998), Gavrilets (2009) y Erwin (2015)
resaltan que no existe una relacién directa entre la radiacion adaptativa y el surgimiento de
nuevas morfologias. Erwin sefiala que la radiacién adaptativa es una respuesta a las
oportunidades ecol6gicas que emergen dentro de un ecosistema; es decir, a los cambios que
se dan en el ecosistema y la manera en que los individuos de una poblacion logran
adaptarse a este entorno. No obstante, apunta que es poco comun que surjan nuevas
morfologias como consecuencia de dichos cambios (2015). Asi mismo destaca que este
concepto de adaptacion ha sido sobre usado para poder explicar el surgimiento de tantas
especies provenientes de un ancestro comudn y que en si el concepto es muy limitado.

Por su parte, la Evolucion del Desarrollo permite considerar un fenotipo y
determinar si ese caracter constituye una nueva estructura elemental que se ha
individualizado incrementalmente debido a la variacion en una nueva direccion o
dimensidn que no era posible para el elemento estructural, sin una contraparte homdloga en

la especie ancestral y/o en la nueva configuracion corporal.
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Por lo cual, una de las preguntas que surgen seria ¢por qué no utilizar los métodos
tedricos de la Sintesis Moderna para responder a la pregunta postulada en vez de recurrir a
la Evolucion del Desarrollo? Una posible respuesta es que la vision de la Sintesis Moderna
ignora la importancia de los cambios que ocurren y que se generan durante el desarrollo.
Ademas, no se toman en cuenta los factores evolutivos que permiten que una novedad
tenga éxito. Esto es importante, ya que, aun cuando surja una nueva morfologia, esto no
garantiza que el taxdn con la nueva forma pueda adaptarse a un ambiente determinado, algo
que se evidencia en el registro fosil y que ha dado lugar a brechas o lagunas en la
reconstruccion filogenética de varias especies a partir de cladogramas.

Por ello, la vision de las discontinuidades en la evolucion debe ser un foco central.
Estudiar las discontinuidades permite un mejor acercamiento y estudio de los patrones del
cambio evolutivo, aunque también demuestran que al parecer no existe una construccion
gradual hacia ciertas estructuras, sino que los cambios en forma obedecen a una conexion
deficiente entre los sistemas de organizacion en sus diferentes niveles.

Aqui los conceptos de modularidad y jerarquia adoptan un rol central, puesto que, al
existir varios sistemas que tienen una union superficial entre ellos, suele suceder que
muchas veces un cambio en un nivel no afecta al otro, y por ello no siempre existe una
correlacion directa o una construccion gradual, hablando especificamente de varias especies
relacionadas. Es por este motivo que se encuentran ciertos caracteres en algunos homininos
y en otros no, y se crean estas supuestas brechas de un “eslabon perdido” cuando se busca
hacer una reconstruccion de la historia evolutiva de nuestra especie.

Existen varias clasificaciones para determinar si un caracter es una novedad o no.
Para Wagner (citado en Erwin 2019), la novedad es un caracter homdlogo e individualizado

que se puede dividir en dos subclases. La primera involucra una nueva identidad del
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carcter, mientras que la segunda es una variacion modal que representa diferencias
profundas entre el mismo caracter en diferentes clados (Erwin 2019). Por su parte, los
autores Peterson y Muller proporcionan tres criterios para que un caracter sea considerado
una novedad dentro del marco tedrico de la Evolucion del Desarrollo, los cuales han sido
descritos brevemente en el marco teérico y se profundizaran mas adelante. Esta sera la base
para poder determinar si el gluteo mayor de Homo sapiens cabe dentro de una de estas tres
categorias y por ende si es posible considerarla una novedad fenotipica.

Por otra parte, estos dos autores también destacan la importancia de la
discontinuidad en el estudio de las novedades fenotipicas dentro de las tres definiciones en
las que se puede categorizar el surgimiento de una innovacion morfologica. “La variacion
discontinua se refiere al cambio entre los dos estados del caracter presente y/o ausente
dentro de un marco filogenético. La innovacién es el proceso por el cual la variacion que es
discontinua cambia a un nuevo estado, siendo la novedad la estructura resultante” (Peterson
2016).

Retomando los tres criterios: la novedad tipo | se refiere a los grandes cambios
morfoldgicos, como la aparicion de la morfologia bilateral en los animales o el surgimiento
de las vértebras que produjo un cambio radical en el plano anatémico y ecoldgico. En otras
palabras, las novedades tipo | son las que surgen y forman la base sobre la cual pueden
afiadirse las novedades tipo Il y Il a lo largo del tiempo.

Las novedades tipo Il, como se dijo, son el producto de la adicion de nuevos
elementos en el plano corporal. Sin embargo, se debe mencionar que para ser considerado
una novedad tipo Il, los autores destacan que el surgimiento del nuevo elemento no debe
tener una contraparte homologa en alguna especie ancestral; en otras palabras, no puede ser

una variacion de otro caracter existente previamente. Ejemplos de este tipo de novedad son
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un nuevo tipo de tejido, el nuevo elemento cartilaginoso en la maxila que se ha observado
en algunas especies de viboras, un érgano con una nueva capa fotica y el cambio de escalas
planares a plumas tubulares, entre otros (Ibidem).

Los autores sefialan que esta forma de aproximacion al estudio de estructuras o
caracteres novedosos puede ser muy limitada debido a las restricciones en la definicion de
lo que puede constituir o no una novedad. Sin embargo, la importancia de que existan
novedades tipo Il radica en la posibilidad de que un nuevo elemento surja en una estructura
ya establecida y no sélo una variacion continta de una forma previamente delimitada.

Las novedades del tipo Il también son relevantes porque demuestran la importancia
de la epigenética, ya que el desarrollo y los sistemas génicos se encuentran subordinados a
los cambios locales y a las subrutinas que pueden activar nuevos sitios en los sistemas
génicos, lo cual conduce a modificaciones en los mecanismos génicos que se encargan de la
generacion de fenotipos.

El tercer tipo de novedad que describen Peterson y Muller (2007) hace referencia al
caracter que ahora ocupa un nuevo espacio o forma que la especie ancestral nunca llegé a
ocupar ,0 que ha adaptado una forma, hasta ahora desconocida, a pesar de compartir una
estructura homologa con la especie ancestral. EI concepto de novedad tipo Il se vincula al
concepto de morfoespacio™, el cual implica que Unicamente existe un rango de
posibilidades que una forma puede adoptar en un espacio determinado. Cabe afadir que las
formas son limitadas por la seleccion natural, asi como por el desarrollo y la morfogenética
(Raup 1966, Drake y Klisnberg 2010, Gould y Lewontin 1979 y Oster et al 1988, citados en

Peterson 2016).

" La definicion de este concepto se encuentra en el apartado del marco tedrico.
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Por consiguiente, un caracter se considera novedoso cuando una estructura se
genera en un eje en el que previamente se pensaba imposible su surgimiento. Esto lo hace
diferente a las modificaciones continuas que Unicamente surgen en ejes previamente
existentes.

Con base en los criterios descritos por Miller y Peterson, se establece que si el
gliteo mayor cabe en alguna de las tres definiciones antes citada, podria por consiguiente
ser categorizado como una novedad evolutiva.

La novedad tipo | dificilmente aplica para la condicién del gliteo mayor, en la
medida en que corresponde a cambios de mayor alcance, como seria el origen de la vida, el
origen de las células pluricelulares y la formacion de la base de los planos corporales. Por
otra parte, la novedad tipo Il no puede aplicar a la estructura muscular que he estado
analizando, ya que este tipo de novedad busca estudiar la introduccion de un nuevo
elemento, en lugar de una alteracion cuantitativa de una estructura anterior.

Es decir, aun cuando el gluteo mayor existe de hecho dentro de la anatomia de
otros primates vivos, lo hace en un tamafio reducido y con inserciones, origenes, fascias y
fibras distintas, compartiendo una funcién con otro musculo que no existe en de la
anatomia de Homo sapiens. Por lo tanto, aunque existan estas diferencias, hay una base o
una contraparte homéloga en la especie ancestral.

La novedad tipo Il plantea que solo existe un nimero limitado de posibilidades en
las cuales un caracter puede surgir ante las restricciones presentes en un plano corporal que,
entre otras cosas, responde a la historia evolutiva, por un lado, y esta canalizado por las
pautas de desarrollo especificas del individuo, por el otro. Esto significa que la existencia
de un plano corporal morfolégico homélogo y heredado de un antepasado limita la

configuracién de las formas que pueden surgir. Sin embargo, estas limitaciones no evitan el
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surgimiento o el origen de variantes fenotipicas que dentro del marco teérico de Evo-Devo
son novedades por su forma, al igual que por su funcion.

La configuracion masculoanatémica del gliteo mayor en Homo sapiens exhibe
claras diferencias en comparacion con otros primates vivos, como el acortamiento del
isquion, lo cual limita tanto la insercion del tenddn de la corva como el rango de la misma 'y
tiene un area superficial mayor, debido a la ubicacion de las inserciones en la pelvis,
ademas de no tener el masculo isquiofemoral.

Por otra parte, su origen es diferente al de otros primates vivos, siendo que, en
nuestra especie, su origen se localiza en la porcion superior de la cresta iliaca, la espina
iliaca posterosuperior, la fascia toracolumbar, el sacro y el coxis, mientras que la porcion
profunda se origina en el ala del ilion, detrds de la linea glitea posterior al ligamento
sacrotuberoso y a la fascia del gliteo medio (Stern 1972 ,Tuttle 1975, Lieberman et al.
2006, Drake, Vogl y Mitchell 2007, Ellisa y Kram 2013).

Ahora, ;como se abordaria el concepto de la novedad tipo Il aplicada a otros
homininos, hablando de la estructura del gluteo mayor? Debido a la posible presencia de
esta estructura morfoldgica en los homininos, podria pensarse que esta novedad ya no se
aplicaria. Sin embargo, no es asi, porque la novedad tipo Il no especifica que el rasgo
analizado deba ser singular a una sola especie, sino que sélo debe tener proporciones no
antes vistas en la especie ancestral, previo a la divergencia entre el chimpancé y el ser
humano. También es necesario sefialar que lo méas probable es que el posible gliteo mayor
de otros homininos hubiese tenido dimensiones similares, pero no iguales, al de Homo
sapiens y esto se debe a que la configuracion de su pelvis no era exactamente igual, por lo

cual sus inserciones y dimensiones serian distintas.
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Con base en estas nuevas configuraciones, mi analisis establece que el gluteo mayor
corresponderia, dentro del marco de la biologia evolutiva del desarrollo, al concepto de
novedad tipo Ill, ya que cumple con los requisitos propuestos por Peterson y Muller al
poseer configuraciones y ocupar secciones morfoespacialmente nunca antes vistas en la
especie ancestral y en los otros miembros del grupo primate. Este hecho también destaca la
validez implicita en estudiar una novedad mediante los conceptos tedricos de la Evolucion
del Desarrollo, pues ésta permite un acercamiento distinto a la evolucién y propone la
importancia de los procesos microevolutivos no graduales.

Por ultimo, el pensamiento hegemonico en la Sintesis Moderna postula que los
procesos microevolutivos tienen significacion secundaria en el panorama general de la
evolucion, particularmente en los procesos de especiacion, y que simplemente son la
sumatoria de procesos que soportan a los procesos macroevolutivos. En otras palabras, las
causas proximas Unicamente forman parte del panorama mayor las de causas Ultimas. Sin
embargo, esta perspectiva ignora que las causas proximas, como las pautas ontogenéticas y
su evolucidn, son causas evolutivas. Se sabe que “los procesos de desarrollo crean variantes
novedosas, contribuyen a la herencia, generan adaptaciones y dirigen el curso de la
evolucion” (Laland et al. 2015).

A continuacion presento las conclusiones finales del presente trabajo.
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Conclusiones

Preguntas Finales

En el presente trabajo formulé tres preguntas:

1. ¢Como se desarrollo el gluteo mayor en Homo sapiens?

2. ¢Esel glateo mayor una autapomorfia? y

3. ¢Es el glateo mayor una novedad evolutiva?
Para la primera pregunta conclui que la evolucién y el desarrollo del gliteo mayor fueron
posibles gracias a modificaciones en los mecanismos de expresién génica, debido a la
aceleracion o desaceleracion de la transcripcion durante el desarrollo embrionario. Estos
cambios de ritmos en el desarrollo se conocen como heterocronia en el marco teorico de la

Sintesis Evolutiva Extendida.

En la segunda pregunta hice uso del método de la cladistica para poder determinar si el
gluteo mayor era una estructura singular en nuestra especie, condicion conocida como una
autapomorfia en este método de clasificacion. Estableci que no era singular debido a que
existen ciertas evidencias en otros homininos que sefialan la posible existencia de dicha

estructura. Sin embargo, el ser humano si es la Unica especie viva que lo posee.

Para la tercera pregunta recurri nuevamente a Evo-Devo y a la bioantropologia para
determinar si este masculo es una novedad evolutiva. Utilice los criterios de dos autores,
Miller y Peterson (2017), quienes postulan la existencia de tres tipos de novedades.

Conclui que el caso del gluteo mayor corresponde al tercer tipo de novedad evolutiva, ya
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que éste apunta a una estructura que ha llegado a dimensiones nunca antes vistas dentro del
linaje evolutivo o del clado al que pertenece. Asi mismo, analicé brevemente si el gliteo
mayor continda siendo una novedad en nuestra especie, pese a que existan evidencias de su
presencia en otros homininos. En esto conclui que si la es, debido a que en esta
categorizacion, la novedad puede pertenecer a un mismo clado focal, en la medida en que
las otras dos categorizaciones se enfocan en cambios a un nivel organizacional mucho
mayor. Asi mismo destaqué la importancia de estudiar las novedades, ya que revelan como
los procesos microevolutivos son esenciales dentro de la evolucion.

A continuacion hago referencia a estas preguntas en relacion con el proceso de

desarrollo del trabajo.

Evolucién del Desarrollo

Para dar respuesta a la primera pregunta, hice referencia al marco teérico de la evolucion
extendida y, en especifico, de la Evolucién del Desarrollo (Evo-Devo), recurriendo al
paradigma de la nueva antropologia bioldgica propuesta por Washburn (1951) y retomada
por Fuentes (2010). Comenzaré aludiendo a la Evolucion del Desarrollo y a las
implicaciones que esta nueva herramienta epistémica conlleva para estudiar los fenémenos
evolutivos y los procesos de hominizacion.

Esta metodologia permite una nueva aproximacion que antes se encontraba limitada
a los estudios de los genes, debido a las propuestas genocéntricas que se aplicaban al
estudio poblacional en las teorias de la Sintesis moderna y del adaptacionismo del Neo-
Darwinismo.

Por una parte, no debe excluirse la posibilidad de hacer estudios de los fendmenos

genéticos, de la adaptacion de un organismo a su medio ambiente y de la seleccion de un

134



nuevo fenotipo por el mecanismo de la seleccion natural. Sin embargo, con los avances en
la tecnologia biomolecular se ha descubierto que los genes no rigen todo y que tanto la
seleccion natural como la deriva génica constituyen sélo una parte del panorama de las
causas evolucionarias.

Goldschmidt (1953, 1954), Erwin (2015) y Mdller y Peterson (2017), por ejemplo,
destacan la problemética de contar con un enfoque meramente genético para poder explicar
el surgimiento de nuevos fenotipos, argumentando que el nimero de genes que se tendrian
que modificar para que pudiera surgir una estructura novedosa seria muy elevado y que los
cambios que originarian en cualquier organismo serian muy drasticos. Como ya he
comentado, se ha encontrado que es muy poco probable que las modificaciones a nivel
génico debido a mutaciones produzcan un cambio positivo en un organismo y, mucho
menos, a nivel de poblaciones.

Mayr (1971), por otra parte, afirma que los genes que logran preservarse dentro de
una especie se conservan en su mayoria, no porque conlleven un beneficio, sino debido a
que la seleccion natural es el proceso que los mantiene presentes, aunque sean
desfavorables para el organismo, como resultado de los efectos pleiotrépicos de un gen
modificado. Por ello es necesario buscar una nueva perspectiva para el estudio de estos
fendmenos. La evolucién del desarrollo que forma parte de la Sintesis Extendida Evolutiva
ofrece esta perspectiva.

En este trabajo propuse que uno de los mecanismos que posibilito el desarrollo del
gluteo mayor fue la heterocronia, una herramienta tedrica de otras tantas que conforman la
Sintesis Extendida Evolutiva, de acuerdo con la cual, durante el desarrollo y a causa de
factores externos (epigeneticos), el mecanismo de expresion génica puede alargarse o

alentarse, modificando asi el desarrollo de los somitas (que pueden ser
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musculoesqueléticos, o derivarse del sistema nervioso, de la formacién de los 6rganos, del
sistema linfatico, etc.) por el ritmo de las oscilaciones durante el canal celular Notch
durante la transcripcion. Esto produce el cambio de forma de una estructura, que puede o
no surgir como novedad evolutiva, pero que, en el caso particular en el que me he centrado,
teorizo que efectivamente Ilegé a formar una modificacion radical en las inserciones, el
tamarfio, las fibras musculares, y la funcion que hace que el gluteo mayor constituya una
novedad evolutiva. Si bien el gluteo mayor fue el enfoque de mi trabajo, esta metodologia
podria aplicarse facilmente a cualquier estructura de cualquier organismo para comprender
su historia evolutiva desde una perspectiva filogenética u ontogenética.

La Evolucion del Desarrollo no permite Gnicamente una nueva forma de
aproximarse a estos fendémenos, sino también posibilita un mejor entendimiento de las
causas proximas (microevolucion) de la evolucion. Las causas proximas solian verse como
un proceso secundario o menor que solo constituia un paso mas hacia el gradualismo y
hacia la modificaciéon de las frecuencias génicas para las causas ultimas, las cuales son
procesos historicos evolutivos.

Si una nueva morfologia llega a mejorar la aptitud de un organismo, esto asi mismo
ejemplifica de gran manera la aportacion y la importancia del estudio de los fendmenos
microevolutivos, al igual que el de los macroevolutivos.

Se sabe que no todo cambio se da a nivel genético y que los cambios fenotipicos
pueden ser de enorme relevancia para la sobrevivencia de un organismo que transmite el
mismo caracter a través de varias generaciones. Por ello se debe tomar en cuenta, primero,
el surgimiento de una estructura novedosa, resultado de cambios en los mecanismos de
expresion genica provocados por factores epigenéticos y genéticos. Sin embargo, cabe

destacar que no todo cambio morfologico o fisioldgico confiere una ventaja evolutiva. Es
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por ello que el segundo paso del proceso deber ser que este caracter haya sido seleccionado;
es decir, que el organismo se pueda adaptar a su ambiente, que logre incrementar su
capacidad para reproducirse y que este nuevo caracter se transmita a través de varias
generaciones.

Ademas si bien es necesario sefialar que para la Sintesis Moderna, al igual que para
el Neo-Darwinismo, el surgimiento de fenotipos son causas de la seleccion natural, un
posible problema es que no toman en cuenta que las nuevas estructuras morfoldgicas y/o
anatémicas pueden tener efectos negativos en la supervivencia de una especie, puesto que
asumen que todo cambio es positivo debido a los postulados de la seleccién natural.

Por otra parte, una de las propuestas mas interesantes de la Evolucion del Desarrollo
es poder estudiar y categorizar cambios fenotipicos como novedades, asi como su impacto
en el organismo, ya que, al estudiar los fendmenos de las varianzas morfoldgicas que
pueden surgir dentro de un espacio limitado (morfoespacio), existen ventajas que se
obtienen y que cuales pueden o no conferir beneficios evolutivos al organismo, como se vio
en el tercer y en el cuarto capitulo, donde enumeré y defini los diversos conceptos de
novedad.

La Sintesis Extendida también estudia los procesos y las modificaciones que se
presentan en la maquinaria de expresion génica y que conllevan al surgimiento y/o a la
modificacion de los planos corporales.

El marco tedrico de la Evolucion del Desarrollo permite una nueva aproximacion al
estudio de varios problemas humanos que antes se estudiaban con otros organismos que
compartian una estructura similar. Con los avances tecnoldgicos y la naciente importancia

de Evo-Devo como herramienta tedrica y metodoldgica, es posible colocar al ser humano
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como objeto central de estudio para poder comprender los fendmenos del desarrollo
humano, asi como su evolucion, anatomia y patologias.

En afios recientes, el estudio de las patologias humanas se ha también incrementado
gracias al interés y las propuestas de la Evolucion del Desarrollo. Dentro de la evolucion
del desarrollo patologico antropoldgico se busca hacer un andlisis de las teratologias que
surgen en los seres humanos para comprender para tanto los procesos del desarrollo
ontogénico como la presencia de novedades morfoldgicas y de variaciones ocultas, ademas
de permitir encontrar una forma para poder evitar estas malformaciones en generaciones
posteriores.

Por otra parte Evo-Devo, demuestra la importancia de realizar estudios
comparativos de los masculos en el grupo primate, ya que estos tipos de trabajos posibilitan
“[las] Jreconstrucciones filogenéticas, para demostrar la importancia de las homoplasias, los
retrocesos en la evolucion, la direccionalidad dentro de la evolucion para desmitificar el
concepto de la complejidad humana, temporalidad y el estudio de la historia evolutiva de
primates no humanos y humanos, la radiacion adaptativa y la influencia de la morfogénesis
en la variabilidad” (Diogo 2015).

Como se menciond, esta escuela de pensamiento dentro de la evolucion utiliza al
organismo como el eje central de estudio para analizar la evolucion, a diferencia del Neo-
Darwinismo y de la Sintesis Moderna, cuyo enfoque se da a un nivel organizacional mayor.
Gracias a esta posicion primordial es posible investigar y formular nuevas preguntas, no
solo en torno a la evolucion, sino a nivel mas especifico, con respecto a la relacion que

existe entre el desarrollo y la evolucion.
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En el marco de la relacion del desarrollo y la evolucién han surgido multiples
consideraciones ontolégicas. Baedke, por ejemplo, afirma que existen cuatro nuevas
consideraciones al conjuntar el desarrollo con la evolucion. La primera es la de utilizar al
organismo como unidad central, ya que “el organismo durante su desarrollo atraviesa por
varios procesos integrados durante su ciclo de vida, el cual tiene relaciones complejas entre
ella misma y sus partes” (2021).

La segunda consideracién es que los organismos que se desarrollan y evolucionan
son grupos de individuos integrados u holobiontes o ‘metaorganismos’ (2020). Gracias a
esto se establece que una especie “se forma por una gran aglomeracion de individuos que
tienen varios genomas y no unicamente uno” (Roughgarden 2020).

La tercera consideracion contempla la union del desarrollo con la evolucion. En esta
ontologia se establece que el organismo desempefia un rol activo en su entorno; es decir, es
un agente autodeterminado que, a través de su comportamiento, puede modificar los efectos
de seleccidn que acttan sobre él (Odling-Smee et al. en Baedke 2021).

La cuarta gira en torno al concepto de la plasticidad y de como el desarrollo esta
relacionado con el ambiente. Esta vision sobre la plasticidad permite un nuevo
acercamiento al analisis del surgimiento de los fenotipos que no son regulados Gnicamente
por los genes, ya que existen ejemplos dentro de la embriologia y de los estudios de
ecologia que demuestran que el genotipo puede ser afectado por el ambiente.

En suma, es posible establecer lo prometedor que es el uso de la Evolucion del
Desarrollo para explicar fendmenos bioldgicos, al igual que su aplicacion en los estudios
sobre los procesos de hominizacion en la paleoantropologia, en la biomedicina y en las
investigaciones comparativas y de reconstruccion de filogenias, lo cual hace que sea aun

mas atractivo abordar estos temas, debido al amplio alcance de esta teoria evolutiva.
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Antropologia Bioldgica

Por otra parte, debo recalcar la importancia del uso de la antropologia bioldgica en conjunto
con la teoria de la evolucién del desarrollo en este trabajo, ya que la perspectiva antropo-
bioldgica considera los temas evolutivos como una totalidad. En otras palabras, toma en
cuenta los aspectos moleculares pero, de igual manera, resalta los cambios socioculturales o
protoculturales que pueden emerger y/o modificarse en los homininos, debido a un cambio
de estructura morfoldgica, quimica, etc.

Por ello, este enfoque también ha permitido explicar el papel tan significativo del
gluteo mayor en la especie humana, al exponer la importancia mecanica de este muasculo y
los costos energéticos sumamente bajos que se tiene en la marcha bipeda acelerada y
constante, la cual fue fundamental para la expansion del ser humano a todos las latitudes
del globo terraqueo.

La antropologia bioldgica también posibilita realizar un analisis del tipo de armas
que se desarrollaron para la caceria por el desarrollo del gluteo mayor. La creacion de
arcos, de sondas y de lanzas fueron posibles por una antropometria especifica y una funcion
especifica, la cual inicamente fue factible tras el surgimiento de una estructura tan grande y
poderosa como el gliteo mayor, que posibilita lanzamientos a largas distancias y con gran
impetu y fuerza al actuar como ancla del tronco superior, inclindndolo y estabilizandolo.

Como se menciond, un tipo de caza que es muy particular en Homo sapiens es la de
carrera larga. Este tipo de actividad se realizaba haciendo una persecucion dilatada de un
animal, el cual, aunque podia rebasar al ser humano con facilidad en un arranque de carrera
corta, se fatigaba después de varios kildmetros de persecuciéon y se volvia presa facil para

nuestra especie. Esta capacidad de cansar a la presa no seria posible si nuestra anatomia no
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tuviese el gliteo mayor con esas dimensiones y con ese grosor. De igual manera puede
explicar la estrategia del forrajeo, que fue una de las mas comunes, para que los homininos
pudieran obtener comida, debido a que para pasar de una posicion de cuclillas a una
posicion erguida se necesita de la hiper-flexion del gliteo mayor.

En lo que concierna a la funcion del gluteo mayor y su relacion con la
bipedestacion, se debe destacar que no es la causa significativa para este modo de
desplazamiento, puesto que este musculo no desempefia un papel en la marcha bipeda, en la
medida en que la base y el patron de esta locomocion se encontraban en la escalada
vertical, la cual ya poseian varios homininos arboreos.

Sin embargo, cabe hacer mencion de que la modificacion de la pelvis, que posibilitd
la nueva morfologia, en cuanto a dimensiones y conexiones, en conjunto con otras
modificaciones anatdmicas que tal vez se desarrollaron en paralelo, gracias a los diferentes
maodulos que pudieron ser afectados y generaron variaciones, aungue sin cambiar otra parte
de la estructura o de la estructura base, posibilité un nuevo arsenal de movimientos que le
confirié ventajas a nuestra especie sobre otros organismos y sobre otros primates con los

que compartimos el espacio para nuestra supervivencia y reproduccion.
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