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Abstract:

A cladistic analysis of 18 shell characters of six American Testudinid genera did not support other

classifications. Most sub-genera of Geochelone share advanced characters, and close relationships between
two groups of Chelonoidis were found: G. cubensis, G. carbonaria and G. denticulata; and G. gringorum,
G. chilensis and G. elephatopus. Thus, Geochelone is not considered monophyletic. Also, G. costa icensis,
the subgenus Cymatholcus, and the genus Flo idemys are related. G. costarricensis presents a mosaic of
characters, chiefly the presence of a nuchal shield, entoplastron crossed by the humeralpectoral sulcus,
swollen first neural plate and inconcluse division in the second pygal. The phylogenetic relationship
betwecn Stylemys, Gopherus and Scaptochelys is confirmed.

A finales del siglo XIX, investigadores como
Alexander Agassiz y Oliver Hay, discutieron so-
bre las caracteristicas evolutivas y zoogeogrifi-
cas de la familia Testudinidae en todo el mundo
y particularmente en el Continente Americano.
Segin Hay (1908), ““los Testudinidae, en varios
estadios de desarrollo, se conocen desde los
primeros registros en Norte América y parece
muy probable que este sea su Centro de distri-
bucion. Desde el oeste, se supone que viajaron a
Centroamérica y desde ahi migraron a las Islas
Galdpagos™’.

Partiendo de estos autores, numerosos traba-
jos han tratado de comprender el origen y las
interrelaciones de los diferentes grupos pertene-
cientes a esta familia. Auffenberg (1974) propu-
SO que estas tortugas terrestres se originaron a
partir de emi'didos primitivos en el Cretasico Su-
perior. Alcanzaron su maxima distribucion conti-
nental en los periodos Oligoceno y Mioceno.
Actualmente se conocen mds de 200 especies
fosiles y 40 especies vivientes (agrupadas en
23 géneros diferentes), cuya dispersion se efec-
tud en los ultimos 50 millones de afios.

Entre los trabajos taxonémicos mds impor-
tantes en los ultimos afios se pueden citar los de
Bramble (1982) en los que considera a Scapto-

chelys como un nuevo género de tortugas de
concha rugosa, ademds del ya conocido Gophe-
rus 'y eldeCrumly (1982)que hace unextenso
analisis filogenético del género Geochelone ba-
sado en la morfologia del craneo.

En Costa Rica, solo se conoce una especie de
tortuga terrestre fosil. Los trabajos basados en
esta se limitan a su descripcion y sistemadtica
por Segura (1944) y Loveridge y Williams
(1957), y a su relacion con algunas especies
sudamericanas de la familia Testudinidae por
Auffenberg (1971).

El propésito de este trabajo es estimar las
posibles relaciones filogenéticas de Geochelone
costarricensis y de la familia Testudinidae en el
Continente Americano, usando la morfologia
de la concha, las técnicas del cladismo y ademds
analizar la condicion monofilética de la familia.

MATERIAL Y METODOS

Durante el presente estudio se procedioé a
realizar un andlisis de reconstrucciones, fotogra-
fias y descripciones de la mayoria de las espe-
cies conocidas hata el momento en el registro
fosil de la familia Testudinidae en América, y

* Parcialmente tinanciado por la Vicerrectoria de Investigacion de la Universidad de Costa Rica.
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realizadas por Auffenberg (1962, 1963,1971 y
1974), Hay (1908), Leidy (1951), Pritchard
(1979), Pritchard y Trebbau (1984), Rafinis-
que (1832), Wermuth y Mertens (1961) y
Williams (1950).

De Geochelone costarricensis se reviso el ti-
po de la especie. De G. carbonaria se revisaron
algunos ejemplares vivientes, asi como un es-
pecimen facilitado por Peter C.H. Pritchard.
A estos individuos se les tomaron seis medidas
que se utilizaron en el andlisis alométrico de
caracteristicas. Se eligio el caparazon para rea-
lizar dicho andlisis por ser una estructura que
evolucioné rdpidamente en las tortugas, y una
vez desarrollada, ha variado muy poco en las ca-
tegorias taxondémicas mayores como el subor-
den y la familia, pero permite reconocer dife-
rencias sensibles en las categorias menores co-
mo el género y la especie.

En esta investigacion se examinaron 32 ca-
racteristicas cualitativas para cada especie. Por
otra parte, se us6 un calibrador Mauser para las
caracteristicas cuantitativas. Tanto las caracte-
risticas cualitativas como cuantitativas se utili-
zaron en la realizacion del anilisis cladistico.
Las variaciones ontogenéticas y alométricas fue-
ron consideradas motivo de exclusion, sobrevi-
viendo 18 caracteristicas con las que se hizo la
comparacion taxonémica para determinar la po-
laridad de caracteristicas. La clasificacion de las
especies se puede observar en el Cuadrol.

La polaridad fue determinada usando los
cuatro niveles cldsicos de comparacion: 1- trans-
formacion ontogenética, 2- comparacion de f6-
siles e individuos vivientes, 3- grupo de compa-
racion (ver figuras 1 y4) y 4- relacion de forma
y funcidn de la estructura. Las hipdtesis filoge-
genéticas se formularon a posteriori y se resu-
mieron en el cladograma. La lista completa de
los ejemplares revisados puede solicitarse a los
autores.

Abreviaturas de los codigos de catalogos

— American Museum of Natural History:
AMNH

— Museo de Paleontologia, Universidad de Cos-
ta Rica: CI

— University of Colorado Museum: UCM

Analisis de caracteristicas

El siguiente es el resultado del analisis de ca-
racteristicas empleadas en la reconstruccién de

la filogenia de Geochelone costarricensis y la fa-
milia Testudinidae en América. En cada caso se
presenta una descripcion de la caracteristica res-
pectiva y la justificacion de la polaridad. Se in-
cluye informacién de la distribucion de carac-
teristicas entre los grupos fésiles y vivientes.

La ubicacion espacial de las caracteristicas
se muestra en las figuras 2 y 3.

Forma de la concha (1-FC): En algunos tes-
tudinidos vivientes y fosiles como G. carbona-
ria, y G. incisa respectivamente, la concha es
deprimida lateralmente. Esta es una especiali-
zacion relacionada con la utilizacion de refu-
gios (madrigueras, cuevas, grietas, etc.). En
tanto que G. costarricensis, Stylemys am-
phiotorax 'y Hadrianus corsoni, asi como
Pseudemys 'y Rhinoclemmys para la familia
Emydidae, presentan la concha convexa, una
caracteristica poco util en la utilizacion de ese
habitat. Sobre la base de estas observaciones, es
posible distinguir que un caparazén ancho y
convexo constituye una caracteristica plesio-
morfica, mientras que otras condiciones (depri-
midas) son apomorficas.

Tamaiio de la concha (2—TC): Filogenética-
mente en la familia Testudinidae la tendencia
general es la produccion de individuos peque-
flos. Originalmente los testudinidos primiti-
vos eran de gran tamafo, como el caso de los
géneros Hadrianus (H. corsoni 590 mm en el
largo de su caparazon (LC) ), Stylemys (S. ca-
pax UC = 455 mm, S. amphiotorax LC = 511
mm Yy Geochelone (Cymatholcus) schucherti
LC =750 mm.

En G. costarricensis (LC = 216 mm) se ob-
serva la tendencia a la disminucion del tamaiio,
propia de la mayoria de los geoquelonidos sura-
mericanos del subgénero Chelonoidis, excepto
G. clephantopus. En G. carbonaria LC = 260
mm; G. chilensis LC =220 mm,el caribefio Mo-
nachelys y el paleirtico Hesperotestudo (G.
johnstoni LC = 235 mm) (. wilsoni LC = 192
mm) y el género Scaptochelys (S. agassizii
LC =274 mm).

La presencia de una concha pequeiia es con-
siderada como una caracteristica apomorfica.

Escudo Nucal (3—EN): La presencia del es-
cudo nucal se considera como una condicioén
plesiomorfica en la familia Testudinidae vy
estd presente en la familia Emydidae. Los tes-
tudinidos mds antiguos ostentan un escudo lar-
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Fig. 1. Dos alternativas usadas para determinar la

polaridad de caracteristicas mediante la hipdtesis del
grupo de comparacion. Estas hipdtesis estan basadas
en los trabajos de Loveridge y Williams (1957),
Williams (1950) y Zug (1966).

go y estrecho, como en los géneros Hadrianus,
Stylemys, Gopherus, Scaptochelys y Geochelo-
ne, (Cymatholcus, Caudochelvs y Hesperotestu-
do). Un escudo nucal corto y ancho (condicion
parcialmente derivada) la presentan Floridemys
nana y G. costarricensis.

Abultamiento de la primera placa neural
(4—AIN): Solamente G. costarricensis presenta
esta caracteristica plesiomoérfica, muy comin
en géneros de otras latitudes como los indo-
asidticos Homopus, Indotestudo y Kinixys
(Wermuth y Merterns, 1961). Dicho abulta-
miento causa una depresion de la placa nucal
(ver caracteristica 7-EACE).
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Iig. 2. Vista dorsal (A) y ventral (B) de Hadrianus
corsoni (AMNH —-6027—-X 1/105); mismas vistas (C,D)
de Geochelone (Hesperotestudo) impensa (AMNH-—
5867, sin escala); segin Hay (1908).

Formula neural (S—FN): En los emididos
(Figura 4) como Pseudemys, la primera placa
neural es rectangular con un ligero ensancha-
miento posterior y de la segunda a la octava pla-
cas son hexagonales con ensanchamiento ante-
rior. Los testudinidos tempranos exhibieron
esta formula y ocasionalmente presentaron una
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Fig. 3. Vistas dorsal (A) y ventral (B) de Stylemys
amphiotorax (UCM—20575, sin escala) segin Auffen-
berg (1962); mismas vistas (C—D) de Geochelone
costarricensis (CI-111, sin escala) segiin reconstruc-
cién de A. Coto, basada en la descripcion original.

variante: la cuarta y sexta placas son octagona-
les; la tercera, quinta y séptima son rectangula-
res, la octava es hexagonal con ensanchamiento
posterior y la primera y segunda hexagonales
con ensanchamiento anterior como en Floride-

MOV B000;

Fig. 4. Evolucién de la formula neural generalizada
para: A— Pseudemys scripta, B— Geochelone hesterna,
C— Geochelone costarricensis y D— Hadrianus corsoni.
Los numeros indican el total de lados presentes en ca-
da placa neural. Diagramas basados en Auffenberg
(1971 y 1974) y Hay (1908). El signo (©) sefiala la
parte delantera de la férmula neural.

A A

“Ancestro”

Fig. 5. Cladograma resultante del anlisis de caracte-
risticas de la concha de seis generos de la familia Tes-
tudinidae. Los numeros se refieren a las caracteristicas
de los cuadros 2 y 3. El simbolo (.—) indica que los
grupos presentan las mismas caracteristicas a nivel de
la concha y su separacion escapa a este analisis. Ll
‘‘ancestro’ es hipotético y presenta todas las caracte-
risticas primitivas.

mys nana, G. (Hesperotestudo) wilsoni, G.
(Caudochelys) brontops, G. (Chelonoidis) car-
bonaria y G. (Chelonoidis) hesterna. Pero G.
costarricensis, al igual que Stylemys capax solo
presentan la IV placa octagonal, la IIl y V son
rectangulares, la I y Il son hexagonales con en-
sanchamiento posterior y la VI, VIl'y VIII si-
guen el patron de G. hesterna.

Un cuarto disefio muestra la I, Il y 111 placas
hexagonales con ensanchamiento posterior, la
IV rectangular y de la V a la VIII hexagonales
con ensanchamiento anterior como exn H. corso-
ni.

La presencia de placas neurales octagonales
se considera apomorfica.
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Uniodn sutural neuro-pleural (6—USNP): Una
modificaciéon importante asociada a la formula
neural es la union de las placas pleurales con las
neurales, que segun Auffenberg (1974), fue
desarrollada durante la evolucion de las tortu-
gas terrestres. En los testudinidos de caracteris-
ticas primitivas, Hadrianus y Stylemys (solo
amphiotorax), la condicion plesiomorfica se
presenta como la sutura que une la primera y
segunda placa neural, situacion que se repite pa-
ra el resto de placas neurales y suturas pleurales.
En la condiciéon apomorfica, como en G. costa-
rricensis, subgéneros como Hesperotestudo,
Caudochelys y Chelonoidis, Gopherus, Scapto-
chelys y Floridemys, se presentan placas octo-
gonales, el contacto sutural es doble y ausente
enlall, Vy avecesenla VII neurales.

Elongacion de los elementos anteriores de la
concha (7—EACE): Esta elongacion se puede
considerar como una consecuencia directa del
abultamiento de la [ neural, tal como se aprecia
en los miembros indoasidticos /ndotestudo y
Kinixys, ademds de G. costarricensis, debido
posiblemente a la presencia de una vértebra bi-
convexa asociada a un cuello largo (Williams,
1950).

Placas suprapigales (8—SP): El género mds
primitivo de la familia Testudinidae (Hadrianus)
presenta tres placas, donde la segunda abraza a
la tercera. Durante la evolucion de esta familia,
la tendencia consistio en reducir el nimero de
placas y a través del registro fosil se evidencia
que se han mantenido dos placas suprapigales
desde el Oligoceno: la I abrazando ala Il. En
G. costarricensis sin embargo, se observa una di-
vision inconclusa en la Il suprapigal, caracteris-
tica unica e intermediamente apomorfica.

Escudos supracaudales (9—EC): La mayoria
de los miembros de la familia Testudinidae tie-
ne los escudos supracaudales fusionados (apo-
morfia), con excepcion del género Hadrianus.

Region Gular (10—RG): La region gular an-
cha (extremo anterior del plastron) se puede
considerar como una caracteristica plesiomor-
fica que comparten los géneros Hadrianus,
Stylemys y Geochelone (Caudochelys y Hespe-
rotestudo). Entre ésta y la condicion interme-
diamente apomorfica de una region gular estre-
cha, hay una gran gama de individuos pertene-
cientes a los géneros Scaptochelys, Gopherus,

Geochelone wilsoni, G. cubemsis. G. Zewt&ula-
ta, G. carbonaria y G. costav¥censis.

La condicién apomorfica estd wresente en
Floridemys, Geochedne (Cymathateus) schu-
cherti G. (Monachelys) monensis G. (Chelo-
noidis) chilensis y G. (Chelonoidis) elephanto-
pus. En esta ultima es donde se observa la re-
gion gular mds reducida.

Forma del epiplastron (11-FE): La condi-
cion primitiva de un epiplastron no proyectado
anteriormente lo presentan algunas subespecies
de Geochelone (Chel.) elephantopus y Stylemys
(excepto S. amphiotorax). Sin embargo, es la
condicion derivada de un epiplastron proyecta-
do y lobulado la mds comin entre los testudini-
dos de los géneros Geochelone, Gopherus,
Scaptochelys y Floridemys. Es por tanto, esta
ultima, la condiciéon apomorfica en el grupo.

Posicion del entoplastron respecto al surco
himero-pectoral (12-EHP): Un entoplastron
anterior al surco himero-pectoral constituye la
condicién plesiomorfica en la familia Testudini-
dae y tipica en los géneros presentes en el Con-
tinente Americano. Esta condicion la presentan
los géneros Stylemys (menos S. amphiotorax)
Hadrianus (H. nebrascensis), Gopherus, Scapto-
chelys y Geochelone: Cymatholcus ( G. schu-
cherti), Hesperotestudo (G. johnstoni), Chelo-
noidis (G. denticulata, G. hesterna 'y G. chilen-
sis) y Monachelys (G. monensis).

Una condicion intermediamente apomdr-
fica la presentan algunas especies fdsiles como
H. corsoni, H. majusculus y G. (Hesperotestu-
do) wilsoni, donde el surco humero-pectoral to-
ca la parte posterior del entoplastron. La con-
dicion apomorfica la presentan solamente
G. costarricensis en América e Indotestudo en
Asia en las cuales el surco entra en el epiplas-
tron.

Posicion del surco Gulo-humeral (13—SGH):
La mayoria de las especies revisadas presentan
un surco gulo-humeral que entra en el entoplas-
tron. En este caso tenemos a Gopherus (G. po-
lyphemus), Scaptochelys (S. agassizi), Hadria-
nus (H. corsoni , H. majusculus), Geochelone
costarricensis, G. (Hesperotestudo) wilsoni, G.
(Hesp.) johnstoni y G. (Hesp.) angusticeps.

En otras especies, la mayoria suramericanas,
el surco gulo-humeral no toca el ento-
plastron, como el caso de Floridemys nana,
Geochelone: Chelonoidis (G. hesterna, G. cu-
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bensis, G. denticulata, G. chilensis y G. ele-
phantopus) y Monachelys (G. monensis). Dos
casos particulares lo presentan G. hesterna'y F.
nana, donde el surco gulo-humeral es casi trans-
verso, produciendo escudos gulares rectangula-
res. En este caso, la condicion apomorfica la
constituye un surco gulo-humeral sin tocar el
entoplastron.

Escudos pectorales rectangulares (14—EPR):
En los miembros de la familia Testudinidae:
Hadrianus, Gopherus, Scaptochelys, Floridemys
y Geochelone, los escudos son generalmente
cortos y se hacen mds anchos en la region axi-
lar. Sin embargo, en algunas de las especies pri-
mitivas como H. corsoni, H. majusculus y Style-
mys capax, el surco pectoral-abdominal se en-

cuentra mds cercano a la sutura hio-hipoplas-

tral por la linea media. Este fenémeno se en-
fatiza en Geochelone costarricensis donde es
tan pronunciado que los escudos pectorales son
casi rectangulares. La condicion apomorfica es-
td representada por los escudos pectorales del-
gados, ensanchindose en la region axilar.

Largo del 16bulo anterior respecto al l6bu-
lo posterior (1S—LALP): Los emididos anali-
zados tienen el lobulo anterior del plastron
mads corto que el lobulo posterior, igual situa-
cion la presentan G. costarricensis (l6bulo
anterior/lobulo  posterior LA/LP) = 0.86,
G. chilensis LA/LP = 090 y G. gringorum
(7). En el resto de las especies estudiadas con
excepcion de Geochelone (Cymatholcus)
schucherti, donde el lobulo anterior y el 16bulo
posterior son de igual largo; el patron opuesto
(l6bulo anterior mds largo que el posterior) en
G. johnstoni LA/LP = 1.34,G. hesterna LA/LP
=1.25y H. corsoni LA/LP = 1.11. Este tltimo
caso es considerado como la condicion apomor-
fica.

Region anal (16—RA): La region anal com-
prende el drea que va desde el borde interno de
la placa pigal hasta la region limitante con el
xifiplastron, por donde emerge la cola. En
Emydidae dicha region tiene un drea bastante
reducida, situacion compartida en Testudinidae
por Hadrianus y Geochelone ( Hesperotestudo).
Posteriormente, esta region se amplia hasta lle-
ggar a la condicion apomorfica en Gopherus y
Geochelone (Chelonoidis), llegando a su maxi-
ma expresion en G. (Chel.) elephantopus, en la
cual la region anal se confunde con el drea fe-

moral en una sola region posterior. La condi-
cion intermedia la comparten G. costarricensis,
Stylemys y Geochelone (C’ymatholcus).

Muesca anal (17—MA): Conocida como la
depresion posterior del xifiplastron, su forma y
tamano ha variado mucho desde la aparicion de
la familia Testudinidae. Con la muesca profun-
da y los extremos lobulados del xifiplastron te-
nemos a Hadrianus (H. corsoni (profundidad de
la muesca anal/largo del plastron x 10* = PMA/
PL) = 594, H. majusculus PMA/PL = 769 y
H. tumidus PMA/PL = 5.63), Gopherus poly-
phemus PMA/PL = 9.28, Stylemys amphiotorax
PMA/PL = 5.75 y G. costarricensis PMA/PL =
7.40. Con la muesca profunda y los extremos
del «xifiplastron puntiagudos tenemos a G.
(Cym) schucherti PMA/PL = 6.72. Con la
muesca mds ancha esta G. (Hesp.) johnstoni
PMA/PL = 6.80. En Chelonoidis la muesca pue-
de ser igualmente ancha, reducida o ausente, co-
mo en G. cubensis, o bien, presentando los ex-
tremos xifiplastrales lobulados o no como en
G. chilensis PMA/PL = 7.42, G. hesterna PMA/
PL = 524 y G. carbonaria PMA/PL = 5. En
Monachelys no existe muesca anal y el xifiplas-
tron carece de proyecciones posteriores. Se pue-
de considerar esta ultima como la condicion
apomorfica.

Margen recurvo y dentado del caparazon
(18—MRD): Ninguna especie americana conoci-
da en la familia Testudinidae tiene el margen
de la concha dentada. Sin embargo, es posible
distinguir que Hadrianus, Stylemys y G. costa-
micensis no tienen el margen recurvo; Gophe-
rus, Scaptochelys 'y Geochelone ( Hesperotes-
tudo y Caudochelys) tienen el margen recurvo
posteriormente y en Chelonoidis es posible
encontrar especies sin margen recurvo (G. hes-
terna), com margen recurvo posterior (G. denti-
culata y G. carbonaria) y totalmente recurvo
(G. elephantopus y G. chilensis). Esta ultima
condicion es considerada apomorfica.

RESULTADOS

El cuadro 2 ilustra la distribucion de caracte-
risticas de Testudinoidea (excluyendo a Chely-
dridae) que fueron utilizadas para la confeccion
del cladograma (Figura S), como una aproxima-
cion a la historia filogenética de Geochelone
costarricensis y la familia Testudinidae en Amé-
rica.
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CUADRO 1

Clasificacion de las especies de la familia Testudinidae
(Segun Auffenberg, 1974 y Pritchard, 1984). Se inicia
la cita de la descripcion original de los géneros y su
distribucion geogrdfica

Género Hadrianus Cope. 1872 Norteamérica

tumidus +
corsoni +
majusculus +

Género Stylemys Leidy, 1954 Norteamerica

amphiotorax +
capax +
nebrascensis +

Género Gopherus Rafinesque, 1832  Norteamérica

polyphemus
flavomarginatus

Género Scaptochelys Bramble, 1982  Norteamérica

agassizii

Género /loridemys Williams, 1950 Norteameérica

nana +

Geénero Geochelone Yitzinger. 1835 Norteamérica

Subgénero:
— Cymatholcus
— schucherti +

Subgénero:

— Hesperotestudo
— impensa +
— johnstoni +
— anqusticeps +
- wilsoni +

Norteamérica

Subgénero: Norteamérica
— Caudochelys

- crassiculata +

— brontops ‘+

Caribe y
Suramérica

Subgénero:

— Chclonoidis
— carbonaria
— cubensis +
— chilensis
— denticulata +
— elephantopus
— hesterna +
~ gringorum +

Subgénero: Caribe

Monachel ys

— monensis +

Subgéncro: Centroamérica

— indeterminado
— costarricensis +

+ = fosil

El cuadro 3 presenta la distribucion de carac-
teristicas en las 26 especies estudiadas, 16 de las
cuales corresponden al género Geochelone, tres
al género Stvlemys, tres al género Hadrianus,

dos al género Gopherus y una para los restantes
géneros: Scaptochelys y Floridemys.

Las mayores diferencias se observan en el ta-
mafio del caparazon (2—TC), la region gular
(10—RG), la muesca anal (17-MA)y el margen
recurvo del caparazon (18—MRD). En Stylemys
se encontro una gran semejanza con Gopherus'y
Scaptochelys. Estos ultimos géneros no pudie-
ron separarse mediante el andlisis cladistico
aqui utilizado pues sus caracteristicas diagnosti-
cas estdn a otro nivel anatémico, como por
ejemplo en la cabeza y las extremidades.

Se encontr6 una notable semejanza entre
G. costarricensis y Floridemys nana y sus dife-
rencias se detectan a nivel del tamafio de la con-
cha y en la region gular. En cuanto a Hadrianus,
este es un género con caracteristicas muy primi-
tivas distinguiéndose facilmente del resto de los
géneros estudiados, especialmente por la forma
de la concha (1-FC), la formula neural (5—FN),
las placas suprapigales (8—SP) y los escudos su-
pracaudales (9—EC) (Figura 2 A—B).

Dentro del géneroGeochelone se tuvo un
problema similar al que se presentd con
Gopherus-Scaptochelys. Los subgéneros Hespe-
rotestudo y Caudochelys, no se pudieron sepa-
rar en el andlisis cladistico debido a que sus
caracteristicas diagnosticas se presentan a nivel
de cola y no de caparazon. Se observo una ten-
dencia general en el subgénero Chelonoidis: La
distribucion de apomorfias en las caracteristicas
escogidas con ligeras variaciones en la forma y
tamafio de la concha y en la posicion del surco
gulo-humeral respecto al entoplastron (13—
SGH). Se obtuvieron semejanzas filogenéticas
entre las especies caribefias (G. cubensis y G.
monensis) y las especies nor-suramericanas
(G. carbonaria, G. hesternay G. denticulata) en
la region gular, el surco gulo-humeral y el mar-
gen recurvo del caparazon. De igual forma, las
especies mds australes del continente como
G. chilensis y G. gringorum Yy la islefia G. ele-
phantopus muestran algunas semejanzas en
cuanto al tamafio de los l6bulos del plastron
(15—LALP), el margen anal y del surco gulo-hu-
meral respecto al entoplastron.

DISCUSION

Durante la realizacion del anilisis cladistico
surgieron algunas situaciones que dificultaron
en parte el arreglo filogenético de G. costarri-
censis en particular y de la familia Testudinidae
en general: 1-) Estamos ante una familia con
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CUADRO 2

Distribucion de las caracteristicas dentro de Testudinoidea (excepto Chelydridae).
La condicion primitiva se indica con un ( — ), la condicion derivada se indica con un ( + ).
Cuando ambas condiciones se presentan en un grupo se indica con un ( ).

Rhino- Geo- Flori- Scapto-
Pseudemys  clemmys Hadrianus Stylemys chelone demys Gopherus  chelys
1-FC + + = + t + + +
2-TC - t - - t + + +
3—-EN - ~ - - + - - -
4-AIN + = + + + + + +
5—-FN + - + + + + +
6—USNP - + - + + + + +
7-EACE + + + + t + + +
8-SP + + o + + + + +
9—-EC + + = + + + + +
10-RG - + - - + + + +
11-FE - - - + + + + +
12—-EHP £ + + + + + = =
13-SGH — - - + + - -
14—EPR = = + t + + + +
13—-LALP = == + + t + + +
16—RA - - - - + + + +
17-MA - - - - + - - -
18—MRD = t - = t + + +
CUADRO 3

Polaridad para los 18 caracteres usados en el andlisis cladistico de la familia Testudinidae en América

»
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grupos estrechamente emparentados y donde ha
ocurrido evoluciéon paralela. Para Crumly
(1984) la familia Testudinidae tiene origen mo-
nofilético. Por ejemplo, el complejo Gophe-
rus-Scaptochelys comparte el conjunto de ca-
racteristicas derivadas y primitivas a nivel de
la concha al igual que Hesperotestudo-
Caudochelys y su separacion escapa al proposi-
to principal del trabajo. 2-) Se encontraron va-
rias combinaciones de caracteristicas primitivas
dentro del género Geochelone. 3-) Algunas ca-
racteristicas derivadas se desarrollaron indepen-
dientemente con énfasis en G. costarricensis.
4-) El tiempo geoldgico con que esas caracteris-
ticas derivadas difieren en varios grupos. Por
ejemplo, las placas neurales octogonales apare-
cen en Stylemys durante el Eoceno tardio, en
G. costarricensis durante el Oligoceno tardio y
en Chelonoidis en el Plioceno-Pleistoceno. El
desarrollo de esas placas se explica por la fun-
cion que cumplen en la vida natural del animal.
De acuerdo con P.C.H. Pritchard (1985, com-
pers.) la placa octogonal ayuda a distribuir mas
eficazmente que la placa hexagonal, las presio-
nes que pudieran ejercer sobre la concha los de-
predadores, y su desarrollo ontogenético se
explica como unaconsecuencia de la retraccion
en forma de “S’’ que muestra el cuello en las
tortugas criptodiras, de tal forma que al retra-
er la cabeza, la sétima vértebra cervical que estd
unida a dicha placa, la halahacia adelante va-
riando su forma hexagonal en octogonal. Dicha
forma fue seleccionada normalmente para la se-
gunda neural y en muchos casos en la cuarta,
cuya aparicion se explica directamente, por la
presion del ambiente.

En forma similar a Crumly (1982) y Pritchard
(1984), el cladograma obtenido en esta investi-
gacion sugiere que las especies primitivas fueron
de ambientes himedos y las especies derivadas
de ambientes semi-dridos o de bosque seco. Sin
embargo la adaptacion a estos ambientes parece
ser una adquisicion independiente producida
por aislamiento geogrifico (e. g. G. elephan-
topus en las islas Galdpagos y G. gigantea en
las islas Seychelles). Es evidente que dicho ais-
lamiento ha influido en un posterior aumento
del tamafio del animal, ademds de que el tipo
de ambiente ha influido decididamente en la
forma de la concha (e.g. G. carbonaria habita
comunmente las selvas humedas de Suramé-
rica, en tanto que G. elephantopus vive en las
regiones semidridas de las Galdpagos).

Los resultados obtenidos parecen confirmar
la hipotesis de Crumly (1984). Se sugiere una
estrecha relacion entre Stylemys, Gopherus y
Scaptochelys, cuyas caracteristicas son muy
similares a las del subgénero Hesperotestudo.

Resulta evidente, que el conjunto de carac-
teristicas de Hesperotestudo-Caudochelys es
bastante homogéneo a nivel de la concha y que
Geochelone es un género parafilético (Crumly,
1982), donde la combinacién de caracteristicas
primitivas y avanzadas conforman un complejo
grupo donde sobresale G. costarricensis. Esta
es en si misma un mosaico de caracteristicas,
muchas de ellas las comparte con Chelonoidis y
Floridemys, pero algunas de condicioén plesio-
morfica las relacionan con Cymatholcus y Ha-
drianus, como la forma del caparazén y la
union de las suturas neuro-pleurales.
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RESUMEN

Se realiza un analisis cladistico de la familia
Testudinidae en América, basado en la morfolo-
gia de la concha. Muchos de los subgéneros de
Geochelone comparten caracteristicas deriva-
das. Existe una estrecha relacion entre los
miembros del subgénero Chelonoidis, conside-
rando que el género en cuestion es parafilético.
Se vincula a G. costarricensis con el primitivo
subgénero Cymatholcus y con Floridemys. Ade-
mads se confirma la relacion entre Stylemys,
Gopherus y Scaptochelys.
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