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Determinantesde la variabilidadde losdientesen

¡tomínidos

Determinantsof thedentalvariability in hominids

JoséMaríaBERMÚDEZ DE CASTRO’

RESUMEN

Las actualesinvestigacionesen biología del desarrollopermiten avanzaren la
discusióny contrastaciánde lasdiferentesteoríaspropuestasparaexplicarla variabilidad
cuantitativay cualitativade los dientesenhomínidos.Así, sepuedeproponerun modelo
sintético en el que se considerantres niveles de determinaciónde la morfologíay
dimensionesdelos dientes,caracterizadospordifereniesfactoresgenéticos,epigenéticos
y de stressambiental.Estemodelocontemplalos elementosnecesariosparaexplicar
todas las moditicacionesde tamaño y forma de los dientes observadasdurantela
evolución de los homínidos.

ABSTRACT

Thc currení researeheson evolutionary developmentalbiology allow to tesí the
different theoriesproposedto explainthe quantitativeand qualitative hominid dental
variability. Thus,it is possibletosuggesta syntheticalapproachinwhich threeleveisof
the dentalsize and sbapedetermination,characterizedby different genetie,epigenetic
andenvironmentalstressfactors,areconsidered.‘Phis approachincludesthe nccessary
elementsto explain alí the dental size and shapechangesobservedduring hominid
evolution.
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INTRODUCCIÓN

La variabilidadcualitativay cuantitativade los dientes,y en generalla de
cualquierestructuraorgánica,seobtieneapartirdelaobservacióny medicióndel
productofinal o expresiónfenotípicafinal dcdichasestructuras.Sin embargo,
nosalejamosdela meracontemplaciónestáticade la variabilidadde caracteres

individualeso gruposde caracteres,parareconocerquela expresiónfenotipica
final de unos y otros es el productode la interacciónde numerososfactores

genéticos,epigenéticosy ambientales,cuyo conocimientoes imprescindible
para evaluar criticamentey ponderarla importanciarelativa de los rasgos
analizados(paraunarevisiónrecientever HALL., 1992).Aúnesmayorelinterés
deestaperspectivacuandoestudiamosel cambioenel tiempodela variabilidad
estática,y conseguimosestablecerloslazosentrela dinámicade la variabilidad
a travésdel desarrolloy la dinámicade la variabilidada travésde la evolución

orgánica(GOULD, 1977; ALBERCH el aL, 1979).
El interés por explicar la variabilidad de los rasgosdentalesmedianteel

conocimientoprevio del crecimientoy desarrollodelos dientestienesu origen en
laformulacióndelateoríadeloscamposmorfogenéticos(HUXLEY & DF BEER,
1934).Siguiendolospresupuestosteóricosdeestateoría,BUTLER (1939)sugirió
laexistenciaenlosmaxilaresdesustanciasmorfogenéticasespecíficas(morfógenos),

quecontrolanel desarrollodelosgérmenesdentarios.SegúnBUTLER (oc.), tres
tipos diferentesde morfógenosseríanresponsablesde la formaciónde ¡nc¡stvos,
caninosy molares,deacuerdoconla posiciónde losgérmenesdentariosdentrode
los camposmorfogenéticos,que estaríandefinidospor la presenciade dichos

morfógenosalo largodel eje mesiodistaldelas arcadasdentales.La concentración
deestassustanciasenlosmaxilarestendríaunagranimportanciaparadeterminarla
expresiónfenotípicafinal detoscaracteresdelosdientes.Unamayorconcentración

de lassustanciasmorfogenéticasen la zonacentralde loscamposmorfogenéticos
estaríaenrelacióncon unamayorestabilidadmétricay morfológicadelas piezas

dentarias,e.g.el primermolar(Mi). Porel contrario,la disminuciónprogresivaen

dichaconcentraciónhacialaperiferiadelcampomorfogenéticoseriaresponsablede
una mayor variabilidad en la forma y tamafio de las últimas piezasdentarias
formadasen cadauno de los grupos,cg. el tercer molar (M3). BUTLER (o.c)
destacóla importanciade la posición de un gérmendentarioa lo largo del eje
mesiodistaldeun campoembrionario,paraexplicar la disimilitud deforma entre
premolaresy molaresqueselocalizanala mismadistanciadel centrodelcampoen
el quese ubican.

La aplicación de esta teoríaal caso particular de la población humana
modernase debe a DAHLBERG (1945). Este autor describió los campos
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morfogenéticosdentalescomoesferasdeinfluenciacontroladasno portres,sino

porcuatrosustanciasmorfogenéticasresponsablesdela formacióndiferencialde
incisivos, caninos,premolaresy molares.DAI-ILBERO (oc.) postuló la exis-
tencia en cada campo de un «diente clave» caracterizadopor una mayor
estabilidadmétricay morfológica. Los cuatrodientesclave seríanel incisivo
central (II) superior,el incisivo lateral (12) inferior, el canino (C) superiore
inferior, el primerpremolar(Pl) superiore inferior y el Ml superiore inferior.
Estaspiezas.segúnIJAJ-ILBERG, sonmuy conservadorasenel sentidode que
retienenla condición«ancestral»(plesiomorfa)delaclasedentalcorrespondiente.

La teoríade los camposmorfogenéticosaplicadaal aparatodental se ha
mantenidovigentedurantemásde 50 años,aunqueha sido objeto de algunas
críticas(BIGGERSTAFE, 1970; KIESER, 1986). Solamentese ha propuesto
una teoríaalternativaglobal para explicar la variabilidadde los dientesen el

mareode la biologíadel desarrollo.En una seriede trabajospublicadosen los
anossetenta,J.W. OSBORN (cg. 1973, 1978)rechazóel control externode la

morfogénesisdental mediantesustanciasespecíficas,y propusola denominada
teoríaclonal,enla queladisimilitud delascélulasmesenquimatosassubyacentes
a la lámina dentaldaríaorigen a la formación de dientesde formasdiferentes

(heterodontia).OSBORN(1978)reconociótresclonesdistintoscorrespondien-
tes a incisivos,caninosy molares.Segúnprogresael crecimientode losclones
celularessc producela formacióndeyemasdentales,queteoricamentedarían
lugar a dientes idénticos. Sin embargo,el «envejecimiento»de las células
mesenquimatosasy de lascélulasdela láminadental (quesufrenun procesode

inducción)es responsablede una pérdidadel potencialmorfogenético,y de la
mayorvariabilidadcaracterísticade las últimaspiezasdentariasformadas.

Lasteoríasprecedentesseconstruyeronfundamentalmentesobrela basede

la observacióndela variabilidaddelasespeciesdemamíferosfósilesy actuales.
El registro fósil de homínidos (objeto de nuestrasinvestigaciones)permite

obtenerargumentospara avanzaren la interpretaciónde la variabilidadde la

forma y tamañode los dientes.En estetrabajopresentamosdichosargumentos,
e intentamosengarzaren un modelo teóricoaquellosaspectosconciliablesentre
si y con la evidenciaofrecidatanto por el registrofósil de homínidoscomo por
las poblacioneshumanasrecientes.

DETERMINANTES PRIMARIOS DEL TAMAÑO Y FORMA DE LOS
DIENTES

los odontoblastos,que sintetizany depositandentina,se diferenciande
célulasque procedende la crestaneuraldel embrión. Una poblaciónde tales
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células—lascélulaspreodontogénicas—migracomocélulasmesenquimatosas
hacia la cavidadoral en desarrolloy se situaen las proximidadesdel epitelio
bucal,cuyascélulasdaránlugara losameloblastos(quesintetizany depositan
esmalte).En esemomentosedesencadenaunacascadaepigenéticaconsistente

en unaseriede induccionesrecíprocasentrelascélulasmesenquimatosasy las
célulasdel epitelio bucal. Estainteracciónentrelas dospoblacionescelulares
conduciráfinalmentealadeposicióndeesmalteydentinay alaformacióndelas
piezasdentarias(paraunadescripcióndetalladadeestosprocesosverLUMDSEN,
1987, 1988).

El númerode células mesenquimatosasy epitelialesde cada una de las
condensacionescelularesqueinician la citadacascadaepigenética,así comola

tasadedivisión celularseránlosprimerosdeterminantesdel tamañogeneralde
laspiezasdentarias(HALL, 1982,1984,1992,JOHNSON,1986).Puestoquela
diferenciacióncelularno comienzahastaquelascondensacioneshanalcanzado
uncierto tamañocrítico (COTTRILL etaL, 1987;HURLE el aL, 1989),esobvio
quelavariabilidadindividualparaesetamañocrítico determinarálavariabilidad
individualdetamañode laspiezasdentarias.Es un hechobienconocidoquesi
por algunacausalascondensacionescelularesqueformanelementosesqueléticos
se reducenpor debajode unaciertamasacrítica, dichoselementosdejaránde
formarseo seránde un tamañomuy inferioral normal (ORUNEBERO,1963;
HINCULIEFE & JOHNSON,1983; TOWNSEND, 1983; JOHNSON,1986;
HALL, 1992).Sinembargo,losfactoresquedeterminanla tasadeproliferación
de las célulasmesenquimatosasy epitelialesqueoriginan los ameloblastosy
odontoblastosno se conocenporel momento(HALL, 1992).

Porotro lado, laexistenciade sustanciasmorfogenéticasqueinformanalas
célulasdesuposiciónenelembriónparaquetengalugarsudiferenciacióndeuna
maneradeterminadahasidoinsistentementesugeridadesdeprincipios desiglo
(BOVERI, 1901; en GILBERT, 1988; CHILD, 1941; WOLPERT, 1971). Se
trataríade sustanciassolublesquesedifundendesdeuna«fuente»formandoun
gradientede concentración,y produciendoefectosdiferencialesen función de
esaconcentración.WOLPERT (1971) señaló que los efectos diferenciales
producidospor las sustanciamorfogenéticasseríanconsecuenciade concen-
tracionesumbralde dichassustancias.Una proposiciónsimilarha sidosugerida
por NIJI-IOUT (1981)medianteun sencillomodelogeométrico,queexplicaría
el diseñode coloraciónde las alas de lamariposaMorphopeleides.En ciertos
experimentosrealizadosconembrionesdepoílo(TTCKLE elaL, 1982;TICKLE
eta!., 1985; MADEN & SI.JMMERBELL, 1986) se consiguióimitar la dife-
renciaciónantero-posteriorde lasextremidadesanterioresde dichosembriones
empleandouna sustancia,el ácido transretinoico,que actuaríade este modo
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comounasustanciamorfogenética.Un añomástarde,IHALLER & EICHELLE
(1987) confirmaron que el ácido retinoico es la sustanciaque produce la
diferenciaciónmorfogenéticadeloselementosóseosdistalesdelasextremidades
del embriónde polio segúndeterminadasconcentracionesumbral.

Estasinvestigacionespermitenmantenervigentela proposiciónoriginal de
BUTLER (oc.) y sugerirlaexistenciade unao mássustanciasmorfogenéticas
responsablesdela diferenciacióndedistintasclasesde dientes(heterodontia).Si

estahipótesises correcta,el morfógenoquedeterminala forma de Los caninos
ejerceunainfluencianotabley evidentesobrelaspiezasadyacentes,el incisivo
lateral y el primer premolar,queen homínidostiendena adoptarun aspecto
caniniforme.Además,la ausenciade diastemasconspicuosen hominidos fa-

voreceríaestefenómeno.Es decir, en el casode existir másde una sustancia
morlogenética,la interacciónde estassustanciaspuedeconducir ala determi-
nación de piezasde forma no claramentedefinida en uno u otro sentido.Sin
embargo,rio consideramosnecesariorecurriralconceptodeniveleso gradosde
concentraciónde los morfógenospara explicar -como hacenBUTLER &
DAHLBERG- lamayorvariabilidaddelaspiezasmásdistalesdecadaserie(cg.
el tercermolar). Esteaspectoy las críticasala teoríade camposmorfogenéticos
surgidasporla existenciadevariacionesdiscordantesdedeterminadoscaracteres
a lo largo de las seriesdentalesse trataránmás adelante.Una consideracióna
teneren cuentaen estedebatees el hechode que en la fasede papiladental las
célulasmesenquimatosasya hanadquiridolapotencialidaddeproducirun tipo
u otrodediente.LosexperimentosdeKOLLAR & BAIRD(1969)probaronque
laspapilasdentalest’ormadasen laregiónposteriordela arcadadentalderatones
de laboratoriocontinuansu diferenciaciónhaciamolares,aúndespuesde haber
sido trasplantadosa la región anterior de la arcadadental, donde inducenal
epitelio bucal a cambiarsu via de desarrolloy producir la funda de esmalte
apropiadaparaun molar.

UNIDADES DENTALES

Un hechoimportantereferido a la variabilidadcuantitativade los dientes
humanosy de otrasespeciesdemamíferoseslaexistenciadeunacovariaciónde
variosconjuntosdepiezasdentarias.Estosconjuntospodríanfuncionarasícomo
unidadesindependientesdentrodelaparatodental.MIZOGUCI-II (1 98J) exploró
estecampo tomandocomo basede su estudiola muestrade una población
humanaactual. El análisisde correlacióncanónicade la dimensiónmesiodistal
de las piezasdentariasde estamuestrarevelóque los valoresde dichavariable
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enlosdientesanteriores(incisivosycaninos)eraninversamenteproporcionales
‘a los valoresde la variableen losdientesposteaninos(premolaresy molares).
KIESER& GROENEVELD(1987)obtuvieronunaconclusiónsimilaremplean-
do una técnicaestadísticadiferente (coeficientesde correlaciónparcialesde
Pearson),perotambiénaplicadaaunapoblaciónhumanaactual.De estemodo
surgió la hipótesisde la existenciade interaccionescompensatoriasentreel
segmentoanteriory el segmentoposteriordel aparatodentalen laspoblaciones
humanasmodernas.Estasinteraccionespodríantambiénexplicarporejemplola
diferenciade tamañoentrelos dientesanterioresy posterioresde las especies
robustasdeAustralopirhecus(KIESER, 1990).

En efecto,elregistrofósil dehominidossugieretambiénlaexistenciadedos
unidades,anteriory posterior, en el aparatodental de éstos,ya quediferentes
especiesy diferentespoblacioneso gruposhumanosdentrodela mismaespecie
presentanrelacionesde tamañomuy variablesentredichasunidades(BRACE,

1967;WOLPOEF, 1979;BERMUDEZ DE CASTRO, 1993).La interpretación
máscomúnde estefenómenoconsisteen admitirquedichavariabilidadrepre-
sentala respuestaa diferentespresionesselectivasactuandosobrelossegmentos

anteriory posteriordel aparatodental(WALLACE, 1978; WOLPOFF, 1979;
TRINKAUS, 1983; BERMUDEZDE CASTRO, 1993).

Laevidenciaqueofrecelaamplíamuestradedienteshumanosdel Pleistoceno
medio de Atapuerca(Burgos) ha permitido reforzar la hipótesis de que los
segmentosanterior y posteriordel aparatodental de los homínidossufren
cambiosevolutivosdetamafiohastaun cierto punto de maneraindependiente.
Los hominidosdeAtapuercase caracterizanporun notabledesequilibrioentre
el tamañode losdientesanterioresy posterioresenrelaciónconotroshomínidos
del Pleistocenomedioy los neanderlales.Así, mientraslos incisivos,caninosy
primeros premolaresinferiores presentandimensionescomparablesa las de
otrosejemplaresdel mismoperiodoy del Pleistocenosuperior(neandertales).los
segundospremolaresy los molaresinferiorestienenun tamañoque no difiere
significativamentedel delaspoblacioneshumanasrecientes(BERMUDEZ DE
CASTRO, 1993; BERMUDEZDE CASTRO& NICOLAS, e.p.).El estudiode
los dienteshumanosfósilesde Atapuercasugiere,portanto, queel P3 inferior
estáincorporadoenmayor medidaala suertedel segmentoanteriordel aparato
dental inferior, frente a la interpretaciónclásicaque incluye a este diente
plenamenteen el segmentoposterior.

Las figuras 1, 2 y 3 ilustran, medianteun análisisde regresión,la relación
linealqueexisteentreeláreade labasedelacorona(AI3C= diámetromesiodistal
x diámetrobucolingual)del canino,primery segundopremolary primermolar
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Figura 1 .—.—Relacián entreel áreade la basede la corona (diámetromesiodistal x diámetro
bucolingual)delsegundopremolary el primermolarinferioresen diversosgruposde hominidos.
A: Atapuerca(níedkLasdei autor);Al: Australopitheeusafarensis(IOHANSON etal., 1982); 0
aborígenesde Gran(.?anaria.Islas canarias(medidasdel autor);E: hí,niínidos del Pleistoceno
mediode Europa.exceptoAtapuerca:E: homínidosdelPleistocenomediodelnorte(le Africa (las
muestrasE y F incluyen medidastomadaspor el autor en materialdel yacimientode Arago.
Ternifine y Sid i Abderrahaman,asícomootrasmedidastomadaspor(literentesautorescitadosen
BERMUDEZ DE CASTRO,1986 y 1993); (1: australopitécidosurácilesde Africa delSur y 1-1:
Primítiyos ¡lomo (WOOD & ABB(YIT, 1983: WOOD & UYTTERSCL-{AUT, 1987); N:
neandertalesde Europa Pró mo Oriente(estamuestraincluyemedidastomadasporel autoren
mawrial dc ¡-lortus. Li Quinay Macassargues,asícomootras medidastomadaspor diferentes
autorescitadosen BERMÚDEZ DE CASTRO, 1986 y 993); R: australopilécidosrobustosde
Africa <le> Sur(WOOI)&AHHOfl’, 1983; WOOD& UYITFRSCHAUI. 1987>: LI: tiomínídos

uropeosdcl Paleolíticosuperiordatadosentrehace34.000y 26.0(10ap.(FRAY FR. 1977); Z:
bominidosdcl Pleistocenomediode Zhoukoudian(Beijing) (datostomadosen BLUMENBERG
& LLOYD, <>83).
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inferioresde diversasmuestrasde homínidos.La figura 1 muestrala relación
entreelABC del Ml inferior y del P4inferior. Elcoeficientedecorrelaciónlineal
entrelosvaloresde lacitadavariableenunay otrapiezaes practicamente1. La

correlaciónestambiénmuy altaentrelosvaloresdel ABCdel P3y losdel P4(Fig.
2), de modo quelas dimensionesdc las dos piezasparecenestarfuertemente
ligadaspor unamismafunción lineal en todoslosgruposde homínidosanali-
zados.La únicadesviacióndestacadade estafunción correspondea laespecie
Paraníbropusrobustus—queincluyea losejemplaresdel yacimientosudafricano
de Swartkrans—en laquela fuertemegadontiaafectademaneramuy conside-
rablealP4 y en menormedidaal P3. Seobservaasí unaalometríapositivadel
ABC del P4,queaumentadetamañoenmayorproporciónqueelABCdel P3en
gruposcaracterizadospor el incrementodel segmentoposterior del aparato
dental.La figura 3 ilustra laalometrianegativadel ABCdel caninoinferiorcon
respectoa la misma variable en el P3 inferior. La pendientede la recta de
regresiónde los valoresdel ABC del caninosobrelos valoresdel ABC del P3
difiere significativamentede O (p=0,O3)y, portanto,aunqueel coeficientede
correlacióndisminuye,tambiénes distinto de 0. Sin embargo,el valor de la
pendientede la rectade regresióndc los valoresdel ABC del caninosobrelos
valoresdel P4 (0,19) y losdel Ml (0,18)nodifieren significativamentede O(t=
1,54, p=0,l5; t=i,45,p=0,i8 respectivamente).

Estosresultadosindican: 1) unacovariacióninterespecíficade dos piezas
dentariasdel segmentoposteriordel aparatodentalinferior, comoson el P4y el
Mi; 2) unaindependenciaentrelavariabilidadinterespecíficadetamañodc una
piezadel segmentoanterior,el canino,y lavariabilidaddetamañodepiezasdel

Figure 1.—Relationshipberween tlw erown basearea (niesiodistal dianieterx buecolingual
diemater)oftheIowersecondpremolarsandfirst molarsin somehorninidgroups.A: Atapuerca
(measuredbytheaulbor);Ar:Austraíapitheeasafarensis(JOHANSONeÉaI.,1982);0 ahoriginals
fron, GranCanaria,Canary Islands(measmedby Ihe author); E: FaropeanMiddle Pleisuocene
hominids,exeeptAtapuerca;E: NorthAfrican Middle Pleistocenehominids(theE andF samples
ineludemeasurementstakenby theauthorin materialafrom Arago,TernifineandSidiAbderrahaman,
asweIl asothermeasurementstakenby differentaulhorsquotedin BERMÚDEZDE CASTRO.
t986 and1993); 0: gracileaustralopithecines[mm SouthAfrica andH: early llamo (WOOD&
ABBOYI’. 1983;WOOD& UYTIERSCI-IAUT, 198?);N: neandertalstromEuropeandNearEast
(tUs sampleinclude measurementstakenby the authorin materjalslmm Hortus,La Quinaand
Macassargues,aswell asolbermeasurementstakenby dirfereníauthorsquotedin HERMUDEZ
DE CASTRO, 1986 aud 1993); Pc robustaustralopitheeinesfrom South Africa (WOOD &

983;WOOD& UYVI’ERSCHAIJT, 1987);U: FuropeanUpperPalaeolithichominids
dated rrom 34.000 and 26.000h.p. (FRAYER,i977); Z: Middle Fleistocenehominids[ram
Zhoukoudian(Beijing) (datatakenrroni BLUMENBERO & LLOYD, i983).
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Figura2.—Relaciónlinealentreeí áreade la basedela coronadelprimery segundopremolares
inferioresen diversosgruposde h(,mínidos.Abreviaturasy citascomoen la figura 1.
Figure2.—Linearrelationshiphetweenthecrownbaseareaof thelowerfirst andsecondpremnlars
in somehominid groups.Abbreviationsandrefereneesasin figure 1.

segmentoposterior (P4 y MI) y 3) una dependenciade la variabilidad
interespecificadel P3 de la variabilidadtanto del canino como del P4. Con
respectoaesteúltimo punto,scpuedeproponercomohipótesisdetrabajoquela
variabilidaddel tamañodel P3 inferioren homínidosestátantomásafectadapor
la variabilidaddel segmentoposteriordelaparatodentalcuantomayoreselgrado
de megadontiadel grupo,y viceversa;i.e., a menores el gradode megadontia
mayorserá«la fuerza»queel segmentoanteriorejercesobrela variabilidaddel

tamañodel P3 inferior.
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Figura3.—Relaciónalométricaentreel árcadela basedela coronadelcaninoinferioryel primer
premolarinferior de diversosgruposdehominidos.Abreviaturasy citascomo en la figura 1.
Figure 3—Allometrie relationsbipbetweenihe erownbaseareaof the lower caninesandfirst
prewolarsin sumehominid growps.Abbreviatiowsaudreferencesos in figure 1.

CANALIZACIÓN , ASIMEThLA Y VARIABiLIDAD

La posible existenciade gradientesde concentraciónde los morfógenos

aplicadaa los dientesconducea la inevitableconclusiónde que cuantomás
ale-jadaestéunapiezadentariade lazonade máximaconcentraciónmáspodrá
desviarsede la«morfologíatipo»exhibidaporlapiezaclaveubicadaenesazona
de máxima concentración.El análisis de las poblacioneshumanasmodernas
permite ver cómo esta hipótesis sc cumple en muchos casos,pero existen
desviacionesmuynotoriasdeestepatrón,quehanconducidoinclusoa cuestionar
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la teoría de campos(BERIVIUDEZ DE CASTRO, 1985). Sin embargo,el
conceptodecanalizacióno dc autoregulacióndel desarrollopuedeexplicaresas
desviacionesy haceinnecesarioel conceptode gradientemorfogenético.

La canalizaciónepigenéticaimplica en cada caso la existenciade vias de
desarrollo determinadasque conducen a un fenotipo standarda pesarde las
perturbacionesgenéticasy/o ambientales(WADDINGTON, 1942: KING &

STANSFIELD, 1985).Laexistenciadecanalizaciónimplicaquemuchoscaracteres
tenganunavariabilidadmuypequeña,quesemantieneestableatravésdela historia

evolutiva de un grupo,a pesardequepuedeacumularsevariabilidadgenéticaenel

genotipodelgrupo(HALL, 1992).El primermolarpermanentedeloshomínidoses
un ejemplomuyclarodealtacanalización.Estedientehapermanecidosincambios

sustancialesdurantemásde tresmillonesdc añosdeevoluciónde los hominidos.
La presenciao ausenciay el tamañorelativo de los diferenteselementos

(cúspides)de los premolaresy molaresconstituyenla variabilidadcualitativa
másconspicuadel aparatodentalde los hominido~.Cadauno de loselementos

deestosdientesprocededeunacondensacióncelularque,enmomentosdistintos,
dará lugara la deposiciónde esmaltey dentina.Es muyprobablequeel tiempo
de inicio absoluto y relativo de formación de esmalte y dentina en cada
condensacióncelular, la tasade proliferación celular y una seriede factores
ambientalesactuandoen diltrentes momentosdel desarrollode los dientes

determinarála presenciao ausenciadecúspides.asícomoel tamañorelativo de
las mismas.Con respectoa los factoresambientales,el distanciamientoen el
inicio deformacióndelaspiezasdentarias,quecaracterizala evolucióndeHorno

(BROMAGE & DEAN, 1985: BEYNON & DEAN, 1988), favoreceríala
discordanciade caracteresa lo largo delas seriesdentarias.Porconsiguiente,el

alejamientode ciertaspiezasdentariasde la morfología tipo exhibida por el
dienteclave de su seriesedeberíaa cambiostantogenéticoscomo epigenéticos
y perturbacionesambientalescapacesde sobrepasarlos umbralesde la canali-
zaclonoriginal, y aensayosde nuevasviasde desarrollo,bien permitidas,bien

favorecidaspor selecciónsegúnlas interpretaciones(ver YEDYNAK, 1989).
Por otro lado, la asimetríafluctuanteo no—direccional(VAN VALEN, 1962),

estudiadadesdehace tiempo en el aparatodental de las poblacioneshumanas
modernasy en algunos gruposdel Pleistoceno(ver KIESER, 1990), ha sido

consideradacomounaevidenciacíefallosunilateralesen la canalizaciónmorlologica
dc las piezasdentarias,debidoanivelesmáso menoselevadosdestressa losquehan
sidosometidasestaspoblaciones(KIESERe/aL, 1986).Es un hechogeneraly bien

conocidoeíueenlaspoblacioneshumanasmodernasestetipodeasimetríaafectaen
mayor medidaa las últimaspiezasen formarsede cadaserie(BERMUDEZ 1ff
CASTRO, 1985). Puestoque no se puedeadmitir que el máximo nivel de stress
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ocurrauniversalmenteporejemplodurantela formacióndel tercermolar,debemos
aceptarque,por razonesno conocidas,lacanalizacióndelosdientesdisminuyeal
avanzarel desarrollo.Tal vez, como se desprendede los trabajosde BROWN &

TOWNSEND(1982)ensuestudiodel tamañodelosdientesenindividuosafectados
porel síndromede Down,una disminucióndela tasade proliferacióncelular,que
afectaespecialmentealosúltimosdientesy alasúltimascúspidesdelosdientesen
formarse,daríarazóndeladisminucióndetamaño,asícomocon ladesapariciónde
esascúspidesy aúndelospropiosdientes.Puedetenerun graninteréselanálisisdel
gradodeasimetríaen diferentesgruposde homínidos—pliopleistocénicos-—-,con
elobjetodecomprobarsi laprolongacióndelperiododedesarrolloy el consiguiente
retrasoenel inicio delaformacióndeciertaspiezasdentariasestánrelacionadoscon
un incrementoen elnivel de asimetríadeestaspiezas.

CONCLUSIONES

La variabilidaddel tamañoy formade losdientesenhomínidos,y engeneral
en cualquierespeciede mamífero,puede estardeterminadapor una seriede
factoresgenéticos,epigenéticosy ambientales,queactuanendiferentesmomen-
tos del desarrollo.Algunas teoríasalternativaspropuestasparaexplicar esta
variabilidadestánen consonanciacon las recientesinvestigacionesen biología
del desarrolloy no son mutuamenteexeluyentes.

En un primernivel dedeterminacióndel tamañoy forma de losdientesactuan
factoresgenéticosy epigenéticosque condicionanla tasade división celular,eí
tamañocritico de lascondensacionescelularesnecesarioparael inicio deprocesos
dc inducciónentredistintaspoblacionescelulares,y laposiciónocupadapordichas
condensacionesenlacavidadoralendesarrollo.Esteúltimofactorcstaríarelacionado
conun factorposicional,quealgunosautoresrelacionariánconlapresenciateórica
deal menostresmorfógenosdiferentes.Talessustanciasdeterminaríanlaformación
deincisivos,caninosy dientesposteaninos,y su interacciónprovocaríala formación
de piezasde forma intermedia.En esteprimer nivel quedaríadeterminadala
covariacióndetamañoobservadaentretodaslas piezasdel aparatodental.

Un segundonivel de determinaciónestaríarelacionadocon el tamaño
alcanzadopor la denticiónanterior y la denticiónposterior,y explicaríalos
cambiosevolutivosindependientessufridospor los dos segmentosdel aparato
dentalalo largodelaevoluciónde loshomínidos.Estesegundonivel tendríaun
origen epigenéticoy probablementeestaría relacionadocon fenómenosde
tnducción entre las células odontogénicasy las células esqueletogénicas
formadorasde diferentespartesdel esqueletofacial, y que tienen un origen
comúnen la crestaneuralembrionaria.
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El tercernivel de determinaciónestaríacontroladopor factoresgenéticosy
epigenéticosrelacionadosconcambiosen los tiemposy/o tasasdedesarrollodelas
piezasy de suselementosconstituyentes(heterocronías),y por factoresde stress

ambientalcapacesenamboscasosdealterarlasviasdedesarrollode losdientesde
unamaneraestableo recurrente.Las piezascuyodesarrolloestáaltamentecanali-
zado,a saberel incisivo central,el caninoy el primermolarpermanentes,sonmuy
pocovariablesy hansidoconsideradoscomodientesclave enla teoríadecampos.
La mayor variabilidad y gradode asimetríaobservadosen las úttimaspiezasen
formarsedecadaseriede laspoblacioneshumanasmodernas(cg. el tercermolar)
supondríauna disminuciónde la canalización,posiblementerelacionadacon el
mayoro menorretrasoenel inicio deformacióndelaspiezasdentariascon respecto

a los homínidosPlio-Pleistocénicos.
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