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RESUMEN

El proceso de superposicién del astragalo y del cal-
céneo es uno de los puntos méas importantes en latrans-
formacion del pie reptil (primitivo) en pie mamifero
(moderno). Este fendmeno se desarroll6 en determina-
das familias de Reptiles Mamiferoides y Mamiferos
Transicionales durante la Era Mesozoicay representa
unaviaalternativaa desarrollo morfol6gico del pie del
resto de reptiles dominantes (Dinosaurios). El fendme-
no de la superposicién talocal canea aparece durante el
periodo embrionario del ser humano y finalizaen las
primeras fases del periodo fetal del mismo.

Este trabajo pretende demostrar |os paralelismos
entre la evolucion filogénicay la evolucion ontogénica
de dicho fenémeno.

SUMMARY

One of the most important steps on foot evolution,

from areptile foot (arcaic) into a mammalian foot
(modern), was the talus-calcaneous superposition. This
morphological change in the foot architecture appears
and evolves over the Mesozoic Erain certain families of
Mammal.like Reptiles and the Transitional Mammals.

This change in the foot signified an alternative way dif-

ferent from those that shows dinosaurs and other reptile
foot. In man, this anatomic modification, rise deep in the
embrionic period and evolve just to the initial phases of
the foetal periode.

This study is based on the analysis of the paralellisms
beetwen the phylogeny side-by-side to its ontogeny.

INTRODUCCION

A finales de la Era Paleozoicay durante la Era
Mesozoica, una serie de importantes cambios evo-
lutivos dieron lugar alatransformacion del pie rep-
til o primitivo en un pie mamifero o moderno. La
base de estos cambios fueron la reestructuracion
morfo-mecanica de los complejos articulares talo-
crural, subtalar y medio-tarsiano, con el objetivo de
lograr un pie mas movil y con capacidad de pren-
sién (grasp-foot). (Lewis, 1983).

Dicho cambio evolutivo queda enmarcado en €l
contexto de una adaptacion global del esqueleto
postcraneal y, principalmente, del apendicular (tren
anterior y posterior) como consecuencia indirecta
de un cambio geoclimatico que modificé substan-
cialmente el ecosistema de nuestro planeta. Los

cambios que vamos a analizar tuvieron lugar en los
denominados Reptiles Mamiferoidesy en los
Mamiferos Transicionales y abarcan un largo perio-

do de tiempo que discurre entre el Pérnico inferior

hace unos 290 millones de afios hasta el Cretécico

medio hace unos 80 millones de afios. Durante este
lapso de tiempo de 200 millones de afios nuestro

planeta cambi 6 radicalmente de fisonomia desde
un solo supercontinente, Pangea, en el Carbonifero

y Pérmico, hasta un completo fraccionamiento de
las masas continentales en el Cretacico.

El pie reptil o primitivo esta disefiado para ejer-
cer de fulcro en una extremidad lateralizaday en
semi-flexion mediante el cual los reptiles realizan su
marcha (sprawling gait), en el punto culminante de
la evolucion hacia un pie mamiferoide o moderno,
las extremidades se vuelven columnares mediali-
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zandose y acercandose progresivamente al centro
de gravedad del cuerpo, fenémeno que también esta
presente en otros reptiles como es el caso de los
grandes saurios (Ornithischiay Saurischia) que con-
forman el grupo de los denominados Dinosaurios.

Un grupo especial de reptiles mamiferoides, los
Therapsidos, iniciaron un cambio crucial en su
retropi € para convertirlo en un pie moderno
mediante dos principal es mecanismos adaptativos:
en primer lugar se esboza la superposicion del talus
y del calcaneo y en segundo lugar la articulacion
entre lafibulay el retropié pierde progresivamente
su capacidad de carga (Schaeffer, 1941).

En la actualidad algunos de estos estadios pri-
mitivos se pueden aun observar en los Monotremas
o Prototheria (Ornitorrinco y Equidna), en estos
animales la situacion de los huesos del retropié,
talusy calcaneo se disponen lateralmente, caracte-
ristica plesiomorficamuy similar ala que debieron
mostrar algunos de nuestros ancestros hace unos
250 Ma. No obstante, los restos fdsiles més antiguos
pertenecientes a este orden se sitlian en el Cretécico
inferior (110 Ma.) de Queensland (Australia) con la
especie Steropodon galmani (Archer et al, 1985),
mientras que a principios del Paleoceno (62 Ma.)
aparecen restos fosiles en la Patagonia argentina
(Monotrematum sudamericum). (Pascual et al, 1992).
Su &rea de distribucion actual se circunscribe a Aus-
tralia, Tasmaniay Nueva Guineay estan en un
grave peligro de extincion. Las caracteristicas ana-
tomicas diferenciales méas importantes con el resto
de mamiferos son: una piel salpicada con pequefias
prominencias corneas consideradas restos de esca-
mas reptilianas; placas corneas en lugar de dientes;
carencia de cuerdas vocales; son oviparosy carecen
de placenta; unas glandulas mamarias que no ter-
minan en pezones sino que lo hacen en poros
mamarios situados a ambos lados del abdomen de
las hembras; un penefijo ala pared abdominal;
unos 6rganos excretores, drganos genitalesy un sis-
tema digestivo que desembocan en una Unica cavi-
dad llamada cloaca (de ahi su nombre de Monotre-
mata) y finalmente el no poseer una regulacion
corporal como ladel resto de mamiferos. Por lo que
respecta al sistema esquel ético sus principales
caracteristicas diferenciales son: en el craneo son de
destacar |os procesos maxiliares ascendentesy la
falta de arcos cigométicos; cintura escapular con
una estructura Unica'y muy arcaica formada por un
ancho esternén, amplias escapulas y robustas clavi-
culas asi como la presencia de los huesos coracoides
y epicoracoides grandes e independientes; cintura
pelviana con la presencia de un par de huesos mar-
supiales o prepubianos; extremidades cortasy

robustas terminadas en 5 dedos provistos de garras.

Por dltimo, por lo que a pie serefiere, es de desta-

car lalateralizacion de los huesos del retropiéy la
presencia de un hueso sesamoideo sobre el que
asienta un espoldn cérneo hueco (en los machos),

por €l cual, en época de apareamiento, es segregado
un veneno que fluye desde una glandula crural

(Augee & Gooden, 1993/ Grant, 1995).

La superposicion del talusy del calcaneo en €l
ser humano se inicia durante el periodo embriona-
rioy terminaal inicio del periodo fetal. EI complejo
articular subastragalino esta integrado por la ar-
ticulacion posterior o astragal o-calcanea (articulatio
talocalcanearis) y laanterior o astragal o-calcaneo-
escafoidea (articulatio talocalcaneonavicularis). En el
momento que se plantea la necesidad de una des-
cripcion detallada de este conjunto articular, revi-
sando textos clésicos de Anatomia Humana
comienzan a surgir divergencias; de hecho, éste fue
uno de los motivos que ya en 1896 impuls6 a Bar-
clay-Smith arealizar un estudio exhaustivo de la
articulacion astragal ocal caneonavicular en meticu-
losas disecciones procedentes de cadaveres frescos.
A partir de este momento una notable cantidad de
autores han centrado sus estudios sobre este com-
plgjo articular con el objetivo de establecer su
importancia funcional. No obstante, una gran
mayoria de estos autores, optaron por hacer un
estudio clasico de desarrollo embrionario con obje-
to de explicar la etiopatogenia del pie equino-varo
congénito. La utilizacién de las técnicas clasicas de
procesamiento de embriones: inclusién en parafina,
tincion y seriacion de cortes, han llevado ala obten-
cion de resultados a menudo contradictorios en
cuanto al momento preciso en que se produce la
ascension del astrégalo sobre el calcaneo.

El objetivo de este trabajo es demostrar el impor-
tante grado de paralelismo que hay entre la evolu-
cion filogenéticay la evolucion ontogenética del
mecanismo de superposicion del talusy el calcaneo,
sblo eshozado con anterioridad (Isidro et al, 1998).

MATERIAL Y METODOS

Para este trabajo han sido utilizados 3 diferentes
fuentes. paleontol égicas, zooldgicasy embriol égicas.

A) Material Paleontol6gico:

Han sido revisados los talus y calcaneos de una
seriacion evolutiva gue comienza en los peces tran-
sicionalesy llega hasta |l os primeros mamiferos
transicionales (Tabla 1). Los ejemplares han sido
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Tablal. PALEONTOLOGIA

Género Grupo Pieza Periodo Edad en M. afos
Eusthenopteron Pez transicional OR Devoénico med. 400
Acanthostega Anf/Early tetrapod OR Devonico sup. 360
Eyrops Anf/Early tetrapod Cast Carbonifero inf. 330
Seymouria Antracosaurio Cast Carbonifero sup. 300
Euparkeria Arcosaurio OR Pérmico sup. 250
Dimetrodon Reptil mamiferoide primitivo OR Pérmico inf. 280
L ycaenops Reptil mamiferoide avanzado Cast Pérmico sup. 260
Bauria Reptil mamiferoide avanzado Cast Pérmico sup. 250
Diademodon Reptil memiferoide avanzado OR Triasico inf. 240
Cynognathus Reptil memiferoide avanzado OR Triasico inf. 210
Eozostrodon Mamifero transicional OR Triasico sup. 200
Asyorictes Mamifero placentado Ref Cretéacico med. 130
Zalambdalestes Mamifero placentado Ref Cretécico sup. 75

OR: original / Cast: molde/ Ref: ref. biblig.

estudiados «in situ» y pertenecen alas colecciones
del University Museum of Cambridgey ala Uni-
versidad de Witwatersrand en Johanesburg / RSA.

En estos gjemplares se han analizado las super-
ficies articulares, cuando estaban presentes, y su
situacion tridimensional paravalorar el grado de
superposicion entre talus y calcaneo.

B) Material Zooldgico:

Han sido estudiados un total de 5 pies de Mono-
tremas (Prototheria), de los cuales 3 corresponden
al género equidna (Tachyglosus aculeatus)y 2 al
género ornitorrinco (Ornitorhynchus annatinus). Los
gjemplares estudiados pertenecen alas colecciones
del Museo de Zoologia de Barcelonay a University
Museum of Cambridge. En algunos ejemplares se
ha procedido a un examen radiol 4gico.

C) Material Embriol6gico:

Han sido utilizados embriones y fetos humanos
pertenecientes a la coleccion del Dpto. de Ciencias
Morfoldgicas 1 delaU.C.M., de edades comprendi-
das entrelos 33 dias y las 10,5 semanas (7 a 55 mm.
V.C). Estos especimenes han sido procesados
seguin técnicas habitual es de laboratorio y cortados
seriadamente en los tres planos del espacio a espe-
sores variables entre 5y 14 micras. Las tinciones
realizadas han sido las siguientes; Hematoxilina-
Eosina (de Harrisy de Carazzi), Azan, Vof y Biel-
choswky, para su estudio y fotografia con micros-

copia Optica. Asimismo, para corroborar los resulta-
dos obtenidos ha sido utilizado un reconstructor
tridimensional Kheops 3-D® instalado en un siste-
mainformatico Unix®.

DISCUSION

El trénsito de lavida acuética alaterrestre fue
un paso cualitativo crucial parael desarrollo de un
nuevo concepto morfoldgico y fisioldgico en los
Seres vivos.

L os largos periodos de sequia que tuvieron
lugar durante los periodos SilUrico y Devonico
(entrelos 440y los 340 Ma.), sirvieron de cataliza-
dor parala adaptacion de algunos peces alavida
en lainterfase agua/tierra. Tales peces desarrolla-
ron entre otros unos cambios morfoldgicos en las
aletas latero-cefdlicas y las pélvico-radiadas que las
transformarian progresivamente en una extremi-
dad anterior o cefdlicay una posterior o caudal.
Para anatomistas de finales del siglo XIX, como en
el caso de Wiedersheim en 1892, e fendmeno de la
Seriacion Factral y su posterior transformacion en
el Quiridio Pentadactilo, mediante un mecanismo
de fragmentacion global seguida de una posterior
reduccion numérica de predominio proximal, se
convertirian en la clave hipotética paralaforma-
cion de una extremidad pentadéactilay tetrapoda.
Este fendmeno morfol 6gico se aprecia en algunos
peces Rhipidiformes, principalmente en Eusthenop-
theron del Devonico medio (400 Ma.) en el que se

El proceso de la superposicion del astréagalo y el calcaneo. Filogenia y ontogenia 21



Revistade Medicinay Cirugiadel Pie. Tomo XI11, n.° 1 (19-31),1999

puede observar en su aleta pélvico-radiada la pre-
senciade un os fibulare, un os intermedium y una
serie de huesos denominados pre-axiales 1, 2y 3,
los cuales forman el eshozo de un futuro tarso pos-
terior (Andrews & Westoll, 1970a/ Jarvik, 1980)

(Fig. 1).

Fig. 1. Esquemade la aleta pélvico-radiadade Eusthenopte-
ron (Pez Rhipidistian), donde se observala estructura

primigenia de una extremidad inferior (tomado de
Andrews & Westoll, 1970a).

En el embrion humano de 7 a9 mm. CR. (Esta-
dio 15) correspondiente a 33 dias de gestacion, apa-
rece un esbozo de extremidad inferior en formade
aeta, al igual que en los peces rhipidiformes; existe
aeste nivel un ligero retraso en la diferenciacion del
mesénquimadel futuro pie en relacién a resto de la
extremidad inferior la cual, por otro lado, presenta
una semana de retraso con respecto a la extremidad
superior (Olivier, 1962).

Laaparicion de los primeros tetrgpodos E.T.
(Early Tetrapods) coincide con lairrupcion de los
primitivos anfibios (del tipo embolomerii); en este
estadio evolutivo el extremo distal de la extremi-
dad caudal, el pie, desarrolla una serie de adapta-
ciones morfomecanicas en base a su locomocion
en un substrato mas o menos solido o, posterior-
mente, en suelo firme. No obstante, tras el exhaus-
tivo analisis morfol 6gico de los primitivos anfi-
bios, algunos de los mas cualificados especialistas
en el Devonicoy su fauna como Hans Bjerring del
Swedish Museum of Natural History de Estocol-
mo y Jenny Clack del Cambridge University
Museum of Zoology, afirman que los primeros
tetrapodos jamas pisaron suelo firme sino que se
movian en aguas someras con profusa vegetacion
acuética progresando mediante sus extremidades
y su cola (Westenberg, 1999). Probablemente el
primer anfibio que «desembarcd» en suelo firme
fue Hynerpeton del Devénico de Pennsylvania des-
cubierto en 1993.

Los E.T. muestran una convergencia de todos los
elementos tarsales haciala fibula, a excepcion de
aguellos que se encuentran en contacto directo con
latibia. Para algunos autores (Gregory & Raven,
1941) este seria un claro caracter plesiomérfico o
primitivo derivado directamente de una similar
disposicién morfoldgica (la de latotalidad de los
radiales a excepcion del primer preaxial haciala
zonafibular), que muestran los peces rhipidifor-
mes.

En este nivel evolutivo, existe un ligero parale-
lismo ontogénico que se centra en laformacion de
un birradio en laEE.II, uno pre-axial (1.° y 2.°
radios) y otro méas grande, el post-axial (3.°y 4.°
radios) dependientes, como en los rhipidiformes,
del piefibular.

Por lo que respecta al estudio de gjemplares con-
cretos pertenecientes a esta fase importantisima de
la evolucion del pie hemos de hacer referencia al
estudio de las extremidades en Ichthyostega (Jarvik,
1952), probablemente uno de los anfibios y tetrdpo-
dos més primitivos del Devénico sup. de Groenlan-
dia (360 Ma.), asi como de Trematops milleri (Schaef-
fer, 1941) y Eyrops megacephalus del Carboniferoinf.
En estos gjemplares €l tarso esta formado por los
huesos fibulare, intercentrum, tibiale, detresa
cinco centralesy cinco tarsales (Fig. 2). Parala
mayoria de autores el os fibulare se fusionara con
uno o dos huesos centrales y daralugar al calcaneo,
por lo que alaformacion del talus primitivo (dis-
tinta ala conformacion que muestra el pie mamife-
ro) no ha habido tanta uniformidad de pareceres
(Gegenbaur, 1876; Williston, 1925 vs Baur, 1888;
Schmal hausen, 1908b; Jaeckel, 1909; Watson, 1913b;
Broom, 1921; Dollo, 1929; Romer, 1933; Holmgren,

Fig. 2. Pie de Eyrops megacephalus (molde, Cambridge Uni-
versity Museum of Zoology). Anfibio y tetrapodo pri-
mitivo. En la primera hilera del tarso se puede observar
al ostibialey al centralia 1 en contacto con latibia(ala
derechade laimagen) y a osintercentrumy os fibulare
en contacto con lafibula.
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1933, todos €ellos citados en Schaeffer, 1941) optan-
dose finalmente por unafusion del ostibiale, os
intercentrum y un nimero variable de huesos cen-
trales. Algunas de estas caracteristicas morfol dgicas
pueden ser apreciadas en los pies de anfibios actua-
les (Apuros) como es el caso de Salamandra fastuosa
(Fig. 3). Los huesos tarsales, aunque en contacto, en
ningun caso estan unidos por superficies articulares.

En & embrién humano de 11 a 14 mm. CR. (Esta-
dio 17) correspondiente a41 + 2 dias de gestacion
aparecen en las bases de los radios del quiridio los
esbozos del talus en situacion pre-axial y del calca
neo en situacion post-axial, no encontrandose deli-
mitacién alguna entre los huesos tarsianos. Por 1o
cual en el embrion humano no existe la presencia de
varios huesos que se pueden fusionar para confor-
mar el futuro tarso proximal. En unafase méas avan-
zada, sobrelos 13 a17 mm. CR. (Estadio 17/18)
correspondiente a 44 + 2 dias de gestacion, los esbo-
zos de talus y de calcaneo muestran una forma cua-
draday unadisposicion lateral.

Fig. 3. Transparentacion del pie de una salamandra Salaman-
drafastuosa (gentilezadel Dr. J.E. Gonzalez/ C.S.I.C.
Madrid). En la primeralineadel tarso se apreciaa os
tibiale, osintercentrum y os fibulare, mientras que
todos los centralia ya se han distalizado.

Con la aparicion de los reptiles Arcosaurios
(Cotylosaurios), €l tarso posterior adopta una for-
mula cuantitativa moderna. Talusy calcaneo, for-
mados como hemos visto de lafusion y deleccion de
determinados huesos préximo-tarsianos, son los
huesos més voluminosos en estos tetrapodos primi-
tivos.

Entrelos 24y los 25 mm. CR. (Estadio 22), €l
embrién humano de 7,5 semanas de gestacion (sdg)
muestra una completa lateralizacion y una articula-
cion entre lafibulay el calcaneo (Fig. 4).

Fig. 4. Corte del pie de un embrion humano de 25 mm. CR.
correspondiente a 7,5 semanas de gestacion y a Estadio
22 (A4121. 1y 2). Lalateralizacion del talusy del cal-
caneo es completa pero asimétrica. Se puede apreciar €l
contacto entre el calcaneo y lafibula.

Existe una excepcion significativa a este modelo
de disposicion anatdmicaen €l retropié y eslaque
muestra el tarso de Seymouria baylorensis, un especi-
men muy primitivo de suborden de los Anthraco-
sauriosy datado en el Carbonifero sup. (300 Ma.).
En este género alin es posible observar tres elemen-
tos proximales en laprimeralineadel tarso (fibula-
re, intermedium y tibiale) (White, 1939). Por contra-
posicion, y también perteneciente a esta misma
familia, €l tarso de Labidosaurus representaria el
ancestro «ideal» paralos futuros tarsos de animales
mas evolucionados como |0s pelycosauros, entre
otros, que daran inicio alalineafilogenética que
finaliza en los mamiferos (Shaeffer, 1941). Su tarso
esta formado por un talus bien desarrollado de dis-
posicion lateral a un calcaneo que no se encuentra
en el ejemplar fosil.

Un paso significativo en la evolucion del tarso
posterior lo muestran algunos reptiles Arcosaurios
Primitivos y en especial los Thecodontos como el de
Chasmatosaurus v, principalmente, Euparkeria del Pér-
mico sup. de Sudéfricay € Triésico inf. de China, €l
cual puede ser considerado como el predecesor de los
futuros tarsos de reptiles modernos como pterosau-
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rios, cocodrilos, dinosauriosy aves. A este nivel evo-
lutivo y en contraste con otros miembros mas primi-
tivos (diapsidos), el talusy el calcaneo articulan por

primera vez mediante una linea concavo/ convexa
tipo charnela. Para Brinkman (Brinkman, 1979) esta
nueva articulacién es necesaria para mantener €l con-

tacto entre el calcaneo y €l tarso distal cuando la EE.II

adopta una postura erguida, en este sentido posible-

mente Euparkeria Sea €l primer animal de locomocion
bipeda ocasional en €l registro fésil; afavor de esta
suposicion cabria destacar la particularidad de que
las extremidades posteriores son significativamente
mas largas que las anteriores quedando inmersas
dentro del rango de los actuales lagartos bipedos
como €l basilisco (Carrol, 1976a).

No obstante lalinea evolutiva que conducira a
un tarso posterior de tipo moderno se encontraba en
unarama paralela de la evolucion de los primeros
reptilesy diverge, en su conjunto, del tronco evolu-
tivo principal de los reptiles.

L os més primitivos ancestros de los mamiferos
aparecen en €l inicio del Pennsylvaniense de Nova
Scotia (correspondiente al Carbonifero medio) con
el género Hylonomus (Carrol, 1964). En palabras de
este mismo autor «nosotros estamos en condiciones
de trazar paso a paso con bastante exactitud la
transformacién que abarca un periodo de 150 millo-
nes de anos desde el pequefio reptil cubierto de
escamasy de sangre fria hasta el pequefio mamifero
de pelo y sangre caliente» sic.

Estos Reptiles Mamiferoides Primitivos (Early
Mammal-like Reptiles) se dividen en dos 6rdenes
sucesivos Pelycosauria y Therapsida y se desarrollan
desde el Pennsylvaniense inf. hace 290 Ma. hasta el
Jurésico medio en torno alos 150 Ma.

Lafamilia mas importante entre los reptiles pely-
cosaurios es la Sphenacodontidaey el género mas
caracteristico corresponde a Dimetrodon del Pérmico
inf. (280 Ma.). La morfologia exhaustiva del tarso de
los pelycosaurios se debe ala descripcion de los dos
géneros mas importantes, Varanosaurusy Dimetro-
don, por parte de Romer del American Museum of
Natural History (N.Y.) (Romer & Price, 1940). En
estos animales el tarso esta formado por talusy cal-
caneo, 2 centraliay 5 tarsalia. El talus presenta una
forma que recuerdalaletral, articulando la porcion
vertical proximalmente con lafibula, mientras que
la porcién horizontal lo hace con latibia mediante
una superficie redondeada, la cual ha sufrido ya una
migracion articular de medial haciadorsal (futura
trocleatalar); esta caracteristia es diferente ala que
presentan géneros mas primitivos de esta misma

familiacomo Ophiacodon aunque, por otro lado,
dicho fendmeno se puede observar ya en €l tarso de
Labidosaurus. Todo ello nos demuestra que la evolu-
¢ion no ha sido nunca una funcién lineal en el tiem-
po. El calcaneo de estos reptiles presenta unaforma
ovoideay plana comprimida dorsoventralmente. La
presencia de un contacto latero-lateral entretalusy
calcaneo es muy evidente (Fig. 5).

Fig. 5. Vision craneal detalus (alaizgda. y de menor tamafio)
y calcdneo (mayor y deforma ovoidea) pertenecientes al

pelycosaurio Dimetrodon (DMSWR33. Cambridge
Univ. Mus. of Zoology) un reptil mamiferoide primi-
tivo. Lapresenciade contacto laterolateral es muy
evidente.

Lasituacion de contacto lateral de aspecto pseu-
do-articular del tarso posterior en el embrion huma-
no laencontramos en los 27 mm. CR. Estadio 23 (7,5
semanas) (Fig. 6). En este estadio la articulacion
subastragalina posterior contintia en fase de inter-
zona primaria u homogénea, mientras que latalo-
navicular comienza a tefiirse mas débilmente en su
zona central dando lugar a la denominada interzo-

Fig. 6. Retropié de un embrién humano de 27 mm. RC. corres-
pondiente a 7,5 semanas de gestacion (C27-120 3,1). En
la zona superior se encuentra el talusy el navicular, en
lazonainferior izquierda el calcaneo. Se puede observar
yaun contacto entre talus y calcaneo.
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natrilineal 1o cual demuestra que, aunque esla art.
talocalcanea la que se desarrolla en primer lugar
como esta descrito por autores clasicos (Hesser,
1926), eslaporcion talonavicular de la art. subastra-
galinaanterior o distal la que adquiere primera-
mente |os caracteres propios de una cavidad articu-
lar. Por este motivo, el hecho de que se considere
habitualmente la art. tal o-cal caneo-navicular como
un complejo articular Unico (Testut & Latarjet, 1975),
aunque justificable desde el punto de vista funcio-
nal, no lo es desde & punto de vista embriol dgico.

A los més evolucionados filogénicamente de entre
los reptiles therapsidos se les denomina Reptiles
Mamiferoides Avanzados (Advanced Mammal-like
Reptiles). A finales del Pérmico sup. de Sudéfrica (280
Ma.) hace su irrupcién un grupo de carnivoros, los
Gorgonopsia, cuyo esgueleto es conocido principal-
mente por el género Lycaenops. Su talus muestra una
forma cuadrada siendo perfectamente redondeada
en su zona mas dorsal para articularse con tibiay
fibula. Para Schaeffer (Schaeffer, 1941), el talus des-
borda lateralmente en una forma muy sutil al calca
neo mediante una prolongacion proximal, mientras
que el calcaneo hace lo mismo aunque mas distal-
mente; dicha caracteristica no es compartida por
otros autores (Broom, 1930a). También incluido en la
familia gorgonopsia, €l calcaneo que presenta Hipoo-
saurus posee por primeravez unaformacién anato-
mica compatible con un tubérculo posterior del calca
neo (Boonstra, 1934). En los mismos gjemplaresy de
parecida importancia evol utiva encontramos el fené-
meno de la reduccion numérica de las falanges que
en €l caso de Lycaenops se sitlia del siguiente modo:
los dedos 1.9, 2.° y 5.° poseen una formula moderna o
mamifera mientras que el 3°dedo presenta alin cua-
tro falangesy el 4.° cinco falanges. La duda nos hace
ser prudentes antes de decir que en este punto de la
evolucion del pietherdpsido seinsintael inicio dela
superposicion entre talus y calcaneo, 1o que no hay
lugar adudas es que €l tubérculo posterior del calca-
neo aparece con bastante antelacion respecto al feno-
meno de la superposicién talo-calcanea. En las piezas
estudiadas por desgracia estdn montadas 'y es muy
dificil suidentificacion (Fig. 7).

Paralelamente, en cortes sagitales de un feto
humano de 32 mm. VC. ( 8,5 semanas), se puede
observar ya como la art. talo-calcanea se encuentra
en fase de interfase trilineal adquiriendo un aspec-
to muy similar a delaart. talo-navicular. En este
momento seinicialarotacion entre el talusy €l cal-
caneo (Fig. 8). No obstante en algunos trabajos
(Puerta, 1997) se da como cronologia del inicio sus-
tentacular la 8.a semana correspondiendo a un
embridn en sus Ultimos estadios, 22 y 23.

Fig. 7. Molde del pie del gorgonopsia Lycaenops (DMSR94.
Cambridge Univ. Mus. of Zoology) un miembro inicial
de los reptiles mamiferoides avanzados. Obsérvese la
linea concavo-convexa articular entre talus y calcaneo.

Durante el Pérmico sup. de Rusiay Sudéfrica,
aparecen dos grupos avanzados de reptiles therép-
sidos: Theroeephaiay Cynodontia.

L os therocéphal os forman un amplio grupo en
los que se incluyen pequefios insectivoros, carnivo-
ros de talla media'y un grupo importante de hervi-
boros (entre ellos los Bauriidae).

Existe un paso cualitativo muy importante entre
el pie therocéphalo y el pie mamifero centrado en el
grado de superposicion entre talus y calcaneo.
Representando esta inflexion el eslabon final en la
evolucion desde el pie reptil hasta el pie mamifero.

Este podria ser €l caso del herviboro Bauria cuyo
tarso fue descrito en los afos 30 (Broom, 1937 y
Boonstra, 1938), presentando como caracteristica
importante la presencia de un proceso anterome-
dial que se prolonga por debajo de la parte mas
posterior del tercio distal del talus siendo conside-
rado como el primer sustentaculum tali propia-
mente dicho (Fig. 9) (Schaeffer, 1941). En esta
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Fig. 8. Cortetransversal del pie de un feto humano de 32 mm.
VC., correspondiente a 8 semanas de gestacion (CB32
2,3). En este momento seinicialarotacion entre talusy
calcéneo.

Fig. 9. Molde del pie del therocéfalo Bauria cynops
(DM SWRA483. Cambridge Univ. Mus. of Zoology),
miembro algo mas evolucionado dentro de los reptiles
mamiferoides avanzados. Se puede apreciar un inicio de
acabalgamiento del talusy del calcaneo que presentan,
en su conjunto, una morfologia méas moderna.

misma familia cabe destacar por su minuciosidad la
descripcién de los huesos del tarso y su mecanica

articular de Regiasaurus jacobi (Kemp, 1978) dela
Formacion Karroo de Sudafricadel Triasico inf. En

este gemplar es notable la presencia de dos facetas
articulares en el calcaneo, lamas distal de ellas con
una ligera convexidad antero-dorsal (Sustetaculum
tali paraalgunos autores). Las hipétesis biomecani-
casatravés del andlisis de las superficies articulares
del tarso posterior de Regiasaurus basadas en la pre-
sencia de dos articulaciones bien diferenciadas
entre el talusy el calcaneo, la presencia de un canal

tarsiano y la correlacion morfo-dindmica entre los
parestibia/talus y fibula/calcaneo hacen sospechar
un cierto grado de rotacién entre los dos huesos tar-
sianos (Kemp, 1978). A este nivel el grado de super-
posicion entre el talusy calcaneo lo situariamos en
torno al 25%.

En el feto humano de 34 mm. correspondiente a
8 sdg. podemos observar un grado de superposi-
cion talo-calcdnea muy similar (Fig. 10).

Fig. 10. Corte sagital de un retropié de feto humano de 34 mm.
VC. correspondiente a 8 semanas de gestacion. A la
derecha de lazonainsercional del misculo pedio se
aprecia el sustentaculum tali que cubre aproximada-
mente el 25% del calcaneo proximal.

A principios del Triasico Gorgonopsiay Theroce-
phaliia son reemplazados por Cynodontia. Estos
avanzados reptiles-mamiferoides muestran signifi-
cativas similitudes morfol 6gicas con los mamiferos.
Un gjempl o tipo de los primeros cynodontos lo
encontramos en Thrinaxodon cuyo esquel eto post-
craneal ha sido estudiado (Jenkins, 1971/ Cromp-
ton & Jenkins, 1979). En vida, el aspecto debi6 de
ser bastante similar al de los actuales mustélidos
con extremidades cortasy plenamente plantigra-
das. En este género hemos de constatar la presencia
de un tubércul o calcaneo (tuber calcis) plenamente
desarrollado (presente en menor grado en therapsi-
dos mas primitivos como Lycaenopsy Bauria) y
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representaria la capacidad de flexion plantar en un
pie plantigrado a través de la palanca del complejo
tricipital sural. El significativo grado de superposi-
cion entre talus 'y calcaneo (en torno al 50% para
Jenkins, 1970b) hace que €l efecto de palanca del tri-
ceps no solo actdie Unicamente sobre el calcaneo
sino que también, parcialmente, o haga sobre el
talus. Estas condiciones morfo-mecanicas se ven
con mayor relevancia en los cynodontos mas avan-
zados como es el caso de Cynognathus de finales de
Triasico inf. de Sudéfrica (250 Ma.) o, €l de Diade-
modon del Triésico medio de China, Africadel Este
y Sudéfrica (230 Ma)) (Fig. 11).

Fig. 11. Calcéneo (vision dorsal) del cynodonto Diademodon
(DMSWR191), un miembro muy evolucionado de los
reptiles mamiferoides avanzados. El sustentaculum tali
es aqui muy evidente asi como el tubérculo posterior.

A este nivel hemos de hacer referencia obligada
al excelente trabajo de Lewis (Lewis, 1983) que
divergiendo de otros autoresy, tras andlizar el tarso
posterior de algunos cynodontos (TR.8 y DMSW R.
191, este ultimo perteneciente a Cynognathus), ade-
méas de observar unas importantes similaritudes con
el talus de equidna (Tachyglosus aculeatus) (Fig. 12),
sorprende al presentar unas facetas articulares (2)

Fig. 12. Radiografia del pie de equidna (Tachyglosus aculea-
tus) actual monotrema de Oceania. Obsérvese ladis-
posicion latero-lateral de talusy calcaneo (ejemplar del
Museo de Zoologia de Barcelona, radiografia gentileza
de S. Vila).

que muestran una orientacion sagital paralelaala
longitud maxima del hueso. Por todo ello sostiene
que no se puede denominar sustentaculum tali
«verdadero» ala proyeccion medial del calcaneo
debido a su disposicion espacia (latero-lateral).

El andlisis embriol 6gico muestra que la presen-
cia de una superposicién compatible con el 50%, en
el feto, la podemos situar, en los andlisis histol 6gi-
cos convencionales, en torno alos 36 mm. VC.
correspondientes a 8,5 sdg.

Aunque algunas de las caracteristicas propias de
los mamiferos ya estan presentes en |os thergpsidos
maés avanzados, |os verdaderos mamiferos no pla-
centados 0 Mamiferos Transicionales, inicial su evo-
lucién afinales de Triasico y principios del Jurésico
(200 Ma.) en lo que se denominatransito Rhaeto-
Liasico, apareciendo simultaneamente tanto en
Europa, Chinay Africa, siendo su distintivo morfo-
l6gico principal la articulacion temporomandibular.
Laprincipal familia corresponde alos Morganuco-
dontidae. Dentro de estafamilialos tarsos de Mega-
zostrodon rudnareae y Eozostrodon parvus fueron des-
critos exhaustivamente en los 70s (Jenkins &
Parrington, 1976); para estos autores la articulacion
del tobillo presenta escasas variaciones con respec-
to alade los cynodontos mas avanzados con un
talus alin no dorsalizado completamente con res-
pecto al calcaneo (Fig. 13), asimismo es controverti-
dalaformacion del sustentaculum tali que para
algunos autores (Jenkins & Crompton, 1979) alin no
esta presente como tal (incluso menos desarrollado
que en algunos cynodontos avanzados) existiendo
s6lo un ligero grado de superposicion talocal caneo.
Por el contrario estos animales muestran unas
caracteristicas morfol dgicas que conducen al desa-
rrollo de un pie mamifero como lo muestrala pre-
sencia de dos formaciones compl etamente defini-
das, tanto morfol 6gica como biomecanicamente,
como son la cabeza del talusy el canal subastraga-
lino. Paralelamente, da comienzo la denominacion
actual de los elementos tarsianos, asi el os centrale
pasa a ser denominado navicular, los primeros tres
tarsalia pasan a ser ento, meso y ecto-cuneiforme,
correspondiendo €l tarsalia 4 al cuboides. En este
nivel evolutivo el hallux muestralos primeros sig-
nos de divergenciay confirma la hipétesis de un
movimiento independiente de todos |los dedos del
pie en un substrato arbéreo que requiere de la capa-
cidad de prehension para trepar.

También durante el Rhaeto-Liasico aparecen los
primitivos Theria que incluyen los marsupialesy
mamiferos placentados (excluyendo a los protothe-
ria o monotremata) con los géneros Woutersia y
Kuehneotherium.
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Fig. 13. Vision del pie, en el propio sedimento, del mamifero
transicional Eozostrodon parvus. Pese alas diferen-
cias fisiol6gicas y morfol 6gicas presentes en estos ani-
males, el grado de superposicion talolcalcanea es prac-
ticamente similar al de los cynodontos (tomado de
Jenkins & Parrington, 1976).

Desde finales de la Era Mesozoica los mamiferos
placentados o Eutheria, han sido los animales domi-
nantes en nuestro planeta. Algunos autores sitlan
en el Cretécico inf. de Texas (130 Ma.) al mas primi-
tivo de los mamiferos placentados, Pappotherium
(Fox, 1975) y «Prokennalestes» y «Prozalambdales» en
Mongolia (Baligjeva et al, 1974). No obstante, las
descripciones en las cuales nos basaremos para el
estudio del tarso de los Eutheria corresponderan a
gjemplares rescatados principalmente de las dife-
rentes «Polish-Mongolian Paleontological Expedi-
tions» que efectuaron pal eontdlogos de ambos pai-
sesen ladécadade los 70 a Desierto del Gobi en
Mongolia Exterior (Kielan-Jaworowska, 1977) y
datados en el Santoniense y Campaniense corres-
pondientes al Cretécico sup. (80 Ma.) y que inclu-
yen tres géneros diferentes, Asyorictes (Fam. Pa-
leoryctidae), Barunlestes y Zalambdalestes (Fam.
Zalambdalestidag).

En el primer caso, Asyorictes nemegetensis,
corresponderia a un Eutheria primitivo, mostrando

su tarso caracteres bastante arcaicos junto a otros
mas modernos. El talus se encuentra en una posi-
cion medial con respecto al calcaneo. El sustentacu-
lum tali engloba una superficie de 2/3 del cuelloy
cabezatalar; esta disposicion es muy similar aladel
tarso del Opposum de Virginia actual (Didelphisvir-
giniana), asimismo, en ambos, latrécleatalar no se
encuentra completamente desarrollada como
estructura anatémica.

Ladiscrepancia se nos plantea en el andlisis fetal
en este nivel. Asi, mediante histologia convencio-
nal, la superposicion en torno a 75% la situariamos
en fetos de 44 mm. VC. (9 sdg.), mientras que tras
reconstrucciones tridimensionales, este grado de
ascenso del talus se sitiaen los 34 mm. VC. (8 sdg.)
(Fig. 14).

Fig. 14. Reconstruccion tridimensional practicada mediante
un reconstructor Kheops 3-D® acoplado a un soporte
informatico Unix® de un feto humano de 34 mm. VC.
correspondiente a 8 semanas de gestacion. El grado de
superposicion talo-calcanea que nos da el analizador de
i magenes se sitlia en torno a 75%.

Mas modernos en su disefio anatbmico y fiso-
|6gico, los miembros de lafamilia Zalambdal esti-
dae, Zalambdalesteslechei y Barunlestes butleri,
muestran por primeravez en la historia evolutiva
del pie una superposicion entretalusy calcaneo
similar ala delos actuales mamifer os placenta-
dos. Asimismo, en este nivel evolutivo, latroclea
talar, con la presencia de dos labios diferenciados,
€s ya una estructura anatdbmicay biomecanica bien
definida.

El feto humano, consideramos que la morfolo-
giadel complegjo subastragalino, que esta ligado
intimamente al talo-navicular, esta presente en
fetos de 48 mm. VC. (9,5 sdg.), con latotal super-
posicion del talusy del calcaneo (Fig. 15), la per-
fecta organizacion de la coxa pedisy €l estableci-
miento definitivo de los ligamentos que refuerzan
estas articulaciones.
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Fig. 15. Imagen obtenida mediante histologia convencional de
un corte coronal del retropié de un feto humano de 44
mm. VC. (F14 43) correspondiente a 9 semanas de ges-
tacion. El grado de superposicion se sitllaen torno al
75% entre el talusy el calcaneo.

CONCLUSIONES

Hemos analizado |los datos obtenidos del estu-
dio delas piezasfésiles las cuales, a pesar de seguir
una seriacion filogénica constante desde los primi-
tivos tetrdpodos hasta |os mamiferos placentados,
no son todas las que hubiéramos deseado analizar;
por otro lado las hemos comparado con los resul-
tados obtenidos en trabajos previos de diferentes
autores. Posteriormente, todo €ello, se haintentado
relacionar morfoldgicamente y |0 mas exactamente
posible con aquellos datos obtenidos del estudio
embriol 6gico humano a través de histologia con-
vencional. Por o cual estamos en condiciones de
avanzar, aungue en este punto hemos de ser extre-
madamente prudentes, que existe un significativo
grado de paralelismo, por |o que respecta al fen6-
meno de la superposicion del talusy del calcaneo,
entre algunas fases de la evolucién filogenética del
piey diferentes estadios de las fases embrionarias
y fetales del ser humano.

El primer contacto articular entretalusy calca
neo aparece en los Reptiles Mamiferoides Primiti-
vos del tipo Pelycosauria/Sphenacodontia (Pérmico
inf. 280 Ma.) siendo una situacién bastante similar
alaque muestra el embrién humano hacialos 27
mm. VC. correspondiente a 7,5 semanas de gesta-
cion (sdg), estadio 22-23. Parece ser que en los Rep-
tiles Mamiferoides Avanzados del tipo Gorgonopsia
(Pérmico sup. 260 Ma.) es posible ya esbozar un
inicio de rotacion entre talusy calcaneo y seria
comparable alasituacion que presenta el retropié
de un feto humano de 32 mm. VC. correspondien-
te a8 sdg. y muy similar ala que muestran los
actuales Prototheria/Monotremata como son el orni-
torrinco y el equidna. Durante el mismo periodo,
pero con un disefio anatdémico ligeramente diferen-
te, los Therocephalia de finales del Pérmico sup. (260
Ma.) muestran ya una formacion anatémica com-
patible con e sustentaculum tali, situdndose en el
grado de superposicion en torno al 25%. Dicha
situacion podemos verla en el feto humano de 34
mm. VC. en la 8 sdg. Durante el Triasico inf. hace
unos 240 Ma., con los Cynodontia el de superposi-
cion se sitta entorno a 50%. A este mismo nivel
pero con un paso evolutivo hacia adelante nos
encontramos con los Mamiferos Transicionales no
placentados del Rhaeto-Liasico en el transito del
Tridsicoy el Jurasico (210 Ma.) que no muestran un
mayor grado de superposicion quedando también
en torno al 50%, al igual que en los cynodontos.
Esta situacion es bastante semejante ala que pre-
senta el feto humano de 36 mm. VC. en 8 sdg.

Por ultimo, con la aparicién de los Mamiferos
Placentados, Eutheria, se completala superposicion
del talusy del calcaneo, asi por ggemplo el género
Asyorictes (Fam. Paleoryctidag) del Cretécico inf. (130
Ma.) muestra en torno al 75% de superposicion,
correspondiente alos 44 mm. VS. los 34 mm. dela
reconstruccion 3-D, mientras que €l méas avanzado,
Zalambdalestes (Fam. Zalambdalestidae), presenta
una superposicion talo-calcanea total, hecho que
en el hombre es posible observar definitivamente
en fetos de 48 mm. VC. correspondientes a 9,5 sdg.

Para corroborar estos hechos desde el punto de
vista embriol 6gico se ha sometido a reconstruccio-
nes tridimensional es algunos de los cortes de
embriones previamente revisados por técnicas his-
tol gicas convencional es, apareciendo una discre-
pancia en el tiempo en cuanto al momento del
fendmeno de la superposicion talo-calcanea, la cual
se adelanta a estadios mas tempranos de la vida
embrionaria, de lo cual se desprende que los cortes
histol 6gicos no presentan siempre la misma dispo-
sicién espacial pudiendo por €llo surgir errores.

El proceso de la superposicién del astrégalo y el calcaneo. Filogeniay ontogenia 29



Revistade Medicinay Cirugiadel Pie. Tomo XI11, n.° 1 (19-31),1999

AGRADECIMIENTOS

L os autores quieren expresar su agradecimiento
aRay J. Symondsy Adrian Friday, ambos del Uni-
versity Museum of Zoology de Cambridge, por su
amabilidad al permitirnosy facilitarnos el estudio
de sus colecciones; a Jenny Clack, de lamismalns-
titucion, por estudiar y fotografiar e emplares obte-
nidos conjuntamente con miembros de la Universi-
dad de Copenhagen en Groenlandia. Asimismo
queremos agradecer a Prof. Phillip V. Tobiasde la
University of Witwatersrand en Johannesburg (R.
Sudafricana) por las similares facilidades que nos
dio para consultar su material paleontol dgico.

BIBLIOGRAFIA

(1) ANDREWS, SM. & WESTOLL, T.S.: The
postcraneal skeleton of Eusthenopteron foordi Whitea-
ves. Trans. Roy. Soc. Edinburgh, 68: 207-329 (1970a).

(2) ARCHER, K.H.; FLANNERY, T.F.; RITCHIE,
A. & MOLNAR, R.E.: First Mesozoic mammal from
Australia. An early Cretaceous monotreme. Nature.
318: 363-366 (1985).

(3) AUGEE, M. & GOODEN, B.: Echidnas of Aus-
traliaand New Guinea. New South Wales Univ.
Press, pp. 76 (1993).

(4) BAUR, G.: Beitrkge zur morphogenie des carpus
und tarsus der vertebraten. | Batrachia. Gustav-Fis-
cher. Jena, pp. 86 (1888).

(5) BELIAJEVA, E.E.; TROVIMOV, B.A. & RES
HETOV, V.J.: General stagesin evolution of late Meso-
zoic and Early Tertiary mammalian faunasin Central
Asia. In (H.H. Kpamapehko ed.) «kMesozoic and Ceno-
zoic Faunas and Biostratigraphy of Mongolia, pp. 19-
45 (en ruso) (1974).

(6) BOONSTRA, L.D.: A contribution to the mor-
phology of the Gorgonopsia. Ann. So. Afr. Mus. XXXI
(2):137-174 (1934).

(7) BOONSTRA, L.D.: On the Sout African mam-
mal-like reptile, Bauria cynops. Paleobiologica, VI:
164-183 (1938).

(8) BRINKMAN, D.: The structural and functional
evolution of the diapsid tarsus. Unpublishes Ph. D.
Thesis. McGill Univ. Montreal (1979).

(9) BROOM, R.: On the structure of the reptilian
tarsus. Poc. Zool. Soc. London, pp. 143-155 (1921).

(10) BROOM, R.: On the structure of the mammal-
like reptiles of the suborder Gorgonopsia.  Philos.

Transc. Roy. Soc. London (B) CCXVIII: 345-371
(1930a).

(11) BROOM, R.: On the palet, occiput and hind-
foot of Bauria cynops Broom. Amer. Mus. Novitates,
946:1-6 (1937).

(12) CARROLL, R.L.: The earliest reptiles. Zool.
Jour. Linn. Soc. 45: 61-83 (1964).

(13) CARROLL, R.L.: Eosuchians and the origin of
archosaurs. In (C.S. Churcher Ed.) «Athlone Essaysin
Paleontology in Honour of Loris Shano Russell». Roy.
Ont. Mus. Life. Sci. Misc. Pub. 58-79 (19764).

(14) CROMPTON, A.W. & JENKINS, F.A.: Ori-
gin of Mammals. In (J.A. Lillegraven, Z. Kielan-Jawo-
rowska & W.A. Clemens Ed.) «Mesozoic Mammals: The
First Two-Thirds of Mammalian History». Univ. Cali-
fornia Press. Berkeley, pp. 59-73 (1979).

(15) DOLLO, L.: Carpusund Tarsus. Roux's Arch.
CXX: 272-298 (1929).

(16) FOX, R.C.: Molar structure and function in the
early Cretaceous mammal Pappotherium: Evolutionary
implications for Mesozoic Theria. Can. J. Earth Sci. 12:
412-442 (1975).

(17) GEGENBAUER, C.: Zur Morphologie der
Gliedmassen der Wirbeltiere. Morph. Jahrb. 11: 396-
420(1876).

(18) GRANT, T.: The Platypus. A unique mammal.
Univ. South Wales Press, pp. 92 (1995).

(19) GREGORY, W.K. & RAYEN, H.C.: Studies of
the Origin and Early Evolution of Paired Fins and
Limbs. Ann. N.Y. Acad. Sci. innd. (1941).

(20) HESSER, C.: Beitrag zur Kenntnis der Gelen-
kentwicklung beim Menschen. Moph. Jahrb. 55: 489
(1926).

(21) HOLMGREN, N.: On the Origen of the tetra-
pod limé. ActaZool. XIV: 185-295 (1933).

(22) ISIDRO, A.; VAZQUEZ, M.T. & MASSO,
G.: The Talus-Calcaneous Superposition. A travel
through the Ontogeny of the Hindffot side-by-side to its
Phylogeny. European Foot & Ankle Societies Con-
gress. Personal comunication (1998).

(23) JAEKEL, O.: Ueber die ditesten Gliedmassen
von Tetrapoden. Sitz. d. Gessell. Natur. Freunde X:
587-615 (1909).

(24) JARVIK, E.: Onthefish-liketail intheicht-
hiostegid stegocephaians. Meddelelser Om Gron-
land, 114(12):1-90 (1952).

30 El proceso de la superposicion del astréagalo y el calcaneo. Filogeniay ontogenia



Revistade Medicinay Cirugiadel Pie. Tomo XlIl1, n.° 1 (19-31), 1999

(25) JARVIK, E.: Basic Structure and Evolution of
Vertebrates. Academic Press. London (1980).

(26) JENKINS, F.A.: Cynodont postcranial ana-
tomy and the «prototherian» level of mammalian orga-

nization. Evolution 24: 230-252 (1970D).

(27) JENKINS, F.A.: The postcraneal skeleton of
African cynodonts. Bull. Peabody Mus. Nat. His. 36:
1-216 (1971).

(28) JENKINS, F.A. & PARRINGTON, F.R.S.:
The postcranial skeletons of the Triassic mammals
Eozostrodon, Megazostrodon and Erythrotherium.
Phylos. Transc. Roy. Soc. London B273: 387-431
(1976).

(29) JENKINS, F.A. & CROMPTON, A.W.: Trico-
nodonta In (J.A. Lillegraven, Z. Kielan-Jaworowska &
W.A. Clemens Ed.) «<Mesozoic Mammals. The First
Two-Thirds of Mammalian History. Univ. California.
Berkeley, pp. 74-91 (1979).

(30) KEMP, T.S.: Stance and gait in the hindlimb of
atherocephalian mammal-like reptile. J. Zool., Lon-
don, 186: 143-161 (1978).

(31) KIELAN-JAWOROWSKA, Z.: Evolution of
the therian mammal in the Late Creataceous of Asia.
Part I1: Postcranial skeleton in Kennalestes and
Asioryctes. In (Kielan-Jaworowska Ed.) «Results of the
Polish-Mongolian Paleontological Expeditions. Part.
VIII. Paleontologica Polonica, 38: 3-41 (1977).

(32) LEWIS, O.J.: The evolutionary emergence and
refinement of the mammalian pattern of foot architectu-
re. J. Anat. 137: 21-45 (1983).

(33) OLIVIER, G.: Formation du squelette des
membres chez I'homme. Vigot Fréres, Ed. Paris
(1962).

(34) PASCUAL, R.; ARCHER, M.; JAUREGUI-

ZAR, E.O.; PRADO, JL.; GODTHELP, H. &
HAND, S.J.: First non-Australian monotreme: an early
Paleocene South American platypus (Monotremata,
Ornithorhynchidae) in «Platypus and Echidnas» (M.L.
Augee Ed.). The Royal Zoological Society of NSW.

Sydney (1992).

(35) PUERTA-FONOLLA, A.J.: Desarrollo del
tobilloy € pie. In (L.F. LIanos & M. Nifiez-Samper Ed.)
«Biomecanica, medicinay cirugiadel pie». Masson Ed.
Barcelona, Cap. 3: 14-23 (1997).

(36) ROMER, A.S.: Vertebrate Paleontology. Univ.
Chicago Press. 431 pp. (1933).

(37) ROMER, A.S. & PRICE, L.W.: Review of the
Pelycosauria. Geol. Soc. Am Special Papers, n.° 28:
538 pp. (1940).

(38) SCHAEFFER, B.: The Morphological and
Functional Evolution of the Tarsusin Amphibians and
Reptiles. Bull. Am. Mus. Nat. Hist. 78: 395-472
(1941).

(39) SCHMALHAUSEN, J.J.: Zur Morphologie
des Slugetierfusses. Ann. Anz. XXXIII: 373-378
(1908M).

(40) TESTUT, L. & LETARJET, A.: Tratado de
Anatomia Humana. Salvat Ed. Barcelona (1975).

(41) WATSON, D.M.S.: On the primitive tetrapod
Imb. Ann. Anz. XLIV: 24-27 (1913b).

(42) WESTENBERG, K.: From finsto feet. Natio-
nal Geographic Mag. 195(5): 114-127 (1999).

(43) WHITE, T.E.: Osteology of the Seymouria bay-

rolensis Braili. Bull. Mus. Comp. Zool. 85(5): 325-409
(1939).

(44) WILLISTON, S.W.: The osteology of the repti-
les. Cambridge. Harvard Univ. Press, 300 pp. (1925).

El proceso de la superposicién del astragalo y el calcaneo. Filogeniay ontogenia 31





