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ABSTRACT

The extension of the growth periods must be considered as a key factor in the evolution of the genus Homo
for at least 1.7 m.a. For instance, the size and shape changes of the teeth, that we observe in the hominid fossil
record, could be indirectly caused by this extension. The causing factors of such modifications are analyzed
from the development biology perspective (secretion and extension rates of the dental tissues, crown and root
formation times). It is hypothetized that the presumed relations-ship between the alteration of those factors and
the extension of the growth periods in the genus Homo could be described in terms of heterochrony.
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RESUMEN

El aumento de los periodos de maduracion desde hace al menos 1,7 m.a. debe considerarse como un factor
clave en la evolucidn del género Homo. Dicho aumento, por ejemplo, podria ser causa indirecta de las modifica-
ciones de tamafio y forma de los dientes observadas en el registro fdsil. Se analizan los factores responsables
de tales modificaciones desde la perspectiva de la biologia del desarrollo (tasas de secrecion y extension de los
tejidos dentarios, tiempo de formacidn de la corona y raiz). Se sugiere que la supuesta relacion causal entre
la alteracion de los citados factores y el aumento de los periodos de maduracion en el género Homo podria ser

descrita en términos de heterocronia.
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INTRODUCCION

Las modificaciones del tamaiio de los dientes en las
diferentes fases de la evolucién humana se han inter-
pretado tradicionalmente desde la perspectiva ortodo-
xa de la teoria evolutiva neodarwinista. Para explicar
la reduccion que se observa en los dientes desde los pri-
mitivos Homo hasta la actualidad se han propuesto di-
versas hipdtesis con tres orientaciones diferentes, a
saber: 1) la reduccion de los dientes proporciona ven-
tajas selectivas (Brues, 1966, Greene, 1972, Smith,
1976), 2) la posesion de dientes de tamaiio grande ha
llegado a tener desventajas selectivas (Sofaer et al.,
1971), 3) la reduccion observada podria deberse a la
relajacién de las presiones selectivas que mantienen el
tamafio de las piezas dentarias (Brace, 1962, 1967, 1979;
Dahlberg, 1963; Brace y Mabhler, 1971; Brose y Wol-
poff, 1971; Wolpoff, 1975; Brace et al. 1987).

https://doi.org/10.7203/sjp.25072

Esta tltima hipodtesis, que ha sido aceptada mayo-
ritariamente, mantiene que la relajacion de dichas pre-
siones selectivas seria una consecuencia de la reduccion
de las demandas funcionales exigidas a los dientes. En
efecto, autores como Loring Brace, Paul Mahler o Mil-
ford Wolpoff, entre otros, han puesto de manifiesto
larelacidon inversa existente entre el tamaiio de los dien-
tes y el desarrollo de una cultura material cada vez mas
perfeccionada y sostificada (Brace, 1962; Brace y Mah-
ler, 1971; Wolpoff, 1979). Estos autores, en definiti-
va, sostienen que el perfeccionamiento progresivo de
la cultura material disminuy¢ las funciones del apara-
to masticador; la consecuente relajacion de las presio-
nes selectivas permitio la acumulacién de mutaciones
selectivamente neutras (‘‘probable mutacién effect’’:
Brace, 1963), cuyo resultado seria finalmente la dismi-
nucion del tamaiio de los dientes.
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Mientras que los dientes postcaninos se han carac-
terizado por una continua reduccion durante la evolu-
cion del género Homo, los dientes anteriores (incisivos
y caninos) experimentaron un notable aumento de ta-
mano en términos absolutos durante al menos todo el
Pleistoceno medio.

Este aumento de tamano de los incisivos y caninos
se ha atribuido a las presiones selectivas a las que se
vieron sometidos los hominidos mesopleistocenos al
emplear estos dientes sistemdaticamente en funciones no
propiamente masticadoras, y al fuerte desgaste que ge-
nera tal uso (Brace, 1962, 1967; Wolpoff, 1979, 1980;
Smith, 1983). La seleccion a favor de dientes anterio-
res de gran tamafio cesaria después del dltimo inter-
glaciar, observdndose a partir de entonces una
reduccion del tamano de dichas piezas dentarias.

Todas esta hipotesis se debaten entre la constata-
cion de unos hechos incuestionables y la imposibilidad
de ser refutadas. Por este motivo, creemos que la in-
vestigacion de los factores responsables de las modifi-
caciones del tamafo y forma de los dientes puede ser
una labor mads fructifera, que puede conducir ademas
a la formulacion de hipotesis contrastables. Este es un
primer intento de establecer dichos factores desde la
perspectiva de la biologia del desarrollo.

OBSERVACIONES Y DISCUSION

El tamano de los dientes depende en principio de
tres factores, a saber: 1) tasa de secrecion de los teji-
dos dentarios, 2) tasa de extension de dichos tejidos,
y 3) tiempo de formacion de la corona y de la raiz (ver
Beynon, 1986 v Bromage, 1986 para una explicacién
mas detallada).

Beynon y Wood (1987) han observado que el tiem-
po de formacion de la corona de los molares de los pri-
mitivos Homo fue similar al de la humanidad actual.
Sin embargo, estos autores advirtieron que la tasa de
incremento diario del esmalte a nivel de la zona cuspal
fue de 5, 8 um d—! en los primitivos Homo, y oscila
entre 4,6 + 0,4, y4,9 + 0,7 um d—! en el hombre ac-
tual. Por consiguiente, podemos considerar que la dis-
minucion de la tasa de secrecion de los tejidos dentarios
es uno de los factores responsables de la reduccion de
los dientes postcaninos durante la evolucion de los ho-
minidos. En este sentido, Beynon v Wood (1987) indi-
caron que la alta tasa de secrecion del esmalte de los
molares de Australopithecus boisei (7,3 pm d—! en la
zona cuspal) explicaria el considerable tamafio de los
molares de estos hominidos, a pesar de que el tiempo
de formacién de la corona de dichos dientes fue me-
nor que en el hombre actual.

Por otra parte, uno de los hechos mas significati-
vos de la evolucion de los hominidos en lo que respec-
ta al aparato dental es la reduccion diferencial de los
molares; en efecto, la mayor reduccion ha correspon-

dido al tercer molar, mientras que el primer molar ha
sido la pieza menos afectada. En la figura | se observa
que la reduccion del primer molar inferior entre Ho-
mo habilis y Homo erectus apenas fue del 3 %, mien-
tras que dicha reduccion supera el 20 % en el caso del
M3. Esta reduccion diferencial ha continuado hasta la
actualidad; pero también ha habido una reduccion es-
tructural diferencial de los molares, de manera que la
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Figura 1. Dimensiones de la corona (Area = didmetro me-
siodistal X diametro vestibulolingual) de los tres
molares inferiores en Homo habilis y Home erec
tus: La disminucidn del tamafio de la corona de
los molars inferiores desde H. habilis hasta H.
erectus es: 3,2% (M1), 14,5% (M2) y 20,5% (M3).
Los datos de cada uno de los ejemplares que com-
ponen la muestra se han obtenido en Blumenberg
y Lloyd (1983).

pérdida de cuspides ha afectado en mayor medida al
tercer molar, y con menor intensidad al primer molar.
Fl tercer molar, ademas, tiende a perderse en las po-
blaciones recientes, y la frecuencia de agenesia de este
diente puede superar el 30 % en ciertos grupos mon-
goloides (Brothwell et al., (1963).

La Tabla 1 presenta los parametros estadisticos de
los didmetros mesiodistal y vestibulolingual de los tres
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Diente Nitmerg de N X D.S. by D.S.
cuspides

3 6 8,71 0,52 8,51 0,52

4 178 9,89 0,65 9,71 0,63

M3 4 + C6 7 10,44 0,50 10,00 0,53

5 295 10,58 0,72 9,97 0,63

5 + Co6 74 11,00 0,77 10,27 0,58

4 427 10,62 0,60 10,10 0,58

M2 5 158 11,14 0,63 10,34 0,57

5+ Cé6 12 11,30 0,65 10,36 0,62

4 76 10,52 0,61 10,56 0,65

M1 5 374 11,10 0,54 10,68 0,49

5+ Cé6 24 11,28 0,47 10,94 0,54

Tabla 1:  Parametros estadisticos de los diametros mesiodistal (MD) y vestibulolingual (VL) de molares inferiores agrupados
segiin el numero de ciispides. Los datos se obtuvieron en una muestra de la poblacion prehistdrica de Tenerife y

La Gomera (Islas Canarias). Cé6 = entoconulido.

molares inferiores de la poblacién prehistérica de Tenerife
v la Gomera!. Se tomaron diferentes muestras de dien-
les seglin su numero de cispides y se compararon (t-
student) las medias obtenidas. Se observa que, en pro-
medio, las dimensiones de los molares inferiores dis-
minuye al disminuir el numero de cuspides. Las
diferencias entre las medidas de las distintas muestras
fueron estadisticamente significativas en la mayor parte
de las comparaciones realizadas. Las diferencias méds
notables se observaron para el didmetro mesiodistal.

La desaparicion de cuspides de los molares inferio-
res comienza a ser importante cuando surgen en el
Pleistoceno superior las llamadas poblaciones anaté-
micamente modernas. Puesto que la disminucion del
tamano de los molares ha sido muy considerable des-
de entonces y hasta la actualidad, podemos aceptar que
la pérdida de cuispides de los molares ha sido otro de
los factores responsables de la reduccion del tamano
de estas piezas. En consecuencia, debemos cuestionar-
nos la razon de la pérdida de cuspides en los molares.

Recientemente, Bromage y Dean (19835) y Broma-
ge (1986) han aplicado los resultados de las investiga-
ciones llevadas a cabo en los afios 60 y 70 sobre la
estructura y desarrollo de los dientes en sus trabajos
acerca de los periodos de maduracién de los homini-
dos plio-pleistocenos. Estos autores concluyeron que
el periodo de maduracion de dichos hominidos fue de
aproximadamente dos tercios del periodo de madura-
cion del hombre actual, y similar, por consiguiente, al
de los pongidos actuales (Bromage y Dean, 1985). Tra-
bajos recientes (Dean, 1987 a, b; Smith, 1986; Broma-
ge, 1987) estan confirmando unos resultados que su-
ponen un cambio importante para la comprension de

la biologia de los primeros hominidos, que hasta en-
tonces (y especialmente después de la publicacion de
los trabajos de Mann, 1975, sobre el desarrollo dental
de los hominidos) se habia considerado similar a la de
las poblaciones modernas. Por consiguiente, la evolu-
cion humana se ha caracterizado por una prolongacion
de los periodos infantil y juvenil desde hace menos de
1,7 millones de afios.

Una de las consecuencias de la prolongacion del pe-
riodo de maduracidn en el género Homo ha sido el re-
traso en el inicio de la formacion de ciertas piezas
dentarias, especialmente el segundo premolar y el se-
gundo y tercer molares. En relacion con los pongidos,
estas piezas han retrasado el inicio de su formacion en
aproximadamente 1 ano (P2), 1’5 afos (M2) y S afios
(M3) (Dean y Wood, 1981). Este hecho podemos rela-
cionarlo con otro no menos interesante: Kraus (1963)
ha investigado el desarrollo ontogénico de los molares
deciduos en fetos humanos. Cada una de las ctispides
de los molares se forma como un centro de calcifica-
cion independiente y, segun este autor, la secuencia de
calcificacion de los molares inferiores deciduos es: pro-
toconido, metacénido, hipoconido, entoconido e hipo-
contlido. Las cuspides del trigono son siempre las
ultimas en iniciar la calcificacién. En los molares su-
periores deciduos el orden invariable del comienzo de
la calcificacion es: paracono protocono, metacono e
hipocono. En otras especies de primates, segtin Swind-
ler (1985), la secuencia del inicio de calcificacion para
los molares deciduos y permanentes es muy similar a
la citada anteriormente y, aunque puede haber ligeras
variaciones, el hipocono y el hipoconilido son siem-
pre las altimas cuspides en iniciar su calcificacidn,

1. Las dataciones por C14 sitian a esta poblacion entre aproximadamente 2.500 afos B.P. v 300 anos B.P. (ver Onrubia, 1987, para una
revision reciente de las dataciones absolutas obtenidas hasta ¢l momento en las Islas Canarias).
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Estas observaciones indican que existe un parale-
lismo entre la secuencia ontogénica del inicio de la cal-
cificacion de las cuspides de los molares y su
desaparicion fenotipica en la filogenia. En efecto, co-
mo es bien sabido, el hipocono es la cuspide que pue-
de perderse en los molares superiores, mientras que en
los molares inferiores comenzd a perderse en primer
lugar el hipoconulido y mas tarde el entocénido. A es-
te respecto, un hecho merece atencion: las cuspides que
se pierden, asi como el tercer molar, pueden sufrir re-
duccion hasta un cierto limite por debajo del cual ya
no se forman. Esta ultima observacion indica la exis-
tencia de un fenémeno umbral (e.g. Alberch, 1983) y
se puede postular que la pérdida de cispides de los mo-
lares seria producido por un fendmeno heterdcrono de
postdesplazamiento, resultante de la tendencia filoge-
nética hacia el retraso en el inicio de la formacion de
la corona de los molares. De este modo, un porcentaje
de la reduccion del tamano de los molares de los ho-
minidos se deberia en definitiva a la extensién de los
periodos de maduracion de éstos.

Alberch et al. (1979) denominan postdesplazamiento
al proceso heterdcrono en el que el inicio del desarro-
llo de determinadas estructuras sufre un cierto retra-
so, pero la tasa y el momento final del desarrollo de
esas estructuras son los mismos en la especie anteceso-
ra y en la descendiente. Estos autores sefialaron que
los procesos peramorfico de predesplazamiento y pe-
ramorfico de postdesplazamiento son muy comunes en
filogénesis, y pueden dar lugar a cambio morfoldgicos
cualitativos: ‘‘As the onset of appearance is delayed
to later and later periode of development, the proba-
bilty that such an element might be entirely eliminated
from the ontogeny of a descendant is increased’’ (Al-
berch et al, 1979, p. 306). En este sentido, la conse-
cuencia final del retraso en el inicio de la calcificacion
de la corona del tercer molar seria la agenesia de esta
pieza. En un trabajo reciente (Bermudez de Castro,
1989), se exponen con detalle las observaciones previas
que permiten postular un proceso de postdesplazamien-
to para explicar la agenesia del tercer molar, y los he-
chos que apoyan esta hipotesis.

Por otra parte, el tiempo de formacién de la coro-
na de los incisivos ha experimentado un aumento con-
siderable durante la evolucion de los hominidos. En
efecto, Bromage y Dean (1985) y Beynon y Dean (1988)
han determinado que la corona de los incisivos de los
primitivos Homo se formaban en un tiempo que va-
riaba entre 2 afios y 4 meses y 2 ainos y 10 meses. En
el hombre actual, las coronas de los incisivos se for-
man en un tiempo que puede superar los 4 afios, segin
indican estudios radiograficos (Nolla, 1960; Fass, 1969)
y de lineas incrementables de crecimiento del esmalte
(Bromage y Dean, 1985). No se conocen por el momen-
to las tasas de secrecion de los tejidos dentarios de los
incisivos de los primitivos Homo ni los de H. sapiens;
sin embargo, nuestra prediccidn es que aquéllos tuvie-
ron tasas mas elevadas que las poblaciones recientes,
como sucede en los molares, y que esas tasas no dis-

minuyeron al menos hasta después del ultimo intergla-
ciar. La extension de los periodos de maduracion de
los hominidos pudo traer como consecuencia un ma-
yor tiempo de formacién de las coronas de los incisi-
vos, v el resultado inevitable seria el aumento del
tamafio de estas piezas durante el Pleistoceno medio.
Se propone, por tanto, una hipotesis alternativa de la
hipotesis de corte adaptacionista expuesta con anterio-
ridad. Segin los autores que defienden esa hipotesis,
la arquitectura craneofacial de los hominidos meso-
pleistocenos se habria adaptado a las exigencias mas-
ticadoras que generd el excepcional uso de los dientes
anteriores. La discusion de los rasgos craneofaciales de
los hominidos mesopleistocenos queda fuera de los ob-
jetivos de este trabajo; pero si queremos al respecto de-
jar clara una idea: el hecho de que ciertas estructuras
con un tamafo y forma concretos se empleen en una
determinada funcion no implica necesariamente que di-
chas estructuras se hayan desarrollado para realizar esa
funcion.

CONCLUSION

Investigaciones recientes (Bromage y Dean, 1985)
sugieren que la evolucion del género Homo se ha ca-
racterizado por un aumento de los tiempos de madu-
racion desde hace al menos 1,7 m.a. La aceptacion de
este hecho supone un cambio radical para la compren-
sion de la biologia de los hominidos plio-pleistocenos.
En nuestra opinidn, el aumento de los tiempos de ma-
duracion puede considerarse como un factor clave en
la evolucién del género Homo, y deberia tenerse en
cuenta en cualquier investigacion en la que se preten-
dan explicar modificaciones del tamaifio y forma de
aquellas estructuras que se conservan en el registro fo-
sil. El aumento de los periodos de maduracién, por
ejemplo, puede ser causa indirecta de los cambios de
tamafio y forma observados en los dientes durante
nuestra evolucion. Esta hipdtesis sélo puede ser enten-
dida si se enmarca dentro del programa de investiga-
cion de la biologia del desarrollo, bajo cuya perspectiva
hemos pretendido enfocar este trabajo. Sin embargo,
debe todavia explicarse la razén del diferente compor-
tamiento de los segmentos anterior y posterior del apar-
tado dental, que aparentemente se nos presenta como
una clara expresion de la llamada evolucidn en mosaico.
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