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Esta contribucion es la primera entrega de una serie de articulos que intentan dar a conocer los
mayores hitos en la evolucion de los mamiferos, particularmente aquellos de América del Sur.

Hace poco mas de 300 millones de afios antes del
presente, unos pequefios animales lagartiformes sa-
lian de sus escondrijos en la base de troncos caidos,
en busca de insectos y gusanos para alimentarse. Estos
pequenios tetrapodos (vertebrados con cuatro patas) po-
nian sus huevos fuera del agua, y aunque esto parezca
un dato trivial, de ninguna manera lo fue. Estos minus-
culos animales fueron los primeros amniotas (Figura 1) y
a ellos deben (y debemos) su existencia tres de los ma-
yores grupos de tetrapodos: los “reptiles”; las aves y los
mamiferos. A pesar de ser muy exitoso, este innovador
grupo de vertebrados tuvo que sobreponerse a un sinfin
de contratiempos, entre ellos la gran extincion de finales
del Pérmico (250 ma.) que diezmo a méas del 80 por cien-
to de las especies vivientes del planeta. Sin embargo,
con una herramienta clave como el huevo amniota, un
craneo super liviano y un cuerpo pequefo y escurridizo,
los primeros amniotas se las ingeniaron para sobrevivir
y dieron origen a dos grandes grupos de tetrapodos: los
sauropsidos (tortugas, lagartos y dinosaurios) y los si-
napsidos, siendo este Ultimo linaje el conducente a los
mamiferos.

Hubo dos linajes de sinapsidos, los pelicosaurios
que se extinguieron a finales del Pérmico vy los terapsi-
dos que sobrevivieron a la gran extincion permo-triasica.
Estos animales eran de tamafio pequefio a grande y los
hubo tanto herbivoros como carnivoros e insectivoros.
Los terapsidos mostraban ciertas innovaciones respec-
to de los sinapsidos tempranos como una expansion de
la musculatura mandibular, un incremento en el tamaio
del cerebelo y una postura erecta. Los terapsidos fueron
muy diversos y en esa variedad de formas se encontra-
ban los cinodontes (Cynodontia) en la linea ancestral

El huevo amniota

Los modernos tetrapodos tienen huevos con membranas
semipermeables (permiten la entrada de oxigeno y la salida de
diéxido de carbono) y contienen suficiente alimento para que el
embridn se desarrolle en su interior de manera completamente

independiente del agua. Tres membranas recubren al embrion de
los amniotas y cada una cumple una funcion especifica. El corion
es la capa mas externa y se halla justo debajo de la cascara. Rodea
al embridn y al saco vitelino donde se almacenan los alimentos y
permite el intercambio gaseoso ademas de retener el agua. El
amnios, rodea al embrién y mantiene la cavidad embrionaria
llena de liquido. El alantoides, forma al saco involucrado en la
respiracion y el almacenamiento de los productos de excrecion. La
conquista del medio terrestre por parte de los vertebrados es una

consecuencia de la aparicion del huevo amniota. El huevo de la

gallina es el ejemplo mas familiar de huevo amniota, sin embargo,
la placenta humana es también un huevo amniota muy derivado
del patréon ancestral .

de los mamiferos. Los cinodontes se originaron en el Triasico tem-
prano (245-250 Ma.) y fueron también muy diversos. Estos anima-
les tenian varios rasgos premonitorios del plan corporal mamaliano.
Sus dientes poscaninos estaban diferenciados por su forma, tenian
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un paladar secundario 6seo que les permitia separar la cavidad nasal de la boca, mostraban una reduccion de los huesos
postdentarios, un alargamiento del hueso dentario que tenia ademas un condilo y una fosa maseteérica, y tenian una postura
erecta de sus miembros.
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CONCEPTOS Y DEFINICIONES

MAMIFEROS

Los mamiferos son un grupo de vertebrados que incluye
a los monotremas (ornitorrincos y echidnas), los marsupiales
(comadrejas, canguros) y los placentarios (ratones, elefantes,
humanos). La definicion y extension del concepto de mamifero
(Mammalia en la jerga cientifica) es en cierta medida arbitra-
ria. Aunque parece bastante simple distinguir un mamifero ac-
tual de un reptil o de un anfibio (Figura 2) cuando intentamos
trasladar esa definicion al registro fosil se presentan proble-
mas tales como: ¢/ cuales son los caracteres verdaderamente
diagnésticos de la Clase Mammalia? ; Cuantos de esos carac-
teres deben estar presentes en un animal fosil para conside-
rarlo un mamifero? ;Es crucial la determinacién del conjunto
de rasgos mamalianos o simplemente debemos aceptar que
el concepto de Mammalia es cambiante conforme aumenta
nuestro conocimiento del grupo? Los biélogos evolutivos han
debatido largamente al respecto y se puede decir que en la
actualidad hay dos conceptos ampliamente aceptados. El méas
amplio incluye dentro de Mammalia a los mamiferos actua-
les mas todas las formas fosiles del Mesozoico (excluyendo
a los cinodontes). El menos amplio, incluye a los mamiferos
actuales, su ancestro comin mas proximo y una serie de for-
mas extintas intimamente relacionadas (Figura 3). Este ultimo
concepto es utilizado en esta resena y considera a las formas
tempranas del Triasico como mamiferiformes (Mammaliafor-
mes en la terminologia bioldgica) (Figura 3).

MAMIFEROS MESOZOICOS

Se conoce como mamiferos mesozoicos a todos los ma-
miferos y animales cercanamente emparentados que vivieron
durante la Era Mesozoica. Estos animales fueron nocturnos
y de tamafio pequefio que, salvo algunas excepciones, no
superaban los 500 gramos de masa corporal. Contrariamente
a lo que sucedio con los dinosaurios, los mamiferos se origi-
naron a partir de formas de tamafio mediano a grande (terap-
sidos) y fueron progresivamente disminuyendo su tamafio a
lo largo de la Era Mesozoica. Como consecuencia de su pe-
queno tamano, los mamiferos mesozoicos deben haber tenido
altas tasas metabolicas, altas tasas de reproduccion (tenian
muchas crias) y periodos de vida cortos (vivian en promedio
un afio). Estos animales fueron todos cuadrupedos y sus
miembros se disponian lateralmente, no debajo del cuerpo

como en los mamiferos actuales. Sus habitos de locomacion
fueron arboricolas o terrestres y cavadores. La presencia de
pelo (que se ha preservado en algunos fosiles en forma de im-
presiones) y las glandulas cutaneas asociadas fue un rasgo
probablemente comun en estos mamiferos. El pelo es un re-
quisito fundamental para el aislamiento térmico y la regulacion
de la temperatura corporal, un caracter muy importante de los
mamiferos actuales. La presencia de pelo implica a su vez, la
presencia de glandulas sebaceas y sudoriparas para lubricar
el pelo y promover la pérdida de calor. El craneo y la mandibu-
la experimentaron progresivamente una serie de transforma-
ciones desde el patron ancestral de los sinapsidos hasta el de
los mamiferos. La mandibula de los sinapsidos estaba formada
por el dentario y un grupo de huesos postdentarios mientras
que la articulacion al craneo se daba por medio de los huesos
articular y cuadrado (Figura 4). En los mamiferos, la mandibu-
la esta formada sélo por el hueso dentario y la articulacion al
craneo ocurre entre el dentario y el escamoso. En la transi-
cion sinapsidos-mamiferos, los huesos postdentarios migraron
hacia el craneo y pasaron a formar parte del oido medio (Figura
4). Los linajes mesozoicos de mamiferos muestran diversos
grados en la adquisicion de estos caracteres. Los mamiferos
actuales tienen una morfologia dentaria tribosfénica (la coro-
na de sus muelas esta formada por conos, crestas y cuencas)
que les permite cortar y machacar (masticar) el alimento de
manera simultanea durante la oclusion (encastre). La adqui-
sicion de este patron ocurrid progresivamente a partir de un
patron ancestral en el que los dientes tenian una unica cuspide
y no tenian cuencas, por lo tanto sélo servian para cortar. La
masticacion del alimento es un rasgo tipico de los mamiferos
que tiene enormes implicancias metabdlicas ya que permite
maximizar la extraccion de nutrientes y explotar ademas, una
enorme variedad de tipos alimenticios.

RADIACIONES MESOZOICAS

La evolucion de los mamiferos durante el Mesozoico puede
sintetizarse en tres eventos de radiacion:

Radiacion Triasica. A partir de un grupo de cinodontes carni-
voros se originaron en el Triasico medio (229-245 Ma.) los mami-
feriformes (animales con aspecto de mamiferos)(Figura 3). Los
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primeros mamiferiformes fueron animales de pequefio tamafo
(20-40 gramos), con un cerebro grande, un buen desarrollo del
oido y el olfato, fueron agiles y noctumos, insectivoros y cami-
voros. Estos animales tenian una doble articulacion entre el
craneo y la mandibula (por un lado, la articulacién reptiliana
entre el hueso cuadrado y el articular y por otro lado, la articu-
lacion entre el hueso dentario y el escamoso). Estos animales
tenian reemplazo dentario difiodonte (dientes permanentes
que reemplazan a los de leche) y una oclusion (encastre) pre-
cisa entre los molares superiores e inferiores. Los mamiferifor-
mes tenian pelo y secretaban leche, probablemente a partir
de unas glandulas cutaneas primitivas que antecederian a
las glandulas mamarias. Estos animales nacian probablemen-
te de un huevo (eran oviparos), en un estado muy inmadu-
ro, y la leche materna habria sido un factor fundamental para
completar el desarrollo del embrion. Este tipo ancestral de
reproduccion esta aln presente en los monotremas actuales.
Los grupos mas representativos de esta radiacion fueron los
morganucodontidos, docodontidos, kuenotéridos y sinocono-
dontidos entre otros.

Radiacion Jurasica. Los verdaderos mamiferos o Mam-
malia, surgen probablemente en el Jurasico temprano (170
-199 Ma.) (Figura 3). Los rasgos esenciales que definen el
grupo son la presencia de tres huesecillos en el oido medio,
un elemento 6seo principal en la mandibula (el dentario) y una
Unica articulacion craneo-mandibular entre los huesos den-
tario y escamoso. En este grupo se incluyen una gran variedad
de formas que retienen caracteres primitivos como la presen-
cia de huesos postdentarios reducidos. Los grupos mas distin-
tivos de esta radiacion fueron los multituberculados (muelas
con muchas cuspides o conos acomodados en cuatro hileras),
los triconodontes (muelas con tres conos alineados), los si-
metrodontes (muelas con tres cuspides formando un triangulo
simeétrico), los cladoterios y los australosfénidos (incluye a los
monotremas y sus parientes extintos).

Radiacion Cretacica. Los mamiferos que aparecen en
el cretacico son los ancestros directos de marsupiales y pla-
centarios (Theria). El rasgo fundamental que los define es la
adquisicion de una denticion tribosfénica y por lo tanto de
la capacidad de masticar eficazmente el alimento. Los mar-
supiales y placentarios como tales, aparecen luego del limite
Cretacico-Paledgeno y experimentan una explosion adaptati-
va aprovechando todos los nichos ecologicos vacantes luego
de la desaparicion de los dinosaurios.

articular dentario

lamina refleja

delangular  cinodontes

}

mamiferiformes
}
martillo
estnbo ____\‘ dentario
- l
ectotimpénico
mamiferos

Figura 4. Evolucion del oido en los mamiferos. Se muestra la
reduccion progresiva de los huesos posdentarios y su migracion
hacia el oido medio.

DISTRIBUCIONES PALEOBIOGEO-
GRAFICAS

La Era Mesozoica tuvo una extension de 183 millones de
anos. Durante ese prolongado lapso de tiempo, la configura-
cion geografica de los continentes experimentd una serie de
modificaciones como consecuencia de la deriva continental.
Hacia el Triasico temprano, los continentes estaban unidos en
una gran masa terrestre denominada Pangea (Figura 3). Esta
gran masa continental comenzo entonces a fragmentarse en
el Jurasico temprano formando dos supercontinentes meno-
res, Gondwana y Laurasia (Figura 3). El primero de ellos co-
menz6 a moverse hacia el polo sur y a fragmentarse en sus
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Extinciones

La historia de la vida es un
continuo de apariciones y
desapariciones de especies
y grupos de especies a lo
largo del tiempo. Las
especies tienen un periodo
de persistencia aproximado
de entre 0,5y 1,5 Ma.
luego del cual desaparecen
y son reemplazadas por

otras nuevas. La
desaparicion continua a lo

Tiermpa geoldgica (Ma |

Para que un evento de extincion se considere masivo, al menos el 30% de las
especies vivientes en un periodo dado deben desaparecer bruscamente.
Independientemente de las causas de tales catdstrofes, las extinciones
masivas no son selectivas en cuanto al tipo de especie o roles ecologicos
afectados y provocan literalmente una limpieza en la diversidad bioldgica.
Posteriormente, cuando la biota se reacomoda, quedan vacantes una enorme
cantidad de nichos ecoldgicos que seran aprovechados por las especies

sobrevivientes.

Son cinco las mega-extinciones de la historia. La de mayor magnitud fue la
del Pérmico tardio que provocd la desaparicion del 50 % de las familias y
entre el 80-96 % de las especies vivientes. La causa parece haber sido una
gran actividad volcanica que habria generado un efecto invernadero
devastador. Los grandes depdsitos permo-tridsicos de basaltos en Siberia

partes individuales (América del Sur, Africa, India, Australia y
Antartida), mientras que el segundo comenzo a moverse hacia
el norte y a dividirse en placas menores (América del Norte,
Europa+Asia). Hacia inicios del Cretacico, Gondwana y Lau-
rasia estaban completamente separadas, aunque conexiones
intermitentes entre América del Sur y del Norte habrian posibi-
litado el flujo de faunas entre ambos continentes.

En este contexto geografico evolucionaron las faunas de
mamiferos mesozoicos. La radiacion Triasica tuvo lugar en
todo Pangea y esto se evidencia en la distribucion global de
los fosiles de mamiferiformes. Los mamiferiformes triasicos
fueron mayormente cosmopolitas. Los morganucodontidos y
docodontidos han sido hallados tanto en territorios de Laura-
sia (Europa, América del Norte, Groenlandia, China) como de
Gondwana (Africa e India) mientras que los sinoconodéntidos
provienen de la China. La radiacion Jurasica tuvo lugar en un
contexto de fragmentacion de Pangea. La distribucion de los
fosiles refleja esta geografia cambiante y se observan algunos
grupos cosmopolitas y otros de distribucién acotada. Los eutri-
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conodontes, multituberculados, simetrodontes y driolestoideos
fueron cosmopolitas hallandose especimenes fosiles en casi
todos los continentes. Los australosfénidos, como su nombre
lo indica fueron mamiferos originados en el hemisferio sur,
es decir que se originaron en Gondwana y no se dispersa-
ron hacia Laurasia al igual que los Gondwanaterios, un grupo
de mamiferos australes de relaciones filogenéticas inciertas.
Finalmente, la radiacion Cretacica tuvo lugar en un contexto
de fragmentacion de las masas continentales de Gondwana y
Laurasia. Los terios cretacicos (ancestros de los marsupiales
y placentarios) se habrian originado en Asia y desde alli se
dispersaron, via Europa hacia América del Norte para luego
arribar a territorio sudamericano a inicios del Cretacico tardio.
Ala llegada de los terios, América del Sur estaba poblada por
mamiferos gondwanicos (asutralosfénidos y gondwanaterios)
y algunas formas de origen pangeico (simetrodontes y multitu-
berculados). Este conjunto de mamiferos mas los terios inmi-
grantes, habria sido el stock inicial a partir del cual evoluciond
la fauna de mamiferos sudamericanos de la Era Cenozoica.




ESPERANDO EL IMPACTO

Los inicios de la era Cenozoica estan determinados por
la gran extincion del Cretacico-Paledgeno (K-Pg) causada
probablemente por el impacto de un gran asteroide (Figura
5). Aunque esta no fue de la magnitud de la Permo-Triasi-
ca, es una de las cinco mayores extinciones de la historia
y en ella desaparecieron de la faz del planeta el 50% de
las especies vivientes. Como otrora ocurriera con los am-
niotas tempranos, los mamiferos debieron sobreponerse
a este evento catastrofico. Cuales fueron los rasgos ven-
tajosos que les permitieron a este grupo de vertebrados
sobreponerse a un evento tan drastico como la extincion
K-Pg?. La respuesta es que probablemente |a totalidad de
rasgos morfologicos diagnosticos de los mamiferos con-
tribuyeron a la adquisicion de un caracter esencial para la
supervivencia en los hostiles ambientes del Creéacico tar-
dio: la homeotermia.

Los mamiferos regulamos nuestra temperatura corporal
y para ello hacemos uso de diversos organos y sistemas
de érganos. La posesion de un paladar secundario osifi-
cado permite separar las cavidades bucal y nasal que, a
su vez permite desarrollar un sistema turbinal que es fun-
damental para calentar el aire frio que ingresa a los pul-
mones. Por otro lado, el paladar facilita la tarea de comer
y respirar simultaneamente. El adecuado procesamiento
de los alimentos, es decir la masticacion, posibilita extraer
el maximo de nutrientes contenidos en los alimentos y
transformarlos en energia como asi también incrementa
la variedad de los mismos que se pueden ingerir. Ya se
menciono antes el rol fundamental que la denticion tribos-
fénica tiene en la masticacion. La posesion de pelos para
alcanzar el aislamiento térmico y de glandulas sudoripa-
ras para disipar el calor esta en relacion directa con la
homeotermia. Todos estos rasgos estaban ya presentes
en los mamiferos cretacicos, y sumados al pequefio tama-
fio corporal, la elevada tasa de reproduccion, la posesion
de glandulas mamarias para producir el alimento de las
crias, la posesion de un oido medio altamente eficaz en
la amplificacion de los sonidos y la habilidad para cavar
madrigueras, habrian conformado el stock de atributos que
les otorgd a los mamiferos la capacidad de superar las
dramaticas instancias de la extincion K-Pg.

Pareciera entonces, que los mamiferos estuvieron alli,
en aquellas lejanas noches cretacicas, agazapados a la
sombra de los dinosaurios, esperando el impacto, para
luego salir a la luz y mostrar en todo su esplendor su ver-
dadero potencial. Sobre la radiacion cenozoica temprana
de los mamiferos se trata la siguiente entrega (Los Mami-
feros Parte II).
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