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Habitos de vida de la serpiente cretacica
Dinilysia patagonica Woodward

Adriana M. ALBINO* y Michael W. CALDWELL?

Abstract. LIFE HABIT OF THE CRETACEOUS SNAKE DINILYSIA PATAGONICA WOODWARD. Palaeoecological recon-
structions of the Patagonian Cretaceous snake Dinilysia patagonica are discussed in relation to hypothe-
sized life modes for an “ancestral snake”, and in relation to the ecotypes of basal snakes. A comparison of
orbit orientation (e.g., dorsally exposed eyes) and aspects of postcranial osteology in diverse ecological
types of snakes does not clearly resolve life modes and habits. Dinilysia is interpreted here as a partially
terrestrial snake whose morphology may have been adaptable to semi-aquatic (seasonal lagoons and
streams) or semi-fossorial habits (dune fields and interdune basin deposits). Partially terrestrial snakes
with large bodies that may have fed on small to medium-sized prey items would have appeared earlier in
snake phylogeny than has been previously supposed.

Resumen. Se discuten las reconstrucciones paleoecoldgicas de la serpiente del Cretacico de Patagonia
Dinilysia patagonica en relacion a modos de vida hipotéticos para una “serpiente ancestral” y a los ecotipos
de las serpientes basales. La comparacion de la orientacién de la drbita (e.g. ojos expuestos dorsalmente)
y aspectos de la osteologia postcraneana en diversos tipos ecologicos de serpientes no permiten inferir
claramente los modos de vida y habitos. En este trabajo se interpreta que Dinilysia habria sido una ser-
piente parcialmente terrestre cuya morfologia pudo haber sido adaptativa para habitos semi-acuaticos (la-
gos y rios estacionales) o semi-fosoriales (dunas e interdunas). Serpientes de grandes dimensiones y par-
cialmente terrestres que podrian haber estado capacitadas para predar sobre presas de pequefio a media-

no tamario habrian aparecido en la filogenia del grupo con anterioridad a lo supuesto.

Key words. Palaeoecology. Snakes. Cretaceous. Dinilysia.
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Introducciéon

Hasta hace poco tiempo Dinilysia patagonica era
una forma de serpiente conocida sélo por el holotipo
(Woodward, 1901; Estes et al., 1970; Hecht, 1982) y
fragmentos de esqueleto postcraneano (Rage y Albi-
no, 1989) procedentes de sedimentitas asignadas a la
Formacién Bajo de la Carpa que afloran en los alre-
dedores de la ciudad de Neuquén, Argentina (San-
toniano, Leanza y Hugo, 2001). Sin embargo, duran-
te las ultimas décadas han sido recolectados nuevos
y excepcionales restos de Dinilysia en niveles de esta
Formacién aflorantes en otras localidades patagoni-
cas (Caldwell y Albino, 2001).

Dinilysia es una forma de serpiente relevante pa-
ra aportar en la resolucion de la filogenia basal del
grupo (Scanlon y Lee, 2000; Tchernov et al., 2000); por
tal motivo, la reconstruccién de su paleoecologia es
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altamente significativa en el momento de analizar
criticamente las propuestas sobre el modo de vida de
las formas basales de serpientes y los tipos ecoldgi-
cos que desarrollaron durante el Cretéacico.

Los principales comentarios respecto a la paleoe-
cologia de esta serpiente fueron presentados por
Frazzetta (1970), quien propuso habitos acuaticos.
Este autor baso su apreciacion fundamentalmente en
la orientacién dorsal de las érbitas que observé en el
holotipo de la especie y que se encuentra también en
la actual anaconda (Eunectes Wagler), una serpiente
de grandes dimensiones que habita los rios y arroyos
mas caudalosos de América del Sur. Posteriormente,
Hecht (1982) sugirié un modo de vida terrestre o se-
mi-fosorial pero sin detallar las razones. Estos auto-
res no analizaron la posibilidad de otros habitos de
vida para Dinilysia, ni compararon la situacion de las
aberturas orbitarias en diferentes tipos ecologicos de
serpientes. Caldwell y Albino (2001) realizaron un
analisis somero de este cardcter.

En el presente trabajo se presenta una evaluacion
exhaustiva acerca del significado de la posicion dor-
sal de las orbitas en las serpientes y se comparan los
caracteres del postcraneo en distintos tipos de ser-
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pientes actuales y fosiles con el fin de contrastar las
propuestas existentes sobre los habitos de vida de es-
ta peculiar serpiente cretacica.

Métodos

Las comparaciones fueron realizadas fundamen-
talmente mediante la confrontacion de todo el mate-
rial disponible de Dinilysia con material osteoldgico
de formas actuales con hébitos de vida conocidos.
Considerando que la familia Boidae es un grupo de
macrostomados basales en que se encuentra repre-
sentada una gran variedad de tipos adaptativos, las
comparaciones se realizaron principalmente con di-
ferentes miembros de la misma, pero también se uti-
lizaron materiales de otros taxones. Los esqueletos
correspondientes a la coleccion particular de uno de
los autores (A.A.) fueron preparados mediante des-
carnamiento manual, agentes quimicos y/o bioldgi-
cos. Algunos ejemplares fueron completamente de-
sarticulados, mientras que en otros sélo se desarti-
culé el postcraneo. También se observaron ejempla-
res completos de coleccion y en vida de los taxones
considerados, y se utilizé informacién bibliogréafica
sobre algunos taxones actuales y fdsiles, de los cuales
no se disponia de ejemplares. El material comparati-
vo utilizado se detalla en el Apéndice. Se considera-
ron medidas craneanas de algunos especimenes con
el fin de documentar objetivamente el grado de ex-
posicion dorsal de las Orbitas. Las medidas de
Dinilysia fueron evaluadas s6lo sobre el holotipo de-
bido a que no hay otros craneos con la preservacion
adecuada. Todas las medidas se obtuvieron de es-
pecimenes adultos con craneos totalmente articula-
dos y en situacion de reposo. A pesar de ello, para
evitar cualquier sesgo debido a la movilidad de los
maxilares, también se tomaron medidas sobre los
prefrontales, que definen el alcance antero-inferior
de las orbitas. No se incluyen analisis estadisticos de-
bido a la escasez de especimenes disponibles de cada
especie. La evaluacion cuantitativa incluyo solo taxo-
nes de boideos en razon de que no es el objetivo de
este trabajo comparar el grado de exposicién dorsal
de las orbitas en todas las serpientes, sino documen-
tar y explicar la situacion en Dinilysia. Las medidas
fueron tomadas con calibre digital.

Abreviaturas

CMN: Canadian Museum of Nature. FMNH:
Field Museum of Natural History. HAA: Coleccion
Herpetoldgica Adriana Albino. MACN: Museo
Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”. MCZ: Museum of Comparative Zoology.
MLP: Museo de La Plata. MPCA-PV: Museo
Provincial de Cipoletti “Carlos Ameghino”. MUCPv:
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Museo de Geologia y Paleontologia de la Uni-
versidad Nacional del Comahue. USNM: Smith-
sonian Institution.

Paleontologia sistematica

RePTILIA Linnaeus, 1758
SQUAMATA Oppel, 1811
SERPENTES Linnaeus, 1758

Dinilysia Woodward, 1901.

Especie tipo. Dinilysia patagonica Woodward, 1901
Holotipo. MLP 26-410 (craneo y postcraneo incom-
pletos).

Localidad tipo y horizonte. Boca del Sapo, alrededo-
res de la ciudad de Neuquén, provincia del Neuquén,
Argentina. Formacion Bajo de La Carpa, Santoniano
(Leanza y Hugo, 2001).

Material estudiado y localidades. (1) Boca del Sapo,
alrededores de la ciudad de Neuquén, provincia del
Neuquén, MLP 79-11-27-1 y MLP 71-VI1-29-1 (craneos
incompletos), MLP 79-11-27-2 al 17 (vértebras parcial-
mente articuladas). (2) Playén norte de la Univer-
sidad Nacional del Comahue, ciudad de Neuquén,
provincia del Neuquén, MUCPv 38 (craneo incom-
pleto), MUCPv 39 y 40, MUCPv 98 al 102, MUCPv
104 al 116, MUCPv 119 al 121, MACN-N 26 (vértebras
parcialmente articuladas). (3) Finca de Tripailao,
aproximadamente 8,5 km al oeste de Paso Cordoba,
provincia de Rio Negro, MACN-RN 976 (esqueleto
articulado incompleto), MACN-RN 1013 al 1015 (cra-
neos incompletos), MACN-RN 1016 al 1021 (vérte-
bras parcialmente articuladas), MPCA-PV 527 (cra-
neo incompleto y parte anterior de postcraneo articu-
lado).

Comparaciones. El andlisis de todo el material de
Dinilysia permite establecer que el crdneo del adulto
de esta serpiente era grande (alrededor de 10 cm de
largo), ancho y expandido posteriormente. Su colum-
na vertebral habria estado formada por mas de 120
vértebras precloacales de tamafio relativamente
grande y conformacion robusta, anchas y cortas, con
costillas grandes curvadas y ubicadas lateralmente
sobre los centros vertebrales, los cuales poseian por
lo menos 10 mm de longitud entre la base del cotilo y
la base del condilo en las vértebras precloacales me-
dianas. Este analisis general permite reconstruir un
morfotipo de serpiente con una longitud total de mas
de 150 cm, una cabeza proporcionalmente grande y
un voluminoso cuerpo cilindrico.

Con respecto a la posicion de las orbitas, se obser-
va que en las serpientes los huesos que participan en
su formacion son, con pocas variantes, los frontales
(en algunas formas supraorbitales), prefrontales,
postorbitales y maxilares (a menudo también ectop-
terigoides) (figura 1). De cada lado, el frontal consti-
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tuye el margen dorsal de la drbita y sus paredes me-
dialmente descendentes articulan ventralmente con
el basiparaesfenoides, separando las 6rbitas una de
otra. El prefrontal define el margen anterior de la ca-
vidad orbitaria, mientras que el postorbital define el
posterior. El maxilar (y eventualmente también el ec-
topterigoides) forma el limite inferior de la 6rbita; so-
bre la parte media de la superficie externa del maxi-
lar se inserta el ligamento orbitario que rodea y sos-
tiene al globo ocular (Anthony y Serra, 1950). La
orientacion de las drbitas estd determinada por la re-
lacion entre el ancho interorbitario (que definen los
frontales o supraorbitales) y la distancia entre las su-
perficies externas de los maxilares; cuanto menor es
la primera o mayor es la segunda, las 6rbitas quedan
mas expuestas dorsalmente.

En Dinilysia es posible observar la participacion
de prefrontales, frontales, pequefios postfrontales,
postorbitales y maxilares en la constitucién de las or-
bitas (figura 1.A). Los frontales son rectangulares,
mas largos que anchos y particularmente angostos en
su parte media. No hay supraorbitales. ElI extremo
distal del postorbital de cada lado articula estrecha-
mente con el maxilar, y proximalmente con postfron-
tal y parietal. La ausencia de supraorbitales y el an-
gostamiento de los frontales contribuyen significati-
vamente a que las Orbitas de Dinilysia queden dorsal-
mente orientadas, corroborando la observacion de
Frazzetta (1970).

Entre el material de boideos analizado, la posicion
dorsal de las Orbitas se observa también en el semi-
fosorial Eryx Daudin y el semi-acuéatico Eunectes (fi-
guras 1.B-C). Es posible reconocer en los ejemplares
en vida de las formas mencionadas que tal posicién
de las aberturas orbitarias del craneo determina una
orientacion dorsal de los globos oculares. El resto de
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los esqueletos craneanos de boideos analizados pose-
en las Orbitas orientadas lateralmente, con muy esca-
sa exposicion en vista dorsal, como en las formas te-
rrestres de Boa Linnaeus (figura 1.D). Entre los otros
materiales comparativos utilizados, sélo el craneo
del semi-fosorial Xenopeltis Reinwardt presenta las
orbitas expuestas dorsalmente, aunque en menor
grado que en Dinilysia.

En el cuadro 1 puede observarse que el grado de
exposicién de las drbitas en Dinilysia es el mayor en-
contrado, corroborando las apreciaciones vertidas.
En segundo lugar se ubica Eryx, y luego Eunectes, en
los cuales mas del 50% de la érbita estd dorsalmente
expuesta (100 - %A/C > 50%). En Boa y Epicrates los
valores fluctdian, pero siempre la exposicion es mu-
cho menor que la de las formas antedichas (100 -
%A/C < 50%). Los valores mas bajos se encuentran
en Corallus, una serpiente con adaptaciones exclusi-
vamente arboreas, en la cual los ojos se orientan muy
lateralmente.

Con respecto a la columna vertebral de Dinilysia,
las hipoapdfisis estaban presentes al menos en las
primeras 10 vértebras (Rage y Albino, 1989); aunque
no es posible precisar por el momento qué fraccion
de la columna llevaba hipoapé&fisis desarrolladas, es
claro que estaban reemplazadas por una carena he-
mal en las vértebras medianas y posteriores (figura
2.A). La morfologia vertebral a lo largo del tronco
varia segun ha sido sefialado por Rage y Albino
(1989). En su aspecto general las vértebras precloaca-
les medianas son cortas y mas anchas que altas. Las
sinapdfisis se proyectan lateralmente, alcanzando in-
cluso el nivel del extremo prezigapofisario en las pos-
teriores, pero ventralmente no sobrepasan significati-
vamente el borde inferior del cotilo. El arco neural es
deprimido y la espina neural varia en su altura, sien-

Figura 1. Vista dorsal simplificada de los craneos / simplified dorsal view of skulls. A. Dinilysia patagonica Woodward (reconstruccion /
reconstruction). B. Eryx colubrinus Woodward (FMNH 223196). C. Eunectes murinus (FMNH 212710). D. Boa constrictor Woodward.
(USNM 220300); ec (ectopterigoides / ectopterigoid), fr (frontal / frontal), mx (maxilar /7 maxilla), pa (parietal / parietal), pf (postfrontal /
postfrontal), po (postorbital / postorbital), pr (prefrontal / prefrontal). Escalas / scale bars = 1 cm.
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Cuadro 1. A. distancia entre los bordes dorsales de las érbitas. B. distancia entre los procesos postero-externos de los prefrontales, C, dis-
tancia entre las superfices externas de los maxilares a nivel de la parte media de las 6rbitas. Todas las medidas se expresan en mm. /7 A.
range between dorsal edges of orbits. B. range between posterior-external processes of prefrontals. C. range between external surfaces of maxillae at

orbit middle level. All measurements are in mm.

Taxones A B C 100 - %A/B 100 - %A/C
Dinilysia patagonica - MLP 26410 10,64 26,36 33,09 59,63% 67,84%
Eryx colubrinus - FMNH 223196 5,00 11,58 12,94 56,82% 61,36%
Eunectes murinus - FMINH 212710 11,56 26,43 29,19 56,26% 60,39%
Eunectes murinus - USNM 220301 12,00 24,00 28,00 50% 57,15%
Eunectes notaeus - HAA 18 10,50 20,00 24,38 47,50% 56,93%
Boa constrictor - USNM 220300 21,64 25,30 32,40 14,46% 33,20%
Boa constrictor - FMNH 211926 14,40 18,10 19,96 20,45% 27,85%
Boa constrictor - HAA 15 17,50 22,20 25,52 21,17% 31,42%
Epicrates angulifer - MCZ 22427 11,90 16,19 19,18 26,49% 37,95%
Epicrates chrysogaster - MCZ 11911 10,10 13,77 16,80 26,65% 39,88%
Epicrates inornatus - MCZ 37298 13,80 19,18 21,00 28,05% 34,28%
Corallus caninus - FMNH 223192 17,00 22,77 22,33 25,34% 23,86%
Corallus cookii - FMNH 212337 15,40 17,45 18,63 11,74% 17,33%
Python sp. - HAA 31 50,51 59,00 68,84 14,38% 26,62%

do alta en las vértebras anteriores y medianas, y baja
en las posteriores. Anteriormente la espina neural es
una lamina delgada marcadamente inclinada hacia
atras.
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Figura 2. Dibujo esquematico de vértebras precloacales medianas
/ squematic middle precloacal vertebrae. A. Dinilysia patagonica (re-
construccion / reconstruction). B. Eryx johni (FMNH 31319). C.
Eunectes murinus (FMNH 212710). D. Boa constrictor (HAA 13).
De izquierda a derecha, vistas anterior, lateral y posterior / left to
right, anterior, lateral and posterior views; an (arco neural / neural
arch), ch (carena hemal / haemal keel), co (cétilo / cotyle), con (con-
dilo / condyle), en (espina neural / neural spine), ppr (proceso prezi-
gapofisario / prezygapophysial process), pr (prezigapéfisis / prezy-
gapophysis), sn (sinapofisis / synapophysis). Escalas / scale bars = 1
cm.
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De acuerdo a las observaciones efectuadas sobre
el esqueleto postcraneano de los boideos se observa
que presentan una morfologia vertebral mas o menos
constante (figuras 2.B-D), con vértebras precloacales
medianas cortas y mas anchas que altas. Las hipo-
apofisis estan desarrolladas sélo en la parte anterior
de la columna, siendo reemplazadas por una carena
hemal en el resto de las vértebras precloacales. Las
sinapdfisis se ubican lateralmente en el centro verte-
bral y no son mucho mas bajas que el borde inferior
del cétilo. El arco neural varia desde muy alto y abo-
vedado en Boa (terrestre) y Corallus Daudin (arbori-
cola), medianamente elevado en Candoia Gray (te-
rrestre), Epicrates Wagler (arboricola) y Eunectes (se-
mi-acuatica), y deprimido en Eryx (semi-fosorial); sin
embargo, se observan variaciones interespecificas. La
espina neural es elevada en todos los boideos excep-
to en Eryx donde esta notoriamente reducida (figura
2B). En general, la espina es recta o esta poco inclina-
da hacia atras; en Boa, forma anteriormente una pe-
qguefia lamina delgada. La altura del arco y espina
neural es menor en las vértebras precloacales poste-
riores que en las anteriores y medianas en todos los
géneros.

Discusion
La evidencia morfolégica

Como ha sido mencionado, Frazzetta (1970) sos-
tiene que el modo de vida de Dinilysia habria sido
acuatico fundamentalmente sobre la base de la orien-
tacion dorsal de las Orbitas. En nuestro aporte, la
comparacion de la posicion de las 6rbitas de Dinilysia
con la de otras serpientes indica que este caracter no
es un indicador concluyente de una existencia acua-
tica.

La mayoria de las serpientes presentan como con-
dicion generalizada la orientacion lateral de los ojos.
Esto es particularmente constante en las formas ex-
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clusivamente arbdreas que pasan la mayor parte del
tiempo desplazandose entre las ramas de los arboles
(por ejemplo los boideos Corallus y Epicrates), en las
formas netamente terrestres de superficie (por ejem-
plo Boa constrictor) y en las formas francamente foso-
riales, activas cavadoras que se entierran completa-
mente bajo la superficie (por ejemplo Leptotyphlops
Fitzinger y Cylindrophis Wagler). Las serpientes de
hébitos fuertemente acuéticos, marinas o estuariales,
como los Acrochordidae, Hydrophiinae y Laticau-
dinae poseen los ojos orientados lateral o dorsalmen-
te (Hoffstetter y Gayard, 1964; Parker y Grandison,
1977; Greene, 1997). En éstas, sin embargo, se obser-
van adaptaciones postcraneanas relacionadas con la
natacion que no aparecen en Dinilysia (véase mas
adelante).

Por otro lado, existen serpientes acuaticas conti-
nentales como Eunectes, que habitualmente se en-
cuentran en ambientes inundables, rios, lagunas, es-
teros y bafiados ocultas entre la vegetacion acuatica,
pero que suelen desplazarse en tierra para esconder-
se en huecos y cuevas de animales o para descansar
sobre los troncos de las orillas (Williams y Scrocchi,
1994), definiendo un modo de vida semi-acuatico.
Estas serpientes poseen los ojos orientados dorsal-
mente como adaptacion para una vision sobre la su-
perficie del agua en busca de sus posibles presas; ex-
ponen la cabeza s6lo parcialmente, por su extremo
anterior, lo cual les permite la respiracion a través de
sus narinas dorsales, y mantienen su voluminoso
cuerpo sumergido suspendido oblicuamente (Fraz-
zeta, 1970). La posicion dorsal de los ojos y narinas
también se observa en algunos coltbridos continen-
tales acuaticos (Helicops Wagler), aunque en otras for-
mas con este mismo modo de vida no se presenta tal
condicion (Hydrodynastes Fitzinger) (Williams y
Scrocchi, 1994). Lamentablemente, la posicion de las
narinas en Dinilysia no puede ser observada debido a
gue ninguno de los craneos existentes presenta con-
servado su extremo mas anterior.

Por otra parte, hay serpientes que no frecuentan el
medio acuatico pero que presentan los o0jos en posi-
cién dorsal, como sucede en los semi-fosoriales Eryx
y Xenopeltis. Eryx habita en ambientes arenicolas y se
entierra parcial o totalmente dejando sus narinas y
0jos expuestos sobre la superficie para acechar a sus
presas sin ser vista 0 para protegerse del excesivo ca-
lor durante el dia (Greene, 1997). La excavacion del
sustrato la realiza con la cabeza, para lo cual el craneo
esta fuertemenente reforzado y presenta particulares
adaptaciones en el contacto naso-frontal que le per-
miten superar la resistencia y absorber el stress cau-
sado por la accion cavadora sin pérdida de la capaci-
dad de ingestion de presas de considerables dimen-
siones (Rieppel, 1978). La posibilidad que habria te-
nido Dinilysia para realizar este tipo de actividad no
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ha sido auin particularmente evaluada, pero las cabe-
zas de las serpientes cavadoras son cominmente pe-
quefias, diferente a la condicion observada en
Dinilysia. No obstante, hay vipéridos arenicolas que
también presentan los ojos en posicion dorsal, como
Bitis peringueyi (Boulenger) (Greene, 1997), y que tie-
nen una estrategia para el enterramiento diferente a
la de Eryx; aplanan el tronco adquiriendo un aspecto
casi triangular en seccion y realizan movimientos de
contorsion que producen que los lados del cuerpo
desplacen la arena dorsalmente, asi la serpiente va
hundiéndose verticalmente (Parker y Grandison,
1977). Tal estrategia se observa también en vipéridos
arenicolas que presentan los ojos laterales (por ejem-
plo, Cerastes cerastes (Linnaeus), Greene, 1997). En su-
ma, las orbitas dorsales se encuentran so6lo en algu-
nas serpientes con habitos acuaticos, semi-acuaticos
o semi-fosoriales.

Es de resaltar aqui que el tamafio de las serpientes
suele limitar sus posibilidades adaptativas al restrin-
gir los tipos de habitats que son capaces de explotar.
Las serpientes francamente subterrdneas (como
Leptotyphlops y Cylindrophis) o con tendencias fosoria-
les (como Eryx, Xenopeltis, Loxocemus Cope YV Bitis pe-
ringueyi) son pequefias, no alcanzan o apenas sobre-
pasan el metro de longitud; por el contrario, los gran-
des boideos semi-acuaticos pueden alcanzar los 8 m
de largo, como Eunectes o algunas especies de Python
Daudin (Parker y Grandison, 1977; Greene, 1997). Las
costumbres acuaticas también se presentan en cule-
bras de tamafios moderados, de entre 1 my 2,5 m de
longitud (Helicops, Hydrodynastes) (Williams vy
Scrocchi, 1994). Las dimensiones corporales y cefali-
cas estimadas para Dinilysia son, por lo tanto, perfec-
tamente compatibles con habitos semi-acuaticos, pe-
ro también podrian representar una excepcion para
una serpiente semi-fosorial pues se conocen algunos
colubridos con dichos habitos que exceden los 2 m de
longitud (Greene, 1997).

Con respecto a los caracteres del postcraneo, la
presencia de hipoapofisis esta relacionada con el de-
sarrollo de la musculatura subvertebral que permite
flexiones en sentido dorso-ventral; es decir, que per-
mite a la serpiente alzar parte de su cuerpo del sus-
trato (Gasc, 1974). Asi, la presencia de hipoapofisis a
todo lo largo del tronco, que por ejemplo se observa
en el esqueleto del vipérido Bothrops Wagler, otorga
mayores posibilidades de movimientos en el plano sa-
gital. Las diversos tipos ecoldgicos de boideos obser-
vados (terrestres, semi-acuaticos, arboricolas, semi-fo-
soriales) presentan como condicion generalizada la
falta de hipoapofisis en la region media y posterior del
tronco; por consiguiente, esta misma situacion obser-
vada en Dinilysia implicaria una limitacién en sus po-
sibilidades de movimiento sagital pero sin restringir
los habitats que habria sido capaz de explotar.
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Por otra parte, existe una notable estabilidad en la
morfologia vertebral de serpientes con diferentes
modos de vida pero filogenéticamente relacionadas.
La semi-acuatica Eunectes, por ejemplo, presenta vér-
tebras similares en su aspecto general a las de otros
boideos terrestres o arboricolas pues no se observé en
ellas ninguna evidencia de sus tendencias acuaticas.
En el semi-fosorial Eryx las vértebras troncales sélo
manifiestan su tendencia fosorial en un arco neural
deprimido y una espina neural marcadamente redu-
cida. Habitualmente las serpientes con tendencias fo-
soriales presentan estos caracteres en relacion a un
menor desarrollo de los musculos del complejo spi-
nalis y del M. multifidus que intervienen en los movi-
mientos dorsales y laterales de la parte mas anterior
del tronco (Auffenberg, 1962). De esta manera, s6lo
es posible reconocer caracteres vertebrales claramen-
te indicadores de un modo de vida cuando la diver-
gencia en los habitos es extrema (Johnson, 1955;
Hoffstetter y Gasc, 1969); es decir que generalmente
no se pueden inferir los habitos de una forma fésil de
serpiente sobre la base de la morfologia vertebral, pe-
ro la misma puede ser de utilidad para descartar los
hébitos extremos.

Como fuera notado por Hecht (1982) la morfo-
logia vertebral de Dinilysia presenta marcadas dife-
rencias respecto a la de las serpientes tipicamente
acuaticas, como las fosiles Palaecophidae, y las actua-
les Acrochordidae, Laticaudinae e Hydrophiinae; no
obstante, este autor solo nota que poseen espinas
neurales mas altas que en Dinilysia e hipoap&fisis
bien desarrolladas. El esqueleto postcraneano de es-
tas serpientes se caracteriza por tener costillas sélo li-
geramente curvadas o rectas en su porcioén distal, y
las sinapdfisis, claramente distintivas del centro ver-
tebral, estan ubicadas muy bajas, superando amplia-
mente el nivel del borde inferior del cétilo (Hoffs-
tetter y Gayrard, 1964; Holman, 2000). Estos caracte-
res permiten una articulacién mas bien ventral de las
costillas con las sinapdfisis y una posicion subparale-
la entre las costillas de cada lado del cuerpo, que que-
dan separadas por corta distancia, todo lo cual define
una forma corporal lateralmente comprimida como
adaptacion a la natacion. Esta condicion también se
observa en las serpientes cretacicas Pachyrhachis
Haas, Pachyophis Nopcsa, Haasiophis Tchernov et al. y
Eupodophis Rage y Escuillié, en las cuales, ademas, la
fuerte paquiostosis de las vértebras indica un modo
de vida fuertemente acuatico (Scanlon et al., 1999;
Tchernov et al., 2000; Rage y Escuillié, 2000). Las si-
napofisis de Dinilysia y sus costillas, no sugieren en lo
absoluto una situacion comparable, de modo que una
existencia acuatica extrema puede ser descartada.

Por otro lado, las formas de serpientes caracteri-
zadas por una existencia tipicamente fosorial como
los escolecofidios (como Leptotyphlops) y los anilioi-
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deos (como Cylindrophis) presentan vértebras de muy
pequefio tamafio, deprimidas, con arco neural apla-
nado y espina neural muy reducida o ausente (Hoffs-
tetter y Gasc, 1969). Estas condiciones son muy dife-
rentes a las observadas en Dinilysia, por lo cual la ex-
cluirian también de este modo de vida extremo.

Aunque el arco neural en Dinilysia es deprimido,
su espina neural en las vértebras precloacales media-
nas es significativamente mas alta que en serpientes
con tendencias fosoriales (Hoffstetter y Gasc, 1969);
sin embargo, habria excepciones a este patrén, como
el de Pseudaspis cana (Linnaeus), una culebra con cos-
tumbres cavadoras de mas de 2 m de largo (Greene,
1997), cuya morfologia vertebral ilustrada (Dowling
y Duellman, 1978) muestra una espina considerable-
mente mas alta que lo esperable en una forma con es-
tos habitos.

Por consiguiente, sobre la base de los caracteres
analizados, es posible descartar una existencia fran-
camente acuatica, fosorial o arboricola para Dinilysia,
mientras que habitos exclusivamente terrestres no
explicarian la orientacion dorsal de las aberturas or-
bitarias. Se propone que al menos parcialmente, Dini-
lysia habria sido una forma terrestre de superficie que
pudo haber tenido bien costumbres semi-acuéaticas, o
bien semi-fosoriales, como proponen Frazzeta (1970)
y Hecht (1982) respectivamente, aunque las eviden-
cias no son categoricas para definir esto dltimo.

La evidencia paleoambiental

Algunos autores han postulado que el paleoam-
biente de la Formacion Bajo de la Carpa se caracteri-
zaria por la dominancia de sistemas fluviales (Cazau
y Uliana, 1972; Chiappe y Calvo, 1994); incluso, se ha
estimado posible la presencia de pantanos (Leanzay
Hugo, 2001). En este contexto el modo de vida de
Dinilysia podria haber sido semi-acuatico, similar al
de la actual Eunectes, tal como propuso Frazzetta
(1970). No obstante, sobre la base de interpretaciones
preliminares, Caldwell y Albino (2001) mencionan
gue hay indicios de la presencia de micro-ambientes
en los niveles donde fueron hallados restos de Dini-
lysia en las cercanias de Paso Cérdoba y sugieren la
existencia de un paleoambiente arido dominado por
sedimentacidn eolica que habria conformado un pai-
saje de dunas-interdunas. Esta interpretacion descar-
taria la presencia de cuerpos de agua suficientemen-
te extensos y permanentes como para sostener la
existencia de una forma de serpiente semi-acuatica
del tamafio de Dinilysia, aunque podria haber habido
cursos de agua estacionales (Caldwell y Albino,
2001). En este caso, un modo de vida parcialmente te-
rrestre, con costumbres semi-fosoriales, podria haber
sido ventajoso para una serpiente en un ambiente co-
mo el sugerido; en particular, la orientacion dorsal de
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las drbitas podria representar una condicion favora-
ble para mantener los 0jos expuestos en un eventual
ocultamiento en sustratos arenosos.

Es necesaria, por lo tanto, una mayor exploracion
de las caracteristicas sedimentarias y litoldgicas de la
Formacién Bajo de la Carpa en Neuquén y Rio Negro
con el fin de definir claramente las condiciones
paleoambientales que resultan de la mayor relevan-
cia para interpretar adecuadamente los habitos de vi-
da de Dinilysia.

Conclusiones

Tempranamente en la historia de la Herpetologia
y Unicamente sobre la base de estudios anatdmicos
comparativos, se enunciaron distintas propuestas
respecto al modo de vida de las formas ancestrales de
las serpientes. Diversos autores han sostenido la exis-
tencia de ancestros acuaticos o terrestres (Nopcsa,
1923; Cope, 1869; Camp, 1923), en contraposicion a la
hipotesis tradicionalmente méas aceptada respecto a
ancestros fosoriales (Walls, 1940; Bellairs y Under-
wood, 1951).

En la actualidad, sobre la base de anélisis filo-
genéticos, se consideran dos hipotesis respecto al
modo de vida de las formas ancestrales de serpientes.
Una de ellas sugiere que los paquiofidios marinos
son las formas mas basales del grupo y que los habi-
tos fosoriales fueron adquiridos secundariamente
(Scanlony Lee, 2000; Rage y Escuilli¢, 2000), mientras
gue la otra hipotesis sostiene un origen fosorial del
grupo, considerando valida la ubicacion basal de los
pequefios escolecofidios de habitos subterraneos
(Tchernov et al., 2000). La posicion de Dinilysia soste-
nida por la primer hipétesis la ubica muy basalmen-
te, junto con los extintos madtsoideos, como el grupo
hermano de todas las serpientes modernas (Scanlon
y Lee, 2000), mientras que la segunda propuesta la
coloca como el grupo hermano de los aletinofidios
(Tchernov et al., 2000).

Hasta el momento, los tipos morfolégicos de ser-
pientes cretacicas que pueden reconocerse claramen-
te a través de esqueletos bien conservados, incluyen
por un lado a los paquiofidios (representados por
Pachyrhachis, Pachyophis, Haasiophis y Eupodophis),
gue habrian sido formas marinas de tamafio media-
no-grande con cuerpos lateralmente comprimidos y
cabezas pequefias, que probablemente habrian pre-
dado sobre peces; y por otro lado, a Dinilysia, que
habria sido una forma parcialmente terrestre, de ta-
mafio mediano-grande, con cuerpo cilindrico y cabe-
za grande. Dinilysia habria tenido una importante ca-
pacidad predadora sobre vertebrados terrestres de
pequefias y medianas dimensiones, debido a su am-
plia abertura bucal, tamafio corporal general y carac-
teristicas craneanas funcionales (Frazzetta, 1970;
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Caldwell y Albino, 2001). Entre sus posibles presas se
podrian considerar a los cocodrilos notosuquios, pe-
quefios dinosaurios terépodos y aves caminadoras
(Caldwell y Albino, 2001) que forman parte de la fau-
na asociada hallada en la Formacidn Bajo de la Carpa
(Bonaparte, 1991).

De acuerdo a algunos autores (Rodriguez-Robles
et al., 1999) las innovaciones en la alimentacion de las
serpientes sobre presas de mayor volumen y peso
habrian aparecido recién con los macrostomados;
segun ésto, las formas basales de serpientes serian de
pequefio tamafio, con habitos fosoriales y abertura
bucal limitada, todo lo cual restringiria sus posibili-
dades de alimentacién solo sobre presas pequefias y
de forma elongada (Greene y Cundall, 2000). No obs-
tante, la posicién de Dinilysia, basal respecto a los
macrostomados, que demuestran las dos hipétesis fi-
logenéticas mencionadas, implicaria que temprana-
mente en la evolucion de las serpientes se desarrolla-
ron diversos tipos ecolégicos. Al menos uno de estos
tipos estaria ya presente en el Cretacico Tardio con
Dinilysia patagonica, una serpiente parcialmente te-
rrestre, de dimensiones considerables y con capaci-
dad para consumir presas multiples de pequefio a
mediano tamafio.
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Apéndice. Material comparativo utilizado

Boa constrictor Linnaeus (craneo y postcraneo): FMNH 211926,
FMNH 22353, FMNH 22362, HAA 11, HAA 13 al 16, HAA 19,
HAA 25, MCZ 60802, MCZ 19878, MCZ 5023, USNM 220300,
USNM 220297; Bothrops alternatus Dumeéril, Bibron y Duméril (cra-
neo y postcraneo): HAA 5, HAA 7; Candoia carinata (Schneider)
(craneo y postcraneo): FMNH 217065; Clelia rustica (Cope)
(postcraneo): HAA 29; Corallus caninus (Linnaeus) (craneo y
postcraneo): FMNH 223192; Corallus hortulanus (Linnaeus) (craneo
y postcraneo): FMNH 98880; Corallus cookii Gray (craneo y postcra-
neo): FMNH 212337; Cylindrophis ruffus (Laurenti) (craneo): CMN
35067, USNM 297456; Epicrates angulifer Bibron (craneo): MCZ
22427; Epicrates cenchria (Linnaeus) (craneo y postcraneo): FMNH
22443, HAA 1, HAA 6, MCZ 3289; Epicrates chrysogaster (Cope)
(craneo): MCZ 11991; Epicrates gracilis (Fischer) (craneo): MCZ
65095; Epicrates inornatus (Reinhardt) (craneo): MCZ 37298;
Epicrates striatus (Fischer) (craneo y postcraneo): FMNH 130984;
Eryx colubrinus (Linnaeus) (craneo y postcraneo): FMNH 223196;
Eryx johni (Russell) (postcraneo): FMNH 31319; Eunectes murinus
(Linnaeus) (craneo y postcraneo): CMN 18695, CMN 34904, CMN
3145, FMNH 212710, USNM 220301; Eunectes notaeus Cope (craneo
y postcraneo): FMNH 229859, HAA 18; Helicops leopardinus
(Schlegel) (craneo y postcraneo): HAA 9; Hydrodynastes gigas
(Duméril, Bibron y Duméril) (postcraneo): HAA 2; Leptotyphlops
humilis (Baird y Girard) (craneo): USNM 222799; Loxocemus bicolor
Cope (craneo): USNM 348509; Philodryas patagoniensis (Girard)
(postcraneo). HAA 3, HAA 4, HAA 28; Python molurus (Linnaeus)
(craneo): USNM 73928; Python sebae (Gmelin) (craneo): USNM
72750; Python sp. (craneo): HAA 31; Xenopeltis unicolor Reindwardt
(craneo): USNM 122782.



