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Se presenta una perspectiva de la evolucién humana a la luz de los Ultimos avances. Nuevos fosiles y la interac-
cion de la paleoantropologia con otras disciplinas de la biologia hacen el momento actual especialmente interesante.
En la actualidad, se identifican 6 géneros y 16 especies de hominidos, si bien algunos de estos taxones estan en fas
de discusion. La caracteristica fisica que diferencia a los hominidos es la locomocién bipeda y las modificaciones
asociadas del complejo pélvico-femoral. No obstante, estos caracteres no son evidentes en los hominidos de edac
proxima a la divergencia del grupo (entre 7 y 5 millones de afios). Hoy en dia se prefiere una definicién estrictamente
filogenética de lo que es un hominido: especies y organismos del lihjsagensurgidos desde su divergencia
con el linaje del chimpancé desde un hipotético antepasado comun. La evolucidon humana se puede ordenar en tres
periodos. El periodo més antiguo, y mas largo, corresponde a los llamados australopitecinos -un grupo diverso de
hominidos exclusivamente africanos. Entre los australopitecinos se distinguen al menos dos configuraciones cranea-
les: las formas graciles y las formas robustas. El segundo periodo corresponde a la aparicion Helrgérevento
éste aun muy oscuro (entre hace 2.5y 1.8 ma). Y por ultimo, la subsiguiente evoludidmalg el origen de
especies fuertemente encefalizadas como los Neandertales y las poblaciones humanas modernas. En los Ultimos afic
se han detectado graves problemas en la reconstruccion filogenética de los hominidos mediante el uso de caractere
esqueléticos debido a la aparicidn reiterada de homoplasia. Tal circunstancia esta despertando un interés por la
comprensioén de los rasgos morfoldgicos en términos de sus procesos generativos. En relacion con esto, la investiga-
cion de los cambios en el ciclo biolégico de los hominidos es también un campo de intensa actividad.

Introduccion ner estos problemas una pardlisis en la investigacion, la
deteccion de los mismos esta dando lugar a un amplio
El estudio de la evolucion humana se encuentra en la programa de investigacién que aborda el estudio de los
actualidad en uno de los momentos mas interesantes decaracteres desde una perspectiva morfogenética. Entra
su andadura. Tres factores coinciden en este interés. Enaqui el tercer elemento revitalizante; la poderosa influen-
primer lugar, el espectacular incremento del registro fésil cia que los nuevos avances en genética del desarrollo esta
de hominidos, tanto en el nimero de nuevos ejemplares ejerciendo en la biologia evolutiva, donde la paleoantro-
como en su originalidad, entre otros los fésiles de edad pologia es claramente sensible. Cuestiones clasicas como
miocena situados evolutivamente muy préximos al hipo- la integracion morfoldgica, la estructura jerarquica de la
tético antepasado comun del hombre y del chimpancé. En organizacién fenotipica, la organizacion modular de los
segundo lugar, y en cierto modo relacionado con lo ante- organismos, etc., encuentran en la moderna biologia del
rior, los graves problemas detectados en la reconstruc- desarrollo un substrato sobre el que desarrollarse. Los tres
cion filogenética de los hominidos mediante el uso de factores enunciados plantean de nuevo el viejo reto de
caracteres esqueléticos. Diferentes andlisis cladisticos hancomprender el registro fosil de los hominidos desde el
puesto de manifiesto, por un lado, la incongruencia entre estudio de las relaciones entre evolucion y desarrollo.
las filogenias extraidas de datos moleculares y aquellas  En la préactica, el estudio de la evolucién humana cons-
construidas con datos morfologicos y, por otro, la presen- tituye un triple ejercicio: la caracterizacion de los eventos
cia ubicua de homoplasias, lo que dificulta sobremanera que han tenido lugar durante la filogenia de los homini-
la eleccion de unas propuestas filogenéticas sobre otras.dos, la determinacion de los contextos ecoldgicos en los
Al problema clasico de la distincién entre homologia y que han tenido lugar estos eventos y, por ultimo, la inves-
homoplasia se le afiade la cuestién de como identificar la tigacién de los procesos evolutivos que nos han modelado
independencia de los caracteres que entran en el anélisigfWood 1996). La paleontologia humana o paleoantropo-
(un prerrequisito del método cladistico). Lejos de supo- logia se encarga del estudio del registro fésil de los homi-
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Figura 1. Relaciones filogenéticas de los hominoideos vivos de gran talla segtin caracteres moleculares (A) y caracteres morfolégicos
(B). Nétese en el cladograma A que el chimpancé es la especie mas relacionada con los humanos. Por el contrario, en el cladograma
B los humanos se sittian separados del resto de los hominioideos vivos. En este tltimo esquema de relaciones filogenéticas se basa
el concepto antiguo que reconoce a las familias Pongidae y Hominidae. La clasificacion actual, al margen de las categorias
taxonémicas empleadas separa por un lado al orangutan (Pongo) y por otro a los hominoideos de origen africano: gorila (Gorilla),
chimpancé (Pan) y humanos (Homo).

nidos y en torno a esta disciplina se articula un ambicioso Gorilla y Pan se incluian en la familia Pongidae, junto
programa de investigacién multidisciplinar que trata de con el otro gran simio asiatico: el orangutor{gg. La
construir un modelo coherente de nuestra evolucion. evidencia molecular sostiene, sin embargo, que chimpan-
césy gorilas estan evolutivamente mas proximos al hom-
bre que al orangutan (Sarich y Wilson 1973). A la luz de
¢Qué es un hominido? estos datos, la familia Pongidae resulta ser un grupo arti-
ficial, mientras queHomo, Gorillay Pan si forman un
Un “hominido” es un miembro del grupo zoolégico grupo monofilético. Esta circunstancia, sobre la base de
que incluye a todos los organismos, vivos o extintos, que una sistematica filogenética, exige una reorganizacion de
estan evolutivamente mas proximos al ser humidomp las categorias taxonémicas previas (ver Cela-Conde
sapiens)jue al chimpancé comuRgn troglodyteps 1998). Entre las varias soluciones propuestas, la mas acep-
Fue T. H. Huxley quien, en 1863, establecié las bases tada reserva el taxon Pongidae para clasifidoregoy
anatémicas que permiten afirmar que los antropoides afri- su ascendencia, mientras que el clado formadGpolta,
canos -gorila y chimpancé- son las especies vivas mas Pany Homag asi como a sus mas inmediatos antepasados,
proximas al ser humano. Con el desarrollo de las técnicas pasa formalmente a ser la familia Hominidae (Fig. 1). Asi,
moleculares y el empleo de la sistematica filogenética (cla- humanos y chimpancés se agrupan en la subfamilia
distica) se puso de manifiesto la estrecha proximidad ge- Homininae y los hominidos (en el sentido clasico) pasan
nética del hombre y los grandes simios africanos. Duran- a la subcategoria de tribu (Hominini). No obstante, dada
te afios, sin embargo, la tricotomia formadaGorilla, la aceptacion general del término hominidos en la litera-
Pany Homoquedo sin resolver (Andrews 1992). Recien- turay por razones de claridad, en lo sucesivo hablaremos
temente, diferentes estudios moleculares han concluido de hominidos para referirnos a los antepasados mas di-

que la especie humantddmo y el chimpancéRan) es- rectos del hombre.
tan evolutivamente mas relacionados entre si que con cual-  Desde el punto de vista anatémico, la caracteristica
quier otro primate vivo, incluido el gorila (Goodman esencial que distingue a los hominidos del resto de los

al. 1994, Ruvolo 1994), formando asi un grupo monofilé- primates hominoideos es la posicion erguiday la locomo-
tico. Como veremos, la resolucion de esta tricotomia tie- cion bipeda obligada. Este nuevo modo de locomocion,
ne importantes consecuencias, entre otras de tipo taxoné-original en los primates, acarrea importantes modifica-
mico, a la hora de comprender nuestra evolucion. ciones anatomicas en el plan corporal y muy en especial
La taxonomia tradicional, de base morfoldgica, clasi- en la cintura pélvica, las extremidades inferiores y la co-
fica a la especie humana como el Gnico representante vivolumna vertebral. En lo que concierne al craneo, la carac-
de la familia Hominidae. Los grandes simios africanos: terizacion de los hominidos resulta menos evidente de lo



CapiTuLo 20: PauTAS Y PrROCESOS DE EVOLUCION EN EL LINAJE HUMANO

Tabla 1

357

Especies de hominidos primitivos distintas del génidmmo. Incluye cinco génerosOrrorin, Ardi pithecus, Australopithecus,
Paranthropus y Kenyanthropus El géneroOrrorin, recientemente descrito, no es unanimemente aceptado

Especie Antigliedad Origen geografico Peso (Kg.) Capacidad Publicacion original
(en millones de afios) m:macho  craneana
h: hembra (encc)
Género Orririn tugenensis 6. Mioceno Formacién Lukeino, Baringo,
Kenia ? ? Senut et al. (2001)
Género Ardipithecus ramidus kadabba 5.2-5.8 Plioceno Middle Awash (Etiopia) ? ?
Ardipithecus ramidus 4.5-4.3 Plioceno Middle Awash (Etiopia) 50-70 m 20-35 h ? White et al (1994)
Género Australopithecus anamensis ~ 4.1-3.9 Plioceno Kanapoi, Allai Bay (Kenia) 55 ? Leakey et. (1995)
A. afarensis 3.9-3.0 Plioceno Hadar, Laetoli, Koobi Fora,
Omo, Middle Awash 37 400 Johanson et al. (1978)
A. bahrelghazali 3.3-3.1 Plioceno Chad ? ? Brunet et al. (1995)
A. garhi 2.5 Plioceno Miembro Hata, formacion
Bouri, Etiopia ? ? Asfaw et al. (1999)
A. africanus 3-1.7 Plio-pleistoceno  Sudéfrica (Taung, Sterkfontein,
Gladysvale, Makapansgat) 45-60/25-35 457 Dart (1925)
Género Paranthropus aethiopicus 2.5 Plioceno Africa del Este ? 410 Walker et al. (1986)
Paranthropus robustus 2.0-1.0 Plio-pleistoceno  Kromdraai, Swartkrans, Sterkfont
in (M. 5)Gondolin, Drimolin 36 Broom & Schepers (1946)
Paranthropus boisei 2-1.2 Plio-Pleistoceno  Tanzania, Kenia, Etiopia, Malawi 44 513 Leakey (1959)
Geénero Kenyanthropus platyops 3.5-3.2 Plioceno Lomekwi (Kenia) ? ? Lealey et al. (2001)

que pudiera parecer a primera vista, sobre todo si tene-nario cronélogico es, hoy por hoy, consistente con el re-

mos en mente la originalidad del crdneo humano. A me- gistro paleontoldégico disponible (ver, no obstante,

dida que se enriquece el registro fosil de hominoideos cro- Gibbons 2002).

nolégicamente proximos al antepasado cordmo/Pan Darwin fue el primer investigador en plantear la hipo-

la identificacién de rasgos diagnésticos derivados resulta tesis de un origen africano para los hominidos. La mayor

cada vez mas problemética dado el caracter esencialmen-similitud del hombre con los simios africanos que con la

te primitivo del crdneo de las primeras especies de homi- especie asiética indujo la idea de un origen geogréfico

nidos (lo que, a su vez, ha derivado en una descripcién comun. A partir de los afios sesenta, la larga lista de des-

estrictamente filogenética de lo que es un hominido). En cubrimientos paleoantropoldgicos en el este de Africa ter-

la actualidad, se acepta que los dos caracteres craneo-faminaron por ratificar esta hipotesis.

ciales derivados comunes a todos los hominidos son: una

posicion adelantada del foramen magnum y de los céndi-

los occipitales, probablemente consecuencia de la esta-Origen y diversidad de los hominidos

cién erguida, y caninos incisiformes con reducido dimor-

fismo sexual (Aiello y Dean 1990). La subsiguiente evo- La evolucion del linaje humano, como la de otros gru-

lucién del grupo da lugar, en fases mas o menos tardias, apos de mamiferos, ocurri6 mediante una serie de radia-

la diferenciacion de configuraciones especializadas del ciones complejas, en las cuales muchas especies nuevas

craneo y de la denticién propias de los diferentes taxones, evolucionaron y se diversificaron rapidamente (Lieber-

incluida nuestra propia especie. man 2001). Una de las principales preocupaciones en pa-
La aplicacion de los relojes moleculares para el cél- leoantropologia consiste en el esclarecimiento de las re-

culo de las edades de divergencia del linaje humano mo- laciones filogenéticas y los procesos evolutivos que han

tivd una de las grandes revoluciones en la concepcion de modelado estas especies. La figura 2 recoge algunas de

la historia evolutiva del hombre. Sarich y Wilson (1973) las ultimas propuestas filogenéticas donde se puede apre-

propusieron que la divergencialdemodel linaje de los ciar acusadas diferencias entre los cladogramas.

grandes monos africanos tuvo lugar hace tan solo entre 3  De forma sencilla podemos ordenar la evolucion del

y 4 ma. Hasta esa fecha, por el contrario, se manejabanlinaje humano en tres grandes periodos. El periodo méas

cifras de mas de 14 ma para la raiz del linaje humano antiguo, y mas largo, corresponde a los llamados

(ver Pilbeam 1984). Numerosos andlisis recientes tien- australopitecinos —un grupo diverso de hominidos exclu-

den a converger en una edad de entre 5 y 7 millones desivamente africanos— que abarca desde el origen del lina-

afos para la divergencia Homo/Pan (Fig. 1). Este esce- je, hace unos 6 millones de afios, hasta hace algo mas de
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Figura 2. Propuestas filogenéticas defendidas por diferentes autores: A) cladograma

mds parsimonioso segin Chamberlain y Wood (1987); B) cladograma mas parsi-

monioso seglin Wood (1992); C) cladograma de Skelton y McHenry (1992);

D) cladograma que representa las diferentes filogenias posibles que sostienen

un origen distinto para las especies robustas de Sudafrica (P robustus) y del este

de Africa (P boisei); ver Lockwood y Fleagle (1999); E) solucién propuesta por

Asfaw et al. (1999); F) cladograma de consenso segtin Wood y Collard (1999).

Los estudios originales citados no siempre incluyen los OTUs con los nombres de

especies aqui representados. Las sustituciones taxonémicas realizadas corres-

ponden a las mas aceptadas.

Antonio Rosas Gonzalez

ampliado de las especies del gérdomo
A. afarensis A. afarensis durante el Pleistoceno (entre 1.8 y 0.012
H. habilis P. robustus ma). La Tabla 1 recoge algunos datos sobre
A. africanus P. boisei los géneros y especies considerados.
H. rudolfensis P. aet'hiop icus
P robusus A- africanus Los primeros hominidos
H. habilis
P boisei B rudolfensis Los hominidos mas antiguos conocidos,
H. ergaster e y generalmente aceptados como tales, pro-
A H . sapiens B H . sapiens ceden de localidades etiopes del area del
Middle Awash y se clasifican bajo el nom-
A, afurenss A, afarensis bre deArd_ipithecus ramidusEsta especie
es conocida por restos fragmentarios del
P. aethiopicus P. aethiopicus craneo y denticién que atestiguan una mor-
N fologia primitiva muy similar a la chimpan-
A. africanus P boisei cé. Se trata de un animal de tamafio corpo-
P robusius A afvicanus ral pequefio (similar a un chimpancé hem-
bra), que vivié, a juzgar por los datos pa-
P boisei P robustus leoecolégicos, en un ambiente selvatico.
c Homo D Homo Muy recientemente se han descubierto otros
restos aln mas antiguos datados en unos 6
A, ramidus A. afarensis ma, descritos bajo el nombre@gorin tu-
A, anamensis i ZJZZ‘Z’;‘:M genensisEn opinion de sus dgscubridores
A. afarensis P. boisei (Senut et al. 2001p). tugenensigepresen-
A, garhi P. robustus ta al primer hominido, cronolégicamente
H. habilis muy proximo al momento de la divergen-
A. africanus H. rudolfensis cia de los linajes deany Homa Sin em-
P. robustus Zi:jfj;j’ bargo, esta interpretaciéon no es, en modo
P. aethiopicus H. heidelbergensis alguno, generalmente aceptada, y la inter-
P. boisei H. neanderthalensis pretacion de este importante documento
E Homo F H . sapiens fésil estad pendiente de evaluacion. Haile-
Selassie (2001) considera, entre otras posi-

bilidades, quérrorin pudiera representar
incluso al antepasado comin de Homo/Pan.
La base de estas discrepancias reside en
gran medida en el tamafio de la denticion y
el espesor del esmalte dentario, un rasgo al
que se le ha conferido gran importancia al
relacionarse con el tipo de dieta y de ahi
con el nicho ecoldgico (actualmente, no
obstante, el valor filogenético del rasgo es
cuestionado al detectarse homoplasia). Una
de las diferencias entlomoy Panreside,
precisamente, en el espesor del esmalte,
siendo delgado en Pan y grueso en los ho-

un millén de afios. Entre los australopitecinos se distin- minidos.A. ramiduspresenta un esmalte fino similar al
guen al menos dos configuraciones craneales. Las formaschimpancé, mas propio de un comedor de frutasn-

gréciles, que incluyen, entre otrosAastralopithecus
anamensisA. afarensisy A. africanus.Y las formas ro-

tras queOrrorin tiene esmalte grueso, mas propio de los
hominidos. Segun Senut et al. (2001), el tamafio de la

bustas, que se caracterizan por un gran tamafio de la dendenticion del antepasado comun tendria dientes preyuga-
ticidn post-canina y esqueleto facial muy desarrollado. El les pequefios y esmalte grueso. Desde el hipotético ante-
segundo periodo corresponde a la aparicion del género pasado comun, se aprecia un incremento en el tamafio de
Homaq evento éste aun muy oscuro, cuya cronologia po- la denticidn respecto al tamafio del cuerpdestralopi-
demos acotarla entre hace 2.5y 1.8 ma. Y por dltimo, el thecusy primitivosHoma Este rasgo comienza a des-
tercer periodo corresponde a la subsiguiente evolucion de cender erH. ergastery continGia hasta las poblaciones
Homoy el origen de especies fuertemente encefalizadas humanas modernas.

como los Neandertales y las poblaciones humanas moder-  La solucién de este conflicto debe residir en la infe-
nas. Las figuras 3 y 4 recogen el patrén de distribucion rencia del tipo de locomocion de estas especies primiti-
temporal de los hominidos, siendo la figura 4 un detalle vas proximas a la divergenditomo/PanA. ramiduspre-
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senta un acortamiento de la base del crangeo

gue se interpreta como evidencia indirectp#s= MLga & Faapies
de una posicién anterior del foramen magr=~ " ©
num, lo que implicaria una postura ergui; @
da. Por su parte, el fémur @e tugenensis
pudiera indicar igualmente una locomociorn
bipeda aunque esta situacién esta sin con- mmﬁ
firmar. En este contexto, la reconstruccion B I I

HOWTE

de la anatomia y nicho ecolégico del ante

pasado comun del hombre y del chimpancé

resulta crucial. .
Hasta muy recientemente se disponia de I

escasa evidencia sobre la apariencia y np- ; }—————————— =

turaleza del antepasado comun del clado - . SREEI

Homo/Pan aceptandose que el chimpancé Mgt Doty Abafruigharst

seria un buen modelo donde basarlarecons- , . . Asewss i

truccion de este antepasado comun. El dess-

cubrimiento deA. ramidusy O. tugenensis [ |

confirma que este antepasado comuln efa e

mas parecido al actual géndfan que a

Homa Sin embargo, este mayor parecido

no excluye el hecho de que también los _ |__ ' -

chimpancés actuales presenten importantes

derivaciones respecto al hipotético antepe}-’gura 3. Cuadro cronoldgico de las distintas especies de hominidos.

sado comurHomo/Pan(Wood y Brooks

1999), y de ahi la necesidad de seguir inda-

gando en este problema. Whicrnn

= mwa

1
=]

Mlsssastinkanu H tapmr

I HS

=]

El antepasado comUklomo/Pany el origen
de lalocomocion bipeda

=

Una de las cuestiones clave en paleoan- “* [
tropologia concierne al como y cuando apa-
reci6 el bipedismo humano. Para contestar
- 05—

estas preguntas resulta muy importante co
nocer el modo de locomocién del que s
origind el bipedismo y una perspectiva fi- l
logenética ayuda en este sentido. | S

Los génerossorilla y Pan comparten
un elevado ndmero de caracteres morfold
gicos que abarcan desde el craneo hasta la ¥ gk
forma de locomocién (en inglés: knuckle-
walking, una forma de cuadrupedismo en
la que los miembros anteriores se apoyan .
sobre los nudillos). Cuando estas similitu
des se proyectan sobre un cladograma (Flggura 4. Cuadro cronolégico ampliado de las distintas especies del género Homo.
5) se pueden plantear dos alternativas: 1)
los caracteres comunes Bany Gorilla
son homoplasias que han surgido de forma independientenal de los caracteres 0seos de las extremidades no es en
en la evolucién de ambos géneros, o0 2) estos caractereamodo alguno inmediato. Desde otra perspectiva, Dainton
compartidos proceden de un antepasado comin y se hary Macho (2001) han observado que el desarrollo ontoge-
perdido subsiguientemente en la evolucién del clado hu- nético del carpo de gorila y chimpancé siguen trayecto-
mano. Richmond y Strait (2000) y Richmond et al. (2001) rias muy distintas y consideran que la locomocion de tipo
sostienen que los primeros hominidos conservan en la “andar sobre los nudillos” ha surgido evolutivamente en
articulacion de la mufieca rasgos propios de una locomo- diferentes ocasiones. Esta hip6tesis implicaria, a su vez,
cion de tipo “andar sobre los nudillos” y estiman que el un caso de homoplasia verdaderamente espectacular. Una
antepasado comun Hemo/Parse desplazaria segiin este  tercera opinion identifica un modelo més generalizado
tipo de locomocidn. Esta interpretacion no esta exenta de para el antepasado comuin caracterizado por un tamafio
problemas, especialmente porque el significado funcio- pequefio, de habitos trepadores y arboricola bipedo. Des-

Hinmktgpan s

1%

h e

-
s




360 Antonio Rosas Gonzalez

Datos morfolégicos Datos moleculares
Gorilla Homo Gorilla Pan Homo Gorilla Pan Homo
Hipétesis 1 Hipotesis 2 Hipotesis 3
Kw: homélogo Kw: convergente
® Knuckle-walking (Kw). Apoyo sobre los nudillos.
L Bipedismo (Bi)
O Modelo generalizado (trepador)

Figura 5. Proyeccion sobre diferentes hipétesis filogenéticas (cladogramas moleculares y morfoldgicos) del tipo de locomocién de
las especies actuales de hominoideos africanos.

de este modelo generalizado surgieron diferentes espe-han dado lugar al concepto de antropoide bipedo (“bipe-
cializaciones en medios cada vez mas secos y en mosaicadal ape” en inglés). Diferentes autores interpretan el bi-
(Wolpoff 1999). pedismo como una adaptacion locomotora que surge en
A lo largo de los afios se han propuesto un elevado medios forestales. La posibilidad de ocupar simultanea-
namero de hipoétesis para explicar la aparicion de la pos- mente medios cerrados y medios mas o menos abiertos
tura erguida. Estas incluyen: liberar las manos para el puede resultar una de las claves del proceso; pocos orga-
transporte y uso de instrumentos, la posibilidad de ver a nismos son capaces de abarcar este rango de habitats. Por
largas distancias en ambientes abiertos, ayudar al trans-otro lado, llega incluso a plantearse la cuestion de si el
porte de comida y de las crias, incremento en la eficacia bipedismo es un rasgo diagndstico de los hominidos ya
locomotora, mejora de la termorregulacion, entre otras. que esta forma de locomocién podria haber ocurrido tam-
Desde una Optica bien distinta, autores de la escuela fran-bién en otros linajes de hominoideos extinguidos (An-
cesa (Anthony 1951, Dambricourt-Malassé 1988) han drews 1995, Kéhler y Moya-Sola 1997, Gee 2001).
propuesto que la locomocién bipeda seria un resultado
indirecto de la flexion de la base del craneo en fases muy El géneroAustralopithecus
tempranas del desarrollo embrionario. Dicha flexién del
basicraneo seria, a su vez, resultado de modificacionesen Con algo mas de 4 ma aparece en el registro africano
el crecimiento del sistema nervioso central. la primera especie del généastralopithecuglasifica-
Hasta muy recientemente, la hipétesis mas extendida da comoA. anamensisSabemos poco de estos organis-
interpreta la aparicion de la locomocién bipeda como una mos pero la anatomia de su esqueleto postcraneal parece
adaptacion a un medio ecoldgico de tipo sabana. Este es-indicar que se trataria de animales bipedos.
cenario evolutivo se apoya en el cambio climéatico inicia- El bipedismo de los australopitecos tiene un soporte
do en el Mioceno medio hacia climas mas frios y secos, lo esquelético algo distinto al ¢ sapienstanto en la con-
gue trajo consigo la retirada de los bosques tropicales llu- figuracion de la pelvis como en la proporcion de las ex-
viosos y la extension de espacios cada vez mas abiertostremidades. Los datos disponibles en la actualidad sugie-
Estas condiciones ecoldgicas implicarian fuertes presio- ren que los australopitecinos tenian piernas mas cortas en
nes de seleccién sobre las especies de medios forestaleselacion a los miembros superiores. Ademas, diferentes
lo que impuls6 a un grupo de primates hominoideos afri- detalles anatomicos de las extremidades y el tronco su-
canos a alejarse de su medio original y a conquistar nue-gieren una combinacion de bipedismo y ciertos habitos
vos habitats. Desde mediados de los afios 90 se ha produarboricolas (Aiello y Andrews 2000).
cido un profundo cambio en la percepcion de la locomo- Muy préximos a los 4 ma se encuentran los primeros
cion bipeda como adaptacién a medios mas abiertos. Elrestos deAustralopithecus afarensisa especie mejor
descubrimiento de hominidos primitivos asociados a me- conocida del género (Fig. 6). Sus caracteristicas mas ba-
dios selvaticos y de caracteristicas anatdmicas en el com-sicas son un complejo pélvico-femoral propio de la loco-
plejo craneo facial esencialmente idénticas al chimpancé mocién bipeda, craneo primitivo y reducido volumen en-
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Figura 6. Distintas vistas del crdneo, maxilar y mandibula de Australopithecus afarensis. A) vista oblicua; B) vista lateral; C) vista
oclusal del maxilar y D) vista oclusal de la mandibula y denticién inferior.

cefalico (similar al del chimpancé, 400-500%mincre- esta especie ha sido una auténtica peripecia. Tardo en re-
mento significativo del tamafio de la denticidn. Se inter- conocerse su estatus de hominido casi 25 afios; una vez
preta quéA. afarensidue la base de una radiacion adap- reconocido como tal ocupé durante algunos afios una po-
tativa durante el Plioceno, de la que surgiran al menos sicion central en las reconstrucciones filogenéticas, pero
dos linajes: por un lado, las formas robustas clasificadas con el descubrimiento d&. afarensidue destronado de
como génerdParanthropusy, por otro, los antepasados  su privilegiada posicion y paso a ser el hipotético antepa-
directos del génerdomo.Sin embargo, si bien los dife-  sado del clado de los australopitecos robutasafthro-
rentes analisis cladisticos coinciden en situarafaren- pus ver mas adelante). Mas aun, con el descubrimiento
sis como el grupo hermano del resto de los hominidos del craneo KNM-WT 17000 -interpretado como represen-
posteriores en el tiempo, no resulta del todo claro como tante de la especie basal del clado de los parantropos- su
se establecen las relaciones filogenéticas entre las espe{posicion filogenética pasé a una clara indeterminacion vy,
cies derivadas. La figura 2E ilustra claramente esta situa- en la actualidad vaga sin posicion fija en los analisis filo-
cion. En ella aparecen como especies mas primiivas  genéticos. AsiA. africanusaparece en algunas propues-
ramidusy A. anamensisnterpretados como antepasados tas como miembro de un clado heterogéneo formado por
sucesivos dé\. afarensisy a partir de esta especie se H. rudolfensisy parantropos (Fig. 2A), como grupo her-
detecta una politomia indicativa de la incertidumbre de mano deHomo(Fig. 2B) y en otras como grupo hermano
las relaciones evolutivas entre estas especies. de parantropos Mlomo(Fig. 2C). Como se ve, no existe
Todas las especies hasta ahora mencionadas estan coracuerdo sobre la posicion evolutiva de esta especie.
finadas al Este de Africa. Hace en torno a unos 3.5 ma se
asiste a una clara ampliacion del rea geogréfica del gé- Las formas robustas: ¢ monofilia o convergencia?
nero.A. bahrelghazal(Brunet et al. 1995, 1996) se en-
cuentra en el Chad, mas de 2500 km al oeste del Rift, del  Hace unos 2.5 millones de afios aparece en el registro
mismo modo que comienzan a aparecer los primeros res-fésil el primer representante de lo que se conoce con el
tos deA. africanusen SudafricaA. africanusfue descu- nombre informal de australopitecos robustos. En la ac-
bierto en 1925 y desde entonces el devenir académico detualidad la mayoria de los autores coinciden en clasificar
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Figura 7. Caracteres distintivos del complejo craneofacial del género Paranthropus (segtin McCollum, 1999b). 1.- Regién infraorbital
alargada en la dimensién vertical. 2.- Posicién baja del foramen infraorbital. 3.- Posicién elevada de la cara sobre el neurocraneo.
4.- Presencia de trigono frontal. 5.- Cara posterior y rama de la mandibula alargada en la vertical. 6.- Cresta sagital. 7.- Arco
zigomdtico en posicion muy adelantada.

Kenyanthropus platyops Homo rudolfensis

Figura 8. Vista frontal del craineo KNM-WT40000 descrito como nuevo género y especie Kenyanthropus patyops (3.5 ma de
antigliedad) comparado con el craneo KNM-WT1470 asignado a Homo rudolfensis (2.2 ma de antigliedad). Se ha planteado la
hipétesis de descendencia entre las especies representadas por estos ejemplares (modificado de Lieberman, 20071).
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estas formas dentro del gén@aranthropusEl mencio- gran volumen encefalico y una acusada reduccion del es-
nado género se caracteriza por una marcada megadontiglacnocraneo, serian los Unicos representantes vivos del
post-caninay elevado desarrollo del esqueleto facial (Fig. géneroHoma Entre tanto, los conocidos Neandertales
7). La especie més antiglR,aethiopicusconserva aun ocupaban una posicion filogenética incierta. La intrigan-
caracteristicas primitivas (por ejemplo, prognatismo acen- te combinacién de caracteres de los Neandertales, tales
tuado y base del craneo extendida), siendo sus hipotéticascomo su acentuado prognatismo mediofacial asociado a

especies descendientésobustusen Sudafrica, Y. boi- un volumen encefélico similar al de nuestra especie, pro-
sej en el este de Africecon marcada flexion de la base porcionaba una de las incognitas mas persistentes de la
del craneo). paleoantropologia. Para algunos, los Neandertales for-

El grupo de los parantropos suele considerarse como maban parte de la ascendencia directa de los humanos
un grupo monofilético. Sin embargo, algunos autores han modernos (Coon 1939, Wolpoff 1980). Para otros, los
cuestionado esta interpretacion alegando que los caracte-Neandertales eran “algo” distinto a nuestra especie (Le
res derivados del clado, muy en particular la megadontia Gros Clark 1964), lo que dejaba su origen en un difuso
post-canina, puede ser convergente. De acuerdo con estdimbo a la vez que hacia dificil explicar los parecidos con

ltima posibilidad,P. aethiopicushabria originado . nuestra especie (p.ej. gran volumen encefélico).
boiseien el este de Africa, mientras que en Sudafica Dentro de este escenario, el problema consistia en
africanus habria dado origen a la espeéierobustus identificar el limite inferior de nuestro propio género y el
Obviamente, en este caso el gérgicanthropuso ten- criterio utilizado se basaba en asignatoanotoda espe-

dria sentido filogenético. En opinién de McCollum cie asociada a instrumentos liticos. Mas recientemente se
(1999a) el patrén repetitivo de magadontia postcanina en ha utilizado también el volumen encefélico como un cri-
hominidos ha frustrado los intentos de reconstruir su his- terio determinante. Segun estos criterios, los primeros re-
toria filogenética. presentantes del génétomohacen acto de presencia en

El estudio de las formas robustas pone de manifiesto torno a hace 2.5 ma, representados por la esptcie
la aparicién convergente de caracteristicas anatomicasrudolfensis y poco después se encuentran los restos de
usualmente asociadas a adaptaciones del aparato mastiH. habilis(Fig. 9). En ambas especies se aprecia un signi-
cador a dietas duras. Por ejemplo, el craneo KNM-WT ficativo incremento del volumen encefalico respecto a las
40000 recientemente descubierto y clasificado como nue- especies del génefwustralopithecusaunque presentan

VO género y especkéenyanthropus platyopgsarece ates- entre si marcadas diferencias en el tamafio y forma de la
tiguar una cierta diversificacion de los hominidos durante caray la denticion.
el Plioceno medid. platyopspresenta una combinacion Wood y Collard (1999) han presentado una propuesta

de caracteres primitivos y derivados (Fig. 8). Entre los de redefinicion de lo que significa $éoma Dos princi-
derivados se manifiesta una cara aplanada con una reducios inspiran esta nueva propuesta. Por un lado, la consi-
cion del prognatismo de la region subnasal (orthognatia) deraciéon de que un género debe ser un grupo monofiléti-
pero estas caracteristicas no se acompafian de megadoreo; es decir, todas sus especies deben compartir un dnico
tia post-canina. En el extremo contrario, una especie tar- antepasado comun. Por otro, que sus especies deben com-
dia del génerdjustralopithecugarhi, aparece en el re- partir un mismo régimen adaptativo. En opinién de estos
gistro africano hace 2.5 ma, y manifiesta una peculiar autores, la inclusion de las espetiesabilisy H. rudol-
combinacion de caracteres (megadontia post-canina jun- fensisen el génerélomohace que no se cumplan ningu-

to con dientes anteriores también grandes y marcado prog-no de los dos requisitos. Segun sus resultBiddsbilis
natismo pero sin hipertrofia de las superestructuras facia- aparecgFig. 2A) en una politomia no resuelta junto con
les). Se ha interpretado que pudiera tratarse del antepasalos parantropos (Fig. 2F). En la actualidad, diferentes au-

do directo del géneldomo(Asfaw et al. 1999 Un tema tores aceptan esta propuesta y tienden a considekar a
candente en el actual debate de la evolucion humana con-habilis comoAustralopithecus habiligCollard y Aiello
cierne al origen y significado evolutivo del génelamo. 2000). Lo mismo ocurre cdd. rudolfensiscuya mega-

dontia postcanina en ocasiones lo agrega al clado de los
parantropos y denota, en opinidn de estos autores, un ré-
El géneroHomoy los problemas de las filogenias gimen adaptativo similar a éste. El reciente descubrimien-
morfoldgicas to deK. Platyops,de edad mas antigua y morfologia si-
milar, hace pensar en una posible relacion de antepasado
La evolucién del géneddomoha sido entendida has-  descendiente entre ambas especies. sfudolfensis
ta muy recientemente como un proceso lineal (0 anagéne- pasaria a sé¢enyanthropus rudolfens{gig. 8). Por tan-
sis), mediante el cual nuestra especie se habria originadoto, segun la redefinicién propuesta, el géndomoque-
através de tres fases sucesivas (Tobias, 1982). Segun estda restringido a las formas que comparten un origen afri-
modelo, la condicion primitiva del género la define la es- cano desde hace unos 1.8 ma, con un claro incremento
pecieHomo habilis de pequefio tamafio encefélico y ele- del encéfalo por encima de los 80 gnuna explotacion
vado desarrollo de la cara. En calidad de intermedio se similar de los recursos alimenticidé4omo ergastees la
sitlia la especiElomo erectuscaracterizada por unincre-  especie mas antigua que cumple estos requisitos y es con-
mento del encéfalo respecto a la anterior. Finalmente, las siderada, por lo tanto, la especie basal del género. Algu-
diferentes variedades de la espétieno sapienscon un nos autores diferenciarortHh erectuscomo una especie
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crepancias al comparar los cladogramas
moleculares de los hominoideos actuales,
en los que aparece bastante congruencia,
con aquellos derivados de caracteres del
esqueleto craneofacial (Fig. 1). Asumien-
do la validez de las filogenias moleculares,
estos autores concluyen que, tal y como se
emplean los caracteres esqueléticos, las fi-
logenias deducidas desde ellos no ofrecen
suficiente confianza (ver también Pilbeam
2000). Un numero cada vez mayor de auto-
res opina que con los datos actuales no es
posible resolver la filogenia de los homini-
dos y, muy en especial, la politomia basal
detectada (Asfaw et al. 1999). Ante esta si-
tuacion se plantea la pregunta: ¢,por qué no
son fiables las filogenias morfoldgicas? En
el caso de los hominidos concurren, al me-
nos tres factores. En primer lugar, la pre-
sencia ubicua de homoplasia, siendo la
megadontia postcanina un buen ejemplo.
En segundo lugar, la aparicion reiterada de
evolucién en mosaico. Y finalmente, el de-
ficiente uso y definicion de los caracteres
que pueden entrar en los analisis. La con-
juncion de estos factores esté llevando a la
urgente necesidad de una mejor compren-
sion y un refinamiento de los datos morfo-
I6gicos.

Comenzado por este Ultimo punto, un
requisito metodolégico de los andlisis cla-
disticos es que los caracteres considerados
sean independientes (circunstancia que se
ha asumido con cierta ligereza), ademas de
ser bioldgicamente relevantes. Muchos de
KNM-ER 1470 KNM-ER 1813 los cladogramas comentados se han elabo-
rado desde largas listas de caracteres sin que
Figura 9. Comparacién de varias vistas de dos créneos representativos de las ~ €StOs fueran sometidos a un escrutinio me-
especies Homo rudolfensis (KNM-ER 1470) y Homo habilis ((NM-ER 1813).  tédico de las dependencias genéticas, de
Obsérvese las diferencias en el desarrollo de la cara y la regién nucal. desarrollo y funcionales reciprocas. Esta

circunstancia, unida a la dificultad de iden-
tificar qué caracteres son realmente homo-
exclusivamente asidtica, sobre la base de algunas autoapotogos da paso a un renacimiento del estudio de los carac-
morfias del hueso temporal y toro supraorbitario (Andrews teres morfoldgicos en términos de sus procesos generati-
1984). Por su parté]. sapieny H. neanderthalensisa- vos (Gould 1977, Rosas 1992, Lieberman 1995). A modo
recen compartir un antepasado comun préximo pero se de ejemplo, Lovejoy et al. (2001) reconsideran la evolu-
discute la hipotética especie antecesora. Como alternati- ciébn aparentemente saltacional de la pelvis de los homi-
vas se considerdi. heidelbergensiéRightmire 1996) y nidos a la luz de los nuevos avances en genética y biolo-
H. antecesso(Bermudez de Castro et al. 1997). gia del desarrollo. En su opinion, una simple modifica-
cion en la informacion posicional en las células que for-
Problemas en la reconstruccion filogenética de los hominidos man el campo morfogenético que da origen a la cintura
pélvica puede explicar la reorganizacion evolutiva obser-

Como se puede apreciar, no existe apenas acuerdovada en la evolucion de los hominidos. Esta forma de en-
sobre la filogenia de los hominidos, habiéndose detecta- tender el cambio morfol6gico se opone a los modelos de
do importantes problemas metodolégicos que han lleva- base mecanicista en los que el sistema se describe en base
do a un escepticismo sobre el valor de los cladogramas a multitud de pequefios detalles anatdmicos todos ellos
construidas con datos esqueléticos (Asfaw et al. 1999, supuestamente expuestos a seleccion. Desde este nuevo
McCollum 1999a, ver réplica de Strait y Grine 1999). punto de vista, un sélo rasgo deberia caracterizar esta re-
Collard y Wood (2000) han encontrado importantes dis- gion del esqueleto en los andlisis filogenéticos. Una defi-
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nicién correcta de los caracteres, sin en
bargo, no resulta nada sencilla ya que las 20
interacciones en multiples niveles jerarqui
cos del desarrollo —desde genes individua-
les a médulos estructurales— dificulta y con
funde los intentos de definir caracteres b3
sicos independientes (Lieberman et al.
2002). En este mismo orden de cosas,
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registro fosil de hominidos demuestra que

los caracteres o conjuntos de caracteres ga

recen combinarse evolutivamente de unp

modo complejo, lo que da lugar a la apari- § Bl oo
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ejemplo, una cara plana y robusta se consi- ) = Jereeni
deraba funcionalmente asociada a mega- T faideiboponsis —
dontia postcanina como una adaptacion ja A sficaws  Hoomgosler  Mosapons T Infancha

dietas duras. El nuevo géndgenyanthro- Figura 10. Evolucion del las fases de vida post-natal en los hominidos. Modifica-
pusdemuestra, sin embargo, que megadoni™ 1. g.oin v Smith (1996) y Bogin (1997).
tia postcanina y una cara robusta pueden
estar evolutivamente desdoblados. Igual-

mente, un elevado espesor del esmalte dentario se consiHomo ergastely la transformacion del ciclo bioldgico de
deraba asociada a megadontia postcanina asi como a undos hominidos

disposicion particular de las cuspides de los molares, re-

sultado también de una adaptacion masticatoria. La tam-  El primer representante #e&mounanimemente acep-
bién nueva espechustralopithecus gartdemuestra que tado corresponde a la espeklieergaster originaria de

este no es el caso. Este juego de asociaciones y disociaAfrica, y muy posiblemente el primer hominido que co-
ciones observado en la evolucion de los hominidos hace mienza a colonizar Eurasia. El origen filogenético de esta
resurgir el problema clasico de la integracion morfolégi- especie no es bien conocido, siendo mucho mas clara su
ca y pone sobre la palestra la necesidad de no dar porvinculacion con las especies Hemo posteriores en el
asumidas determinadas asociaciones funcionales. Desdetiempo que con sus posibles antepasados cronolégicamen-
esta Optica, y como una actitud metodoldgica, la distribu- te anterioredH. ergastertambién llamadél. erectusafri-

cion de las caracteristicas anatémicas presentes en las di€ano, presenta ya una anatomia del esqueleto post-cra-
ferentes especies fosiles se percibe como un problemaneal totalmente moderna, tanto en las proporciones de los
evolutivo pendiente de comprender sin asumir de ante- miembros como en la arquitectura pélvico-femoral. El
mano ninguna hipdtesis funcional (ver por ejemplo Aie- esqueleto craneofacial conserva adn caracteres primitivos
lloy Collard 2001, Lieberman 2001). (prognatismo y arcos supraorbitarios) peroldoergas-

Se plantea aqui un importante problema tedrico y ter se asiste a una marcada reduccion del tamafio de la
metodoldgico en biologia evolutiva, donde el caso huma- denticion y, muy en especial, un significativo incremento
no constituye un buen ejemplo. El organismo no es un del volumen encefalico que supera la barrera de los 850
simple sumatorio de rasgos. Gracias a los nuevos avancescim?®. Como veremos, esta Ultima circunstancia plantea

de la biologia y a los problemas descubiertos en la re- profundas consecuencias en la evolucién del ciclo vital
construccion filogenética, se atisba en paleontologia hu- ge |0s hominidos.

mana un futuro debate sobre el modelo tedrico de orga-
nismo que debemos manejar. AsumiendoRprey Homo

son grupos hermanos, es decir sus diferencias fenotipicas
parten de las modificaciones subsiguientes a la divergen-
cia desde un hipotético antepasado comun. Y si acepta-
mos quePany Homocomparten el 98.4% de su informa-
cién genética (Goodman et al. 1994), entonces los cam-
bios morfol6gicos experimentados por los dos linajes des-

Evolucidn del ciclo bioldgico

Las estrategias vitales de los seres vivos (lo que en
inglés se denomina life-history, ver Capitulo 8) es uno de
los aspectos mas relevantes de la biologia de los organis-
mos (Stearns 1992). La definicidn de estrategias vitales
de su divergencia debe recaer mayoritariamente en la es compleja debido a que, aparte de_ las variables_ tempo-
modificacién de los genes reguladores del desarrollo. Por '2l€s en las que se organizan los periodos de crecimiento,
esta razon, la aproximacion al estudio de la evolucion 9estacion, maduracion sexual, edad de la primera cria,
humana desde una perspectiva ontogenética adquiere cadd’ngevidad, etc., otros parametros como el tamafio del
vez mas atencion. En realidad, la mayor parte de los ca-adulto o tamafio de la camada, por citar solo algunos, for-
racteres de los hominidos no pueden considerarse auténman también parte de dichas estrategias. En los mamife-
ticas novedades evolutivas ya que cada uno de ellos re-ros, y muy en especial en los hominidos, el tamafio del
presenta una extension o elaboraciéon del desarrollo encéfalo es una variable determinante en su estrategia vi-
ontogenético observado en alguna de las especies detal ya que el exigente metabolismo de este 6rgano actia
primates superiores (Wolpoff 1999). como marcapasos del crecimiento del resto de los tejidos
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(Sacher 1975). Por ejemplo, Harvey y Clutton-Brock rrollo dental entre la expresion primitiva (“ape-like”) y la

(1985) han detectado una elevada correlacion entre el ta-derivada deH. sapiengBermuidez de Castro et al. 1999).

mafio del cerebro y la duracién de las fases ontogenéticasLa evolucion subsiguiente del génétomoincluiria la

(periodo de gestacién, edad de maduracion sexual, longe-apariciéon de nuevas fases y un alargamiento del periodo

vidad) en los primates. La estrategia biologica parece es- de desarrollo (Bogin y Smith 1996, Leigh y Park 1998).

tar basada en la posesién de cerebros grandes, maduraMuy en particular, en la evolucion d®mo sapienapa-

cion lenta y comportamiento complejo. rece como novedad evolutiva la continuacion de la fase
La evolucion del ciclo biolégico humano viene mar- intrauterina de rapido crecimiento del encéfalo durante

cada, entre otros aspectos, por la extension del periodo dedoce meses después del nacimiento.

crecimiento y por la aparicién de nuevas fases ontogené-  En opinidon de Martin (1983), el patrén de crecimien-

ticas post-natales. Asi, las estrategias vitalePatey to del cuerpo y el cerebro humanos se hizo necesario una
Gorilla, con un volumen encefélico de 460®°, secarac- vez que el tamafio del cerebro adulto alcanzé los 850 cm
terizan por una vida post-natal dividida en sélo tres fases: Tedricamente, este tamafio del cerebro adulto se podria
infantil, juvenil y adulta. En contraste, los 14003ciel alcanzar mediante una prolongacién del periodo de creci-

cerebro deH. sapiensse asocian a un patréon de estrate- miento fetal. Sin embargo, las modificaciones de la arqui-
gias vitales claramente derivado que se desarrolla en cin-tectura pélvica derivadas de la locomocién bipeda juegan
co fases post-natales: infancia, nifiez, periodo juvenil, aqui un papel capital al reducir fuertemente las dimensio-
adolescencia y adulta (Bogin 1997) (Fig. 10) ¢,C6mo y nes del canal del parto y representan una clara limitacion
cuando han evolucionado estas caracteristicas? ¢ Se puea como la naturaleza puede modelar los ritmos y el tama-
de establecer en los hominidos una relacién entre el ta-fio de los érganos durante el periodo embrionario. Asi,
mafio del encéfalo y la duracién y estructura de su ciclo con un cerebro de volumen superior a los 850 la®
vital? dimensiones del canal del parto hacen inviable la exten-
Abordar el analisis del ciclo biol6gico desde el estu- sién del crecimiento fetal. Por lo tanto, para alcanzar el
dio de los fésiles puede resultar algo escurridizo a simple tamafio del cerebro adulto se necesita un nuevo periodo
vista. Sin embargo, las diferencias en la composicién de post-natal de rapido crecimiento del cerebro acompafado
fases del ciclo vital encuentra una estrecha corresponden-de un bajo crecimiento somético. El hecho de que el hu-
cia en el desarrollo de la denticion, un sistema muy inte- mano nazca poco desarrollado, en comparacion con otros
grado en el proceso de crecimiento del organismo. Por primates, representa una condicién secundariamente de-
ejemplo, en primates aparece una alta correlaciéon entrerivada para impedir que la cabeza del feto llegue a ser
los tiempos de formacion de los dientes y algunas varia- demasiado grande y no pueda pasar por un canal del parto
bles del ciclo biolégico tales como el tamafio del cerebro, evolutivamente constrefiido. El inicio de estas importan-
la edad de inicio de la reproduccidn, la longevidad, etc. tes modificaciones del ciclo biol6gico y sus consecuen-
(Smith 1989). Mas en concreto, se ha detectado una altacias fisiol6gicas aparecen por vez primera en la especie
correlacion entre el tamafio del encéfalo y la edad de erup- H. ergaster
cion del M1. Este molar hace erupcion a los 3.1 afios en  El incremento del cerebro tiene multiples consecuen-
chimpancé y a los 5-6 afios en humanos: a mayor volu- cias sobre la biologia evolutiva de los hominidos. Entre
men encefalico mas tarda en hacer erupcion el primer otras, la relacion de un cerebro grande con el tipo de dieta
molar (Smith 1989). Una regresion de la edad de erup- y ciclo biologico. Aiello y Wheeler (1995) han desarro-
cion del M1 sobre el tamafio del cerebro en antropoides llado la “hipotesis de los tejidos de alto coste” con la que
actuales predice una edad para la erupcion del M1 parapretenden explicar como han gestionado los hominidos
los australopitecinos graciles (con 40Ccde entre 3y el alto coste biolégico que supone el progresivo aumento
3.4 afios, similar a los simios africanos, mientras que los del cerebro.

primitivos H. habilisy H. rudolfensigcon 800 crf) y H. La posesién de un gran cerebro implica un elevado
ergaster(con 800-900 ¢/ no tiene similitud con ningu- consumo metabdlico (el 20% del metabolismo basal hu-
na especie viva. Por otro lado,any Gorilla la denti- mano lo consume el cerebro, en comparacion con el 9%

cion anterior (incisivos y caninos) tarda mas en formarse de un chimpancé). Ya hemos comentado que el tejido ner-
en relacion a la denticidn posterior (molares y premolares), vioso experimenta durante las primeras fases del desarro-
mientras que en humanos modernos se acorta el desfasd¢lo una elevada tasa de crecimiento, lo que requiere gran
temporal en la formacién de los dos campos dentales. cantidad de aportes nutricionales. Seria logico suponer
Estos hechos hacen que la determinacion de la secuenciajue el incremento en la encefalizacion experimentado en
y edad de formacion de las distintas piezas dentarias cons-la evolucién del génerblomq llevase emparejado un
tituya una importante fuente de datos para el estudio de lamayor aporte energético para el desarrollo del embrion.
evolucion del ciclo biolégico de los hominidos. En la ac- Sin embargo, en los hominidos no se observa ningin au-
tualidad, después de un largo debate, se acepta quemento en la tasa metabdlica que pudiera compensar el
AustralopithecusParanthropusy primitivosHomotenian coste de su gran cerebro ¢ Qué se ha modificado para com-
un patrén de crecimiento y desarrollo mas similar al cre- pensar el gasto? Aiello y Wheeler (1995), basandose en
cimiento rapido de los antropoides (chimpancé y gorila) un modelo de balances energéticos, han propuesto la re-
gue al ritmo mas lento de los humanos modernos. Por suduccién de la masa de los intestinos (el intestino es otro
parte H. ergasterocupa una posicion intermedia de desa- de los tejidos de alto coste).
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concreto, la diferencia entre el
desarrollo humano y el de otros
primates radica en que los huma-
nos maduran sexualmente cuando
todavia estédn en un estado infan-
til de desarrollo somético. Segun
esta hipétesis, tal proceso de he-
terocronia resulto en la aparicion
de las caracteristicas del fenotipo
de los humanos modernos. En esta
linea de razonamiento, Vrba
(1996) predijo que manteniendo
las tasas de crecimiento de las
piernas, brazos, torso, crdneo y ce-
rebro, y prolongando el tiempo
total de crecimiento, seria posible
derivar una morfologia humana
moderna partiendo de la forma de
un antropoide africano. Esta hip6-
tesis ha dado lugar a una larga se-
rie de observaciones y réplicas. En
oposicion a la hipétesis de neote-
nia, algunos autores han argumen-
tado que la prolongacién del de-
sarrollo humano obedece a un pro-

Figura 11. Modelos alternativos para la explicacién del origen de Homo sapiens. A la dere- Ceso de hlpermorf9§|s: la eXt.en'
cha la distribucién geogréfica de los hipotéticos acontecimientos. A la izquierda una repre- ~ SION 0 Mayor duracion de las dife-
sentacién filogenética de los modelos. En la parte superior, el modelo multirregional don- ~ fentes fases del desarrollo (Mc-
de se reconocen varios focos geograficos de evolucién con intercambio genético entre las Kinney y McNamara 1991).

= miany e ikl

distintas poblaciones. En la parte inferior, el modelo “Out-of-Africa” o “Eva negra” que Ambas hipoétesis se han con-
sostiene un origen Gnico de la especie H. sapiens localizado en Africa y posterior migracién  trastado a la luz del registro fésil
a las diferentes regiones del planeta. y se llega a la conclusién de que

ningdn proceso unico general pue-

Una consecuencia inmediata de la hipotética reduc- de explicar las diferentes modificaciones del fenotipo
cion del aparato digestivo seria la necesidad de un au- acontecidas en la evolucion humana (Bromage 1989,
mento en la calidad de los nutrientes, incluyendo un ma- Wood 1996, Bogin 1997). Lo que diferencia a los huma-
yor nimero de proteinas y grasas, con el fin de mantener nos de los antropoides africanos no se explica por un Uni-
el equilibrio energético. La consecucion de una dieta rica co proceso de heterocronia. Es decir, no es el resultado de
en proteinas -mediante caza o consumo de carrofia- im-retraso, prolongacion o aceleracion de un patron de creci-
plica, ademas, un cambio en la estructura social de los miento evolutivamente previo. La conclusion hoy dia
grupos humanos y en el propio patron de crecimiento de aceptada es que el modelo de la evolucidon humana debe
los primeros representantes ldemo. Un aspecto rela- contemplar una naturaleza heterocrénica multiprocesual
cionado con lo dicho afecta al aumento de longevidad en més que la singularidad de un Unico proceso explicativo.
nuestra especie. El elevado gasto metabdlico del cerebro
conlleva una disminucién de los nutrientes consumidos
por el resto de los tejidos del cuerpo, lo que determina un El origen de Homo sapiensy los éxodos africanos de la
retraso en la maduracién y un aumento en la longevidad. humanidad
Ante este conjunto de relaciones se puede plantear la cues-

tién de si existe algun proceso que las englobe. Por los datos disponibles en la actualitla@rgaster
fue la primera especie de hominido que abandond los li-
¢ Heterocronia humana? mites del continente africano. Los restos mas antiguos

encontrados fuera de Africa se encuentran en el Caucaso,
Existe un prolongado debate sobre el proceso de hete-en el yacimiento de Dmanisi (Georgia). Se trata de dos

rocronia que puede explicar los cambios experimentados craneos bastante completos y dos mandibulas. La data-
en la evolucidon de los hominidos y que han dado lugar a cién de estos restos se estima en 1.7 ma. Tanto la anato-
H. sapiensGould (1977) planted la hipétesis que el pro- mia de estos hominidos como su cronologia indican una
ceso de heterocronia llamado neotenia habia operado desimilitud muy grande con la espetie ergastey especie
forma continuada en la historia de nuestros antepasadosque hasta el descubrimiento de estos restos se pensaba
desde la divergencia con el linaje del chimpancé. Mas en que era exclusivamente africana. Por otro lado, el hallaz-
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go de restos dH. ergasteren la Republica de Georgia, surge como evolucién anagenética de una especie basal,
en lo que se ha denominado las puertas de Europa, suscitd. erectusen los distintos continentes donde habita (Afri-
una pregunta inmediata ¢llegé la espétiergastera ca, Asia y segun este modelo también Europa) (Wolpoff
colonizar Europa? Al parecer no. A juzgar por los datos et al. 1989). Asi, segun esta forma de interpretar el regis-
disponibles en la actualidad, los primeros colonos del tro fésil, los diferentes grupos humanos actuales surgen
continente europeo formaban parte de una especie anatd-de la evolucién local de las distintas poblaciones de una

micamente mas evolucionadd: antecessqrde la que especie basal durante el Gltimo millon de afios (Wolpoff
hablaremos mas adelante. et al 1989, 2001).
Otras evidencias que confirman la antigiiedad del pri- Por el contrario, el modelo del origen Unico sostiene

mer gran éxodo de la humanidad proceden de Java. Laque la especielomo sapiense habria diferenciado en
aplicacion de técnicas de datacion basadas en el paleomagAfrica, a través de un evento de especiacion cladogenéti-
netismo afirman que los restos méas antiguos de homini- co, en un tiempo relativamente reciente (hace no méas de
dos encontrados en la isla pueden alcanzar una edad de300.000 afios) y desde alli habria colonizado las restantes
1.8 ma. Por otro lado, el yacimiento chino de Longgupo areas del planeta (Stringer y Andrews 1988), protagoni-
ha deparado restos de un primate interpretado como ho-zando el dltimo de los grandes éxodos del hombre. Esta
minido con una edad que asciende a mas de 2 ma. Deinterpretacion encuentra una base sélida en los analisis
confirmarse gque estos restos pertenecen a un hominido,genéticos de ADN mitocondrial que han estimado un tiem-
no esta claro a que especie deberian atribuirse. La mayorpo muy corto (no méas de 300.000 afios) para la formacion
parte de los autores coinciden en asignar los restos dede la variabilidad humana actual. La consecuencia mas
hominidos encontrados en Asia anteriores a unos 200.000inmediata de esta hipétesis es que los hominidos meso-
afios a la especlé. erectusSin embargo, los caracteres  pleistocenos de Asidl( erectu} y de EuropaHl. nean-
primitivos presentes en los restos de Dmanisi parecen derthalensi} se habrian extinguido sin dejar descenden-
encajar mejor con la diagnosis de la espEciergaster cia. En este sentido, el significado de los Neandertales de
Al parecer, esta especie una vez que alcanza Asia, 0 en eEuropa ha sido y es vital para esclarecer en que modo y
transito, sufre un proceso de especiacién (ver Capitulo bajo que procesos se resuelve la evolucién humana. De
18) y se convierte df. erectusque persiste en este con- este modo, las preguntas de cdmo se relacionan filogené-
tinente hasta finales del Pleistoceno medio. Es este un temaicamente la especidomo sapieny los Neandertales,
muy especulativo pendiente de una revisién profunda. En cudl es su grado de parentesco y cuél ha sido su ultimo
Asia se han descubierto multitud de restos de hominidos, antepasado comin son claves para el modelo de evolu-
incluidos los famosos restos de Trinil (Java) hallados por ciéon humana.

E. Dubois en 1891, interpretados en su dia como el esla- Desde el punto de vista paleontoldgico, los defenso-
bon perdido; o los numerosos restos procedentes del ya-res de un origen Unico y recienteldesapiendian desa-
cimiento chino de Zhoukoudian, entre otros. Sin embar- rrollado un escenario evolutivo en el que los Neandertales
go, por diferentes circunstancias no es clara ni la proce- y los humanos actuales compartimos un antepasado co-
dencia precisa, ni la antigiedad de la mayor parte de losmun, representado por la espeEieheidelbergensis
fésiles recuperados en Asia, lo que dificulta sobremanera (Rightmire 1996, Stringer 1996) (Fig. 12). El andlisis de
construir un esquema coherente de la evolucion humanalos restos del Pleistoceno Inferior y Medio ha llevado a
en ese continente. En este sentido, una de las cuestionegstos autores a considerar que en algiin momento, hace al
gue mas debate ha suscitado se refiere al destino evoluti-menos 600.000 afios, tuvo que producirse un evento de
vo de los hominidos asiaticos. La contestacion a esta pre-especiacion que modificé a los primitivbls erectusy
gunta se incluye en un marco mas general y que afecta aldio lugar a una especie nueva, intermedia ¢htezectus
modelo de evolucién que pueda explicar nuestra propia y H. sapiensDurante algunos afios estas poblaciones in-

especie. Veamos por qué. termedias vinieron a llamarkk sapienarcaicos. El cam-
bio mas espectacular experimentado en el tramsito
Dos modelos opuestos erectus- H. heidelbergensigeside en el incremento del

volumen encefélico, asi como en una serie de detalles

Uno de los debates mas enriquecedores de la paleoan-morfolégicos relacionados en mayor o menor medida con
tropologia en las dos ultimas décadas ha sido la discusioneste incremento del encéfalo.
sobre el origen de la especie humana actual. Su resolu-  Segln este modelbl. heidelbergensise habria ori-
cién pasa por la comprension de la evolucion del género ginado en Africa, a través de un cuello de botella genético
Homo en, al menos, el Gltimo millon de afios. En este (Rightmire 1996). Desde este hipotético origen, esta nue-
sentido, los fosiles de Europa, y muy especialmente los va especie experimentd una nueva dispersion desde Afri-
de Atapuerca, representan una pieza clave en la soluciénca que colonizé Europa, alcanzando una distribucion afro-
del problema. europea. Los restos de Bodo y Broken Hill son sus mejo-

El mencionado debate se ha centrado en dos modelosres representes en Africa, en tanto que el craneo de
alternativos, hoy ya clasicos: el modelo multirregional y Petralona ha representado a kbsheidelbergensisle
el modelo del origen Gnico, ampliamente debatidos en la Europa. Existen algunos restos en Asia, muy en particu-
literatura (Lahr 1994, Lieberman 1995) (Fig. 11). El mo- lar el craneo fésil de Dali, con una antigiiedad estimada
delo multirregional sostiene que la espéddiesapiens de unos 300.000 afios, cuyos rasgos avanzados han lleva-
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Figura 12. Esquemas filogenéticos de la evolucién del género Homo. A la izquierda el modelo que propone a H. heidelbergensis
como antepasado comtin de Neandertales y hombres modernos. A la derecha, el modelo propuesto por el equipo investigador de
Atapuerca en el que H. antecessor pasa a ocupar la posicién de antepasado comin de H. neanderthalensis y H. sapiens.

do a proponer que podria tratarse de un representante asiatina especie ddomoinédita, que fue denominatttomo
tico deH. heidelbergensis antecessofBermudez de Castro et al. 1997). La morfo-
El esquema que acabamos de resumir presenta, sinlogia de la cara media es quiza el rasgo mas importante de
embargo, algunos problemas. Una importante objecion al los que definen Bl. antecessoya que presenta la confi-
modelo deH. heidelbergensiss la presencia de caracte- guracion propia del. sapiensLa combinacion de carac-
res Neandertales en algunos restos del Pleistoceno Medioteres detectada en los fosiles de TD6 ha llevado a plantear
de Europa, de edad comprendida entre 0.5 y unos 0.2 mi-la hip6tesis de quid. antecessorepresenta al dltimo an-
llones de afios. A juzgar por estos datos, en los que lostepasado comuln dé. sapiensy Neandertales (Fig. 12).
fésiles de la Sima de los Huesos (Atapuerca) son funda- Segun este modeld]. antecessose debid originar en
mentales (Arsuaga et al. 1993), la conclusion a la que se Africa hace alrededor de 1 millén de afios, como descen-
llega es que los antepasados de los Neandertales ya exisdiente de poblaciones ¢k ergaster Una vez diferencia-
tian hace al menos 0.5 ma. Por tanto, el noidbreidel- do en Africa, algunas de las poblacionesidantecessor
bergensisdebe usarse sélo para definir los antepasados abandonarian este continente para dirigirse a otros luga-
mas directos de los Neandertales, y no debe ser aplicadores del planeta. Hasta la fecha conocemos su presencia en
para las poblaciones del Pleistoceno Medio de Africa Europa, aunque cabe la posibilidad de que alcanzara tam-
¢,Cudl es entonces el origen de los NeandertaledHy de  bién algunas regiones de Asia. De acuerdo con esta opi-
sapien® nién, los primeros representantedi@ntecessollega-

Los restos humanos recuperados en el nivel TD6 de dos a Europa evolucionaron a lo largo del Pleistoceno
Gran Dolina (Atapuerca) han permitido al equipo investi- Medio, en la linea que da origen a los Neandertales. Las
gador de Atapuerca proponer un escenario evolutivo que poblaciones del. antecessogue permanecieron en Afri-
ofrece una respuesta a esta pregunta. Los mencionadosa evolucionaron durante el Pleistoceno Medio para dar
restos, de una edad de unos 800.000 afios, presentan unkigar a una especie, cuyo nombre debe correspoiitier a
combinacion de caracteristicas anatémicas Unica entre losrhodesiensiaul H. helmei(Stringer 1996). Tiempo des-
hominidos. El conjunto de rasgos craneales, dentales y depués esta especie daria lugaf.asapiens Todos estos
la mandibula sugiere que estos hominidos pertenecen aaspectos abren un gran nimero de preguntas y ofrecen a
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la paleoantropologia europea un escenario de investiga-tura de industria litica, lenguaje articulado, etc.) ha absor-
cion imprevisto. bido la necesidad del organismo a adaptaciones somati-
Una vez quéH. sapiensse diferencia en Africa, me-  cas, haciéndose, por tanto, mucho menos necesaria su di-
diante lo que aparece como un evento de especiacion ra-versificacion.
pido, se asiste a un flujo de migracién a través del cual La escasa diferencia genética entre el hombre y el
distintas poblaciones van colonizando las diferentes re- chimpancé sugiere que la evolucion fenotipica de los
giones del planeta. En este procétgapienslesplaza a hominidos radica en los genes reguladores del desarrollo
las distintas poblaciones de hominidos originales alli don- (esta circunstancia esta siendo confirmada como una cons-
de las habia. El caso més estudiado corresponde a Eurotante en la evolucion de los metazoos). Cuando y por qué
pa. La llegada d&l. sapiensal continente europeo hace se ha modificado esta informacién genética y como se
unos 45.000 afios, los conocidos cromafiones, desembo-expresa en las cualidades que identificamos como huma-
ca en el desplazamiento y extincién final, hace unos nas es el desafio de un vibrante campo de investigacion.
30.000 afios, de las poblaciones neandertales, habitantesSin embargo, una cosa si podemos constatar: la evolu-
de Europa desde su mismo origen evolutivo. La imparable cién humana, lejos de ser un proceso lineal y simple, es
expansion de los hombres anatémicamente modernos losun complejo entramado del que han surgido multiples
ha llevado a ocupar las areas mas inhéspitas del planetagespecies y formas de relacionarse con la naturaleza. De-
desde los ambientes polares a los desiertos pasando pobemos tener claro que la humanidad actual es una de las
las selvas amazonicas. muchas que han sido posibles.
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mientos. Trata también la discusion de los datos cronoldgicos y moleculares del okgeapiens



