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 abstract
This paper is in honour to the huge paleontological work done by Dr. Florentino Ameghino, presented on the 

first centenary of his death. 
The origin of mammals is one of the more significant subject of the evolutionary history of vertebrates. 

Fortunately the fossil record of their ancestral group, the Triassic Cynodontia, is particularly rich in South 
America. Since 1960 on numerous discoveries in Argentina and Brazil allowed new observations on their anatomy 
and filogenetic interpretations for a better understanding of the problem. Perhaps the more significant was the 
discovery of the ancestral family Brasilodontidae which include “direct” ancestors to Morganucodonta. Within 
the clade Cynodontia (including Procynosuchidae), three subclades are recognized: Gomphodontia, Galesauria 
and Brasilodonta. Galesauria, including Probainognathia is considered only distantly related to the origin of 
mammals.

A brief account of the Triassic paleoenvironment of the South American Triassic is made. It is considered that 
the Dicroidium Flora played a fundamental role in the diversification of Cynodontia. The very small size and 
the insectivorous habits of the Brasilodonta, along with interrelated conservative and progressive characters 
permited to reach mammalian levels of derivation, as high metabolism, lactance, and so on. It is recognized 
that the behavior of the genetic code, conservative and progressive in some respects, was responsible for the 
“directional evolution” seen amongst Triassic cynodonts, perhaps working more effectively for evolution than 
the natural selection of Darwin. It is briefly commented that the steady progress of molecular biology is opening 
new ways in the complex understanding of the constitution of new and more derive vertebrate groups.

resumen
Este trabajo está dedicado a la proficua y brillante labor científica del Dr. F. Ameghino al cumplirse el primer 

centenario de su fallecimiento.
El origen de los mamíferos es uno de los temas más fascinante de la historia de los vertebrados tetrápodos. 

Felizmente el registro fósil de los cinodontes vinculados al origen de los mamíferos es particularmente rico 
en América del Sur, especialmente en la Argentina y Brasil. Los numerosos hallazgos efectuados a partir 
de 1960 en ambos países han brindado nuevas e inesperadas novedades interpretativas sobre la sistemática 
y evolución de ese variado grupo de terápsidos -Cynodontia- que dieron origen a los primeros mamíferos 
en el límite Triásico-Jurásico. Particularmente el reciente descubrimiento y estudio de los Brasilodontidae 
ha generado una amplia revisión de los Cynodontia. Así se ha reconocido un linaje ancestral a los primeros 
mamíferos, el subclado Brasilodonta, y también otro subclado de especies carnívoras, denominado Galesauria. 
Estos desarrollaron algunos caracteres más derivados que los primeros mamíferos representando un linaje con 
evolución parcialmente paralela a la protagonizada por los mamíferos pero que no fueron ancestros de aquellos 
por desarrollar diversos caracteres más especializados. Los Brasilodonta conservaron caracteres primitivos como 
la muy pequeña talla y hábitos insectívoros al mismo tiempo que desarrollaron dentición más especializada, 
mejor organización del sistema olfativo y auditivo que, junto a una caja cerebral proporcionalmente más amplia, 
les permitió alcanzar niveles de evolución y funcionalidad de verdadero nivel mamaliano. En un somero análisis 
de las posibles condiciones ambientales en que se originaron los mamíferos, no se han detectado influencias 
evidentes de éstas.
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ste trabajo sobre el origen de los ma-
míferos es parte del sentido homenaje 

que el Museo “Carlos Ameghino” de Merce-
des (Bs. As.) brindó a la memoria del insigne 
paleontólogo argentino Dr. F. Ameghino al 
cumplirse el centenario de su fallecimiento 
en 1911.

En los tiempos del sabio casi no se co-
nocían indicios fósiles relacionados ínti-
mamente con el origen y primeras mani-

festaciones de los mamíferos, Mammalia 
Linaeus, 1758, fenómeno que hoy podemos 
señalar que ha ocurrido en el límite Triási-
co-Jurásico, hace unos 215 m.a. en el super-
continente de Pangea.

Por ello, Ameghino se refirió muy vaga-
mente al mismo, en cambio sí se refirió en 
amplitud al origen de los mamíferos ceno-
zoicos (Ameghino, 1887), especialmente de 
nuestro continente.

introducción: el orígen de los mamíferos

E

Mammalia

Morganucodontidae

Trithelodontidae Tritylodon.

Brasilodontidae

Galesauridae

Procynosuchidae

Diademodontidae

Trirracodontidae

Traversodontidae

Jurás.

Triás.

Perm.

Chiniquodont.

Probainognath.

Cynognathidae

Thrinaxodontidae

fig. 1. filogenia tentativa de los cinodontes del Triásico de américa del sur y su culminación con los 
mamíferos Morganucodontidae.
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La diferenciación de los primeros mamífe-
ros de sus ancestros “reptilianos” llamados 
Cynodontes ocurrió en el Triásico más supe-
rior, cerca del límite Triásico-Jurásico (Fig. 
1) hace unos 215 m.a. Sus ancestros directos 
fueron unos pequeños cinodontes, Cynodon-
tia (Owen 1861), de hábitos insectívoros de la 
familia Brasilodontidae, reconocida recien-
temente (Bonaparte et al., 2005), a partir del 
descubrimiento de numerosos ejemplares 
muy bien preservados, colectados en la For-
mación Caturrita (Andreis et al., 1980), del 
Estado de Río Grande do Sul, Brasil, por co-
misiones del Museo Argentino de C. Natura-
les de Buenos Aires y colegas brasileños del 
Museu de Ciencias Naturais, y de la Univer-
sidad Federal de Río Grande do Sul, ambas 
instituciones con sede en Porto Alegre.

El origen de los mamíferos, con todas sus 
cualidades anatómicas que los diferencian 
netamente del resto de los vertebrados, ha 
sido y es un tema de gran interés para los 
estudiosos de la evolución, tal vez atraídos 
por las notables cualidades de algunos lina-
jes mamalianos, incluido el de los Primates y 
especialmente los Homínidos y el Hombre.

Robert Broom fue tal vez el primer paleon-
tólogo que señaló enfáticamente a los Cy-
nodontia como el grupo zoológico que origi-
nó a los primeros mamíferos (Broom, 1912). 
Ese acierto de Broom se mantiene en la ac-
tualidad, aunque con bases comparativas y 
metodológicas más firmemente documenta-
das que a principios del siglo XX.  

Los hallazgos del Triásico Inferior de Áfri-
ca se fueron sucediendo y se prestó mayor 
atención a la anatomía general de los Cy-
nodontia en busca de evidencias morfoló-
gicas firmes que proyectaron nuevas luces 

sobre la transición morfológica entre unos 
y otros.

Así surgieron grupos de investigadores 
en Londres y Cambridge que desarrollaron 
estudios muy detallados sobre los primeros 
mamíferos, dirigidos por K.A. Kermack en 
el University College y por F.R. Parrington 
en Cambridge, que se sumaron a la fructífera 
labor previa de G.G. Simpson.

Nuevos hallazgos y estudios realizados por 
una amplia generación de destacados discí-
pulos, particularmente de Parrington, se de-
dicaron a analizar y comprender cómo habría 
ocurrido el origen de los mamíferos y cuáles 
habrían sido los cambios anatómicos progre-
sivos que culminaron con el surgimiento de 
la condición mamaliana. En tal sentido A.W. 
Cromton y Hopson formaron otra generación 
de estudiosos que fueron ajustando con más 
detalle los diversos aspectos evolutivos de la 
tan analizada transición. No obstante, el re-
gistro fósil indispensable para nuevas obser-
vaciones fue esquivo hasta 2003 (Bonaparte et 
al.) en mostrar los cinodontes que protagoni-
zaron la transición, ya que solo se había lo-
grado definir al llamado “grupo hermano” de 
los mamíferos, pero no al potencial ancestro 
directo de aquellos. Esa falencia del registro 
fósil estimuló al desarrollo de hipótesis varia-
das (Kemp 1982; Hopson y Barghusen, 1986; 
Rowe, 1988), que permitió la elaboración de 
complejos estudios e interpretaciones sobre la 
complejidad del fenómeno evolutivo involu-
crado en la transición Cynodontia Mammalia. 
Entre ese grupo de investigadores (imposible 
nombrarlos a todos en este modesto trabajo), 
creo que se destaca el discípulo de F. R. Pa-
rrington, el Dr. Tom Kemp (Oxford Univer-
sity) quien ha prestado especial atención en 
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reconocer que la citada transición ha inclui-
do una variedad de fenómenos orgánicos, de 
comportamientos y de la compleja estructura 
genética, del genotipo, que fueron condicio-
nando el desarrollo de un metabolismo más 
complejo, que habría generado ese notable 
nivel biológico que ostentan los mamíferos 
(Kemp, 2009). Asimismo, corresponde seña-
lar el notable trabajo realizado por el discípu-
lo de A. W. Crompton, Zhe Xi Luo, por sus 
detallados estudios sobre la transformación 
evolutiva de diversos caracteres craneanos 
(Luo, 2001; 2007).

Los pequeños “protomamíferos” del sur de 
Brasil presentan una cantidad de caracteres 
mamalianos en la dentición, paladar prima-
rio y secundario óseo, en las características de 
la articulación cráneo-mandibular, en el desa-
rrollo del oído interno y en la notable ampli-
tud de la caja cerebral. Estos caracteres muy 
derivados hacia la condición mamaliana, 
ofrecen ciertas dudas para determinar si ya 
son mamíferos o no. Felizmente gracias a la 
excelente conservación de los ejemplares fó-
siles se dispone de muy amplia información 
anatómica del cráneo, mandíbulas y denti-
ción que evitan interpretaciones equívocas. 
Se trata en verdad de especies con gran cer-
canía a la condición mamaliana pero que aún 
conservan unos pocos caracteres que mues-
tran sólo en forma incipiente su transición 
a los mamíferos. Por ejemplo la articulación 
cráneo-mandibular de los mamíferos se veri-
fica entre el cóndilo del dentario y la cavidad 

glenoidea del escamosal, caracteres que están 
presentes en los brasilodóntidos sólo en for-
ma incipiente, sin haber logrado aun el típico 
y especializado desarrollo de los mamíferos.

El hallazgo de los brasilodóntidos y los 
ulteriores estudios e interpretaciones filoge-
néticas que se publicaron (Bonaparte et al., 
2003; 2005; 2006; 2010; Bonaparte, 2011) cau-
só fuertes expectativas en el mundo científi-
co que analiza temas evolutivos de los verte-
brados superiores. Es probable que teniendo 
en cuenta la lenta evolución de los “proto-
mamíferos” a lo largo de los 45 m.a. del Triá-
sico, restarían varios millones de años aún 
para manifestarse el notable nivel evolutivo 
que caracterizó a los primeros mamíferos 
del límite Triásico-Jurásico.

Hoy, gracias a los hallazgos del sur de Bra-
sil, logrados en gran parte por el apoyo de 
la National Geographic Society y a la cola-
boración de los colegas brasileños, se tiene 
certidumbre que los ancestros más cercanos 
de los primeros mamíferos, fueron los ex-
tremadamente pequeños brasilodóntidos al 
igual que los primeros mamíferos, con un 
peso corporal de 10 gramos o menos. Eran 
de hábitos insectívoros con una mezcla de 
caracteres derivados en la dentición, y el vo-
lumen de la caja craneana, y al mismo tiem-
po caracteres primitivos en el tipo de reem-
plazo dentario, en la persistencia de los hue-
sos postdentarios y en la falta de osificación 
de los cartílagos del septum interorbitario, 
entre otros. 
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os “reptiles mamiferoides” mejor co-
nocidos como Cynodontes, han sido 

ampliamente estudiados en sus cualidades 
anatómicas y evolutivas por diversos inves-
tigadores (de los que cito sólo un trabajo): 
Owen, 1859; Seeley, 1884; Broom, 1912; Wat-
son, 1913; Haughton, 1918; Amalitzky, 1922; 
Huene, 1928; Parrington, 1936; Cabrera, 
1943; Minoprio, 1954; Brink, 1955; Cromp-
ton, 1955; Fourie, 1962; Romer, 1967; Hop-
son, 1991; y muchos otros), basados en gran 
parte en los descubrimientos realizados en 
el Triásico de África del Sur, pero también 
en Brasil, Argentina, Antártida, Rusia y Ale-
mania. Hopson y asociados, en trabajos re-
cientes (1991; 2001) tuvieron el mérito de de-
finir e interpretar más ajustadamente a este 
importante grupo ancestral a los mamíferos. 
Bonaparte (2009, 2011) siguiendo lineamien-
tos generales (Hopson, 1991; Kemp, 2005) y 
agregando amplia información inédita que 
aportaron los estudios de los cinodontes 
Brasilodontidae (Bonaparte, 2005), de Bra-
sil, propuso el reconocimiento de tres sub-
clados o agrupaciones bien diferenciadas 
anatómicamente, dentro del clado de los 
Cynodontia (Owen, 1861), originados en la 
familia ancestral Procynosuchidae (Fig. 2). 
Son ellos:

Gomphodonta (Fig. 3 y 4). Considero ten-
tativamente que este subclado se habría ori-
ginado en primitivos Procynasuchidae (Fig. 
2), desarrollando denticiones gonfodon-

tas especializadas para herbívorismo y ta-
llas medianas a grandes. Estos cinodontes 
fueron hábilmente reseñados por Hopson 
(1991; 2001). Se caracterizan por especies 
con notables especializaciones dentarias 
para triturar los vegetales, pero también, a lo 
largo de su extensa evolución desarrollaron 
muchos caracteres mamalianos, cualidades 
presentes en todos los Cynodontia. Los gon-
fodontes están representados por tres fami-
lias principales registradas desde el Triásico 
Inferior hasta fines del Triásico, con algunos 
registros en el Jurásico Inferior. Son ellas 
Diademodontidae (Haughton, 1924), Trirra-
codontidae (Hopson y Kitching, 1972), y las 
familias hermanas Traversodontidae (Hue-
ne, 1936) y Tritylodontidae (Cope, 1884). 
El concepto de “familias hermanas” se sus-
tenta en las notables afinidades morfológi-
cas entre el cráneo y dentición anterior de 
Ischignathus sudamericanus Bonaparte (1963) 
y los caracteres craneanos de los diversos 
Tritylodontidae.

El origen de los gonfodontes, que fueron 
muy numerosos en la Argentina y Brasil, fue 
interpretado por (Hopson y Kitching, 2001) 
en un grupo de cinodontes carnívoros: los 
Cynognalthidae, interpretación que ofrece 
serias dudas. Más probable es inferir su ori-
gen en los primitivos cinodontes Procyno-
suchidae (Broom, 1948) (Fig. 2), del Pérmico 
Superior de África (Kemp, 1979; 2005), que 
poseían caracteres generalizados, aptos para 
generar nuevos tipos adaptativos.

reseña del clado ancestral: los Epicynodontia (Hopson y Kitching, 2001)

l
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fig. 2. Cynodontia ancestral. Procynosuchus del Pérmico superior de África del sur. Procynosuchus 
reúne diversos caracteres ancestrales a la totalidad de los Cynodontia triásicos. a, reconstrucción 
del esqueleto en vista lateral izquierda, largo total estimado 75-80 cm.; B y C, vistas dorsal y palati-
na del cráneo respectivamente; d, vista lateral izquierda del cráneo. Basados en Kemp, 1979.

a

B
C

d
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fig. 3. subclado gomphodonta. a y B, vistas palatina y dorsal respectivamente del cráneo de Dia-
demodon sp., del Triásico inferior de sudáfrica. C y d, vistas palatina y dorsal respectivamente, 
del Traversodontidae Pascualgnathus sp. del Triásico Medio inferior de Puesto Viejo, área de san 
rafael, Mendoza. E y f, vistas palatina y dorsal respectivamente, del cráneo de Massetognathus 
sp. de la formación ischichuca, Triásico Medio de la rioja. figuras modificadas de Kemp (2004), 
Bonaparte (1966) y romer (1967).

a B

C
d

E f



11

El OrígEn dE lOs MaMífErOs  /  JOSé F. BONAPARTE

fig. 4. subclado gomphodonta. a, vista lateral izquierda del esqueleto de un Tritylodontidae, Oli-
gokyphus del liásico (Jurásico inferior) de inglaterra. largo total del mismo unos 65 a 70 cm. B, C 
y d, cráneo en vista palatina; cráneo y mandíbula en vista lateral izquierda; y cráneo en vista dorsal 
respectivamente de Oligokyphus sp. del liásico de inglaterra según Kühne, 1956. E, postcaninos 
superiores e inferiores de Oligokyphus en vista oclusal. f, g y H, vistas palatina, lateral izquierda y 
dorsal del cráneo de Kayentatherium del Jurásico inferior de Usa., según sues 1986. largo total 
del cráneo aprox. 25 cm.

a

B

C

d

E

f

g
H
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Galesauria (Fig. 5 y 6). Se habrían origina-
do en los Procynosuchidae citados, desarro-
llando denticiones y hábitos carnívoros, ca-
racterizados por tallas medianas a grandes, 
y el logro de caracteres más derivados que 
en los más primitivos mamíferos. Estos ci-
nodontes carnívoros se han registrado des-
de el límite Pérmico Triásico con el género 
Galesaurus hasta la mitad más antigua del 
Triásico Superior, ostentando un biocron de 
aproximadamente 35 m.a. Se integra con va-
riadas especies con el cráneo de unos 8 cm 
en Probainognathus (Romer, 1972), del Triá-
sico Medio hasta 30 cm de largo en Belesodon 
(Huene, 1935-42), del Triásico Superior de 
Brasil. 

Las variadas formas de este subclado,  de las 
familias Galesauridae (Lydekker, 1890), Cy-
nognathidae (Watson, 1917), Chiniquodonti-
dae (Huene, 1936) y Probainognathidae (Ro-
mer, 1973), fueron motivos especiales de estu-
dios en busca de un patrón morfoanatómico 
que ilustrara sobre la transición Cynodontia-
Mammalia, especialmente por el caso de Pro-
bainognathus (Romer, 1970; Crompton, 1974; 
y otros investigadores). 

No obstante, si bien ese género presenta 
diversos rasgos mamalianos, otros caracte-
res mostraron ser muy especializados para 
el régimen carnívoro que lo alejaban de la 
hipotética posición ancestral a los Mamma-
lia. Tales caracteres, manifiestos en el fuerte 
paladar primario, los amplios y fuertes arcos 
temporales, las mandíbulas cortas y grue-
sas, la caja cerebral muy pequeña y fuerte 
cresta parietal, fueron caracteres presentes 
en todas las especies de Galesauria, subcla-
do que probablemente se extinguió sin dejar 
descendientes.

fig. 5. Cráneos de algunos integrantes del 
subclado galesauria, cinodontes que abunda-
ron durante gran parte del periodo Triásico. 
a y B, cráneo de Chiniquodon en vistas pa-
latina y dorsal respectivamente; C y d, vistas 
dorsal y palatina del cráneo de Probelesodon, 
de unos 12 cm. de largo; E, vista lateral iz-
quierda del cráneo y mandíbula de Probele-
sodon en vista lateral izquierda. largo total 
del cráneo 80 m.m. Basado en Kemp, 2005, 
romer, 1969 y 1973.

a
B

C d

E



13

El OrígEn dE lOs MaMífErOs  /  JOSé F. BONAPARTE

Brasilodonta (Fig. 7 y 8). Por la evidencia dis-
ponible se infiere que este subclado se habría 
originado en los Procynosuchidae del Pérmi-
co Superior, desarrollando diversos carac-
teres mamalianos pero conservando tallas 
pequeñas y hábitos insectívoros. Este sub-
clado de pequeños cinodontes triásicos fue 
reconocido recientemente (Bonaparte, 2011), 
por las fuertes diferencias morfológicas que 
presenta con los restantes cinodontes agru-
pados tanto en Gomfodonta como en Gale-
sauria. El conocimiento de los Brasilodonta 

(familias Brasilodontidae y Triltheledonti-
dae) (Broom, 1912), está basado en diversos 
descubrimientos realizados en África, Brasil, 
Argentina, y restos fragmentarios en Europa 
y Norteamérica. Fueron de muy pequeña ta-
lla, con cráneos de 30 mm a 60 mm de largo, 
y de probables hábitos insectívoros. 

Los cinodontes que denominé “pre-ma-
malianos” (Bonaparte, 2011) o sea los bra-
silodóntidos y tritheledóntidos integran 
claramente la línea evolutiva conducente a 
los mamíferos. El género Brasilitherium es 

fig. 6. subclado galesauria. El cinodonte carnívoro Probainognalthus del Triásico Medio de la 
rioja, originalmente se lo relacionó estrechamente al origen de los mamíferos, pero muestra espe-
cializaciones que impiden considerarlo como un potencial ancestro. a y B, vistas palatina y dorsal 
del cráneo; C, vista lateral izquierda del cráneo; d, vista lateral izquierda de la mandíbula; E, ejem-
plar juvenil referido tentativamente a Probainognalthus. Basado en romer, 1970 y Bonaparte y 
Crompton, 1994.

a
B

C
d

E
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fig. 7. subclado Brasilodarita. familia Brasilodontidae. a, reconstrucción del cráneo y mandí-
bulas de Protheriodon estudianti, en vista lateral izquierda. B, el cráneo y mandíbula del mismo 
como se ha preservado, en vista lateroventral derecha. largo total del cráneo: 44 mm. Procede 
del sector inferior de la formación santa María, de edad aproximadamente Triásico Medio, la-
diniano. C, cráneo de Brasilodon quadrangularis en vista lateral izquierda. largo máximo del 
cráneo reconstruido en el sector del premaxilar, 30 mm. Procede de las areniscas masivas de la 
formación Caturrita, en el Estado de río grande do sul. d, cráneo y mandíbula de Brasilithe-
rium riograndensis en vista lateral izquierda. largo total del cráneo 28 mm. Procede del sector 
inferior de la formación Caturrita, Municipio de faxinal do saturno. su antigüedad corresponde 
al noriano inferior, Triásico superior. E y H, cráneo y mandíbula de Minicynodon maieri en vista 
lateral izquierda y derecha, según se ha preservado. largo total del cráneo 23 mm. Procede de 
los mismos niveles que el ejemplar indicado con d. f, vista bucal de un postcanino inferior de 
Brasilitherium sp. mostrando el proceso de bifurcación de su raíz que aun no se ha concretado. 
no obstante, los canales nutricios ya están bien divididos. Procede de la formación Caturrita en 
las cercanías de Candelaria, rgs. g, sector anterior del dentario de Brasilitherium sp. mostrando 
detalles de su proyección anterodorsal, sus incisivos procumbente y la débil sínfisis mandibular. 
igual procedencia que en f. Todos los materiales de esta figura son parte de la colección paleon-
tológica de la Ufrgs de Porto alegre, Brasil.
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anatómicamente transicional a los morganu-
codóntidos (Bonaparte et al., 2003; 2005; 
2006; Bonaparte, 2011). Las dos familias de 
Brasilodonta muestran relaciones de grupo 
hermano entre ellas, en tanto que los brasi-
lodóntidos en particular, con los morganu-
codóntidos.

Los brasilodóntidos son conocidos tenta-
tivamente desde el Triásico Inferior (Das y 
Gupta, 2012) y más claramente desde el Triá-
sico Medio hasta el Noriano Inferior, y los 
tritheledóntidos desde el Noriano Inferior 
(Bonaparte et al., 2001), hasta el Jurásico Infe-

rior (Crompton, 1958; Sidor y Hancox, 2006; 
Martinelli y Rougier, 2007).

Los brasilodóntidos indican haber sido 
conservadores en ciertos caracteres, debido a 
su pequeño tamaño y sus hábitos insectívo-
ros, pero progresistas por el desarrollo inci-
piente de la articulación dentario-escamosal; 
un promontorio bien diferenciado; los post-
caninos con reemplazos más espaciados; por 
el desarrollo de cúspides linguales en los 
postcaninos inferiores; por el complejo con-
tacto mesio-distal entre ellos; y la incipiente 
bifurcación de las raíces de los postcaninos 

C

B

d

fig. 8. subclado Brasilodonta. 
algunos representantes de la fa-
milia Tritheledontidae, frecuen-
temente considerada como el 
“grupo hermano” de los mamífe-
ros. a, vista palatina del cráneo 
de Riograndia, Triásico superior 
de Brasil; B, vista lateral izquier-
da del cráneo y mandíbula del 
mismo; C, vista lateral derecha 
del cráneo y mandíbula de Cha-
liminia, Triásico superior de la 
rioja; d, vista dorsal del cráneo 
del mismo; E, reconstrucción en 
vista palatina del cráneo de Pa-
chygenelus, Jurasico inferior de 
África del sur; g, vista lateral 
del cráneo y mandíbula del mis-
mo. E, vista lateral de los postca-
ninos superiores e inferiores que 
muestran detalles de especiali-
zaciones no presente en los más 
primitivos mamíferos. Basado en 
soares, 2004; Bonaparte, 1980 y 
Hopson (com. pers.).
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(Fig. 7F). Además ellos muestran una caja 
cerebral más grande y la cresta parietal muy 
reducida.

Aparte de los Brasilodonta en el registro 
fósil de la Argentina y Brasil, se han des-
cubierto y estudiado diversos cinodontes 
con numerosos caracteres evolutivos muy 
significativos para el tema del origen de los 
mamíferos (Fig. 9); son ellos Therioherpeton, 

Prozostrodon (Bonaparte y Barberena, 1975; 
2001), y Ecteninion (Martínez et al., 1996), 
pero que presentan dificultades para inter-
pretaciones sistemáticas confiables. No obs-
tante son suficientes para demostrarnos que 
el origen de los mamíferos estuvo precedido 
de una amplia variedad de tipos adaptativos 
muy próximos a esa condición, una verda-
dera radiación adaptativa premamaliana.

fig. 9. Cinodontes de afinidades 
inciertas por estar incompleta-
mente preservados o por poseer 
caracteres de difícil interpreta-
ción sistemática. son ellos: a, B 
y C, cráneo de Therioherpeton 
del Triásico superior de Brasil, 
en vista dorsal, lateral derecha; y 
postcaninos superior e inferior en 
diversas vistas. d, cráneo incom-
pleto en vista lateral izquierda, y 
mandíbula derecha en vista me-
dial, de Prozostrodon, también 
del Triásico superior de Brasil. E y 
f, vistas palatina y lateral derecha 
del cráneo y mandíbula de Ecteni-
nion, del Triásico superior de is-
chigualasto, Prov. de san Juan. 
Basados en Bonaparte y Barbere-
na, 1975 y 2001; Martinez et al., 
1996.
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l Periodo Triásico, que fue tan prolí-
fico en el desarrollo de grandes y no-

vedosas comunidades de plantas, (Flora de 
Dicroidium) y de vertebrados tetrápodos (Ar-
chosauria, Sinapsida, Lepidosauria), se inició 
con las tristes consecuencias de la gran extin-
ción del Pérmico Superior que terminó con el 
90% de las especies continentales y marinas 
de esa época (Benedetto, 2010 y referencias), 
por el intenso vulcanismo que ocurrió en 
Siberia durante muchos miles de años, con-
taminando de tal grado a la atmósfera y los 
mares, que su recuperación total demoró va-
rios millones de años.

En consecuencia el Triásico Inferior habría 
sido, en términos generales, pobremente po-
blado por animales y plantas continentales 
y marinas. No obstante, algunas evidencias 
regionales nos indican que el desastre post 
eruptivo no habría sido tan general por cuan-
to se han verificado excepciones regionales, 
por ejemplo en la biozona de Lystrosaurus en 
África del Sur, Antártida, India y en el sur 
mendocino en donde se han registrado cier-
to numero, limitado, de animales y plantas, 
(González Díaz, 1967; Bonaparte, 1966, 2000; 
Ottone y García, 1991; Artabe et al., 2001).

Pero recién a principios del Triásico Medio 
se han registrado abundantes familias de te-
trápodos, por ejemplo en las Formaciones 
Puesto Viejo y Río Mendoza en la Prov. de 
Mendoza. La notable flora de Dicroidium en 
el Hemisferio Sur y los primeros depósitos 
de carbón vegetal hacen su amplia aparición 

Posible influencia del ambiente en la evolución 
de los “proto-mamíferos”

E también en el Triásico Medio. Esta situación 
favorable del ambiente duró, por lo menos en 
América del Sur, hasta el límite Carniano-No-
riano, al finalizar el Ischigualastense (Bona-
parte, 1973), o sea aproximadamente duran-
te unos 25 m.a. A este periodo tan favorable 
para la biota, le sucedió una fuerte extinción: 
las familias de cinodontes Chiniquodontide, 
Probainognathidae y Traversodontidae son 
desconocidas después de esa época, proba-
blemente por un fuerte cambio ambiental que 
se infiere, se observa entre las Formaciones Is-
chigualasto y Los Colorados.

Los depósitos de red beds de la Formación 
los Colorados que se superponen en gradual 
transición a las capas grises de la Formación 
Ischigualasto (Stipanicic y Bonaparte, 1979) 
de América del Sur, como así la sección infe-
rior de la Formación Elliot de África del Sur 
(Sidor y Hancox, 2006) serían buenos indica-
dores de un fuerte cambio ambiental, con do-
minancia de clima semiárido, responsable de 
la extinción del límite Carniano-Noriano.

No obstante el ambiente de las capas rojas 
no habría sido tan árido porque una nueva 
variedad de reptiles y cinodontes, junto a 
árboles petrificados, se han registrado en las 
capas rojas del Triásico Superior de Suda-
mérica (Bonaparte, 1971; Rougier et al., 1995; 
Martinelli y Rougier, 2007; Bonaparte y Mi-
gale, 2010) y en África del Sur. Los cambios 
ambientales que ocurrieron durante el Triá-
sico (brevemente sugeridos más arriba), ha-
brían tenido influencia en la evolución de los 
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Cynodontia pero en forma diferencial según 
lo sugiere el abundante registro fósil de la 
Argentina y Brasil. La abundancia y diversi-
dad de la flora de Dicroidium, con más de 250 
especies de megaplantas y más de 700 de mi-
croflora (Artabe et al., 2001) registrada en los 
diversos ambientes sedimentarios (Spalletti, 
2001) representó un inestimable e imprescin-
dible recurso, directo o indirecto, de alimenta-
ción para los vertebrados tetrápodos, incluso 
los cinodontes citados más arriba. Probable-
mente para los Galesauria (Bonaparte, 2011) 
y los Gonfodonta (Hopson y Kitching, 2001) 
fue una fuente generosa de alimentación que 
generó diversidad taxonómica y aumento de 
la talla. Pero para los Brasilodonta la influen-
cia fue distinta porque conservaron la talla 
pequeña y sus hábitos insectívoros, pero in-
crementaron el perfeccionamiento anatómi-
co hacia el nivel mamaliano en el desarrollo 
del neurocráneo, el proceso masticatorio y la 
reducción de los huesos postdentarios, entre 
muchos otros caracteres.

El ambiente de este período sufrió fuertes 
cambios a lo largo de sus 45 m.a. de duración 
y parece haber sido un factor ambivalente, 
ocasionando extinciones de distinta magni-

tud y novedosas recuperaciones. El registro 
del linaje conducente a los mamíferos, los 
Brasilodontidae, habría originado a los pri-
meros Morganucontes antes de finalizar el 
Triásico Superior. Las especies sobrevivien-
tes de Brasilodontidae se habrían extinguido 
poco después en el límite Triásico-Jurásico. 

La historia evolutiva de los Brasilodontidae 
indica que no habrían sido afectados ma-
yormente por los cambios ambientales, tal 
vez por su minúsculo tamaño y sus hábitos 
subfosariales.

 A pesar de estos notables cambios faunís-
ticos y ambientales ocurridos en el Triásico, 
no percibimos algún cambio radical en la 
continua evolución, aparentemente “direc-
cional” del grupo ancestral a los mamíferos 
(Fig. 10).

Finalmente, el límite Triásico- Jurásico mar-
ca otra importante extinción, afectando tanto 
a la flora (Artabe et al., 2001) como a la fauna 
(Benton, 1983). En tal sentido, el registro fósil 
de América del Sur y África del Sur indican 
que los Prestosuchidae, Ornithosuchidae, 
Aetosauria, Melanorosauridae, y aún los pe-
queños Brasilodontidae no sobrevivieron la 
extinción del Triásico final.
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l cuadro de evidencias fósiles de cino-
dontes triásicos (Hopson y Kitching, 

2001; Kemp, 2005 y otros), no sólo es de am-
plitud para demostrar que han sido la fuente 
de donde se originaron los mamíferos, sino 
que también nos demuestran que el clado de 
los pequeños Brasilodontidae (Bonaparte et 
al., 2005) ha tenido esa virtud. La morfología 
anatómica, ósea, provista por sus integran-
tes es muy clara en indicarnos una ancestría 
cierta con los Morganucodontidae (Kuhne, 
1958), y eventualmente con los Kuehneothe-
ridae (Kermack et al., 1968), pero muy incier-
ta con los Haramyidae (Butler, 2002). Este 
significativo logro es, no obstante, muy par-
cial, para comprender en amplitud el logro 
de la condición mamaliana. La morfología 
ósea de los fósiles, a pesar de su extensa in-
formación sobre algunas de las partes blan-
das (músculos, inserciones, amplitud nasal 
y cerebral), poco nos dice sobre el funciona-
miento interrelacionado de su organización 
funcional (Kemp, 2005), como así de los fac-
tores internos y externos que condicionaron 
su evolución y menos aún de sus aspectos 
moleculares y de cómo fue afectado su ge-
noma para generar los numerosos caracteres 
novedosos que distinguen el primitivo nivel 
mamaliano.

No obstante, el amplio registro fósil de los 
cinodontes Permo-Triásico y las numerosas 
y generalmente coincidentes interpretacio-
nes sobre la permanente evolución de sus 

integrantes (Rowe, 1993; Hopson, 1991), nos 
brindan una amplia perspectiva sobre las 
vías evolutivas del conjunto, que muestran 
diferencias por cierto, pero que permiten 
inferir que un fuerte componente de “evo-
lución direccional” (Kemp, 2009), se ha ma-
nifestado entre casi todos los linajes triásicos 
(Gomfodonta, Galesauria y Brasilodonta) 
(Bonaparte, 2012), algunos de largo biocron 
pero finalmente estériles, en tanto que sólo el 
de los Brasilodonta habría generado a uno o 
más grupos de primitivos mamíferos (Bona-
parte et al., 2003; 2005; 2006).

Dentro de los numerosos caracteres que 
nos sugieren una “evolución direccional” 
que habría ocurrido en forma diferencial 
en todos los cinodontes triásicos, tenemos 
aquellos estrechamente comprometidos con 
la alimentación que incluyen: cavidad nasal 
paulatinamente más compleja; dentición su-
perior e inferior progresivamente más com-
pleja con facetas de oclusión para una mas-
ticación más efectiva; paladar secundario 
óseo cada vez más extenso hacia atrás para 
favorecer la respiración; dentario progresi-
vamente más amplio en la región de la rama 
ascendente y un paulatino acercamiento a la 
región de la articulación cráneo-mandibular; 
paulatina reducción de los huesos postden-
tarios y su gradual incorporación al oído me-
dio; creciente robustez del arco cigomático 
para musculatura temporal más fuerte; y el 
grosor de la mandíbula y de la sínfisis man-

Comentarios sobre otros aspectos del origen de los mamíferos

E
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dibular, progresiva osificación del septo inte-
rorbitario; progresivo desarrollo y volumen 
del promontorio y mayor complejidad de los 
huesos perióticos; huesos del propodio con 
superficies articulares mejor definidas; ileon 
con una amplia reducción del proceso poste-
rior y mayor desarrollo del proceso anterior, 
logrando así extremidades menos divergen-
tes lateralmente.

Es claro que todos estos cambios fueron re-
sultando en especies progresivamente más 
versátiles en la amplia gama funcional de sus 
integrantes. Prueba de ello es la gran distri-
bución geográfica que alcanzaron y su largo 
biocron de millones de años.

Aunque es imposible determinar el com-
portamiento genético entre los cinodontes 
triásicos ancestrales a los mamíferos, consi-
dero que se trataría del más importante fac-
tor de la notable evolución entre cinodontes 
y mamíferos. Eventualmente mucho más de-
terminantes que la influencia generada por 
los cambios ambientales, o eventualmente 
concomitantes a ellas. 

El notable progreso de la biología molecular 
(Kemp, 2009; Bahr, 2013), está teniendo am-
plia influencia sobre las variadas disciplinas 
en que se estudian seres vivos actuales o del 
pasado, en particular en los estudios paleon-
tológicos dirigidos a entender un poco mejor 
la evolución y el origen de las especies.

Casi nada es conocido en el aspecto gené-
tico de la evolución de los cinodontes, por 
lo que me será permitido decir unas pocas 
palabras sobre el tema, inspirado por lo que 
observamos en los numerosos cambios mor-
fológicos ocurridos en ese período.

El continuo y “direccional” (Kemp, 2005), 
cambio evolutivo de las diferentes partes del 

cráneo y mandíbulas inferiores, habría sido 
controlado o dirigido por un sistema desco-
nocido de organización genética. Aún cuan-
do no podemos descifrarlo, un comentario 
en general puede darnos alguna aproxima-
ción a este tema.

En el cráneo y mandíbulas inferiores del 
grupo que tratamos, los cinodontes triási-
cos y los mamíferos morganucodóntidos, se 
pueden reconocer algunas áreas especiales 
de caracteres óseos estrechamente interre-
lacionados para conformar funciones com-
plementarias. El área olfativa de la cavidad 
nasal, el premaxilar, dentición, paladar se-
cundario óseo, la totalidad de la mandíbula 
inferior y su articulación con el cráneo actua-
ban, junto a un gran complejo muscular, para 
seleccionar y lograr un mejor procesamiento 
predigestivo de la comida. La caja craneana 
vinculada a la función nerviosa; el promonto-
rium, estribos y el cuadrado-articular para la 
audición cumplían funciones decisivas para 
coadyuvar al logro de alimentación. Tal vez 
estos conjuntos de órganos correlacionados 
contribuyeron durante los largos tiempos 
triásicos para lograr una función más com-
pleja y efectiva, hasta desarrollar un nivel 
mamaliano de procesamiento de la comida, 
sin dudas por medio de un estricto control 
genético “direccional”.

En los brasilodóntes (Fig. 7) y asimismo 
en el resto de los cinodontes, nos muestran 
una “evolución direccional” de estos siste-
mas óseos interrelacionados. Ellos presentan 
etapas sucesivas en cada área del sistema 
masticatorio, posiblemente debido a un con-
trol molecular de uno o varios “master gen” 
trabajando en combinación con el complejo 
genoma de la especie durante los extensos 
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tiempos triásicos. Esta relación parece lógica 
por cuanto el mejor uso o aprovechamiento 
de la comida logrado paulatinamente, ten-
dría efectos correlativos con la total organi-
zación y funcionalidad del organismo. En-
tiendo que la organización molecular favore-
cía o incitaba a aquellos cambios anatómicos 
que favorecieron el logro de un metabolismo 
más efectivo o beneficioso para la existencia 
y reproducción de la especie.

El resultado beneficioso de los “cambios di-
reccionales” habría producido una mejora en 
el nivel del metabolismo, capaz de generar 
la lactancia, tan característica de los mamí-
feros.

 La transición morfológica entre brasilo-
dóntidos y morganucodóntidos y la poste-
rior historia de los mamíferos, sugiere que 
los “cambios direccionales” no se detuvieron 
totalmente cuando el nivel mamaliano fue 
alcanzado. Por ejemplo: la raíz de los post-
caninos, la articulación cráneo-mandibular, 
el oído medio, etc., siguieron perfeccionán-
dose.

Además de los brasilodóntidos comentados 
más arriba, varios tipos adaptativos fueron 
originados y desarrollados a partir del tipo 
ancestral de nivel procinosúquido desarro-
llando muchos caracteres mamalianos junto 
a otros muy especializados que los alejó de 
la ancestría mamaliana. Fueron los galesáu-
ridos, gonfodontes, trinaxodóntidos, cynog-
náthidos, chiniquodóntidos, probainogná-
thidos, los cuales, no obstante fueron exito-
sos durante muchos millones de años. Casi 
todos ellos se extinguieron antes de finalizar 
el Triásico, excepto los tritilodóntidos.

Los trithelodóntidos y en particular los 
brasilodóntidos fueron especialmente de pe-

aa

B

queños tamaños, posiblemente insectívoros 
y provistos con un primitivo paladar prima-
rio formado por amplios pterigoides, vacui-
dades interpterigodeas y el paraesfenoides; 
prácticamente iguales a los mamíferos mor-
ganucodóntidos excepto que en éstos las va-
cuidades están selladas por extensiones me-
diales de los pterigoides.

En contraste, los cinodontes carnívoros “no 
mamalianos” desde el nivel de Galesaurus, 
(Sidor y Smith, 2004), en adelante (Fig. 5 y 6) 
tuvieron cráneos de tamaño mediano, de 80 
mm o más hasta dimensiones gigantes como 
en Belesodon (Huene, 1935-42), con un paladar 
primario angosto y las aberturas interpteri-
goideas obliteradas (Bonaparte, 2012). Ellos 
se adaptaron al hábito carnívoro y por ello 
desarrollaron caracteres derivados especia-
les en el arco zigomático, dentición y fuertes 
mandíbulas con sínfisis fusionadas. Algunas 
de estas familias se extinguieron en el Triá-
sico Inferior (Galesauridae y Thrinaxodon-
tidae), otras al comienzo del Triásico Medio 
(Cynognathidae), otras al fin del Carniano 
(Probainognathidae y Chiniquodontidae), 
contrastando así con los brasilodóntidos que 
con su muy pequeño tamaño sobrevivieron 
hasta el Noriano Inferior. Los tritheledón-
tidos resultaron, probablemente, un grupo 
estéril, de pequeño a mediano tamaño, que 
sobrevivieron hasta el Jurásico Inferior.

La hipótesis de este trabajo para entender 
la evolución de los cinodontes triásicos, sean 
insectívoros, carnívoros y o gonfodontes, es 
que la persistente pequeña talla y la dieta in-
sectívora habría persistido en el subclado de 
los Brasilodonta, sin ser mayormente afec-
tados por los cambios climáticos y ambien-
tales del Triásico (Artabe et al., 2001). Por el 
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fig. 10. Cladograma en el que se ilustra, esquemáticamente, la “evolución direccional” que se 
desarrollo entre los “reptiles” sinapsidos (terápsidos), desde niveles muy primitivos de evolución 
presente en el Pérmico superior, hace unos 250 millones de años. Esta “evolución direccional” –sin 
más objetivos que el constante perfeccionamiento del organismo para sobrevivir y reproducirse cada 
vez más eficazmente– logró, después de millones de generaciones, conseguir un alto nivel biológico, 
caracterizado por un complejo metabolismo, una temperatura corporal constante y entre otros avan-
ces la lactancia, que asegura óptima alimentación a las crías. Modificado de Kemp, 2005 y autores 
anteriores.  abrev.: PVsJ: Universidad nacional de san Juan, argentina. Ufrgs 1043: Universidad 
federal río grande, Brasil.
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contrario en el subclado de los Galesauria y 
eventualmente de los Gonfodonta se habrían 
generado cambios en el comportamiento ge-
nético estimulados por el gran cambio am-
biental que significó el dominio de la flora de 
Dicrodium, con más de 500 especies nuevas. 
Esa flora significó el desarrollo de una nueva 
y riquísima biota (insectos, molusco, crustá-
ceos y varios tipos de invertebrados y verte-
brados), a la que se adaptaron los cinodontes 
gonfodontes y galesaurios dando lugar a un 
florecimiento de nuevos tipos adaptativos. 
Los brasilodóntidos habrían mejorado muy 
lentamente algunas partes de su organismo 
a lo largo del Triásico, sin producirse adap-
taciones propias de tallas más grandes. Es 
probable que cuando la pequeña talla se 
modificaba a mayores tamaños por nuevos 
comportamientos y hábitos alimenticios, se 
producían gradualmente muchos cambios 
anatómicos y etológicos. La mayor talla los 
habría atrapado en un linaje estéril. El có-
digo genético conservador (Copelli, 2010), 
habría modificado su antiguo control sobre 
algunas partes del genoma, estimulado por 
la abundante biota (con nueva y abundan-

te vegetación en el Triásico Medio) (Artabe 
et al., 2001), que florecieron en ese tiempo, o 
aún antes.

Por supuesto que el comportamiento ge-
nético fue responsable por los caracteres 
anatómicos conservadores y también por los 
derivados de los prolíficos y exitosos bra-
silodóntidos, como por el desarrollo de los 
caracteres derivados de los cinodontes car-
nívoros, depredadores que ostentaron éxitos 
de larga duración.

Siguiendo los provocativos argumentos 
(Kemp, 2009), intentamos en este ensayo 
desarrollar alguna discusión básica sobre 
temas no-morfológicos, esperando entender 
un poquito mejor la evolución de los Cy-
nodontia (Hopson y Kitching, 2001).

Si bien es cierto que la “evolución direccio-
nal” hacia un metabolismo más elaborado 
no fue previamente planeada, ocurrió por 
un proceso genético desconocido, natural, 
de continuo perfeccionamiento funcional 
del organismo, atestiguado por el registro 
fósil. Esto nos hace pensar que la “selección 
natural” de Darwin se explicaría mejor con 
la participación genética.
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