Hampaiden evoluutio

Ensimmaiset hampaan kaltaiset rakenteet kehit-
tyivat noin 500 miljoonaa vuotta sitten ja varsi-
naiset hampaat noin 230 miljoonaa vuotta sitten
dinosaurusten aikakaudella. Valtaosalla elaimista
hampaat eivat ole erilaistuneet yksinystermaista
tappia monimutkaisemmiksi ja korvautuvat lop-
puun kuluttuaan uusilla. Nisakkailla on kehitty-
nyt tarkka purenta, ja siksi hampaat vaihtuvat
vain kerran tai eivat kertaakaan. Koska hampaan
muoto ei muutu puhkeamisen jalkeen, ham-
paat ovat hyva kehitysbiologinen tutkimuskoh-
de. Muuntogeenisten hiirien avulla on selvitetty
hampaan kehitykselle valttamattémia signaali-
polkuja ja tekijoita, jotka hienosaatavat hampai-
den muotoa. Nykyisin fossiiliaineiston seka nisak-
kaiden tutkimuksessa hyodynnetaan alun perin
maantieteen kdyttoon kehitettyja paikkatietojar-
jestelmia ja kolmiulotteisia malleja. Ne ovat avan-
neet uusia nakékulmia hampaiden tutkimukseen.

Hampaiden evoluutio on mita mielenkiintoi-
sin tutkimuskohde. Se yhdistai eri tieteenaloja
ja hyvin erilaisia ndk6kulmia samaan tutki-
muskohteeseen. Ehki juuri siksi se on myos
haastava tutkimusaihe.

Kuten suuri osa luonnontieteistd myos ham-
paiden tutkimus voidaan jéljittdd aina Aristo-
teleeseen asti. Aristoteles kisittelee hampaita
teoksessaan Eldinten syntymisesti (luku S,
kappale 8), jossa hin jakaa hampaat erottaviin
etuhampaisiin ja jauhaviin poskihampaisiin
sekd pohtii sitd, miksi ihmisen viisaudenham-
paat saattavat puhjeta kovin my6haan.

Hampaiden varsinainen tutkimus nykytie-
teen menetelmin alkoi 1800-luvun lopulla,
samoihin aikoihin kuin paleontologia, elimin
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historian tutkimus, tieteenalana syntyi. En-
simmaiset paleontologit, kuten George Cuvier
(1815), olivat myds hampaan muodon tutki-
muksen pioneereja. Cuvier kirjoitti, kuinka
yhdestid fossiilihampaasta voidaan rekonstru-
oida lihes koko eldin. Merkkipaalu hampaan
evoluution tutkimuksessa on yhdysvaltalaisen
Henry Fairfield Osbornin teos Evolution of
mammalian molar teeth vuodelta 1907. Teok-
sessaan Osborn kiy lapi hampaan eri osat ja
selvittad fossiilien avulla hampaan muodon
kehityshistorian. Vaikka merkittivd osa ha-
nen kasityksistddn hampaiden evoluutiosta on
osoittautunut vaaraksi, nykyisin kiytossa ole-
va hammasrakenteiden termisté on perdisin
hénen teoksestaan.

1900-luvun alusta ldhtien my6s hampaiden
kehitysbiologia alkoi kiinnostaa tutkijoita.
Taltd ajalta on museoiden kokoelmissa tu-
hansia histologisia leikkeiti eri lajien — nyky-
dan uhanalaistenkin — kehittyvistd hampaista.
Histologisista leikkeistd selvitettiin hampaiden
homologioita eli sitd, mitkd hampaat vastaavat
toisiaan eri lajien vililld, sekd sitd, miten mo-
ninystermdiset hampaat ovat kehittyneet yk-
sinystermdisestd kantamuodosta (esimerkiksi
Bateson 1898, Bolk 1921, Butler 1939).

Hampaan evoluution tutkimisen
merkitys

Hammasluu ja erityisesti hammaskiille ovat
mineralisoituneinta ja kovinta kudosta nisak-
kaissd. Tama liittyy luonnollisesti siihen, ettd
hampaat ovat ensimmiinen osa ruoan hie-
nontamiskoneistossa. Tastd syystd ne siilyvit
fossiiliaineistossa pitkdin, ja useat sukupuut-
toon kuolleet lajit tunnetaankin vain yhdesti
hampaasta tai kourallisesta hampaita. Koska
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ohjelmat toimivat
yhta hyvin myoés
hammasaineiston
tutkimuksessa
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lajien ruokavaliot voivat olla hyvinkin erilaisia,
kuten harmaahylkeen sy6mi kala tai hevosen
heind, hampaiden muotojen erot kertovat
paljon siitd, mitd eldimet sy6vit. Niinpd ham-
paat ovat varmasti ensimmadisend listalla, jos
paleontologin pitiisi valita vain yksi rakenne
miljoonia vuosia sitten elineesti lajista.
Hampaan niin kutsuttu

Maastomuotojen primaarimuoto mairdytyy
kartoittamiseen jo hampaan kehittyess,
ja mallintamiseen eikd se muutu endi puh-
tarkoitetut keamisen jilkeen. Titen

hampaisto eroaa muusta
luustosta, joka uudistuu
ja muuttuu lipi elimin.
Toisaalta mitd enemmin
hampaita kayttda, sita
enemmin ne kuluvat. Niin
sanottu sekundaarimuoto tulee usein esiin
vasta, kun hammas on kulunut. Monilla ku-
luttavaa ja kuitupitoista kasvisravintoa sy6villd
lajeilla, kuten hevosilla ja norsuilla, poskiham-
paat ovat korkeat ja hampaiden primaarimor-
fologia kuluu pois pian hampaiden puhkeami-
sen jilkeen. Toisilla, kuten pitkalti esikasitel-
tyd ruokaa syovilld nykyihmisilld, hampaiden
primaarimorfologia siilyy lihes halki elamén.

Hampaiden muodon kehitysbiologia

Koska hampaiden muoto ei muutu niiden
puhkeamisen jilkeen muuten kuin kulumalla,
hampaat ovat oivallinen tutkimusmalli muo-
don yksilonkehityksen siditelymekanismeista.
Kuten muussakin nisikkdiden kehitysbiologi-
sessa tutkimuksessa hiiri on ollut keskeinen
mallilaji hampaiden tutkimuksessa.
Muuntogeenisten hiirien avulla on selvitetty
signaalipolkuja, jotka ovat seki valttimattomid
hampaan kehitykselle, ja my6s tekijoits, jotka
vain hienosaitivit hampaiden muotoa. Yksi
tallainen hampaan muodon hienosiitdja on
EDA-geenin (ektodermaalinen dysplasia A)
signalointi. Tdma geeni vaikuttaa hyvin paljon
hampaan kehitykseen my6s ihmisilld. Sen mu-
taatiot aiheuttavat ihmiselld hypohidroottisen
ektodermaalisen dysplasian (geenimutaation
kuvaus 16ytyy Online Mendelian Inheritance
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rolla #305100), jonka oireisiin kuuluvat ham-
paiden puutokset ja poikkeava muoto.

Hiirillg, joilta joko puuttuu EDA-signalointi
tai se on geenitekniikan avulla yliaktivoitu,
muutokset hampaiden morfologiassa vaikut-
tavat pitkilti samoihin ominaisuuksiin, joi-
den on havaittu muuttuvan evoluution aikana
(Kangas ym. 2004). Nimi tutkimukset ovat
my0s osoittaneet, ettd vain yhden kasvute-
kijan ilmentimisen kautta voidaan vaikuttaa
useisiin hampaiden evolutiivisesti merkittaviin
piirteisiin. Tama ehkd osaltaan selittdd, miksi
osa hampaiden evolutiivisista muutoksista
on hyvinkin nopeita. Niihin nopeisiin, alle
miljoonankin vuoden pituisiin evoluutiopy-
rihdyksiin kuuluu esimerkiksi alkuhevosten
(Hyracotherium) hampaiden neljinnen nys-
termén - niin kutsutun hypokoonin - synty.

Keskeinen kehitysbiologinen tekija hampai-
den muodon synnyssi ovat epiteliaaliset sig-
naalikeskukset, kiillekyhmyt (enamel knots)
(Jernvall 1995). Jokaisen hampaan nystermin
kehityksen alussa joukko epiteelisoluja lopet-
taa jakautumisen ja erilaistuu kiillekyhmyk-
si. Nami epiteelisolut puolestaan ilmentavit
useita kasvutekijoitd, jotka estivit uusien
kiillekyhmyjen synty3 lijan ldhelle ja my6s li-
sddvat ympdaroivien solujen kasvua niin, ettd
kiillekyhmy péityy tulevan nysterméan huipuk-
si. Koska kaikkien nystermien kiillekyhmyt il-
mentavit samoja kasvutekij6itd, yhden uuden
nysterman syntyyn ei tarvita suuria geneetti-
sia muutoksia. Tama osaltaan selittad, miksi
esimerkiksi EDA-signaloinnin kautta voidaan
muuttaa kiillekyhmyjen toimintaa ja hampaan
muotoa hyvinkin nopeasti.

Hampaan evoluutiohistoria

Ensimmdiset hampaan kaltaiset rakenteet ke-
hittyivit noin 500 miljoonaa vuotta sitten. Joi-
denkin lihteiden mukaan hampaan kaltaisia
rakenteita oli olemassa jo noin 530 miljoonaa
vuotta sitten, kun nikyvi elaimi kehittyi kam-
brikauden merissa. Selvin todiste hampaiden
olemassaolosta on saatu pienistd selkdjantei-
sistd konodonttifossiileista noin 440 miljoo-
nan vuoden takaa. Konodonttien hampaat oli-
vat ainoat luutuneet osat eldimistd, ja pitkdan



nima lajit tunnettiinkin vain irrallisten ham-
paiden perusteella, mutta hyvin siilyneiden
fossiilipainanteiden perusteella konodonttien
tiedetddn muistuttaneen muodoltaan pienid
ankeriaita. Konodonttien hampaat muodosti-
vat monimutkaisen puremiskoneiston, jolle ei
16ydy vastinetta nykydin eldvissi eldimissa.

T4std eteenpdin hampaiden evoluutio kehit-
tyi monen teeman toistuvaksi kokeiluksi. Mo-
nilla lajeilla hampaista tuli moninystermaisia,
ja on olemassa kaloja, krokotiileja ja nisakkai-
td, kuten saimaannorppa, joilla on keskeniian
hyvin samankaltaiset hampaat. Valtaosalla
eldimistd hampaat eivit ole kuitenkaan erilais-
tuneet yksinystermiistd tappia monimutkai-
semmiksi, ja hampaat my6s korvautuvat uusil-
la, sitd mukaa kuin ne ovat kuluneet loppuun.

Dinosaurusten aikakaudella — alkaen noin
230 miljoona vuotta sitten — eldneet selki-
rankaiset kynodontit (joita ei pidi sekoittaa
aikaisemmin mainittuihin konodontteihin)
olivat osa evoluutiohaaraa, josta mychemmin
polveutuivat nisikkiit. Kynodonteilla, joita
joskus kutsutaan esinisikkaiksi, oli jo moni-
nystermdiset hampaat. Hampaiden kolmio-
mainen (trikonodontti) muoto mahdollisti
tarkan purennan eli hampaiden sopimisen toi-
siinsa purtaessa leuat yhteen.

Yksi evolutiivinen hinta” tarkan purennan
kehittymiselle oli hampaiden vaihtuminen.
Kun esimerkiksi kalojen ja krokotiilien ham-
paat korvautuvat uusilla, sitdi mukaa kuin ne
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kuluvat loppuun, nisikkiiden evoluutiohaa-
rassa hampaiden vaihtuminen viheni, sitd
mukaa kuin purenta kehittyi yha tarkemmak-
si. Nykydin ihmisten kaksi hammaskertaa on
yleisin hampaiden vaihtumismiir, ja useilla
lajeilla, kuten hiirilld, hampaat eivit vaihdu
kertaakaan.

Hampaan kolmiomainen perusmuoto, jossa
keskimmaiisen korkean nystermin molemmil-
la puolilla on pienemmit nystermit, on omi-
naista hyonteissyojille. Hyonteisten syomises-
sd tarvitaan hampaan terdvid nystermid kovan
kitiinikuoren rikkomiseen. Trikonodontista
muodosta kehittyikin sitten nykynisidkkiiden
hampaiston perustyyppi, tribosfeeninen ham-
mas (KUVA 1).

Tribosfeenisessd hampaassa on kaksi toi-
minnallista osaa. Ensimmadinen on leikkaava
osa, jossa yli- ja alahampaiden tullessa pu-
rentaan nystermit liukuvat toistensa vierit-
se. Tilloin alahampaan etuosan nystermien
muodostama kolmio hiertyy ylihampaan
kahta etummaista nystermii vasten ja muo-
dostuu leikkaava pinta. Toinen osa on ruoan
hienontava osa. Siind alahampaan kolmen

taimmaisen nystermin viliin jai syvinne, jo-
hon ylidhampaan protokoninystermd painuu.
Nystermien viliin jaivi aines hienontuu kuten
mausteet morttelissa. Joillakin nykyaan elavis-
td nisakkaistd, esimerkiksi useilla paastiisilld ja
pussieldimilld, on hampaat, jotka eivit poikkea
suuresti tribosfeenisestd kantamuodosta.

KUVA 1. Nisakkaiden ylaposkihampaiden purupintoja. A) Nisdkkdan hampaan perusmuoto, tribosfeeninen
hammas, koostuu kolmesta paanystermasta. Nama ovat protokooni, metakooni ja parakooni. B) Hypokooni
kehittyy ylahampaaseen kielen puolelle protokoonin viereen ja kdytannéssa kaksinkertaistaa hampaan puru-
pinnan. C) Tasta nelikulmaisesta hampaasta on kehittynyt valtaosa nykyisista kasvinsyojien hampaista.
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Tribosfeenisen hampaan on oletettu syn-
tyneen vain kerran nisikkiiden evoluution
aikana, mutta viimeaikaiset fossiililoydot ovat
osoittaneet, ettd timid tyyppi on mahdollises-
ti syntynyt ainakin kaksi kertaa. Varmaa on
ylihampaiden neljinnen nystermin hypo-
koonin evoluutio useaan otteeseen (KUVA 1).
Tamd nystermi on syntynyt ainakin 20 kertaa
kavio- ja sorkkaeldimissid, lepakoissa, peto-
eldimissd ja kadellisissi. Hypokooni kehittyy
ylihampaaseen kielen puolelle protokoonin
viereen ja kidytinnossd kaksinkertaistaa yla-
ja alahampaan yhteenlasketun purupinnan.
Seurauksena tdstd hampaan muoto muuttuu
neliomadiseksi. Ndistd neliomaisistd hampais-
ta on nisdkkiiden evoluutiohistorian aikana
kehittynyt kirjava méiri erilaisia muunnelmia.

Kasvisravinnon haasteet hampaille

Yksi tapa ymmirtdd poskihampaiden mo-
nimuotoisuutta on mitata niiden kruunujen
monimutkaisuutta. Kolmiulotteinen mallin-
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taminen on helpottunut viime vuosina, kun
maantieteen tarpeisiin kehitetyt paikkatie-
tojirjestelmédt ovat levinneet myds muiden
luonnontieteiden kiytto6n. Hampaiden tutki-
muksessa mielenkiintoinen yksityiskohta on,
ettd maastomuotojen kartoittamiseen ja mal-
lintamiseen tarkoitetut ohjelmat toimivat yhti
hyvin my6s hammasaineiston tutkimuksessa.
Hampaat ovat kuin vuoristo, jossa nystermit
ovat vuoria ja niiden viliset alueet laaksoja.

Uudet nystermit lisd4vit ruokaa hienonta-
vien sirmien mairid, ja kolmiulotteisista digi-
taalisista hammasmalleista voidaan laskea eri
sarmit tarkasti (Evans ym. 2007). Esimerkiksi
eldinravintoa sy6vien nisikkididen poskiham-
mas on yksinkertaisin muunnelma varhaisen
nisdkkdin kolmiomaisesta hampaasta. Kai-
kista ruokavalioryhmisti lihan- ja kalansyojit
kayttavit vahiten aikaa ravinnon mekaaniseen
hienontamiseen. Tdmi heijastuu my6s nii-
den hampaissa, joissa erisuuntaisten pintojen
mdird on pieni ja yhtendiset pinnat ovat isoja
(Kuva 2).
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KUVA 2. Poskihampaiden monimuotoisuutta voidaan mitata kolmiulotteisista digitaalisista hammasmalleista.
Naiden mallien avulla pystytaan laskemaan tarkasti eri sarmat (Evans ym. 2007). Sarmien valiin muodostuu
samansuuntaisia pintoja, jotka muodostavat saarekkeita. Naiden lukumaara kertoo hampaan monimutkai-
suudesta. Lihansydjilla, kuten ketulla (ylhaalla vasemmalla) ja australianvesirotalla (ylhaalla oikealla) saarek-
keiden maara on pieni. Kasvinsydjilla, kuten isopandalla (alhaalla vasemmalla) ja uudenguineanvillarotalla
(alhaalla oikealla) saarekkeiden maara on selvasti suurempi. Huomionarvoista on, ettd nama erot ovat saman-
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laisia eri nisdkasryhmissa kuten petoelaimilla ja jyrsijoilla.



Toisaalta kasvisravinto on todellinen haaste
nisikkiille, koska niiden ruoansulatuskanava
ei pysty suoraan sulattamaan soluseinien sellu-
loosaa. Tastd on seurannut, ettd kasvisravintoa
syovien nisakkiiden poskihampaisto on kaik-
kein pisimmialle erikoistunut, jotta kasvisolut
rikkoutuisivat jo suussa. Nystermien ja leik-
kuusirmien lukumairi on lisddntynyt, ja ham-
paiden purupinta voi olla hyvinkin monimut-
kainen kuten isopandalla. Lisihaaste on se,
ettd kasvisravinto sisiltdd usein epapuhtauk-
sia, kuten hiekkaa, ja kasvit itsessddn saattavat
sisaltad hampaita kuluttavia rakenteita. Tastd
syystd kasvien syonti my6s kuluttaa hampaat
loppuun nopeammin kuin esimerkiksi kalan
syonti. Monille nisdkasryhmille, esimerkiksi
hevosille ja lehmille, onkin kehittynyt kor-
keakruunuiset poskihampaat, joten huolimat-
ta nopeasta kulumisesta hampaat kestivit yk-
silon elinidn.

Evolutiivinen ddriratkaisu hampaiden ku-
lumiseen on juurten puuttuminen kokonaan,
jolloin hammaskruunu voi kasvaa jatkuvasti.
Tillaisia hampaita ovat jyrsijoiden etuhampaat
ja monen myyrilajin poskihampaat. Erityises-
ti hiirien etuhampaita tutkitaankin nykydin
kantasolumallina. Viimeaikaisten tutkimusten
mukaan pienti joukkoa kantasoluja kasvavan
hampaan tyvessd sditelee monimutkainen
viestimolekyylien verkosto. Tdmi verkosto
mairad sen, milloin solut jakaantuvat ja erilais-
tuvat, ja lopulta my6s sen, kasvaako hammas
jatkuvasti yksilon koko elimin ajan (Wang
ym. 2007).

Lopuksi

Evolutiivisesta nikokulmasta yksi haaste ham-
paiden uusiutumisen tutkimukselle on se, ettd
nisdkkadt ovat menettineet hampaiden jatku-
van vaihtumisen jo kauan sitten ja evolutiivi-
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» Ensimmaiset hampaan kaltaiset rakenteet kehittyi-
vat noin 500 miljoonaa vuotta sitten, varsinaiset
hampaat noin 230 miljoonaa vuotta sitten.

» Nisdkkaiden hampaiston perusmuoto on kolmio-
mainen, tribosfeeninen hammas, josta on kehitty-
nyt neliomainen hammas yli 20 kertaa itsendisesti.

» Koska hampaan muoto ei muutu puhkeamisen jal-
keen muuten kuin kulumalla, hampaat ovat oival-
linen tutkimusmalli muodon yksilénkehityksen s&a-

telymekanismeista.

kukset, kiillekyhmyt.

» Keskeinen kehitysbiologinen tekija hampaiden
muodon synnyssd ovat epiteliaaliset signaalikes-

nen ratkaisu hampaiden kulumiseen on ollut
vain kruunun korkeuden eikd hammaskerto-
jen lisddminen. Mutta tihdnkin voi loytya vield
apua muuntogeenisten hiirten tutkimuksesta
ja nisikkdiden hampaistojen evolutiivisesta
kirjosta.

Siirtogeenisille hiirille, joilla useiden elinten
kehitysta sddtelevd tirked viestimolekyyliper-
he Wnt-signaalireitti on aktivoitu suussa, ke-
hittyy jatkuvasti uusia hampaita (Jarvinen ym.
2006). Luonnossa ainakin yhdelle puuken-
gurulajille syntyy uusia poskihampaita leuan
perille, sitd mukaan kuin vanhat hampaat
kuluvat loppuun ja putoavat leuan etupdista.
Tidten on mahdollista, etti eri lajien genomien
vertailun ja geenitekniikan avulla voidaan tu-
levaisuudessa hyodyntéi hiiritutkimusten pal-
jastamia hampaan kehityksen yksityiskohtia.
Ehki voidaan jopa oppia kasvattamaan ihmi-
selle uusia hampaita kuten siirtogeeniselle hii-
relle ja puukengurulle. ®
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— Summary

Evolution of teeth

True teeth developed approximately 230 million years ago. Mammals have an accurate dental
occlusion, whereby the renewal of teeth has reduced to two sets of teeth. Since the shape of teeth
does not change after eruption, they form a good subject for developmental biology research.
Research on fossil material and current ecology of mammals has opened up new perspectives into
the research of tooth shape, food, ecology and climate.
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