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El oído medio de los cinodontes basales 
 
 

Leandro C. Gaetano6 7y Fernando Abdala7 
 
 
Resumen 
La anatomía del oído medio de los cinodontes no mamaliaformes es especialmente 
importante para comprender las modificaciones que dieron lugar al particular oído medio 
observado en los mamíferos. El estribo de los cinodontes no mammaliaformes, el único 
hueso del oído medio de estos taxones, está bien representado en el registro fósil aunque 
sólo ha sido estudiado superficialmente. Se analiza aquí con detalle la anatomía del 
estribo de numerosos cinodontes basales en un marco filogenético, mostrando que la 
morfología del estribo es más variable que lo que se creía previamente. La re-evaluación 
de las teorías relacionadas a la posición de la membrana timpánica en cinodontes no 
mamaliaformes permiten concluir que la hipotética membrana timpánica postcuadrática 
asociada al surco escamosal es en el mejor de los escenarios relictual y probablemente no 
funcional dado que no hay evidencia de una conexión directa con el estribo. Las ondas 
sonoras eran posiblemente transmitidas al estribo desde la membrana timpánica 
postdentaria (soportada por la lámina refleja del angular) a través del cuadrado. Nuestro 
análisis resulta en una mejor comprensión del sistema auditivo en cinodontes no 
mamaliaformes y su evolución, resaltando la variabilidad de la anatomía del estribo y la 
dificultad de poner a prueba hipótesis funcionales debido a la falta de análogos modernos. 
 
Palabras clave: estribo; membrana timpánica; cinodontes no mamaliaformes 
 
 
Abstract 
The anatomy of the middle ear of non-mammaliaform cynodonts is especially important 
to understand the changes that led to the particular middle ear observed in mammals. The 
stapes of non-mammaliaform cynodonts, the only middle-ear bone in these taxa, is well 
represented in the fossil record although it has only been cursorily studied. Here we 
thoroughly analyze the stapedial anatomy of several basal cynodonts in a phylogenetic 
framework showing that the stapedial morphology is more variable than previously 
thought. The re-evaluation of the theories concerning the position of the tympanic 
membrane in non-mammaliaform cynodonts led to the conclusion that the hypothetical 
postquadrate tympanic membrane associated with the squamosal sulcus is at best relictual 
and most likely non-functional as a direct connection between the stapes is not hinted. 
The sound waves were most likely transmitted to the stapes from a postdentary tympanic 
membrane (supported by the reflected lamina of the angular) through the quadrate. Our 
analysis results in a better understanding of the auditory system in non-mammaliaform 
cynodonts and its evolution, highlighting the variability of the stapedial anatomy and the 
difficulty to test functional hypotheses due to the lack of extant analogues. 
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(Universidad de Buenos Aires-CONICET), Ciudad Autónoma de Buenos Aires, Argentina. 
lcgaetano@gl.fcen.uba.ar 
7 Evolutionary Studies Institute, University of the Witwatersrand, Johannesburg, South Africa 
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1. Introducción 
 
Los mamíferos son los únicos representantes vivientes de Synapsida, un clado 
muy diverso que comprende numerosos linajes fósiles (Kemp, 2005). Entre los 
sinápsidos, los cinodontes no mamaliaformes constituyen un conjunto 
parafilético de taxones sucesivamente más cercanamente emparentados con los 
mamaliaformes, el grupo que incluye aquellos taxones que habrían dado origen a 
los mamíferos (Liu y Olsen, 2010). Los cinodontes no mamaliaformes son 
conocidos desde el Pérmico Tardío y están particularmente bien representados en 
el Triásico de Gondwana y en el Jurásico y Cretácico Temprano de Laurasia 
(Kemp, 2005; Abdala y Ribeiro, 2010). Estos taxones constituyen una fuente de 
evidencia muy rica para comprender el origen de algunas características clave 
asociadas al éxito evolutivo de los mamíferos (Kemp, 2005; Kielan-Jaworowska 
et al., 2004). 
 
 

Los mamíferos son los únicos representantes vivientes de Synapsida, un clado muy 
diverso que comprende numerosos linajes fósiles (Kemp, 2005). Entre los sinápsidos, los 
cinodontes no mamaliaformes constituyen un conjunto parafilético de taxones 
sucesivamente más cercanamente emparentados con los mamaliaformes, el grupo que 
incluye aquellos taxones que habrían dado origen a los mamíferos (Liu y Olsen, 2010). 
Los cinodontes no mamaliaformes son conocidos desde el Pérmico Tardío y están 
particularmente bien representados en el Triásico de Gondwana y en el Jurásico y 
Cretácico Temprano de Laurasia (Kemp, 2005; Abdala y Ribeiro, 2010). Estos taxones 
constituyen una fuente de evidencia muy rica para comprender el origen de algunas 
características clave asociadas al éxito evolutivo de los mamíferos (Kemp, 2005; Kielan-
Jaworowska et al., 2004). 
 

 
La modificación paulatina de una estructura es raramente documentada a través 
de fósiles. Por otro lado, los cambios en los huesos posteriores al dentario 
registrados en el linaje de los sinápsidos constituyen uno de los mejores ejemplos 
de evolución gradual de sistemas complejos. Numerosos taxones, particularmente 
cinodontes no mamaliaformes y mamaliaformes basales, evidencian la variación 
de características morfológicas en la quijada inferior y la suspensión mandibular 
que paulatinamente se asemejan a la estructura de la mandíbula y oído medio 
particular de los mamíferos (Allin y Hopson, 1992; Allin, 1975). La evidencia 
provista por los sinápsidos basales apoya la teoría Reichert-Gaupp (Maier, 1990; 
Presley, 1984), la cual se basa principalmente en observaciones embriológicas 
que sugieren que el oído medio mamaliano (incluyendo tres huesos que conectan 
la membrana timpánica con la fenestra oval) deriva de huesos asociados a la 
suspensión mandibular (Takechi y Kuratani, 2010; Allin y Hopson, 1992). En los 
mamíferos, la estructura del oído medio permite la transmisión eficiente de 
sonido a través del aire y contrarresta en gran medida la pérdida energética 
asociada a la transición de las ondas sonoras de un medio de baja densidad (aire) 
a uno de alta densidad (endolinfa). Los tres huesos del oído medio (estribo, 
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yunque y martillo) han sido reconocidos como homólogos a la columella auris, 
cuadrado, articular y gonial (prearticular) (Anthwal et al., 2012; Goodrich, 1930; 
Klaauw, 1923; Gaupp, 1913; Reichert, 1837). La columella auris o estribo es el 
único hueso del oído medio en tetrápodos no mamaliaformes mientras que el 
cuadrado y el articular están involucrados en la suspensión mandibular (Clack y 
Allin, 2004). En los sinápsidos, los huesos postdentarios muestran una reducción 
gradual y, especialmente entre los cinodontes, una progresiva desvinculación del 
dentario, que constituye el único hueso en la quijada inferior de las formas 
avanzadas (Meng et al., 2011; Luo, 2007; Clack y Allin, 2004). Los cinodontes 
no mamaliaformes son particularmente relevantes para comprender los cambios 
finales que condujeron a la condición auditiva observada en los mamíferos, pues 
presentan una notable reducción de los huesos postdentarios y la presencia de un 
estribo más delicado (Allin y Hopson, 1992; Allin, 1975). La morfología de los 
huesos postdentarios de muchos cinodontes no mamaliaformes ha sido 
exhaustivamente descripta (Kemp, 1979; 2007; Allin, 1975; Romer, 1970; 
Barghusen y Hopson, 1970; Barghusen, 1968, 1972; Fourie, 1968; Crompton, 
1963, 1972) aunque sólo en algunas pocas contribuciones se analiza con detalle 
la anatomía del estribo de estos taxones y se explora su variabilidad morfológica 
(Kemp. 1979; Allin, 1975; Fourie, 1974; Estes, 1961; Parrington, 1946, 1979). 
Únicamente Novacek y Wyss (1986) presentaron una comparación gráfica de los 
estribos de varios cinodontes no mamaliaformes aunque solamente discutieron su 
anatomía general y el desarrollo del foramen estapedial en el marco de la 
morfología observada en los estribos de mamíferos actuales. 

 
 

Aporte de la Investigación y preguntas principales 
 
En el linaje de los sinápsidos se reconoce la variación de características morfológicas 
en la quijada inferior y la suspensión mandibular que paulatinamente se asemejan a la 
estructura de la mandíbula y oído medio particular de los mamíferos. Los cinodontes no 
mamaliaformes son particularmente relevantes para comprender los cambios finales que 
condujeron a la condición auditiva observada en los mamíferos, pues presentan una 
notable reducción de los huesos postdentarios y la presencia de un estribo más delicado. 
Sin embargo, son escasos los estudios morfológicos detallados sobre el estribo de estos 
taxones y, consecuentemente, las reconstrucciones de tejidos blandos e hipótesis 
funcionales relativas al oído medio de los cinodontes no mamaliaformes no están 
sustentadas por una robusta base anatómica. Considerando que el estribo de numerosos 
cinodontes no mamaliaformes ha sido hallado, se presenta aquí un análisis morfológico 
detallado en un contexto comparativo y filogenético. Adicionalmente, en base a la nueva 
evidencia disponible, se discuten las características del oído medio en los cinodontes no 
mamaliaformes con el objetivo de reconstruir la estructura auditiva de estos taxones y 
aportar a la comprensión del origen del oído medio tri-osicular característico de los 
mamíferos actuales. Es así que en este capítulo se intenta abordar preguntas como: ¿es 
el estribo de los cinodontes no mamaliaformes un hueso conservativo morfológicamente? 
¿qué tanto varía este elemento? ¿tienen las diferencias reconocidas implicancias 
filogenéticas? ¿qué nos dice la evidencia disponible sobre la posición y homologías de 
la membrana timpánica? ¿cómo era la cadena de conducción del sonido en estos 
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taxones?¿con qué taxones actuales es comparable la estructura del oído medio de los 
cinodontes no mamaliaformes? 
 

 
Los mamíferos presentan un conjunto de características particulares que permiten 
distinguirlos de otros vertebrados, varias de las cuales se relacionan con el sistema 
auditivo. Entre estas últimas se encuentran la presencia de tres osículos en el oído 
medio (Colbert y Morales, 1991; Lim, 1968), la presencia de capas de fibras de 
colágeno orientadas radialmente y en forma circular en la membrana timpánica 
(Fay et al., 2006; Rabbitt y Holmes, 1986; Funnell y Laszlo, 1982; Lim, 1968), 
la elongación de la membrana basilar (Manley, 1971) y la movilidad de las cilias 
externas de las células del órgano de Corti (Brownell et al., 1985). Estas 
particularidades, entre otras, contribuyen a dotar a los mamíferos de su capacidad 
única de percibir sonidos de alta frecuencia. Llamativamente, se ha prestado 
relativamente poca atención al rol de los osículos del oído medio en cuanto a la 
audición de altas frecuencias (Taylor, 1969).  

Históricamente, la condición tri-osicular del oído medio presente en los 
mamíferos ha sido considerada un sistema de amplificación sonora mucho más 
eficiente que la de los restantes tetrápodos, que poseen un único hueso en el oído 
medio (Manley y Sienknecht, 2013; Masterton et al., 1969; Taylor, 1969). El oído 
medio de los tetrápodos no mamaliaformes se creía “inferior” a aquel de los 
mamíferos; sin embargo, los tres mecanismos asociados a contrarrestar la 
impedancia acústica en los oídos tri-osiculares (i.e., relación entre el área del 
tímpano y de la base del estribo, proporción entre los brazos de palanca del 
yunque y el martillo, y la curvatura de la membrana timpánica) están también 
presentes en los mono-osiculares (Manley y Sienknecht, 2013; Manley, 1972). 
La única diferencia entre estos tipos de oído medio es el sistema de palancas 
primario que se observa en los mamíferos, comparado con el sistema de palancas 
secundario a lo largo del complejo extracolumella-columella en los tetrápodos no 
mamaliaformes con oídos mono-osiculares (Manley y Sienknecht, 2013).  

En virtud de su condición mono-osicular, el oído medio de los cinodontes 
no mamaliaformes ha sido interpretado a la luz de lo observado en tetrápodos no 
mamalianos con oídos timpánicos. Sin embargo, estas hipótesis se apoyan sobre 
un pobre conocimiento del estribo en estas formas extintas. Como se muestra a 
continuación, el estribo de los cinodontes no mamaliaformes no es comparable a 
lo observado en tetrápodos actuales por lo que sólo su análisis detallado permite 
comprender las características del sistema auditivo de estos organismos. A pesar 
de su estructura delicada y frágil que dificulta su preservación, el estribo de 
numerosos cinodontes no mamaliaformes ha sido hallado, lo que ha permitido un 
análisis detallado de las características del estribo en un contexto comparativo y 
filogenético. Adicionalmente, la disponibilidad de varios especímenes de un 
mismo taxón en los que se preserva el estribo ha posibilitado el estudio de la 
variabilidad intraespecífica en estas formas. En este capítulo se presenta una 
visión actualizada de las características del oído medio en los cinodontes no 
mamaliaformes con el objetivo de reconstruir la estructura auditiva de estos 
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taxones y aportar a la comprensión del origen del oído medio tri-osicular 
característico de los mamíferos actuales.  
 
 

La condición tri-osicular del oído medio presente en los mamíferos ha sido considerada 
un sistema de amplificación sonora mucho más eficiente que la de los restantes 
tetrápodos, que poseen un único hueso en el oído medio (Manley y Sienknecht, 2013; 
Masterton et al., 1969; Taylor, 1969). El oído medio de los tetrápodos no mamaliaformes 
se creía “inferior” a aquel de los mamíferos; sin embargo, los tres mecanismos asociados 
a contrarrestar la impedancia acústica en los oídos tri-osiculares (i.e., relación entre el 
área del tímpano y de la base del estribo, proporción entre los brazos de palanca del 
yunque y el martillo, y la curvatura de la membrana timpánica) están también presentes 
en los mono-osiculares (Manley y Sienknecht, 2013; Manley, 1972). La única diferencia 
entre estos tipos de oído medio es el sistema de palancas primario que se observa en los 
mamíferos, comparado con el sistema de palancas secundario a lo largo del complejo 
extracolumella-columella en los tetrápodos no mamaliaformes con oídos mono-
osiculares (Manley y Sienknecht, 2013). 
 

 
 
2. El oído medio de los cinodontes no mamaliaformes  
 
El estribo, el único hueso del oído medio en los cinodontes no mamaliaformes, 
es un elemento liviano y frágil caracterizado por la presencia de dos cruras que 
convergen lateral y medialmente definiendo el foramen estapedial orientado 
dorsoventralmente. El sector medial al foramen estapedial incluye la base del 
estribo, que contacta con la fenestra oval. El sector lateral al foramen estapedial 
está involucrado con la articulación con el cuadrado. Las regiones lateral y medial 
al foramen estapedial, constituidas por la fusión de las cruras, pueden estar 
expandidas lateromedialmente dando lugar a plataformas. Los márgenes lateral y 
medial del estribo pueden estar proyectados anterior y/o posteriormente. 
Finalmente, en algunos taxones se reconoce un proceso dorsal, proyectado 
dorsalmente desde la crura posterior. 
 
2.1. Anatomía del estribo de los cinodontes no mamaliaformes: casos 
de estudio 
 
A pesar de que los rasgos generales arriba mencionados se reconocen en la 
mayoría de los cinodontes no mamaliaformes, existe variación morfológica 
representada en este pequeño hueso entre diferentes taxones así como también 
intraespecíficamente (Gaetano y Abdala, 2015). Las variaciones resultan en un 
estribo rectangular o triangular; más o menos robusto de acuerdo a la 
predominancia de plataformas laterales y mediales o de un foramen estapedial 
grande; en el desarrollo de un proceso dorsal en la crura posterior que puede estar 
ausente o presente así como también mostrar variaciones en su morfología y 
posición relativa; en el diferente tamaño relativo de las cruras, que pueden ser 
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similares entre sí o una de ellas mayor que la otra; en la presencia variable de 
proyecciones en los extremos del estribo; y en la diferenciación de áreas ventrales 
planas o cóncavas en las plataformas medial y lateral. Se presenta a continuación 
la descripción anatómica del estribo de tres especies de cinodontes no 
mamaliaformes para ejemplificar las notorias diferencias interespecíficas 
observadas en la anatomía del estribo. 
 
2.1.a. El estribo de Diademodon tetragonus 
 
El estribo de Diademodon es esbelto y notablemente largo, de aspecto triangular 
en vista ventral, angosto lateralmente y más ancho medialmente. La crura anterior 
es más ancha anteroposteriormente que la crura postertior. El foramen estapedial 
es muy largo mediolateralmente y relativamente angosto anteroposteriormente. 
Este hueso presenta una amplia plataforma media con una concavidad en su mitad 
posterior (Fig. 1A). La base del estribo es circular y proyectada ventralmente, 
mostrando pequeñas proyecciones anteriores y posteriores (Fig. 1A). 
Lateralmente, las cruras convergen en una estructura en forma de barra que está 
separada por una marcada constricción del extremo lateral esférico (Fig. 1A). La 
mencionada estructura en forma de barra representa la plataforma lateral 
observada en otros cinodontes no mamaliaformes y es tan extensa 
lateromedialmente como la plataforma medial. La angosta porción lateral del 
estribo está en contacto con la mucho más amplia superficie medial del cuadrado. 
Los especímenes disponibles no permiten discernir la presencia o ausencia de un 
proceso dorsal. 
 
2.1.b. El estribo de Exaeretodon argentinus 
 
El estribo de Exaeretodon argentinus es esbelto y de aspecto rectangular. Está 
integrado por dos cruras muy delgadas, especialmente la crura anterior (Fig. 1C-
F), aproximadamente paralelas entre sí (Fig. 1D). En algunos especímenes, ambas 
cruras son rectas mientras que en otros la crura anterior o la posterior son 
ligeramente curvas. Las cruras están relativamente bien desarrolladas 
dorsoventralmente en vista posterior. El foramen estapedial es ovalado y muy 
grande, ocupando casi totalmente la extensión lateromedial del estribo (Fig. 1C-
F). Lateral y medialmente, las cruras convergen en plataformas angostas que 
representan únicamente 1/5 de la longitud total del estribo (Fig. 1D-F). La 
plataforma medial es plana ventralmente (aunque en uno de los especímenes 
estudiados se observa una depresión en esta región). Los márgenes medial y 
lateral del estribo son cóncavos en vista ventral. Estos márgenes no se proyectan 
anterior ni posteriormente en uno de los especímenes (Fig. 1D) mientras que una 
pequeña proyección anteromedial se reconoce en otro de los especímenes (Fig. 
2H-I). Lateralmente, se observan proyecciones anteriores y posteriores (Fig. 1E-
F). El proceso dorsal no está presente. Uno de los estribos de Exaeretodon 
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argentinus se ha preservado en posición de vida, mostrando que todo su margen 
lateral estaba en contacto con el cuadrado (Fig. 1F). 
 
 

Integración con otras disciplinas 
 
El análisis realizado en este capítulo deja abiertos numerosos interrogantes sobre la 
anatomía y características funcionales del oído medio de los cinodontes no 
mamaliaformes así como también sobre la evolución de este complejo sistema sensorial 
a lo largo del linaje de los tetrápodos y particularmente los sinápsidos. El abordaje 
detallado de cada una de estas temáticas se ve dificultado por diferentes razones como 
la ausencia de preservación de tejidos blandos y las dificultades inherentes a su 
reconstrucción, la incertidumbre asociada a las hipótesis funcionales y a la ausencia de 
análogos modernos. Es así que resulta necesaria la interrelación con diferentes 
disciplinas (por ejemplo: biofísica, acústica, anatomía y comportamiento) que 
contribuyan en conjunto a una comprensión conceptual cada vez más acabada de estas 
problemáticas y den lugar a la generación de ingeniosos diseños experimentales. 
 

 
2.1.c. El estribo de Tritylodon longaevus 
 
El estribo de Tritylodon es muy corto lateromedialmente y presenta un contorno 
triangular en vista ventral, con un sector medial expandido anteroposteriormente 
en contraposición al estrecho sector lateral (Fig. 1B). En vista ventral, el margen 
medial es convexo y la base del estribo no está proyectada ventralmente o 
anteroposteriormente. Por otro lado, el margen lateral está proyectado 
posteriormente (Fig. 1B). La plataforma lateral está más expandida 
lateromedialmente que la medial. La plataforma medial es cóncava ventralmente 
mientras que la plataforma lateral es plana (Fig. 1B). El foramen estapedial es 
casi circular y relativamente pequeño (Fig. 1B). La crura posterior es muy 
delgada mientras que la anterior es comparativamente robusta y no hay proceso 
dorsal (Fig. 1B). 
 
 
2.2. Variaciones intraespecíficas en estribo de los cinodontes no 
mamaliaformes 
 
Dado su impacto directo en la capacidad auditiva, el estribo ha sido considerado 
siempre como un elemento conservativo pues es esperable que los miembros de 
una misma especie sean capaces de percibir sonidos en el mismo rango de 
frecuencias permitiendo la comunicación intraespecífica y percibiendo el 
ambiente de forma similar. De este modo, el reconocimiento de variaciones 
intraespecíficas en la morfología del estribo que no pueden ser atribuidas a 
diferencias en el estadio ontogenético de los especímenes es sorprendente y 
permanece aún no explicada (Gaetano y Abdala, 2015). Por otro lado, notorias 
diferencias anatómicas han sido identificadas en el estribo humano (Wadhwa et 
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al., 2005; aWengen et al., 1995; Dass et al., 1966). En algunos casos, estas 
diferencias han sido interpretadas como malformaciones y vinculadas con 
problemas auditivos (Park et al., 2009). Con el objetivo de ejemplificar la 
variación intraespecífica en el estribo de los cinodontes no mamaliaformes, se 
exponen a continuación las diferencias morfológicas reconocidas en 
Massetognathus pascuali, un taxón representado por varios individuos con el 
estribo preservado. 
 
 

 
 
Figura 1. Fotografía en vista ventral y dibujo en línea de: A, estribo izquierdo de 
espécimen BP/1/3773 correspondiente a Diademodon tetragonus; B, estribo izquierdo de 
espécimen BP/1/5288 correspondiente a Tritylodon longaevus; C-F, estribo izquierdo de 
espécimen MACN 18125 (C), estribo derecho de espécimen MCZ 4510 (D) y estribos 
derecho (E) e izquierdo (F) de espécimen MCZ 4493 correspondientes a Exaeretodon 
argentinus. Abreviaturas: be, base del estribo; c, cuadrado; ca, crura anterior; cc, área 
de contacto con el cuadrado; cp, crura posterior; fest, foramen estapedial. Las líneas 
punteadas indican fracturas o márgenes incompletos. La barra de escala de 5mm 
corresponde a A-B y la de 10mm a C-F. 
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2.2.a. El caso de Massetognathus pascuali 
 
Se conocen cuatro especímenes de Massetognathus pascuali en los que se 
preserva el estribo (Fig. 2). Las únicas características compartidas por todos ellos 
son la presencia de un estribo aproximadamente rectangular en vista ventral con 
dos cruras que definen un foramen estapedial. Por otro lado, notables diferencias 
se observan en la anatomía del estribo entre los distintos individuos analizados 
de Massetognathus pascuali (Fig. 2). Entre ellas se pueden mencionar: un 
foramen estapedial de diferente tamaño relativo, cruras rectas o curvas, 
plataformas lateral y medial con diferente grado de desarrollo, proyecciones 
anteriores y posteriores variablemente presentes, y un proceso dorsal conspicuo 
aunque sólo presente en algunos especímenes que a su vez difieren en su forma 
y posición. Únicamente la variación en el tamaño del foramen estapedial puede 
correlacionarse con el estadio ontogenético inferido para los especímenes. Por 
otro lado, las otras variaciones registradas remarcan la plasticidad morfológica 
intraespecífica del estribo de Massetongathus pascuali. 
 
 

 
 
Figura 2. A-E, fotografía y dibujo en línea de estribo derecho de los especímenes MCZ 
3807 (A), PVL 4727 (B), BP/1/4245 (C) y CRILAR PV 414 (D-E) en vista ventral (A-
D) y posteroventral (E). Abreviaturas: be, base del estribo; ca, crura anterior; cc, área 
de contacto con el cuadrado; cp, crura posterior; fest, foramen estapedial; pd, proceso 
dorsal. Las líneas punteadas indican fracturas o márgenes incompletos. La barra de escala 
de 5mm corresponde a A-E. 
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2.3. La anatomía del estribo en un marco filogenético 
 
Hasta el momento, han sido principalmente las características craneodentarias y 
secundariamente las postcraneanas aquellas consideradas al momento de la 
diagnosis de taxones y para establecer relaciones de parentesco entre los 
cinodontes no mamaliaformes. La anatomía del estribo ha sido sólo estudiada 
superficialmente y por ende no ha sido considerada en estudios taxonómicos o 
evolutivos. Sin embargo, un estudio reciente ha demostrado el valor filogenético 
de caracteres del estribo (véase Tabla 1) en cinodontes no mamaliaformes, 
particularmente en un grupo de taxones herbívoros denominados gonfodontes por 
las características de su dentición (Gaetano y Abdala, 2015). Dicho estudio 
muestra que las características del estribo de estos taxones son filogenéticamente 
informativas al mismo tiempo que resalta la variabilidad morfológica de este 
elemento incluso entre taxones cercanamente relacionados (Fig. 3-4). 
 
 
Tabla 1. Listado de caracteres filogenéticos del estribo y sus correspondientes estados 
de acuerdo al estudio de Gaetano y Abdala, 2015. 
 

Carácter Estado 

1- Número de cruras (0) una 
(1) dos 

2- Curvatura de las cruras 

(0) ambas rectas 
(1) ambas curvadas 
(2) posterior curvada y anterior recta 
(3) anterior curvada y posterior recta 

3- Tamaño relativo del foramen 
estapedial 

(0) grande (≈3/4 del largo del estribo) 
(1) mediano (≈2/3 del largo del estribo) 
(2) pequeño (≈1/2 del largo del estribo) 

4- Plataforma medial y lateral osificadas 

(0) sector medial y lateral del estribo restringidos a la unión de 
las cruras (plataformas ausentes) 
(1) plataforma medial presente 
(2) plataforma lateral presente 
(3) plataformas lateral y medial presentes 

5- Tamaño relativo de la porción lateral 
y medial al foramen estapedial 

(0) porción medial mayor que la lateral 
(1) porción lateral mayor que la medial 
(2) porción medial y lateral similares 

6- Proceso dorsal osificado (0) presente 
(1) ausente 

7- Proyección anteromedial (0) ausente 
(1) presente 

8- Proyección posteromedial (0) ausente 
(1) presente 

9- Proyección anterolateral (0) ausente 
(1) presente 

10- Proyección posterolateral (0) ausente 
(1) presente 

11- Base del estribo expandida (0) ausente 
(1) presente 

12- Largo del estribo (0) mayor al 7% del largo del cráneo 
(1) menor al 5,5% del largo del cráneo 
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Figura 3. Cladograma de consenso estricto de las relaciones entre los cinognátidos 
realizado por Gaetano y Abdala (2015) mostrando el estribo de aquellos gonfodontes en 
donde este hueso es conocido. Los números representan los valores del soporte de 
Bremer. Las letras en los nodos indican clados relevantes: C, Cynognathia; G, 
Gomphodontia; T, Traversodontidae.  
 
 
Todos los gonfodontes presentan un estribo con dos cruras, una condición que es 
común a todos los cinodontes no mamaliaformes y también observada en los 
mamaliaformes basales (Fig. 4A). La presencia de cruras rectas paralelas entre sí 
es la condición basal y más ampliamente distribuida entre los cinodontes no 
mamaliaformes (Fig. 4B). Presente en los cinodontes más basales 
(Procynosuchus, Galesaurus, Thrinaxodon y Platycraniellus), esta condición es 
plesiomórfica para los cinognátidos (un grupo que incluye a los gonfodontes) y 
también representada en los gonfodontes derivados (Fig. 4B). Un foramen 
estapedial relativamente grande, aproximadamente ¾ del largo total del estribo, 
es sinapomórfico de un conjunto de gonfodontes avanzados (Fig. 4C).  
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Figura 4. Cladogramas reducidos (no se incluyen aquellos taxones donde el estribo no es 
conocido) mostrando la distribución de estados de los caracteres del estribo, resaltando la 
señal filogenética de los mismos y la variabilidad morfológica de este elemento incluso 
entre taxones cercanamente relacionados (Gaetano y Abdala, 2015). Las letras en los 
nodos indican clados relevantes: C, Cynognathia; G, Gomphodontia; T, 
Traversodontidae. Los números entre paréntesis representan la codificación para cada 
taxón. 
 
 
La presencia variable de plataformas medial y lateral es sinapomórfica de varios 
clados (Fig. 4D). Basalmente, los gonfodontes presentan ambas plataformas bien 
desarrolladas. Un conjunto de cinognátidos relativamente más basal se 
caracterizan por el desarrollo de una plataforma medial. Por otro lado, la ausencia 
de plataformas es sinapomórfica de un conjunto derivado de gonfodontes (Fig. 
4D). Independientemente del desarrollo de una plataforma medial y/o lateral, la 
porción osificada del estribo medial al foramen estapedial está más desarrollada 
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que la porción lateral en los gonfodontes derivados (Fig. 4E). Por otro lado, si 
bien un proceso dorsal se reconoce en varios de los taxones analizados, su señal 
filogenética no es clara (Fig. 4F). Los traversodóntidos (un grupo derivado de 
gonfodontes), se caracterizan por la ausencia de una proyección anterior 
medialmente y de una proyección posterior lateralmente (Fig. 4G-J). La base del 
estribo pobremente expandida dorsoventralmente permite caracterizar a los 
cinognátidos más derivados que Trirachodon (Fig. 4K). Los gonfodontes poseen 
un estribo relativamente grande en comparación con el largo del cráneo, con 
proporciones que varían entre 7% y el 13% (Fig. 4L).  
 
 
3. Evolución de la membrana timpánica en cinodontes y sus posibles 
correlatos en otros grupos.  
 
La estructura del oído medio de los cinodontes no mamaliaformes está derivada 
de la condición mono-osicular presente en sinápsidos más basales, siendo 
claramente diferente de la estructura tri-osicular presente en los mamaliaformes 
(exceptuando a los más basales) y del patrón mono-osicular de los reptiles 
actuales (Anthwal et al., 2012; Clack y Allin, 2004; Allin y Hopson, 1992; Allin, 
1975; Hotton, 1959; Romer, 1956; Watson, 1953; Tumarkin, 1948; Parrington, 
1946; Westoll, 1943). Uno de las mayores problemáticas aún no resueltas en 
cuanto a la estructura del oído medio de los cinodontes no mamaliaformes es la 
posición de la membrana timpánica. Existen tres teorías principales (Allin y 
Hopson, 1992). La primera considera que la membrana timpánica era de posición 
posterior al cuadrado, asociada con el surco escamosal (que alojaría al meato 
auditivo externo) y que esta membrana era contactada por un extracolumella no 
osificada o un proceso timpánico del estribo (Hopson, 1966; Estes, 1961; 
Parrington, 1946, 1955; Westoll, 1943, 1945) (Fig. 5A-B). La principal línea de 
evidencia que apoyaba esta teoría era la presencia de un supuesto proceso lateral 
en el estribo del cinodonte Scalenodon (Parrington, 1946, 1955, 1979) y en el 
hipotético contacto entre el sector posterolateral del estribo en cinodontes no 
mamaliaformes con el proceso paroccipital (Kemp, 1979; Parrington, 1946). Sin 
embargo, análisis detallados demostraron concluyentemente que la evidencia 
disponible no es concordante con estas interpretaciones (Gaetano y Abdala, 2015; 
Allin y Hopson, 1992; Allin, 1975; Broom, 1912). 

Una segunda teoría propone que la membrana timpánica estaba asociada a 
los huesos postdentarios (Kemp, 2007; Kermack y Mussett, 1983; Kermack, 
1982; Kermack et al., 1981; Allin, 1975) (Fig. 5C). De acuerdo a esta teoría, las 
ondas sonoras eran transmitidas a través del articular (martillo), cuadrado 
(yunque) y estribo a la fenestra oval. Esta propuesta es preferible a la anterior 
dado que no implica un cambio en la cadena ósea de transmisión del sonido entre 
los cinodontes no mamaliaformes y los mamíferos. Adicionalmente, no requiere 
especular acerca de la presencia de un proceso timpánico del estribo (Gaetano y 
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Abdala, 2015). El problema de esta teoría es que no propone una explicación 
funcional para la presencia de un surco escamosal conspicuo. 

La tercer teoría propone una solución de compromiso, sugiriendo que 
existían conjuntamente una membrana timpánica postcuadrática y una 
postdentaria (separadamente o en continuo; Fig. 5D-E) (Meng et al., 2011; Allin 
y Hopson, 1992; Allin, 1986; Watson, 1953). La propuesta de una membrana 
timpánica continua (Meng et al., 2011; Allin y Hopson, 1992; Allin, 1986) desde 
el área postcuadrática a la región postdentaria encuentra sustento en 
observaciones del desarrollo embrionario de mamíferos actuales (Meng et al., 
2011). Sin embargo, no existe ningún análogo funcional moderno con una 
morfología comparable en un estadio no embrionario. Por otro lado, la presencia 
de dos membranas timpánicas discontinuas sería más acorde a la evidencia 
disponible. El principal problema de esta última hipótesis es que implica que la 
membrana timpánica de los saurópsidos y de otros tetrápodos más basales (así 
como también la de los sinápsidos basales, si se los reconstruye como 
presentando un tímpano postcuadrático) no puede ser homologada con aquella de 
los mamíferos actuales ni con la membrana timpánica postdentaria de los 
cinodontes no mamalianformes, contraponiéndose a lo tradicionalmente aceptado 
(Westoll, 1945, 1944). Por otro lado, un estudio reciente (Kitazawa et al., 2015) 
sobre las bases genéticas del desarrollo de la membrana timpánica sugiere que 
ésta habría surgido independientemente en diápsidos y mamíferos.  

Una problemática adicional con aquellas hipótesis que reconocen una 
membrana timpánica postcuadrática es si ésta está en contacto con el estribo o si, 
tal como lo sugiere la evidencia disponible, no lo está (Gaetano y Abdala, 2015; 
Meng et al., 2011). Algunos autores han sugerido que dicha conexión habría 
ocurrido a través del proceso dorsal del estribo (Allin y Hopson, 1992). Sin 
embargo, esta suposición es cuestionable dado que este proceso no siempre está 
representado en el estribo de los cinodontes no mamaliaformes (incluso está 
alternativamente presente/ausente en representantes de especies cercanamente 
relacionadas así como en miembros de una misma especie). Adicionalmente, 
cuando el proceso dorsal está presente, su morfología (laminar, triangular y 
orientado dorsal o dorsomedialmente) permite inferir que posiblemente se trate 
de un sitio de unión del cartílago de Paauw o el músculo estapedial (Fig. 5C-E; 
Gaetano y Abdala, 2015; Allin y Hopson, 1992; Novacek y Wyss, 1986; 
Barghusen y Hopson, 1970). Tampoco existe ninguna evidencia que sugiera una 
conexión a través del ángulo posterolateral del estribo como han inferido otros 
autores (Allin y Hopson, 1992). 

Se ha sugerido que una membrana timpánica postcuadrática funcional 
podría haber existido en los cinodontes no mamaliaformes, incluso en ausencia 
de una conexión directa entre el estribo y dicha membrana timpánica (Meng et 
al., 2011). La dificultad de contrastar este argumento ha llevado a considerar que 
la membrana timpánica postcuadrática no conectada al estribo sería relictual, y 
posiblemente no participaba en la transmisión del sonido (Gaetano y Abdala, 
2015). 
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Figura 5. Reconstrucción esquemática de la porción posterior del cráneo y quijada 
inferior en vista lateral mostrando las diferentes hipótesis concernientes al estribo y 
membrana timpánica. Los diagramas muestra: A-B, una única membrana timpánica 
postcuadrática asociada al surco escamosal; C, una única membrana timpánica en la 
porción posterior al dentario de la quijada inferior; D, una única membrana timpánica 
continua desde la porción posterior al dentario hasta la región postcuadrática; E, dos 
membranas timpánicas independientes, una postcuadrática asociada al surco escamosal y 
otra en la región posterior al dentario. El estribo ha sido representado con la superficie 
lateral contactando completamente el cuadrado y con un proceso timpánico (A), con una 
extracolumella unida al proceso dorsal (B), o con el músculo estapedial unido al proceso 
dorsal (C-E). 
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4. Hipótesis Funcionales 
 
A lo largo de la historia de los sinápsidos, la quijada inferior (especialmente lo 
elementos postdentarios), el cuadrado y el estribo habrían estado involucrados en 
la transmisión de las ondas sonoras hacia el oído interno (Laaß, 2015; Allin y 
Hopson, 1992; Kermack y Kermack, 1984; Kermack y Mussett, 1983; Allin, 
1975; Tumarkin, 1955, 1968). En los sinápsidos más basales, el estribo es un 
elemento robusto que participa en el sostén del basicráneo. Las características del 
estribo de las formas basales sugieren que este elemento habría actuado como un 
sistema inercial (Laaß, 2015; Manley, 1973). Por lo tanto, la vibración del cráneo 
causada por las vibraciones de baja frecuencia del sustrato habría sido 
acompañada por un retraso en el movimiento del estribo, el cual habría vibrado a 
destiempo con respecto al resto del cráneo y, por lo tanto, estimulado al oído 
interno (Laaß, 2015). 

A lo largo de la evolución de los sinápsidos, el estribo muestra una 
paulatina pérdida de su función estructural para convertirse en un elemento más 
grácil y orientado horizontalmente que eventualmente habría sido capaz de vibrar 
y transmitir estas vibraciones a la fenestra oval (Clack, 2002; Allin y Hopson, 
1992; Lombard y Bolt, 1979). Sin embargo, es incierta la etapa de la evolución 
de los sinápsidos en la que el estribo se transformó en un elemento sensible a los 
sonidos transmitidos a través del aire. Esto se debe principalmente a que los 
tejidos blandos asociados con la audición no se preservan y a la dificultad en la 
determinación exacta de las propiedades acústicas de las estructuras involucradas 
en los fósiles (Laaß, 2015). 

Kemp (2007) analizó con detalle las capacidades auditivas de varios 
cinodontes no mamaliaformes. Este autor concluyó que para que los elementos 
postdentarios y el cuadrado de estos taxones permitieran la transmisión del sonido 
aéreo sería necesario un compromiso entre el aislamiento acústico y la presencia 
de vínculos acústicos que considere: (1) aislamiento acústico de los elementos 
postdentarios con respecto al dentario y del cuadrado con respecto al cráneo; y 
(2) vínculo acústico entre el articular y el cuadrado y entre el cuadrado y el 
estribo. También es necesario un sistema para contrarrestar la impedancia a través 
de un mecanismo de transformación de presión entre la superficie receptora del 
sonido aéreo y la fenestra oval. Finalmente, la masa y flexibilidad de los 
elementos involucrados en la transmisión del sonido aéreo deben estar entre 
determinados límites. 

De acuerdo a los resultados obtenidos por Kemp (2007), las propiedades 
físicas de los elementos involucrados en la audición de los cinodontes no 
mamaliaformes (i.e., membrana timpánica, elementos postdentarios, cuadrado y 
estribo) les habrían permitido la percepción de sonidos aéreos de bajas 
frecuencias, una conclusión consistente con las características del receso coclear 
de estas formas (Luo et al., 1995). Estos resultados serían congruentes con la 
existencia de una membrana timpánica postdentaria funcional.  
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Más allá de la capacidad auditiva de los cinodontes no mamaliaformes, lo 
que es claro es que estos taxones no contaban con un sistema de palancas para la 
amplificación del sonido como el observado en taxones actuales con oídos 
timpánico mono- o tri-osiculares. El análisis del estribo de los cinodontes no 
mamaliaformes indica que la amplificación sonora a través de palancas en la línea 
de los sinápsidos habría surgido entre los mamaliaformes, a través de la inclusión 
del yunque y el martillo en el oído medio luego de la pérdida de su participación 
en la suspensión mandibular. 
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Glosario 
 
Cuadrado: es un hueso craneano que tiene su origen en la región posterior del cartílago 
palatocuadrado. En los tetrápodos no mamaliaformes y en los mamaliaformes basales este 
elemento participa de la suspensión mandibular contactando con el hueso articular en la 
región posterior de la quijada inferior. Por otro lado, en mamaliaformes más derivados 
(incluyendo los mamíferos), el cuadrado (yunque) es uno de los tres huesecillos del oído 
medio contactando con el estribo y el martillo.  
 
Cynodontia: es el clado más inclusivo que comprende a aquellos taxones más 
cercanamente relacionados a Mammaliaformes que a Therocephalia. 
 
Estribo: homólogo con la columella auris de otros tetrápodos, es el único hueso del oído 
medio en los cinodontes no mamalianos y uno de los tres huesecillos del oído medio 
presentes en mamíferos actuales.  
 
Huesos postdentarios: son un conjunto de huesos de la quijada inferior de posición 
posterior al dentario. Los huesos postdentarios muestran una marcada tendencia a la 
reducción de tamaño en el linaje de los sinápsidos, sólo encontrándose representados por 
los tres huesecillos del oído medio (estribo, yunque y martillo) en los mamaliaformes 
derivados (incluyendo los mamíferos).  
 
Mammalia: es el clado que incluye al ancestro común más reciente de monotremas, 
terios y todos sus descendientes. 
 
Mammaliaformes: es el clado que incluye a Morganucodon, Mammalia, su ancestro 
común más reciente y todos sus descendientes. 
 
Membrana timpánica: se define como una membrana que limita externamente una 
cavidad llena de aire denominada cavidad timpánica. En los cinodontes no 
mamaliaformes, donde la presencia de una cavidad timpánica es dudosa, se considera que 
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la membrana timpánica es un área especializada de tejido acústicamente aislado capaz de 
recibir ondas sonoras aéreas. 
 
Oído medio: es la región limitada externamente por la membrana timpánica e 
internamente por la fenestra oval. Está conectado con la cavidad nasofaríngea por el tubo 
faringotimpánico o de Eustaquio. En los mamaliaformes derivados (incluyendo los 
mamíferos), el oído medio contiene tres huesecillos (estribo, yunque y martillo) mientras 
que en los tetrápodos más basales incluye un único hueso (columella auris o estribo). La 
principal función del oído medio es la transmisión eficiente de la energía acústica desde 
el medio aéreo al oído interno. 
 
Suspensión mandibular: se denomina de este modo en forma general a la conexión entre 
la quijada inferior y el resto del cráneo. 
 
Synapsida: es el clado más inclusivo que comprende a aquellos taxones más 
cercanamente relacionados a los mamíferos que a cualquier otro grupo de amniotas 
vivientes. 
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