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Determinantes de la variabilidad de los dientes en
hominidos

Determinants of the dental variability in hominids

José Maria BERMUDEZ DE CASTRO!

RESUMEN

Las actuales investigaciones en biologia del desarrollo permiten avanzar en la
discusion y contrastacion de las diferentes teotias propuestas para explicar la variabilidad
cuantitativa y cualitativa de los dientes en hominidos. Asi, se puede proponer un modelo
sintético en el gue sc¢ consideran tres niveles de determinacion de la morfologia y
dimensiones de los dientes, caracterizados por diferentes factores genéticos, epigenéticos
y de stress ambiental. Este modelo contempla los elementos necesarios para explicar
todas las modificaciones de tamafio v forma de los dientes observadas durante la
evolucion de los hominidos.

ABSTRACT

The current rescarches on evolutionary developmental biology allow to test the
different theories proposed to explain the quantitative and qualitative hominid dental
variability. Thus, it is possible to suggest a synthetical approach in which three levels of
the dental size and shape determination, characterized by different genetic, epigenetic
and environmental stress fuctors, arc considered. This approach includes the necessary
clements to explain all the dental size and shape changes observed during hominid
evolution,
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INTRODUCCION

La variabilidad cualitativa y cuantitativa de los dientes, y en general la de
cualquier estructura orgénica, se obtiene a partir de la observacion y medicion del
producto final o expresion fenotipica final de dichas estructuras. Sin embargo,
nos alejamos de la mera contemplacion estatica de ta variabilidad de caracteres
individuales o grupos de caracteres, para reconocer que la expresion fenotipica
final de unos y otros es el producto de la interaccion de numerosos lactores
gencticos, epigenéticos y ambientales, cuyo conocimiento es imprescindible
para evaluar criticamente y ponderar la importancia relativa de los rasgos
analizados (para unarevision reciente ver HALL, 1992). AlGn es mayor el interés
de esta perspectiva cuando estudiamos el cambio en el tiempo de la variabilidad
estatica, y conseguimos establecer los lazos entre la dindmica de la variabilidad
a través del desarrollo y la dindmica de la variabilidad a través de la cvolucidn
organica (GOULD, 1977; ALBERCH et al., 1979).

Ei interés por explicar la variabilidad de los rasgos dentales mediante cl
conocimiento previo del crecimiento y desarrollo de los dientes tiene su origen en
la formulacién de la teoria de los campos morfogenéticos (HUXLEY & DE BEER,
1934), Siguiendo los presupuestos tedricos de esta teoria, BUTLER (1939) sugirié
laexistenciaenlos maxilares de sustancias morfogenéticas especificas (morfogenos),
que controlan el desarrollo de los gérmenes dentarios. Segin BUTLER (o.¢.), tres
tipos diferentes de morfogenos serian responsables de la formacion de incisivos,
caninos y molares, de acuerdo con la posicion de los gérmenes dentarios dentro de
los campos morfogenéticos, gue estarian definidos por la presencia de dichos
morfogenos a lo largo del eje mesiodistal de las arcadas dentales. La concentracion
de estas sustancias en los maxilares tendria una gran importancia para determinar la
expresion fenotipica final de los caracteres de los dientes. Una mayor concentracion
de 1as sustancias morfogenéticas en fa zona central de los campos morfogenéticos
estaria en relacion con una mayor estabilidad métrica y morfologica de las piezas
dentarias, e.g. el primer molar (M1). Por el contrario, la disminucién progresiva en
dicha concentracion hacia la periferia del campo morfogenético seria responsable de
una mayor variabilidad en la forma y tamafo de las Ghimas piczas dentarias
formadas en cada uno de los grupos, e.g. el tercer molar (M3). BUTLER (o.c.)
destaco la importancia de la posicién de un gérmen dentario a lo largo det cje
mesiodistal de un campo embrionario, para explicar la disimilitud de forma cntre
premolares y molares que se localizan a la misma distancia del centro del campo en
el que se ubican.

La aplicacién de esta tcoria al caso particular de la poblacion humana
moderna se debe a DAHLBERG (1945). Este autor describié los campos
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morfogenéticos dentales como esferas de influencia controladas no por tres, sino
por cuatro sustancias morfogenéticas responsables de la formacion diferencial de
incisivos, caninos, premolares y molares. DAHLBERG (o.¢.) postulé la exis-
tencia en cada campo de un «diente clave» caracterizado por una mayor
estabilidad métrica y morfoldgica. Los cuatro dientes clave serfan el incistvo
central {I1) supcrior, ¢l incisivo lateral (I2) inferior, el canino {C) superior ¢
inferior, el primer premolar (P1) superior e inferior y el M1 superior e inferior.
Estas piezas, segin DAHLBERG, son muy conservadoras en el sentido de gue
retienen la condicion «ancestral» (plesiomorta) de la clase dental correspondicnte.

La teoria de los campos mortogenéticos aplicada al aparato dental se ha
mantenido vigente durante mas de 50 afos, aunque ha sido objcto de algunas
criticas (BIGGERSTAFF, 1970; KIESER, 1986). Solamente sc ha propuesto
una teoria alternativa global para explicar la variabilidad de los dientes en el
marco de la biologia del desarrollo. En una serie de trabajos publicados en los
afios setenty, JW. OSBORN (c.g. 1973, 1978) rechazo el controf externo de la
maorfogénesis dental mediante sustancias especificas, y propuso la denominada
teoria clonal, enla que la disimilitud de las células mesenquimatosas subyacentes
a la tamina dental daria origen a la formacion de dientes de formas diferentes
(heterodontia). OSBORN (1978) reconocio tres clones distintos correspondien-
les a incisivos, caninos y molares. Segin progresa ¢l crecimiento de los clones
celulares se produce la formacion de yemas dentales, que teoricamente darfan
lugar a dientes idénticos. Sin embargo, ¢l «cnvejecimiento» de las céluias
mesenquimatosas y de las célufas de la limina dental (que sufren un proceso de
induccién) es responsable de una pérdida del potencial mortogencético, y de la
mayor variabilidad caracteristica de las ultimas piezas dentarias formadas.

Las teorias precedentes se construyeron fundamentalmente sobre 1a base de
la observacion de la variabilidad de las especies de mamiferos fosiles y actuales.
El registro 16sil de hominidos (objeto de nuestras investigaciones) permitc
obtener argumentos para avanzar en la interpretacion de la variabilidad de la
forma y tamafo dc los dientes. En este trabajo presentamos dichos argumentos,
¢ intentamos engarzar en un modelo tedrico aquellos aspectos conciliables entre
siy con la ecvidencia ofrecida tanto por el registro fosil de hominidos como por
las poblaciones humanas recientes.

DETERMINANTES PRIMARIOS DEL TAMANO Y FORMA DE 1.0S
DIENTES

L.os odontoblastos, que sintetizan y depositan dentina, se diferencian de
células que proceden de la cresta neural del embrién. Una poblacién de tales
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células —las células preodontogénicas— migra como células mesenquimatosas
hacia la cavidad oral en desarrollo y se situa en las proximidades del epitelio
bucal, cuyas células dardn lugar a los ameloblastos (que sintetizan y depositan
esmalte). En ese momento se desencadena una cascada epigenética consistente
en una serie de inducciones reciprocas entre las células mesenquimatosas y las
células del epitelio bucal. Esta interaccion cntre las dos poblaciones celulares
conducird finalmente a la deposicion de esmalte y dentina y a la formacién de las
piezas dentarias (paraunadescripcion detallada de estos procesos ver LUMDSEN,
1987, 1988).

El nimerc de células mesenquimatosas y epiteliales de cada una de las
condensaciones celulares que inician ia citada cascada epigenética, asi como la
tasa de division celular seran los primeros determinantes del tamafio general de
las piezas dentarias (HALL, 1982, 1984, 1992, JOHNSON, 1986). Puesto que la
diferenciacion celular no comienza hasta que as condensaciones han alcanzado
un cierto tamaito critico (COTTRILL et al., 1987 HURLE et al., 1989), es obvio
que la variabilidad individual para ese tamafo critico determinara la variabilidad
individual de tamafio de las piezas dentarias. Es un hecho bien conocido que si
por alguna causa las condensaciones celulares que forman elementos esqueléticos
se reducen por debajo de una cierta masa critica, dichos elementos dejaran de
formarse o serdn de un tamafio muy inferior al normal (GRUNEBERG, 1963;
HINCHLIFFE & JOHNSON, 1983; TOWNSEND, 1983; JOHNSON, 1986;
HALL, 1992). Sin embargo, los factores que determinan la tasa de proliferacion
de las células mesenquimatosas y epiteliales que originan los ameloblastos y
odontoblastos no se conocen por €l momento (HALL, 1992).

Por otro lado, la existencia de sustancias morfogenéticas que informan a las
células de su posicién en el embridn para que tenga lugar su diferenciacion de una
manera determinada ha sido insistentemente sugerida desde principios de siglo
(BOVERI, 1901; en GILBERT, 1988; CHILD, 1941; WOLPERT, 1971). Se
trataria de sustancias solubles que se difunden desde una «fuente» formando un
gradiente de concentracion, y produciendo efectos diferenciales en funcién de
esa concentracion. WOLPERT (1971) scfialé que los efectos diferenciales
producidos por las sustancia morfogenéticas serian consecuencia de concen-
traciones umbral de dichas sustancias. Una proposicion similar ha sido sugerida
por NIJHOUT (1981) mediante un sencillo modelo geométrico, que explicaria
el disefo de coloracién de las alas de la mariposa Morpho peleides. En ciertos
experimentos realizados con embriones de pollo (TICKLE et al., 1982; TICKLE
et al., 1985; MADEN & SUMMERBELL, 1986) se consiguid imitar la dife-
renciacion aniero-posterior de las extremidades anteriores de dichos embriones
empleando una sustancia, el dcido trans retinoico, que actuaria de este modo
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como unasustancia morfogenética. Un afio mas tarde, THALLER & EICHELLE
(1987) contirmaron que el 4cido retinoico es la sustancia que produce la
diferenciacién morfogenética de los elementos dseos distales de las extremidades
del embrion de pollo segin determinadas concentraciones umbral.

Estas investigaciones permiten mantener vigente la proposicion originaj de
BUTLER (0.c.) y sugerir la existencia de una o mas sustancias morfogenéticas
responsables de la diferenciacidn de distintas clases de dientes (heterodontia). Si
esta hipdtesis es correcta, el morfégeno que determina la forma de los caninos
gjerce una influencia notable y evidente sobre las piezas adyacentes, el incisivo
lateral y el primer premolar, que en hominidos tienden a adoptar un aspecto
caniniforme. Ademas. la ausencia de diastemas conspicuos en hominidos fa-
voreceria este fendmeno. Es decir, en el caso de existir mas de una sustancia
morfogenética, ia inferaccion de estas sustancias puede conducir a [a determi-
nacidn de piezas de forma no claramente definida en uno u otro sentido. Sin
cmbarga, no consideramos necesario recurrir al concepto de niveles o grados de
concentracion de los morfogenos para explicar -como hacen BUTLER &
DAHLBERG- la mayor variabilidad de las piczas mas distales de cada scrie (c.g.
eliercer molar). Este aspecto y las criticas a la teoria de campos morfogenéticos
surgidas porlaexistencia de variaciones discordantes de determinados caracteres
a lo largo de las series dentales se tratardn mds adelante. Una consideracion a
tener en cuenta en este debate es el hecho de que en la fase de papila dental las
células mesenquimatosas ya han adquirido 1a potencialidad de producir un tipo
u otro de diente. 1.os experimentos de KOLLAR & BAIRD (1969) probaron que
las papilas dentales formadas en la region posterior de la arcada dental de ratones
de laboratorio continuan su diferenciacion hacia molares, adn despucs de haber
sido trasplantados a la regidn anterior de fa arcada dental, donde inducen al
epitelio bucal a cambiar su via de desarrollo y producir 1a funda de esmalte
apropiada para un molar.

UNIDADES DENTALES

Un hecho importante referido a la variabilidad cuantitativa de los dientes
humanos y de otras especies de inamiteros es la existencia de una covariacion de
varios conjuntos de piezas dentarias. Estos conjuntos podrian funcionar asy como
unidades independientes dentro del aparato dental. MIZOGUCHI (1981) exploro
este campo tomando como base de su cstudio la muestra de una poblacién
humana actual. El andlisis de correlacion canénica de la dimension mesiodistal
de las piczas dentarias de esta muestra reveld que los valores de dicha variable
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cn los dientes anteriores (incisivos y caninos) eran inversamente proporcionales
a los valores de la variable en los dientes postcaninos (premolares y molares).
KIESER & GROENEVELD (1987) obtuvieron una conclusion similar emplean-
do una técnica estadistica diferente (coeficientes de correlacion parciales de
Pearson), pero también aplicada a una pobiacion humana actual. De este modo
surgio la hipdtesis de la existencia de interacciones compensatorias entre el
segmento anterior y el scgmento posterior del aparato dental en las poblaciones
humanas modernas, Estas interacciones podrian también explicar por ejemplo la
diferencia de tamano entre los dientes anteriores y posteriores de las especies
robustas de Australopithecus (KIESER, [990).

En efecto, el registro £6sil de hominidos sugiere también la existencia de dos
unidades, anterior y posterior, en el aparato dental de éstos, ya que diferentes
especics y diferentes pobiaciones o grupos humanos dentro de la misma especie
prescntan relaciones de tamano muy variables entre dichas unidades (BRACE,
1967; WOLPOFF, 1979; BERMUDEZ DE CASTRO, 1993). La interpretacion
mas comun de c¢ste fendmeno consiste en admitir que dicha variabilidad repre-
senta la respuesta a difercntes presioncs sclectivas actuando sobre los segmentos
anterior y posterior del aparato dental (WALLACE, 1978; WOLPOFF, 1979;
TRINKAUS, 1983; BERMUDEZ DE CASTRQ, 1993).

Laevidencia que ofrece la amplia muestra de dicntes humanos del Pleistoceno
medio de Atapuerca (Burgos) ha permitido reforzar la hipotesis de que los
segmentos anterior y posterior del aparato dental de los hominidos sufren
cambios evolutivos de tamafo hasta un cierto punto de manera independiente.
Los homintdos de Atapuerca se caracterizan por un notable desequilibrio entre
el tamano de los dientes anteriores y posteriores en relacion con otros hominidos
del Pleistoceno medio y los neandertales. Asi, mientras los incisivos, caninos y
primeros premolares inferiores presentan dimensiones comparables a las de
otros ejemplares del mismo periodo y del Pleistoceno superior (neandertales), los
scgundos premolares y los molares inferiores tienen un tamafo que no dificre
signiticativamente del de las poblaciones humanas recientes (BERMUDEZ DE
CASTRO, 1993; BERMUDEZ DE CASTRO & NICOLAS, e.p.). El estudio de
los dientes humanos fosiles de Atapuerca sugiere, por tanto, que el P3 inferior
estd incorporado en mayor medida a la sucrte del segmento anterior del aparato
dental inferior, frente a la interpretacion cldsica que incluye a cste diente
plenamente en el segmento posterior.

Las figuras 1, 2 y 3 ilustran, mediante un analisis de regresidn, la relacion
lineal que existe entre el rea de {a base de la corona (ABC= diametro mesiodistal
x diametro bucolingual) del canino, primer y segundo premolar y primer molar
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Figura l.—Relacion entre ¢l drea de la base de la corona (didmetro mesiodistal x didmetro
bucolingual) del segundo premolar y el primer molar inferiores en diversos grupos de hominidos.
Ar Atapuerca {imedidas del autor); Al Australopithecus afarensis (JOHANSON er al., 1982); C:
ahorfgenes de Gran Canaria, Islas canarias {medidas del autor): E: hominidos del Pleistoceno
medio de Buropa, excepto Atapuerca: F: hominidos del Pleistoceno medio del notte de Africa (las
muestras B ¥ F incluyen medidas tomadas por el autor en material del yacimiento de Arago,
Ternifine y Sidi Abderrahaman, asi como otras medidas omadas por diferentes autores citados en
BERMUDEZ DE CASTRO. 1986 y 1993); (5 australopitécidos griciles de Africa del Sur y H:
Primitivos Home (WOOD & ABBOTT, 1983; WOOD & UYTTERSCHAUT, 1987y N:
neandertales de Europa y Proximo Oriente (esta muestra incluye medidas tomadas por el autor ¢n
material de Hortus. La Quina y Macassargues, asi como otras medidas tomadas por diferentes
autores citados en BERMUDEZ DE CASTRO, 1986 v 1993); R: australopitécidos robustos de
Africa del Sur (WOOD & ABBOTT, 1983; WOOD & UYTTERSCHAUT, {987y U: hominidos
curopeos del Paleolitico superior datados entre hace 34.000 y 26.000 a.p. (FRAYER. 16977); Z:
hominidos de! Pleistoceno medio de Zhoukoudian (Beijing) (datos tomados en BLUMENBERG
& LLOYD, 1983).
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inferiores de diversas muestras de hominidos. La figura 1 muestra la relacion
entre el ABC del M1 inferior y de) P4 inferior. El cocficiente de correlacion lineal
eatre los valores de la citada variable en una y otra pieza es practicamente 1. La
correlacion es también muy alta entre los valores del ABC del P3 y los del P4 (Fig.
2), de modo que las dimensiones de las dos piezas parecen estar fuertemente
ligadas por una misma funcion lineal en todos 1os grupos de hominidos anali-
zados. La tinica desviacion destacada de csta funcién corresponde a la especie
Paranthropus robustus—que incluye alos ejemplares del yacimiento sudafricano
de Swartkrans— cn la que 1z fuerte megadontia afecta de manera muy conside-
rable al P4 y en menor medida al P3. Se observa asi una alometria positiva del
ABC del P4, que aumenta de tamafo en mayor proporcion que el ABCdel P3 en
grupos caracterizados por el incremento del segmento posterior del aparato
dental. La figura 3 ilustra la alometria negativa del ABC del canino inferior con
respecto a la misma variable en el P3 inferior. La pendiente de la recta de
regresion de los valores del ABC del canino sobre los valores del ABC det P3
dificre significativamente de 0 (p=0,03) y, por tanto, aunque el cocficiente de
correlacion disminuye, también es distinto de (). Sin embargo, el valor de la
pendiente de la recta de regresion de los valores del ABC del canino sobre los
valores del P4 (0,19) y los del M1 (0,18) no dificren significativamente dc 0 (i=
1,54, p=0,15; t=1.45, p=0,18 respectivamente).

Estos resultados indican: 1) una covariacion interespecifica de dos piczas
dentarias del segmento posterior del aparato dental inferior, como son el P4 y el
M1, 2) una independencia entre la variabilidad interespecifica de tamafio de una
pieza del segmento anterior, el canino, y la variabilidad de tamafio de piezas del

Figure 1.—Relationship between the crown base area (mesiodistal diameter x buccolingual
diemater) of the lower second premolars and first molars in some hominid groups. A: Atapuerca
{measured by the author); Af: Australopithecus afarensis(JOHANSON et al., 1982); C: aboriginals
from Gran Canaria, Canary Islands (measured by the author); E: European Middie Pleistocene
hominids, except Atapuerca; F: North African Middle Pleistocene hominids (the E and F samples
include measurements taken by the author in materials from Arago, Ternifine and Sidi Abderrahaman,
as well as other measurements taken by different authors quoted in BERMUDEZ DE CASTRO,
1986 and 1993); G: gracile australopithecines from South Africa and H: early Homo (WOOD &
ABBOTT, 1983, WOOD & UYTTERSCHAUT, 1987); N: neandertals from BEurope and Near East
(this sample include measurements taken by the author in materials from Hortus, La Quina and
Macassargues, as well as other measurements taken by different authors quoted in BERMUDEZ
DE CASTRO, 1986 and 1993}, R: robust australopithecines from South Africa (WOOD &
ABBOTT, 1983; WOOD & UYTTERSCHAUT, 1987); U: European Upper Palaeotithic hominids
dated from 34.000 and 26.000 b.p. (FRAYER,1977); Z: Middle Pieistocene hominids from
Zhoukoudian (Beijing) (data taken from BLUMENBERG & LI1.OYD, 1983},
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Figura 2.—Relacion lineal entre el drea de la base de la corona del primer y segundo premolares
inferiores en diversos grupos de hominidos. Abreviaturas y citas como en la figura 1.

Figure 2.—Linear relationship between the crown base area of the lower first and second premolars
in some haminid groups. Abbreviations and references as in figure 1.

scgmento posterior (P4 y M1) y 3) una dependencia de la variabilidad
intercspecifica del P3 de la variabilidad tanto del canino como del P4. Con
Tespecto a este Gllimo punto, se puede proponer como hipdtesis de trabajo que la
variabilidad del tamano del P3 inferior en hominidos estd tanto mas afectada por
[a variabilidad del segmento posterior del aparato dental cuanto mayores el grado
de megadontia del grupo, y viceversa; i.e., a menor es el grado de megadontia
mayor serd «la fuerza» que el segmento anterior ejerce sobre la variabilidad del
tamano del P3 inferior.
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Figura 3.—Relacidn alométrica entre el arca de la base de la corona del canino inferior y el primer
premaotar inferior de diversos grupos de hominidos. Abreviaturas y citas como en la figura 1.
Figure 3. —Allometrtic relationship between the crown base area of the lower canines and first
premolars in some hominid groups. Abbreviations and references as in figure §.

CANALIZACION , ASIMETRIA Y VARIABILIDAD

La posible existencia de gradientes de concentracion de los morfogenos
aplicada a los dientes conduce a la inevitable conclusion de que cuanto mas
alejada csté una picza dentaria de la zona de mixima concentracion mas podra
desviarse de la «morfologia tipo» exhibida por la picza clave ubicada en esa zona
de maxima concentracién. El analisis de las poblaciones humanas modernas
permite ver como esta hipdtesis se cumple en muchos casos, pero existen
desviaciones muy notorias de este patron, que han conducido incluse a cucstionar
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la teoria de campos (BERMUDEZ DE CASTRO, 1985). Sin embargo, el
concepto de canalizacion o de autoregulacion del desarrollo puede explicar esas
desviaciones y hace innecesario el concepto de gradiente morfogenético.

La canalizacion epigenética implica en cada caso la cxistencia de vias de
desarrollo determinadas que conducen a un fenotipo standard a pesar de las
perturbaciones genéticas y/o ambientales (WADDINGTON, [942; KING &
STANSFIELD, 1985). La existencia de canalizacion implica que muchos caracteres
tengan una variabilidad muy pequena, que se mantiene estable a través de ta historia
evolutiva de un grupo, a pesar de que puede acumularse variabilidad genética en el
genotipo del grupo (HALL, 1992). El primer molar pcrmanente de los hominidos es
un cjemplo muy ¢laro de alta canalizacién. Este dicnte ha permanecido sin cambios
sustanciales duranic mas de tres millones de anos de evolucion de los hominidos.

La presencia o ausencia y el tamafo relativo de los diferentes elementos
(caspides) de los premolares y molares constituyen la variabilidad cualitativa
mds conspicua del aparato dental de los hominidos. Cada uno dc los elementos
de cstos dientes procede de una condensacion celular que, en momentos distintos,
dard lugar a la deposicion de esmalte y dentina. Es muy probable que el tiempo
de inicio absoluto y relativo de formacion de csmaite v dentina en cada
condensacion celular. la tasa de proliteracion celular v vna serie de factores
ambicntales actuando en difercntes momentos del desarrolio de los dientes
determinari la presencia o ausencia de cispides, asi como el tamafo relativo de
las mismas. Con respecio a los factores ambientales, el distanciamiento cn el
inicio de formacion de las piczas dentarias, que caracteriza la evolucion de Homo
(BROMAGE & DEAN, 1985; BEYNON & DEAN, 1988), favoreceria la
discordancia de caracteres a lo largo de las series dentarias. Por consiguiente, ¢l
alejamiento de ciertas piezas dentarias de la morfologia tipo exhibida por el
diente clave de su serie se deberia a cambios tanto genéticos como epigenéticos
v perturbaciones ambientales capaces de sobrepasar los umbrales de la canali-
zacion original, v a ensayos de nucvas vias de desarrollo, bien permitidas, bien
favorecidas por seleccion segin las interpretaciones (ver Y'EDYNAK, 1989).

Por otro lado. la asimetria fluctuante o no-direccional (VAN VALEN, 1962),
estudiada desde hace tiempo en ¢l aparato dental de las poblaciones humanas
modernas y en algunos grupos det Pleistoceno (ver KIESER, 1990), ha sido
consideradacomo una evidenciade fallos unilaterales en la canalizacion morfologica
de las piezas dentarias, debido a niveles mds o menos elevados de stress a los que han
sido sometidas cstas poblaciones (KIESER et al., 1986). Es un hecho gencral v bien
conocido que en las poblaciones humanas modernas este tipo de asimetria afecta en
mayor medida a las altimas piczas en formarse de cada serie (BERMUDEZ DE
CASTRO, 1985). Puesto que no se puede admitir que el maximo nivel de stress
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ocurra universalmente por ejemplo durante ta formacion del tercer molar, debemos
aceptar que, por razones no conocidas, la canalizacion de los dientes disminuye al
avanzar ¢l desarrollo. Tal vez, como se desprende de los trabajos de BROWN &
TOWNSEND (1982) en suestudiodel tamafio de los dientes en individuos afectados
por el sindrome de Down, una disminucién de la tasa de proliferacion celular, que
afccta especialmente a los dltimos dientes y a las dltimas ctspides de los dientes en
formarse, daria razon de la disminucion de tamano, asi como con la desaparicion de
esas cispides y adn de los propios dientes. Pucde tener un gran interés el anilisis del
grado de asimetria en diferentes grupos de hominidos —pliopleistocénicos—--, con
el objeto de comprobar si la prolongacién del periodo de desarrollo y el consiguiente
retraso en ¢l inicio de Ja formacion de ciertas piezas dentarias estan relacionados con
un incremento en cf nivel de asimetria de estas piezas.

CONCLUSIONES

La variabitidad del tamafo y forma de los dientes en hominidos, y en gencral
en cualquier especie de mamifero, puede estar determinada por una scrie de
factores genéticos, epigenéticos y ambientales, que actuan en diferentes momen-
tos del desarrollo. Algunas teorias alternativas propuestas para explicar esta
variabilidad cstdn en consonancia con las recientes investigaciones en biologia
del desarrollo y no son mutuamente excluyentes.

En un primer nivel de determinacion del tamano y forma de los dientes actuan
factores genéticos y epigenéticos que condicionan la tasa de division celular, ¢l
tamaiio critico de las condensaciones celulares necesario para el inicio de procesos
de induccidn entre distintas poblaciones celulares, y la posicidn ocupada por dichas
condensaciones en lacavidad oral endesarroilo. Este tltimo factor estariarelacionado
con un factor posicional, que algunos autorcs relacionarian con la presencia tedrica
de al menos tres morfégenos diferentes. Tales sustancias determinarian la formacion
de incisivos, caninos y dientes postcaninos, y su interaccion provocaria la formacién
de piczas de forma intermedia. En este primer nivel quedaria determinada la
covariacién de tamafio observada entre todas las piezas del aparato dental.

Un scgundo nivel de determinacién estaria relacionado con el tamano
alcanzado por la denticién anterior y la denticién posterior, y explicaria los
cambios evolutivos independientes sufridos por los dos segmentos del aparato
dental a fo largo de la evolucidn de los hominidos. Este scgundo nivel tendria un
origen epigenético y probablemente estaria relacionado con fenomenos de
induccién cntre las células odontogénicas y las células csqueletogénicas
formadoras de difcrentes partes del esqueleto facial, y que ticnen un origen
comun en la cresta neural embrionaria.
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El tercer nivel de determinacion estaria controlado por factores genéticos y
epigenéticos relacionados con cambios en los tiempos y/o tasas de desarrollo de fas
piczas vy de sus clementos constituyentes (heterocronias), y por faciores de stress
ambiental capaces en ambos casos de alterar las vias de desarrollo de los dientes de
una manera cstable o recurrente. Las piezas cuyo desarrollo estd altamenle canali-
zado, & saber cl incisivo central, el canino y ¢! primer molar permanentes, son muy
poco variables y hun sido considerados como dientes clave en la teoria de campos.
La mayor variabilidad y grado de asimetria observados en las dltimas piczas en
formarse de cada serie de las poblaciones humanas modernas (e.g. el tercer molar)
supondria una disminucion de la canalizacion, posiblemente relacionada con el
mayor o menor retraso en el inicio de formacion de las piezas dentarias con respecto
4 los hominidos Plio-Pleistocénicos.
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