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RESUMEN

El estudio del patrén de crecimiento y desarrollo en las distintas especies fésiles del linaje humano permite interpretar de forma correcta el
modelo de historia biolégica de los individuos adultos e inmaduros y, ademas, ayuda a los investigadores a comprender mejor la evolucién de
nuestra especie. Los patrones de crecimiento y desarrollo de los humanos actuales y de los chimpancés son los que a dia de hoy mejor se co-
nocen y por eso son usados como modelos. Los restos de los individuos inmaduros del registro fésil contienen informacién que permite hipote-
tizar sobre estos patrones a lo largo de la evolucién humana. En este trabajo se retinen datos de individuos subadultos del registro fosil y se realiza
una puesta al dia sobre las hipétesis que hasta ahora se han propuesto para el patrén de crecimiento y desarrollo de las especies de los géne-
ros Australopithecus, Paranthropus'y Homo.

ABSTRACT

Studying the growth and developmental patterns of the different fossil species of the human lineage is necessary for a proper interpretation
of the life history pattern of adult and immature individuals. Furthermore, it allows researchers to better understand the evolution of our own spe-
cies. Present human and chimpanzee growth and developmental patterns are currently the best known, and this is why they are used as mo-
dels. The fossils of subadult hominin individuals contain valuable information that allows us to hypothesize about the evolution of those patterns
through time. In this work we review the remains of immature individuals in the fossil record and discuss several hypothesis proposed in the li-
terature about the growth and developmental patterns for the species of Australopithecus, Paranthropus and Homo.

LABURPENA

Giza espezie fosilen hazkuntz eta heldutasun patroien azterketak indibiduo helduen zein heldugabeen historia biologikoa modu egokian in-
terpretatzea ahaltzeaz gain, gure espeziearen eboluzioa hobeto ulertzen laguntzen digu. Egun, txinpazeen eta egungo gizakiaren hazkuntza
eta heldutasun patroiak dira hobekien ezagutzen direnak eta horregatik erabiltzen dira eredu gisa. Erregistro fosileko indibiduo heldugabeen
aztarnek gordetzen duten informazioa patroi hauek eboluzioan zehar nolakoak izan zitezkeen azaltzen laguntzen digute. Lan honetan erregis-
tro fosileko indibiduo heldugabeen aztarnak biltzen dira eta egunerarte Australopithecus, Paranthopus eta Homo generoetako espezieen haz-
kuntz eta heldutasun patroien inguruan proposatu diren hipotesiak laburbiltzen dira.

1.-INTRODUCCION popularizan al entrar a formar parte de los estu-

Si bien la curiosidad sobre el crecimiento y
desarrollo humano viene de antafio (BOYD, 1980;
TANNER, 1981), el primer estudio sobre creci-
miento conocido fue llevado a cabo por Montbei-
llard durante los afios 1759 y 1777. Durante este
tiempo fue midiendo periédicamente la estatura
de su hijo desde el nacimiento hasta los 18 afios
de edad. Los datos obtenidos fueron publicados
por Buffon en el cuarto volumen de “Suplementos
de Historia Natural” en 1777. A partir de este mo-
mento el interés por este tipo de estudios au-
menta, y es durante el siglo XIX cuando se
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dios epidemiolégicos que se llevan a cabo en los
paises industrializados (TANNER, 1981). Durante
el siglo XX se realizaron muchos estudios en dife-
rentes poblaciones del mundo: Estudio Harpen-
den en Inglaterra, el Estudio Europeo coordinado
por el Centro Internacional sobre los Nifios (en el
que participaron Paris, Zarich, Estocolmo, Londres
y Bruselas), el Estudio Fels en EEUU, estudios en
Dakar y Kampala financiados por el Centro Inter-
nacional sobre los Nifos, estudios en Guatemala,
etc. (TANNER, 1981; FALKNER & TANNER, 1986;
ROCHE, 1992; BOGIN, 1999).
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Una vez que se comenz0 a entender la varia-
bilidad existente en el patron de crecimiento y
desarrollo actual, era légico preguntarse cOmo y
cuando evoluciond. Es en este contexto donde
se empiezan a analizar los restos de individuos
inmaduros que hasta este momento habian sido
dejados de lado, a pesar de que ya en 1945
Thompson apuntaba que el estudio del creci-
miento y desarrollo de las especies fésiles era cru-
cial para realizar una correcta interpretacion de la
forma adulta (THOMPSON, 1945). Treinta afios
mas tarde, Brothwell planteaba que para entender
la evoluciéon humana era necesario saber como y
cuando apareci6 el patrén de crecimiento humano
actual (BROTHWELL, 1975). Los restos de indivi-
duos inmaduros del registro fosil guardan infor-
macion esencial que permite reconstruir aspectos
del patron de crecimiento y desarrollo de los ho-
mininos extintos y nos ayudan a entender la evo-
lucion que el patrén de historia bioldgica ha tenido
hasta alcanzar su forma actual (WOOD, 1996;
KUYKENDALL, 2003).

Hasta la década de los 80 del siglo pasado
eran pocos los trabajos publicados sobre indivi-
duos inmaduros del registro fosil (DART, 1925;
MARTIN, 1926; FRAIPONT, 1936; PATTE, 1957;
MUZAFFER, 1959; GARCIA SANCHEZ 1960; FE-
REMBACH et alii, 1970; LUMLEY, 1973; VLCEK,
1973; BILLY 1979; TILLIER, 1979) y, en general, tan
s6lo eran meras descripciones de los restos en-
contrados. Si bien es cierto que podemos encon-
trar excepciones como la comparacion que Buxton
llevd a cabo en 1928 sobre el crecimiento cerebral
en Homo neanderthalensis y Homo sapiens (GA-
RROD et alii, 1928). A partir de los afios 80 y du-
rante la década de los 90, se incrementa
considerablemente el nimero de trabajos sobre in-
dividuos no adultos del registro fosil (BILLY, 1980;
HOLLOWAY, 1980; TILLIER 1981, 1982,1984,
1988; WOLPOFF, 1981; HEIM, 1982; ARENSBURG
y TILLIER, 1983; GIACOBINI y LUMLEY, 1983;
TRINKAUS, 1983; MADRE-DUPOUY, 1984, 1989,
1992; DEAN, 1987; FABBRI, 1987; FELDESMAN y
LUNDY, 1988; KLIMA, 1988). Estos trabajos, al
igual que sus predecesores, describen los restos
encontrados y, en muchos casos, dan un paso
mas alla e intentan analizar los procesos que han
dado lugar a las diferentes morfologias conocidas.

Los datos obtenidos de estos estudios junto
a los datos sobre los patrones de crecimiento y
desarrollo de los chimpancés que se conocian

hasta aquel momento (GRETHER y YERKES,
1940; SCHULTZ, 1940; GAVAN, 1953) permitieron
a los investigadores comenzar a dar forma a una
hipotesis sobre la evolucion de este patron en los
homininos que culmina con los trabajos de Bogin,
Smith y Tompkins (BOGIN, 1990, 1994, 1997,
1999; BOGIN y SMITH, 1996; SMITH, 1989, 1991;
SMITH y TOMPKINS, 1995).

A partir de la segunda mitad de los afios 90 y
hasta hoy dia, los estudios sobre individuos que
fallecieron antes de alcanzar la edad adulta han
aumentado notablemente (AGELARAKIS, 1993;
WALKER y LEAKEY, 1993; SMITH, 1994; SMITH y
TOMPKINS, 1995; BOGIN y SMITH, 1996; KAP-
PELMAN, 1996; ANTON, 1997, 1999; BOGIN,
1997, 1999, 2006; RUFF et alii, 1997; AKAZAWA
et alii, 1999; GOLOVANOVA et alii, 1999; BERMU-
DEZ DE CASTRO et alii, 1999; NELSON y THOMP-
SON, 1999; ALEXEEVA y BADER, 2000; KONDO
et alii, 2000; BERMUDEZ DE CASTRO , 2002,
2008; BERMUDEZ DE CASTRO et alii, 2010b; CA-
RRETERO et alii, 2002; KROVITZ et alii, 20033,
FORMICOLA y BUZHILOVA, 2004; MARTINEZ et
alii, 2004; RAMIREZ ROZZI y BERMUDEZ DE
CASTRO, 2004; LACRUZ et alii, 2005; ULLRICH,
2005; ALEMSEGED et alii, 2006; BAILEY y HU-
BLIN, 2006; GARRALDA, 2006; DEAN, 2007;
SMITH et alii, 2007a, 2007b; BONMATI et alii,
2008; PONCE DE LEON et alii, 2008; ROBSON y
WOOD, 2008; GRACIA et alii, 2009; SMITH et alii,
2010). Aunque sin dejar de lado los trabajos mas
descriptivos, estos estudios han utilizado, en ge-
neral, la informacion que proporcionan los dientes
y huesos recuperados para hipotetizar sobre ca-
racteristicas biolégicas de estas especies como
el periodo de gestacion, el intervalo entre partos,
el patrén de crecimiento, la longevidad, etc.
(HOPPA 'y FITZGERALD, 1999).

La mayor parte de los estudios sobre el patron
de crecimiento y desarrollo de las especies fésiles
se han realizado utilizando dientes de individuos
no adultos (BEYNON y WOOD, 1987; BROMAGE,
1987; DEAN, 1987, 2007; DEAN et alii, 1993, 2001;
BERMUDEZ DE CASTRO et alii, 1999, 2003,
2010b; LACRUZ et alii, 2005; MARTINEZ et alii,
2004; RAMIREZ ROZZI y BERMUDEZ DE CAS-
TRO, 2004; SMITH et alii, 2007a, 2007b, 2010). Sin
embargo, los estudios llevados a cabo con restos
craneales y postcraneales han sido relativamente
pocos (THOMPSON y NELSON, 2000; KONDO e
ISHIDA, 2003; GARCIA-GONZALEZ et alii, 2009;
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GUNZ et alii, 2010; MARTIN-GONZALEZ et alii, en-
viado), a pesar de ser cruciales para entender co-
rrectamente los patrones de crecimiento y
desarrollo de una especie.

Si a estos ultimos estudios afiadimos las investi-
gaciones que durante las dos Ultimas décadas se
han llevado a cabo sobre el crecimiento y desarrollo
de los chimpanceés (PUSEY, 1978; GOODALL, 1986;
HAMADA et alii, 1996; HAMADA y UDONO, 2002,
2006; ZIHLMAN et alii, 2007) se hacia necesaria una
actualizacion de las hipotesis sobre la evolucion del
patrén de crecimiento y desarrollo humanos. Es por
ello que en este trabajo se presenta de forma sucinta
el patron de crecimiento y desarrollo de humanos ac-
tuales y chimpancés haciendo, ademas, una reco-
pilacién de los fésiles inmaduros para los géneros
Australopithecus, Paranthropus'y Homo. Por ultimo,
se exponen datos dentales, cerebrales y postcrane-
ales que ayudan a reconstruir la historia biologica y
el patron de crecimiento y desarrollo de las diferen-
tes especies de homininos.

2. HISTORIA BIOLOGICA, CRECIMIENTO Y
DESARROLLO

La historia biolégica es la secuencia completa
de cambios fisiolégicos, morfolégicos y del com-
portamiento por la que pasa un organismo desde
el momento de su concepcion hasta su muerte
(SHEA, 1990). También puede ser definida como el
conjunto de las diferentes estrategias adoptadas
por los individuos para asignar una cantidad de-
terminada de energia al crecimiento, al manteni-
miento, a la reproduccion, a la cria de la
descendenciay a evitar la muerte (SMITHy TOMP-
KINS, 1995). En definitiva, seria la secuencia que
nos dice cuando nacen, cuando se destetan,
cuando dejan de crecer, cuando se reproducen y
cuando mueren los individuos de una especie. Los
procesos de crecimiento y desarrollo que tienen
lugar a consecuencia de las diferentes tasas de di-
vision celular, del incremento del tamafio celular y
de la diferenciacion de nuevos tejidos y 6rganos
(BOYD, 1980), son los responsables de los cam-
bios que ocurren durante las etapas inmaduras de
los seres vivos y que marcan diferentes hitos de la
historia biologica de las especies.

El desarrollo bioldgico es el proceso por el cual
una sola célula se convierte en una criatura com-
puesta por una infinidad de células con funciones
distintas, aunque también se denomina asi a la pro-

gresién de estadios vitales por los que pasa un or-
ganismo desde la fecundacion hasta la senescen-
cia. Por lo tanto, este concepto puede emplearse
cuando la diferenciacion celular es la actividad prin-
cipal (por ejemplo, durante el periodo embrionario)
o cuando nos referimos a cambios que ocurren en
las actividades fisioldgicas y neuronales tales como
lalocomocion o el habla (BOYD, 1980). Implicito en
este término est4 el concepto de maduracion, pro-
ceso que puede medirse en distintos tiempos tales
como el momento en el que aparece o0 desaparece
una caracteristica o el momento en el que culmina
un proceso (BOYD, 1980; BOGIN, 1999; THOMP-
SON et alii, 2003).

El crecimiento se refiere a cambios en el ta-
mafo corporal total, en las proporciones corpora-
les, en la longitud y el tamafio de los diferentes
segmentos corporales y en las dimensiones y pro-
porciones de los huesos craneales y faciales
(THOMPSON et alii, 2003) y al cambio de la pro-
porcion de los tejidos ya existentes (BOYD, 1980).
El crecimiento y el desarrollo son procesos que
ocurren de manera simultdnea y que se comple-
mentan el uno con el otro. Para poder pasar de
un estadio mas inmaduro a uno mas maduro
(desarrollarse) en muchas ocasiones es necesa-
rio que los 6rganos, huesos, etc. tengan un de-
terminado tamafio o que las proporciones de uno
0 varios tejidos sean concretas. De ahi la impor-
tancia de apuntar que el desarrollo no seria posible
sin el crecimiento y viceversa.

Si bien es bastante sencillo analizar el patrén
de crecimiento y desarrollo en las especies vivas,
surgen varias dificultades a la hora de hacer lo
mismo en especies fosiles. En el caso del estudio
del crecimiento y desarrollo en el linaje humano
tres son los principales problemas. El primero es la
escasez de fésiles de individuos no adultos que
se han conservado y recuperado hasta el dia de
hoy. Excepcionalmente se han encontrado restos
en muy buen estado de conservacion pero, con
frecuencia, lo Unico que llega hasta nuestros dias
son restos fragmentarios en diversos estados de
conservacion, siendo los dientes los restos mas
numerosos y mejor conservados, debido a la du-
reza del esmalte. Esto se debe, por un lado, a la
conservacion diferencial de los huesos inmaduros
que acusan una mayor fragilidad por un alto con-
tenido de materia organica y por su menor ta-
mafio (SAUNDERS y BARRANS, 1999; LEWIS,
2007). Por otro lado, se debe a la indebida iden-
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tificacion anatémica y taxonémica de los huesos
pequefios que resultan ser identificados como
fragmentos 6seos de animales (GONZALEZ-MAR-
TiN, 2008). En los tltimos afios la metodologia ar-
queoldgica ha mejorado con nuevas técnicas y los
profesionales estan mucho mas preparados para
reconocer correctamente los restos de humanos
inmaduros. Aun persiste el problema de la con-
servacion diferencial pues depende de numero-
sos factores tafonémicos y diagenéticos.

El segundo problema que surge a la hora de
llevar a cabo estudios con individuos inmaduros
del registro fosil es la estimacion de la edad de
muerte de los mismos. De una parte, se debe asu-
mir que la estimacién de edad del desarrollo es
una buena aproximacioén de la edad cronolégica
del individuo (KROVITZ et alii, 2003a, 2003b). La
edad puede ser estimada a partir de los dientes
(perikimatas, grado de formacién de la corona y
de la raiz, patrén de erupcién, etc.) o a partir de
medidas obtenidas del craneo o de los huesos lar-
gos. Sin embargo, el grado de fiabilidad de la es-
timacion de la edad obtenida depende del
elemento anatémico utilizado para ese fin. El cre-
cimiento y desarrollo dental esta estrictamente
controlado por los genes y admite muy poca va-
riacion (BERMUDEZ DE CASTRO, 2002) mientras
que el crecimiento y desarrollo de los huesos lar-
gos puede verse muy afectado por factores am-
bientales, enfermedades, etc., ya que el control
genético del mismo no es tan estricto. Por ello esta
ampliamente aceptado que la estimacion mas
exacta de la edad es la que se obtiene en base a
los dientes (DEAN, 2007).

Por Ultimo, cabe resaltar que los datos obte-
nidos de los dientes y huesos por si mismos no
nos dan una estimacion de la edad y se hace ne-
cesario utilizar modelos conocidos con los que
comparar los datos obtenidos de los fésiles. Para
estimar la edad de muerte de los homininos los
modelos que se utilizan normalmente son, por un
lado, el de los chimpancés y, por otro lado, el de
los humanos actuales. El empleo del modelo
chimpancé asume que este patrén seria muy si-
milar al del Gltimo ancestro comun entre huma-
nos y chimpancés. Esto también implica asumir
que el patron de crecimiento y desarrollo no ha
evolucionado apenas desde que las lineas evo-
lutivas de los chimpancés y humanos actuales se
separaron hace unos 7 millones de afios, lo cual
entra en conflicto con lo que conocemos para la

linea evolutiva humana. Utilizar modelos de po-
blaciones actuales como aproximacion para in-
ferir caracteristicas de la historia biolégica y del
patron de crecimiento y desarrollo (BROMAGE,
1989; BOGIN, 1999; THOMPSON et alii, 2003;
RAMIREZ ROZZI y BERMUDEZ DE CASTRO,
2004; BONMATI et alii, 2008, etc.) nos puede lle-
var a hipotesis erréneas ya que al encontrar si-
militudes con uno u otro patrén asumimos que el
proceso que ha dado lugar a dichas semejanzas
es el mismo cuando se puede haber llegado por
otro camino completamente diferente. Sin em-
bargo, no es posible evitar estos errores dada la
imposibilidad de estudiar individuos vivos de
estas especies.

Si se tiene en cuenta que en muchos casos las
edades estimadas en fosiles a partir de diferentes
elementos esqueléticos (dientes o huesos) utili-
zando distintas técnicas analiticas también difieren
entre si (DEAN y SMITH, 2009), debemos ser cau-
tos a la hora de realizar inferencias sobre el patron
de crecimiento y desarrollo. Esto podria indicar que
ni el modelo de los humanos actuales ni el modelo
de los chimpancés son buenas aproximaciones.

3. BIOLOGIA DEL CRECIMIENTO Y DESARROLLO

En el orden Primates existe una gran correla-
cién entre muchas variables de la historia biol6-
gica: peso al nacimiento, peso adulto, duracion de
la gestacion, nimero de crias por gestacion, el in-
tervalo entre partos, edad a la que se alcanza la
madurez sexual, edad del destete, tamario del ce-
rebro al nacimiento, tamario del cerebro adulto,
erupcion dental, formacién de la corona de los
molares, etc. (HARVEY y CLUTTON-BROCK,
1985; SMITH, 1989; MACHO 2001; GODFREY et
alii, 2001, 2003; KROVITZ et alii, 2003a; LEIGH,
2004; KELLEY y SCHWARTZ, 2010).

El desarrollo dental es un buen marcador del
crecimiento y desarrollo y presenta un elevado
grado de integracion con el patron de crecimiento
y desarrollo esquelético, muscular y cerebral
(SMITH, 1991). De ahi que si el ritmo de formacion
de los dientes es conocido es factible realizar una
aproximacion sobre el tiempo que un organismo
necesita para crecer y desarrollarse (BERMUDEZ
DE CASTRO, 2008). No obstante, seria necesario
tener en cuenta tanto el crecimiento esquelético
como el crecimiento cerebral para poder ajustar
con mas exactitud la duracion de este periodo.
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El desarrollo dental (inicio del proceso de for-
macion de cada diente, la velocidad de creci-
miento de los diferentes tejidos dentales, el tiempo
de formacién de las coronas y raices, etc.) esta
estrictamente controlado genéticamente y admite
muy poca variacion (BERMUDEZ DE CASTRO,
2002). El esmalte de los dientes crece de manera
regular y discontinua, pues cada 24 horas aproxi-
madamente el crecimiento del esmalte se detiene
y deja una marca microscopica conocida como
estria transversal. También se conoce que cada
8-9 dias (rango de 6-11 dias) se detiene el creci-
miento de la cubierta del esmalte. Cuando este
proceso se reanuda, aparece una marca muy
clara conocida como estria de retzius. Esta Ultima
marca microscopica, a diferencia de las estrias
transversales, se manifiesta en la superficie del es-
malte y toma el nombre de perikimata. Estas mar-
cas pueden ser contadas y conocer el tiempo
aproximado que tardé en formarse la corona de
un diente (BERMUDEZ DE CASTRO, 2002, 2008).

El tiempo de formacién de la corona de los
molares permanentes esta muy correlacionado
con el peso de las hembras adultas, el peso del
cerebro al nacimiento y en la edad adulta, la edad
del destete, la longevidad maxima, la edad de la
primera reproduccion, la edad de la madurez se-
xual de las hembras, el intervalo entre partos y la
duracién de la gestacion en primates (MACHO,
2001). Estas interrelaciones hacen que el uso de
los perikimatas para estimar el tempo de forma-
cion de la corona dental sea muy Util para inferir
las caracteristicas de la historia bioldgica.

El estrés agudo, el hambre o las enfermeda-
des que duran mas de un dia interrumpen el cre-
cimiento de los dientes. Estos procesos de estrés
fisiolégico dejan sefiales en el esmalte dentario,
como las hipoplasias del esmalte y otras altera-
ciones que pueden llegar a ofrecer datos sobre la
historia biolégica de una especie (LACRUZ et alii,
2005). En los dientes de leche puede apreciarse la
llamada linea neonatal que evidencia los cambios
fisiologicos tras el nacimiento y permite estimar la
duracion de la gestacion. Durante el periodo de
destete, también aparecen alteraciones en el es-
malte que reflejan el cambio nutricional.

La secuencia de erupcion de los dientes tam-
bién puede ayudar a inferir variables de la historia
bioldgica y del patrén de crecimiento y desarrollo.
La erupcion de los segundos molares de leche
suele coincidir con el momento del destete defini-

tivo (BERMUDEZ DE CASTRO, 2008), la erupcion
del primer molar permanente suele ocurrir cuando
el cerebro alcanza practicamente su tamafio
adulto (SMITH, 1991) y la erupcion del tercer molar
permanente suele coincidir con el final del periodo
de crecimiento y desarrollo (BOGIN, 1999).

Todas estas caracteristicas del desarrollo den-
tal han sido estudiadas tanto en humanos actua-
les como en chimpancés y esto hace posible
comparar los datos obtenidos de los restos fésiles
de homininos e hipotetizar sobre su historia biolé-
gica. De todas formas, se hace imprescindible
tener en cuenta y contrastar los datos obtenidos a
partir de los restos craneales y postcraneales
antes de dar por definitiva una hipétesis.

4. PATRONES DE CRECIMIENTO Y DESARROLLO

El patron de historia biolégica de los primates,
en general, tiene tres periodos: infancia, juventud y
edad adulta (SMITH y TOMPKINS, 1995; BOGIN y
SMITH, 1996; BOGIN, 1999). Sin embargo, varios
primatélogos han apuntado que el patrén de ma-
cacos (HAMADA et alii, 1999) y chimpancés
(PUSEY, 1978; GOODALL, 1986; BOESCH y BO-
ESCH-ACHERMANN, 2000; HAMADA y UDONO,
2006; ZIHLMAN et alii, 2007) tiene cuatro etapas:
infancia, juventud, adolescencia y edad adulta
(Tabla I). El patréon de historia bioldgica humana
cuenta con cinco periodos diferenciados: infancia,
nifiez, juventud, adolescencia y edad adulta (Tabla
[) (BOGIN, 1999). El patrén de crecimiento y des-
arrollo en chimpancés abarcaria las 3 primeras eta-
pas de la historia biolégica (infancia, juventud y
adolescencia) y, en el caso de los humanos, las 4
primeras (infancia, nifiez, juventud y adolescencia).

4.1. Patron de crecimiento y desarrollo en chimpancés

En estado salvaje, la infancia de los chimpan-
cés comprende el periodo entre el nacimiento y
los 5 afos de edad (GOODALL, 1986; ZIHLMAN
et alii, 2007). Durante esta etapa el chimpancé ne-
cesita constantemente el cuidado materno y es ali-
mentado Unicamente con leche materna en los
primeros momentos (BOESCH y BOESCH-
ACHERMANN, 2000). Este hecho va cambiando
paulatinamente junto con la emergencia de los
dientes deciduos. Hacia el final de la infancia se
fusiona la rama del pubis y emergen los primeros
molares permanentes. Este Ultimo evento provoca
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el destete definitivo de la cria que entra en la si-
guiente etapa (ZIHLMAN et alii, 2007).

La etapa juvenil es la comprendida entre los 5
y los 10 afios de edad. Durante este periodo emer-
gen los segundos molares permanentes, el cere-
bro alcanza casi el tamafio adulto, unos 350-400 cc
(HAMADA y UDONO, 2006; ZIHLMAN et alii, 2008)
y el tamafio corporal es la mitad del definitivo, ron-
dando los 30-35 kg en las hembras y los 40-45 kg.
en machos (UEHARA y NISHIDA, 1987; PUSEY et
ali, 2005; HAMADA y UDONO, 2006; ZIHLMAN et
alii, 2008). Se hacen aparentes en el torso algunas
diferencias sexuales si bien el peso es el mismo
para machos y hembras (ZIHLMAN et alii, 2007).
Los chimpancés juveniles anidan solos y no son
acarreados ni alimentados por la madre, pero si-
guen en constante contacto con ella (GOODALL,
1986; BOESCH y BOESCH-ACHERMANN, 2000).

La adolescencia comienza con la pubertad en
ambos sexos en torno a los 10 afios de edad y ter-
mina sobre los 13 en las hembras y sobre los 15
en los machos. En las hembras, el primer signo vi-
sual de la entrada en la adolescencia es una muy
leve inflamacién del clitoris y los labios de la vulva.
El primer estro completo no ocurre hasta los 10 u
11 afios de edad y la menarquia no tiene lugar
hasta unos meses después (PUSEY, 1978). Tras la
menarquia normalmente hay periodo de infertili-
dad que puede durar unos dos afios (PUSEY,
1978; GOODALL, 1986). Durante este periodo, es
normal que ocurra un estiron puberal de peso
(LEIGH, 1996; LEIGH y SHEA, 1996; WALKER et
alii, 2006) mientras que en longitud este estiron re-
sulta casi imperceptible (HAMADA et alii, 1996).

En los machos el primer signo que anuncia su
entrada en la adolescencia es el marcado aumento
del tamafio de los testiculos. Un afio después suele
tener lugar la primera eyaculacion. En este mo-
mento comienza el estirén puberal en peso (PUSEY,
1978; GOODALL, 1986). Al igual que en las hem-
bras, el estiron puberal en peso es importante
(LEIGH, 1996; LEIGH y SHEA, 1996; WALKER et
alii, 2006) mientras que el de longitud es escaso
(HAMADA et alii, 1996; HAMADA y UDONO, 2002).

Durante la adolescencia, también emergen los
caninos y terceros molares permanentes, la pelvis
alcanza las dimensiones adultas y el tamafio cor-
poral representa el 75% del tamafio adulto
(PUSEY, 1978; BOESCH-ACHERMANN, 2000;
ZIHLMAN et alii, 2007). A su vez, en las hembras

se fusionan las articulaciones radio-cubital, tibio-
tarsal y la pélvica (el acromion y la parte distal del
isquion). En los machos, dado que los huesos se
fusionan un poco méas tarde, solo se fusiona por
completo el radio-cubito y, parcialmente, las arti-
culaciones pélvicas (ZIHLMAN et alii, 2007). Los
adolescentes son cada vez mas independientes
y disminuyen el tiempo que pasan en compaiia
de su madre para relacionarse con otros miem-
bros del grupo (PUSEY, 1978; GOODALL, 1986;
BOESCH y BOESCH-ACHERMANN, 2000).

De todas formas, la existencia de una etapa
adolescente en los chimpancés no esta aceptada
universalmente. Mientras que los primatologos lle-
van muchas décadas hablando de esta etapa, ba-
sandose en evidencias biolégicas y del
comportamiento (PUSEY, 1978; GOODALL, 1986;
BOESCH y BOESCH-ACHERMANN, 2000; HA-
MADA y UDONO, 2006; ZILHMAN et alii, 2007), los
investigadores que trabajan en el campo de la his-
toria bioldgica, crecimiento y desarrollo de los ho-
mininos, no aceptan esta etapa que aparecio tarde
en la evolucion humana (BERMUDEZ DE CASTRO,
2002, 2008) o es especifica de los humanos actua-
les (SMITH y TOMPKINS, 1995; BOGIN y SMITH,
1996; BOGIN, 1999; BOGIN, 2010). Sin embargo,
la gran cantidad de datos dentales, esqueléticos,
cerebrales, corporales y del comportamiento que
se encuentran en la bibliografia (GOIKOETXEA et
alii, enviado) hacen necesario incorporar esta etapa
a la historia biolégica y, por tanto, al patron de cre-
cimiento y desarrollo de los chimpanceés.

Los chimpancés que viven en estado salvaje
recorren largas distancias para conseguir comida,
son fisicamente activos, interaccionan mucho con
otros miembros del grupo y estan constantemente
amenazados por sus depredadores. Sin embargo,
en cautividad se les proporciona la comida, la ac-
tividad fisica esta limitada y no existe riesgo de de-
predacion. Estas diferencias entre chimpancés
salvajes y cautivos afectan al crecimiento, desarro-
llo y a la maduracién sexual (ZIHLMAN et alii, 2007).
Los chimpancés en cautividad alcanzan antes la
madurez dental (ZIHLMAN et alii, 2004), el peso
adulto (HAMADA et alli, 1996; LEIGH y SHEA, 1996;
PUSEY et alii, 2005), el tamafio adulto del tronco
(HAMADA y UDONO, 2002), la longitud definitiva
de los miembros superiores e inferiores (KIMURA
y HAMADA, 1996) y la madurez sexual (BOESCH
y BOESCH-ACHERMANN, 2000). Aunque en un
principio se estimé que el retraso de crecimiento

Munibe Antropologia-Arkeologia 62, 2011
pp.5-30

< S. C. Aranzadi. Z. E. Donostia/San Sebastidn
ISSN 1132-2217



CRECIMIENTO Y DESARROLLO: UNA PERSPECTIVA EVOLUTIVA 1 1

de los chimpancés salvajes podia llegar a ser de
1 a3 afios (ZIHLMAN et alii, 2007), el desfase, por
lo menos en cuanto a la emergencia de los dien-
tes se refiere, parece ser menor (de -1,3 Z en com-
paracion con el -2,3 Z calculado anteriormente)
(SMITH & BOESCH, 2011).

4.2. Patron de crecimiento y desarrollo en hu-
manos actuales

Tras el nacimiento, la historia biolégica de los
humanos actuales esta dividida en 5 etapas: in-
fancia, nifiez, juventud, adolescencia y edad
adulta. Los cambios en la velocidad de crecimiento
son los que marcan las transiciones entre dichos

periodos (BOGIN, 1997), que pueden ser defini-
dos por procesos biolégicos y del comportamiento
(Tabla ). La primera de las etapas, la infancia, co-
mienza en el momento del nacimiento y termina en
torno a los 3 afios de edad. Durante este periodo,
el infante al principio es exclusivamente alimentado
con leche materna o similares (BOGIN y SMITH,
1996). Los dientes deciduos emergen durante esta
etapay se comienzan a desarrollar un gran niUmero
de capacidades motoras (BOGIN, 1999). Es du-
rante esta etapa cuando se cierra la fontanela an-
terior y se fusionan la sutura sagital media, la sutura
mendosa y la sutura metdpica (esta Ultima se
puede llegar a cerrar sobre los 4 afios de edad)
(SCHEUER y BLACK, 2000).

Humanos

Infancia Edad: 0-3 afios

— Dientes deciduos (destete)

— Fusion de las suturas sagital media, mendosa y metopica
— Cierre de la fontanela anterior

— Gran velocidad de crecimiento

— Pequefio tamafio corporal

— Crecimiento del pelo en la cabeza

- Lactancia materna

Chimpancés

Edad: 0-5 afios

- Dientes deciduos

- Fusién rama pubica

— Emerge M1 (destete)

- Pequefo tamafo

— Mechones blancos de pelo

- Cuidado materno constante

- Transporte en la espalda de la madre
- Lactancia materna

Nifez Edad: 3-7 afios

— Tasa de crecimiento moderada
- Mid-growth spurt

— Répido crecimiento cerebral

— Emerge M1

— Fusion rama isquio-pubica

- Pequefio tamafo corporal

Juventud Edad: 7-10 afos £/7-12 afios &

- Tasa de crecimiento baja

— Emerge la denticién permanente
— Autonomia alimentaria

— Aprendizaje social y econémico

Edad: 5-10 afos

— Tamano cerebral adulto

— Emerge M2

- Huesos articulaciones sin fusiones
- Dimorfismo sexual en el torso

— Tamafo corporal 50% del adulto

- Asociacion continua con la madre
- Anida en solitario

Adolescencia | Edad: 10-18 afos $/12-21 afios &

— Pubertad

— Estiron puberal (estatura y peso)

— Denticién permanente casi completa

— Fusion de los huesos largos completa

— Fusion de la cadera virtualmente completa

— Cambios en la estructura cerebral y neuronal
— Caracteres sexuales secundarios

— Maduracién socio-sexual

Edad: 10-13 afos $/10-15 afos &

— Pubertad

— Estiron en estatura escaso y perceptible en peso

— Emergen Cy M3

— Fusion del codo, cadera, rodilla, tobillo, acromion
e ilion en  y codo y parcialmente cadera en s’

— Tamafo corporal 75% del adulto,

— ®: primeras hinchazones genitales

- d": descienden los testiculos y crecen

- Asociacion creciente con otros miembros del grupo
en detrimento de la madre

Edad adulta Edad: > 18 afios ®/> 21 afos &’
— Emerge M3
— Primera reproduccién

Edad: > 13 afios /> 15 afos &
— Dimorfismo sexual en el craneo,
- Fusién de mufieca, hombro y cresta iliacaen ® y
cadera, rodilla, tobillo, acromion, ilion, acromion y cresta iliaca en &’
— Primera reproduccion

Tabla I: Rango de edad y caracteristicas de las distintas etapas de la historia biolégica en humanos y chimpancés.
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La nifiez es la etapa que comienza tras el des-
tete definitivo del nifio, en torno a los 3 afios de
edad, prolongandose hasta los 7 afios de edad.
El primer molar permanente emerge sobre los 5,5-
6,5 afios de edad, el cerebro casi alcanza su peso
adulto hacia el final de este periodo, en torno a los
7 afios de edad (BOGIN y SMITH, 1996; BOGIN,
1997) y se fusiona la rama isquio-pubica
(SCHEUER y BLACK, 2000). El nifio todavia de-
pende de otros individuos mayores para prote-
gerse y alimentarse, pues precisa alimentos
especialmente preparados debido a la inmadurez
de su tracto digestivo y la denticion (BOGIN y
SMITH, 1996). El final de la nifiez estd marcado
por un pequefio aumento de la velocidad de cre-
cimiento (llamado “mid-growth spurt”) que ocurre
sobre los 7 afios de edad (BOGIN, 1997).

Los juveniles pueden ser definidos como indi-
viduos prepuberales que no dependen de su
madre o progenitor para su supervivencia (PE-
REIRA y ALTMANN, 1985). La juventud, que co-
mienza sobre los 7 afios de edad, termina en torno
a los 10 afios en las chicas y los 12 afios en los
chicos. Estos individuos son capaces de alimen-
tarse y van a experimentar una transicién cogni-
tiva importante que les permite aprender
habilidades econémicas y sociales fundamenta-
les para su supervivencia (BOGIN, 1999). Este pe-
riodo se caracteriza por ser el que menor
velocidad de crecimiento presenta desde el naci-
miento (BOGIN, 2006).

La adolescencia comienza con la pubertad
que esta marcada por algunos signos de madurez
sexual tales como la aparicion del vello pubico. En
las chicas, esta etapa comienza en torno a los 10
afos de edad y finaliza sobre los 18 afios. Los chi-
cos entran en este periodo dos afios mas tarde
que las chicas, sobre los 12 afios, y no alcanzan
la madurez definitiva hasta los 20-21 afios
(BOGIN, 2006). Durante estos afios se desarrollan
los caracteres sexuales secundarios, se completa
la denticién permanente y aparecen los patrones
de comportamiento sociosexuales y econdémicos
adultos (BOGIN, 1997). Es habitual que los hue-
sos largos y los huesos de la cadera se fusionen
durante esta etapa aunque a veces la osificacion
se alarga hasta los primeros afios de la etapa
adulta (SCHEUER y BLACK, 2000). La madurez
sexual total se suele alcanzar en torno a los 19
afios en las chicas y los 21-25 en los chicos
(BOGIN, 1999).

Durante la etapa adolescente en el cerebro
ocurren importantes cambios estructurales y neu-
ronales. Se pierde materia gris mientras que la
materia blanca aumenta considerablemente,
sobre todo, en el I6bulo frontal y la zona del hipo-
campo. En la corteza cerebral se produce una dis-
minucion dramatica de sinapsis neuronales y
disminuye la fuerza absoluta en todas las fre-
cuencias del encefalograma (WHITFORD et alii,
2007). Este tema ha sido menos estudiado en ma-
miferos, pero se ha visto que en roedores y en el
macaco Rhesus, tiene lugar una rapida disminu-
cion de sinapsis neuronales a partir de los 30 dias
y hasta alcanzar la madurez a los 120 dias y entre
los 2,7 y los 5 afios, respectivamente (RAKIC et
alii, 1986; BOURGEOIS y RAKIC, 1993; HE y
CREWS, 2007). Sin embargo, en el macaco Rhe-
sus esta desaparicion de sinapsis ocurre de forma
simultaneay a la misma velocidad en toda la zona
cortical mientras que en los humanos esto ocurre
en diferentes momentos y a diferentes tasas (HUT-
TENLOCHER y DABHOLKAR, 1997).

5. INDIVIDUOS INMADUROS DEL REGISTRO FOSIL

S6lo una pequefia proporcion de los restos f6-
siles de homininos conocidos a dia de hoy perte-
necen a individuos que murieron antes de
alcanzar la edad adulta. Como se ha mencionado
anteriormente, los esqueletos de subadultos re-
cuperados en acumulaciones fésiles presentan
normalmente un mal estado de conservacion. Sin
embargo, ocurren excepciones. Se han encon-
trado restos muy bien conservados como el es-
queleto encontrado en Dikika (ALEMSEGED et alii,
2006) o el esqueleto del Chico de Turkana (WAL-
KER y LEAKEY, 1993). Estos restos proporcionan
la oportunidad de estudiar los patrones de creci-
miento y desarrollo en su conjunto (dental, cere-
bral y postcraneal) y ayudan a comprender mejor
los datos obtenidos de restos aislados. A conti-
nuacion se presenta una relacion de los restos de
individuos subadultos que encontramos en el re-
gistro desde hace més de tres millones de afios.

5.1. Género Australopithecus
5.1.1.- Australopithecus afarensis

En el yacimiento de Dikika (Etiopia) se ha re-
cuperado un esqueleto de 3,3 M.a., bastante com-
pleto, de un individuo con una edad de muerte de
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unos 3 afios de edad segun la secuencia de erup-
cion y el desarrollo dental (ALEMSEGED et alii,
2006). Este fésil conocido carifiosamente como
Selam, es uno de los especimenes de individuos
subadultos mejor conservados del registro fosil a
pesar de su antigiiedad. En el yacimiento de
Hadar, también en Etiopia, se han recuperado res-
tos fosiles (dientes aislados y fragmentos cranea-
les y mandibulares) de varios individuos no
adultos de esta especie datados en 3,4-3,0 M.a.
(SCHWARTZ y TATTERSALL, 2005) (Tabla I1).

Especie Yacimiento N° inmaduros

Australopithecus afarensis Dikika' 1
Hadar? sin n° estimado

Australopithecus africanus Taung?® 1

Sterkfontein2 45

8

Makapansgat?

45

Australopithecus sediba

Malapa®

1

Paranthropus robustus

Swartkrans? 5

5

Kromdraai?”

5

Drimolen®

sin n° estimado

Paranthropus boisei

Koobi Fora?®

3

Olduvai® 1

2

Konso'®

1

Omo'°

sin n° estimado

Tabla Il: Individuos no adultos de las especies de los géneros Australo-
pithecus y Paranthropus. *ALEMSEGED et alii, 2006; 2SCHWARTZ y TAT-
TERSALL, 2005; *DART, 1925; “BROMAGE, 1987; *"MOGGI-CECCHI et alii,
1998; °BERGER et alii, 2010 "THACKERAY et alii, 2001; 8MOGGI-CECCHI
et alii, 2010; °DEAN, 1987; 1Y'WOOD y CONSTANTINO, 2007.

5.1.2.- Australopithecus africanus

El Nifio de Taung, el holotipo de esta especie,
es uno de los fésiles de inmaduros mas conoci-
dos del registro fosil. Descubierto en una cantera
de piedra caliza en la localidad sudafricana de
Taung en 1924 y estudiado posteriormente por
DART (1925), los restos pertenecieron a un indivi-
duo de unos 3,73-3,93 afios (estimada a partir los
perikimatas de los primeros molares permanentes
superiores) (LACRUZ et alii, 2005) que vivié hace
unos 2,8-2,7 M.a. (Schwartz y Tattersall, 2005). En
Makapansgat (Sudafrica), datados en 3,0-2,6
M.a., han sido identificados 4-5 individuos inma-
duros (Schwartz y Tattersall, 2005), teniendo el
MDL 7 una edad de muerte de 8-10 afios esta-
blecida a partir de medidas y proporciones de la
pelvis (BERGE, 1998). En el yacimiento de Sterk-
fontein (Sudafrica), con una cronologia estimada
de 2,8-2,6 M.a., han sido encontrados restos in-
maduros pertenecientes a 8 individuos entre los
que caben destacar el Sts 24 con una edad en

torno a los 3,3-3,4 afios de edad y el Stwl51 con
unos 5,0-5,3 afios (segun perikimatas y desarrollo
dental) (Bromage y Dean, 1985; Bromage, 1987;
Smith, 1986, 1989; Moggi-Cecchi et alii, 1998;
Schwartz y Tattersall, 2005) (Tabla I1).

5.2. Género Paranthropus
5.2.1.- Paranthropus robustus

El yacimiento de Swartkrans en Sudéfrica, con
una cronologia de 1,8-1,5 M.a., ha proporcionado
restos de 5 inmaduros, entre ellos el holotipo SK6.
El SK63 es una mandibula bien conservada de un
individuo de unos 4 afios de edad segun las es-
trias de Retzius y los perikimatas de varios dientes
(DEAN et alii, 1993); el SK64 es un fragmento man-
dibular que pertenecié a un subadulto que a su
muerte tenia unos 3,1 afios; el SK84, otro pequefio
fragmento de mandibula, tenia unos 2 afos, y el
SK843 unos 12,5 afios (ambas edades han sido
establecidas a partir de la erupcion dental y for-
macion de la raiz) (BROMAGE, 1987).

Kromdraai (1,9-1,75 M.a.), también en Sud-
africa, cuenta con restos de otros 5 individuos in-
maduros. Los individuos 6, 8 y 9 tienen una edad
de muerte estimada de 6 afios + 9 meses usando
el patron de erupcion dental humano y de 3 afios
+ 6 meses usando el patron del chimpancé. El in-
dividuo 5 tiene una edad estimada de 10 afios =
6 meses (patron de erupcién humano) o 8 afios +
9 meses (patron de erupcién chimpancé) y el in-
dividuo 7 una de 2 afios £ 6 meses (patron de
erupcion humano) o 1 afio + 6 meses (patron de
erupcion chimpancé) (THACKERAY et alii, 2001)
(Tabla I1).

5.2.2.- Paranthropus boisei

Fésiles de individuos inmaduros de esta es-
pecie han sido encontrados en los yacimientos de
Koobi Fora (Kenia), Olduvai Gorge (Tanzania),
Konso (Etiopia) y Omo (Etiopia). Los restos mas
antiguos, algunos dientes aislados y fragmentos
craneales, datados en 2,52-2,36 M.a. provienen
del yacimiento de Omo (WOOD y CONSTANTINO,
2007). En Koobi Fora (1,9-1,67 M.a.) se han en-
contrado restos pertenecientes a 3 subadultos,
todos ellos con una edad de muerte estimada a
partir de los perikimatas de en torno a los 2,5-3,1
afios (DEAN, 1987). En Olduvai Gorge dos restos
han sido atribuidos a inmaduros (DEAN, 1987;
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WOOD y CONSTANTINO, 2007) mientras que en
el yacimiento de Konso, datado en 1,43-1,41 M.a.,
se ha encontrado una mandibula de inmaduro
(WOOD y CONSTANTINO, 2007) (Tabla II).

5.3. Género Homo
5.3.1.- Homo habilis

En Olduvai Gorge (Tanzania), se han encon-
trado restos de unos 14 individuos inmaduros da-
tados en 1,9-1,75 M.a., entre ellos, el OH 7,
holotipo de la especie (SCHWARTZ y TATTER-
SALL, 2003; MARTINEZ et alii, 2004; SUSMAN et
alii, 2011). En el yacimiento de Koobi Fora (Kenia)
han sido recuperados restos de 3 individuos sub-
adultos con unas edades de muerte estimadas
en 10,29 afios, 8,95 afios y 13,42 afios estimadas
a partir del desgaste dental (MARTINEZ et alii,
2004) (Tabla 111).

5.3.2.- Homo ergaster

El Chico de Turkana, encontrado en el yaci-
miento de Nariokotome (Kenia) y datado en 1,6-
1,5 M.a. es uno de los fésiles més conocidos del
registro fosil. Se trata de un esqueleto casi com-
pleto de un individuo de unos 7-12 afios de edad
a su muerte (se han realizado diferentes estima-
ciones de edad utilizando tanto dientes como hue-
sos largos) (WALKER y LEAKEY, 1993). En el
yacimiento de Koobi Fora (Kenia) se han encon-
trados restos de dos mandibulas de 2 individuos
de unos 5 afios de edad segun los perikimatas
(DEAN, 1987) y datados en 1,8-1,55 M.a.
(SCHWARTZ y TATTERSALL, 2003) (Tabla I1I).

Especie Yacimiento N° inmaduros
Homo habilis Olduvai'- 23 14

Koobi Fora? 3
Homo ergaster Nariokotome* 1

Koobi Fora'-® 2
Homo erectus Perning®” 1

Ngandong?® 1
Homo antecessor Gran Dolina® 1011 10
Homo heidelbergensis | Sima de los Huesos' 12.13 19

Tabla Il1: Individuos no adultos de las especies Homo habilis, Homo er-
gaster, Homo erectus, Homo antecessor y Homo heidelbergensis.
1ISCHWARTZ y TATTERSALL, 2003; 2MARTINEZ et alii, 2004; 3SUSMAN et
alii, 2011; “WALKER y LEAKEY, 1993; SDEAN, 1987; *COQUEUGNIOT et
alii, 2004; ’ANTON, 1997; SANTON, 1999; °BERMUDEZ DE CASTRO et alii,
2006; “'BERMUDEZ DE CASTRO et alii, 2008; *BERMUDEZ DE CASTRO
et alii, 2010b; *BERMUDEZ DE CASTRO y NICOLAS, 1997; ®BERMUDEZ
DE CASTRO et alii, 2002; “GRACIA et alii, 2009.

5.3.3.- Homo erectus

Proceden de Java los dos restos de individuos
no adultos de esta especie. Cerca de Perning se
recupero una calvaria parcial datada en 1,8 M.a.
(SWISHER Il et alii, 1994) que pertenecio a un in-
dividuo de 1 afio de edad establecida a partir de
la maduracion de varias areas craneales (la placa
timpanica, el area bregmatica y la fosa subar-
cuata) (COQUEUGNIOT et alii, 2004), aunque en
un principio se le asign6 una edad de 4-6 afios,
también basandose en la maduracién de algunas
areas craneales (la placa timpénica, la fosa gle-
noidea, toro occipital, etc. (ANTON, 1997). A pesar
de utilizar practicamente la misma técnica para
estimar la edad, en ambos casos se obtienen re-
sultados muy diferentes y esto es debido a que en
el trabajo de Antdn se utiliza tan sélo el modelo de
humanos actuales para comparar y en el caso de
Coqueugniot y colaboradores se utiliza tanto este
modelo como el de los grandes simios.

El segundo fésil, un frontal incompleto, fue re-
cuperado en las terrazas del rio Solo, y pudo per-
tenecer a un individuo de 6-11 afios. Esta edad ha
sido estimada a partir del estudio del craneo y se
han tenido en cuenta variables tales como el gro-
sor de los huesos, el desarrollo de superestructu-
ras (toros, etc.), el desarrollo de las suturas y el
contorno sagital de la béveda craneana (ANTON,
1999) (Tabla IlI).

5.3.4.- Homo antecessor

Los fésiles inmaduros de esta especie provie-
nen del nivel TD6 del yacimiento de la Gran Dolina
(Sierra de Atapuerca, Burgos) y han sido datados
en unos 900.000 afios (BERGER et alii, 2008). De
los once individuos de esta especie identificados
hasta ahora, diez pertenecen a subadultos con
edades comprendidas entre los 2,5 y los 16,0
afos de edad (BERMUDEZ DE CASTRO et alii,
2006, 2008, 2010b) (Tabla Ill), edades que han
sido estimadas a partir de datos de desarrollo
dental y estado de mineralizacion de los dientes
obtenidos mediante radiografias y microtomogra-
fla computarizada.

5.3.5.- Homo heidelbergensis

En el yacimiento de la Sima de los Huesos
(Sierra de Atapuerca, Burgos), una acumulacion
con miles de restos humanos datados en unos
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530.000 afios (BISCHOFF et alii, 2007), han sido
identificados un nimero minimo de 28 individuos,
de los cuales 19 murieron entre los 3y los 19 afios
de edad (BERMUDEZ DE CASTRO y NICOLAS,
1997; BERMUDEZ DE CASTRO et alii, 2002; GRA-
CIA et alii, 2009) (Tabla Ill) cuyas edades han sido
establecidas utilizando el patron de desarrollo
dental y el desgaste de las diferentes piezas.

5.3.6.- Homo neanderthalensis

Los fésiles de subadultos pertenecientes a
esta especie tienen una distribucion geografica
amplia ya que podemos encontrar restos desde
Uzbekistan (Teshik Tash) hasta la Peninsula Ibérica
(El Castillo, EI Sidrén) pasando por Oriente Proximo
(Dederiyeh, Amud o Shanidar) y la region medite-
rranea (San Francisco d’Archi o La Ferrassie) de
este a oeste y hasta Rusia (Mezmaizkaya) de norte
a sur. Aunque la mayoria de los fosiles tienen una
antigiiedad de entre 70.000 y 30.000 afios, pode-
mos encontrar especimenes de hasta 130.000-
90.000 afios en Krapina (Croacia) y Shanidar (Irak).
En la muestra se encuentran representados tanto
individuos que fallecieron poco después de morir
(La Ferrassie 4), individuos infantiles y juveniles
(Dederiyeh 1y 2 o Fate | y Il), como individuos ado-
lescentes (Le Moustier 1) (Tabla IV).

5.3.7.- Homo sapiens arcaico

Homo sapiens es la Unica especie de hominino
que ha poblado los cinco continentes, si bien los
fosiles mas antiguos de la especie, los llamados
Homo sapiens arcaicos, se encuentran principal-
mente en Africa, Oriente Proximo y Europa. Al igual
que en el caso de los neandertales, se encuentran
individuos pertenecientes a las cuatro etapas del
crecimiento (Tabla V).

5.3.8.- Individuos inmaduros de clasificacion dificul-
tosa o controvertida

Los dos dientes deciduos recuperados en la
Grotta del Cavallo en Italia en 1964 (Cavallo-B, un
primer molar superior izquierdo y Cavallo-C, un se-
gundo molar superior izquierdo), fueron original-
mente asignados a dos especies diferentes:
Cavallo-B a Homo sapiens arcaico y Cavallo-C a
Homo neanderthalensis (PALMA DI CESNOLA
y MESSERI, 1967). En un andlisis posterior,
ambos molares fueron asignados a la especie

Yacimiento N°inmaduros | Yacimiento N° inmaduros
Mezmaizkaya' 1 Spy'8. 2 2
Barakai? 1 La Ferrassie® 6
Okladnikov3# =1 Renne® 4
Chagyrskaya® 2 La Chaise?® 3
Teshik Tash® 1 Le Moustier727.28 2
Obi Rakhmat” 1 Pech de 'Azé?» 1
Shanidaré®10 3 Roc de Marsal®® 1
Kebara'® 2 La Quina?' 1
Amud'o 1 5 Montgaudier3? 1
Tabun'® 4 Hortuss33:34 5-10
Hayonim™ =3 Genay® 1
Dederiyeh'? 2 Chateauneuf® 2
Kiik-Koba'? 1 El Castillo®” 4
Zaskalnaya' 3 Valdegoba® 1
Subalyuk's 1 C. del Gegant® 1
Krapina” 1617 3-4 Carigiiela*® 1
Kulna'® 1 Las Palomas*! 1
Sipka'® 1 El Sidron*? 6
Ehringsdorf'® 1 Cueva del Conde* 1
Archi?® 1 Cova Negra* 5
Fate 2 Columbeira'® 1
Scladina” 2! 1 Devil’'s Tower”4 1
Engis® 1

Tabla 1V: Individuos subadultos de la especie Homo neanderthalensis. *GO-
LOVANOVA et alii, 1999; 2FAERMAN et alii, 1994; SDOBROVOLSKAYA y MED-
NIKOVA, 2011; “MEDNIKOVA, 2011; 5VIOLA et alii, 2011; SWEIDENREICH,
1945; "SMITH et alii, 2010; SCOWGILL et alii, 2007; °TRINKAUS, 1983; 1°TI-
LLIER, 1995; “RAK et alii, 1994, 2AKAZAWA y MUHESEN, 2003; “*VLCEK,
1973; “ZILHAO y TRINKAUS, 2002; 15SZABO, 1935; ¥SCHWARTZ y TAT-
TERSALL, 2002; *MINUGH-PURVIS et alii, 2000; * SCHWARTZ y TATTER-
SALL, 2002; ®MALLEGNI y TRINKAUS, 1997; 2GIACOBINI y LUMLEY, 1983;
2ASMITH et alii, 2007b; 2FRAIPONT, 1936; 2CREVECOEUR et alii, 2010;
#HEIM, 1982; ZBAILEY y HUBLIN, 2006; 2CONDEMI, 2001; 2ULLRICH, 2005;
BMAUREILLE, 2002; “FEREMBACH et alii, 1970; ®*MADRE-DUPOUY, 1992;
SIMARTIN, 1926; *2MANN y VANDERMEERSCH, 1997; ¥RAMIREZ ROZZI,
2005; #LUMLEY, M-A., 1973; 3GARRALDA et alii, 2008; ¥PETTITT, 2000; ’GA-
RRALDA, 2006; #QUAM et alii, 2001; **®DAURA et alii, 2005; “GARCIA SAN-
CHEZ, 1960; “WALKER et alii, en prensa; “°DE LA RASILLA et alii, 2011,
“ADAN et alii, 2011; “ARSUAGA et alii, 2007; “*GARROD et alii, 1928.

Homo neanderthalensis (CHURCHILL y SMITH,
2000) y en un estudio publicado recientemente,
se asighan ambas piezas a las especie Homo
sapiens arcaico (BENAZZI et alii, 2011). Hasta que
se llegue a un consenso sobre la especie a la que
corresponden estos restos, no han sido incluidos ni
en la relacion de restos inmaduros de Homo nean-
derthalensis ni en la de Homo sapiens arcaico.

El segundo incisivo inferior deciduo encontrado
en 1997 en el yacimiento de Khudji (Tayikistan) y
datado en unos 40.000 afios de edad pertenecio a
un individuo que falleci6 en torno a los 3-5 afios de
edad. Este diente, que solo conserva una corona
gastada y parte de laraiz, se asemeja a los dientes
de los humanos que habitaron Asia en el Pleisto-
ceno Medio (TRINKAUS et alii, 2000).

Otros dos restos de subadultos que deben ser
mencionados en este apartado son los encontra-
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Yacimiento N° inmaduros | Yacimiento N° inmaduros
Yamashita-cho'-2 1 Barma Grande*'? 2
Sunghir? 2 Baousso da Torre*'? 1
Kostenki* 2 Fanciulli4 1
Shanidar® 16 Malta* 1
Es-Skhul*¢7 3 G. des Enfants'”1° 3
Qafzeh7892.10 10 Isturitz° 12
Taramsa I 1 Cro-Magnon* 1
Pestera cu Oase'? 1 Cussac* 1
Wilczyce'® 1 Figuier2122 1
Dolni Véstonice* 2 La Madeleine®:24 1
Predmosti“ 10 Valdegoba2s 1
Svitavka™ 1 Malladetes?® 1
Krems-Wachtberg'® 3 Jebel Irhou102728 3
Grub/Kranawetberg'® 2 Mugharet el-‘Aliya? 1
Paglicci'” 1 G. Contrebandiers® 1
Romanelli® 10 Ksar Akil®' 1
Arene Candide'” 7

Tabla V: Individuos subadultos de la especie Homo sapiens. *SUZUKI, 1983;
2TRINKAUS y RUFF, 1996; 3FORMICOLA y BUZHILOVA, 2004; “ZILHAO y
TRINKAUS, 2002; SAGELARAKIS, 1993; *MINUGH-PURVIS, 1998; TTILLIER,
1995; STILLIER, 1984; "MALLEGNI y TRINKAUS,1997; 1°TILLIER y MAJO,
2008; 'WERMEERSCH, 1998; 2ROUGIER et alii, 2007; BIRISH et alii, 2008;
SCHWARTZ y TATTERSALL, 2002; SEINWOGER et alii, 2006; S TESCHLER-
NICOLA et alii, 2004; ALCIATI et alii, 2005; 8FABBRI, 1987; *HENRY-GAM-
BIER, 2001; 2GAMBIER, 1990; 2'BILLY, 1979; 2BILLY, 1980; 22CAPITAN y
PEYRONY, 1928; #HEIM, 1991; 2QUAM et alii, 2001; ZARSUAGA et alii, 2002;
2ZHUBLIN y TILLIER, 1988; ZSMITH et alii, 2010; 2MINUGH-PURVIS, 1993;
BBALTER, 2011; #STRINGER y BERGMAN, 1989.

dos en el abrigo do Lagar Velho (Lagar Velho 1) en
Portugal (DUARTE et alii, 1999; ZILHAO y TRIN-
KAUS, 2002; BAYLE et alii, 2010) y en las cuevas
de Mladet (Mladet 3) en la Republica Checa (MI-
NUGH-PURVIS et alii, 2006), ya que ambos han
sido descritos como hibridos de las especies
Homo neanderthalensis y Homo sapiens arcaico.
Sin embargo, no fueron ampliamente aceptadas
por toda la comunidad cientifica y se gener6 un in-
tenso debate (TATTERSALL y SCHWARTZ, 1999;
LUBENOQV, 2000; ZILHAO, 2006; HERRERA, 2009).
Los recientes andlisis de ADN llevados a cabo en
los que se comparan neandertales y humanos ac-
tuales y futuros analisis seran los que aclaren si
hubo hibridacién o no (CARAMELLI et alii, 2003;
SERRE et alii, 2004; GREEN et alii, 2010; HODG-
SON et alii, 2010; GHIROTTO et alii, 2011; HAM-
MER et alii, 2011).

Por ultimo, cabe mencionar los restos (una fa-
lange) de un individuo de unos 6-7 afos de edad
(Denisova 3) que vivié hace unos 30.000-50.000
afios en la cueva de Denisova en las montafias de
Altai (Siberia) (REICH et alii, 2010. Informacién su-
plementaria). Los andlisis de ADN llevados a cabo
han dejado de manifiesto que los homininos que
habitaron estas tierras pertenecen a una nueva es-
pecie que compartié un ancestro comdn con

Homo neanderthalensis y Homo sapiens arcaico
(KRAUSE et alii, 2010; REICH et alii, 2010). Esta
nueva especie hace mas complejo el escenario
evolutivo en lo que a linajes humanos se refiere. Fu-
turos hallazgos y analisis confirmaran o refutaran
estas nuevas hipotesis.

6. FOSILES, CRECIMIENTO Y DESARROLLO

Durante el lapso de tiempo que transcurre
desde la separacion de los linajes humano y chim-
pancé y hasta la aparicion de los primeros Homo
sapiens han evolucionado diferentes especies de
homininos pertenecientes a cuatro géneros (Ardi-
pithecus, Australopithecus, Paranthropus'y Homo)
y, aunque a dia de hoy todas estas especies hu-
manas han desaparecido, a excepcion del Homo
sapiens, podemos estudiar sus restos e inferir sus
caracteristicas biolégicas y del comportamiento.

Australopithecus afarensis comparte muchas
caracteristicas anatdmicas con los chimpancés:
un tamafo de cerebro adulto de unos 400 cc, un
tamafio corporal muy similar y un desarrollo den-
tal casi idéntico (BOGIN, 1999; NELSON vy
THOMPSON, 1999; KROVITZ et alii, 2003; KUY-
KENDALL, 2003). Por todo ello, se asume que el
patrén de crecimiento y desarrollo de esta especie
es idéntico al patron chimpancé (BOGIN y SMITH,
1996; BOGIN, 1999; KUYKENDALL, 2003) con
una etapa infantil (nacimiento-5 afios), una etapa
juvenil (5-10 afios) y una etapa adolescente (10-
13 afios en hembras y 10-15 en machos) antes de
alcanzar la etapa adulta (GOODALL, 1986; ZIHL-
MAN et alii, 2007). Australopithecus africanus,
junto con Australopithecus afarensis, comparte con
los chimpanceés el tamafio corporal y el desarrollo
dental, también tendria las mismas 3 etapas de cre-
cimiento y desarrollo antes de alcanzar la madurez.
Si bien la capacidad craneal adulta media de la es-
pecie es similar a la de Australopithecus afarensis
(Australopithecus afarensis 438 cc; Australopithe-
cus africanus 452 cc) (McHENRY y COFFING,
2000) y, por ende, a la de los chimpancés. El pe-
quefio aumento que se produce permite a algu-
nos autores decir que el periodo fetal y/o la
infancia debieron ser algo mas largas para permi-
tir el aumento del tamafio cerebral (BOGIN y
SMITH, 1996; BOGIN, 1999).

El género Paranthropus presenta una sor-
prendente combinacion de caracteristicas huma-
nas actuales y chimpancés junto a caracteristicas
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Unicas (KUYKENDALL, 2003). Al igual que los
miembros del género Australopithecus se pare-
cen a los chimpancés en el tamafio corporal (Pa-
ranthropus boisei 49 Kg '/ 34 Kg ®; Paranthropus
robustus 40 Kg &7 28,2 Kg ®) (McHENRY y COF-
FING, 2000; RUFF, 2010) y tienen un tamario del
cerebro adulto algo mayor (Paranthropus boisei
521 cc; Paranthropus robustus 530 cc)
(McHENRY y COFFING, 2000). Por otro lado, com-
parten un patron de desarrollo dental de tipo hu-
mano actual ya que el ritmo del desarrollo podria
haber sido similar (SMITH, 1986, 1994; BRO-
MAGE, 1987; CONROY y VANNIER, 1987). Sin
embargo, presentan caracteres Unicos en las
tasas y patrones de crecimiento del esmalte
dental (BEYNON y WOOD, 1987; DEAN et alii,
2001; DEAN, 2010). La falta de restos craneales
y postcraneales de individuos subadultos atri-
buidos a las distintas especies de este género
hace imposible tener una vision completa del
patrén de crecimiento y desarrollo. Si se tiene
en cuenta el patron de crecimiento y desarrollo
dental, los parantropos tienen un patrén de his-
toria biologica distinto al de los chimpancés y
distinto al de los humanos actuales (KUYKEN-
DALL, 2003; ROBSON y WOOD, 2008). Te-
niendo en cuenta que tanto el tamafio cerebral
como el corporal son mas similares a los de los
chimpancés y hasta que aparezcan mas restos,
esta hipotesis debera ser utilizada con cautela.

Homo habilis se diferencia del resto de homi-
ninos en el aumento de la capacidad craneal (NEL-
SON y THOMPSON, 1999). La rapida expansion
desde los 400 cc de los australopitecos hasta los
612 cc (McHENRY y COFFING, 2000) de los pri-
meros Homo haria necesaria una mayor duracion
tanto del estadio fetal como de la infancia (BOGIN
y SMITH, 1996; BOGIN, 1999) y/o una mayor velo-
cidad de crecimiento cerebral (PONCE DE LEON
et alii, 2008). La inserciéon de una corta nifiez con
una duracion de en torno a un afio seria factible en
esta especie. Esto representaria una ventaja frente
al dilema demografico pues el acortamiento del
periodo en el que la cria es totalmente depen-
diente, posibilitaria intervalos de nacimientos mas
cortos (BOGIN y SMITH, 1996; BOGIN, 1999).

Homo ergaster/erectus es una especie mucho
mas parecida a Homo sapiens en tamafio corpo-
ral (KAPPELMAN, 1996; RUFF et alii, 1997), esta-
tura (McHENRY, 1991) y proporciones corporales
(McHENRY, 1978; WALKER y LEAKEY, 1993). La

capacidad craneal de esta especie (de 750 a
1231 cc) se sitla en el limite inferior del rango de
variabilidad de Homo sapiens (AIELLO y DEAN,
1990). En esta especie ya se observa un desarro-
llo dental mas parecido al humano actual que al
chimpancé (KROVITZ et alii, 2003b) a pesar de
que mantiene algunos rasgos primitivos tales
como un desarrollo acelerado de la serie P2-M3
comparada con la serie 11-P1 y la secuencia de
erupcion M2-C (BERMUDEZ DE CASTRO, 2002).
La capacidad craneal de esta especie supera el
rubicon de 850 cc establecido por MARTIN
(1983). Esto ha llevado a afirmar que la aparicion
ylo expansion de la nifiez posibilita tener mas
tiempo para un crecimiento cerebral mas rapido y
de tipo humano junto a una reduccion del periodo
infantil (BOGIN y SMITH, 1996; BOGIN, 1999).

Homo antecessor es la primera especie del li-
naje humano que presenta un patron de desarro-
llo dental tipico de los humanos actuales
(BERMUDEZ DE CASTRO et alii, 2010b). El ritmo
de formacion de la coronay la raiz y el de erupcién
de la serie completa de dientes, a excepcion del
M3 que presenta una calcificacion tardia, son casi
idénticos en ambos grupos (BERMUDEZ DE CAS-
TRO et alii, 1999; BERMUDEZ DE CASTRO et alii,
2003). Sin embargo, el desarrollo del tercer molar
esta acelerado en Homo antecessor comparado
con el los humanos actuales (KROVITZ et alli,
2003b). Esta especie, con una capacidad craneal
superior a los 1000 cc tiene un patrén de creci-
miento y desarrollo similar al de los humanos actua-
les (RAMIREZ ROZZI y BERMUDEZ DE CASTRO,
2004), aunque el periodo total sumando las fases
de infancia, nifiez, juventud y adolescencia po-
dria ser unos dos afios mas corto (BERMUDEZ
DE CASTRO, 2008).

El patrén de desarrollo dental de Homo hei-
delbergensis esta dentro del rango de variabilidad
de los humanos actuales, a pesar de que presenta
un retraso relativo en la formacion de los caninos,
una aceleracion en la formacion relativa del se-
gundo y tercer molar respecto al resto de dientes,
y una calcificaciobn avanzada del tercer molar
(KROVITZ et alii, 2003b). Con una capacidad cra-
neal también superior a los 1000 cc, esta especie
también tendria un patrén de crecimiento y des-
arrollo similar al de los humanos actuales (BER-
MUDEZ DE CASTRO et alii, 2003; RAMIREZ
ROZZIy BERMUDEZ DE CASTRO, 2004) con una
tasa de crecimiento cerebral postnatal alta, un
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largo periodo de dependencia de la descenden-
cia, un marcado estirén puberal, una edad de ma-
durez sexual tardia, unos intervalos entre partos
relativamente cortos (BERMUDEZ DE CASTRO et
alii, 2003; KROVITZ et alii, 2003b), alcanzando la
edad adulta sobre los 17 afios de edad (BERMU-
DEZ DE CASTRO, 2002).

La mayoria de las investigaciones se han ba-
sado en la asuncién de que el desarrollo dental
estd muy correlacionado con otros eventos de la
historia biolégica (SMITH, 1989). Con ello definen
la duracién de los distintos periodos de la historia
biolégica en las especies fosiles de los géneros
Australopithecus, Paranthropusy Homo. Sin em-
bargo, antes de establecer estas duraciones se
hace necesario analizar los restos postcraneales y
craneales disponibles para estas especies ya que,
como se ha visto en el caso del Chico de Nario-
kotome (WALKER y LEAKEY, 1993; DEAN vy
SMITH, 2009), las estimaciones obtenidas me-
diante diferentes partes corporales (dientes vs.
huesos) han proporcionado distintos resultados

Homo neanderthalensis es una especie que
cuenta con un buen nimero de individuos en casi
todas las fases del desarrollo y, por ello, es tam-
bién una de las pocas especies extintas en las que
se pueden analizar el patrén de crecimiento, den-
tal, craneal y postcraneal. A pesar de ello, la longi-
tud del periodo de inmadurez sigue siendo un
interrogante sin respuesta definitiva. Teniendo en
cuenta tan sélo el desarrollo dental, algunas afir-
maciones apuntan a un desarrollo mas rapido que
el de los humanos actuales (DEAN et alii, 1986;
RAMIREZ ROZZI y BERMUDEZ DE CASTRO,
2004; SMITH et alii, 2007b; PONCE DE LEON et
alii, 2008) mientras que otras aseguran que no esta
acelerado (KONDO e ISHIDA, 2003; GUATELLI-
STEINBERG et alii, 2005, 2007; MACCHIARELLI et
alii, 2006). Un reciente trabajo (SMITH et alii,
2010) postula que el rapido desarrollo dental de
los neandertales respecto al de los humanos ac-
tuales, se debe principalmente a un desarrollo
acelerado de los molares y a una mas temprana
erupcion dentaria.

La mayoria de estudios sobre crecimiento ce-
rebral llevados a cabo en esta especie abogan
por un rapido crecimiento comparado con el de
los humanos actuales (DEAN et alii, 1986; STRIN-
GER et alii, 1990; PONCE DE LEON et alii, 2008;
para puntualizaciones ver TRINKAUS y TOMP-
KINS, 1990). Si bien esto podria interpretarse

como un periodo de crecimiento y desarrollo mas
corto en Homo neanderthalensis, PONCE DE
LEON et alii (2008) argumentan que debido a la
mayor capacidad craneal adulta de los neander-
tales frente a la de los humanos actuales (de entre
1200 y 1626 cc segun RAMIREZ ROZZI y BER-
MUDEZ DE CASTRO, 2004), Homo neandertha-
lensis no habria acortado el periodo de
crecimiento y desarrollo e, incluso, apuntan que
podria haber sido mas prolongado. Ademas de la
diferente tasa de crecimiento cerebral, un reciente
estudio sefiala que las trayectorias de desarrollo
cerebral en ambas especies difieren mucho des-
pués del nacimiento (GUNZ et alii, 2010), apo-
yando la teoria que apuntaba que los
neandertales y los humanos actuales representan
dos trayectorias evolutivas diferentes e indepen-
dientes en las que se da un crecimiento no alo-
métrico en las diferentes é&reas cerebrales
(BRUNER et alii, 2003).

Los estudios de crecimiento y desarrollo ba-
sados en restos postcraneales no estdn muy ex-
tendidos, a pesar de que los huesos largos son
esenciales para reconstruir el patron de creci-
miento. Mientras que algunos autores sugieren
que los neandertales presentan un crecimiento li-
near lento o retrasado o un desarrollo dental ade-
lantado con respecto al de los humanos actuales
(THOMPSON y NELSON, 2000), otros han con-
cluido que el patrén de crecimiento postcraneal
es muy similar en ambas especies (KONDO e IS-
HIDA, 2003). Un estudio que compara modelos
de crecimiento para la estatura durante la infancia
y la niflez en neandertales y humanos actuales
concluye que los neandertales siguen un patron
de crecimiento diferente (MARTIN-GONZALEZ et
alii, enviado).

Con la aparicion de Homo sapiens arcaico se
asume que el patrén de crecimiento y desarrollo
habia alcanzado las caracteristicas actuales. Sin
embargo, un reciente estudio llevado a cabo con
fosiles de Homo sapiens arcaico procedentes del
yacimiento de Qafzeh en Israel, ha puesto de ma-
nifiesto que la distribucion de perikimatas de los
dientes de algunos de estos individuos eran mas
similares a la de los neandertales que a la de los
humanos actuales (GUATELLI-STEINBERG vy
REID, 2010). Teniendo s6lo en cuenta esta evi-
dencia dental se podria pensar que el patrén de
crecimiento y desarrollo seguiria la misma linea.
Se hacen necesarios estudios que analicen este
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patron en Homo sapiens arcaico y lo comparen
con el de los neandertales y humanos actuales
antes de resolver qué ocurre.

7. SIGNIFICADO EVOLUTIVO DE LOS CAMBIOS
DEL PATRON DE CRECIMIENTO Y DESARROLLO

Hace algo méas de cuatro millones de afos
aparecieron el Africa los primeros homininos que
presentaban tamafios y proporciones corporales,
tamanfos cerebrales, un desarrollo dental y un pa-
tron de crecimiento casi idéntico al de los chim-
pancés. A lo largo de la evolucién humana, el
tamafo y las proporciones corporales y cerebra-
les, los ritmos de desarrollo dental y los patrones
de crecimiento y desarrollo han ido cambiando
entre las diversas especies hasta alcanzar su
forma actual.

La hipdtesis de un periodo de crecimiento y
desarrollo progresivamente mas largo y complejo a
lo largo de la evolucién humana ha quedado pro-
bada gracias a los datos obtenidos de los restos f6-
siles de individuos que fallecieron antes de alcanzar
la edad adulta. En los representantes del género
Australopithecus y Paranthropus, con una capaci-
dad craneal inferior a los 500 cc, tamafio y propor-
ciones corporales similares a las de un chimpancé
asi como con un desarrollo dental parecido a estos
ultimos, el periodo de crecimiento y desarrollo po-
dria tener una duraciéon de unos 13-15 afios, ase-
mejandose al patron primitivo heredado del
ancestro comun de los chimpancés y humanos.

Con la aparicién del género Homo, el tamafio
cerebral aumento considerablemente. Si bien el ta-
mafio y las proporciones corporales, el desarrollo
dental y el patron de crecimiento y desarrollo tam-
bién fueron modificAndose hasta alcanzar su forma
actual, parece ser que el verdadero marcapasos
fue el cerebro (BERMUDEZ DE CASTRO et alii,
2010a). Con Homo habilis el tamafio cerebral au-
mento casi un 30 por ciento con respecto a sus pre-
decesores pero el tamafio corporal no aumento de
manera proporcional (BERMUDEZ DE CASTRO,
2008). Este aumento cerebral pudo deberse tanto
a un aumento de la tasa de crecimiento cerebral
deberia ser durante la gestacion que podria haber
continuado durante un tiempo después del naci-
miento o mediante un incremento del periodo de
crecimiento y desarrollo gracias a la insercién de
una corta nifiez (BOGIN, 1990, 1997, 1999; BOGIN
y SMITH, 1996; BERMUDEZ DE CASTRO 2008).

Un progresivo aumento de la duracion de la
nifiez, etapa en la que los nifios no precisan de
la leche materna y prosiguen un crecimiento y
desarrollo similar al de la infancia, es lo que per-
miti6 aumentar el tamafo cerebral del resto de
las especies del género Homo sin comprometer
el éxito reproductor y demografico de las mis-
mas (BOGIN, 1997, 1999; BERMUDEZ DE CAS-
TRO, 2008). Ademés, la insercion de esta etapa
y el consecuente incremento en la duracién del
periodo de crecimiento y desarrollo permitieron
a los individuos inmaduros de estas especies
disponer de mas tiempo para aprender a va-
lerse por si mismos en el cada vez mas com-
plejo mundo adulto que alcanzaran cada vez a
una edad mas tardia (BOGIN 1997, 1999).

Cuéndo alcanzd la nifiez su duracién actual es
un tema que se sigue discutiendo a dia de hoy. El
debate parece centrarse en si los neandertales ya
poseian una nifiez de unos 4 afios de duracion o
no (GIBBONS, 2008). Mientras que los datos ob-
tenidos por algunos investigadores (SMITH et alli,
2007a, 2007b) hacen pensar que los neandertales
alcanzaban la edad adulta antes, los trabajos de
otros investigadores (DEAN, 2007; PONCE DE
LEON et alii, 2008) llevan a pensar que el periodo
de inmadurez era de la misma duracién que el ac-
tual. Habra que esperar a mas datos antes de
poder saber cuando aparecio en el registro fosil la
niflez tal y como la entendemos en la actualidad.

Sin embargo, debido a lo costoso que resulta
el crecimiento y el mantenimiento de un gran ce-
rebro (AIELLO y WHEELER, 1995), alcanzar el ta-
mafio corporal adulto o la madurez sexual quedo
relegado a edades mas tardias. Las modificacio-
nes que a lo largo de la evolucién humana se han
dado en la etapa adolescente son las que han
permitido al género Homo recuperar el tempo em-
pleado en hacer crecer y desarrollar el cerebro en
detrimento de otros 6rganos y sistemas. Este pe-
riodo, que ha visto incrementada su duracién a lo
largo de la evolucién ha posibilitado a los indivi-
duos inmaduros alcanzar el tamafio corporal
adulto y la madurez socio-sexual sin disparar los
costos energéticos derivados del mismo.

Durante la adolescencia, en los humanos ac-
tuales tiene lugar el llamado estirén puberal con un
rapido crecimiento de practicamente todos los teji-
dos corporales, a excepcion del tejido encefalico
que alcanza su tamafio maximo al final de la nifiez
(BOGIN, 1999). En chimpancés, en esta etapa tiene
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lugar un incremento significativo del peso pero no
tanto de la estatura (HAMADA et alii, 1996; LEIGH,
1996; LEIGH y SHEA, 1996; HAMADA y UDONO,
2002; WALKER et alii, 2006). Cuando y cdmo evo-
luciond este rasgo tan caracteristico de la adoles-
cencia de los humanos actuales es una cuestion
que todavia queda por resolver.

La escasez de fésiles bien conservados de in-
dividuos juveniles y adolescentes del registro fosil
hace dificil estudiar cuando aparecié el momento
del estiron puberal tanto en estatura como en
peso. El analisis llevado a cabo por Smith sobre el
esqueleto casi completo de Homo ergaster/erec-
tus KNM-WT 15000 concluye que en esta especie
todavia no existiria un estirén semejante (SMITH,
1993). Sin embargo, un estudio en el que se com-
paraban fémures de humanos actuales, grandes
simios y homininos (deberia poner incluyendo
KNM-WT 15000 ) pone de manifiesto que en la es-
pecie Homo ergaster/erectus ya existiria un esti-
ron puberal similar al que reconocemos para los
humanos actuales aunque su duracion y magni-
tud probablemente fuesen menores (TARDIEU,
1998). La aparicion de nuevos restos postcranea-
les de homininos que murieron antes de alcanzar
la edad adulta, ayudaran a resolver el debate
sobre qué especies de homininos poseian un cre-
cimiento en estatura mas homogéneo y conti-
nuado a lo largo de toda la etapa inmadura (mas
similar a lo que ocurre en chimpancés) y cuales
postergaban este crecimiento hasta una edad
avanzada, necesitando un estirén puberal gene-
ralizado para alcanzar el tamafio adulto (mas si-
milar a lo que ocurre en los humanos actuales).

8. CONSIDERACIONES FINALES

Queda patente que a lo largo de la evolucién
humana tuvo lugar un aumento significativo del ta-
mafio corporal y cerebral a la vez que los ritmos de
desarrollo dental se ralentizaban. Sucedia también
que la ontogenia cerebral se distinguia de otros li-
najes evolutivos haciendo que se adaptaran a
nuevos patrones de crecimiento y desarrollo. Gra-
cias a la informacioén que los restos de individuos
inmaduros del registro fosil guardan en su interior,
se han podido inferir caracteristicas del patrén de
crecimiento y desarrollo y del modelo de historia
biol6gica de cada una de las especies de los gé-
neros Australopithecus, Paranthropusy Homo. En
la actualidad conocemos con mayor precision

datos sobre la longitud del periodo de crecimiento
y desarrollo, de sus etapas, de sus ritmos de ma-
duracion, etc.

Sin embargo, todavia quedan muchas pre-
guntas abiertas para casi todas las especies de
homininos: ¢cuando aparecié el momento del es-
tiron puberal? ¢qué caracteristicas pudo tener el
patron de crecimiento y desarrollo de los paran-
tropos? ¢qué podemos llegar a conocer de la du-
racion de etapas clave como la nifiez? Los nuevos
descubrimientos de individuos inmaduros, el no-
table incremento de técnicas analiticas de mejor
resolucién y obtencién de datos asi como el esta-
blecimiento de modelos que integren evidencias y
estimaciones dentales, craneales y postcraneales,
podran ayudarnos a definir mejor la evolucion del
crecimiento y desarrollo humanos.
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