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A dentição tem grande importância para o estudo da evolução humana devido 
ao seu alto grau de preservação no registro fóssil e a sua capacidade de fornecer 
informações acerca dos indivíduos. Este trabalho busca identificar aspectos 
taxonômicos e relações evolutivas entre as espécies da linhagem humana 
a partir de uma análise fenética baseada em dados métricos da dentição 
posterior maxilar e mandibular, comparando-a com as ideias prevalecentes na 
literatura. As espécies incluídas abrangem os sete milhões de anos da evolução 
hominínia (totalizando 498 espécimes) e foram estudadas por meio de Análise 
de Componentes Principais. Além de fornecerem informações sobre o tamanho 
comparativo dos dentes de cada espécie, os resultados obtidos permitem que 
sejam discutidos o status hominínio do Sahelanthropus tchadensis, a relação de 
ancestralidade-descendência entre Australopithecus anamensis e Australopithecus 
afarensis, e o status taxonômico das espécies Australopithecus garhi, Australopithecus 
sediba, Homo rudolfensis, Homo antecessor e Homo naledi.

Palavras-chave: evolução humana; dentes pós-caninos; análise multivariada.
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HOMININ EVOLUTION: WHAT POSTERIOR TEETH SIZE REVEAL?

EVOLUCIÓN DE LOS HOMÍNINIOS: ¿QUÉ REVELA EL TAMAÑO DE LOS 
DIENTES POSTERIORES?
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ABSTRACT

RESUMEN

Dentition is a key element for studying human evolution due to its great 
preservation in the fossil record and its capacity to provide information about 
individuals. This study intended to identify taxonomic aspects and evolutionary 
relations between species of the human lineage based on metric data from the 
posterior maxillary and mandibular dentition. The species comprise 7 million 
years of hominin evolution, comprehending 498 specimens, and were analyzed 
using Principal Component Analysis. In addition to providing information 
about the comparative size of each species’ teeth, the results obtained contribute 
to debates about the hominin status of Sahelanthropus tchadensis, the ancestor-
descendant relationship between Australopithecus anamensis and Australopithecus 
afarensis and the taxonomic status of Australopithecus garhi, Australopithecus sediba, 
Homo rudolfensis, Homo antecessor and Homo naledi.

Keywords: human evolution; post-canine teeth; multivariate analysis.

La dentición es de gran importancia para el estudio de la evolución humana 
debido a su alto grado de preservación en el registro fósil y su capacidad para 
proporcionar información sobre los individuos. Este trabajo busca identificar 
aspectos taxonómicos y relaciones evolutivas entre especies del linaje humano 
basado en datos métricos de la dentición posterior maxilar y mandibular. Las 
especies incluidas abarcan siete millones de años de evolución humana en un total 
de 498 especímenes y se examinaron mediante análisis de componentes principales. 
Además de proporcionar información sobre el tamaño comparativo de los dientes de 
cada especie, los resultados obtenidos permiten discutir tanto el estatus de homínido 
de Sahelanthropus tchadensis como la relación de ascendencia-descendencia entre 
Australopithecus anamensis y Australopithecus afarensis; y también el estatus taxonómico 
de las especies Australopithecus garhi, Australopithecus sediba, Homo rudolfensis, Homo 
antecessor y Homo naledi.

Palabras clave: evolución humana, dientes poscaninos, análisis multivariado.
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INTRODUÇÃO

Desde o início da Paleoantropologia, no final do século XIX, os dentes têm 
despertado especial interesse naqueles que se dedicam ao estudo da evolução humana 
(Klein, 2019). Isso se deve a vários fatores, em especial ao de que essa parte do esqueleto 
apresenta um grau de preservação mais consistente devido a dureza do esmalte dentário 
(Teaford, 2007; Nanci, 2013). Além disso, os dentes são extremamente informativos 
quanto a vários aspectos da paleobiologia dos hominínios, como filogenia (Ungar; Grine; 
Teaford,, 2006), dieta (Teaford et al., 2023), nicho ecológico (Ungar, 2011) e história de 
vida (Smith, 2013).

Este estudo teve seu foco nos aspectos taxonômicos e filogenéticos que a anatomia 
e o tamanho dentário podem revelar. Os dentes são importantes nesse contexto, embora 
possam ser afetados por fatores externos como cáries ou desgastes mecânicos, pois 
apresentam determinação genética expressiva, ou seja, sua morfologia não sofre variação 
por fatores intrínsecos ao organismo. Um exemplo disso é o fato de que não apresentam 
reabsorção e remodelação óssea, fenômeno comum nos ossos e que ocorre ciclicamente 
em longos intervalos de tempo à medida que a idade de um indivíduo avança (Hillson, 
2005; White; Folkens, 2005; Hedges et al., 2007; Fahy et al., 2017).

Isso não significa que classificações e árvores filogenéticas construídas a partir da 
morfologia dentária sejam sempre consensuais. Várias taxonomias e árvores de parentesco 
evolutivo dos hominínios baseadas nos dentes se apresentaram muito divergentes (ver 
Strait e Grine, 2004, para exemplo) por distintas razões, como o uso de marcadores 
distintos (métricos e não-métricos), a análise cladística versus análise fenética, a inclusão 
de espécies distintas, o emprego de hipodigmas distintos, as cronologias duvidosas, além 
de possíveis vieses ideológicos dos autores (para exemplo, ver Roksandic et al., 2021).

Outro fator que complica análises taxonômicas e filogenéticas baseadas em 
características morfológicas é um fenômeno denominado homoplasia ou evolução 
convergente (Gould, 2002). De acordo com esse fenômeno, mesmo que espécies repartam 
uma mesma característica não necessariamente significa que a herdaram de um ancestral 
comum. Muitas vezes, o mesmo atributo pode aparecer em distintas linhagens de um 
mesmo grande clado de forma independente, ao acaso. De acordo com Wood e Harrison 
(2011), as homoplasias parecem ter sido comuns na evolução dos hominínios, assim 
como no caso de outros mamíferos em geral.

Neste artigo, investigamos o processo evolutivo da linhagem humana a partir da 
análise da variabilidade do tamanho das dentições posteriores ao longo do tempo, mais 
especificamente entre 7 milhões e 30 mil anos atrás. A análise efetuada é eminentemente 
fenética, ou seja, ignora a polaridade dos caracteres, e aplicada a variáveis métricas. 
O principal objetivo deste trabalho é verificar se, incluindo a maioria dos hominínios 
fósseis em uma análise fenética a partir de características dentárias, os resultados obtidos 
confirmam ou não as ideias prevalecentes na literatura das últimas décadas sobre 
nosso percurso evolutivo. A análise é concentrada no fator “tamanho”, tendo em vista a 
afirmação de Hunt (2007) de que isso apresenta tendências evolutivas mais evidentes do 
que “forma”. Em outras palavras, haveria uma maior preponderância de stasis na segunda 
propriedade do que na primeira.

MATERIAIS E MÉTODOS

Durante dois anos, um dos autores (LV) compilou da literatura especializada 
dados métricos de comprimento mesiodistal, que corresponde à maior distância entre 
as faces mesial e distal dos dentes, e buco-lingual, ou seja, a maior distância entre as 
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faces bucal e lingual dos dentes. Foram compilados dados de cerca de 858 espécimes de 
hominínios fósseis, incluindo as seguintes espécies: Sahelanthropus tchadensis, Ardipithecus 
Kadabba, Ardipithecus ramidus, Australopithecus anamensis, Australopithecus afarensis, 
Kenyanthropus platyops, Australopithecus africanus, Australopithecus garhi, Australopithecus 
sediba, Paranthropus aethiopicus, Paranthropus robustus, Paranthropus boisei, Homo habilis, 
Homo rudolfensis, Homo erectus, Homo antecessor, Homo heidelbergensis, Homo naledi, Homo 
neanderthalensis, Homo longi, e Homo sapiens.

Após uma primeira limpeza do banco original, indivíduos sem assignação 
de espécie (352) foram removidos. Portanto, a matriz final de dados (aqui também 
denominada matriz operacional) se constituiu de 498 espécimes, sendo 318 maxilares e 
335 mandíbulas. A análise foi restrita apenas aos dentes posteriores, tendo em vista sua 
maior preservação em relação à dos dentes anteriores, maximizando assim o número 
de indivíduos incluídos na análise. A fonte dos dados métricos para cada espécie está 
exposta na Tabela 1.

Tabela 1. Fontes dos dados métricos obtidos na literatura

Espécies Fontes

P. troglodytes Swindler et al. (1998); Kramer (informação pessoal)

S. tchadensis Brunet et al. (2002)

Ar. kadabba Haile-Selassie et al. (2009)

Ar. ramidus White, Suwa e Asfaw (1994)

Au. anamensis Leakey et al. (1995); Ward, Manthi e Plavcan (2013)

Au. afarensis Kimbel et al. (2004)

Au. africanus Wood (1991)

Au. sediba Berger et al. (2010)

Au. garhi Asfaw et al. (1999)

P. aethiopicus Wood (1991)

P. boisei Wood (1991)

P. robustus Keyser (2000); Wood (1991)

K. platyops Leakey et al. (2001)

H. rudolfensis Wood (1991)

H. habilis Wood (1991)

H. erectus Wood (1991); Ni et al (2021)

H. heidelbergensis Ni et al (2021)

H. antecessor Martinón-Torres et al. (2019)

H. naledi Hawks et al. (2017)

H. neanderthalensis Trinkaus (1978); Tillier, Arensburg e Duday(1989); Ni et al (2021)

H. sapiens Hershkovitz et al. (2018); White et al. (2003); Ni et al (2021)

Em seguida, foram calculadas as médias das variáveis tanto para os pré-molares 
quanto para os molares. Dentes maxilares e mandibulares foram mantidos separadamente. 
As Tabelas 2 e 3 apresentam as médias dos diâmetros mesiodistal (MD) e buco-lingual (BL) 
da dentição posterior maxilar e mandibular, respectivamente, separadas por espécie. Não 
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foram incluídas neste estudo maxilas da espécie Kenyanthropus platyops e mandíbulas das 
espécies Sahelanthropus tchadensis, Australopithecus garhi e Homo antecessor, pois apresentam 
mais de 60% de valores faltantes nesses casos (missing values).

Tabela 2. Médias dos diâmetros mesiodistal (MD) e buco-lingual (BL) da dentição posterior maxilar 

separada por espécie.

Espécies MD P3 BL P3 MD P4 BL P4 MD M1 BL M1 MD M2 BL M2 MD M3 BL M3

S. tchadensis 8,0 11,3 11,9 12,8 12,8 11,6 13,3

Ar. kadabba 7,6 11,3 10,4 11,9 10,9 12,2

Ar. ramidus 7,7 12,5 8,4 11,3 11,8 14,55 10,2 12,3

Au. anamensis 8,2 13,0 8,3 12,6 10,2 11,9 12,0 13,2 11,0 12,0

Au. afarensis 8,6 12,1 9,0 12,4 11,9 13,3 13,1 14,6 13,0 14,7

Au. africanus 9,5 12,7 10,0 13,1 12,7 13,7 14,0 15,6 13,4 15,4

Au. garhi 11,4 16,0 11,4 16,0 14,4 16,5 14,4 17,7 15,2 16,9

Au. sediba 9,0 11,2 9,2 12,1 12,9 12,0 12,9 13,7 12,3 13,5

P. aethiopicus 9,6 12,9 15,0 15,7 15,5 15,3 13,0 16,0

P. boisei 10,8 15,0 11,7 16,2 14,8 16,2 16,2 18,2 15,6 19,1

P. robustus 10,0 14,1 10,6 15,3 13,2 14,8 14,1 15,9 14,7 16,7

H. rudolfensis 10,5 13,6 10,7 13,8 14,2 14,8 14,6 17,6

H. habilis 9,5 12,0 9,1 11,7 12,5 12,9 12,7 14,2 12,1 13,6

H. erectus 8,3 11,7 7,9 11,4 11,9 12,5 12,1 13,2 10,3 12,6

H. heidelbergensis 8,0 11,8 7,3 11,2 12,4 12,8 11,3 13,2 9,6 11,6

H. antecessor 8,3 10,1 7,9 10,3 11,9 11,8 12,4 11,7 10,6 9,4

H. naledi 8 10,9 8,1 11,3 10,7 11,9 12,1 12,8 11,4 13,6

H. neanderthalensis 7,0 9,9 6,9 9,9 10,4 11,6 10,0 11,8 9,5 11,7

H. sapiens 7,8 10,0 7,4 10,0 11,1 12,5 11,1 12,5 10,1 12,0

P. troglodytes 
fêmeas (F) 8,2 9,8 7,2 10,7 11,3 10,1 11,4 9,1 10,7

P. troglodytes 
machos (M) 8,5 10,4 7,4 11 11,6 10,4 11,8 9,3 11

Tabela 3. Médias dos diâmetros mesiodistal (MD) e buco-lingual (BL) da dentição posterior mandibular 

separada por espécie (MD: comprimento mesiodistal; BL: largura buco-lingual).

Espécies MD P3 BL P3 MD P4 BL P4 MD M1 BL M1 MD M2 BL M2 MD M3 BL M3

Ar. kadabba 8,3 10,2 12,7 11,8 13,3

Ar. ramidus 8,2 11,5 8,1 9,6 10,8 10,2 12,8 11,9 12,7 11

Au. anamensis 11,0 10,7 8,9 11,9 12,4 12,4 13,7 13,2 15,0 13,6

Au. afarensis 9,2 10,4 9,7 11,0 12,9 12,5 14,4 13,5 14,8 12,6

Au. africanus 9,5 11,3 10,0 12,0 13,7 13,1 15,6 14,4 15,5 14,0

Au. sediba 12,2 11,4 14,3 12,6 14,5 13,2

P. aethiopicus 11,7 13,3 11,4 12,8 18,0 16,1 18,3 15,8

continua...
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Espécies MD P3 BL P3 MD P4 BL P4 MD M1 BL M1 MD M2 BL M2 MD M3 BL M3

P. boisei 10,6 12,8 13,2 14,6 15,9 15,0 17,5 16,3 18,9 16,0

P. robustus 10,2 12,0 11,7 13,1 15,1 13,8 16,5 15,0 17,3 15,1

K. platyops 9,8 12,5 11,3 12,6 13,7 12,9 16,4 13,6

H. rudolfensis 10,7 11,5 11,4 14,8 17,0 14,2 17,2

H. habilis 9,7 9,7 9,6 10,4 13,8 12,2 14,0 12,6 15,0 12,8

H. erectus 9,0 10,2 8,7 10,5 12,9 11,8 13,1 12,3 13,3 12,0

H. heidelbergensis 8,8 9,8 8,0 9,9 12,4 11,4 12,9 12,0 12,0 11,1

H. antecessor 10,7 10,4

H. naledi 8,4 9,3 8,2 9,1 11,2 10,6 12,3 11,5 13,3 11,7

H. neanderthalensis 7,4 8,7 6,7 8,7 10,7 10,4 11,3 10,5 11,3 10,8

H. sapiens 7,7 8,5 7,3 9,2 11,6 11,1 11,6 11,3 12,4 10,8

P. troglodytes 
Fêmea (F) 9,9 8,1 7,8 8,8 10,8 9,5 10,9 10,1 10 9,5

P. troglodytes 
Macho (M) 10,5 8,9 8,2 9,4 11,2 9,9 11,4 10,7 10,9 10,2

Os vetores de médias para cada espécie foram submetidos a uma Análise de 
Componentes Principais (ACP). Portanto, não houve correção do fator “tamanho”. 
A ACP é um método estatístico multivariado redutivo que permite diminuir a variância 
contida em muitas variáveis originais e em umas poucas das complexas, denominadas 
Componentes Principais (CPs), minimizando a perda de informações (Jolliffe; Cadima, 
2016). Esses CPs permitem a construção de gráficos bi ou tridimensionais com a 
localização das espécies no morfoespaço definido pelos componentes principais adotados. 
Quanto mais próximas as espécies estudadas se apresentam no morfoespaço, maior a 
similaridade biológica entre elas e, portanto, maior a chance de repartirem uma história 
evolutiva íntima comum, assumindo-se que não houve a intervenção de homoplasias. 
As correlações de cada variável com cada CP também foram calculadas e, quanto maior o 
seu valor, maior a contribuição daquela variável para um CP determinado.

A análise estatística foi efetuada no software R (The R Foundation, 2023), incluindo 
funções do pacote MASS (Venables; Ripley. 2022) e ggplot2 (Wickham, 2016).

RESULTADOS

As Tabelas 4 e 5 apresentam a porcentagem de variância explicada pelos 
Componentes Principais 1 e 2 da dentição posterior superior e inferior, respectivamente. 
Conforme pode ser visto nos Gráficos 1 e 2, o CP1 explica 86.71% da variância contida 
nas dez variáveis originais, ao passo que o CP2 explica apenas 4.21%, no caso dos 
dentes maxilares. Já quanto aos mandibulares, esses valores atingem 86,07% e 6,69%, 
respectivamente. Em ambos os casos, os segundos componentes principais têm caráter 
residual, tornando suas interpretações muito difíceis. Isso pode ser observado com 
bastante clareza nos Gráficos 1 e 2. Em contraste, os primeiros componentes expressam 
exclusivamente o fator “tamanho” dentário: quanto menor o valor do PC, maior a 
dentição como um todo.

Tabela 3. Continuação
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Tabela 4. Porcentagem de variância explicada pelos Componentes Principais 1 e 2 da dentição 

posterior superior.

CP1 CP2

86.71% da variância 4.21% da variância

Tabela 5. Porcentagem de variância explicada pelos Componentes Principais 1 e 2 da dentição 

posterior inferior.

CP1 CP2

87.87% da variância 6.96% da variância

Gráfico 1. Distribuição das espécies ao longo do morfoespaço definido por CP1 e CP2 (dentição 

posterior superior).
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Gráfico 2. Distribuição das espécies ao longo do morfoespaço definido por CP1 e CP2 (dentição 

posterior inferior).

As Tabelas 6 e 7 apresentam as correlações entre os componentes gerados e as 
variáveis originais para os dentes maxilares e mandibulares, respectivamente. Conforme 
pode ser visto todas as variáveis apresentam altíssimas correlações com os CP1s em 
ambos os casos, ao passo que apenas as referentes aos primeiros molares apresentam 
alguma correlação com os CP2s.

Tabela 6. Correlação entre os primeiros componentes gerados e as variáveis originais de dentição 

posterior superior (MD: comprimento mesiodistal; BL: largura buco-lingual; P: pré-molar; M = molar).

Variável CP1 CP2

MD P3 -0.911 0.166

BL P3 -0.928 0.036

MD P4 -0.953 -0.001

BL P4 -0.915 -0.128

MD M1 -0.860 0.397

BL M1 -0.937 0.219

MD M2 -0.928 0.117

BL M2 -0.956 0.158

MD M3 -0.946 -0.228

BL M3 -0.938 -0.258
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Tabela 7. Correlação entre os primeiros componentes gerados e as variáveis originais de dentição 

posterior inferior.

Variável CP1 CP2

MD P3 -0.664 -0.052

BL P3 -0.900 0.204

MD P4 -0.962 -0.101

BL P4 -0.947 -0.265

MD M1 -0.839 -0.521

BL M1 -0.905 -0.306

MD M2 -0.967 -0.032

BL M2 -0.952 0.228

MD M3 -0.950 0.262

BL M3 -0.956 0.235

As Tabelas 8 e 9 mostram os scores dos dois primeiros componentes principais 
dos maxilares e das mandíbulas, respectivamente. Esses valores foram usados para a 
construção dos gráficos bidimensionais expressos nos Gráficos 1 e 2.

Tabela 8. Scores dos Componentes Principais 1 e 2 da dentição posterior superior por espécie.

Espécies CP1 CP2

S. tchadensis 0.28631071 -1.02840718

Ar. kadabba 0.46490765 -0.49412147

Ar. ramidus 0.33475280 0.79908742

Au. anamensis 0.40880535 -0.76334052

Au. afarensis -0.28080638 -0.94971381

Au. africanus -0.72718580 -0.54078261

Au. garhi -1.92252203 0.20095800

Au. sediba 0.01794366 -0.25157797

P. aethiopicus -0.95339901 1.27205939

P. boisei -2.22549028 -0.62669564

P. robustus -1.30731965 -1.25126911

H. rudolfensis -0.93250442 2.57924074

H. habilis -0.07593085 0.10330085

H. erectus 0.43980895 0.35731023

H. heidelbergensis 0.64966929 1.25702018

H. antecessor 0.99117935 1.36603755

H. naledi 0.46378465 -1.41593471

H. neanderthalensis 1.23898268 -0.59422840

continua...
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Espécies CP1 CP2

H. sapiens 0.89600273 0.05586438

P. troglodytes Fêmea (F) 1.23556044 -0.06459140

P. troglodytes Macho (M) 0.99745016 -0.01021591

Tabela 9. Scores dos Componentes Principais 1 e 2 da dentição posterior inferior por espécie.

Espécies CP1 CP2

Ar. kadabba -0.4626693 -1.22389187

Au. anamensis 0.5179938 -0.39241624

Au. afarensis 0.1898229 -0.32852279

Au. africanus 0.2878221 -0.22286229

Au. sediba 0.7910289 0.49797222

P. aethiopicus 2.2773549 1.41490343

P. boisei 0.3187578 0.31368398

P. robustus 0.2756968 -0.01399103

K. platyops 0.3550722 0.89178313

H. rudolfensis -2.6363150 1.73408322

H. habilis -0.1356032 -1.07769788

H. erectus -0.4342347 -0.47013828

H. heidelbergensis -0.7081440 -0.28559039

H. naledi 0.7290709 -0.80464798

H. neanderthalensis -0.1187600 -1.25357295

H. sapiens -0.2768571 -1.78344310

P. troglodytes Fêmea (F) -1.1746188 0.77142562

P. troglodytes Macho (M) -0.7925428 0.90670905

Conforme pode ser visto nos dois gráficos, as espécies estão distribuídas ao longo do 
CP1 de acordo com o tamanho de suas dentições posteriores. À esquerda se apresentam 
os hominínios com maior dentição (entre os quais se destaca a espécie P. boisei); à direita, 
os de menor dentição (entre os quais se destacam os chimpanzés e os neandertais). Assim, 
ao longo das coordenadas, pode-se dizer que existem hominínios com dentes grandes, 
localizados na parte esquerda do gráfico, dentes médios, localizados no centro, e dentes 
pequenos, localizados à direita.

Já no caso do CP2 (abscissas), que expressa a forma do primeiro molar, no caso dos 
maxilares (Gráfico 1) existe uma diferenciação entre dentes largos (ou seja, com diâmetro 
buco-lingual superior ao diâmetro mesiodistal) na parte inferior do gráfico (entre os quais 
se destaca o Homo naledi) e dentes quadrados (de diâmetro mesiodistal e buco-lingual 
proporcionais) na parte superior (em que se destaca o H. rudolfensis). No caso dos dentes 
mandibulares (Gráfico 2) ocorre algo similar, havendo uma separação entre os primeiros 
molares compridos (ou seja, com diâmetro mesiodistal superior, entre os quais se destaca 

Tabela 8. Continuação
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o H. rudolfensis) na parte inferior do gráfico, e primeiros molares quadrados na parte 
superior do gráfico (entre os quais se destaca o P. aethiopicus). Em princípio, o CP2 parece 
expressar a variabilidade intraespecífica de cada espécie.

DISCUSSÃO E CONCLUSÕES

Tendo em vista o grande número de espécies envolvido no estudo e considerando que 
existe grande sobreposição de tamanhos dentários entre os distintos ramos da evolução 
humana (Wood; Abbott, 1983), optamos por nos concentrar em como nossos resultados 
lançam luzes sobre alguns debates existentes na Paleoantropologia atual, mantendo-se, 
entretanto, sua ordem cronológica.

Porém, antes é necessário fazer uma observação geral sobre a distribuição dos 
hominínios nos morfoespaços dos Gráficos 1 e 2. Algumas associações de proximidade 
nesses locais podem parecer estranhas, como aquela existente entre os chimpanzés 
e os humanos modernos, uma vez que correspondem a grupos de linhagens distintas. 
Evidentemente, isso não mostra coerência cronológica, decorrendo do fato de que estamos 
trabalhando com duas distribuições de tamanho que se superpõem. Existe um aumento 
quase linear de tamanho dentário que vai dos monos1 (no caso, o chimpanzé), passando 
pelos pré-australopitecíneos e chegando ao Australopithecus afarensis. A partir daí, duas 
tendências se definem: uma segue adiante, em direção à esquerda, caracterizada por um 
contínuo aumento dos dentes e culminando no gênero Paranthropus, que provavelmente 
se alimentava de itens de baixo valor calórico (para uma revisão, ver Sponheimer et al., 
2022); e outra se envereda novamente para a direita, caracterizando o gênero Homo, com 
dentes cada vez menores. Portanto, as discussões abaixo devem ser vistas nesse contexto.

TAXONOMIA E RELAÇÕES FILOGENÉTICAS DO SAHELANTHROPUS TCHADENSIS

Uma das maiores contribuições de Brunet et al. (2002) a partir de suas pesquisas 
empreendidas no deserto de Djurab, no Chad, foi a descoberta de um crânio quase 
completo (TM 266-01-60-1), ainda que deformado, por eles denominado Sahelanthropus 
tchadensis (Brunet et al., 2002). Uma mandíbula e dentes isolados também foram 
encontrados próximos ao crânio. Considerando a posição basal do forame magno em 
conjunto com sua datação estimada em 6-7 milhões de anos (Ma), os autores propuseram 
ser o primeiro bípede já encontrado e, portanto, o primeiro representante da linhagem 
hominínia (Brunet et al., 2002). Datações posteriores efetuadas por berílio cosmogênico 
confirmaram a cronologia então obtida (Lebatard et al., 2008; 2010).

Em seguida, Brunet et al. (2005) reportaram novos materiais encontrados na 
mesma área, com datações semelhantes. Hoje, o hipodigma da espécie se constitui de 
6 a 9 indivíduos oriundos de três sítios próximos e associados a uma mesma unidade 
estratigráfica (Brunet et al., 2005).

Desde a descoberta e a descrição do crânio, seu status hominínio tem sido severamente 
questionado, principalmente porque o espécime estava muito deformado por processos 
tafonômicos, tornando a observação da posição do forame magno duvidosa (Wolpoff 
et al., 2002). Sua pequena capacidade craniana (360 a 370  cm3) também foi um fator 
utilizado no debate para defender que o fóssil era, na realidade, pertencente a um mono, 
e não a um hominínio. Entretanto, uma reconstrução virtual do crânio empreendida 

1 Monos correspondem aos grandes símios, do inglês apes.
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por Zollikofer et al. (2005) confirmou a posição basal do forame magno, reforçando sua 
posição na linhagem humana.

Também reforça o caráter hominínio do S. tchadensis sua face com uma pré-maxila 
curta anteroposteriormente, um basioccipital curto, um plano nucal sub-horizontal, 
uma coroa canina não projetada e ausência do complexo C/P3 e de diastema (Brunet 
et al., 2005). Ao lado dessas características derivadas ocorrem, também, alguns traços 
primitivos típicos dos monos, como menor número e tamanho das raízes dentárias e, 
como mencionado, um neurocrânio pequeno (Brunet et al., 2002).

Quanto ao pós-crânio, as inferências são contraditórias. Macchiarelli et al. (2020), 
analisando um fêmur associado à espécie, concluíram que não havia sinais de bipedia 
habitual, questionando seu status hominínio. Por outro lado, Daver et al. (2022), analisando 
o mesmo fêmur e duas ulnas do Sahelanthropus, chegaram à conclusão contrária. De 
acordo com esses autores, o fêmur na verdade indica bipedia habitual, ao passo que as 
ulnas apontam para um comportamento arborícola significativo (Daver et al., 2022).

Nossos resultados mostram que, em termos do tamanho da dentição superior pós-
canina e do formato de seu primeiro molar, o S. tchadensis se integra perfeitamente à 
distribuição dos primeiros hominínios, localizando-se próximo aos outros com dentes 
pequenos e primeiros molares largos (Gráfico 1). A mesma figura mostra claramente que o 
S. tchadensis está distante dos monos. Em outras palavras, nossos resultados se somam aos 
de Brunet et al (2002), Zollikofer et al. (2005) e Daver et al. (2022) no sentido de legitimar 
o S. tchadensis como o primeiro representante conhecido da linhagem hominínia.

Contudo, uma nota de cautela deve ser aqui inserida. Como pode ser visto nas 
Tabelas 3 e 4, bem como nos Gráficos 1 e 2, o S. tchadensis só pôde ser incluído na análise 
dos dentes maxilares, tendo em vista o baixo número de dentes mandibulares existentes. 
O ideal seria que ambas as arcadas pudessem ser analisadas para se ter, de fato, uma ideia 
mais completa da dentição posterior da espécie.

RELAÇÃO ENTRE AUSTRALOPITHECUS AFARENSIS E AU. ANAMENSIS

O primeiro espécime de Au. afarensis foi encontrado no Afar, Etiópia (Aronson et al., 
1977; Leakey et al, 1977). Mais tarde, foram encontrados outros espécimes na Tanzânia e no 
Quênia (Johanson; White; Coppens, 1978; Alemseged et al., 2006; Kimbel, 1988), datados 
entre 3.8 e 2.9 milhões de anos. A descoberta e a descrição da espécie Australopithecus 
afarensis ( Johanson; White; Coppens, 1978) revolucionou a compreensão que tínhamos 
sobre o último ancestral comum entre os australopitecíneos megadônticos – atualmente 
alocados no gênero Paranthropus – e o gênero Homo. Até então, acreditava-se que o último 
ancestral comum entre essas duas linhagens era o Au. africanus (Dart, 1925), cuja dentição 
posterior era considerada pequena (Robinson, 1954). Com a descoberta do Au. afarensis, 
ficou claro para a comunidade paleoantropológica que, na verdade, o Au. africanus já 
apresentava alguma expansão dos dentes posteriores em direção à megadontia e que, 
na realidade, o Au. afarensis corresponderia ao último ancestral comum entre ambas as 
linhagens (Kimbel; Rak; Johanson, 2004; Strait; Grine, 2004). Esse quadro permanece 
aceito até o momento (Alemseged, 2023).

Quando o Australopithecus anamensis foi encontrado em 1995 no Quênia e, mais 
tarde, datado entre 4.2 e 3.9 milhões de anos (Leakey et al., 1995; Leakey et al., 1998), 
muitos perceberam uma grande similaridade morfológica entre essa espécie e o Au. 
afarensis, que rapidamente o sucedeu no tempo. Para muitos, o primeiro seria o ancestral 
direto do segundo (para um exemplo, ver Leakey et al., 1995). Já para outros, ambos os 
hipodigmas podem ser incluídos em uma única espécie, ou seja, Au. afarensis, levando-
se em conta a primazia da descrição do último (Alemseged, 2023). Ambas as espécies 
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apresentam micro desgastes dentários muito semelhantes, indicando que a alimentação 
delas era muito similar (Delezene et al., 2013). Essa descoberta abalou profundamente a 
proposta de Grine, Ungar e Teaford (2006) e Ungar et al. (2010), que sugerem ter havido, 
no início da história evolutiva dos australopitecíneos, um progressivo consumo de itens 
alimentares mais duros na dieta. Em síntese, o maior questionamento relacionado à 
espécie Au. anamensis é sua taxonomia e (caso aceito como uma espécie válida) se ele foi, 
de fato, o ancestral do Au. afarensis (Kimbel et al., 2006). Para Alemseged (2023), nenhuma 
das afirmações está correta, tendo em vista o curtíssimo intervalo de tempo que separa 
ambas as espécies. Pelas mesmas razões, o autor descarta a impossibilidade do Ar. ramidus 
(datado em torno de 4.4 Ma) ter sido o ancestral do Au. anamensis.

Nossos resultados são dúbios quanto a essa discussão. Na análise da dentição 
superior, ambas as espécies se mostram separadas no morfoespaço, apontando que são 
distintas. Já quanto à dentição inferior, a proximidade entre ambas parece sugerir que o 
Au. anamensis e o Au. Afarensis podem ser considerados uma só espécie. Quanto a uma 
relação de ancestralidade-descendência entre elas, assumindo-se que são de fato duas 
espécies distintas, nossos resultados para a dentição superior são compatíveis com a ideia 
de que houve um aumento da área da coroa dos dentes pós-caninos ao longo do percurso 
evolutivo que as separa, reforçando essa possível relação de ancestralidade-descendência.

STATUS TAXONÔMICO DO AUSTRALOPITHECUS GARHI

Os primeiros fósseis de Au. garhi foram encontrados na região do Afar, Etiópia, 
em 1990, incluindo um crânio quase completo e datado em 2,5 Ma (Asfaw et al., 1999). 
De acordo com Asfaw et al. (1999), a espécie apresenta grandes dentes anteriores e 
posteriores, podendo ultrapassar até mesmo o tamanho daqueles de australopitecíneos 
robustos. Entretanto, esses autores enfatizam que, apesar da grande dentição da espécie, 
suas proporções dentárias diferem daquelas encontradas no gênero Paranthropus, 
aproximando-o do Au. africanus e do gênero Homo (Asfaw et al., 1999).

A grande importância do Au. garhi consiste no fato dele estar em uma faixa 
cronológica com grande pobreza de hominínios fósseis e que coincide, aproximadamente, 
com o momento do surgimento do gênero Homo no leste da África (Asfaw et al., 1999). 
Apesar disso, os descobridores do fóssil optaram por classificá-lo como Australopithecus, 
tendo em vista seu pequeno cérebro (450 cm3) e sua quase megadontia.

Elementos pós-cranianos encontrados no mesmo estrato geológico do Au. ghari não 
podem ser atribuídos a ele com toda certeza. Entretanto, se o fizermos, a proporção entre 
o úmero e o fêmur aponta para um padrão humano, o que o diferencia significativamente 
de outros australopitecíneos como o Au. afarensis (Asfaw et al., 1999). Já seu índice 
braquial é típico dos monos, aproximando-o da espécie hominínia Plio-pleistocênica 
citada (Asfaw et al., 1999). Asfaw et al. (1999) acreditam que o Au. garhi está no local e 
no momento exatos para ser considerado o ancestral do gênero Homo, explicando sua 
megadontia como resultado de processos homoplásticos.

Os resultados deste estudo questionam a alocação do garhi no gênero Australopithecus, 
conforme proposto por Asfaw et al. (1999). Como pode ser visto no Gráfico 1, a espécie 
está integrada às espécies do gênero Paranthropus, no extremo esquerdo do gráfico. 
Acreditamos que a explicação mais parcimoniosa para o grande tamanho dos dentes pós-
caninos da espécie é interpretar essa megadontia como um traço derivado compartilhado 
com os demais Paranthropus. Sua grande dentição pós-canina também contrasta com a 
ideia de que a espécie poderia estar na base da evolução do gênero Homo, e isso requereria 
uma redução dentária muito acentuada em um curto intervalo de tempo. Além disso, 
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atualmente já se conhecem no leste da África fósseis datados de 2.8 milhões de anos 
classificáveis como Homo sp. (ver Neves et al., 2023, para uma revisão).

STATUS TAXONÔMICO E POSIÇÃO FILOGENÉTICA DO AUSTRALOPITHECUS SEDIBA

Os restos esqueletais do Au. sediba foram encontrados em 2008 na caverna de Malapa, 
África do Sul (Berger et al. 2010). Os espécimes achados correspondem a dois indivíduos, 
sendo um juvenil (MH1) e um adulto (MH2), datados entre 1.95 e 1.78 Ma (Berger et al., 
2010). De acordo com os descobridores, apesar de ter sido encontrado no sul e não no 
leste da África, onde se concentram a maioria das espécies do gênero, Au. sediba poderia 
ser considerado o ancestral do gênero Homo. Entretanto, o status taxonômico do H. habilis 
e do H.rudolfensis tem sido veementemente contestado, o que torna a comparação muito 
difícil (Davies et al., 2024; ver Wood e Collard, 1999, para um exemplo).

Tendo em vista a morfologia da calota, da face, da mandíbula e dos dentes, o 
hominínio mais próximo da espécie é o Au. africanus (Berger et al., 2010), razão pela qual 
os descobridores optaram por classificar os fósseis entre os australopitecíneos. Apesar 
disso, os autores ressaltam que o Au. sediba apresenta, também, alguns traços derivados 
em direção ao gênero Homo (Berger et al., 2010). Sua dentição é pequena, similar à 
dos H.habilis – H.rudolfensis (sic) – Homo erectus (Berger et al., 2010). Do ponto de vista 
pós-craniano, o Au. sediba apresenta braços longos, típicos dos monos e dos demais 
australopitecíneos, e pequena estatura, mas sua pélvis é mais próxima anatomicamente 
da do gênero Homo (Berger et al., 2010).

Berger et al. (2010) sugerem a seguinte sequência evolutiva: Au. sediba→ H. habilis → 
H.erectus. O problema dessa proposta é a datação mais recente desses fósseis em relação 
ao gênero Homo (ver Pickering et al., 2011, para uma discussão), considerando que já 
havia representantes de Homo no leste da África há pelo menos 2.4 Ma (Dimaggio et al., 
2015), se não há 2.8 Ma (Villmoare et al., 2015; Neves et al., 2023).

Nossos resultados para a dentição maxilar (Gráfico 1) questionam a alocação do 
Au. sediba no gênero Australopithecus, já que ele está bastante integrado à distribuição 
do gênero Homo no morfoespaço. Cabe ressaltar que a espécie se apresenta próxima ao 
H. habilis, sugerindo que possa ser subsumido a esse segundo grupo. No entanto, isso 
implicaria na existência do H. habilis tanto no leste quanto no sul da África. Estaríamos 
falando de duas subespécies separadas geograficamente por milhares de quilômetros? 
Infelizmente, as análises dos dentes mandibulares não permitem uma ideia tão clara 
(Figura 2).

STATUS TAXONÔMICO E POSIÇÃO FILOGENÉTICA DO HOMO RUDOLFENSIS

Desde sua descoberta em 1972, em Koobi Fora, no Quênia, a espécie H. rudolfensis 
(assim nomeado por Groves, 1989), datada em 1,9 Ma (McDougall et al., 2012), tem sido 
um enigma interpretativo para a comunidade paleoantropológica (Klein, 2019). Isso 
ocorre por uma razão muito simples: apesar de apresentar alguns traços presentes em 
australopitecíneos, como dentição pós-canina relativamente grande, tem uma capacidade 
craniana típica do gênero Homo (Leakey; Wood, 1973). Outro fator complicador é que 
o exemplar mais completo da espécie (KM-ER-1470) foi encontrado na mesma região 
que espécimes de Homo habilis (como KNM-ER-1813) e de Homo erectus (como KNM-
ER-3733) (Wood; Collard, 1999).

O espécime KNM-ER 1470 apresenta capacidade craniana de aproximadamente 
752 cm3 e dentição moderada, ao passo que os espécimes citados de H. habilis e H. erectus 
apresentam cérebros de 850 e 804 cm3, respectivamente, e dentição menor. Em ambos os 
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casos, características eminentemente Homo. A grande questão que vem sendo colocada é 
se o crânio ER-1470 deve ser alocado no gênero Australopithecus (Walker; Leakey, 1978), 
no gênero Homo (Leakey, 1973) ou em um terceiro gênero, ainda desconhecido (Wood, 
1985). Cameron (2003) propôs sua classificação como Kenyanthropus rudolfensis após a 
descoberta da espécie Kenyanthropus platyops em 2001 no Quênia, baseado em padrões de 
desenvolvimento cranianos similares nas duas espécies.

O H. rudolfensis apresenta dentes anteriores e posteriores grandes, especialmente 
os molares. Esses últimos são os maiores já encontrados em qualquer espécime do 
gênero Homo (Leakey, 2001). De acordo com Bromage, Schrenk e Zonneveld (1995), sua 
dentição posterior pode ser comparada às espécies de Paranthropus, reconhecidamente 
megadônticos. O grande tamanho da dentição pós-canina, associada com a grande 
espessura do esmalte dos pré-molares e dos molares, sugere um grande consumo de 
plantas, similar à espécie P. boisei (Lüdecke et al., 2018).

Nossos dados confirmam o caráter megadôntico da dentição do H. rudolfensis, 
integrando-o aos Paranthropus e o afastando do gênero Homo. Isso pode ser notado tanto 
no Gráfico 1 quanto no Gráfico 2. No que se refere aos primeiros molares superiores, 
esses tendem a ser quadrados, ao passo que tendem a ser compridos na mandíbula. 
Tendo em vista sua posição no morfoespaço de ambas as figuras, nossa sugestão é que o 
H. rudolfensis seja alocado no gênero Paranthropus, e não no gênero Homo, apesar de sua 
grande capacidade craniana; ou que seja criado para ele um novo gênero.

O fato de que o exemplar KNM-ER-406, classificado como Paranthropus, apresenta 
uma capacidade craniana de 510  cm3 reforça a primeira proposta. Já o crânio KNM-
ER-1470 não apresentar a robustez e as estruturas secundárias associadas ao complexo 
heavy chewing, como a crista sagital que caracteriza o gênero Paranthropus (Rak, 1983; 
Grine; Kay, 1988; Strait et al., 2013; Smith et al., 2015), opõe-se à proposta em questão.

STATUS TAXONÔMICO E POSIÇÃO FILOGENÉTICA DO HOMO ANTECESSOR

A região da Sierra de Atapuerca, no norte da Espanha, apresenta várias evidências 
arqueológicas e, inclusive, paleontológicas descritas e estudadas desde o século XIX 
(Bermúdez de Castro et al., 2017). Especificamente no sítio de Gran Dolina, entre os anos 
de 1994 e 1996, foram realizadas escavações que recuperaram uma coleção de hominínios 
fósseis envolvendo tanto partes do crânio quanto do pós-crânio junto com inúmeros 
artefatos líticos (Bermúdez de Castro et al., 2012; Campaña et al., 2016), datados entre 
800 mil e 1,2 milhão de anos (Falguères et al., 1999; Berger et al., 2008; Moreno et al., 
2015; Arnold et al., 2014).

Os fragmentos faciais encontrados apresentam uma grande similaridade morfológica 
com humanos modernos, e sua capacidade craniana é estimada em 1000 cm3 (Bermúdez 
de Castro et al., 1997). A mandíbula apresenta uma combinação de traços primitivos, 
similares aos primeiros representantes do gênero Homo e derivados (Bermúdez de Castro 
et al., 1997; Carbonell et al., 2005; Bermúdez de Castro et al., 2008), enquanto sua dentição 
apresenta características majoritariamente primitivas. Considerando esse mosaico 
de características, foi proposto que os fósseis de Gran Dolina poderiam ser o Último 
Ancestral Comum (UAC ou LCA, em inglês) entre neandertais e humanos modernos, 
sendo classificados como uma nova espécie: Homo antecessor (Bermúdez de Castro et al., 
1997). Apesar disso, estudos genéticos apontaram que a separação entre as linhagens de 
Homo neanderthalensis e de Homo sapiens teria ocorrido entre 550 e 765 mil anos, o que 
refuta a hipótese proposta por Bermúdez de Castro et al. (1997). Assim, atualmente os 
autores sugerem que Homo antecessor seria, na realidade, próximo filogeneticamente ao 
UAC, mas não o próprio (Bermúdez de Castro et al., 2022).
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Com relação à sua dentição, H. antecessor apresenta traços majoritariamente 
primitivos (como mencionado). Os dentes incisivos são de tamanho comparável a espécies 
basais do gênero Homo, e especificamente os incisivos laterais apresentam formato de pá, 
como ocorre em neandertais (Bermúdez de Castro et al., 1997; Bermúdez de Castro et al., 
2017; Martinón-Torres et al., 2007). Sua dentição posterior apresenta tamanho similar à 
de H. erectus e à de Homo heidelbergensis, sendo seus pré-molares compridos (Bermúdez 
de Castro et al., 1997). No caso desses, há um aumento de tamanho entre o primeiro e o 
segundo pré-molar. Mas no caso dos molares ocorre o oposto: o segundo molar é maior 
que o primeiro, o que é considerado um traço primitivo do gênero Homo (Bermúdez de 
Castro et al., 1997; Bermúdez de Castro et al., 2017; Bermúdez de Castro, 1987). Por fim, 
observa-se uma forte redução do terceiro molar em comparação aos outros dois. Com 
relação à dieta, por meio da análise do desgaste dentário se sugere que os indivíduos da 
espécie H. antecessor comeriam, além de carne, alimentos duros e abrasivos (Pérez-Pérez 
et al., 2017).

Nossos resultados mostram que, do ponto de vista do tamanho da dentição posterior 
(aqui representada apenas pela arcada superior), o H. antecessor apresenta uma dentição 
muito pequena, menor do que o que tem sido salientado na literatura. Por outro lado, 
quando tamanho e forma são levados em consideração ao mesmo tempo, seu vizinho 
mais próximo no morfoespaço é o H. heidelbergensis, o que converge com as proposições 
de Bermúdez de Castro et al. (1997) de certa forma. Voltando apenas ao aspecto “tamanho”, 
nossos resultados favorecem a ideia de que o H. antecessor pode ser de fato o último 
ancestral comum entre neandertais e modernos ou próximo filogeneticamente desse, 
apesar do problema cronológico. Urge que a cronologia de Gran Dolina seja revisada, 
utilizando-se novos métodos de datação.

STATUS TAXONÔMICO E POSIÇÃO FILOGENÉTICA DO HOMO NALEDI

O H. naledi foi primeiramente descoberto entre 2013 e 2014 na câmara de Dinaledi, 
no complexo Rising Star, na África do Sul, perfazendo 1550 ossos que representam (no 
mínimo) 15 indivíduos (Berger et al., 2015). Posteriormente, 133 ossos, representando 
entre 3 e 4 indivíduos, foram encontrados na câmara de Lesedi, também no mesmo 
complexo cavernícola (Hawks et al., 2017). Sua capacidade craniana varia entre 460 e 
610 cm3 (Hawks et al., 2017), sendo muito próxima daquela dos australopitecíneos. Os 
fósseis de Dinaledi estão datados entre 335 e 236 Ka (Dirks et al., 2015).

A dentição do H. naledi é pequena, o que lembra a de algumas espécies tardias do 
gênero Homo (Berger et al., 2015), afastando-o dos Paranthropus e do Au garhi. De acordo 
com Berger et al. (2015), seus dentes são até menores do que aqueles de Au. sediba e 
H. habilis.

No que se refere ao pós-crânio, “H. naledi has humanlike manipulatory adaptations of 
the hand and wrist. It also exhibits a human like foot and lower limb. These humanlike aspects are 
contrasted with a more primitive australopith-like trunk, shoulder, pelvis and proximal femur” 
(Berger et al., 2015, p. 2). Esse mosaico de características do pós-crânio pode nos levar 
a questionar se esses fósseis realmente representam uma sobrevivência tardia de Homo 
com uma capacidade craniana reduzida na África do Sul. Outra possibilidade é que eles 
seriam uma forma tardia de australopitecíneo que ali sobreviveu até recentemente, tendo 
ocorrido uma redução significativa dos dentes posteriores por seleção ou por homoplasia.

Nossos resultados confirmam a pequena dentição posterior da espécie H. naledi, 
bem como o fato de que ela se assemelha, realmente, à de alguns representantes tardios 
do gênero Homo. Isso é esperado tendo em vista sua datação recente, especialmente 
considerando os dentes mandibulares. Quanto à classificação dos hominínios fósseis 
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encontrados em Dinaledi e Lesedi em Australopithecus ou Homo, os resultados por nós 
obtidos concordam com a segunda hipótese, ainda que a capacidade craniana desses 
fósseis seja baixa (Garvin et al., 2017) se compararmos, por exemplo, com a de Homo 
erectus (800 cm3) ou a de Homo heidelbergensis (1.200 cm3), espécies contemporâneas a ele.

Em síntese, nossos resultados por vezes confirmam as propostas da literatura para 
os sete grandes problemas da evolução humana enfocados acima; mas, por vezes, as 
questionam seriamente. Quatro críticas podem ser levantadas quanto à nossa análise: 
primeiro, ela foi efetuada com base em dados secundários, embora essa prática seja 
comum na paleoantropologia uma vez que poucos especialistas têm acesso aos fósseis 
originais, tradição devastadora em nossa área de trabalho; segundo que, das três medidas 
que podem ser tomadas em um dente (comprimento mesiodistal, largura buco-lingual 
e altura da coroa), utilizamos apenas as duas primeiras, pois o alto grau de desgaste 
dentário de nossos ancestrais influencia acentuadamente a terceira medida; terceiro que 
o tamanho dos dentes é muito recorrente na evolução hominínia, conforme já salientado 
anteriormente; e quarto, mas não menos importante, que nossas inferências taxonômicas 
e filogenéticas foram efetuadas com base apenas em um aspecto da paleobiologia dos 
nossos ancestrais.
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