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1. INTRODUCCION

1.1. Embriologia de la extremidad superior

Las extremidades superior e inferior se forman a partir del desarrollo coordinado de varios
componentes del tejido embrionario. Por ello, para comprender la anatomia de la mufieca
es fundamental entender el desarrollo embriolégico de la extremidad. La formacion de
las extremidades comienza al final de la cuarta semana del desarrollo embrionario (Figura
1) [1]. Los primordios de las extremidades aparecen después de la proliferacion de las
celulas del mesodermo somatopleural de la Iamina lateral del embridn, que en un primer
momento se presentan como dos prominencias aplanadas dorsoventralmente en forma de
paletas. El primordio de la extremidad superior —24° dia gestacional en la region cervical
caudal- se hace visible antes que el de la extremidad inferior —28° dia gestacional en la

region lumbar— [2].
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Figura 1. Seccion transversal del tronco en edad temprana del desarrollo. Encuadrada en rojo se identifica
el eshozo de la extremidad superior en relacion con otras estructuras (Imagen modificada de [1])



1. Introduccion
1.1. Embriologia de la extremidad superior

Existen diversos procesos implicados en el desarrollo embrionario, como la
determinacion de los ejes corporales, la formacion de patrones y la organogénesis. La
organizacion de la extremidad superior esta relacionada con el sistema cartesiano, en el
caso de los mamiferos los principales ejes corporales son: ventral/dorsal, rostral/caudal y
derecho/izquierdo. A medida que se determinan los ejes comienza la organogénesis,
condicionada por numerosos genes que codifican para un gran ndmero de proteinas
diferentes que coordinan el mecanismo del desarrollo embrionario. Los principales genes
relacionados con los procesos de transcripcion son los genes homebox (HOX), los genes
paired box (PAX), los genes del crecimiento, los genes wingless (WG) y la familia del
factor de crecimiento transformante Beta (TGF-Beta) [3]. Los genes HOX estan
controlados por el acido retinoico y son los encargados de trabajar a través del factor de
transcripcion T-box para el desarrollo de las extremidades a partir del mesodermo lateral
y del ectodermo suprayacente. Estos genes fijan la secuencia de los ejes anteroposterior,
dorsoventral y proximodistal de la extremidad superior [4] bajo la exposicion de sefiales
como las de la zona de actividad polarizadora (ZAP). También son los encargados del
proceso de segmentacion de las extremidades y de la diferenciacion de los tejidos

especializados [5].

Las extremidades de los vertebrados estan constituidas por elementos derivados
del mesodermo de los somitas (musculos, nervios y vasos) y del mesodermo lateral
(hueso, cartilago y tendones) [3] y se dividen en tres segmentos estructurales: proximal
(estilopodio o brazo), intermedio (zeugopodio o antebrazo) y distal (autopodio 0 mano).
Durante el desarrollo, los segmentos proximales —dependientes de la influencia del acido
retinoico y de otras moléculas— se diferencian antes que los distales, que se mantienen en
estado proliferativo a través de la accidn de los factores de crecimiento de fibroblastos

(FGF) y de las vias de sefializacion Wnt [1] (Figura 2).
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Figura 2. Formacion del esqueleto de la extremidad superior de los Mammalia (Imagen extraida de [1])

El esqueleto es el primer tejido importante de la extremidad que muestra signos
de diferenciacion. Se forma a partir del mesodermo de la placa lateral, apareciendo
inmediatamente el tejido cartilaginoso en su interior [1]. Las articulaciones sinoviales que
se forman entre los huesos (interzona de los primordios 6seos condrificantes) aparecen a
partir de condensaciones del tejido embrionario que se transforman en tejido fibroso
denso. Dicho tejido forma el cartilago articular que cubre los extremos de los huesos
adyacentes, las membranas sinoviales, los fibrocartilagos articulares y los ligamentos. Por
su parte, los musculos de las extremidades surgen a partir de células derivadas del
mesodermo somitico que acceden al esbozo de la extremidad siguiendo una migracion
ventrolateral. Una vez se sitlan en el esbozo de la extremidad se va formando el tejido
muscular con el alargamiento del esbozo. En un primer lugar, el tejido muscular se divide

en una capa flexora y una capa extensora, para posteriormente fusionarse, por lo que los

3
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musculos se pueden formar mediante mas de un segmento original [6]. Los tendones
surgen del mesodermo de la placa lateral y se forman inicialmente de forma independiente
a los muasculos [2]. La inervacion de la extremidad superior corresponde a los ramos
ventrales de los nervios espinales C5 a T1, que convergen en la base de las extremidades
para formar el plexo braquial. Los axones motores para los musculos flexores, pronadores
y aductores se agrupan en las divisiones ventrales de los plexos, mientras que los
destinados a los musculos extensores, supinadores y abductores lo hacen en las divisiones
dorsales [2]. El patrén vascular inicial consiste en una arteria central que drena en un seno
marginal periférico y luego en canales periféricos venosos. Los vasos sanguineos no se

forman debajo del ectodermo ni en las regiones centrales de formacion de cartilago [1].
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1.2. Anatomia de la mufeca humana

1.2.1. Generalidades de la mufeca

La mufieca es la region anatdmica de la extremidad superior que se sitta entre el antebrazo
y la mano (Figura 3). Se divide en una region anterior o ventral y en una region posterior
o dorsal. Su limite proximal lo constituye el borde inferior del musculo pronador cuadrado

y su limite distal las articulaciones carpometacarpianas (Figura 4).
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Figura 3. Extremidad superior desde una vision anterior y posterior. Las flechas rojas sefialan la region
especifica que ocupa la mufieca dentro de la extremidad superior (Imagen modificada de [7])
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La region anterior de la mufieca esta constituida por dos zonas diferenciadas, una
superior y una inferior, mientras que la region posterior forma una unidad continua con
el dorso de la mano. La zona superior la forma la porcién distal del antebrazo y esta
situada por delante de las epifisis distales del cubito y del radio. Su limite lateral
corresponde al tendon del musculo flexor largo del pulgar y su limite medial corresponde

al tenddn del musculo flexor cubital del carpo. Esta zona superior de la mufieca contiene
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en un primer plano, de lateral a medial, los tendones de los musculos braquioradial, flexor
radial del carpo, palmar largo y flexor cubital del carpo. En un segundo plano contiene
los tendones del musculo flexor superficial de los dedos. En un tercer plano los tendones
de los musculos flexor profundo de los dedos y flexor largo del pulgar. Finalmente, el
cuarto plano lo forma la porcién distal del mdsculo pronador cuadrado. Por su parte, la
zona inferior de la mufieca estd formada por el tanel carpiano (Figura 5), que es un
conducto osteofibroso que se encuentra entre el retindculo flexor y los huesos del carpo.
El tunel carpiano contiene el tendén del musculo flexor radial del carpo (en un
compartimento propio), los tendones de los musculos flexor superficial de los dedos,
flexor profundo de los dedos y flexor largo del pulgar, sus vainas sinoviales y el nervio
mediano [9].

Figura 5. Corte transversal esquematico de la zona inferior de la mufieca. 1) Tendon del musculo flexor
radial del carpo, 2) Tendon del musculo flexor largo del pulgar, 3) Nervio mediano, 4) Retinaculo flexor,
5) Tendones del musculo flexor superficial de los dedos, 12) Vaina comun de los mdsculos flexores, 13)

Tendones del musculo flexor profundo de los dedos (Imagen extraida de [9])

Desde un punto de vista osteologico (Figura 6), la mufieca es un complejo articular
formado por la articulacion radiocarpiana (de tipo condilea), la articulacién radiocubital
distal (de tipo trocoide), las articulaciones intercarpianas, la articulacion mediocarpiana

(de tipo bicondilea) y las articulaciones carpometacarpianas [10]. Los ocho huesos que
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forman el carpo se suelen dividir a su vez en dos filas anatomicas (Figura 7). La fila
proximal est& formada, de radial a cubital, por los huesos escafoides, semilunar, piramidal
y pisiforme, aunque algunos autores excluyen al pisiforme al considerarlo un hueso
sesamoideo formado dentro del tendon del musculo flexor cubital del carpo [11]. La fila
distal estd formada, de radial a cubital, por los huesos trapecio, trapezoide, grande y
ganchoso. Ademas de esta division en dos filas anatdmicas, algunos autores [12] dividen
la mufieca en tres columnas. Una columna radial —formada por los huesos escafoides,
trapecio y trapezoide y por el primer y segundo metacarpianos—, una columna intermedia
—formada por los huesos semilunar y grande y por el tercer metacarpiano—y una columna

cubital —formada por los huesos piramidal y ganchoso y por el cuarto y quinto

{
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Figura 6. Seccién coronal de la mano y del antebrazo donde se aprecian las articulaciones y algunos de
los ligamentos de la mufieca y de la mano (Imagen modificada de [13])



1. Introduccién
1.2. Anatomia de la mufieca humana
1.2.1. Generalidades de la mufeca

Bones of the hand (anterlor view)

3 -&7
Hook of hamate —7:j [f
Hamat t | g ) %Impa Zium
)
——=—Tubercle of
: Y "\';;._\ trapezium
/ ‘»\, Trapezold
o\

Pisiform

Triquetrum ——So \
— — Tubercle of scaphold
Lunate ——2 \ Scaphold
Capitate
Carpal bones (distal view; pronated)
Tubercle of Carpal arch Lunate
rapezium I._Hool of hamate
F:‘\\’.’ { "~ N 2 pisiiorm
k2 T f SN )
\ ~=t= X
R/ : )
Trapezium. [
N Vi
g : 4 Triquetrum
Trapazokd “Tx T _,‘
Scaphokd I Hamate
Capltate

Figura 7. Huesos del carpo desde una visién anterior y distal (Imagen modificada de [8])

La vascularizacidn arterial de la mufieca depende de un sistema complejo formado
por tres arcos dorsales y tres arcos palmares, segun la clasificacién de Ruth En Si Tan
[14]. Los arcos dorsales (Figura 8) son el arco radiocarpiano dorsal, el arco intermedio
dorsal y el arco metacarpiano proximal. El arco radiocarpiano dorsal se localiza
profundamente a los tendones de los musculos extensores. En un 80% de la poblacion se
forma a partir de las arterias radial y cubital y en un 67% a partir de una rama dorsal de
la arteria interésea anterior. El arco intermedio dorsal se localiza a nivel de la articulacion
mediocarpiana. En un 60% de los individuos se forma a partir de las arterias radial, cubital
e interGsea anterior, pero en un 20% de los individuos la aportacion de la arteria radial
estd ausente y en un 20% estd ausente la aportacion de la arteria cubital. El arco
metacarpiano proximal se localiza a nivel de las articulaciones carpometacarpianas y lo
forman las ramas comunicantes del arco palmar profundo, dando lugar a las arterias
metacarpinas dorsales segunda, tercera y cuarta que irrigan la piel de la mano a nivel

dorsal. El arco completo estd documentado en el 27% de la poblacion.
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Los arcos palmares (Figura 8) son el arco radiocarpiano palmar, el arco
intercarpiano palmar y el arco palmar distal. El arco radiocarpiano palmar recibe ramas
de la arteria cubital, la arteria radial y la arteria inter6sea anterior, estando presente en el
100% de la poblacion. El arco intercarpiano palmar recibe ramas de la arteria cubital, la
arteria radial y la arteria interosea anterior, estando presente en el 53% de la poblacion.
Finalmente, el arco palmar distal se localiza superficialmente a las bases de los
metacarpianos cuarto y quinto y recibe arterias recurrentes de las arterias radial y cubital.

Este arco también es conocido como “zona de convergencia de la arteria distal” [14].

B

” rama palmar superficial
arco metacarpiano (de la arteria radial)

dorsal

arco intercarpiano
dorsal

arteria radial
arco radiocarpiano

dorsal . .
arco radiocarpiano palmar

arteria cubital

i . arteria cubital
arteria radial

Dorsal
Palmar

Figura 8. Vascularizacion arterial de la mufieca. (A) Arcos dorsales; (B) Arcos palmares (Imagen
modificada de [14])

La vascularizacion de los huesos del carpo depende directamente de los arcos
palmares y dorsales, siendo el suministro de sangre directo desde las arterias radial y
cubital para los huesos escafoides, pisiforme y trapecio, mientras que los huesos
semilunar y piramidal dependen del arco radiocarpiano palmar. Algunos autores [15,16]
han clasificado la irrigacion de los huesos carpianos en tres grupos, basandose en el riesgo
de necrosis avascular postraumatica [17]:

- Grupo 1: El primer grupo seria el de mayor riesgo de necrosis. En él se encuentran

los huesos con grades areas 0 que tienen vasos que entran desde una sola
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superficie. Este grupo estaria formado por el escafoides, el hueso grande [16] v,
entre un 8-20% de los casos, el semilunar [18].

- Grupo 2: El segundo grupo incluye los huesos del carpo que tienen dos areas o
mas de entrada de vasos pero que no tienen anastomosis significativas dentro de
la mayor parte del hueso. Las lesiones especificas pueden comprometer la
irrigacion. Este grupo estaria formado por los huesos ganchoso y trapezoide.

- Grupo 3: El tercer grupo estd formado por los huesos que tienen dos o0 mas areas
de entrada de vasos y anastomosis intradseas consistentes. Lo forman el trapecio,

piramidal, pisiforme y, en un 80-92% de los casos, el semilunar [16,18].

La vascularizacion venosa de la mufieca no posee una relevancia especifica. A
nivel general es importante destacar que la extremidad superior esta vascularizada por
una red venosa profunda y una red venosa superficial (Figura 9). En la red profunda, cada
arteria tiene venas satélites a su alrededor cuyo nombre comparten. A su vez, hay diversas
venas subcutaneas superficiales que se sitan superficialmente a la fascia, justo por debajo
de la piel [19]. Las venas subcutaneas forman en el dorso de la mano la red venosa dorsal
de la mano, que se divide en diferentes ramas que van hacia el antebrazo. Entre estas
ramas destacan la vena mediana del antebrazo —que se bifurca en el codo formando las
venas mediana cefalica y mediana basilica—, la vena cefalica —que se origina en el pulgar
y recorre la cara anteroradial del antebrazo, hasta colocarse en el surco deltopectoral para
desembocar en la vena axilar—y la vena basilica —que tiene su origen en la region distal
del cubito y recorre la cara anterocubital del antebrazo, perforando la fascia del brazo y

desembocando en las venas braquiales—.

11



1. Introduccién
1.2. Anatomia de la mufieca humana
1.2.1. Generalidades de la mufeca

\/J— Subclarian vein
=~ I~
Wy
N

_——Vana comians of

Axillery vein——— profunda brachii artery

Basilic vein plercing ceep Cophalic voin

fascia o jain venae comitanies of
bractial artery b form axilary ven ——

Vena comians of
brackial arlery

Median cubtal ven

Vena comitans of
redial artary

Median vein of forsarm
VYena comitans of ulnar artery

Basiic ven

Cophalicvein

4. Dorsal venous arch

AL AV

Superficial veing By

- Deep vens

=

GRS I—:’szkm]nz veirs

Figura 9. Venas de la extremidad superior (Imagen extraida de [19])

La inervacion de la mufieca, de la mano y del antebrazo depende de los ramos
terminales del plexo braquial, concretamente del nervio radial, del nervio cubital y del
nervio mediano. La inervacion de la cépsula articular de la mufieca es de gran
importancia, ya que investigaciones recientes parecen cuestionar el papel de los
ligamentos de la mufieca como simples agentes mecanicos encargados de la estabilidad
de las diferentes articulaciones que la forman. La inervacion capsular de la mufieca deriva
principalmente de los nervios interdseo anterior, cutaneo lateral del antebrazo e interdseo
posterior [17]. También hay otros ramos menores de inervacion capsular como el ramo
palmar del nervio mediano, el ramo profundo del nervio cubital, el ramo superficial del
nervio radial y el ramo dorsal del nervio cubital [20]. La capsula articular dorsal (Figura
10) de las articulaciones radiocarpiana y mediocarpiana y los ligamentos dorsales de la
mufieca estan inervados principalmente por el ramo terminal del nervio interdseo

posterior y, secundariamente, por los ramos terminales del ramo dorsal del nervio radial
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y por los ramos del nervio cubital [21]. La capsula articular palmar (Figura 11) tiene los
dos tercios centrales inervados por el ramo terminal del nervio inter6seo anterior, mientras
que su region radial y las articulaciones radiocarpiana y mediocarpiana estan inervadas

por el nervio cutaneo lateral del antebrazo [17].
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Figura 11. Inervacion anterior del antebrazo. (a) Vista anteroradial; (b) Vista anterocubital (Imagen
extraida y modificada de [7])
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1.2.2. Articulacion radiocarpiana

La articulacién radiocarpiana es una articulacién de tipo condilea que pone en contacto
la cavidad glenoidea del antebrazo con el condilo carpiano. La cavidad glenoidea del
antebrazo (Figura 12) estd formada en sus dos tercios radiales por la cara articular
carpiana de la epifisis distal del radio y en su tercio cubital por el complejo del
fibrocartilago triangular (CFCT). El condilo carpiano, por su parte, esta formado por las
caras articulares proximales de los huesos escafoide, semilunar y piramidal y por los

ligamentos intercarpianos inter6seos que los unen.

Figura 12. Dibujo de la articulacién radiocarpiana desde una perspectiva dorsal y distal. Se ha abierto la
region dorsal de la capsula articular y se ha flexionado la fila proximal de los huesos del carpo. R = radio,
U = cubito, S = escafoides, L = semilunar, s = fosa del escafoides, | = fosa del semilunar, ip =
prominencia de la interfaz o cresta sagital cartilaginosa, RSC = ligamento radioescafogrande, LRL =
ligamento radiosemilunar largo, RSL = ligamento radioescafosemilunar, SRL = ligamento radiosemilunar
corto, is = surco interligamentoso (Imagen extraida de [11])

La cara articular carpiana del radio tiene una morfologia triangular, estando

delimitada radialmente por la apdfisis estiloides del radio y cubitalmente por la escotadura
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cubital del radio. Esta cara posee dos facetas articulares?, una radial o fosa del escafoides
y una cubital o fosa del semilunar, que estan separadas por una cresta sagital cartilaginosa.
La fosa del escafoides presenta una forma triangular, mientras que la fosa del semilunar
se caracteriza por ser mas pequefia, curva y cuadrangular, pero menos profunda y mas
inclinada cubitalmente. La morfologia de ambas facetas es altamente relevante, ya que al
poseer la faceta del escafoides una mayor curvatura y profundidad se genera una mayor
inclinacion volar de la cara articular carpiana del radio. Este factor favorece la
inestabilidad de la mufieca y, en consecuencia, facilita la aparicion de lesiones que afectan

a la articulacion radiocarpiana [17].

Desde un punto de vista funcional, la mufieca posee dos principales rangos de

movimiento en los que la articulacion radiocarpiana juega un papel fundamental:

- Flexion y extension. Debido a la accion de los musculos flexores y extensores de
la mufieca, las filas que forman los huesos del carpo se flexionan y extienden en
el plano sagital, mientras sus componentes desarrollan diversos rangos de
movimientos que son sumatorios [23]. De forma tradicional, se suele afirmar que
la articulacion radiocarpiana aporta mas grados de movimiento durante la flexion
de la mufieca, mientras que la articulacion mediocarpiana aporta méas grados de
movimiento durante la extension de la misma [24]. Sin embargo, se ha observado
de forma més precisa que la flexion de la mufieca se realiza principalmente en las
articulaciones existentes entre los huesos escafoides-trapecio-trapezoide, entre los
huesos radio-semilunar y entre los huesos cubito-piramidal, mientras que la
extension de la mufieca predomina en las articulaciones existentes entre los huesos
radio-escafoides, entre los huesos semilunar-grande y entre los huesos piramidal-
ganchoso (Figura 13) [12].

! Las facetas articulares del radio tienen una curvatura 1.5 veces menor a la de los huesos de la fila proximal del
carpo [22]
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a) Linea principal de flexion de la muiieca b) Linea principal de extension de la muiieca
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Figura 13. Lineas de flexién (a) y extension (b) de la mufieca (Adaptado de [12] y [25])

- Desviacion radial y cubital. Las dos filas Oseas del carpo se desvian
unidireccionalmente en el plano frontal, coexistiendo otros movimientos en el
plano sagital. Durante la desviacion radial de la mufieca, la fila proximal del carpo
(R1) se flexiona y la fila distal del carpo (R2) se extiende. De este modo, al ser
ambos movimientos inversos, la mano siempre se mantiene en el plano frontal.
Durante la desviacion cubital de la mufieca, se produce una inversion de los

movimientos de las dos filas [26,27,12].

En los individuos que presentan laxitud en la regién de la mufieca, la flexo-
extension de la fila proximal del carpo prevalece sobre el movimiento radiocubital
(mufieca en columna) [28], mientras que algunos individuos presentan mufiecas rigidas,
caracterizadas por una extension limitada de la fila proximal del carpo (mufieca en fila)
[29,30,12].

Para lograr que los movimientos de la mufieca se realicen dentro de un rango
fisioldgico es necesario garantizar la estabilidad de las articulaciones que la componen.
Esta estabilidad requiere un correcto equilibrio entre los huesos que forman el complejo
articular de la mufieca y los tejidos blandos que limitan sus movimientos. Ademas, para
que las articulaciones sean funcionales deben transferir cargas fisioldgicas sin producir
un estres extra en el cartilago articular y también deben generar movimientos que se

encuentren dentro de su rango funcional [31]. Esta estabilidad de la articulacion

16



1. Introduccion
1.2. Anatomia de la mufieca humana
1.2.2. Articulacién radiocarpiana

radiocarpiana se garantiza mediante elementos ligamentosos [32], que seran descritos en
el siguiente apartado, y elementos musculares. Los principales musculos que estabilizan
la articulacién radiocarpiana se pueden agrupar en palmares —flexor superficial de los
dedos, flexor largo del pulgar y flexor profundo de los dedos—, dorsales —extensor de los
dedos, extensor del quinto dedo, extensor largo del pulgar y extensor del indice—, radiales
—flexor radial del carpo, extensor radial largo del carpo, extensor radial corto del carpo,
abductor largo del pulgar y extensor corto del pulgar—y cubitales —flexor cubital del carpo

y extensor cubital del carpo-.

17



1. Introduccion
1.2. Anatomia de la mufieca humana
1.2.3. Ligamentos de la mufieca

1.2.3. Ligamentos de la muieca

Los ligamentos son refuerzos fibrosos que contribuyen a estabilizar las articulaciones
sinoviales. Ademas, presentan otras funciones como restringir los movimientos
articulares, mantener un contacto correcto entre las superficies que forman la articulacion,
transmitir las cargas generadas durante el uso de la articulacion y actuar como
mecanorreceptores [11,33]. Pueden presentar una forma de cinta o de corddn o ser
simplemente una zona engrosada de la capsula articular. Segun su relacion con la capsula
articular, se pueden dividir en ligamentos extracapsulares —cuando se localizan
externamente a la capsula articular—, ligamentos capsulares —cuando son engrosamientos
de la cépsula articular—, o intracapsulares —cuando se localizan dentro de la capsula
articular—. La accion mecanica de los ligamentos esté reforzada por masculos y tendones

periarticulares que contribuyen a la cohesién de las articulaciones [9].

La inervacién microscépica de los ligamentos articulares muestra un grado
variable de inervacion sensorial. Los ligamentos de la mufieca que presentan una funcién
principalmente estabilizadora se caracterizan por presentar una inervacion limitada. Esto
se observa en los ligamentos que se localizan en la columna radial de la mufieca, que
soporta unas fuerzas de carga elevada. Por otro lado, los ligamentos dorsales de la mufieca
presentan un ndmero superior de mecanorreceptores y fasciculos nerviosos, por lo que

son claves para la transmision de informacion propioceptiva [21].

Los ligamentos de la mufieca se pueden clasificar histolégicamente (intrinsecos
vs extrinsecos) [17], segun su ubicacién (palmares, dorsales, radiocarpianos,
mediocarpianos, etc.) o segun su funcion (guia, restriccion, etc.) [34]. En la literatura
cientifica existen distintas clasificaciones de los ligamentos de la articulacién
radiocarpiana, por lo que para el desarrollo de esta tesis doctoral nos hemos basado en la

nomenclatura propuesta por Cooney [17], que se sintetiza en la Tabla 1.
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Tabla 1. Ligamentos de la articulacion radiocarpiana (Adaptado de [17] y [35])

Ligamentos de la articulacion radiocarpiana

Ligamento radioescafogrande

(LREG)
Ligamento radiocarpiano palmar Ligamento radiosemilunar largo
(LRCP) (LRSL)
Ligamento radiosemilunar corto
Palmares (LRSC)
Ligamento cubitosemilunar (LCS)
Ligamento cubitocarpiano palmar . Y
(LCCP) Ligamento cubitopiramidal (LCP)
Ligamento cubitogrande (LCG)
Dorsales Ligamento radiocarpiano dorsal
(LRCD)
Radiales | Ligamento colateral radial (LCR)
Fasciculo anterior (LCCA)
Cubitales | Ligamento colateral cubital (LCC)

Fasciculo posterior (LCCP)

La region palmar de la capsula de la articulacion radiocarpiana esta reforzada por
los ligamentos LRCP y LCCP [17,36] (Figura 14). EI LRCP es el principal elemento
estabilizador de la articulacion radiocarpiana en los humanos [17] y esta formado por los

ligamentos LREG, LRSL y LRSC, cuya funcion es restringir la traslacion dorsal del carpo

y tensarse durante la extension de la mufieca (Tabla 1). EI LREG conecta la cara palmar

de la apdfisis estiloides del radio con el escafoides y el hueso grande [37] y su principal

funcidn consiste en estabilizar el escafoides [17,36]. EI LRSL conecta el borde palmar de

la fosa escafoidea del radio con el semilunar, mientras que el LRSC conecta el borde

palmar de la fosa semilunar del radio con el hueso semilunar [36]. La principal funcion

de estos dos ligamentos consiste en estabilizar el hueso semilunar [17,36]. Por su parte,
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el LCCP, que es una parte constituyente del CFCT, también estabiliza la articulacion
radiocarpiana durante la extension de la mufieca [17]. Este ligamento esta formado, a su
vez, por el ligamento LCS -se extiende desde el ligamento radiocubital palmar y la févea
de la cabeza del cubito hasta el hueso semilunar-, el LCP -se extiende desde el ligamento
radiocubital palmar y la fovea de la cabeza del cubito hasta el hueso piramidal-y el LCG
-se extiende desde el ligamento radiocubital palmar y la fovea de la cabeza del clbito
hasta el hueso grande- [38] (Tabla 1).

Figura 14. Vista palmar de los ligamentos de la articulacién radiocarpiana. 1 = Ligamento
radioescafogrande (LREG), 2 = Ligamento radiosemilunar largo (LRSL), 3 = Ligamento radiosemilunar
corto (LRSC), 4 = Ligamento cubitocarpiano palmar (LCCP), 5 = Ligamento colateral radial (LCR), 6 =

Ligamento colateral cubital (LCC)

La region dorsal de la capsula de la articulacion radiocarpiana esta reforzada por
el ligamento LRCD [17,39] (Figura 15). Este ligamento se inserta proximalmente en el
borde dorsal de la epifisis distal del radio, distal y cubitalmente al tubérculo dorsal del
radio, y distalmente en la cara dorsal del semilunar y del piramidal [17]. EI LRCD se
tensa durante la flexion y abduccion (desviacion radial) de la mufieca [39], restringiendo
estos movimientos y ayudando a estabilizar el semilunar [36,39]. La region radial de la

capsula de la articulacién radiocarpiana esta reforzada por el LCR (Figura 15), que
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algunos autores no lo consideran como un ligamento independiente sino como una parte
del LREG [17,36]. Este ligamento se extiende entre la apofisis estiloides del radio y el
escafoides [40,41] y se tensa durante la aduccion (desviacion cubital) de la mufieca.
Finalmente, la region cubital de la capsula de la articulacién radiocarpiana esta
reforzada por el ligamento colateral cubital (LCC) (Figura 15), algunos autores no lo
consideran como un ligamento independiente, sino como un engrosamiento del CFCT
[40,42]. Este ligamento se extiende entre la apofisis estiloides del cubito, el pisiforme

(fasciculo anterior) y el piramidal (fasciculo posterior).

Figura 15. Vista dorsal de los ligamentos de la articulacion radiocarpiana. 1 = Ligamento radiocarpiano
dorsal (LRCD), 2 = Ligamento colateral radial (LCR), 3 = Ligamento colateral cubital (LCC)
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1.3. Anatomia comparada

La anatomia comparada es la disciplina que se encarga de estudiar las estructuras
corporales en distintas especies animales para lograr comprender su origen y
funcionalidad. Su origen documentado en fuentes histdricas se remonta hasta la Antigua
Grecia, donde académicos como Aristoteles basaban sus investigaciones en la
informacidn extraida de la cuidadosa observacion de animales [43]. Estos académicos
consideraban que para comprender las funciones especificas de la anatomia humana en
primer lugar era necesario comprender todo lo que compartimos de forma comun con el
resto de las especies del reino animal [44].

Los estudios de anatomia comparada continuaron en expansion hasta finales del
siglo XVII, donde se perdio el interés. La anatomia comparada paso a ser considerada
como una ciencia meramente descriptivay "estatica”, por lo que no ayudaba a comprender
el uso o las funciones de los elementos estudiados [44]. Aun asi, durante esta época se
realizaron contribuciones relevantes no sélo a la disciplina sino también a la investigacion
traslacional, como la de Thomas Willis con su Cerebri Anatome de 1664, en la que el
estudio de la anatomia nerviosa comparada le ayudd a describir un caso de afasia
traumatica [45,46].

A lo largo del siglo XI1X los estudios de anatomia comparada volvieron a adquirir
interés, que se ha conservado hasta la actualidad, con la introduccién del estudio
filogénico de las especies, la perspectiva evolucionista y la aplicacion de estos
conocimientos a la investigacion clinica [45]. Los estudios que se han realizado en esta
tesis doctoral en el &mbito de la anatomia comparada se fundamentan conceptualmente
en esta nueva corriente combinada, que surge en el siglo XIX 'y que adquiere su maxima
expansion en el siglo XX, con la aparicion de la genética. Estudiar los ligamentos de la
mufieca y sus zonas de insercion en los primates hominoideos, que son las especies
animales méas emparentadas con los seres humanos a nivel genético, nos puede ayudar a
entender mejor las caracteristicas anatomicas y funcionales en el Homo sapiens, asi como
a esclarecer como se han adaptado estas estructuras a los requerimientos locomotores
particulares que afectan a la mano humana debido a la aparicion del bipedismo hace 7

millones de afios.
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1.3.1. La superfamilia Hominoidea: filogenia y taxonomia

Los primates, con casi 80 géneros y mas de 500 especies, son uno de los 6rdenes de
mamiferos actuales méas diversos que existen [47], habitando la Tierra desde hace 65
millones de afios [48]. Se desconoce el momento exacto en el que el orden de los Primates
se separd de otros 6rdenes de mamiferos placentarios. Historicamente se ha indicado que
fue cerca del comienzo de la Era Cenozoica (Edad de los Mamiferos), pero los datos
moleculares de los Ultimos afios sugieren que fue a finales del Cretéacico (hace 70-90
millones de afios) [49].

El orden de los primates se divide en dos subordenes, los Strepsirrhini y los
Haplorhini (Figura 16), que aparecen ya diferenciados en el registro fésil a comienzos
del Eoceno, hace unos 56 millones de afios. Los Strepsirrhini se dividen a su vez en una
superfamilia Lemuroidea (Madagascar) y una superfamilia Lorisoidea (Africa y Asia),
caracterizandose por la presencia de una nariz hiumeda (rinarium), por la comunicacién
entre la drbita y la fosa temporal, por la presencia de peine dental (incisivos y caninos

dispuestos en forma de peine) y por un cerebro de pequefio tamafio [50].

PRIMATES
1,6,9.42,72 P
HAPLORHINI < > STREPSIRRHINI
8,42, 77 2
ANTHROPOIDEA TARSIIDAE LEMURIFORMES  LORISIFORMES

3.5 2
CATARRHINI PLATYRRHINI

ATELIDAE + CEBIDAE
Hylobatidae Pongo Gorilla Pan Homo sapiens
; : (Rt

3
/ — S
HOMINOIDEA| CERCOPITHECOIDEA N ‘11 N WJ
N

lomininae

(1)  Aparicién de la fovea retiniana de cono

(2)  Reduccion del bulbo olfatorio

(3)  Reduccion del orzano vomeronasal
on

Hominidae

Ere una b au
(9)  Reduccion de las vibrisas faciales

Figura 16. Filogenia del orden Primate (Imagen creada en base a [50])

23



1. Introduccién
1.3. Anatomia comparada
1.3.1. Lasuperfamilia Hominoidea: filogenia y taxonomia

El suborden Haplorhini se divide a su vez en dos infradrdenes (Figura 16), los
Tarsiiformes o tarsidos (que no se estudiaran en esta tesis doctoral) y los Simiiformes o
Anthropoidea. Este grupo de primates se caracteriza por compartir diversas caracteristicas
anatomicas derivadas, especialmente en el craneo y la cara, como la reduccion de las
vibrisas faciales, la reduccion de los bulbos olfatorios y de las conchas nasales, la pérdida
del rinarium, la reduccion del érgano vomeronasal, la presencia de fovea retiniana, las
Orbitas separadas de la fosa temporal por un tabique postorbitario y por la aparicion de un
conducto nasolacrimal vertical [50].

El infradrden Anthropoidea, cuya radiacion adaptativa tiene lugar entre el Eoceno
tardio y el Oligoceno [51], se divide a su vez en los parvordenes Catarrhini y Platyrrhini.
Los platirrinos, 0 monos del Nuevo Mundo, estan formados por més de 20 generos y 170
especies, que se encuentran principalmente en las areas tropicales de Centroamérica y
Sudamérica. En la actualidad tienen un tamafio mediano, que va desde los 10 a los 50 kg,
y comparten las siguientes caracteristicas: tienen una vision tricromética polimorfica
(excepto Alouatta y Aotus) [52], poseen un 6rgano vomeronasal (de Jacobson) funcional,
presencia de tres premolares, son arboreos y principalmente cuadrdpedos. Por su parte,
los catarrinos divergieron durante el Eoceno medio o tardio y actualmente se encuentran
en Africa, Asia y Europa [51]. Comparten las siguientes caracteristicas: presencia de dos
premolares, presencia de tricomancia, reduccion del 6rgano vomeronasal, presencia de
conducto auditivo, tamafios cerebrales aumentados en relacion con los platirrinos,
contacto del hueso frontal con el esfenoides que separa el hueso cigomatico del parietal
[50].

Los catarrinos se dividen en dos superfamilias, Cercopithecoidea 0 monos del
Viejo Mundo y Hominoidea, que divergieron hace aproximadamente 25 millones de afios
en el Oligoceno tardio [51] y que tuvieron varias radiaciones adaptativas durante el
Mioceno. Los cercopitécidos son la superfamilia méas diversa de los catarrinos, que se
divide a su vez en dos subfamilias: Cercopithecinae (76 especies que se agrupan en 13
géneros) y Colobinae (80 familias que se agrupan en 10 géneros) [50]. Por su parte, los
Hominoidea son el clado menos diverso de los primates (8 géneros y 26 especies, la
mayoria de las cuales son gibones), pero se caracterizan por su gran expansion, que

comienza segun el registro fosil a finales del Oligoceno [53]. La superfamilia Hominoidea
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se diferencia principalmente de los cercopitécidos por la presencia de un gran desarrollo
encefélico, los cambios en la denticién, la ausencia de cola, su modelo reproductor y la
variedad de formas locomotoras. Esta superfamilia se divide, segin los datos
mitogenomicos [54], en dos familias: Hominidae (gorilas, humanos, chimpancés y
orangutanes) e Hylobatidae (gibones), aunque existen algunos autores que contindan
utilizando la clasificacion clasica de tres familias: Hominidae (gorilla, chimpancé y
humanos), Pongidae (orangutanes) e Hylobatidae (gibones) [50]. A continuacion, se
desglosan los diferentes géneros, especies y subespecies que componen los primates

hominidos:

- Género Gorilla [55]
o Gorilla gorilla (gorila occidental) [56]
= Gorilla gorilla gorilla (gorila occidental de las tierras bajas)
= Gorilla gorilla diehli (gorila del rio Cross)
= Gorilla gorilla uellensis [57]
o Gorilla beringei (gorila oriental) [55,56]
= Gorilla beringei graueri (gorila oriental de las tierras bajas)
= Gorilla beringei beringei (gorila de montafia)
- Género Pongo [58]:
o Pongo pygmaeus (orangutan de Borneo)
» Pongo pygmaeus pygmaeus
= Pongo pygmaeus wurmbii
» Pongo pygmaeus morio
o Pongo abelii (orangutan de Sumatra)
o Pongo tapanuliensis (orangutan de Tapanuli)
- Género Pan:
o Pan paniscus (bonobo) [59]
o Pan troglodytes (chimpancé) [60]
e Pan troglodytes troglodytes
e Pan troglodytes vellerosus (Pan troglodytes ellioti)
e Pan troglodytes schweinfurthii

e Pan troglodytes verus [61]
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1.3.2. Tipos de locomocidn en los primates hominoideos

El repertorio locomotor de los primates es en general completo y variado. Aunque un
comportamiento particular pueda predominar en el repertorio locomotor de una especie
determinada, en realidad el repertorio posicional completo es diverso y bastante
desconocido en la actualidad [62]. A continuacion, se expone una clasificacion general

de los principales tipos de locomocién practicados por los primates hominoideos.

Cuadrupedia

Existen diferentes formas especificas de cuadrupedia (Figura 17), pero entre ellas
destacan dos grandes tipos, la cuadrupedia arboérea y la cuadrupedia terrestre.

A. arboreal walking

Pl e

B. terrestrial walking

BRI Il

C. knuckle walking

AU A Gl S

D. bounding

=R A AL

E. galloping
Figura 17. Representacion de las principales formas de cuadrupedia en primates donde A, By C

presentan marchas simétricas y D y E marchas asimétricas. A: Cuadrupedia arbérea, B: Cuadrupedia
terrestre, C: Knuckle walking, D: Salto, E: Galope (Imagen extraida de [63])
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La cuadrupedia arborea es el tipo de locomocidén mas comdn y variable entre los
primates de pequefio tamafo. Consiste en el desplazamiento por sustratos arboreos,
especialmente ramas, usando para ello las cuatro extremidades. Cuando realizan
cuadrupedia arbdrea, los primates presentan un patrén de pisada diagonal caracterizado
por una secuencia particular en comparacion con el resto de los mamiferos cuadripedos,
donde la pisada de cada miembro de la extremidad posterior es seguida por una
extremidad anterior contralateral [64]. La cuadrupedia arbdrea suele caracterizarse por
una elevada adaptacion locomotora, ya que los sustratos en los que se realiza suelen variar

en forma, tamafio y disposicion [63,65].

La cuadrupedia terrestre es un modo locomotor poco frecuente en los primates en
general, pero bastante presente en los primates hominoideos debido a su gran tamafio
corporal [63]. La cuadrupedia terrestre mas tipica de los primates hominoideos es el
knuckle-walking (KW) [66], que es la forma locomotora tipica de chimpancés y gorilas,
aunque la combinan con comportamientos locomotores arboreos. EI KW es un tipo de
locomocion que se caracteriza por el desplazamiento en suelo rigido con las cuatro
extremidades. El peso del cuerpo se distribuye entre las extremidades anterior y
posteriores, recayendo el peso en las extremidades anteriores sobre las falanges medias
[67]. Durante el KW, la palma de la mano y las falanges proximales se elevan por encima
del sustrato y la mano puede pronar o supinar parcialmente para reducir las cargas que

experimentan los dedos [68].

El tipo de KW que desarrollan los chimpancés y los gorilas es significativamente
distinto y sus diferencias especificas estan en discusion en la actualidad. Una de las
principales diferencias erréneas descritas es que los chimpancés cargan el peso de la
extremidad anterior en los dedos tercero y cuarto, mientras que los gorilas lo hacen en los
dedos segundo y cuarto [69,70]. Esta evidencia se ha utilizado para defender la teoria de
que la carga corporal que se transmite a través de las falanges hacia el carpo en los
chimpancés sigue un modelo biomecanico menos columnar que en los gorilas,
presentando las articulaciones radiocarpiana y mediocarpiana una posicion ligeramente
en extension (Figura 18). En cambio, durante el KW, los gorilas usan la extremidad

anterior de una forma columnar, con las articulaciones alineadas en una postura neutra 'y
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relativamente recta, soportando las articulaciones radiocarpiana y mediocarpiana una

mayor carga compresiva [71].

Pan Garilla

Figura 18. Diferencias posturales de las articulaciones radiocarpiana y mediocarpiana durante la
locomocion knuckle-walking en chimpancés y gorilas (Imagen modificada de [71])

Sin embargo, algunos estudios recientes sobre la biomecéanica de la mufieca de los
chimpancés muestran que, aunque la mufieca esté ligeramente extendida durante el KW,
se podria defender también un modelo columnar en los chimpancés. En este caso, la
diferencia biomecanica principal entre chimpancés y gorilas recaeria en las articulaciones

metacarpofalangicas (Figura 19) que serian las que ayudarian a limitar la extension [72].

Figura 19. Extremidad superior de chimpancé donde se observa la carga sobre el tercer y cuarto dedo,
ademas del sistema de coordenadas del antebrazo (Xf, Yfy Zf) y de la mano (Xh, Yhy Zh) (flechas
negras). Las flechas discontinuas representan vectores que se utilizaron para ayudar a orientar el sistema
de coordenadas (Imagen extraida de [72])
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Braquiacion y suspension

La suspension es un tipo de locomocion que puede ser clasificada como de transicion o
como un comportamiento locomotor propio, dependiendo de la distancia que se recorra
mediante su practica [63]. En la literatura cientifica, existe un uso algo confuso de los
términos “suspension” y “braquiacion”, ya que en muchas ocasiones se utilizan
indistintamente como sindnimos. Sin embargo, la suspension es realmente una
locomocion de transicidn, caracterizada por la ausencia de desplazamiento, mientras que
la braquiacion es un comportamiento locomotor propio que implica que se produzca un
desplazamiento. La locomocidn suspensora se suele dividir en dos tipos: la suspensién
bimanual, en la que existe un apoyo con las dos extremidades anteriores, y la suspension
cuadrlpeda o cuadrupedia invertida [63]. La suspension cuadripeda se caracteriza por la
posicién del individuo por debajo del sustrato, empleando las cuatro extremidades en
tension en posicion invertida [73]. Dichas extremidades estan sometidas a distintitas
cargas de tension en relacion con la morfologia corporal de la especie que practique este
tipo de suspension. Debido a esto, la extension de las extremidades que se produce
durante la suspension y la carga a la que estan sometidas las articulaciones sera altamente
variable [63].

La braquiacion, por su parte, es realmente una suspension en movimiento, que se
puede definir como la secuencia de desplazamiento que se genera a lo largo de una
estructura determinada mediante una actividad suspensora [74]. La braquiacion es una
forma locomotora tipica de los hylobatidos, aunque algunos primates hominoideos, como
los orangutanes, la usan de forma recurrente. Existen dos tipos principales de braquiacién
(Figura 20): la braquiacién de contacto y la braquiacién de rebote [75]. La braquiacién de
contacto implica un desplazamiento en el que el elemento de soporte va variando de una
extremidad a otra sin que se llegue a producir una verdadera fase de vuelo [75]. La
braquiacion de rebote (ricochetal brachiation) implica la aparicion de una fase de vuelo,
la rapida rotacion del tronco y la extension completa de la extremidad de soporte antes de

la fase de vuelo [76].
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Figura 20. Tipos de braquiacion. A: Braquiacién por contacto. B: Braquiacion por rebote (Imagen
extraida de [75])

Locomociones de transferencia

Se entiende como locomocion de transferencia la forma de transicion de una forma
locomotora a otra. Las principales formas locomotoras de transferencia en los primates
son el climbing y el leaping.

El climbing o escalada es un tipo de locomocidn que se caracteriza por el uso de
las cuatro extremidades para ascender o descender sobre soportes verticales en un terreno
altamente estructurado o discontinuo [63]. La escalada es una forma locomotora
extremadamente comun entre los primates arbdreos, siendo utilizada durante los
desplazamientos, cuando escapan de algun lugar, cuando buscan un lugar para descansar
y cuando buscan alimentos [77]. El climbing no puede ser considerado un tipo de
locomocion como tal, ya que no es una locomocion constante. Sin embargo, es relevante
porque se considera que debido a la peligrosidad que implica su practica puede haber
ayudado al desarrollo de habilidades cognitivas complejas como la coordinacion mano-
ojo y el desarrollo de las funciones visoespaciales [63]. Los orangutanes destinan entre
un 22-26% de su tiempo locomotor total practicando una forma de escalada (vertical
climbing) lenta, cautelosa y de pasos cortos debido a la complejidad del habitat en el que

viven [78].

El leaping es un tipo de locomocion generalmente derivada [79], que consiste en
el empleo del salto para huir de depredadores, para cubrir una discontinuidad en el

sustatro 0 para cruzar zonas abiertas [63]. Aunque los saltos son bastante raros en
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animales con un gran tamario corporal [80], los primates hominoideos suelen utilizar una
forma no especializada de salto donde se lanzan a lo largo del plazo horizontal para,
posteriormente, dejarse caer. En este caso, se generan fuerzas de tracciéon mucho mayores
que las que experimentan durante la locomocion cuadrupeda [77]. Del mismo modo que
el climbing, el leaping es una capacidad importante en el repertorio locomotor de los
primates arboreos, pero no suele ser una locomocion constante, sino una transicion para

cambiar de una forma locomotora a otra [63].

Bipedismo

El bipedismo es un tipo de locomocidn que se caracteriza por la capacidad de mantenerse
o0 desplazarse sobre las extremidades posteriores, manteniendo a su vez un plano corporal
en el que la columna vertebral se verticaliza y las extremidades superiores se mantienen
liberadas [81]. Casi todos los primates demuestran algun tipo de tendencia bipeda [82],
pero el bipedismo humano tiene unas caracteristicas peculiares que permiten que se
equipare a una braquiacion invertida de la extremidad inferior, donde el movimiento
pendular produce un intercambio de energia potencial y cinética [77] con unos angulos
de marcha de aproximadamente 78-116° [84]. En los grandes simios, el bipedismo suele
implicar una marcha con el tronco inclinado hacia adelante en un angulo de unos 70°y la
rodilla flexionada entre 90-100° [84], aunque entre los diferentes primates hominoideos
también varia la biomecanica del bipedismo. En postura bipeda (no acelerada) la
inclinacion anterior del tronco de los chimpancés desplaza el centro de su masa corporal
por delante de la cadera, por lo que cuando caminan deben situar el pie y la rodilla
alineados con este centro durante toda la fase de apoyo. Por otro lado, los orangutanes
poseen una posicion bipeda en la que la cadera se mantiene en una posicién neutra,

mientras que la extremidad que genera el apoyo presenta una mayor extension [85].
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1.3.3. Anatomia de la mufieca de los primates

La extremidad superior de los humanos actuales presenta diversas similitudes con la del
resto de los miembros de la superfamilia Hominoidea por ser primates ortogrados que
derivan de un ancestro comdn. En comparacion con el resto de los mamiferos, los
primates tienen un amplio repertorio locomotor debido a que se desplazan sobre una gran
variedad de soportes discontinuos e irregulares. Por ello, utilizan una amplia gama de
posturas de sus extremidades para adaptarse a la variacion del tamafio del sustrato, su
orientacion, composicion, etc. Estas variables generan compromisos en la estabilidad de
las articulaciones y en su movilidad, ademas de generar diferentes demandas mecanicas
sobre las estructuras 0seas [86].

Por estas razones, la gran mayoria de similitudes que comparten los primates
hominoideos consisten en adaptaciones especificas que tienen como finalidad mejorar la
movilidad de la extremidad superior, como la posicion dorsal de la escapula, el grado de
extension del codo y la movilidad de la mufieca, especialmente en aduccion. Sin embargo,
existe toda una serie de diferencias morfoldgicas de la extremidad superior entre los
humanos y las otras especies de primates hominoideos, debido principalmente a las
funciones diferentes que desarrolla esta extremidad en los humanos y en los primates
hominoideos no humanos. Un ejemplo caracteristico de estas diferencias es la longitud
reducida del antebrazo de los humanos como una adaptacion anatomica a la
manipulacion, en contraste con la mayor longitud del antebrazo en los primates
hominoideos (no humanos) como una adaptacion anatomica a la locomocion arborea.
Otras adaptaciones anatomicas a la locomocion arbdrea que presentan los primates
hominoideos (no humanos) son la posicion elevada de los epicondilos lateral y medial del
himero, que incrementan el brazo de palanca de los musculos flexores y extensores de la
mufieca y de los dedos; la presencia de un cuello del radio mas largo que en los humanos
actuales (Figura 21), que mejora la eficacia flexora del codo del musculo biceps braquial;
la posicién posterior de la tuberosidad del radio en relacién con el borde interdseo, que
mejora la eficacia supinadora del musculo biceps braquial; la posicion mas proximal del
origen del masculo braquial en el humero, que mejora la eficacia flexora del codo en la

escalada vertical cuadrimana y en la locomocion arbérea; el mayor grado de curvatura
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de las diéafisis del cubito y el radio, que incrementa el brazo de palanca de los musculos

pronador redondo y pronador cuadrado [87].

Figura 21. Vista anterior del radio de un humano (izquierda) y de un chimpancé (derecha)

Las principales adaptaciones anatdmicas que presentan los primates hominoideos
(no humanos) que incrementan la estabilidad de la mufieca durante su locomocién,
afectan especialmente a las articulaciones radiocarpiana, mediocarpiana Yy

carpometacarpianas.

La mufieca y la mano de los primates hominodeos se diferencia principalmente de
la del resto de primates no hominoideos por la ausencia de la articulacion directa entre la
apofisis estiloides del cubito, el piramidal y el pisiforme (Figura 22). Ademas, en los
primates no hominoideos las articulaciones radiocarpiana y mediocarpiana estan muy
préximas, lo que significa que sus superficies articulares estan en maxima congruencia
en una extension con pronacion de la mufieca y en desviacion cubital. Esto implica que

en esta postura las articulaciones de la mufieca se encuentran en su posicién mas estable
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durante la fase de apoyo [88], por lo que la morfologia de estas articulaciones, junto con
el gran tamafio del hueso pisiforme que limita la flexion de la mufieca [89], se considera
un elemento clave para la estabilizacion de la articulacion de la mufieca en primates no

hominoideos.

A diferencia de los primates no hominoideos, los primates hominoideos presentan
una separacion completa entre el cibito y el carpo a través de un menisco articular (Figura
22). Esta separacion aumenta la movilidad de la mufieca permitiendo, especialmente, un
mayor grado de aduccion y de supinacion de la mano, que sera fundamental para la
locomocion arborea de tipo braquiacion y escalada vertical. En los humanos, este mayor
grado de aduccion de la mufieca serd fundamental para la realizacion de actividades
manipulativas donde jueguen un papel importante las pinzas de precision y de fuerza. En
los primates no hominoideos, sin embargo, la presencia de una articulacién entre la
apofisis estiloides del cubito, el piramidal y el pisiforme incrementa la estabilidad de la
articulacién radiocarpiana como una adaptacion anatémica a la locomocién cuadripeda.
En estos primates, la desviacion cubital de la mufieca se realiza principalmente en la

articulacion mediocarpiana [86].

Monkey Chimpanzee Human

Figura 22. La articulacion de la mufieca en un primate no hominoideos, un chimpancé y un humano (de
izquierda a derecha). P = pisiforme; T = piramidal; L = semilunar; s = escafoides; m = menisco; st =
apofisis estiloides del clbito; t = ligamento triangular; u = ligamento cubitocarpiano palmar; r =
ligamento radiocarpiano palmar (Imagen extraida de [87])
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La articulacion mediocarpiana, que se establece entre las filas proximal y distal de
los huesos del carpo, participa en los movimientos de la mufieca y de la mano, sobre todo
en los de flexion y extension. En los primates cuadrdpedos no hominoideos el movimiento
de la articulacion mediocarpiana parece ser primitivo, ya que es compartido por otros
mamiferos como las zariglieyas. Este movimiento se consigue mediante una combinacion
de la extension, rotacion (pronacion) y desviacion cubital [90], mientras que la supinacién
de la articulacion es limitada [91]. En el caso de los primates hominoideos, incluidos los
humanos, durante la extension de la mufieca se produce una recolocacion tipo “abrazadera
de tornillo” [92] del piramidal sobre el semilunar a causa de la morfologia en silla de
montar de las caras articulares situadas entre el hueso ganchoso y el piramidal. Esta
recolocacion del piramidal respecto al semilunar produce, a su vez, una recolocacion del
semilunar sobre el escafoides y una propia recolocacion del escafoides. EI cambio de
posicién del escafoides durante la extension de la mufieca implica un encaje de este hueso
en la escotadura delimitada por el cuello del hueso grande, lo que implica una posicion
de blogueo articular que incrementa la estabilidad de la mufieca [87]. En los chimpancés
y en los gorilas, el cuello del hueso grande es relativamente estrecho, lo que incrementa
el blogueo de la articulacion mediocarpiana durante la extension de la mufieca,
incrementandose también su estabilidad, hecho que se considera una adaptacion
anatémica a la locomocion KW. En los humanos, sin embargo, el cuello del hueso grande
es relativamente ancho, lo que disminuye el bloqueo y la estabilidad de la articulacion
mediocarpiana durante la extensién de la mufieca, considerandose este hecho como una

adaptacion anatomica a la manipulacion [93].

Diversos estudios cinematicos muestran que la articulacion mediocarpiana
funciona como una unidad funcional, mientras que la fila proximal de los huesos del carpo
tiene una mayor independencia funcional a consecuencia de la mayor laxitud de los
ligamentos que la delimitan [94]. Esto remarca la importancia de la funcion de los
ligamentos en la estabilizacion de la mufieca de los primates, ya que ain siendo su funcion
altamente desconocida se ha observado que en posturas locomotoras como la suspensién
0 la escalada vertical las superficies articulares carpianas tienden a perder el contacto
entre si y a separarse. Por tanto, los principales elementos estabilizadores de la

articulacion en estos momentos seran los ligamentos [95].
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Por lo que respecta a las articulaciones carpometacarpianas de los dedos
trifalangicos, su movilidad estd muy incrementada en los humanos, lo que permite
acentuar la concavizacion de la palma de la mano que mejora la realizacion de las pinzas
manuales de precision y fuerza. El segundo metacarpiano puede realizar movimientos de
flexion y de pronacion debido a la orientacion cercana al plano coronal de su cara articular
con el trapecio y a la desaparicion de un ligamento interdseo que se encuentra en el resto
de los primates (no humanos) entre los huesos trapezoide, grande y entre los
metacarpianos segundo y tercero. Ademas, debido a la no participacion del gancho del
hueso ganchoso en la articulacion con los metacarpianos cuarto y quinto en los humanos,
el cuarto metacarpiano puede realizar una flexion de 10°, mientras que el quinto realiza
una flexion de 25° y una pronacion debida a la forma selar de su cara articular con el
ganchoso. Si comparamos lo anteriormente mencionado con el caso de los primates
hominoideos (no humanos), podemos observar que sus articulaciones
carpometacarpianas de los dedos trifalangicos son muy inmaoviles, hecho que imposibilita
la concavizacion de la palma de la mano pero que constituye un incremento de la
estabilidad necesaria para las locomociones arboreas y de tipo KW. El segundo
metacarpiano de los primates hominoideos (no humanos) presenta una movilidad
reducida debido a la orientacidn sagital de su cara articular con el trapecio y a la presencia
de un ligamento interéseo entre los huesos trapezoide y grande y entre los metacarpianos
segundo Yy tercero. Ademas, la movilidad del cuarto y quinto metacarpiano esta muy

limitada porque su base se articula con el gancho del hueso ganchoso [87].

En resumen, en el caso de los primates hominoideos no humanos podemos hablar
de la existencia de distintas adaptaciones estabilizadoras de la mufieca para la locomocion
arborea y de tipo KW (en chimpancés y gorilas), mientras que en los humanos podemos
hablar de adaptaciones especificas a la manipulacion. A continuacion, se mencionan

algunas de estas adaptaciones especificas.

Adaptaciones especificas a la locomocién arboérea de los primates hominoideos

no humanos [87]:

- Mayor grado de curvatura de los metacarpianos y de las falanges proximales

- Mayor grado de desarrollo de los musculos flexores de la mufieca y de los dedos
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- Hueso pisiforme alargado, que mejora la eficacia biomecanica del musculo flexor
cubital del carpo

- Mayor desarrollo de los musculos flexores de los dedos (crestas flexoras méas
desarrolladas en las falanges proximales y zonas de insercion muy marcadas del

mausculo flexor superficial de los dedos en las falanges medias)

Adaptaciones a la cuadrupedia terrestre (especificamente al KW) en chimpancés

y gorilas [87]:

- Caraarticular carpiana del radio muy céncava

- Cara articular carpiana del radio limitada dorsalmente por una cresta prominente
que contacta durante la extension de la mufieca con otra cresta prominente que se
encuentra en la cara posterior del escafoides

- Posicion de las articulaciones metacarpofalangicas en hiperextension, hecho que
se traduce en un mayor didmetro transversal de la porcion dorsal de las cabezas
de los metacarpianos y en una mayor extension dorsal de las mismas

- Las caras articulares de las cabezas de los metacarpianos estan limitadas
dorsalmente por crestas transversales que evitan el colapso de las articulaciones
en hiperextension

- Reduccién de la longitud relativa de las falanges proximales respecto a la longitud

de los metacarpianos

Adaptaciones humanas a la manipulacion [87]:

- Caras articulares de la articulacion trapeciometacarpiana poco curvas por lo que
se incrementa la pronacion del primer metacarpiano que acompafia a la flexion y
a la anteposicion necesarias para la oposicion del pulgar

- Cara articular entre el hueso trapezoide y el hueso grande de posicién palmar —de
posicion dorsal en los primates no humanos—

- Apdfisis estiloides en la base del tercer metacarpiano para la traccion a la que se
somete durante la realizacién de las pinzas de fuerza cilindrica y esférica

- Las cabezas del segundo, tercer y quinto metacarpiano presentan un grado

marcado de asimetria que permite la rotacion lateral del segundo y tercer dedo
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durante su flexion y la rotacion medial del quinto. Este tipo de rotaciones son
esenciales para la realizacion de pinzas manuales de precision y para diferentes
pinzas de fuerza

- Las falanges distales presentan una tuberosidad con un didmetro transversal muy
grande, mientras que la cara palmar de la falange distal del pulgar presenta un area

mas marcada de insercidn del masculo flexor largo del pulgar

Tras analizar algunas de las diferencias anatomicas especificas entre los diferentes
grupos de primates, donde se ha observado la relacién de la morfologia y la funcion a
través de algunas de las estructuras 6seas mencionadas, es necesario profundizar en la
funcién de uno de los principales elementos estabilizadores de la mufieca: los ligamentos.
Son muy pocos los trabajos que proporcionan datos cualitativos o cuantitativos sobre los
tejidos blandos en primates hominoideos, debido principalmente al dificil acceso a este
tipo de muestras, por lo que la gran mayoria de estudios son de finales de los afios 90. Las
principales funciones de los ligamentos son estabilizar las articulaciones sinoviales y
restringir sus movimientos, para que se mantenga el contacto entre las superficies de las
caras articulares y se transmitan correctamente las fuerzas que se producen durante el uso
de la articulacion [11]. Ademas, es también conocido que en algunas ocasiones los
ligamentos actian como mecanorreceptores [33]. La funcion de los ligamentos de la
mufieca es de relevante importancia en formas locomotoras que implican una gran carga
sobre las articulaciones, como en el caso de los chimpanceés, que deben combinar formas
de desplazamiento locomotor como el KW [96] con actividades manipulativas y fuerzas
de tension producidas por comportamientos arbdreos de tipo suspensor [97]. La gran
mayoria de estudios sobre los ligamentos de la mufieca de los primates se han centrado
en el engrosamiento de la capsula articular anterior [98] o del ligamento cubitocarpiano
palmar [99], ya que son los principales encargados de estabilizar la articulacion durante
la cuadrupedia de tipo KW. Por ello, se ha planteado en el marco de esta tesis doctoral
explorar, desde diversas metodologias, la morfologia y la funcién de los ligamentos de la
articulacion radiocarpiana de los primates hominoideos no humanos en el marco de un
estudio comparativo con los humanos. Se ha escogido el estudio de dicha articulacion por

ser la que presenta mayores diferencias, relevantes para los ligamentos, entre primates
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hominoideos y otras especies de mamiferos, entre las que se encuentran tambien los

primates no hominoideos.

39



1. Introduccién
1.4. Colecciones de Referencia

1.4. Colecciones de referencia

La muestra utilizada en esta tesis doctoral proviene de distintas colecciones nacionales e

internacionales.
Instituciones nacionales:

- Museo Anatomico de la Facultad de Medicina de la Universidad de Valladolid
(Uva). Dirigido por Juan Francisco Pastor, almacena unos 5000 restos
esqueléticos pertenecientes a aproximadamente 1300 especies de vertebrados.
Destacan entre ellas 600 craneos humanos y 223 esqueletos completos datados
con edad y sexo. Ademas de la coleccion osteoldgica, en el anfiteatro Lopez Prieto
se encuentran restos humanos conservados en formol, en parafina, plastinaciones
y otras técnicas de conservacién, destacando la coleccion de piezas de cera
adquiridas a finales del siglo XIX. El Museo también posee bocetos originales
realizados por Ramon y Cajal y una coleccion historica de instrumental quirdrgico
de principios del siglo XX. Los ejemplares del Museo Anatémico de Facultad de
Medicina de la Universidad de Valladolid que se utilizaron para el desarrollo de
esta tesis fueron cadéaveres de primates hominoideos procedentes de diferentes
zooldgicos espafioles, muertos por causas ajenas al presente estudio. Para su
estudio, se concertaron diversas estancias espaciadas en el tiempo con la finalidad
de realizar las disecciones de los primates y extraer muestras musculares y otros
datos de interés para estudios de nuestro equipo de investigacion. Ademas, se
realizaron escaneados tridimensionales de distintos huesos de la extremidad
superior de diferentes especies de primates hominoideos y no hominoideos que se
han utilizado en la realizacién de esta tesis doctoral y que también seran utilizados

en estudios futuros.

- Museo de Zoologia de Barcelona (MZB): Situado en el parque de la Ciutadella de
Barcelona, en el edificio Castell dels Tres Dragons, posee las colecciones
zooldgicas del Museo de Ciencias Naturales de Barcelona que albergan unas
25000 especies del filum de los cordados, siendo unas 5000 de ellas mamiferos

desarticulados que se utilizan con finalidad cientifica como coleccion de estudio
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para disciplinas bioldgicas, paleontoldgicas y médicas. Los ejemplares del MZB
que se utilizaron para el desarrollo de esta tesis fueron restos osteoldgicos de
primates hominoideos criados en condiciones de cautividad. Para su estudio, se
concertaron estancias en la coleccion para escanear tridimensionalmente la

morfologia externa de los huesos de la extremidad superior de los primates.

- Unidad de Anatomia y Embriologia Humana de la Universidad de Barcelona:
Situada en la Facultad de Medicinay Ciencias de la Salud (Campus Clinic), cuenta
con una amplia coleccion de craneos y con 89 extremidades superiores humanas
de las cuales se conoce sexo, edad y lateralidad. Ademas, la Unidad posee un
Servicio de Donacion de Cuerpos fundado en 1967. Los ejemplares de la Unidad
de Anatomia y Embriologia Humana de la Universidad de Barcelona que se
utilizaron para el desarrollo de esta tesis fueron los correspondientes a los restos
osteoldgicos, musculares y ligamentosos de los humanos modernos. Para su
estudio y posterior conservacion se realizaron disecciones en las que se obtuvo
informacidén cuantitativa y cualitativa de las estructuras musculares y
ligamentosas de las regiones del antebrazo y de la mano. También se realizaron
escaneados 3D de la morfologia externa de la epifisis distal del radio que
constituyen la muestra correspondiente a los humanos modernos de la presente

tesis y de otros huesos de la extremidad superior para futuros estudios.

Instituciones internacionales:

- Anthropologisches Institut und Museum (AIM): Situado en la Universidad de
Zurich (Campus Irchel) de Suiza, la coleccion del AIM contiene restos
esqueléticos y cadavéricos de 839 primates hominoideos. Entre éstos se
encuentran los restos de primates pertenecientes a la coleccion de A. H. Schultz,
la cual se caracteriza por contener una gran muestra de primates que fueron
criados en su hébitat natural. Los restos osteoldgicos del AIM tienen un valor
incalculable ya que son muy pocas las colecciones europeas que presentan un
namero tan elevado de individuos en unas condiciones de conservacion tan buenas

como las que presentan los restos de la coleccidén. Durante el transcurso de
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elaboracion de esta tesis doctoral se realiz6 una estancia de investigacion en
coleccion donde se estudio, fotografio y escaned tridimensionalmente la
morfologia externa de diversos huesos de la extremidad superior de los primates

de la superfamilia Hominoidea.

Center for the Study of Human Origins (CSHO): Inaugurado en el afio 2002 en el
Departamento de Antropologia de la Universidad de Nueva York con la finalidad
de mejorar la investigacion en antropologia bioldgica y arqueologia desde una
vision transversal y multidisciplinar. EI CSHO contiene una amplia coleccién de
réplicas de primera generacion de una gran variedad de restos fosiles. Para el
estudio de dichos restos se realizé una estancia de investigacion en la que todos
los restos fosiles de la coleccion fueron escaneados tridimensionalmente y

fotografiados al detalle.

Royal Museum for Central Africa (RMCA): Presenta una coleccion con mas de
135000 mamiferos, de entre los cuales destacan 10500 restos de primates. El
RMCA contiene la coleccidon con mayor nimero de especies del mismo género de
Europa. Para lograr estudiar si existen diferencias significativas entre la
morfologia de las diferentes areas de insercion de los ligamentos de la mufieca
entre las distintas especies dentro de un mismo género de primates, se realizo una
estancia de investigacion a la coleccion. Durante la estancia se estudiaron,
fotografiaron y escanearon tridimensionalmente los huesos de la extremidad

superior de las especies existentes dentro de los géneros Pan y Gorilla.
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1.5. Morfometria geometrica

Los estudios de morfologia han jugado a lo largo de la historia de la medicina y de la
biologia un papel fundamental [100]. Comparar de forma cualitativa las formas nos puede
ayudar a delimitarlas, clasificarlas y en definitiva a comprenderlas mejor. Sin embargo,
son muchos los problemas de subjetividad [101] y de repetibilidad que se les asocia [102].
A lo largo de los ultimos 20 afios, gracias al desarrollo de la tecnologia y al avance de las
técnicas de imagen, los analisis morfoldgicos se han visto sustituidos de forma paulatina
por los analisis morfométricos, ya que los segundos reducen significativamente la
problematica del calculo del error inter-intra observador [101] y eliminan los problemas

de subjetividad y repetibilidad de los andlisis [102].

Dentro de los métodos de andlisis morfométricos, la morfometria geométrica se
ha impuesto en los ultimos afios como metodologia predominante. Esta técnica combina
el avance tecnologico con los avances en disciplinas como las matematicas, la informatica
y la fisica, lo que ha abierto la puerta a un tipo de anélisis digital que visualiza y manipula
elementos con una gran variedad de tamafios, formas y composiciones que anteriormente
no hubiera sido posible estudiar. Ademas, permite estudiar los patrones de variacion
morfoldgicos dentro de un mismo grupo y entre grupos [100], preservando los objetos de

analisis y disminuyendo el tiempo de procesamiento de datos [103].

La morfometria geométrica (GM, por sus siglas en inglés) es un tipo de analisis
cuantitativo que se basa en la configuracion espacial de puntos anatémicos homélogos?
(landmarks) que se encuentran en todos los individuos sujetos al analisis [104]. Los
landmarks registran en dos dimensiones (2D) o en tres dimensiones (3D) las coordenadas
cartesianas que posteriormente seran sometidas a un proceso de eliminacién del tamafio,
traslacién y rotacion para poder estudiar de forma aislada la forma [100]. Por ello, la GM
consigue representar a través de los landmarks la morfologia compleja de la geometria de
la forma maés alla de sus medidas lineales [102], a diferencia de la morfometria tradicional

que simplifica la complejidad de la morfologia en medidas angulares y lineales que no

2 Se entienden como puntos homologos aquellos que tienen el mismo nivel de desarrollo y/o importancia funcional o
evolutiva [105].
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son capaces de representar las variables complejas de forma [106] y que ademas presenta

propiedades estadisticas indeseables [107].

Para la GM es fundamental eliminar el efecto del tamafio (size) para poder estudiar
la forma (shape), ya que pueden existir dos estructuras que tengan la misma forma una
vez eliminado su tamafo [108]. El proceso de eliminacién del tamafio, traslacion y
rotacion para poder estudiar de manera aislada la forma se realiza mediante un Analisis
General de Procrustes (GPA, por sus siglas en inglés), que configura el sistema de
coordenadas obtenido por los diferentes landmarks para obtener un patrén comudn que
minimiza las diferencias entre las muestras, sin alterar la forma [104] (Figura 23).

Formas originales

Traslacion

Escalado

Rotacion @

Figura 23. Procesos de traslacion, escalado y rotacién durante el analisis GPA

Es importante tener en consideracidn que para comparar las diferencias de forma
es necesario comparar el disefio completo de la configuracion de landmarks, ya que lo
que definira la forma seré la configuracion completa del disefio y no los puntos aislados
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[108]. Tras la realizacion del GPA lo que se obtiene son las coordenadas de Procrustes

(ProC, por sus siglas en inglés), que son la raiz cuadrada de la suma de las distancias al

cuadrado entre los landmarks homdlogos tras la superposicion [104]. Una vez obtenidas,

estas coordenadas se pueden analizar a nivel estadistico o desde softwares especializados

de morfometria geométrica.

Disefio de configuracion de landmarks

Para realizar un analisis de GM lo mas importante es crear una configuracion de

landmarks que sea idonea para describir la forma que queremos estudiar. Lo primero que

hay que tener en cuenta es que los landmarks son puntos de coordenadas discretas que

tienen una correspondencia anatdmica, geométrica, o funcional en las estructuras

bioldgicas que tienen que ser identificable [104,109]. Bookstein establecié en 1991 [110]

una primera tipologia de clasificacion que consistia en tres tipos diferentes de landmarks,

posteriormente matizada por otros autores [111]. A continuacion, presentamos la

actualizacion propuesta por O’Higgins [112]:

Landmarks tipo 1: son los puntos Optimos, ya que estan respaldados por una
evidencia solida o significacion biolégica. Un ejemplo de ellos son las zonas de
insercion de tejidos -con evidencia histoldgica que corrobore las direcciones de
las fuerzas que pueden afectar su posicidn- o suturas craneales.

Landmarks tipo 2: son puntos que se localizan en los minimos y maximos de las
curvaturas de las estructuras. No permiten discriminar entre las direcciones de las
fuerzas que afectan a su posicién. Este tipo de puntos puede incluir puntos de
referencia no homélogos en un sentido evolutivo o del desarrollo, pero con
relacion funcional. Algin ejemplo de ellos son la corona dental o la punta de las
alas.

Landmarks tipo 3: son puntos que representan al menos una coordenada ubicada
en el contorno o superficie de forma fiable. Representan los extremos de las
estructuras o las distancias respecto a otro punto. Por ejemplo, los puntos mas
extremos de un diametro o de la concavidad de una estructura. Un ejemplo de ello

es un punto que represente la inclinacion en una protuberancia redondeada.
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El disefio de configuracion de los landmarks de nuestros estudios (Tabla 2) se
disefio en base a las zonas de insercion especificas de los ligamentos radiocarpianos
palmares de la mufieca con la intencion de representar su forma del modo mas fidedigno

posible (Figura 24).

Figura 24. Diseccion del ligamento radiocarpiano palmar en Homo sapiens. 1 = ligamento
radioescafogrande (LREG), 2 = ligamento radiosemilunar largo (LRSL), 3 = ligamento radiosemilunar
corto (LRSC) (Imagen extraida de [113])
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Tabla 2. A la izquierda, nimero, tipo y descripcién de los landmarks. A la derecha, modelo

tridimensional de la epifisis distal del radio en Homo sapiens que muestra la ubicacién de los puntos de

referencia utilizados (Publicado por separado en [113])

Landmark

Tipo

Descripcion

Punto mas distocubital del
area de insercion del
ligamento LRSL

Punto mas proximocubital
del area de insercion del
ligamento LRSC

Punto mas distorradial del
area de insercion del
ligamento LRSC

Punto mas proximorradial
del area de insercion del
ligamento LRSC

Punto mas distocubital del
area de insercion de los
ligamentos LREG +
LRSL

Punto mas proximalcubital
del area de insercion de
los ligamentos LREG +

LRSL

Punto mas proximorradial
del area de insercién de los
ligamentos LREG + LRSL

Punto mas radial del area
de insercién de los
ligamentos LREG +
LRSL

Punto mas distorradial del
area de insercion de los
ligamentos LREG +
LRSL

10

Punto intermedio entre los
landmarks L5y L9

Una vez creado un primer patron de configuracion de los landmarks, se comprobd
si los puntos seleccionados cumplian con los criterios de idoneidad descritos por
O’Higgins [112] para el resto de los primates hominoideos con los que queriamos

establecer la comparacion. Seleccionado el patron de configuracion de los landmarks con
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relacion a la anatomia de las especies estudiadas, se procedié a testar la repetibilidad en
la colocacion de los puntos seleccionados. Para ello, se establecié un protocolo genérico
para el calculo del error inter e intra observador que fue posteriormente adaptado en los
diferentes articulos, en relacion con las particularidades de la muestra de analisis. El
protocolo genérico para el error del célculo intra-observador consistié en colocar en
Landmark Editor los landmarks en todos los individuos cinco veces al dia durante cinco
dias separados por intervalos de 48 horas. El protocolo genérico para el error del calculo
inter-observador consistio en que cinco observadores diferentes, con formacion y
experiencia anatomica previa, colocaron cinco veces al dia, durante cinco dias separados
por intervalos de 48 horas, los landmarks en todos los individuos también en el software
Landmark Editor. Posteriormente, los 25 archivos del error intra-observador y los 125
archivos del error inter-observador se introdujeron en el software de GM MorphoJ para
realizar un GPA con cada archivo. Una vez realizado el GPA, se extrajeron las
coordenadas de Procrustes y se importaron en el programa estadistico PAST, donde se
testo si existian diferencias significativas entre los observadores. En el caso de detectar
diferencias significativas en alguno de los puntos, se estudié donde se habia producido el
problema especifico mediante la exploracion de las coordenadas cartesianas desglosadas.
Si el problema se habia producido tanto en los estudios inter-observador como intra-
observador, el landmark era automéaticamente descartado y se proponia uno nuevo. El
tiempo total del testeo de fiabilidad que han requerido los protocolos propuestos en esta
tesis doctoral correspondié a 1 afio. Ninguno de los protocolos finalmente utilizados
deparé diferencias intra-observador ni inter-observador, lo que garantizé la repetibilidad

de los estudios y la perfecta adecuacién del protocolo a otros estudios relacionados.
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1.6. Aplicaciones clinicas

La inestabilidad carpiana secundaria a rotura, dismorfologia o patologia de los ligamentos
de la mufieca es un tema amplio y complejo que en la actualidad sigue siendo
ampliamente estudiado.

La primera clasificacion de los diferentes tipos de inestabilidad anatomica de la
mufieca fue realizada por Linscheid en 1972 [114], aunque su estudio se remontaba a
1905 [115]. Las primeras clasificaciones de inestabilidad se reducian a debates entorno a
la flexion dorsal y la flexion palmar, pero a lo largo de los afios se fueron revisando estas
clasificaciones al observarse que la inestabilidad de la mufieca implicaba criterios mucho
mas complejos que los establecidos a priori, ya que se dtermind que cualquier tipo de
problemaética de alineacion del carpo podia generar problemas de estabilizacion en la
mufieca [116]. Sin embargo, también se documentaban casos en los que existia una mala
alineacion del carpo no asociada a sintomatologia y otros casos en los que mufiecas
morfolégicamente estandar presentaban problemas para soportar cargar mecanicas. Por
ello, se establecié de forma consensuada por el Comité Internacional de Sociedades
Federadas de Cirugia de la Mano que, una mufieca se consideraba inestable cuando no
era capaz de soportar cargas sin cambios bruscos repentinos de presién cartilaginosa o
cuando se perturbaba su cinematica, incluyendo cambios bruscos en la alineacion de los
huesos del carpo [12]. En relacion a esta nueva definicion se establecieron seis categorias
de clasificacion: 1) cronicidad (aguda <1 semana, subaguda 1 a 6 semanas, crénica >6
semanas); 2) variabilidad (estética, dindmica, predindamica u oculta); 3) etiologia —
congénita, traumatica, inflamatoria, artritica, osteonecrotica, neuroldgica, yatrogénica—;
4) localizacion (radiocarpiana, intercarpiana, mediocarpiana, carpometacarpiana); 5)
direccion de la inestabilidad —volarflexion/VISI, dorsiflexion/DISI, ulnar, radial, volar,
dorsal, proximal, distal, rotativa, combinada—; 6) tipos de inestabilidad —intrafila/CID,
interfilas/CND, combinada o compleja/CID, adaptativa/CIA-. Estas categorias buscaban
ayudar a generar una mayor precision en la descripcién de la inestabilidad [117,118]. Sin
embargo, aunque dichas descripciones han sido muy utiles para facilitar la descripcion de
la inestabilidad, ninguna de ellas representa suficientemente la gran variedad de
inestabilidades que se producen en la articulacién de la mufieca [12], por lo que su estudio

sigue siendo relevante.
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En los ultimos afios, diversas publicaciones clinicas inciden en la preocupacion
respecto a la inestabilidad carpiana, en relacién con la liberacion de los ligamentos
radiocarpianos extrinsecos de la mufieca durante el tratamiento de las fracturas de radio
distal [119-123]. Suazo y su equipo [121] evidenciaron que se producia una traslacion
Osea relevante a nivel clinico (mayor a 2.7 mm) Unicamente cuando se seccionaban de
forma conjunta los cuatro ligamentos radiocarpianos extrinsecos. Sin embargo, cuando
alguno de los ligamentos radiocarpianos extrinsecos se mantenia intacto, junto con el
LRCD, entonces el grado de traslacion cubital maxima en los diferentes experimentos
realizados era aproximadamente de 1.5 mm. Dicho valor de traslacion, aunque no tenga
aparentemente relevancia clinica, puede producir cambios subclinicos cuyas
consecuencias a largo plazo son desconocidas [121]. En el marco de este contexto, se
incremento el interés clinico por la funcion especifica de los ligamentos radiocarpianos
palmares del carpo y estudiar la funcion evolutiva especifica de cada uno de ellos puede
ayudar a discernir cual de los ligamentos radiocarpianos extrinsecos es importante

conservar en cada caso.

A lo largo de esta tesis doctoral se ha pretendido explorar las caracteristicas
anatomicas y funcionales de los ligamentos radiocarpianos desde la anatomia comparada
de los primates, con la finalidad de que los resultados que se obtengan puedan ser de
utilidad para ampliar el conocimiento basico de estas estructuras en los humanos
modernos y puedan ser Gtiles para aumentar el conocimiento sobre la anatomia de la
mufieca dentro del contexto clinico, principalmente sobre la etiologia, la patomecéanicay

el tratamiento de las inestabilidades de la mufieca.
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2.1. Hipaotesis

La morfologia de los ligamentos de la mufieca de los humanos y de las otras especies de
primates hominoideos guarda una gran similitud anatdmica a causa del gran parentesco
genético existente entre estos primates. Sin embargo, el uso funcional que se le da a la
extremidad superior es distinto y estd condicionado por el tipo de locomocion que
practican las distintas especies de primates y por su contexto ecoldgico. Por ello, nuestra
hipdtesis de trabajo es que existiran diferencias significativas y cuantificables en la
morfologia de los ligamentos de la mufieca de las diferentes especies de primates
hominoideos, incluidos los humanos, y en la morfologia tridimensional de sus zonas de
insercion en la epifisis distal del radio, que se podran relacionar con los diferentes tipos

de locomocidn desarrollados por estas especies.
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Objetivo general

Conocer las caracteristicas morfologicas y funcionales de los ligamentos de la
articulacion radiocarpiana y de sus zonas de insercion en la epifisis distal del radio en

humanos y en otras especies de primates hominoideos.

Objetivos especificos

1. Diseccionar los musculos y ligamentos implicados en la movilidad de la mufieca
en diferentes primates hominoideos para obtener informacion sobre su anatomia
y biomecanica

2. Recoger y conservar los ligamentos completos de las especies estudiadas para el
estudio de sus caracteristicas anatomicas

3. Escanear en 3D, en diferentes colecciones osteoldgicas internacionales, la epifisis
distal del radio de diferentes especies de primates hominoideos para estudiar las
zonas de insercion de los ligamentos analizados

4. Evaluar el protagonismo funcional de los ligamentos de la mufieca en las especies
de primates estudiadas y compararlo con el de los grupos musculares afines.

5. Hacer un estudio detallado de las adaptaciones anatomicas y funcionales de los
ligamentos de la mufieca en las especies de primates estudiadas y de sus tipos de
locomocion

6. Relacionar las variables morfométricas con las variables musculares y
ligamentosas

7. Comprobar si las diferencias morfoldgicas de las zonas de insercion se relacionan
con las diferentes formas de locomocidn desarrolladas por las diferentes especies
de primates

8. Comparar los resultados obtenidos con otros trabajos que han estudiado la
anatomia de la mufieca en humanos y en primates hominoideos

9. Explorar la relevancia clinica que pueden tener las caracteristicas anatdmicas

propias de la especie humana
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Resumen del articulo 1

Objetivos: En el presente estudio, hemos analizado la anatomia de los ligamentos de la
articulacién radiocarpiana en Pan troglodytes y Homo sapiens con el fin de identificar
similitudes y diferencias entre las dos especies que puedan estar relacionadas con el

comportamiento locomotor de Pan troglodytes.

Metodologia: Se realizaron disecciones anatomicas de los ligamentos y musculos
estabilizadores de la articulacion radiocarpiana en seis Pan troglodytes adultos y doce
Homo sapiens. Se calculd la masa de cada ligamento y de sus grupos topograficos en
relacion con la masa conjunta de los ligamentos de la mufieca y se compararon estos
parametros entre las dos especies. También se calcul6 y se comparo entre las dos especies
la masa de los grupos topograficos musculares en relacion con la masa total de los

musculos estabilizadores de la articulacion radiocarpiana.

Resultados principales: Los ligamentos de la articulacién radiocarpiana presentan
caracteristicas anatomicas descriptivas similares en chimpancés y humanos. Los
ligamentos palmares estdn mas desarrollados en los humanos, mientras que el ligamento
radiocarpiano dorsal estd mas desarrollado en los chimpancés. En ambas especies, el
grado de desarrollo de los grupos musculares palmar y dorsal es inversamente
proporcional al grado de desarrollo de los grupos ligamentosos correspondientes.

Conclusiones principales: EI mayor desarrollo de los ligamentos palmares en los
humanos puede estar relacionado con la importancia de la extension de la mufieca durante
las tareas de manipulacion. EI mayor desarrollo del ligamento radiocarpiano dorsal en
chimpancés puede estar relacionado con la necesidad de estabilizar la articulacion

radiocarpiana en flexién, principalmente durante la locomocion arborea.

Palabras clave: ligamentos de la mufieca, chimpancé comun, primates suspensores
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1. INTRODUCTION

Relatively few studies have reported qualitative or quantitative data on soft tissues
in hominoid primates, mainly due to the difficulty in conducting detailed anatomical
studies in this group of primates. Nonetheless, it is important to increase our knowledge
of the anatomical characteristics of hominoid primates (gibbons, orangutans, gorillas,
chimpanzees and bonobos), which are closely related phylogenetically to Homo sapiens
(Richmond et al., 2001). In fact, chimpanzees and bonobos are the hominoid primates
most closely related to humans, so their study will allow a better understanding of certain
morphological and functional details of modern humans. Although some works provide
quantitative information on the muscles of hominoid primates (Carlson, 2006; Oishi et
al., 2009; Potau et al., 2009), few provide data on the ligaments (Tuttle, 1969; Sarmiento,
1988).

The main functions of ligaments are to stabilize synovial joints, restrict their
movements, maintain correct contact between joint surfaces, transmit loads generated
during the use of the joint, and act as mechanoreceptors (Berger, 1997; Nordin and
Frankel, 2001). This functional importance of ligaments is especially evident in those
joints subjected to high functional loads during use, such as the wrist of the common
chimpanzee (Orr, 2017), which must combine the mobility required for the handling of
objects with the stability necessary to withstand the compressive forces of knuckle-
walking and the tensioning forces of suspensory behavior like vertical climbing or
brachiation (Hunt, 1991; Whitehead, 1993). Despite their functional importance, little is
known about the anatomical characteristics of the ligaments of the radiocarpal joint in
Pan troglodytes. Most studies have focused on the thickening of the anterior joint capsule
(Tuttle, 1969) or of the palmar ulnocarpal ligament (Sarmiento, 1988), which increase

wrist stability in chimpanzees as an adaptation to knuckle-walking.

In humans, in contrast, the anatomical and functional characteristics of the
ligaments of the radiocarpal joint are well known (Cardoso and Szabo, 2007; Taljanovic
et al., 2011; Apergis, 2013). The palmar region of the joint capsule is reinforced by the
palmar radiocarpal (PRC) ligament and by the palmar ulnocarpal (PUC) ligament

55



3. Resultados Articulo 1 (en revision)
Quantitative analysis of the ligaments of the radiocarpal joint in common chimpanzees (Pan troglodytes) and modern

humans (Homo sapiens)

(Apergis, 2013; Ringler and Murthy, 2015) (Fig. 1). The PRC ligament comprises the
radioscaphocapitate (RSC) ligament, which connects the palmar surface of the styloid
process of the radius to the scaphoid and capitate (Buijze et al., 2011); the long
radiolunate (LRL) ligament, which connects the palmar surface of the radial scaphoid
fossa with the lunate; and the short radiolunate (SRL) ligament, which connects the
palmar surface of the radial lunate fossa with the lunate bone (Ringler and Murthy, 2015).
The PUC ligament comprises the ulnolunate, ulnotriquetral and ulnocapitate ligaments
(Taljanovic et al., 2011). These three ligaments originate in the palmar radioulnar
ligament and in the fovea of the ulnar head and insert into the lunate, triquetrum and
capitate, respectively. The RSC, LRL and SRL ligaments together form the main
stabilizing element of the radiocarpal joint in humans (Apergis, 2013). These ligaments
restrict the dorsal translation of the carpus and tighten during wrist extension. Also, the
RSC stabilizes the scaphoid, while the LRL and SRL stabilize the lunate (Apergis, 2013;
Ringler and Murthy, 2015). The PUC ligament, which also stabilizes the radiocarpal joint
during wrist extension (Apergis, 2013), is part of the triangular fibrocartilage complex,
which separates the distal radioulnar joint from the proximal carpal bones in hominoid
primates (Palmer and Werner, 1981), contributing to the stability of the distal radioulnar
joint (Apergis, 2013).

The dorsal region of the radiocarpal joint capsule is reinforced by the dorsal
radiocarpal (DRC) ligament (Rainbow et al., 2012; Apergis, 2013) (Fig. 2). This ligament
originates at the dorsal edge of the distal radial epiphysis, distally and ulnarly to the dorsal
tubercle, and inserts into the dorsal surface of the lunate and triquetrum (Apergis, 2013).
The DRC ligament tightens during flexion and abduction, or radial deviation, of the wrist
(Rainbow et al., 2012), restricting these movements and helping to stabilize the lunate
(Rainbow et al., 2012; Ringler and Murthy, 2015). The radial region of the radiocarpal
joint capsule is reinforced by the radial collateral (RC) ligament (Figs.1 and 2), which
extends between the radial styloid process and the scaphoid (Orlandi et al., 2012; Ringler,
2013) and which tightens during wrist adduction or ulnar deviation. Some authors
consider the RC ligament to be a part of the RSC ligament and not a differentiated

ligament (Apergis, 2013; Ringler and Murthy, 2015). Finally, the ulnar region of the
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radiocarpal joint capsule is reinforced by the ulnar collateral (UC) ligament (Figs.1 and
2), which extends between the ulnar styloid process, the pisiform and the triquetrum.
Some authors believe that the UC ligament should be considered a thickening of the joint
capsule of the triangular fibrocartilage complex and not a differentiated ligament (Brown
et al., 1998; Orlandi et al., 2012).

In the present study, we have performed a qualitative and quantitative anatomical
study of the ligaments of the radiocarpal joint in Pan troglodytes and compared them with
the ligaments in Homo sapiens. We hypothesized that there would be anatomical
differences between the two species that could be related to the different functional loads
to which the wrist is subjected in chimpanzees and humans. Specifically, we believe that
these differences will be related to the greater compressive and tensioning forces acting
on the wrist of chimpanzees due to their knuckle-walking and suspensory locomotion
(Richmond and Strait, 2000; Kelly, 2001; Richmond et al., 2001), compared to modern
humans, who use the wrist and hand mainly in manipulative tasks (Gebo, 2014). The main
objective of our study is to amplify the scant information currently available on the
anatomy of the wrist ligaments of chimpanzees, which will allow us to better understand
the functional aspects of this important anatomical region in a species closely related to
Homo sapiens. In addition, since some of these ligaments leave clearly identifiable marks
on the distal radial epiphysis (Casado et al., 2019), we believe that this increased
knowledge will help improve the interpretation of these bone impressions in fossil
primates. This, in turn, will facilitate the assignment of a particular locomotor behavior
to fossil primates with a well preserved distal radial epiphysis (Berger et al., 2010; Berger
etal., 2015).

2. MATERIALS AND METHODS
2.1. Muscle and ligament samples and dissection

Six upper limbs of Pan troglodytes and 12 of Homo sapiens were dissected for
this study. The upper limbs of common chimpanzees were dissected at the facilities of
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the Anatomical Museum of the University of Valladolid and corresponded to an adult
male and five adult females. All the chimpanzee specimens came from different Spanish
zoos and had died from causes unrelated to this study. The human samples came from the
Body Donation Service of the University of Barcelona and corresponded to seven men
and five women with an average age of 87.9 years (range 81 to 94 years). All individuals

had been cryopreserved without chemical fixation within 24-48 hours after death.

All dissections were performed by the same investigator (JMP). All the muscles
of the shoulder, arm, forearm and hand were isolated, and the ligaments of the radiocarpal
joint were carefully dissected. All possible data on the anatomical characteristics of the
muscles were collected before isolating them and weighing them with a precision scale.
Once the muscles had been removed and the radiocarpal ligaments identified, a
descriptive anatomical analysis of them was performed and accurate data on their
insertion points were collected. A dynamic joint scan was then performed to see how the
different ligaments reacted to the flexion, extension, abduction, and adduction of the
wrist. Finally, the ligaments were isolated individually and weighed separately with a
precision scale. When all the ligaments were disinserted and removed, none of the
radiocarpal joints studied were found to have anatomical alterations arising from the
presence of fractures or joint degenerative processes.

Once the mass of the ligaments were quantified, the mass of each ligament was
calculated relative to the total ligament mass. The ligaments were then classified into four
groups: palmar (RSC + LRL + SRL + PUC ligaments); dorsal (DRC ligament); radial
(RC ligament); and ulnar (UC ligament). The mass of each group was then calculated

relative to the total ligament mass.

Finally, the total mass of the forearm muscles involved in the stabilization of the
radiocarpal joint was obtained and these muscles were classified into four groups: palmar
(flexor digitorum superficialis + flexor pollicis longus + flexor digitorum profundus);
dorsal (extensor digitorum + extensor digiti minimi + extensor pollicis longus + extensor
indicis); radial (flexor carpi radialis + extensor carpi radialis longus + extensor carpi

radialis brevis + abductor pollicis longus + extensor pollicis brevis); and ulnar (flexor
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carpi ulnaris + extensor carpi ulnaris). The muscle mass of each group was then

calculated relative to the total muscle mass.

2.2. Statistical analyses

The relative mass of each ligament, the relative mass of each ligament group, and
the relative mass of each muscle group were compared between Pan troglodytes and
Homo sapiens using the nonparametric Mann-Whitney U test. Statistical significance was
set at P<0.05.

2.3. Ethical note

The research complied with protocols approved by the Institutional Animal Care
and Use Committee of the University of Barcelona and adhered to the legal requirements
of Spain.

3. RESULTS
3.1. Qualitative analysis

In all specimens of Pan troglodytes, the anatomical arrangement of the ligaments
of the radiocarpal joint was similar to that of the human specimens. In the palmar region
(Fig. 3), the PRC ligament (comprising the RSC, LRL and SRL ligaments) and the PUC
ligament were identified. In the dorsal region (Fig. 4), the RC ligament was identified as
the only stabilizing ligament. In the radial and ulnar regions (Figs. 3 and 4), the RC and
UC ligaments, respectively, were identified. As previously described in Homo sapiens
(Apergis, 2013), the RSC ligament in the chimpanzee specimens extended from the
palmar surface of the radial styloid process to the scaphoid and capitate, the LRL ligament
extended from the palmar surface of the radial scaphoid fossa to the lunate, and the SRL
ligament extended from the palmar surface of the radial lunate fossa to the lunate. In the
radial region, the RC ligament extended between the radial styloid process and the
scaphoid, while in the ulnar region, the UC ligament connected the ulnar styloid process,
the pisiform and the triquetrum (Figs. 3 and 4). In the dorsal region of the chimpanzee
wrist (Fig. 4), the DRC ligament was much more developed than in Homo sapiens (Fig.
2), as can be seen in the proximal insertion of the DRC ligament. While in humans, it is
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inserted in the central region of the dorsal edge of the distal radial epiphysis, distally and
ulnarly to the dorsal tubercle (Fig. 2), in chimpanzees, the insertion is more pronounced
and extends along the entire dorsal edge of the distal radial epiphysis (Fig. 4). Distally,
the DRC ligament extends to the lunate and the triquetrum in both Pan troglodytes and

Homo sapiens.

The dynamic joint scan of the chimpanzee specimens performed after the removal
of the muscles and the identification of the radiocarpal ligaments revealed that the four
palmar ligaments (RSC, LRL, SRL and PUC) are tightened during wrist extension, the
RSC and LRL ligaments are tightened during adduction, and the SRL and PUC ligaments
are tightened during abduction. The DRC ligament tightens during wrist flexion, the RC

ligament tightens during adduction, and the UC ligament tightens during abduction.
3.2. Quantitative analysis

The absolute mass of each of the ligaments of the radiocarpal joint was greater in
Pan troglodytes than in Homo sapiens, with the exception of the LRL ligament, which
had a slightly greater mass in humans (0.44 g in humans vs. 0.40 g in chimpanzees;
P=0.68). However, these differences were only significant for the DRC ligament (1.01 g
in chimpanzees vs. 0.51 g in humans; P=0.002) and the RC ligament (0.34 g in

chimpanzees vs. 0.18 g in humans; P=0.01).

The relative mass of the palmar group of ligaments was significantly higher in
humans than in chimpanzees (0.61 in humans vs. 0.50 in chimpanzees; P=0.005), while
the relative mass of the dorsal group of ligaments was significantly higher in chimpanzees
than in humans (0.25 in chimpanzees vs. 0.18 in humans; P=0.007). However, no
significant differences were observed between the relative mass of the radial group (0.06
in humans vs. 0.09 in chimpanzees; P=0.092) or the ulnar group (0.16 in humans vs. 0.16
in chimpanzees; P=1.000). The mass of each of the individual ligaments of the palmar
group relative to the total ligament mass was always higher in humans (Table 1), but these
differences were only significant for the LRL ligament (15.5% in humans vs. 10.0% in
chimpanzees; P=0.009). Significant differences between humans and chimpanzees were

also observed when comparing the relative mass of the three ligaments of the PRC
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ligament (RSC, LRL and SRL), which are the main stabilizers of the radiocarpal joint
(46.9% in humans vs. 36.8% in chimpanzees; P=0.007).

Finally, the analysis of the stabilizing muscles of the radiocarpal joint showed that
the relative mass of the palmar group of muscles was significantly higher in chimpanzees
than in humans (49.8% in chimpanzees vs. 46.5% in humans; P=0.011), while the relative
mass of the dorsal group of muscles was significantly higher in humans than in
chimpanzees (15.5% in humans vs. 11.9% in chimpanzees; P=0.004). No significant
differences between humans and chimpanzees were observed in the relative mass of the

radial and ulnar groups of muscles (Table 2).
4. DISCUSSION

Comparative studies of the musculoskeletal system of primates have mostly
focused on osteological and muscular analyses, while ligaments, especially those of the
upper limbs, have received relatively little attention (Tuttle, 1969; Sarmiento, 1988), in
spite of the fact that they are basic structures directly involved in the physiology of joints
(Taleisnik, 1985; Nordin and Frankel, 2001). Ligaments contain mechanoreceptors that
capture mechanical stimuli that act on the joint and influence periarticular muscles
through ligament-muscular reflexes (Apergis, 2013). These reflexes have been described
in various joints in humans, including the wrist (Hagert et al., 2009). This functional
importance of ligaments suggests that by studying them, we can better understand the
anatomical and functional characteristics of the large joint complexes of primates that are

closely related to modern humans, such as chimpanzees.

There are functional differences between the radiocarpal joint in Homo sapiens
and in Pan troglodytes, mainly due to the greater compressive and tensioning forces
arising from the locomotor behavior of Pan troglodytes (Sarmiento, 1988). In modern
humans, the radiocarpal joint is mainly involved in manipulative functions, while in
chimpanzees it participates directly in knuckle-walking, which generates high
compressive forces (Tuttle, 1969), and in different forms of suspensory behavior, such as
brachiation or vertical climbing, which place tension on the wrist (Hunt, 1991). In the

present study, however, we have observed that these functional differences between the
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two species in the radiocarpal joint do not translate into large qualitative anatomical
differences in their ligaments. We have identified the same ligaments and a similar
anatomical arrangement in our specimens of Pan troglodytes and Homo sapiens (Apergis,
2013). The only marked qualitative difference between the two species was the greater
extension of the proximal insertion of the DRC ligament in Pan troglodytes (Fig. 4),
which is due to the greater development of this ligament, as confirmed in the subsequent
quantitative analysis.

The quantitative analysis indicated that the ligaments of the radiocarpal joint had
a larger absolute mass in Pan troglodytes than in Homo sapiens, which was to be expected
in a joint subjected to the compressive and tensioning forces arising from the locomotor
behavior of chimpanzees (Tuttle, 1969; Hunt, 1991). Surprisingly, however, these
differences were only significant for the DRC and RC ligaments, while the other
ligaments had similar values in the two species and the absolute mass of the LRL ligament
was even slightly larger in humans. This finding may indicate that the greater stability of
the wrist of chimpanzees compared to that of humans (Hunt, 1991; Kelly, 2001;
Richmond et al., 2001; Orr, 2017) is more due to the anatomy of bone surfaces than to
the morphological characteristics of ligaments. Among the bone characteristics that limit
wrist extension in chimpanzees are the development of the scaphoid beak on the dorsal
aspect of this bone that is in contact with the dorsal aspect of the distal radial epiphysis
(Orr, 2017) and the marked distal projection of the dorsal aspect of this distal epiphysis,
that is characteristic of all hominoid primates except humans (Tuttle, 1969; Richmond
and Strait, 2000; Richmond et al., 2001; Tallman, 2012; Orr, 2017).

When comparing the ligament groups between Pan troglodytes and Homo
sapiens, we observed that the humans had a greater development of the palmar ligaments,
while the chimpanzees had a greater development of the dorsal ligaments (Table 1). This
feature of the palmar ligaments in Homo sapiens may be related to the fact that in humans,
wrist extension is necessary for effective manipulative function and maximum strength
(Hazelton et al., 1975; Volz et al., 1980). Of the four palmar ligaments of the radiocarpal
joint, the three that form the PRC ligament (RSC, LRL and SRL) are the main stabilizing

elements of the radiocarpal joint in humans (Apergis, 2013). These three ligaments are
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tightened during wrist extension, stabilizing the scaphoid (RSC ligament) and the lunate
(LRL and SRL ligaments) (Ringler and Murthy, 2015), and their combined relative mass
was also significantly higher in humans than in chimpanzees (46.9% vs. 36.8%; P=0.007).
Of these three ligaments, the one with the most pronounced development in Homo sapiens
compared to Pan troglodytes was the LRL, which was the only ligament with a
significantly higher relative mass (Table 1) as well as a greater absolute mass in humans
(0.44 g vs. 0.40 g; P=0.682), although this difference was not significant. Because the
main function of the LRL ligament is the stabilization of the lunate during wrist extension
(Apergis, 2013; Ringler and Murthy, 2015), we can speculate that its more pronounced
development in humans serves to compensate for the absence of bone characteristics that
stabilize the lunate in chimpanzees. These stabilizing characteristics include both the
distal projection of the dorsal aspect of the distal radial epiphysis and the dorsopalmar
and mediolateral expansion of the lunate, which creates a large surface for the radius that
can better absorb the large loads to which the radiolunate joint is subjected during arboreal
locomotion (Kivell et al., 2013). In humans, the lack of development of these stabilizing
adaptations implies a greater mobility of the wrist that allows a more effective

manipulative function (Heinrich et al., 1993).

On the other hand, the increased development of the dorsal ligament group in
chimpanzees affected the only ligament included in this group, the DRC ligament, which
had a significantly higher absolute and relative mass in chimpanzees than in humans (1.01
gvs. 0.51 g, P=0.002; 25.5% vs. 17.7%, P=0.007). In humans, the DRC ligament tightens
during wrist flexion to stabilize the scaphoid, lunate and triquetrum (Rainbow et al.,
2012). The fact that the insertion sites of the DRC ligament are the same in Pan
troglodytes and in Homo sapiens and that it is tightened during wrist flexion in both
species may indicate that it is an important stabilizer of the proximal carpal bones during
wrist flexion in Pan troglodytes and its greater mass may be related to the need for
stabilizing the wrist in flexion during locomotion. During the support phase of knuckle-
walking, the chimpanzee wrist is slightly in extension (Kivell and Schmitt, 2009;
Thompson, 2020), so the stabilizing function of the DRC ligament would be less
important, since the stability of the radiocarpal joint in extension is guaranteed in
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chimpanzees by the stabilizing osteological mechanisms (Tuttle, 1969; Richmond and
Strait, 2000; Richmond et al., 2001; Kivell and Schmitt, 2009; Orr, 2017). These
mechanisms are highly effective, since cineradiographic studies (Jenkins and Fleagle,
1975) have shown that the proximal carpal remains static during the support phase of
knuckle-walking (Richmond and Straitgle, 2000). Moreover, during this phase,
chimpanzees do not recruit the flexor muscles of the wrist and fingers to ensure the
stability of the wrist in extension, indicating that this stability is passively obtained
(Richmond and Strait, 2000).

In contrast with knuckle-walking, during vertical climbing and other suspensory
behavior, the wrist of chimpanzees is in flexion, and the larger the diameter of the support
structure, the greater degree of flexion (Sarmiento, 1988). Unlike wrist extension, during
wrist flexion, chimpanzees have no osteological mechanisms to stabilize the radiocarpal
joint. Therefore, the DRC ligament plays an important stabilizing role during vertical
climbing and other suspensory behavior, which would explain the greater mass of this
ligament in Pan troglodytes observed in the present study. In addition, during vertical
climbing and suspensory behavior, large loads are placed on the radiolunate joint of
chimpanzees (Kivell et al., 2013), which would also explain the larger mass of the DRC
ligament in these primates, since this ligament is the main stabilizing element of the lunate

during wrist flexion (Rainbow et al., 2012).

In addition to wrist flexion, wrist adduction also occurs in chimpanzees during
vertical climbing and other suspensory behavior (Sarmiento, 1988; Hunt, 1991; Kivell et
al., 2013), as well as during the stance phase and weight-bearing touchdown of knuckle-
walking (Sarmiento, 1988; Whitehead, 1993; Thompson, 2020). This adduction of the
radiocarpal joint during locomotion would explain why the RC ligament was more
developed in chimpanzees than in humans (Table 1). Besides the DRC, the RC was the
only other ligament with a significantly higher absolute mass in Pan troglodytes (0.34 g
vs. 0.18 g; P=0.01) than in humans. There was also a trend (P=0.09) towards a higher
relative mass in chimpanzees which did not reach significance, perhaps due to the
relatively small sample size (Table 1). In humans, the RC ligament is slightly

controversial, as some investigators believe it should be considered the radial part of the
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RSC ligament rather than a separate ligament (Apergis, 2013; Ringler and Murthy, 2015).
However, in our chimpanzees, we were able to identify a RC ligament that was perfectly
differentiated from the RSC ligament (Fig.3), which indicates its importance as a
stabilizer of the radiocarpal joint during wrist adduction in both knuckle-walking and
suspensory locomotion. This stabilizing role is also highlighted by the tightening of the

RC ligament during adduction that we observed in our dynamic wrist scan.

Muscles also play an important role in stabilizing synovial joints and can act
together with ligaments in the process of stabilization. Ligaments contain
mechanoreceptors that capture mechanical stimuli that act on the joint and generate
ligament-muscular reflexes that modulate the functions of periarticular muscles (Berger,
1997; Hagert et al., 2009; Apergis, 2013). Interestingly, our analysis of the relative mass
of the periarticular muscles of the wrist showed that in both Pan troglodytes and Homo
sapiens, the muscle and ligament patterns had an indirect relationship. In the
chimpanzees, the lesser development of the palmar ligaments was counterbalanced by a
greater development of the palmar muscles, while in humans, the lesser development of
the DRC ligament was counterbalanced by the greater development of the dorsal muscles
(Table 2). This finding is pertinent to previous reports that the DRC ligament in humans
has a greater innervation than the palmar ligaments, which may be related to the
importance of ligament-muscular reflexes in the dorsal stabilization of the wrist (Hagert
et al., 2007). We found no differences between humans and chimpanzees in the relative
mass of the radial and ulnar muscles (Table 2), which is consistent with the lack of
significant differences between the two species in the relative mass of the radial and ulnar

ligaments (Table 1).
4.1. Conclusions

Our analyses of the ligaments of the radiocarpal joint in Pan troglodytes and
Homo sapiens have identified differences that may well be related to the different uses of
the wrist in the two species. These differences in the anatomy of the ligaments were more
evident in the quantitative than the qualitative parameters. In Homo sapiens, we observed
a greater development of the palmar ligaments, which is related to the importance of wrist

extension during manipulative tasks (Hazelton et al., 1975; Volz et al., 1980), while in
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Pan troglodytes, we found a greater development of the DRC ligament, which is related
to its role as a stabilizer of the radiocarpal joint in wrist flexion during vertical climbing
and suspensory locomotion. Furthermore, our finding of an indirect relationship between
muscle and ligament development in both species, with a greater development of the
palmar muscles in chimpanzees and the dorsal muscles in humans, highlights the
importance of the cooperative role of ligaments and muscles in stabilizing joints (Hagert
et al., 2007; Hagert et al., 2009).

Our study provides novel information on wrist ligaments in common chimpanzees
— structures that generally receive little attention in comparative anatomy studies. Having
been able to access six specimens of Pan troglodytes — a relatively large number in soft
tissue studies of hominoid primates — we were able to statistically compare our
quantitative results. ldeally, however, a further study with a larger number of specimens
would allow us to validate our finding of significant differences in the palmar and dorsal
ligament groups. It would also be useful to include other species of hominoid primates to

see if our findings hold true in primates with different types of locomotion.

Our results will contribute to a better understanding of the anatomical and
functional characteristics of the wrist region in hominoid primates and will be useful in
diverse disciplines, including comparative anatomy, physical anthropology, evolutionary
anatomy and veterinary anatomy. In addition, since some of the ligaments studied leave
recognizable marks on the distal radial epiphysis (Casado et al., 2019), whose
morphological characteristics can be related to different types of locomotion in primates,
our findings can help to assign a specific type of locomotion to fossil hominoid primates

based on the study of preserved distal radial epiphyses.
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TABLES

Table 1. Percentages of the masses of the individual ligaments of the radiocarpal joint
relative to the total mass of the ligaments and the relative mass of each of the four

groups of ligaments with respect to the total mass of all the ligaments. HS = Homo
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sapiens; PT = Pan troglodytes; M = Male; F = Female; A = Adult; SD = Standard
Deviation; * = statistical significance.

SAMPLE AGE SEX INDIVIDUAL LIGAMENTS GROUPS OF LIGAMENTS

%RSC  %LRL %SRL %PUC %DRC %RC  %UC PALMAR DORSAL RADIAL ULNAR
HSOl 83 M 140 9.8 138 216 233 6.7 107 0.59 0.23 0.07 0.11
Hso2 88 M 159 15.9 138 272 126 5.4 9.2 0.73 0.13 0.05 0.09
HS03 81 M 195 15.2 7.2 126 242 54 159 0.55 0.24 0.05 0.16
HSo4 91 M 165 195 221 134 143 7.8 6.5 0.71 0.14 0.08 0.06
Hsos 81 M 128 135 189 115 141 51 240 0.57 0.14 0.05 0.24
HSOs 85 M 70 233 188 144 106 75 185 0.63 0.11 0.07 0.19
Hso7 91 M 106 148 256 145 166 4.7 131 0.66 0.17 0.05 0.13
Hsos 93 F 79 9.7 183 123 217 115 186 0.48 0.22 0.12 0.19
Hso9 94 F 176 155 9.3 8.8 216 51 221 0.51 0.22 0.05 0.22
Hsio 85 fF 172 153 210 57 214 34 160 0.59 0.21 0.03 0.16
Hsi1 92 F 227 142 200 135 115 4.2 1338 0.70 0.12 0.04 0.14
Hsl2 91 F 186 193 7.6 8.3 20.7 6.9 186 0.54 0.21 0.07 0.19
Mean 15.0 155 164 137 17.7 6.2 156 0.61 0.18 0.06 0.16
D 4.7 3.9 6.0 5.8 4.9 21 5.2 0.08 0.05 0.02 0.05
POl A M 142 9.9 121 114 272 9.7 155 0.48 0.27 0.10 0.16
pTo2 A F 136 111 142 107 251 6.1 192 0.50 0.25 0.06 0.19
PTO3 A 124 7.3 167 150 214 9.1 17.9 0.52 0.21 0.09 0.18
pPTOA A 113 9.5 105 157 216 182 131 0.47 0.22 0.18 0.13
pTOS A 102 111 199 117 320 6.8 8.4 0.53 0.32 0.07 0.08
pTOS A 123 110 136 125 256 5.2 19.8 0.49 0.26 0.05 0.20
Mean 123 100 145 129 255 9.2 157 0.50 0.25 0.09 0.16
D 15 15 3.4 21 3.9 4.7 43 0.02 0.04 0.05 0.04

P=0.134 P=0.009* P=0.399 P=0.925 P=0.007* P=0.092 P=1.000 P=0.005* P=0.007* P=0.092 P=1.000

Table 2. Percentages of the muscle mass of each group of muscles relative to the total

mass of the stabilizing muscles of the radiocarpal joint. HS = Homo sapiens; PT = Pan
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troglodytes; M = Male; F = Female; A = Adult; SD = Standard Deviation; * = Statistical

significance.

SAMPLE AGE SEX %PALMAR %DORSAL %RADIAL Y%ULNAR
HS01 83 M 50.1 13.6 22.9 134
HS02 88 M 454 15.8 254 135
HS03 81 M 43.0 19.9 22.3 14.8
HS04 91 M 454 14.7 253 14.6
HSO05 81 M 46.6 15.6 26.2 11.6
HS06 85 M 46.3 16.5 24.1 13.1
HS07 91 M 49.8 11.0 24.3 14.8
HS08 93 E 48.8 143 23.2 13.7
HS09 94 F 46.3 14.9 26.7 121
HS10 85 E 46.1 16.5 25.8 115
HS11 92 = 44.8 175 25.3 124
HS12 91 E 449 16.1 25.7 13.4
Mean 46.5 155 24.8 133

SD 2.1 2.2 1.4 1.2
PTO1 A M 49.7 116 26.6 12.2
PT02 A E 52.1 11.0 23.0 13.9
PTO3 A E 49.5 111 25.8 13.6
PTO04 A F 51.3 11.9 26.6 10.1
PTO5 A E 46.8 12.7 259 145
PTO06 A F 49.5 12.6 27.8 10.1
Mean 49.8 11.9 25.8 125

SD 1.8 0.7 1.6 1.9

P=0.011* P=0.004* P=0.075 P=0.512
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3. Resultados Articulo 1 (en revision)
Quantitative analysis of the ligaments of the radiocarpal joint in common chimpanzees (Pan troglodytes) and modern

humans (Homo sapiens)

FIGURE LEGENDS

Figure 1. Palmar view of the wrist ligaments in Homo sapiens. 1=RSC ligament;
2=LRL ligament; 3=SRL ligament; 4=PUC ligament; 5=RC ligament; 6=UC ligament

Figure 2. Dorsal view of the wrist ligaments in Homo sapiens. 1=DRC ligament; 2=RC

ligament; 3=UC ligament.
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Figure 3. Palmar view of the wrist ligaments in Pan troglodytes. 1=RSC ligament;
2=LRL ligament; 3=SRL ligament; 4=PUC ligament; 5=RC ligament; 6=UC ligament.

Figure 4. Dorsal view of the wrist ligaments in Pan troglodytes. 1=DRC ligament;

2=RC ligament; 3=UC ligament.
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Resumen del articulo 2

Objetivos: Identificar las diferencias anatomicas en las zonas de insercion de los
ligamentos radiocarpianos palmares, en diferentes especies de primates hominoideos, que
puedan estar relacionadas con sus diferentes tipos de locomocién.

Materiales y métodos: Hemos utilizado morfometria geometrica tridimensional (3D
GM) para analizar las zonas de insercion de los ligamentos del radio distal en 31 Homo
sapiens, 25 Pan troglodytes, 31 Gorilla gorilla y 15 Pongo pygmaeus. También hemos
diseccionado los ligamentos radioescafogrande (LREG), radiosemilunar largo (LRSL) y
radiosemilunar corto (LRSC) en seis H. sapiens y cinco P. troglodytes para obtener
valores cuantitativos que luego se compararon con los resultados del analisis 3D GM.

Resultados: H. sapiens tiene una zona de insercion relativamente mas grande del
ligamento conjunto LREG + LRSL que los otros primates hominoideos. Pongo pygmaeus
y P. troglodytes presentan una insercion del LRSC relativamente grande con una
orientacion palmar. En G. gorilla, las dos zonas de insercion de ligamentos son
relativamente mas pequefias y la zona de insercion del LRSC tiene una orientacion

cubitopalmar.

Discusidn: Las diferencias morfologicas observadas pueden estar relacionadas con los
tipos de locomocidn utilizados por las diferentes especies. También estan relacionadas
con datos cuantitativos obtenidos de la diseccion de ligamentos en H. sapiens y P.
troglodytes. El analisis 3D GM de las zonas de insercion de los ligamentos puede ayudar
a interpretar los tipos de locomocion utilizados por los primates hominoideos extintos

mediante el analisis de fragmentos fosilizados conservados del radio distal.

Palabras clave: radio distal, primates hominoideos, ligamentos radiocarpianos
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1 | INTRODUCTION

Abstract

Objectives: To identify anatomic differences in the insertion sites of the palmar
radiocarpal ligaments in different species of hominoid primates that may be related
to their different types of locomotion.

Materials and methods: We have used three-dimensional geometric morphometrics
(3D GM) to analyze the distal radius ligament insertion sites in 31 Homo sapiens,
25 Pan troglodytes, 31 Gorilla gorilla, and 15 Pongo pygmaeus. We have also dissected
the radioscaphocapitate (RSC), long radiolunate (LRL) and short radiolunate (SRL) liga-
ments in six H. sapiens and five P. troglodytes to obtain quantitative values that were
then compared with the results of the 3D GM analysis.

Results: H. sapiens had a relatively larger insertion site of the RSC + LRL ligament than
the other hominoid primates. P. pygmaeus and P. troglodytes had a relatively large SRL lig-
ament insertion site with a palmar orientation. In G. gorilla, the two ligament insertion
sites were relatively smaller and the SRL insertion site had an ulnopalmar orientation.
Discussion: The morphological differences observed can be related to the types of
locomotion used by the different species and to quantitative data obtained from the
dissection of ligaments in H. sapiens and P. troglodytes. 3D GM analysis of ligament
insertion sites can help in interpreting the types of locomotion used by extinct homi-
noid primates through the analysis of preserved fossilized fragments of the distal

radius.

KEYWORDS

distal radius, hominoid primates, radiocarpal ligaments

such as gibbons, orangutans, gorillas, chimpanzees, bonobos and

humans (Gebo, 2014), which may be related to the different types of

The radiocarpal joint is an important functional element of the wrist,
especially in primates, since it combines the flexibility needed for
manipulatory functions and the shock-absorbing capacity to compen-
sate for stresses generated during locomotion (Whitehead, 1993). The
distal radial epiphysis, a key element in the radiocarpal joint, has dif-

ferent characteristics among primates of the Hominoidea superfamily,

locomotion developed by these primates. For example, anatomic
adaptations of the distal radial epiphysis in knuckle-walkers, such as
chimpanzees and gorillas, include the distal projection of its dorsal
edge, which limits the extension of the wrist (Jenkins & Fleagle, 1975;
Richmond & Strait, 2000) while increasing its stability and its weight-
bearing capacity (Richmond, Begun, & Strait, 2001). These adaptations
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are not found in gibbons or orangutans, which use mainly suspensory
locomotion, or in human bipeds, who use their upper extremities fun-
damentally for the manipulation of objects (Gebo, 2014). However,
other studies have found that the morphology of the distal radial
epiphysis does not reliably explain the types of locomotion developed
by the different species of hominoid primates (Tallman, 2012) since
the projection of the dorsal ridge is similar in African and Asian apes
(Orr, 2017) and is different only in Homo sapiens, where it is less
marked.

Unlike other bones of the upper extremity, such as the proximal
humeral epiphysis (Arias-Martorell, Potau, Bello-Hellegouarch, Pas-
tor, & Pérez-Pérez, 2012), the distal radial epiphysis does not have
well-defined muscle insertion sites that could be used to relate mor-
phological differences to different types of locomotion. However, in
the distopalmar region of the distal radial epiphysis, there are two
insertion sites of three ligaments that stabilize the radiocarpal joint
(Figure 1). Together, these three ligaments form the palmar radio-
carpal ligament, as it is called in classic anatomical nomenclature
(Figure 2). On the palmar side of the styloid process and the palmar
edge of the scaphoid fossa, there is an insertion site common to the
radioscaphocapitate (RSC) and long radiolunate (LRL) ligaments, while
at the palmar edge of the lunate fossa, there is an insertion site for
the short radiolunate ligament (SRL) (Apergis, 2013). The RSC liga-
ment is inserted proximally on the palmar side of the styloid process
of the radius and distally on the scaphoid and the capitate bone
(Buijze, Dvinskikh, Strackee, Streekstra, & Blankevoort, 2011; Buijze,
Lozano-Calderon, Strackee, Blankevoort, & Jupiter, 2011); the LRL lig-
ament runs between the palmar edge of the scaphoid fossa of the
radius and the lunate (Berger, 2010); the SRL ligament spans the pal-
mar edge of the lunate fossa of the radius and the lunate. These three
ligaments are considered the main stabilizing elements of the radio-
carpal joint (Apergis, 2013) and in humans they are more developed
than the dorsal ligaments (Apergis, 2013; Mayfield et al., 1979;
Nordin & Frankel, 2001). Jointly, the three ligaments limit dorsal rota-

tion and translation of the carpus (Katz, Green, Werner, & Loftus,

2003) and tighten during wrist extension. In addition, the RSC and
LRL ligaments are an important stabilizing element of the radial region
of the wrist (Cardoso & Szabo, 2007). The RSC ligament stabilizes the
scaphoid, while the LRL and SRL ligaments stabilize the lunate
(Apergis, 2013; Bateni, Bartolotta, Richardson, Mulcahy, & Allan,
2013; Cardoso & Szabo, 2007; Nordin & Frankel, 2001; Ringler &
Murthy, 2015; Short, Werner, Green, & Masaoka, 2002; Short, Wer-
ner, Green, Sutton, & Brutus, 2007). The stabilizing function of the lig-
aments RSC, LRL, and SRL is of great importance during extension
and ulnar deviation of the wrist because they limit the movements of
extension and ulnar deviation affecting the scaphoid and the lunate in
these cases (Apergis, 2013; Short et al., 2002; Short et al., 2007).

The anatomic and functional characteristics of the wrist ligaments
of hominoid primates have not been extensively explored, since mus-
cles and bones have been given higher priority. The few analyses of
the morphology of the wrist ligaments in hominoid primates, per-
formed in the context of studies of anatomic adaptations that stabilize
the wrist in primate knuckle-walkers, have found that the palmar
region of the wrist joint capsule is extremely thick due to the develop-
ment of the ligaments attaching the radius to the carpal bones (Tuttle,
1967; Tuttle, 1969). This development can explain the limited exten-
sion of the wrist movement in primate knuckle-walkers (Jenkins &
Fleagle, 1975; Orr, 2017; Richmond & Strait, 2000) and ensures the
stability of the wrist during the support phase of knuckle-walking
(Richmond & Strait, 2000).

Unlike African great apes, orangutans have a more mobile wrist
joint with a greater degree of extension, which allows them to move
through the trees using quadrupedal palmigrade locomotion (Orr,
2017; Thorpe & Crompton, 2007). An anatomical feature of the wrist
of orangutans, which they share with chimpanzees, is the relatively
large articular surface of the lunate (Kivell, Barros, & Smaers, 2013),
an adaptation that enables them to bear the loads that are put on the
radiolunate joint of the wrist during its ulnar deviation, a characteristic
posture in vertical climbing (Heinrich, Rose, Leakey, & Walker, 1993;
Sarmiento, 1988).

FIGURE 1 The distal radial epiphysis
in Homo sapiens. 1 = insertion site of the
radioscaphocapitate and long radiolunate
ligaments. 2 = insertion site of the short
radiolunate ligament
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FIGURE 2 Disection of the palmar
radiocarpal ligament in (a) Homo sapiens
and (b) Pan troglodytes.

1 = radioscaphocapitate ligament, 2 = long
radiolunate ligament, 3 = short
radiolunate ligament

We have carried out a three-dimensional geometric morphomet-
rics (3D GM) analysis of the two insertion sites of the major ligaments
stabilizing the radiocarpal joint in different species of hominoid pri-
mates. We hypothesized that the morphology of these insertion sites
would be modified as a result of anatomic differences in the liga-
ments, which would in turn arise from functional differences due to
different forms of locomotion. Our main objective was to identify dif-
ferential morphological patterns in the insertion sites of the RSC
+ LRL and SRL ligaments in humans (H. sapiens), orangutans (Pongo
pygmaeus), chimpanzees (Pan troglodytes), and gorillas (Gorilla gorilla)
that could be related to their different types of locomotion. We
believe that these results will help expand our present knowledge of
the wrist anatomy and function of hominoid primates, especially at
the level of bones and ligaments. We also believe that our results will
be useful in different fields, such as comparative anatomy, evolution-
ary anatomy, and anthropology, since they can be useful in inter-
preting the types of locomotion used by extinct hominoid primates
through the analysis of preserved fossilized fragments of the distal

radial epiphysis.

2 | MATERIALS AND METHODS

2.1 | Osteological samples

We included a total of 102 left radii in the study: 31 H. sapiens
(12 males and 19 females); 31 G. gorilla (17 males and 14 females);
25 P. troglodytes (11 males, 13 females, and one individual of
undetermined sex); and 15 P. pygmaeus (8 males and 7 females)

(Table 1). All nonhuman primate bones came from the University of

TABLE 1 Bone samples used for the 3D GM analysis
Sample N Male Female Collection
Homo sapiens 31 12 19 UB
Gorilla gorilla 31 17 14 AIM
Pan troglodytes 25° 11 13 AIM
Pongo pygmaeus 15 8 7 AIM
TOTAL 102 48 53

Abbreviations: 3D GM, 3D geometric morphometrics; AIM, University of
Zurich Anthropological Institute and Museum; UB, University of
Barcelona.

?One sample of Pan troglodytes was from an individual of

undetermined sex.

Zurich Anthropological Institute and Museum, Switzerland and were
from adult individuals reared in the wild. The human samples came
from the Unit of Human Anatomy and Embryology of the University
of Barcelona, Spain and were from adults aged between 38 and

97 years (average age of 80.9 years).

2.2 | 3D GM analysis

Each distal radial epiphysis, where the two insertion sites of the RSC
+ LRL and SRL ligaments are located, was scanned with a 3D Next
Engine Ultra HD laser surface scanner, at a resolution of 0.1 mm
space-point separation with a density of 40 k (2x) points. The differ-
ent sections of the scans were fused with the Volume Merge option
of the Next Engine HD software at a resolution of 0.5 mm and saved

as a PLY file. The resulting triangle mesh was edited with the open-
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source MeshLab software (Cignoni et al., 2008) and the models were
imported into the Landmark Editor software (v. 3.6) (Wiley, 2006) for
placing the landmarks.

We used a set of nine Type Il and one Type Il landmarks (Table 2) to
represent the morphology of the two insertion sites of the RSC + LRL
and SRL ligaments in the distal epiphysis of the radius. The L1-L4
landmarks defined the insertion site of the SRL ligament, while the
L5-L10 landmarks define the insertion site of the RSC + LRL ligaments
(Figure 3).

The raw data obtained with the Landmark Editor software based
on the landmark coordinates were exported into the MorphoJ statisti-
cal package (Klingenberg, 2011). First, a generalized Procrustes analy-
sis (GPA) was used to eliminate variability due to differences of size,
placement, or orientation and to minimize the sum of square distances
between equivalent landmarks (Bookstein, 1991; O'Higgins, 2000;
Zelditch, Swiderski, Sheets, & Fink, 2004). This procedure allows the
resulting data, termed Procrustes residuals, to be used in a multivari-
ate analysis (Rohlf & Marcus, 1993; Zelditch et al., 2004). A principal
components analysis (PCA) was then performed in order to reduce
complex multidimensional data to fewer components, or eigenvectors,
that could be used to explain the main differences between groups
(Klingenberg, 2011; O'Higgins, 2000; Zelditch et al., 2004). Finally, a
linear discriminant analysis (LDA) was used to determine the statistical
significance of the differences in shape identified by the PCA,
with Fisher's classification rule and a leave-one-out, jackknife cross-
validation method to obtain the post hoc probabilities of correct
classification (Klingenberg, 2011). Parametric T-square tests with
permutation were performed to compare group means within the
LDA in MorpholJ (Klingenberg, 2011).

In order to determine the influence of size on variation in shape
(allometric scaling), a multivariate regression analysis (MRA) was per-
formed, with the main principal component, indicative of shape, as the
dependent variable and the centroid size (CS), indicative of size, as the
independent variable (Bookstein, 1991; Klingenberg, 2011; O'Higgins,
2000; Zelditch et al., 2004). MorphoJ can carry out multivariate
regressions with a permutation test with 1,000 randomizations and
pool the regression within defined subgroups (the four species in the
present study) as an external variable, which makes it an ideal proce-
dure when a correction for size between groups is necessary.

In order to obtain more robust results, we also used the 3D scans of
the distal radial epiphysis to obtain quantitative data on the ligament
insertion sites. We used MeshLab to calculate the surface area of the
insertion sites of the RSC + LRL and SRL ligaments in mm? (RSC + LRLiss
and SRLiss), and we normalized these values relative to the surface area
of the distal articular surface (DAS) of the radius (RSC + LRLiss/DAS and
SRLiss/DAS). The values obtained from the surface areas of the DAS
were also used to perform a second MRA using SPSS 22, with the first
three principal components obtained from our 3D GM analysis, indica-
tive of shape, as the dependent variable, and the distal articular surface,
indicative of size, as the independent variable. Quantitative data for the
orientation of the two ligament insertion sites was also obtained by cal-
culating the angle formed by the main axis of each site and the transver-
sal axis of the distal radial epiphysis (RSC + LRLa and SRLa). To

TABLE 2 Numbering, description and types of landmarks
(O'Higgins, 2000)

Landmark Type Description

1 1] Most distal-ulnar point of the SRL ligament
insertion area

2 1l Most proximal-ulnar point of the SRL
ligament insertion area

3 1] Most distal-radial point of the SRL ligament
insertion area

4 1l Most proximal-radial point of the SRL
ligament insertion area

5 1] Most distal-ulnar point of the RSC + LRL
ligaments insertion area

[¢) 1l Most proximal-ulnar point of the RSC + LRL
ligaments insertion area

7 1] Most proximal-radial point of the RSC
+ LRL ligaments insertion area

8 I Most radial point of the RSC + LRL
ligaments insertion area

9 I Most distal-radial point of the RSC + LRL
ligaments insertion area

10 1] Intermediate point between landmarks

5and 9

FIGURE 3 Three-dimensional model of the distal epiphysis of the
radius in Homo sapiens showing the location of the landmarks used

undertake this, distal visions of the 3D scans were used, in which the
principal axes of the ligament insertion sites and the transversal axis of
the distal radial epiphysis were plotted (Figure 4). The principal axis of
the insertion site of the RSC + LRL ligaments was plotted by linking the
intermediary points between landmarks L1-L2 and L3-L4; the principal
axis of the insertion site of the SRL ligament was plotted by linking the

landmarks L6 and L8; the transversal axis of the distal radial epiphysis
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(b)

A =165,92
B=20,7¢°

FIGURE 4 Calculation of the orientation angles for the SRL (A) and RSC + LRL (B) ligament insertion sites in Homo sapiens (a), Pongo
pygmaeus (b), Gorilla gorilla (c), and Pan troglodytes (d). A = average value of the orientation angle of the SRL ligament insertion site. B = average
value of the orientation angle of the RSC + LRL ligaments insertion site. The thick continuous line represents the transversal axis of the distal
radial epiphysis; the thin continuous lines represent the principal axes of the SRL and RSC + LRL ligaments insertion sites; the dotted lines
represent the palmar projections of the transversal axis of the distal radial epiphysis

was plotted by joining the styloid process and the midpoint of the ulnar
notch. Following this, the transversal axis was palmarly projected until it
bisected the principal axes of the ligament insertion sites and the del-
imited angle between each principal axis and the transversal axis was cal-
culated using the ImageJ software (Rueden et al., 2017).

Finally, we performed a phylogenetic correction analysis to examine
whether the degree of relationship between the four species of great
apes influenced the morphological changes in the ligament insertion sites
(Almécija & Alba, 2014). The molecular phylogeny of the species consid-
ered was derived from the 10kTrees website (Arnold, Matthews, &
Nunn, 2010) and analyzed with MorphoJ (Perelman et al., 2011).

2.3 | Palmar ligament samples

The palmar ligaments of the radiocarpal joint (RSC, LRL, and SRL) were
dissected in six H. sapiens and in five P. troglodytes (Figure 2). The six
human samples came from the Body Donation Service of the Univer-

sity of Barcelona and corresponded to four males and two females

with an average age of 86.5 years (range, 81-94 years). None of the
selected individuals showed signs of degeneration, inflammation, or
fracture of the bones or joints, or signs of atrophy or muscle injury.
The five chimpanzees came from the Anatomy Museum of the
University of Valladolid, Spain and corresponded to an adult male and
four adult females from different Spanish zoos, all of which had died
from causes unrelated to the present study. All samples, both humans
and chimpanzees, had been cryopreserved without fixation within
24-48 hr post mortem.

The same researcher (JMP) dissected the upper extremities of each
individual, obtaining quantitative information of the ligaments and mus-
cles of the main complex joints of the upper extremity. He dissected and
identified the ligaments of the radiocarpal joint and weighed them on a
precision scale. Once he had obtained the absolute weights of the RSC
+ LRL (RSC + LRLw) ligaments and the SRL ligament (SRLw) in grams,
these weights were normalized with respect to a representative value of
the size of the distal radius (R), obtained by multiplying its transverse and
sagittal diameters (RSC + LRLw/R and SRLw/R). He then calculated the
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total weight of each individual's radiocarpal joint ligaments and this value
was used to obtain the percentage of the total weight represented by
the RSC + LRL ligaments (%RSC + LRL) and SRL ligament (%SRL). Finally,
he photographed the RSC + LRL and SRL ligaments with a Canon EOS-
50 digital camera in order to calculate their surface area (RSC + LRLs and
SRLs) with Imagel.

In addition to this quantitative information on the wrist ligaments,
we also obtained information about the relative weight of the flexor
carpi radialis (FCR) and abductor pollicis longus (APL) muscles, two
important stabilizers of the radial wrist in hominoid primates. Specifi-
cally, we used information available from previous dissections carried
out by our team on 12 H. sapiens (seven males and five females),
8 P. troglodytes (three males and five females), 3 G. gorilla (two males
and one female) and 3 P. pygmaeus (three females). The 12 human
samples came from the Body Donation Service of the University of
Barcelona and had an average age of 87.7 years (range, 81-94 years).
All nonhuman primates were adults from the Anatomy Museum of
the University of Valladolid. For each sample, we calculated the per-
centage of the weight of the FCR and APL muscles (%FCR and %APL)
with respect to the total weight of the flexor and extensor muscles of
the wrist (FCR, palmaris longus, flexor carpi ulnaris, flexor digitorum
superficialis, flexor pollicis longus, flexor digitorum profundus, exten-
sor carpi radialis longus, extensor carpi radialis brevis, extensor
digitorum, extensor digiti minimi, extensor carpi ulnaris, APS, extensor
pollicis brevis, extensor pollicis longus and extensor indicis). In
P. troglodytes, G. gorilla, and P. pygmaeus, the flexor pollicis longus and

extensor pollicis brevis muscles were not identified.

The non-parametric Mann-Whitney U test was used to compare
RSC + LRLiss/DAS, SRLiss/DAS, RSC + LRLa, and SRLa among the four
species of hominoid primates and to compare RSC + LRLw, SRLw, RSC
+ LRLwW/R, SRLW/R, %RSC + LRL, %SRL, RSC + LRLs, SRLs, %FCR, and
%APL between H. sapiens and P. troglodytes. No statistical comparisons
were made of the %FCR and %APL values with G. gorilla or P. pygmaeus
due to the small sample size of these two species. Statistical significance
was set at p < .05. All analyses were performed with SPSS 22.

2.4 | Ethical note

This research complied with protocols approved by the Institutional
Animal Care and Use Committee of the University of Barcelona and
adhered to the legal requirements of Spain.

3 | RESULTS

3.1 | 3D GM analysis

The PCA vyielded 23 principal components (PCs), three of which
explained 62.8% of the variance in shape of the two ligament inser-
tion sites: PC1, 34.9%; PC2, 16.1%; and PC3, 11.8%. The remaining
components accounted for <6% each. The scatter plot of PC1 versus
PC2 (Figure 5) shows differences among the four species studied,
although there is a clear degree of overlapping. H. sapiens showed
more positive values for PC1, while the knuckle-walkers P. troglodytes

and G. gorilla, showed more negative values and P. pygmaeus showed

« Homo

* Pan

+ Pongo
* Gorilla

-0.225

PC2 (16.1%)

0.225

-0.225

FIGURE 5

+0:300°
; PCI (34.9%)

Scatter plot of PC1 versus PC2 derived from the PCA of the GM analysis. The ellipses include 95% confidence intervals of the

group mean. Dark blue wireframes show the extreme shape of each PC in a palmar view (upper panel) and a proximal view (lower panel). Light
blue wireframes represent the mean shape (coordinates 0.0). The 3D models of the distal radial epiphysis correspond to the individuals at the
positive extreme of the PC1 (Homo sapiens), at the positive extreme of the PC2 (Gorilla gorilla), and the negative extreme of the PC2 (Pan

troglodytes)
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a PC1 intermediate values. PC2 was able to differentiate between the
knuckle-walkers, with G. gorilla showing positive and P. troglodytes
negative values for PC2. PC3 did not identify differences among the
four species studied.

Shape changes on PC1 (Figure 5) indicate that the individuals with
positive values have a relatively larger insertion site of the RSC + LRL
ligaments, mainly due to the elongation of their ulnar region, and a rel-
atively smaller and more palmarly oriented insertion site of the SRL
ligament. In contrast, individuals with negative values have a relatively
smaller insertion site of the RSC + LRL ligaments and a relatively
larger and more ulnopalmarly oriented insertion site of the SRL liga-
ment. Shape changes on PC2 (Figure 5) show that the size of the
insertion site of the SRL ligament is relatively smaller and ulnopalmarly
oriented in individuals with positive values. In individuals with nega-
tive PC2 values, the insertion site of the SRL ligament is relatively
larger and more palmarly oriented.

The LDA revealed a significant difference for the Procrustes dis-
tance (p < .001) and the T-square test (p < .001) among all the species
studied except between P. troglodytes and P. pygmaeus, where there
were no significant differences for the T-square test (p =.057)
(Tables 3 and 4). Leave-one-out cross validations showed that the post
hoc probabilities of correct classification decreased in all the compari-
sons, except in the comparison between H. sapiens and G. gorilla
(Table 5). The MRA of shape onto CS (Figure 6) was not significant for
PC1 (p =.34) or for PC3 (p =.94), explaining these components the
46.7% of the total variance in shape of the two ligament insertion
sites. Although the MRA of shape onto the CS was significant for PC2
(b =.0004), only 11.48% of the variance in shape of the two ligament
insertion sites can be attributable to size. The MRA of shape onto
DAS was significant for PC1 (p < .001), for PC2 (p < .001), and for
PC3 (p = .036), but also in this case only a very low percentage of the
variation of shape can be attributed to size differences (13.91% for
PC1, 12.17% for PC2, and 6.95% for PC3).

TABLE 3 Mahalanobis and Procrustes (in italics) distances
between groups with p values (in parenthesis) based on 1,000
permutations

Species Gorilla gorilla Homo sapiens Pan troglodytes
Homo sapiens 8.54 (<0.0001)
0.17 (<0.0001)
Pan troglodytes 491 (<0.0001) 7.07 (<0.0001)
0.10 (<0.0001) 0.16 (<0.0001)
Pongo pygmaeus  6.47 (<0.0001) 7.94 (<0.0001) 3.56(0.057)
0.12(<0.0001) 0.13(<0.0001) 0.08 (<0.0001)

TABLE 4 T-square test between Procustes distances

Species Gorilla gorilla
1,130.23 (<0.0001)
333.12 (<0.0001)

423.13 (<0.0001)

Homo sapiens
Pan troglodytes

Pongo pygmaeus

The 3D GM results were borne out by the quantitative values of the
ligament insertion sites (Figure 7 and Table 6). RSC + LRLiss/DAS was
higher in H. sapiens than in the other primates (Figure 7a); differences
were significant for P. troglodytes (0.30 vs. 0.25; p = .013) but not for
G. gorilla (0.30 vs. 0.26; p = .098) or P. pygmaeus (0.30 vs. 0.27; p = .331).
SRLiss/DAS was lower in H. sapiens than in the other primates
(Figure 7b); differences were significant for P. pygmaeus (0.16 vs. 0.30;
p < .001) and P. troglodytes (0.16 vs. 0.41; p < .001) but not for G. gorilla
(0.16 vs 0.21; p = .082). The ulnopalmarly oriented insertion site of the
SRL ligament in individuals with PC1 negative values was reflected in the
obtuse angle formed by the main axis of the insertion site with the trans-
versal axis of the distal radial epiphysis in P. troglodytes and G. gorilla
(165.9° and 157.9°), while in H. sapiens and P. pygmaeus, this insertion
site has a radiopalmar orientation and an acute angle (7.2° and 9.5°)
(Figures 4 and 7c). According to PC2 values, SRLiss/DAS was much lower
in G. gorilla than in P. troglodytes (0.21 vs. 0.41; p < .001) (Figure 7b).
G. gorilla also had a more ulnopalmarly oriented SRL insertion site, as indi-
cated by the lower value of the SRLa parameter with respect to
P. troglodytes (157.9° vs. 165.9°; p < .001) (Figures 4 and 7c). The orien-
tation of the RSC + LRL insertion site was similar in all four species, as
shown by 3D GM (Figure 5) and by RSC + LRLa values, indicating that all
the species have a radiopalmar orientation, though with significant
differences.

The phylogenetic correction showed that phylogeny is not associ-
ated with the shape of the ligament insertion sites based on the permuta-

tion test of the Procrustes aligned coordinates (phylogenetic signal, tree

TABLE 5 Percentages of post-hoc correct classification from the
discriminant functions and after leave-one out cross-validation

After Decrease in
Discriminant cross- correct

functions validation classification %
Gorilla gorilla- 100 100 0
Homo sapiens
Gorilla gorilla-Pan 96.7 89.2 -7.5
troglodytes
Gorilla gorilla-Pongo 100 86.9 -13.1
pygmaeus
Homo sapiens-Pan 100 96.4 -3.6
troglodytes
Homo sapiens-Pongo 100 95.6 -4.4
pygmaeus
Pongo pygmaeus-Pan 95 65 -30
troglodytes
Homo sapiens Pan troglodytes

692.43 (<0.0001)

637.88 (<0.0001) 119.01 (0.057)
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length = 0.02165067; N = 102; p = .9613) and the PC scores (phyloge-
netic signal, tree length = 0.02165067; N = 102; p = .9606).

3.2 | Ligament and muscle dissection

The results of the analyses of ligaments and muscles are summarized in
Tables 7 and 8. The absolute weight of the RSC + LRL ligaments was
greater in H. sapiens than in P. troglodytes (RSC + LRLw = 0.97 gvs.0.88 g),
while the absolute weight of the SRL ligament was greater in P. troglodytes
than in H. sapiens (SRLw = 0.6 g vs. 0.4 g). However, these two differences
are not statistically significant (p = .329 and p = .177, respectively). The
percentage of absolute weight of the RSC + LRL ligaments with respect to
the total weight of the radiocarpal joint ligaments was significantly higher
in H. sapiens than in P. troglodytes (%RSC + LRL = 33.2% vs. 22.1%;
p = .004), while the percentage of absolute weight of the SRL ligament
was slightly but not significantly higher in P. troglodytes than in H. sapiens
(%SRL = 14.7% vs. 13.4%; p = .662). When the absolute weights of the
ligaments were normalized according to the size of the distal radius, the
RSC + LRL ligaments were relatively but not significantly heavier in
H. sapiens than in P. troglodytes (RSC + LRLw/R = 0.00133 vs. 0.00094;
p =.052) and the SRL ligament was relatively but not significantly heavier
in P. troglodytes than in H. sapiens (SRLw/R = 0.00063 vs. 0.00055;
p =.662). The surface area of the RSC + LRL ligaments was larger in H. sapi-
ens than in P. troglodytes (RSC + LRLs = 357.2 mm? vs. 332.5mm?%
p = .792) and the surface area of the SRL ligament was significantly
higher in P. troglodytes than in H. sapiens (SRLs = 244.7 mm? vs. 113.9mm?;
p =.009).

The proportional weight of the FCR and APL muscles with respect to

the total weight of the flexor and extensor muscles of the wrist was

significantly lower in H. sapiens than in P. troglodytes (%FCR = 5.6vs.
9.0%; p < .001; %APL = 3.8% vs 5.4%; p = 0.012). Proportional weights
in G. gorilla were slightly higher (%FCR = 9.4%; %APL = 6.9%) than in
P. troglodytes, while those for P. pygmaeus (%FCR = 7.5%; %APL = 4.4%)

were midway between H. sapiens and the knuckle-walkers.

4 | DISCUSSION

The 3D GM analysis of the two ligament insertion sites in the dis-
topalmar region of the distal radial epiphysis identified morphological
differences among the different species of hominoid primates studied,
which may be related to the types of locomotion developed by these
species.

The most striking feature in H. sapiens was the relatively large
insertion site of the RSC + LRL ligaments (Figure 5). These ligaments
play an important role in stabilizing the radiocarpal joint in modern
humans (Apergis, 2013; Cardoso & Szabo, 2007), since they limit the
extension and ulnar deviation of the scaphoid and lunate during the
extension and ulnar deviation of the wrist (Bateni et al., 2013;
Nordin & Frankel, 2001; Ringler & Murthy, 2015; Short et al., 2002;
Short et al., 2007). This functional importance of the two ligaments in
humans reflects their histology, since they are composed of densely
packed collagen fibers with little innervation, making them especially
adapted to resist the axial loads transmitted through the radial region
of the wrist (Hagert, 2010). At the same time, the functional impor-
tance of the RSC and LRL ligaments in humans also reflects the fact
that they are more highly developed than the other ligaments of the
wrist (Nordin & Frankel, 2001). This development of the RSC and LRL

ligaments in H. sapiens can explain the relatively larger size of their
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TABLE 6 Mean and standard deviations (in parenthesis) of the quantitative analysis of the surface area and orientation of the insertion sites

of the RSC + LRL and SRL ligaments in the four species of hominoid primates studied

HS versus PP

HS versus PT

HS versus GG

PP versus PT

PP versus GG

PT versus GG

RSC + LRLiss/DAS

0.30 (0.08) vs 0.27 (0.08)
p=.331

0.30 (0.08) versus 0.25 (0.08)
p =.013*

0.30 (0.08) versus 0.26 (0.10)
p=.098

0.27 (0.08) versus 0.25 (0.08)
p=.321

0.27 (0.08) versus 0.26 (0.10)
p=.897

0.25 (0.08) versus 0.26 (0.10)
p =.352

SRLiss/DAS

0.16 (0.05) vs 0.30 (0.12)

p < .001*

0.16 (0.05) versus 0.41 (0.17)
p < .001*

0.16 (0.05) versus 0.21 (0.08)
p =.082

0.30(0.12) versus 0.41 (0.17)
p =.018%*

0.30 (0.12) versus 0.21 (0.08)
p = .010%

0.41 (0.17) versus 0.21 (0.08)
p < .001*

RSC + LRLa

22.0(4.1) vs 19.0 (5.3)
p=.122

22.0 (4.1) versus 20.7 (5.4)
p < .001*

22.0 (4.1) versus 30.0 (6.0)
p < .001*

19.0 (5.3) versus 20.7 (5.4)
p < .001*

19.0 (5.3) versus 30.0 (6.0)
p < .001*

20.7 (5.4) versus 30.0 (6.0)
p <.001*

SRLa

7.2(3.1) vs 9.5 (4.7)

p =.066

7.2 (3.1) versus 165.9 (3.5)
p =.453

7.2 (3.1) versus 157.9 (8.1)
p < .001*

9.5 (4.7) versus 165.9 (3.5)
p =.305

9.5 (4.7) versus 157.9 (8.1)
p < .001*

165.9 (3.5) versus 157.9 (8.1)
p <.001*

Abbreviations: a, angle; DAS, distal articular surface; GG, Gorilla gorilla; iss, insertion site surface; HS, Homo sapiens; PP, Pongo pygmaeus; PT, Pan

troglodytes.

Asterisks indicate statistical significance.

insertion site, due mainly to its ulnar elongation, as seen in the 3D
GM analysis (Figure 5) and in their higher RSC + LRLiss/DAS
(Figure 7a and Table 6). This greater development of the RSC and LRL

ligaments in humans, which possibly affects the LRL ligament to a
greater extent due to the morphological characteristics of its insertion

site, as observed in our 3D GM analysis, is also reflected in the higher



© | WILEY

CASADO ET AL.

ANTHROPOLOGY

TABLE 7 Results of the quantitative analysis of the palmar ligaments of the radiocarpal joint in Homo sapiens (HS) and Pan troglodytes (PT)

Sample Age (years) Sex RSC+LRLw  SRLw %RSC + LRL
HS29B 83 M 0.99 0.49 26.8
HS73B 88 M 0.81 0.33 33.2
HS91B 81 M 0.99 0.20 354
HS40BF 81 M 0.90 0.59 28.1
HS132RS 94 F 1.09 0.26 36.8
HS9RC 92 F 1.04 0.52 38.8
Mean 0.97 0.40 33.2
SD 0.10 0.16 4.8
PTO5 A F 1.18 0.68 247
PTO6 A F 0.81 0.69 19.7
PTO7 A M 0.85 0.43 24.1
PTO8 A F 0.59 0.30 20.9
PTO9 A F 0.96 0.90 21.2
Mean 0.88 0.60 221
SD 0.22 0.24 2.2
p =.329 p=.177 p=.004*

Abbreviations: F, female; M, male; SD, standard deviation.

%SRL RSC + LRL/R  SRL/R RSC + LRLs  SRLs
13.2 0.00127 0.00063 3614 187.2
135 0.00105 0.00043  323.0 101.3
71 0.00127 0.00026  353.6 76.4
184 0.00119 0.00078  361.6 142.1
8.8 0.00157 0.00037  418.7 68.6
194 0.00163 0.00082  324.9 107.7
13.4 0.00133 0.00055  357.2 113.9
4.9 0.00022 0.00023 34.8 44.3
14.2 0.00140 0.00081  386.7 217.6
16.7 0.00089 0.00075 3335 258.2
121 0.00085 0.00043  276.7 2384
10.5 0.00062 0.00031  237.3 148.8
19.9 0.00091 0.00085 428.3 360.4
14.7 0.00094 0.00063  332.5 244.7
3.7 0.00029 0.00024 77.9 76.7
p=.662 p=.052 p=.662 p=.792 p = .009*

Asterisks indicate statistical significance. Other abbreviations are defined in the text.

values for RSC + LRLw, %RSC + LRL, RSC + LRL/R, and RSC + LRLs in
H. sapiens compared to P. troglodytes that we have observed in our
samples.

The morphological analysis of the distal radial epiphysis indicated
that P. pygmaeus has a smaller insertion site of the RSC + LRL ligaments
than H. sapiens, as shown by the PC1 of the 3D GM (Figure 5) and by the
lower RSC + LRLiss/DAS (Figure 7a and Table é). This lesser develop-
ment of the RSC + LRL ligaments is compensated by the larger SRL inser-
tion site, as shown by 3D GM (Figure 5) and by the higher SRLiss/DAS in
P. pygmaeus (Figure 7b and Table 6). The greater development of the SRL
ligament in P. pygmaeus may be related to its arboreal locomotion, espe-
cially vertical climbing, which requires a marked ulnar deviation of the
hand (Sarmiento, 1988). This ulnar deviation of the wrist during vertical
climbing puts heavy loads on the wrist, particularly on the radiolunate
joint (Heinrich et al., 1993; Richmond et al., 2001). This extra load is com-
pensated for by a greater development of its main stabilizing element,
the SRL ligament.

The knuckle-walkers had a relatively smaller RSC + LRL insertion site
than H. sapiens, as shown by the negative PC1 values (Figure 5) and by
the lower RSC + LRLiss/DAS in P. troglodytes and G. gorilla than in
H. sapiens (Figure 7a and Table 6). This lesser development of the RSC
+ LRL ligaments in the knuckle-walkers is reflected in the lower RSC
+ LRLw, %RSC + LRL, RSC + LRL/R, and RSC + LRLs values observed in
P. troglodytes. This could be related to the greater stability of the scaph-
oid and semilunar bones in these primates, which translates in a reduced
mobility during wrist extension (Orr, 2017) and a lesser need for a large
ligament to ensure stability.

The morphological analysis of the SRL ligament insertion site differ-

entiated between the two species of knuckle-walkers. The morphology

of P. troglodytes was closer to P. pygmaeus than to G. gorilla. This similarity
between P. troglodytes and P. pygmaeus despite their different locomotor
behavior, may be due to the fact that P. troglodytes is the more arboreal
African great ape of the two represented in this study and has developed
different types of arboreal locomotion, including vertical climbing, qua-
drupedal walking in trees, and suspensory locomotion like brachiation
(Hunt, 1991; Hunt, 1992). As indicated by the PC2 values (Figure 5),
P. troglodytes has a larger SRL insertion site and a correspondingly higher
SRLiss/DAS than G. gorilla (Figure 7b and Table 6). This development of
the SRL ligament in chimpanzees is reflected in the higher SRLw, %SRL,
SRLwW/R, and SRLs values that we have observed in our P. troglodytes
compared to our H. sapiens specimens. This could be related to vertical
climbing, since it would compensate for the extra loads on the radio-
lunate joint (Heinrich et al., 1993; Richmond et al., 2001), as occurs in
P. pygmaeus. The smaller SRL insertion site in G. gorilla compared to
P. troglodytes may also be related to possible differences between the
two species in their knuckle-walking styles. Kivell and Schmitt (2009)
postulated that while P. troglodytes extend their wrist during the support
phase of knuckle-walking, G. gorilla use a columnar posture of the upper
extremity with a neutral position of the wrist, which entails less move-
ment of the lunate and, thus, a lesser development of its stabilizing
ligaments.

The ulnopalmar orientation of the SRL ligament insertion site in Afri-
can great apes, as indicated by their position among the negative values
of PC1 (Figure 5), could be encompassed within the combination of
adaptations of the distal radius that stabilizes the radiocarpal joint of the
knuckle-walker primates, thereby facilitating their weight-bearing,
slightly extended wrist posture (Kivell, 2016). In our opinion, the reor-

ientation of the SRL ligament could imply a premature tension of the
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TABLE 8 Proportional weight of the flexor carpi radialis (FCR) and
abductor pollicis longus (APL) muscles with respect to the other
stabilizing muscles of the wrist in Homo sapiens (HS) and Pan
troglodytes (PT)

Sample Age (years) Sex %FCR %APL
HS01B 85 M 4.6 38
HS29B 83 M 6.5 3.7
HS91B 81 M 4.6 3.7
HS4BF 91 M 6.4 3.0
HS40BF 81 M 57 47
HS38BF 85 M 53 3.3
HS60G 93 F 5.5 31
HS86BF 91 M 6.4 3.8
HS132RS 94 F 55 4.1
HS108G 85 F 6.3 4.1
HS9RC 92 F 57 35
HS7RC 91 F 4.7 4.9
Mean 5.6 3.8
SD 0.7 0.6
PTO2 A F 8.2 4.6
PTO3 A M 8.9 3.2
PTO4 A M 10.2 5.9
PTO5 A F 8.4 3.8
PTO6 A F 8.9 6.6
PTO7 A M 9.8 5.9
PTO8 A F 8.3 71
PTO9 A F 9.3 6.3
Mean 9.0 54
SD 0.7 1.4
p < .001* p=.012%

Abbreviations: F, female; M, male; SD, standard deviation.
Asterisks indicate statistical significance. Other abbreviations are defined
in the text.

ligament during wrist extension, which would help to prevent its collapse
during knuckle-walking (Richmond & Strait, 2000). However, it is neces-
sary to undertake a precise biomechanical analysis of the wrist ligaments
in knuckle-walker primates in order to confirm this view. On the other
hand, the greater ulnopalmar orientation of the SRL insertion site in
G. gorilla compared to P. troglodytes (Figures 4 and 5) can be explained by
the less frequent use of vertical climbing in gorillas, especially in the adult
(Doran, 1993; Remis, 1995). The heavy load on the radiolunate joint dur-
ing vertical climbing (Heinrich et al., 1993; Richmond et al., 2001) are
compensated for in P. troglodytes and P. pygmaeus by an increase in the
dorsopalmar and mediolateral diameters of the lunate in these species
(Kivell et al., 2013). Thus, the larger size of the lunate in P. pygmaeus and
P. troglodytes would clearly displace the ulnar edge of the insertion site of
the SRL ligament, which would explain the more palmar orientation in
these two species compared to G. gorilla. The greater palmar orientation
of the SRL insertion site in P. troglodytes is reflected in a higher SRLa
compared to G. gorilla (Figure 7c and Table 6).

ANTHROPOLO

The differences in size that we have observed in the insertion site of
the RSC + LRL ligaments in our four species of primates may also be
related to anatomic characteristics of the muscles that stabilize the wrist.
The FCR and the APS play an important role in stabilizing the radial and
palmar region of the wrist and assist the RSC + LRS ligaments in stabiliz-
ing the scaphoid (Esplugas, Garcia-Elias, Lluch, & Llus3, 2016; Whitehead,
1993). Our 3D GM analysis revealed a progression from largest to
smallest relative size of the insertion site of the RSC + LRL ligaments
among H. sapiens > P. pygmaeus > knuckle-walker primates. This pro-
gression was confirmed by RSC + LRLiss/DAS values (Figure 7d and
Table 6), where H. sapiens had the highest values and P. pygmaeus had
values slightly higher than the knuckle-walkers. This progression mirrors
the inverse progression that we observed when analyzing the propor-
tional weight of the FCR and APL muscles with respect to the total
weight of the stabilizing muscles of the wrist (knuckle-walker
primates > P. pygmaeus > H. sapiens). The lesser development of the
FCR and APL muscles corresponds to a relatively larger size of the inser-
tion site of the RSC + LRL ligaments and, thus, with a greater develop-
ment of these ligaments, as we have seen when comparing the RSC
+ LRL ligaments of H. sapiens with P. troglodytes. This would explain the
fact that humans have a relatively larger insertion site of the RSC + LRL
ligaments compared to the other hominoid primates (Figure 7a).

In conclusion, our 3D GM analysis has identified morphological dif-
ferences in the insertion sites of the RSC + LRL and SRL ligaments
between H. sapiens, P. pygmaeus, P. troglodytes and G. gorilla that reflect
their different types of locomotion. However, the differences observed
have a greater effect on the relative size and orientation of the ligament
insertion sites rather than their intrinsic form, as is demonstrated by the
quantitative analysis. The differences observed in the two ligament
insertion sites in the distal radius correlate with the absolute and relative
size of the corresponding ligaments in H. sapiens and P. troglodytes,
although some of the differences are not statistically significant, possibly
due to our small sample size. Therefore, in order to confirm that the
results obtained in our 3D GM analysis correspond to the anatomic char-
acteristics of the palmar ligaments of the radiocarpal joint, it would be
necessary to expand our data by including more specimens of
P. troglodytes and H. sapiens and to acquire data on P. pygmaeus and
G. gorilla. Nevertheless, our findings can expand our current knowledge
on the functional anatomy of the bones, ligaments, and muscles in the
wrists of hominoid primates and can provide innovative data that will
help assign a particular type of locomotion to extinct primates based on

fossilized fragments of the distal epiphysis of the radius.
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Resumen del articulo 3

Las condiciones ambientales de los primates hominoideos en cautividad pueden provocar
modificaciones en varios aspectos de su comportamiento, incluida la locomocién, que a
su vez pueden alterar las caracteristicas morfologicas de ciertas regiones anatomicas,
como la rodilla o la mufieca. En este articulo hemos realizado un analisis de morfometria
geométrica tridimensional (3D GM) comparativo entre la epifisis distal del radio de
gorilas, chimpancés y orangutanes criados en condiciones de libertad y de cautividad. La
finalidad del estudio es estudiar la morfologia de las zonas de insercion de los ligamentos
radiocarpianos palmares, debido a que las caracteristicas anatomicas de estas zonas de
insercion estan directamente relacionadas con los diferentes tipos de locomocion que
desarrollan estas especies de primates hominoideos. En nuestro estudio hemos
identificado diferencias significativas entre los especimenes salvajes y cautivos que
probablemente estén relacionadas con sus diferentes tipos de locomocion. Nuestros
resultados indican que las condiciones del habitat de los primates hominoideos criados en
cautividad pueden hacer que modifiquen su comportamiento locomotor, lo que implica
que estos primates cautivos desarrollen un mayor uso de ciertos movimientos en
comparacion con los individuos criados en libertad. Esta diferencia se traduciria en los
cambios anatémicos que hemos observado. Como consecuencia de nuestros resultados se
sugiere que la creacion de entornos mas naturales en las instalaciones zooldgicas podria
reducir el impacto de estas diferencias y también aumentar el bienestar de los primates

criados en entornos cautivos.
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Simple Summary: In this manuscript, we report the results of our 3D geometric morphometric
analyses of the distal radial epiphysis in wild and captive gorillas, chimpanzees, and orangutans.
We have identified significant differences in the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments
between the wild and captive specimens of each species that are likely related to the locomotor
behaviors developed in captivity. We believe that our study deals with a subject of great social impact
in today’s world: the well-being of animals living in captivity, especially hominoid primates. Our
findings provide novel information on the effect of captivity on the anatomy and locomotor behavior
of hominoid primates. We trust that this information can be a basis for improving the artificial spaces
where these captive primates live by increasing their available space and providing structures that
more closely simulate their natural environment.

Abstract: The environmental conditions of captive hominoid primates can lead to modifications in
several aspects of their behavior, including locomotion, which can then alter the morphological char-
acteristics of certain anatomical regions, such as the knee or wrist. We have performed tridimensional
geometric morphometrics (3D GM) analyses of the distal radial epiphysis in wild and captive gorillas,
chimpanzees, and orangutans. Our objective was to study the morphology of the insertion sites of
the palmar radiocarpal ligaments, since the anatomical characteristics of these insertion sites are
closely related to the different types of locomotion of these hominoid primates. We have identified
significant differences between the wild and captive specimens that are likely related to their different
types of locomotion. Our results indicate that the habitat conditions of captive hominoid primates
may cause them to modify their locomotor behavior, leading to a greater use of certain movements in
captivity than in the wild and resulting in the anatomical changes we have observed. We suggest
that creating more natural environments in zoological facilities could reduce the impact of these
differences and also increase the well-being of primates raised in captive environments.

Keywords: wrist anatomy; hominoid primates; captivity

1. Introduction

Osteological studies of animals are generally carried out with specimens from refer-
ence collections, such as research centers and museums. Many of these specimens come
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from zoos, which provide animals that have died from different causes. However, some
investigators believe that osteological studies are more reliable when conducted using
specimens of wild animals, since there may be differences in the anatomical characteristics
of bones from wild and captive animals [1,2]. Some groups of animals, such as hominoid
primates, are highly susceptible to the development of physical or behavioral alterations
under captive conditions [3]. The musculoskeletal system is directly related to locomotion,
which is one of the physiological activities with greater differences between wild and
captive animals, as can be observed in different species of primates and carnivores [4-7],
making it an especially interesting area of study.

In the field of primatology, several studies have explored the differences between
some parameters related to the habitats of wild and captive primates [8-10]. For example,
the natural habitats of wild hominoid primates are characterized by the presence of trees or
geological elements with a great variation in height, inclination, hardness, and, especially,
space [11]. In contrast, the habitats of captive hominoid primates are characterized by
small enclosures that have virtually non-existent or highly limited substrate complexity
compared to the substrate of their natural habitat [12]. Moreover, in captivity the size of the
space is less important than its complexity [13-18], which can be increased by providing
structures that simulate the natural environment of the primates so that they can use them
as they would under natural conditions [12]. However, some studies show naturalistic
environments are important but not essential to generate adequate living conditions for
their inhabitants [19]. Other authors stressed the importance of developing species-typical
and natural behaviors [20], also called ethnological needs [21,22]. To achieve these behav-
iors, animals require complex environments and stimuli [23]. Physical, social, sensory,
and cognitive stimulation through environmental enrichment may increase behavioral
opportunities and enhance welfare, becoming a key element in captive animal care and
management [24,25].

Studies quantifying the time spent by captive hominoid primates in occupying certain
spaces have found that, in naturalized environments with trees and elevated structures,
orangutans prefer to spend most of their time in elevated structures [16], while gorillas
prefer to stay near enclosure buildings or on their upper floors, on large trees, and on
rocks [12,17,26] and chimpanzees generally prefer small spaces that are elevated and
away from the public [12,15]. Captive gorillas also tend to use vertical structures more
frequently than wild gorillas since the structures in captivity are generally made of artificial
material that is less likely to break than the structures found in the wild [27]. For the
same reason, the suspensory locomotion of captive orangutans is generally faster and
less cautious than that of wild orangutans [7]. In addition to the behavioral changes that
can occur in captive primates due to the physical characteristics and complexity of their
habitats, other modifications of their routines such as changes in the composition of their
groups or modifications in their home can also significantly alter their development [12].
Several investigators have argued that the habitats of captive primates generate atypical
cognitive [28] and locomotor behaviors [2,7,29] as well as nutrition problems that can lead
to obesity [30,31], ultimately impacting their growth, physiology, and behavior [32,33].

In recent years, a number of studies have explored the anatomical differences be-
tween wild and captive animals of different species. Many have focused on differences
in the cranial region [10,34], while others have examined specific regions of postcranial
anatomy [2,35,36]. Although studies on the effects of captivity on the postcranial skeleton
are scarce [2,4-6,35,36], most indicate that different regions of the postcranial skeleton
respond in different ways to habitat conditions [2,9]; some bone structures show a greater
tendency to present anatomical differences between wild and captive primates, while others
remain morphologically stable [35,36]. For example, no significant differences in scapula
morphology have been identified between wild and captive hominoid primates [35], nor
have differences in the length of different anatomical regions (total body, upper arm, lower
arm, hand, upper leg, lower leg, tail, foot, head, and canine) been identified in vervet mon-
keys [36]. However, different species of primates have been shown to respond differently
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to captivity [12]. Significant morphological differences have been reported in some long
bones between wild and captive gorillas [9] and in the wrist and knee between wild and
captive chimpanzees [2].

In the wrist of chimpanzees, for example, the articular surfaces of the distal radius
and distal ulna are larger in captive than in wild chimpanzees [2], likely because captive
chimpanzees use knuckle-walking more than wild chimpanzees during their youth [2]. This
may be due to differences between captive and wild environments, as captive environments
generally have less three-dimensional complexity, less variation in heights and slopes, and
more hard elements like artificial rocks and cement floors [2]. The palmar radiocarpal
ligaments are the main stabilizing elements of the radiocarpal joint [37], and their insertion
sites are located in the distal radial epiphysis [38] (Figure 1). The common insertion
site of the radioscaphocapitate ligament (RSC) and the long radiolunate ligament (LRL),
as well as that of the short radiolunate ligament (SRL), have previously been studied
by our group in three species of hominoid primates (Gorilla gorilla, Pan troglodytes and
Pongo pygmaeus). We found that the morphology of these two insertion sites was related
to the type of locomotion used by each of the species. The insertion sites in the more
arboreal species, like Pongo pygmaeus, are larger, with a palmar orientation of the SRL
ligament insertion site, while those of the knuckle-walkers (Gorilla gorilla) are smaller, with
an ulnopalmar orientation of the SRL ligament insertion site, presenting Pan troglodytes
an intermediate position [38]. This relationship between the morphology of a ligament
insertion site and type of locomotion has also been observed in other anatomical regions
of hominoid primates, such as the insertion sites of the ligaments holding the flexor
digitorum profundus and superficialis muscles in proximal phalanges [39]. In addition to
this association between morphological characteristics and type of locomotion, a further
reason to analyze the RSC + LRL and the SRL insertion sites is that the landmarks are easily
placed, which helps eliminate the possibility of intra- or inter-observer error. Finally, the
role of the palmar ligaments as the main stabilizing elements of the wrist [37] makes them
crucial to understanding the function of the wrist in primates.

Figure 1. Distal radial epiphyses of (a) Gorilla gorilla, (b) Pan troglodytes, and (c) Pongo pygmaeus. In
each of the distal radial epiphyses, the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments are shown
with the locations of the landmarks.

In the present study, we have analyzed by tridimensional geometric morphometrics
(3D GM) the morphology of the insertion site of the palmar radiocarpal ligaments in these
three species of hominoid primates (Gorilla gorilla, Pan troglodytes, and Pongo pygmaeus),
comparing wild and captive individuals. Our main objectives were to quantify the distal
radius of hominoid primates to see if morphological differences could be observed between
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wild and captive subjects. Since the anatomy of the insertion sites of the RSC, LRL, and
SRL is related to type of locomotion, we hypothesized that quantifiable morphological
differences would exist in the ligament insertion sites of the distal radial epiphysis between
wild and captive individuals of the three species as a result of their different types of
locomotion [2,7,16]. Specifically, we expected that the morphology of the ligament insertion
sites in captive chimpanzees, which tend to use terrestrial locomotion [2], would be more
similar to that of gorillas than that of wild chimpanzees. In contrast, the morphology of the
ligament insertion sites in captive orangutans and gorillas, which prefer to stay on elevated
structures [12,16,17,26], will translate the greater load in the wrist region. Our findings
would increase current knowledge of how captive conditions can influence the locomotor
pattern of hominoid primates and modify the anatomical characteristics of upper-limb
joint complexes like the wrist. We also believe that follow-up studies are warranted to
determine how our results may be applied to improve the enclosures and environments of
primates in captivity and make them as similar as possible to the environments found in
the wild.

2. Materials and Methods
2.1. Osteological Samples

A total of 118 left radii were included in the study: 51 from Pan troglodytes (25 wild
and 26 captive); 43 from Gorilla gorilla (31 wild and 12 captive); and 24 from Pongo pygmaeus
(15 wild and 9 captive) (Table 1). All the radii used in the present analysis belong to
primates that died from causes unrelated to the present study. The primates raised in the
wild were provided by the Anthropologisches Institut und Museum (University of Zurich,
Ziirich, Switzerland), and the primates bred in captivity, by the Museu de Ciencies Naturals
de Barcelona (Barcelona, Spain) and the Museo Anatémico de la Universidad de Valladolid
(Valladolid, Spain). All specimens were from adult primates, as defined by the presence of
fused epiphyses and the third molar. The captive primates used in this study came from
various Spanish zoological parks (Madrid Zoo, Barcelona Zoo, Loro Parque de Tenerife,
Bioparc de Valencia, Zoo de Fuengirola, Zoo Valwo de Valladolid, and Zoo de Santillana
del Mar). The wild chimpanzees and gorillas analyzed came from Equatorial Guinea,
Gabon, Liberia, and Cameroon, while the orangutans came from Borneo and Sumatra.

Table 1. Radius specimens used for the 3D GM analysis. M = Male, F = Female, I = Indeterminate.

Species n Sex Origin
Gorilla gorilla (Wild) 31 M=17/F=14 Equatorial Guinea, Cameroon, Gabon, French Cameroon
Gorilla gorilla (Captive) 12 M=6/F=6 Madrid Zoo, Loro Parque dfe Tenerife, Fuengirola Zoo, Bioparc de
Valencia, Barcelona Zoo
Pan troglodytes (Wild) 25 M=11/F=13/1=1 Equatorial Guinea, Liberia, French Cameroon
Pan troglodytes (Captive) 26 M=15/F=11 Valladolid Valwo Zoo, Fuengirola Zoo, Madrid Zoo, Barcelona Zoo
Pongo pygmaeus (Wild) 15 M=8/F=7 Sumatra, Borneo
Pongo pygmaeus (Captive) 9 M=2/F=7 Santillana del Mar Zoo, Fuengirola Zoo, Madrid Zoo, Barcelona Zoo
Wild =71
TOTAL 118 Captive= 47

2.2. 3D GM Analysis

The distal radial epiphyses were scanned with a 3D Next Engine Ultra HD laser
surface scanner at a resolution of 0.1 mm space-point separation, with a density of 40 k (2x)
points. The different sections of the scans were merged with the Volume Merge option of
Next Engine HD software at a resolution of 0.5 mm and saved as a PLY file. The resulting
triangle mesh was edited with the open-source MeshLab software [40], and the models
were imported into Landmark Editor software (v. 3.6) [41] for placing the landmarks.

The landmarks previously proposed by Casado et al. [38] were used to represent the
morphology of the two insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments in the distal
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radial epiphysis. Nine Type II and one Type Il landmarks were used: the L1-L4 landmarks
for the SRL insertion site and the L5-L10 landmarks for the common insertion site of the
RSC and LRL (Figure 1). The raw data obtained with Landmark Editor software based on
the landmark coordinates were exported into the Morpho] statistical package [42].

In order to confirm the reliability of the landmarks, we established two protocols
to calculate intra-observer error and inter-observer error before beginning the analyses.
For intra-observer error, each observer placed all the landmarks in the sample on three
separate days, with a 48 h interval between the days. Inter-observer error was calculated
at the same time as intra-observer error. Two additional experienced observers placed
all the landmarks in the sample on three separate days, with a 48 h interval between the
days. The 48 h interval was to rule out the possibility of an observer placing the landmarks
through a mechanical repetition of previous placements. Differences were analyzed with a
pairwise Mann-Whitney analysis in order to detect any lack of reliability in the landmarks
or the data.

A generalized Procrustes analysis (GPA) was used to reduce variability due to dif-
ferences of size, placement, or orientation and to minimize the sum of square distances
between equivalent landmarks [42-45]. This procedure allows the resulting data, termed
Procrustes coordinates, to be used in a multivariate analysis [44]. A principal components
analysis (PCA) was then performed in order to reduce complex multidimensional data to
fewer components, or eigenvectors, which could be used to explain the main differences
between the groups [42—-45].

After the PCA, sample normality was tested in PAST software using the Shapiro-Wilk
and Anderson-Darling tests. Variation in species was tested with a Procrustes ANOVA
with permutation, including status (wild—captive). In order to determine the potential effect
of sex on the morphological characteristics of the ligament insertion sites, we performed a
discriminant function analysis (DFA) for all groups and other DFA for each of the species,
controlling for sex and status. The groups were classified using a DFA with Fisher’s
classification rule and leave-one-out cross-validation. Subsequently, we performed a
MANCOVA with species as group and centroid size as covariate [44] for each of the species,
using log-transformed centroid size to increase the accuracy of the model.

In order to determine the influence of size on variation in shape (allometric scaling), a
multivariate regression analysis (MRA) with a permutation test with 1000 randomizations
was performed. Procrustes coordinates, indicative of shape, was the dependent variable,
and the centroid size (CS), indicative of size, was the independent variable [42-45]. After
corroborating the allometric influence of the sample, a second PCA was performed with
the regression residuals.

3. Results

The analysis of intra-observer error and inter-observer error revealed no significant
differences (Supplementary Table S1).

The PCA yielded 23 PCs, the first three of which accounted for 72.4% of the variation
in the shape of the two insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments (PC1, 52.5%;
PC2,12.7%; PC3, 7.2%). The remaining PCs accounted for <5% each of the variation in
shape. The scatterplot of PC1 vs. PC2 (Figure 2) shows differences among the six groups of
primates, although there is a clear degree of overlap. The wild and captive Pongo pygmaeus
and the wild Pan troglodytes were mainly located in the negative PC1 values, while the
wild and captive Gorilla gorilla were mainly located in the positive values, and the captive
Pan troglodytes were mainly located in an intermediate position between the positive and
negative values. More positive PC1 values could be seen in wild than in captive Gorilla
gorilla and Pongo pygmaeus, while more positive PC1 values were seen in captive than in
wild Pan troglodytes. Specimens with positive PC1 values were characterized by relatively
small insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments and by an ulnopalmar orientation
of the SRL insertion site in relation to the RSC + LRL insertion site. In contrast, in specimens
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with negative PC1 values, the two insertion sites were relatively large, and the SRL insertion
site had a palmar orientation in relation to the RSC + LRL insertion site.
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Figure 2. Convex Hull of PC1 vs. PC2 derived from the PCA of the 3D GM analysis. Dark blue
wireframes show the extreme shape of each PC in a palmar view (upper panel) and a proximal view
(lower panel). Light blue wireframes show the mean shape (coordinates 0.0).

In contrast, more positive PC2 values were seen in captive Pongo pygmaeus, while more
negative values were seen in wild Pongo pygmaeus. Specimens with positive PC2 values
had a relatively large and palmarly oriented insertion site of the SRL in relation to the RSC
+ LRL insertion site, while specimens with negative PC2 values had a relatively small and
ulnopalmarly oriented insertion site of the SRL in relation to the RSC + LRL insertion site
(Figure 2).

Procrustes ANOVA showed significant differences between wild and captive speci-
mens in centroid size (SS = 5601.35, MS = 2800.67, df = 2, F = 45.56, p = 0.005) and in shape
(55 =0.74, MS = 0.02, df =46, F = 4.8, p < 0.001). The DFA of the effect of sex showed no
significant differences between males and females in the morphology of the ligament inser-
tion sites, either in Procrustes distances (Pd = 0.02, p = 0.26) or in Mahalanobis distances
(Md = 0.94, p = 0.56). However, when status was included in the analysis, significant differ-
ences were observed among captive gorillas in Procrustes distances (Pd = 0.08, p = 0.03) but
not in Mahalanobis distances (Md = 3.58, p = 0.88). There were no significant differences
according to sex among wild gorillas, (Pd = 0.02, p = 0.71; Md = 3.83, p = 0.55), captive
chimpanzees (Pd = 0.03, p = 0.48; Md = 10.51, p = 0.31), wild chimpanzees (Pd = 0.03,
p =091, Md =291, p = 0.96), captive orangutans (Pd = 0.10, p = 0.40; Md = 1.44, p = 0.40),
or wild orangutans (Pd = 0.04, p = 0.84; Md = 3.35, p = 0.25). The DFA showed significant
differences in Procrustes distances between wild and captive specimens of all three species.
It also showed significant differences in Mahalanobis distances for wild vs. captive gorillas
and chimpanzees but not for orangutans (Table 2). Leave-one-out cross validations showed
that the post hoc probabilities of correct classification decreased in all the comparisons
(Table 3).

Table 2. Procrustes and Mahalanobis distances between wild and captive specimens.

Species Procrustes Distances Mahalanobis Distances
Wild vs. Captive Gorilla gorilla 0.09 (p < 0.0001) 4.03 (p = 0.01)
Wild vs. Captive Pan troglodytes 0.08 (p < 0.0001) 2.70 (p = 0.01)

Wild vs. Captive Pongo pygmaeus 0.08 (p = 0.006) 33.93 (p = 0.07)
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Table 3. Percentages of correct post hoc classification from the discriminant functions and after leave-one-out cross-

validation, with the percentage of decrease in correct classification.

Discriminant Functions After Cross-Validation Decrease in Correct Classification
Wild vs. Captive Gorilla gorilla 96.66% 63.58% 33.08%
Wild vs. Captive Pan troglodytes 94.16% 64.69% 29.47%
Wild vs. Captive Pongo pygmaeus 100% 69.99% 30.01%

The MANCOVA showed a predictive value of 16.49% (Tot SS = 0.13, Pred SS = 0.02,
Res SS = 0.10, p = 0.04) for captive gorillas, 11.68% (Tot SS = 0.20, Pred SS = 0.02, Res
SS =0.18, p = 0.002) for wild gorillas, 4.82% (Tot SS = 0.27, Pred SS = 0.01, Res SS = 0.26,
p = 0.258) for captive chimpanzees, 4.56% (Tot SS = 0.31, Pred SS = 0.01, Res SS = 0.30,
p = 0.33) for wild chimpanzees, 7.56% (Tot SS = 0.13, Pred SS = 0.01, Res SS = 0.12, p = 0.776)
for captive orangutans, and 15.75% (Tot SS = 0.17, Pred SS =0.03, Res SS = 0.14, p = 0.009)
for wild orangutans. Both wild and captive gorillas with allometric effect showed an axial
rotation of the RSC + LRL and SRL insertion sites associated with a displacement of the
palmar margin of the lunate fossa (Figure 3). Wild orangutans with significant MANCOVA
values had a larger depression in the RSC + LRL insertion site.

Figure 3. Distal view of the carpal articular surface of radius in (a) a gorilla with low allometric effect
and (b) a gorilla with great allometric effect. A marked displacement of the palmar margin of the
lunate fossa can be observed in (b).

The MRA of shape over CS found that 27.12% of the variation in the shape of the
insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments was attributable to size (p < 0.001).
The second PCA, performed with the MRA residuals, yielded 23 PCs, the first 6 of which
accounted for 76% of the total variation in the shape of the insertion sites of the palmar
radiocarpal ligaments (PC1, 27.5%; PC2, 19.5%; PC3, 8.9%; PC4, 7.6%; PC5, 6.6%; PC6,
5.9%). The remaining PCs accounted for <5% each of the variation in shape. The scatterplot
of PC1 vs. PC2 (Figure 4) shows that wild Gorilla gorilla and captive Pan troglodytes are
mainly located in the positive PC1 values, while the other four types of specimens are
mainly located in the negative PC1 values. More positive PC1 values could be seen in
wild than in captive Gorilla gorilla and Pongo pygmaeus, while more positive PC1 values
were seen in captive than in wild Pan troglodytes. The shape changes observed in PC1 in
the second PCA were similar to those observed with the first PCA using the Procrustes
coordinates. More positive PC2 values were seen in captive Pongo pygmaeus, while more
negative values were seen in wild Pongo pygmaeus. Among specimens with positive PC2
values, the SRL insertion site was relatively large with a palmar orientation in relation
to the RSC + LRL insertion site, while the RSC + LRL insertion site was relatively small.
Furthermore, in specimens with negative PC2 values, the SRL insertion site was relatively
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small, with an ulnopalmar orientation in relation to the RSC + LRL insertion site, while the
RSC + LRL insertion site was relatively large (Figure 4).
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Figure 4. Convex Hull of PC1 vs. PC2 derived from the PCA post regression of the 3D GM analysis.
Dark blue wireframes show the extreme shape of each PC in a palmar view (upper panel) and a
proximal view (lower panel). Light blue wireframes represent the mean shape (coordinates 0.0).

4. Discussion

We have analyzed by 3D GM the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments in
specimens from Gorilla gorilla, Pan troglodytes, and Pongo pygmaeus. Our findings indicate
that there are morphological differences both between species and between wild and
captive individuals of the same species that may be a result of differences in locomotor
behavior. Moreover, these differences were not affected by the sex of the specimen, except in
captive gorillas, where there were differences between males and females in Procrustes but
not in Mahalanobis distances. In the first PCA (Figure 2), the distribution of the three species
in PC1 was similar to that previously described by our team [38]: positive PC1 values
for gorillas, negative values for orangutans, and intermediate values for chimpanzees.
Gorillas are the least arboreal of the three species and use knuckle-walking more frequently
than the other two [27,45], which can explain their relatively small ligament insertion
sites. The increased stability of the scaphoid and lunate bones, an adaptation to knuckle-
walking [46], reduces the need for large ligaments to stabilize the radiocarpal joint. In
contrast, orangutans are the most arboreal of the three species [47] and have relatively large
ligament insertion sites. Their palmar radiocarpal ligaments are more highly developed to
compensate for the large traction forces affecting the wrist during vertical climbing [48,49].
Orangutans are also characterized by a relative palmar orientation of the SRL insertion
site, which is likely a result of the larger size of the radiolunate joint [50], which allows
for the greater loading of the joint that occurs during vertical climbing [48,51]. Finally,
chimpanzees, in an intermediate position between gorillas and orangutans, use a more
varied locomotion, combining knuckle-walking with arboreal locomotion [52-54]. When
the effect of size on shape variation (allometric scaling) (Figure 4) was eliminated, the most
significant change was the displacement of captive gorillas toward negative PC1 values
and of captive chimpanzees toward positive PC1 values. Nonetheless, there were still
significant differences between wild and captive specimens of each of the three species,
indicating that conditions of captivity can lead to changes in the development of locomotor
behavior of hominoid primates that can modify the anatomical characteristics of large joint
complexes like the wrist [2].

Both PCAs showed that wild gorillas had more positive PC1 values than captive
gorillas, indicating that the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments are relatively
larger in captive than in wild gorillas (Figures 2 and 4). Since a small size of these insertion
sites is related to knuckle-walking and a larger size to suspensory behavior or vertical
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climbing [38], we can infer that captive gorillas climb from the ground to the elevated places
of their habitat more frequently than do wild gorillas. Although few studies have been
conducted comparing the locomotion of wild vs. captive gorillas, some have shown that
captive gorillas have a greater preference for elevated places in their habitats, such as rocks
or trees, than for the flat places of the substrate [26,27]. Furthermore, the locomotor behavior
of captive gorillas is more often limited to vertical substrates, because the artificial material
of these substrates is less prone to breakage than the branches of natural trees, making them
easily usable by large gorillas [27]. Although gorillas are the least arboreal of all hominoid
primates [46], they are capable of using different types of arboreal locomotion, especially
vertical climbing, to seek food or to build nests [55], and captive gorillas tend to build
their nests in elevated places more often than their wild counterparts [56]. Interestingly;,
the analysis of the cross-section of the humerus diaphysis by Canington et al. [9] revealed
significant differences between wild and captive gorillas. In fact, the adult specimens
of wild Gorilla gorilla were more like adult specimens of Gorilla beringei, which is more
terrestrial than Gorilla gorilla. This is in line with our findings that the morphology of the
insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments is more typical of knuckle-walkers in
wild than in captive gorillas (Figures 2 and 4).

Unlike gorillas, the captive chimpanzees had more positive PC1 values than their
wild counterparts (Figures 2 and 4). The relatively small size of the insertion sites of
the palmar radiocarpal ligaments in captive chimpanzees could indicate that they rely
on knuckle-walking more often than wild chimpanzees. Chimpanzees are known to
be less terrestrial than gorillas [46] and are estimated to spend 33.68% of their time in
trees when living in the wild [12]. This arboreal behavior is more evident in infantile
and juvenile individuals, whose behavior is generally suspensory, dominated by the
upper extremity, while adults exhibit more terrestrial locomotion, especially knuckle-
walking [53,57,58]. Captive chimpanzees also have a preference for elevated sites in their
habitats [13,15,27] and are estimated to spend up to 40% of their time in structures above
ground level [59]. Despite this preference of wild and captive chimpanzees for elevated
substrates, captive juvenile chimpanzees use knuckle-walking more frequently than do
wild chimpanzees [2,60]. The higher frequency of knuckle-walking in captive juvenile
chimpanzees could explain the differences in the morphology of the insertion sites of
palmar radiocarpal ligaments between our wild and captive chimpanzees. Osteoarticular
structures in developing individuals are more susceptible to differences in loading [61],
and the captive juveniles use knuckle-walking more frequently, while wild juveniles use
arboreal locomotion more than adult specimens [58]. The greater amount of time that
captive juveniles spend on the ground, in many cases knuckle-walking on relatively rigid
surfaces, also explains other anatomical differences that have been observed in the wrist
region between wild and captive chimpanzees, such as the larger relative size of the surface
of the distal radial epiphysis in captive specimens [2]. An additional factor may explain
the reduced use of arboreal locomotion in captive chimpanzees: wild chimpanzees spend
up to 50% of their time searching for food in trees [62], while captive chimpanzees spend
less time on this activity [63], even in large naturalistic enclosures [64].

Wild orangutans had more positive PC1 values than captive orangutans, indicating
that the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments are relatively large in captive
specimens (Figures 2 and 4). The few studies that have analyzed differences in locomotion
between wild and captive orangutans have found that both wild and captive individuals
prefer elevated places. They avoid moving along the ground and spend up to two-thirds
of their time in trees or on elevated platforms [16]. Still, the differences we have observed
in the ligament insertion sites can be explained by the mechanical differences in vertical
climbing between wild and captive orangutans. Vertical climbing accounts for 22-26%
of the total locomotion time of orangutans—in adults and juveniles and in males and
females [7,65]. Wild orangutans use a more cautious, slow, short-step vertical climbing
because of their complex habitat ecology [66], while captive orangutans are less cautious
and faster with longer steps, possibly because, in captivity, the individuals are more familiar
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with the fixed and stable structures used for climbing their artificial habitat [7]. This faster
vertical climbing with longer steps can put extra load on the wrist, which would explain
the larger size of the palmar radiocarpal ligaments in the captive orangutans, necessary
to ensure the stability of the radiocarpal joint [38,49,50]. Wild orangutans prefer to climb
using vines or narrow tree trunks with flexed-elbow vertical climbing [67], while captive
orangutans more frequently use extended-elbow vertical climbing, which involves a longer
support phase and is, hence, more mechanically demanding [7]. This increased mechanical
requirement entails a greater development of the palmar radiocarpal ligaments, resulting
in relatively large insertion sites (Figures 2 and 4), particularly for the SRL, as evidenced
by the PC2 values in our study. The SRL is an important stabilizer of the radiolunate joint
during vertical climbing [49,52], and the large size and palmar orientation of its insertion
site in captive orangutans compared to their wild counterparts helps to compensate for the
increased mechanical demands required by extended-elbow vertical climbing.

In addition to these morphological differences between wild and captive individuals,
our MANCOVA identified allometric scaling effects in wild and captive gorillas and in
wild orangutans. Both the wild and captive gorillas with a greater allometric effect had
an axial rotation that affected both the RSC + LRL and the SRL insertion sites. This axial
rotation was associated with expansion and concavation of the carpal articular surface of
radius, which could be due to the palmar-distal displacement of the palmar margin of the
lunate fossa, as shown in the 3D models (Figure 3). The wild orangutans with a greater
allometric effect had a depressed RSC + LRL insertion site, which was also seen in the
3D models.

5. Conclusions

In conclusion, our 3D GM analysis has identified morphological differences in the
insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments between wild and captive orangutans,
chimpanzees, and gorillas. These differences suggest that conditions of captivity can
lead to changes in the locomotor behavior of hominoid primates that can modify the
anatomy of some regions of the postcranial skeleton, such as the wrist. Our results support
the idea advocated by some authors that bones from captive primates should be used
cautiously in osteological studies, as the functional implications of these studies may be
highly conditioned by the conditions of captivity [1,3]. This is particularly evident in
the distal radial epiphysis, where other anatomical differences between wild and captive
hominoid primates [2] have also been identified. We hope that our results can help to
improve the habitats of captive hominoid primates by enriching the spaces and creating
similar dynamics to their natural wild environment [64,68]. In this way, captive specimens
could recreate as closely as possible the locomotor behaviors that they would develop in
natural environments. In addition, our findings can be useful in studies of comparative
anatomy. For example, the fact that captive conditions can modify the morphology of
muscle and ligament insertion sites leads us to suggest that future studies reconstructing
the locomotor behavior patterns of fossil primates based on a comparison with bone
specimens of present-day primates should, whenever possible, use bones of individuals
born and raised in the wild.

6. Limitations and Future Directions

The main limitation of our study is the relatively limited number of specimens ana-
lyzed, especially Pongo pygmaeus. For this reason, we believe that future studies should
include more specimens to further explore the morphological differences observed in the
present study and determine if they are truly representative. In addition, since we analyzed
only one specific anatomical region, in order to determine more precisely how different
locomotor behaviors can modify bone morphology in captive primates, we suggest includ-
ing other regions, such as the elbow, the shoulder, the knee, and the hip. The methods
used in the present study could also be used to see if these differences occur equally in the
right and left side of these primates. Furthermore, we consider that, in future studies, it
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would be interesting to study the body mass of captive primates in situ to corroborate if
their body mass is directly related to bone dysmorphologies. Finally, our group is currently
exploring the specific locomotor behaviors developed by captive primates with the aim of
identifying common patterns related to the morphological changes we have observed in
this study.

Supplementary Materials: The following are available online at https:/ /www.mdpi.com/article/
10.3390/anil11071856/s1, Table S1: Results of the pairwise Mann-Whitney analysis of intra-and
inter-observer error. The first number in the heading indicates the number of the observer (observer
1,2, or 3) and the final number indicates the day the analysis was performed (day 1, 2, or 3).
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Resumen del articulo 4

Objetivos: Explorar las diferencias anatdmicas en las zonas de insercion de los
ligamentos radiocarpianos palmares entre los representantes del género Hylobates y otros
primates hominoideos, que puedan estar relacionadas con sus diferentes tipos de

locomocion.

Materiales y métodos: Se analizé la morfologia de las zonas de insercion de los
ligamentos radiocarpianos palmares con morfometria geométrica tridimensional (3D
GM) en la epifisis distal del radio de 44 Hylobates, 25 Pan, 31 Gorilla 'y 15 Pongo.

Resultados: Las zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares eran
relativamente mas grandes en Hylobates que en los otros primates hominoideos y la zona
de insercion del ligamento radiosemilunar corto presenté una orientacion mas palmar en

los representantes de este género.

Discusién: Las diferencias morfologicas en las zonas de insercion entre Hylobates y los
otros primates hominoideos pueden estar relacionadas con sus diferentes tipos de
locomocion. El tamafio relativamente mayor de las zonas de insercion en Hylobates puede
complementar la morfologia peculiar de la extremidad superior en estos primates y puede
estar relacionado con su tamafio corporal mas pequefio, lo que les permite practicar un
tipo de locomocion que es unico dentro de la superfamilia de los primates hominoideos:

la braquiacion rapida de rebote (ricochetal brachiation).

Palabras clave: radio distal, ligamentos radiocarpianos, primates hominoideos,

Hylobates.
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1. INTRODUCTION

The primates of the genus Hylobates have marked morphological differences from
the other primates in the Hominoid superfamily (Young, 2003). The causes of these
differences have been widely studied and debated, as hylobatids were the first to diverge
in the evolutionary lineage of hominoid primates (Zehr, 1999). This debate has given rise
to different hypotheses on the origin of brachiation. Some investigators suggest that if the
common ancestor of the Hominoid superfamily had a hylobatid-like body, brachiation
would have been a primitive type of locomotion (Tuttle, 1975; Begun, Ward & Rose,
1997), while others propose that the locomotor behavior of Hylobates may have derived
secondarily as a consequence of their small body size (Cartmill, 1985; Larson, 1998;
Young, 2003). The study of the postcranial skeleton of Hylobates can shed light on this
issue and help to understand how its phenotype correlates with its locomotor behavior
(Young, 2003).

One of the most striking anatomical features of Hylobates is its long upper limb
relative to its small body size (Pontzer, 2016), which permits a suspensory locomotion
that is kinematically different from that of other hominoid and non-hominoid primates
(Hunt, 1991; Isler, 2005). The brachiation practiced by Hylobates is characterized by a
high biomechanical efficacy, short cycles, a high transfer rate between movements, and
asymmetrical cycles in the use of the lower limbs (Isler, 2002). Together, these
characteristics lead to a concentration in the upper limb of virtually all the work factor
generated during brachiation (Thorpe & Crompton, 2006). In turn, this produces a series
of traction forces that necessitate morphological changes in the wrist to stabilize the radial
and ulnar deviation that takes place (Sarmiento, 1988). The anatomical peculiarities of
the upper limb of hylobatids have been explored over the past few years from both an
osteological (Richmond, Begun& Strait, 2001; Prime & Ford, 2016; Orr, 2017) and a
muscular (van Leeuwen, Vanhoof, Kerkhof, Stevens & Vereecke, 2018; Vanhoof, van
Leeuwen & Vereecke, 2020) perspective. However, few studies have quantitatively
examined the functional adaptations of the upper limb of hylobatids in relation to their

locomotor behavior (Vanhoof et al., 2020).
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Unlike other osteological regions of the upper limb, the distal radial epiphysis has
no well-defined muscle insertion sites to link its morphological differences with the types
of locomotion developed by hominoid primates. However, in the distopalmar region of
the distal radial epiphysis, both the insertion site of the short radiolunate ligament (SRL)
as well as the common insertion site of the radioscaphocapitate ligament (RSC) and the
long radiolunate ligament (LRL) can be related to the functional characteristics of the
wrist of hominoid primates and their locomotor behavior (Casado et al., 2019). Based on
these previous findings by our group, we have now analyzed the insertion sites of the
palmar radiocarpal ligaments of Hylobates by three-dimensional geometric
morphometrics (3D GM) with the aim of determining whether their characteristic
morphology can be quantitatively differentiated from that of other hominoid primates and
whether it is related to their unique type of locomotion. The results obtained from this
study can help to increase the currently available knowledge of the anatomy and wrist
function of hylobatids, especially at the osteological and ligament level. We believe that
our results can be applied in several fields, including comparative anatomy, evolutionary
anatomy and biological anthropology, since they can be used to identify the type of
locomotion used by fossil hominoid primates by analyzing fragments of the distal radial
epiphysis.

2. MATERIALS AND METHODS
2.1. Osteological samples

A total of 115 left radii (Table 1) belonging to Pan (N=25), Gorilla (N= 31),
Pongo (N=15), and Hylobates (N=44) specimens were analyzed in this study. All the
specimens came from the Anthropologisches Institut und Museum (AIM) of the
University of Zurich, Switzerland and correspond to adult individuals who died from
reasons unrelated to this study. The adult age of the specimens was estimated by dental

eruption patterns and the total fusion of the distal radial epiphysis.
2.2. 3D GM analysis

The distal radial epiphysis of each specimen was scanned by a 3D Next Engine

Ultra HD laser surface scanner, at a resolution of 0.1 mm space-point separation with a
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density of 40k (2x) points. The different sections of the scans were fused with the Volume
Merge option of Next Engine HD software at a resolution of 0.5 mm and saved as a PLY
file. The resulting triangle mesh was edited with the open-source MeshLab software
(Cignoni et al., 2008) and the models were imported into Landmark Editor software (v.
3.6) (Wiley, 2006) for placing the landmarks (Casado et al., 2019).

The sets of landmarks proposed by Casado et al. (2019) were used to represent
the morphology of the two insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments in the distal
radial epiphysis (Fig. 1). Ten type Il landmarks were used: the L1-L4 landmarks for the
SRL insertion site and the L5-L10 landmarks for the common insertion site of the RSC
and LRL. The raw data obtained with Landmark Editor software based on the landmark

coordinates were exported into the MorphoJ statistical package (Klingenberg, 2011).

In order to confirm the reliability and reproducibility of the landmarks, we
calculated intra- and inter-observer error before beginning the 3D GM analysis. Three
experienced investigators each placed all the landmarks in the 44 Hylobates specimens
on three separate days, with a 48-hour interval between the days to decrease the possibility
of an investigator mechanically repeating the placement of the landmarks. Observer error
in the other specimens had been calculated in a previous study by our group (unpublished
results). Differences were analyzed with a pairwise Mann-Whitney analysis to detect any

lack of reliability in the landmarks or the data.

A generalized Procrustes analysis (GPA) was used to eliminate variability due to
differences of size, placement, or orientation and to minimize the sum of square distances
between equivalent landmarks (Bookstein, 1991; O'Higgins, 2000; Zelditch, Swiderski,
Sheets & Fink, 2004). This procedure allows the resulting data, termed Procrustes
coordinates, to be used in a multivariate analysis (Rohlf & Marcus, 1993; Zelditch et al.,
2004). A Principal Components Analysis (PCA) was then performed in order to reduce
complex multidimensional data to fewer components, or eigenvectors, which could be
used to explain the main differences between the groups (O'Higgins, 2000; Zelditch et al.
2004; Klingenberg, 2011). Subsequently, the normality of the sample was tested using
the Shapiro-Wilk and Anderson-Darling tests in PAST software. Multivariate analyses of
the variance (MANOVA and PERMANOVA) were performed to explore the observed
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differences between all major components and determine their potential statistical

significance.

In order to determine the influence of size on variation in shape (allometric
scaling), a multivariate regression analysis (MRA) was performed with the Procrustes
coordinates (indicative of shape) as the dependent variable and the logarithm of the
centroid size (log CS), indicative of size, as the independent variable (Bookstein, 1991;
O'Higgins, 2000; Zelditch et al., 2004, Klingenberg, 2011). Finally, a covariance matrix
was generated and a second PCA was performed with the regression residuals.

2.3. Ethical note

The research complied with protocols approved by the Institutional Animal Care
and Use Committee of the University of Barcelona and adhered to the legal requirements

of Spain.
3. RESULTS

The analyses of intra- and inter-observer error revealed no significant differences
(Supporting Information). The PCA identified 23 Principal Components (PCs), the first
six of which explained 74.58% of the variation in shape of the two insertion sites of the
palmar radiocarpal ligaments (PC1, 32%; PC2, 12.6%; PC3, 11.03%; PC4, 7.7%; PC5,
5.83%; PC6, 5.42%). The remaining PCs accounted for <5% each of the variation in
shape. The scatterplot of PC1 vs. PC2 (Fig. 2) shows the differences among the four
groups studied. Hylobates is located in the negative PC1 values, while Gorilla is located
in the positive PC1 values, and Pan and Pongo are located near the 0.0 PC1 value. PC2

does not show large differences between the four groups of hominoid primates.

The PC1 findings (Fig. 2) showed that specimens with positive PC1 values were
characterized by relatively small insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments and
by an ulnopalmar orientation of the SRL insertion site. In contrast, in specimens with
negative PC1 values, the two insertion sites were relatively large and the SRL insertion
site had a palmar orientation. The MANOVA analysis for PCs with parametric
distribution identified significant differences between Hylobates and the other hominoid
primates (F: 6.1; P<0.001). The PERMANOVA analysis for PCs with non-parametric
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distribution also identified significant differences between Hylobates and the other
hominoid primates (F: 8.6; P<0.001), except in the case of the PC2 for Gorilla (P=0.20).

The MRA of shape (Procrustes coordinates) over size (log CS) indicated that
22.66% of the variation in the shape of the insertion sites of the palmar radiocarpal
ligaments was attributable to size (P<0.001). The second PCA performed with the
regression residuals also identified 23 PCs, the first seven of which accounted for 74.02%
of the variation in shape of the two insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments
(PC1, 17.23%; PC2, 16.28%; PC3, 13.74%; PC4, 7.57%; PC5, 7.22%; PC6, 6.43%; PC7,
5.55%). The scatterplot of PC1 vs PC2 (Fig. 3) shows a large overlap among the four
hominoid primates studied, indicating that the morphological differences detected in the

first PCA (Fig. 2) are attributable to the influence of size on shape.
4. DISCUSSION

Our 3D GM analysis detected significant differences between Hylobates and the
three other hominoid primates in the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments.
The Hylobates specimens had negative PC1 values (Fig. 2), indicating a significantly
larger RSC + LRL insertion site. These ligaments limit the extension and ulnar deviation
of the wrist and are fundamental in the stabilization of the scaphoid (by the RSC) and
lunate (by the LRL) (Nordin & Frankel, 2001; Short, Werner, Green & Masaoka, 2002;
Cardoso & Szabo, 2007; Short, Werner, Green, Sutton & Brutus, 2007; Apergis, 2013;
Bateni, Bartolotta, Richardson, Mulcahy & Allan, 2013; Ringler & Murthy, 2015). In
addition, Hylobates specimens had a palmar — rather than ulnopalmar — orientation of the
SRL insertion site. The SRL is functionally important since it limits the extension and
ulnar deviation of the wrist and stabilizes the lunate bone (Apergis, 2013; Short et al.,
2002; Short et al., 2007). In contrast, our Gorilla specimens had positive PC1 values
(Fig.2), indicating smaller insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments. Gorilla is
the most terrestrial semi-arboreal primate (Ross & Lukas, 2006), and the smaller insertion
site may be the result of an osteological adaptation to knuckle-walking, as the bones of
these primates have developed characteristics that guarantee the stability of the scaphoid
and lunate (Orr, 2017). Pan and Pongo specimens were located in the central PC1 values
(Fig. 2), indicating larger insertion sites than Gorilla. Pan and Pongo are semi-arboreal

primates, and their larger insertion sites and corresponding larger ligaments can
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compensate for the traction forces generated in the radiocarpal joint during arboreal
activities, such as vertical climbing (Sarmiento, 1988; Richmond et al., 2001).

The fact that the different types of locomotion developed by hominoid primates
occupy a specific region of PC1, could indicate that the morphological changes observed
in Hylobates are due to a highly derived locomotion (Cartmill, 1985). Hylobates
combines safer types of locomotion, such as brachiation and vertical climbing (Chatani,
2003; Thorpe & Crompton, 2005), with rapid ricochetal brachiation, arm swinging, and
more dangerous aerial phases (Fan, Scott, Fei & Ma, 2013; Orr, 2017). This characteristic
locomotion is made possible by the combination of a small body size (Young, 2003) with
a characteristic morphology of hominoid primates: a shortened lumbar region, a
dorsoventral flattening and lateral expansion of the thorax (Selby & Lovejoy, 2017), a
dorsally repositioned and craniocaudally elongated scapula, and a shortened olecranon
that facilitates elbow extension (Byron, Granatosky & Covert, 2017). In addition,
Hylobates has its own unique anatomical adaptations: thin, hook-shaped hands with
extremely long triphalangeal fingers; a unique ball-and-socket wrist joint; particular
muscle characteristics, such as powerful elbow flexors; and an extremely long anterior
limb (Isler, 2005) that decreases the specific metabolic cost of mass per unit distance
traveled (Pontzer, 2007; Pontzer, 2016).

This differentiated morphology makes it possible for Hylobates to rely on
suspensory behaviors, with a significant proportion of aerial phases during arboreal
locomotion (Cant, Youlatos & Rose, 2001; Cant, Youlatos & Rose, 2003). The use of
brachiation in Hylobates ranges from 48% to 84% of total locomotion time, with
quadrupedal locomotion being virtually non-existent, unlike other members of the
Hominoid superfamily (Gebo, 1996, Cant et al., 2001). Furthermore, several studies have
found that the type of suspension used by Hylobates in the aerial phases is kinematically
different from that of other primates (Usherwood, Larson & Bertram, 2003; Fan, Jiang
&Tian, 2009), as Hylobates uses a rapid ricochetal brachiation (or bouncing brachiation)
that includes a phase of true flight between contacts with the support elements (Chang,
Bertram & Lee, 2000; Reichard et al., 2016; Prime & Ford, 2016). This type of
brachiation involves a rapid rotation of the trunk and the complete extension of the
supporting limb before the flight phase (Bertram & Chang, 2001). In addition, Hylobates
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is the only hominoid primate with suspensory behavior where the load falls exclusively
on the upper limb, while other primates have either clambering-type suspensory
locomotion, where all four limbs are called into play, or transfer locomotion, where the
load is on the upper limb only 10-15% of the time (Cant, 1987; Thorpe & Crompton,
2006; Rein, Harvati & Harrison 2015). The characteristic brachiation of Hylobates, with
the greater involvement of the upper limb, means that large traction loads affect the
radiocarpal joint over an extended period of time (Rein et al., 2015). This could explain
the larger size of the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments that we have
observed in our PCA (Fig. 2).

Nevertheless, allometric scaling indicated that the different shape of the insertion
sites in Hylobates compared to the other hominoid primates was to a large degree
attributable to the relatively smaller body size of Hylobates. This morphological variance
could thus be explained by the fact that rapid brachiation is unworkable in large-bodied
primates, since a large body would produce greater tension in the supporting limb during
swinging, which would increase the risk of rupture (Fan et al., 2013). It is therefore likely
that the larger size of the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments in Hylobates
is due to their unique body morphology, which can support a type of locomotion that is
impossible for other hominoid primates with larger bodies. The smaller body of
Hylobates has allowed them to develop the use of rapid ricochetal brachiation, which
involves a considerable radial and ulnar deviation of the wrist (Sarmiento, 1988). This
deviation would then be compensated by a greater development of the palmar radiocarpal
ligaments to stabilize the radiocarpal joint in a neutral position (Byron et al., 2017). In
addition, the smaller body of Hylobates permits them to use extended-elbow vertical
climbing, which is characterized by a longer duration of the support phase and is
mechanically more demanding than other types of vertical climbing (Isler & Thorpe,
2003). This use of extended-elbow vertical climbing could well explain the larger size of
the insertion sites of the wrist ligaments in Hylobates, which would compensate for the

traction forces generated in the wrist (Tamagawa et al., 2020).

In conclusion, our 3D GM analysis has identified significant differences in the
RSC+LRL and SRL insertion sites in Hylobates compared to other hominoid primates.

We have seen that the morphology of these insertion sites in Hylobates is more similar to
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that of semi-arboreal primates like Pan and Pongo than to that of more terrestrial primates
like Gorilla. We have also observed that the particular shape of these insertion sites in
Hylobates may well be related to their unique locomotor behavior and to their smaller
body size. Our results expand the currently available information on the functional
anatomy of the wrist in hominoid primates and will also help investigators assign a
particular type of locomotion to fossil hominoid primates based on fragments of the distal
radial epiphysis.
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TABLES

Table 1. Osteological samples used in the 3D GM analysis. UZH = University of Zurich.

*Pan represents an individual of unknown sex.

Sample
Homo sapiens
Gorilla gorilla
Pan troglodytes

Pongo pygmaeus
Hylobates

TOTAL

31

31

25*

15

44

146

Male

119

12

17

11

24

72

Female

19

14

13

7

20

73

Collection

uB

UzH

UzH

UZH

UZH
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FIGURES

Figure 1. Distal radial epiphyses of (a) Gorilla, (b) Pan, (c) Pongo and (d) Hylobates. In

each of the distal radial epiphyses, the insertion sites of the palmar radiocarpal ligaments

are shown with the locations of the landmarks.
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Figure 2. Scatter plot of PC1 vs PC2 derived from the PCA of the 3D GM analysis. Dark
blue wireframes show the extreme shape of each PC in a palmar view (upper panel) and

a proximal view (lower panel). Light blue wireframes show the mean shape (coordinates

0.0).
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Figure 3. Scatter plot of PC1 vs PC2 derived from the PCA with the regression residuals
of the 3D GM analysis. Dark blue wireframes show the extreme shape of each PC in a
palmar view (upper panel) and a proximal view (lower panel). Light blue wireframes

show the mean shape (coordinates 0.0).

SUPPORTING INFORMATION

Results of the pairwise Mann-Whitney (ANEXOS) analysis of intra- and inter-observer
error. The first number in the heading indicates the number of the observer (observer 1,
2, or 3) and the final number indicates the day the analysis was performed (day 1, 2, or
3).
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OTROS RESULTADOS NO PUBLICADOS

Proyecto en fase de realizacidn: Estudio de las zonas de insercion de los ligamentos

radiocarpianos palmares en restos fosiles del linaje humano.

Muestra osteologica

Para la realizacion del presente estudio se han utilizado los radios izquierdos
pertenecientes a las especies Homo sapiens (N=31), Pan troglodytes (N=25), Gorilla
gorilla (N=31), Pongo pygmaeus (N=15) y ocho restos fosiles: Australopithecus
afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V), Australopithecus sediba (MH2 88-142),
Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419), Homo neaderthalensis (Tabun C4,
N=2), Paranthropus robustus (SK 3602), Proconsul heseloni (KNM-RU 2036 Al) y
Homo sapiens (Skhul 1).

Los individuos humanos proceden de la Unidad de Anatomia y Embriologia
Humanas de la Universidad de Barcelona (UB, Espafa) y pertenecen a individuos adultos
con edades comprendidas entre los 38 y 97 afios de edad (media de 80.9 afios). Los
primates no humanos proceden del Anthropologisches Institut und Museum de la
Universidad de Zurich (UZH, Switzerland). Las réplicas de primera generacion de los
restos fosiles pertenecen al Center for the Study of Human Origins (CSHO) que se

encuentra en el Departamento de Antropologia de la Universidad de Nueva York.
Protocolo de trabajo

En el presente estudio se utilizé el mismo protocolo de trabajo detallado en Casado et al.
(2019).

Andlisis estadisticos

Se utilizé un andlisis generalizado de Procrustes (GPA) para eliminar la variabilidad
debida a diferencias de tamafio, ubicacién u orientacion y para minimizar la suma de
distancias cuadradas entre landmarks de referencia equivalentes (Bookstein, 1991,

O'Higgins, 2000; Zelditch et al., 2004). Este procedimiento permite que los datos
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resultantes, denominados coordenadas de Procrustes, se utilicen en un andlisis
multivariado (Rohlf & Marcus, 1993; Zelditch et al., 2004). A continuacion, se realizé
un Analisis de Componentes Principales (PCA) con el fin de reducir los datos
multidimensionales complejos a menos componentes, 0 vectores propios, que podrian
usarse para explicar las principales diferencias entre los grupos (O'Higgins, 2000;
Zelditch et al., 2004; Klingenberg, 2011).

Las diferencias maximas entre grupos se analizaron mediante un analisis canonico
de la varianza (CVA). Las variantes candnicas derivadas del andlisis maximizan las
diferencias de forma entre grupos (Zelditch et al., 2004), representando el desplazamiento
de los landmarks respecto a la forma media de la varianza. Se comprobo la fiabilidad de
las diferencias grupales encontradas en el CVA utilizando un anélisis discriminante lineal
(LDA), con laregla de clasificacion de Fisher y el método de validacion cruzada jacknife,
que consiste en dejar un individuo fuera de la muestra a comparar para obtener las

probabilidades post hoc de clasificacion correcta (Klingenberg, 2011) .

Finalmente, se realiz6 un analisis multivariado de la regresion (MRA) con las
coordinadas de Procrustes (con una prueba de permutacion con 1000 aleatorizaciones),
indicativo de la forma, como variable dependiente y el tamafio del centroide (CS),
indicativo del tamafio del radio distal, como variable independiente (Bookstein, 1991;
O’Higgins, 2000; Zelditch et al., 2004, Klingenberg, 2011) para comprobar si la muestra

presenta afectacion alométrica.
Resultados provisionales

El PCA depard 23 componentes principales (PC), de los cuales los cinco primeros
explicaron el 73.8% de la diferencia de la forma de las dos areas de insercion ligamentosa:
PC1, 34.07%; PC2, 17.11%; PC3, 11.38%; PC4, 6.13%; PC5, 5.17%. El resto de
componentes principales son poco representativos de la diferencia total (<5% cada uno).
El scatter plot del PC1 vs. PC2 (Figura 1) muestra diferencias entre las cuatro especies
estudiadas, aunque existe un evidente grado de solapamiento entre ellas. Homo sapiens
se desplaza hacia los valores positivos del PC1 junto con Homo neaderthalensis (Tabun
C4) y Homo sapiens (Skhul 1) y los primates knuckle-walkers (Pan troglodytes y Gorilla
gorilla) junto con Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V), Paranthropus
robustus (SK 3602), Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419) y Australopithecus
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sediba (MH2 88-142) se desplazan hacia los valores negativos del PC1, mientras que
Pongo pygmaeus se halla situado en el valor 0.0 del PC1. EI PC2 permite diferenciar entre
si a los primates knuckle-walkers, con Gorilla gorilla ocupando los valores positivos del
PC2 y Pan troglodytes ocupando los valores negativos. EI PC3 no permite identificar
diferencias entre las cuatro especies estudiadas.

Los cambios de forma a lo largo del PC1 (Figura 1) muestran que los individuos
situados en los valores positivos se caracterizan por presentar un mayor tamafo relativo
del area de insercién de los ligamentos LREG + LRSL y un menor tamafio relativo y una
orientacion mas palmar del area de insercion del LRSC. En cambio, los individuos
situados en los valores negativos del PC1 presentan un menor tamario relativo del &rea de
insercion de los ligamentos LREG + LRSL y un mayor tamafio relativo y una orientacion
mas ulnopalmar del area de insercion del LRSC. Por otro lado, los cambios de forma a lo
largo del PC2 (Figura 1) muestran que los individuos situados en los valores positivos se
caracterizan por presentar un menor tamafio relativo de las dos areas de insercion y una
orientacion ulnopalmar del area de insercion del LRSC, mientras que los individuos
situados en los valores negativos presentan un mayor tamafio relativo de las dos areas de

insercion y una orientacion palmar del area de insercion del LRSC.

El CVA depar6 9 variables candnicas (CV) de los cuales las tres primeras explicaron
el 89.79% de la diferencia total de la forma de las areas de insercion ligamentosas. La
CV1 explico el 51.45% de la diferencia total de la forma, la CV2 el 26.98%, la CV3 el
11.36%. El resto de variables candnicas son poco representativas de la diferencia total de

la forma (<5% cada una).

Las pruebas de permutacion realizadas sobre distancias de Mahalanobis mostraron
diferencias significativas entre Homo sapiens moderno y: Australopithecus afarensis (AL
288-1Q, AL 288-1V) (p=0.001), Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419)
(p=0.001), Australopithecus sediba (MH2 88-142) (p=0.007), Homo neaderthalensis
(Tabun C4) (p=0.002) y Homo sapiens (Skhul 1) (p=0.001). También encontramos
diferencias entre Pan troglodytes y Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p<0.001), Pan
troglodytes y Homo sapiens (Skhul 1) (p=0.03), Pan troglodytes y Paranthropus robustus
(SK 3602) (p=0.03), Gorilla gorilla'y Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-
1V) (p=0.005), Gorilla gorilla y Australopithecus sediba (MH2 88-142) (p=0.03),
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Gorilla gorilla y Paranthropus robustus (SK 3602) (p=0.03), Gorilla gorilla y Homo
neaderthalensis (Tabun C4) (p=0.002), Gorilla gorilla y Homo sapiens (Skhul 1) (p=
0.03), Pongo pygmaeus y Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V)
(p=0.005), Pongo pygmaeus y Paranthropus robustus (SK 3602) (p=0.018), Pongo
pygmaeus y Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p=0.006).

Las pruebas de permutacion realizadas sobre distancias de Procrustes mostraron
diferencias significativas entre Homo sapiens moderno y: Australopithecus afarensis (AL
288-1Q, AL 288-1V) (p=0.001), Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419)
(p=0.007), Australopithecus sediba (MH2 88-142) (p=0.0009), Homo neaderthalensis
(Tabun C4) (p=0.001), Homo sapiens (Skhul 1) (p=0.004). También encontramos
diferencias entre: Pan troglodytes y Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p<0.001),
Gorilla gorillay Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V) (p=0.018), Gorilla
gorilla y Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419) (p=0.04), Gorilla gorilla y
Paranthropus robustus (SK 3602) (p=0.02), Gorilla gorilla y Homo neaderthalensis
(Tabun C4) (p=0.006). Pongo pygmaeus y Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL
288-1V) (p=0.018), Pongo pygmaeus y Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419)
(p=0.04), Pongo pygmaeus y Paranthropus robustus (SK 3602) (p=0.02), Pongo
pygmaeus y Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p=0.006).

El scatter plot de CV1 vs. CV2 (Figura 2) muestra una clara separacién entre
Homo sapiens, Homo neaderthalensis (Tabun C4) y Homo sapiens (Skhul 1),
desplazados hacia los valores positivos del CV1, y los primates hominoideos no humanos,
Paranthropus robustus (SK 3602), Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V),
Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419) y Australopithecus sediba (MH2 88-
142), desplazados hacia los valores negativos del CV1. Por su parte, el CV2 permite
distinguir Gorilla gorilla y Paranthropus robustus (SK 3602), desplazados hacia los
valores negativos, de los primates hominoideos no humanos méas arboreos (Pan
troglodytes y Pongo pygmaeus), junto con Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL
288-1V), Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419) y Australopithecus sediba

(MH2 88-142), desplazados hacia los valores positivos.

En el LDA, la comparacion de la forma de las areas de insercion ligamentosas fue

significativa para la distancia de Procrustes para: Homo sapiens moderno y
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Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V) (p<0.001), Homo sapiens moderno
y Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419) (p=0.003), Homo sapiens moderno y
Australopithecus sediba (MH2 88-142) (p=0.001), Homo sapiens moderno y
Paranthropus robustus (SK 3602) (p=0.02), Homo sapiens moderno y Homo
neaderthalensis (Tabun C4) (p<0.0001), Homo sapiens modernoy Homo sapiens (Skhul
1) (p=0.005), Pan troglodytes y Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p=0.04), Gorilla
gorilla y Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V) (p=0.05), Gorilla gorilla
y Australopithecus anamensis (KNM-ER-20419) (p=0.02), Gorilla gorilla y
Australopithecus sediba (MH2 88-142) (p=0.01), Gorilla gorilla y Paranthropus
robustus (SK 3602) (p=0.02), Gorilla gorilla y Homo neaderthalensis (Tabun C4)
(p<0.0001), Gorilla gorilla y Homo sapiens (Skhul 1) (p=0.03), Pongo pygmaeus y
Australopithecus afarensis (AL 288-1Q, AL 288-1V) (p=0.02) y Pongo pygmaeus y
Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p=0.007). En el T-square test se observaron
diferencias significativas entre Homo sapiens moderno y Australopithecus afarensis (AL
288-1Q, AL 288-1V) (p=0.03), Homo sapiens moderno y Australopithecus sediba (MH2
88-142) (p=0.002), Homo sapiens moderno y Paranthropus robustus (SK 3602)
(p=0.03), Homo sapiens moderno y Homo neaderthalensis (Tabun C4) (p=0.003) y
Homo sapiens moderno y Homo sapiens (Skhul 1) (p=0.005).

El MRA de la forma sobre el CS fue significativo (p=0.01), pero sélo el 2.11% de la

variacion de la forma de las areas de insercion ligamentosas era atribuible al tamafio.
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Table 1. CVA Mahalanobis and Procrustes (in italics) distances between groups with P-

values (in parenthesis) based on 1000 permutations.

H. sapiens P. troglodytes G. gorilla P. pygmaeus

A.afarensis 7.33 (p=0.001) 4.42 (p=0.09) 5.10 (p=0.005) 5.75 (p=0.005)

(AL 288-1Q, AL 288- | 0-19 (p=0.001) 0.07 (p=0.69) 0.11 (p=0.05) 0.11 (p=0.018)

1V

A.anamensis (KNM- | 6.94 (p=0.01) 5.01 (p=0.64) 6.25 (p=0.09) 6.04 (p=10.29)
ER-20419) 0.22 (p=0.007) 0.13 (p=0.29) 0.18 (p=0.01) 0.17 (p=0.04)
A. sediba (MH2 88- | 8.07 (p=0.007) 5.65 (p=0.34) 7.73 (p=0.03) 7.32 (p=0.10)
142) 0.19(p=0.0009) 0.09 (p=0.82) 0.16 (p=0.01) 0.14 (p=0.22)

P. robustus (SK 8.99 (p=0.003) 7.92 (p=0.03) 7.98 (p=0.03) 9.6704 (p=0.018)
3602) 0.23 (p=0.006) 0.13 (p=0.21) 0.18 (p=0.01) 0.08 (p=0.02)

H. neaderthalensis 5.42 (p=0.002) 6.72 (p<0.001) 7.69 (p=0.002) 7.74 (p=0.004)
(Tabun C4) 0.11 (p=0.001) 0.13 (p=0.03) 0.17(p=0.002) 0.13 (p=0.006)
H. sapiens (Skhul 1) | 6.70 (p=0.001) 7.30 (p=0.03) 8.84 (p=0.03) 8.15 (p=0.06)
0.14 (p=0.004) 0.14 (p=0.21) 0.19 (p=0.01) 0.14 (p=0.25)

Table 2. Mahalanobis and Procrustes (in italics) distances between groups with P-values

(in parenthesis) based on 1000 permutations.

H. sapiens P. troglodytes G. gorilla P. pygmaeus
A.afarensis 12.37 (0.03) 20.34 (0.11) 8.89 (0.19) 7.80 (0.04)
(AL 288-1Q, AL 288- | 018 (<0.001) 0.07 (0.68) 0.11 (0.05) 0.11 (0.02)

Y

A.anamensis (KNM- | 14.78 (0.09) 14.02 (0.71) 11.91 (0.27) 6.09 (0.31)
ER-20419) 0.21 (0.003) 0.13 (0.29) 0.18 (0.02) 0.16 (0.06)
A. sediba (MH2 88- | 19.19(0.002) 22.26 (0.4) 12.11 (0.20) 6.90 (0.35)
142) 0.19 (0.001) 0.09 (0.8) 0.16 (0.01) 0.22 (0.22)
P. robustus (SK 24.50 (0.03) 31.12 (0.20) 14.81 (0.07) 7.78 (0.9)
3602) 0.23 (0.001) 0.14 (0.24) 0.17 (0.02) 0.19 (0.07)
H. neaderthalensis | 18.53(0.001) 16.62 (0.20) 10.49 (0.06) 7.74 (0.07)
(Tabun C4) 0.10 (0.003) 0.13 (0.04) 0.17 (<0.0001) 0.12 (0.007)
H. Sapiens (Skhu| 1) 25.38 (0.001) 20.29 (0.49) 13.81 (0.14) 9.42 (0.18)
0.14 (0.005) 0.14 (0.22) 0.19 (0.03) 0.14 (0.23)
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Table 3. Percentages of post-hoc correct classification from the discriminant functions
and after leave-one out cross-validation.

Discriminant After cross- Decrease in correct
functions validation classification %

A.afarensis- H.sapiens 100 71.77 28.23
A.anamensis- H.sapiens 100 75 25
A.sedibas- H.sapiens 100 75 25

A.neandertal- H.sapiens 100 71.77 28.23
P.robustus - H.sapiens 100 100 0

A.H.sapiens- H.sapiens 100 96.87 3.13
A.neandertal- P. troglodytes 100 65 35

A.afarensis- G. gorilla 100 93.55 6.45
A.anamensis- G. gorilla 100 75 25
A.sedibas- G. gorilla 100 75 25

A.neandertal- G. gorilla 100 68.55 31.45
A.H.sapiens- G. gorilla 100 75 25
P.robustus — G.gorilla 100 90.32 9.6

A.neandertal- P.pygmaeus 100 71.66 28.34

A.afarensis- P.pygmaeus 100 68.33 31.67
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Figura 1. Gréafico de dispersion de PC1 frente a PC2 derivado del PCA del anélisis de
GM. Las elipses incluyen intervalos de confianza del 95% de la media del grupo. Los
wireframes de color azul oscuro muestran la forma extrema de cada PC en una vista
palmar (panel superior) y una vista proximal (panel inferior). Los wireframes de color
azul claro representan la forma media (coordenadas 0.0).
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Figura 2. Grafico de dispersion de CV1 frente a CV2 derivado del CVA del analisis de
GM. Las elipses incluyen intervalos de confianza del 95% de la media del grupo. Los
wireframes de color azul oscuro muestran la forma extrema de cada CV en una vista
palmar (panel superior) y una vista proximal (panel inferior). Los wireframes de color

azul claro representan la forma media (coordenadas 0.0)
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4. DISCUSION

La funcidn especifica de los ligamentos de la mufieca es un tema de gran importancia y
de gran interés a nivel clinico en la actualidad [119-123], debido a su papel relevante en
la estabilizacion de la articulacion de la mufieca. Existen diferentes debates en la literatura
cientifica sobre la idoneidad de las diversas vias de abordaje de las fracturas del radio
distal que implican la lesion de la capsula articular y de las luxaciones de la articulacion
radiocarpiana, asi como, sobre la forma Optima de tratar la capsula articular en las
diferentes técnicas quirurgicas [12]. Un gran nimero de estudios actuales [17,119-123]
coinciden en la importancia de conocer la funcion especifica de cada uno de los
ligamentos de la mufieca, comprendiendo sus particularidades, en vez de tratarlos como
un conjunto funcional. De este modo, se podra determinar a nivel quirdrgico la
adecuacion de los distintos tipos de intervencion en relacion con el tipo de lesion o
fractura existente. En el marco de este contexto tedrico, nos planteamos abordar el estudio
sobre las particularidades morfoldgicas y funcionales de los ligamentos de la mufieca
desde la perspectiva de la anatomia comparada, ya que pensamos que el estudio de esta
region anatomica en los humanos y otros primates hominoideos desde una perspectiva
evolucionista [45] nos puede ayudar a comprender holisticamente la funcion de dichas

estructuras dentro de un contexto tanto biolégico como cultural.

En el primer articulo de esta tesis doctoral se analiz6 de forma cualitativa y
cuantitativa la morfologia de los ligamentos de la articulacién radiocarpiana en humanos
y chimpancés, para establecer las diferencias principales entre ambas especies, altamente
emparentadas desde un punto de vista filogenético. Esto nos permitiria identificar la
relacién existente entre las diferencias anatémicas observadas y los diferentes tipos de
locomocion desarrollados por los humanos modernos y los chimpancés comunes, lo que
permitiria entender mejor las caracteristicas anatdmicas y funcionales de estos ligamentos
en los humanos. Los resultados obtenidos en este primer estudio demostraron que la
principal diferencia que presentan los ligamentos de la articulacion radiocarpiana entre
Pan troglodytes y Homo sapiens es de caracter cuantitativo. Probablemente debido a este
hecho, las diferencias anatomicas que presentan los ligamentos radiocarpianos entre
ambas especies han sido escasamente estudiadas en la literatura cientifica o han pasado

desapercibidas de forma significativa hasta la actualidad. Entre las diferencias anatomicas
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principales que hemos observado, se puede destacar que los ligamentos radiocarpianos
palmares (LREG, LRSL y LRSC) de los humanos modernos son funcionalmente
relevantes durante la extension de la mufieca [124,125], debido a su mayor grado de
desarrollo en Homo sapiens, mientras que en los chimpancés existe un mayor desarrollo
de LRCD para incrementar la estabilidad de la articulacion radiocarpiana durante la
flexion de la mufieca. La importancia de la estabilizacion de la articulacion radiocarpiana
durante la flexion de la mufieca en Pan troglodytes esta relacionada con la necesidad de
controlar la inestabilidad articular durante las formas de locomocion arborea
desarrolladas por esta especie, como la escalada vertical y la suspension. En los humanos,
por su parte, el mayor desarrollo de los tres ligamentos que forman el ligamento
radiocarpiano palmar se puede relacionar con el control de la extension de la mufieca
realizada durante las diferentes actividades manipulativas. Ademas, gracias al estudio de
los musculos del antebrazo, hemos podido corroborar que los chimpancés poseen un
mayor desarrollo de los masculos ventrales, mientras que los humanos mientras que los
humanos lo presentan en los muasculos dorsales. Este hecho demuestra, por un lado, que
en la estabilizacion de la articulaciéon radiocarpiana juega un papel fundamental la
relacion cooperativa entre los masculos y los ligamentos [126,127] y, por otro lado, que
en la articulaciéon de la mufieca humana son los ligamentos los principales agentes
encargados de la estabilidad durante la extension de la mufieca. Al estar mas desarrollados
los musculos dorsales que los ventrales, son los ligamentos palmares los que tienen que
estabilizar el movimiento del carpo durante la realizacion de pinzas manuales en

extension cuando se ejercen fuerzas extremas de traccion o de compresion.

Una vez establecidas las principales diferencias globales entre los ligamentos
radiocarpianos de los humanos y los chimpancés, y después de observar la gran
importancia anatomica que presentan los ligamentos LREG, LRSL y LRSC en los
humanos, en el segundo articulo de esta tesis doctoral se procedi6 a analizar de forma
especifica la morfologia de las zonas de insercion de estos ligamentos en la epifisis distal
del radio en diferentes especies de primates hominoideos. Esto nos permitiria corroborar
si existen diferencias en la morfologia de estas zonas de insercion que puedan relacionarse
con los diferentes tipos de locomocion desarrollados por estas especies, lo que nos
permitiria entender mejor las caracteristicas anatomicas y funcionales de estos ligamentos

en los humanos. Para realizar un estudio lo méas exhaustivo posible de una region de tan
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pequefio tamafio se utiliz6 la morfometria geométrica en tres dimensiones, una de las
disciplinas pioneras por lo que al estudio de superficies se refiere [102]. Esta técnica,
segun nuestro conocimiento, no habia sido utilizada previamente para el estudio de las
zonas de insercion de ligamentos, pero ha sido ampliamente utilizada para el estudio de
zonas de insercion de diferentes musculos [128-130] y para otros andlisis morfoldgicos
[102,104]. Los resultados obtenidos en este estudio demuestran que la morfologia de las
zonas de insercidn de los ligamentos radiocarpianos palmares esta claramente relacionada
con las caracteristicas anatomicas de los diferentes ligamentos que en ellas se insertan, y
también demuestran que las diferencias morfologicas observadas entre las especies
estudiadas se puede correlacionar con el tipo de locomocidn desarrollado por cada una de
ellas y con los diferentes requerimientos funcionales a los que se ven sometidos los
ligamentos de la mufieca. Esto implica, por un lado, que el estudio mediante morfometria
geométrica de estas zonas de insercion es un buen modelo para comprender la funcion
que tienen los ligamentos en diferentes especies emparentadas, sobre todo en aquellos
casos en los que no se disponga de tejido blando para su estudio. Por otro lado, nuestros
resultados también corroboran que la técnica de analisis utilizada (3DGM) es una buena
metodologia para el estudio de dichas regiones anatdmicas. Ademas, gracias al estudio
especifico de las zonas de insercién de los principales ligamentos radiocarpianos
palmares, hemos podido observar que los humanos presentan unas zonas de insercion de
mayor tamafio relativo por lo que respecta a los ligamentos LREG y LRSL, que son los
principales ligamentos estabilizadores del escafoides y del semilunar durante la extension
y la desviacion cubital de la mufieca [33,36,131]. En cambio, los primates hominoideos
con un tipo de locomocién principalmente arb6rea (como los orangutanes) o con gran
influencia arbdrea (como los chimpancés), que someten a la articulacién radiocarpiana a
grandes fuerzas de traccion durante formas locomotoras como la suspension o la escalada
vertical [66], presentan la zona de insercion del ligamento LRSC de mayor tamaiio
relativo y con una orientacion palmar [66]. Finalmente, los primates hominoideos con un
comportamiento locomotor principalmente terrestre (como el gorila) presentan un tamario
relativamente pequefio de las zonas de insercion de los tres ligamentos analizados, con
una mayor orientacion ulnopalmar de la zona de insercion del LRSC. Este hecho se podria
explicar porque, al presentar un patrén anatomico columnar de la mano durante la
locomocion KW [71] y al potenciar la estabilidad de la articulacion radiocarpiana a nivel

osteoldgico, no necesitarian aumentar la estabilidad de esta articulacion a nivel de
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ligamentos. Nuestros resultados también evidenciaron que en la estabilizacion de la
mufieca de los primates hominoideos juegan un papel fundamental tanto las estructuras
Oseas, como los musculos y los ligamentos. Las especies de primates que tienen un mayor
desarrollo anatomico de estructuras Oseas estabilizadoras, como los gorilas, no
necesitarian un gran tamafo de los ligamentos radiocarpianos palmares para estabilizar
una articulacién que es de por si rigida. Sin embargo, en el caso de los humanos, que
requieren de una articulacién con amplios rangos de movilidad, la estructura ésea juega
un papel secundario con relacion a los ligamentos como estructuras que garantizan la

estabilidad de la articulacion.

Tras la delimitacion de las funciones especificas de los ligamentos LREG, LRSL
y LRSC por lo que respecta a la locomocion, se determind testar el nivel de
discriminacion que tenia la metodologia utilizada para el segundo estudio. Para ello, se
disefio un tercer articulo en el que se corroborase si la 3DGM servia para discriminar
entre la morfologia de las zonas de insercién de los ligamentos radiocarpianos palmares
en primates que habian sido criados en habitats radicalmente distintos. Para ello, se utilizd
un grupo de estudio de radios distales que pertenecian a individuos que habian sido
criados en condiciones de cautividad y un grupo control de radios distales de primates
que habian nacido y sido criados en condiciones de libertad. Se determind la utilizacion
de ambos grupos en base a los diversos datos existentes en la literatura cientifica, donde
se evidencia que en algunas regiones corporales, entre ellas la mufieca, existen diferencias
entre especies que se han criado en libertad y especies que se han criado en condiciones
de cautividad [132]. Nuestro estudio pudo corroborar que existen diferencias
significativas de la morfologia de las zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos
palmares entre diferentes especies de primates hominoideos criados en condiciones de
libertad y de cautividad. Estas diferencias estaban claramente relacionadas con la
adaptacion que los primates hominoideos, criados en cautividad, tienen que hacer a los
sustratos artificiales. Un buen ejemplo de ello es el mayor uso de locomociones como la
escalada vertical o la suspension que hacen los gorilas [133], que produce un aumento
relativo del tamafio de la zona de insercion del ligamento LRSC. Otro ejemplo seria la
escalada vertical rapida que realizan los orangutanes a causa de un mayor dominio del
entorno [66,99], que se traduce en un aumento relativo del tamafio de las zonas de

insercion de los ligamentos LREG y LRSL en esta especie. Ademas, es altamente
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probable que el cambio ecoldgico genere un cambio conductual no sélo durante la edad
adulta sino también durante el desarrollo del individuo [132,134], ya que hemos
observado que los chimpancés en cautividad presentan una morfologia de las zonas de
insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares que se corresponde con un patrén
locomotor KW tipico de su etapa de desarrollo juvenil, por lo que probablemente, o este
tipo de conducta se produce durante un mayor nimero de afios. o las condiciones
metabolicas de los primates en cautividad tienen una correspondencia en los cambios
morfologicos 6seos. Nuestros hallazgos invitan a pensar que teniendo en cuenta que en
condiciones de cautividad se producen modificaciones osteoldgicas de la condicion
morfolégica natural, seria necesario naturalizar y dinamizar el habitat de los primates
cautivos para que se asemeje lo maximo posible al entorno natural salvaje [135,136]. Esto
no significa que la cautividad sea una condicién nociva per se, pero teniendo en cuenta
que se desconoce la implicacion mecéanica especifica de los cambios observados en las
regiones articulares, es necesario estudiar el tema en profundidad y ser prudentes hasta
que se pueda corroborar si estos cambios son simples adaptaciones, sin repercusion
clinica, o si son cambios que pueden generar a largo plazo una mayor incidencia de
patologias del aparato locomotor en los primates cautivos. Ademas, tras haber encontrado
diferencias significativas entre las zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos
palmares entre primates libres y cautivos, podemos afirmar que nuestro protocolo de
3DGM es lo suficientemente fino como para identificar diferencias significativas sutiles
en regiones especificas y de pequefio tamafio, que no habian podido ser identificadas con
facilidad por otro tipo de técnicas metodoldgicas. Los resultados de nuestro estudio,
también, son de utilidad para apoyar la idea de que los huesos de primates en cautiverio
deben utilizarse con cautela en los estudios osteoldgicos, ya que las implicaciones
funcionales de estos estudios pueden estar muy condicionadas por las condiciones de
cautividad [137,138].

Después de la obtencion de estos resultados, se determiné establecer un cuarto
estudio en el que se utilizase el mismo protocolo de analisis para explorar si era posible
detectar diferencias morfolégicas en las zonas de insercion de los ligamentos
radiocarpianos palmares en los hilobatidos, el grupo de primates de la superfamilia
Hominoidea més alejado filogénicamente de los humanos. Estos primates presentan unas

caracteristicas muy particulares, ya que a nivel genético muestran una tasa acelerada de
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reordenamiento cromosémico que produce una plasticidad del genoma atipica en el resto
de los primates hominoideos [139]. Este hecho hacia probable que nuestra metodologia
de analisis no discriminase el tipo de locomocion de los hilobatidos de la del resto de
primates hominoideos, sobre todo si se daba el caso de que la influencia genética sobre
su fenotipo déseo fuera mayor que la influencia funcional. Sin embargo, algunos estudios
[139] invitaban a pensar que, ya que algunos de los genes importantes que se han
seleccionado de forma constante en el rapido reordenamiento genético de los hilobatidos
—como TBX5 (miembro de los factores de transcripcion T-box) y COL1A1 (relacionados
con el colageno)- son genes relevantes para el desarrollo de las extremidades anteriores
y el tejido conjuntivo, era probable que encontrdsemos diferencias morfoldgicas en las
zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares de los hilobatidos que
reflejasen su tipo de locomocion. Tras la realizacion de nuestro cuarto articulo, pudimos
corroborar que las zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares eran
relativamente mas grandes en los hilobatidos que en los otros primates hominoideos y
que la zona de insercion del LRSC presentaba una orientacion mas palmar. Estos
resultados evidenciaron que existen diferencias anatdmicas significativas entre las zonas
de insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares de los hilobatidos y el resto de
primates hominoideos, que se pudieron relacionar con un comportamiento locomotor

unico y una morfologia anatdmica caracteristica de este grupo de primates.

Una vez obtenidos los resultados que se han descrito en los cuatro articulos
mencionados anteriormente, existian evidencias suficientes que demostraban que el
protocolo de andlisis propuesto no generaba un error inter-intra observador significativo
y que era adecuado para representar el tipo de locomocion realizado por las distintas
especies de primates hominoideos estudiadas. Por todo esto, en un quinto estudio, que se
encuentra actualmente en periodo de revision pre-publicacion, se decidio aplicar el
protocolo disefiado a lo largo de esta tesis doctoral para clasificar fragmentos
pertenecientes a epifisis distales del radio de homininos fésiles. La finalidad de este
estudio era obtener méas informacion sobre el tipo de locomocidn que practicaban nuestros
ancestros evolutivos a través del analisis de las zonas de insercion de los ligamentos
radiocarpianos palmares de la mufieca. Los resultados previos de nuestro analisis
muestran una precisa clasificacion de las especies fosiles ya conocidas y aportan

informacidn novedosa sobre el patron locomotor de la extremidad superior en especies
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fosiles cuyo conocimiento es muy limitado por la mala conservacion de sus restos

esqueléticos.

Después de analizar de forma conjunta todos los resultados obtenidos, creemos
que los hallazgos realizados a lo largo de esta tesis doctoral pueden colaborar en el
aumento del conocimiento de la anatomia funcional basica de la mufieca de las diferentes
especies de primates hominoideos. Ademas, también pensamos que nuestros resultados
pueden apoyar el argumento de que la lesion de los ligamentos en fracturas o luxaciones
radiocarpianas es un factor predictivo para un grado de recuperacion inferior de la
movilidad articular total [119], ya que hemos observado desde un punto de vista evolutivo
gue Homo sapiens es la especie de primate hominoideo que presenta un mayor desarrollo
del ligamento radiocarpiano palmar, representando el principal elemento estabilizador de
la articulacion radiocarpiana. Finalmente, tal y como hemos observado tras explorar las
funciones especificas con relacion a la locomocion de los ligamentos LREG, LRSL y
LRSC, existen evidencias suficientes como para defender la necesidad de conservar en
las intervenciones quirdrgicas la integridad de la capsula articular en la medida de lo
posible, seccionando los ligamentos de forma aislada y no de forma conjunta [121],
teniendo en cuenta la relevancia particular y conjunta que tienen cada uno de los

ligamentos en la estabilizacién de la articulacion radiocarpiana.
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4.1. Limitaciones

4.1. Limitaciones del estudio

Las principales limitaciones de esta tesis doctoral han sido las fuentes de financiacion de
la misma. Si bien hemos formado parte de un proyecto financiado por el Ministerio de
Economiay Competitividad de Esparia, la limitacion del presupuesto no nos ha permitido
realizar un mayor nimero de estancias predoctorales a colecciones internacionales para
aumentar la muestra de estudio. La N reducida de algunas especies, especialmente de
orangutanes, ha sido una critica recurrente en la gran mayoria de revisiones de los
articulos de esta tesis doctoral. Otra de las limitaciones de esta tesis es la ausencia de
datos sobre la historia de vida de los primates estudiados. Dicha informacion seria muy
util para poder interpretar los comportamientos etoldgicos de los primates con la finalidad
de poder comprender de un modo mas profundo los cambios en su conducta locomotora.
De igual forma, la llegada de la pandemia de COVID- 19 ha limitado notablemente la
finalizacion de los estudios activos. Algunos de los trabajos que se encontraban en vias
de realizacion con colaboracion nacional e internacional tuvieron que ser bruscamente
suspendidos, por lo gue algunos de ellos no han podido ser finalizados. Ademas, la llegada
de la pandemia ha supuesto un retraso notorio en los plazos de revision de los articulos
enviados a revistas de prestigio internacional, presentdndose en algunos casos una demora

prolongada antes de iniciarse el proceso de revision.
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4.2. Direcciones futuras

El campo de estudio que se ha comenzado a explorar a lo largo de esta tesis doctoral es
extremadamente novedoso, por lo que son muchos los estudios que se pueden realizar a
través de las zonas de insercion de los ligamentos de las distintas articulaciones

anatomicas.

El primer estudio que se tiene previsto realizar con relacion a la metodologia
propuesta en esta tesis doctoral consiste en analizar las mismas regiones aqui estudiadas
en primates en libertad que han sido criados en diversos ambientes ecologicos. Para ello,
se realiz6 una estancia predoctoral autofinanciada al Royal Museum for Central Africa 'y
se escanearon en 3D diferentes huesos de la extremidad superior de gorilas y chimpancés
que viven en entornos ecolégicos muy diferenciados, por ejemplo, los gorilas de costa y
los de montafia. Los resultados obtenidos mediante nuestro protocolo seran ampliados por
nuevos analisis de elementos finitos que se pretende realizar en colaboracion con

investigadores de Oxford.

El segundo estudio que se esta realizando actualmente, gracias a la colaboracién
con el Departament de Dinamica de la Terra i de [’Ocea de la Universidad de Barcelona
y el Centro Nacional de Investigacion sobre la Evolucion Humana (CENIEH), consiste
en el andlisis mediante micro-CT scans de las principales diferencias existentes entre la
disposicion cortical y trabecular de diferentes huesos de la extremidad superior entre
humanos y chimpancés, poniendo especial atencion en las zonas de insercion

ligamentosas y musculares.

El tercer estudio, que se encuentra actualmente en vias de disefio, consiste en
colaborar con especialistas en etologia y comportamiento de los primates para poder
realizar estudios observacionales in vivo sobre los tipos de locomocion que practican los
primates cautivos en diferentes entornos zoologicos. La finalidad de este estudio es
determinar si existe “un patron locomotor propio de la cautividad” o si cada recinto
condiciona las variaciones locomotoras especificas de cada grupo de primates. También
tenemos previsto explorar de una forma mas especifica las estereotipias que condicionan
el aparato locomotor de las diferentes especies de primates que viven en los parques

zooldgicos.
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Finalmente, ademas de los estudios anteriormente mencionados, tenemos previsto
iniciar una linea de investigacion que explore histoldgicamente los ligamentos de la
mufieca tanto de primates como de humanos y que ayude a profundizar con una mayor
precision en el conocimiento de los mecanorreceptores descritos en la literatura en el caso
de los humanos. También tenemos previsto aumentar los estudios traslacionales con
aplicacion directa en clinica, estableciendo colaboraciones con cirujanos y fisioterapeutas
especialistas en intervenciones o rehabilitacion de mufieca. Para ello se ha comenzado a
trabajar de forma activa con Hand Therapy Barcelona, un centro asistencial especializado
en terapia de mano, donde estamos disefiando protocolos de valoracion (pre y
postquirdrgicos) especifica de la movilidad en pacientes con diversas lesiones y
patologias de la mufieca.
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5. CONCLUSIONES

La morfometria geométrica en 3D es una buena metodologia para estudiar la morfologia
de las zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares en diferentes
especies de primates hominoideos

Existen diferencias significativas, sobre todo de tipo cuantitativo, en la anatomia de los
ligamentos de la mufieca entre Homo sapiens y Pan troglodytes

Los humanos actuales se caracterizan por presentar un mayor desarrollo de los
ligamentos palmares de la articulacion radiocarpiana que los chimpancés comunes y de
los musculos que estabilizan dorsalmente la articulacion radiocarpiana

Los chimpancés comunes se caracterizan por presentar un mayor desarrollo del
ligamento radiocarpiano dorsal que los humanos actuales y un mayor desarrollo de los
musculos que estabilizan la articulacién radiocarpiana palmarmente

Existen diferencias significativas de la morfologia tridimensional de las zonas de
insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares entre las distintas especies de
primates hominoideos que se pueden relacionar con los diferentes tipos de locomocién
desarrollados por cada una de estas especies

Los humanos modernos presentan un mayor tamafio relativo de las zonas de insercion
de los ligamentos LREG y LRSL, dos importantes ligamentos estabilizadores del
escafoides y del semilunar, como una adaptacion anatomica para estabilizar la
articulacion radiocarpiana en extension durante la realizacidén de pinzas manuales de
fuerza y de precision

Los primates hominoideos arb6reos presentan un mayor tamafio relativo de la zona de
insercion del LRSC para compensar las grandes fuerzas de traccion a las que se ve
sometida la articulacién radiocarpiana, y el hueso semilunar en particular, durante las
locomociones arbdreas tipo escalada vertical y suspension

Los primates hominoideos principalmente terrestres y knuckle-walkers presentan un
tamano relativamente pequefio de las zonas de insercion de los ligamentos LREG, LRSL
y LRSC, debido a que presentan adaptaciones 6seas que garantizan la estabilidad de la
articulacion radiocarpiana en compresion y a que esta articulacion no se ve sometida a

grandes fuerzas de traccion
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9) Existe influencia ecologica en las diferencias significativas existentes en la morfologia
tridimensional de las zonas de insercion de los ligamentos radiocarpianos palmares entre
primates hominoideos criados en libertad y en cautividad

10) La morfologia de la epifisis distal del radio de especies de primates hominoideos
criadas en contextos de cautividad debe de ser analizada con precaucion en estudios
taxonomicos ya que no es completamente representativa de la condicion morfologica
natural de la articulacion radiocarpiana

11) Los primates hominoideos representantes de la familia Hylobatidae se caracterizan por
presentar una morfologia propia de las zonas de insercion de los ligamentos
radiocarpianos palmares, que se puede relacionar con su patrén locomotor altamente
especializado y su patron anatdmico corporal caracteristico

12) El estudio de las caracteristicas morfologicas de las zonas de insercion de los
ligamentos radiocarpianos palmares mediante el uso de la morfometria geométrica en
3D es util para realizar inferencias sobre el patron locomotor de especies de primates
fosiles, entre las que se encuentran diversas especies de homininos

13) La relacion anatémica entre los tejidos blandos de la mufieca y sus elementos 6seos es
fundamental para garantizar la estabilidad de la articulacion radiocarpiana, pudiéndose
ver comprometida esta estabilidad si se da algun tipo de descompensacion en alguno de

ellos
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