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RESUMEN

Las tortugas son un clado de reptiles dotados de un plan corporal caracteristico. Con un
registro comprendido entre el Tridsico Superior y la actualidad, este grupo ha
experimentado una elevada diversidad, adaptandose a multiples nichos.

Aunque se han identificado varios taxones de quelonios en el registro mesozoico
europeo, el conocimiento sobre muchos de ellos es limitado. Concretamente, el registro
ibérico esta compuesto por abundante material, en su mayoria inédito.

La presente tesis doctoral persigue analizar el registro de quelonios del Mesozoico de la
Peninsula Ibérica. Con el fin de analizar las relaciones filogenéticas y biogeograficas del
material ibérico, varios taxones definidos en otras regiones europeas son también
revisados.

Este estudio se estructura en cuatro secciones, en las que se analiza registro del Jurdsico
Superior, Cretacico Inferior, Cretacico Superior y Paleoceno. Cada uno de esos bloques
esta precedido de una introduccion que sintetiza la informacion mas relevante sobre
cada lapso temporal analizado. Se expone cémo ha sido la sucesion de taxones de
quelonios entre el Jurasico Superior y Paleoceno de Europa en general y de la Peninsula

Ibérica en particular.






ABSTRACT

Turtles are a group of reptiles with a characteristic bauplan that is easily distinguishable
from that of other vertebrates. With a record that ranges from the Late Triassic to the
present, turtles are a very diverse group, with representatives adapted to many habitats,
including marine, freshwater, and terrestrial environments.

Although several turtles taxa have been identified in the European Mesozoic record, the
knowledge of many is limited. Many of these turtles, names more than a century ago,
have barely been reviewed. For this reason, few European Mesozoic taxa have been
included in global phylogenetic hypothesis of turtles and the systematic position of
many is controversial.

The fossil record of turtles is relatively abundant in the Iberian Peninsula and, in
particular, in the outcrops corresponding to the upper half of the Mesozoic, between the
Upper Jurassic and the Upper Cretaceous. However, the level of knowledge about the
diversity represented, and the paleobiology of the different groups are limited. Almost
all determinations that have been performed can be found in faunal lists for which the
study of turtle remains was not the main objective and only few identification have been
made at specific level. In fact, although turtles are one of the better represented groups
of vertebrates in Mesozoic deposits, much of their record has not been published. A
systematic study of the Iberian Mesozoic chelonians, however, may help improve the
knowledge of other European taxa hitherto poorly known.

The aim of this thesis is to analyze the abundant record of Mesozoic turtles from the
Iberian Peninsula. For this purpose, all references to Iberian Mesozoic turtles were
collected and analyzed. In addition, abundant new material was studied. A high
percentage of this material was found in the last 25 years. Representatives of groups
typical of Laurasia and Gondwana were identified, as well as representatives endemic to
Europe and Iberia.

This study is divided into four sections, in which the Upper Jurassic, Lower Cretaceous,
Upper Cretaceous, and Paleocene record is analyzed. Each of these sections is preceded
by an introduction that summarizes the most relevant information on each of the
analyzed intervals. This summary allows better understanding the succession of turtle
taxa from the Upper Jurassic to the Paleocene in Europe and, more specifically, on the

Iberian Peninsula.



The results obtained by the different studies developed in this thesis are intended to
provide information related to the general objectives of the thesis. There are the
identification and classification of the fossil record of Mesozoic Iberian turtles, the
proposal of hypotheses about their relationships, and the interpretation of the
stratigraphic succession, paleobiogeographic configuration, and paleoenvironmental
factors that influenced their distribution.

Two representatives of Pleurosternidae, an indeterminate member of Platychelyidae,
several members of Plesiochelyidae, and forms probably related to Plesiochelyidae are
identified in the Upper Jurassic of the Iberian Peninsula.

A new member of Pleurosternidae, Selenemys lusitanica, is identified in the
Kimmeridgian. It is the only European genus of Pleurosternidae currently recognized
before the upper Tithonian, and is interpreted being more closely related to the
European Lower Cretaceous pleurosternids than with the Upper Jurassic American taxa.
Abundant cranial and postcranial material is assigned to Plesiochelyidae. This allows
recognizing the presence of at least four taxa. The shell of two of them has a sagittal
keel, absent in the other two taxa.

The turtle fauna recorded in the Iberian Lower Cretaceous markedly differs from that of
the Upper Jurassic. This fauna is composed of an indeterminate member of Dortokidae,
two solemydids, and abundant and diverse pan-cryptodiran taxa.

One of the solemydids may correspond to a form closely related to the British genus
Helochelydra, and the other could be Plastremys or a related taxon.

A new Spanish member of Pan-Cryptodira, which cannot be assigned to Cryptodira or
Paracryptodira, is named Larachelus morla.

A detailed review of the Belgian taxon Chitracephalus dumonii allows identifying the
Spanish taxon “Salasemys pulcherrima” as a junior synonym of it. This taxon, and the
new Spanish taxa Hoyasemys jimenezi and Galvechelone lopezmartinezae, are
identified as members of the clade that includes the traditional members of
“Macrobaenidae” and “Sinemydidae”. In addition, a likely new member of
Trionychoidea is identified from the Lower Cretaceous of Spain.

The diversity of continental turtles identified from the Iberian Upper Cretaceous is more
limited than that of the Lower Cretaceous. The pan-cryptodiran lineages identified in
the Lower Cretaceous are not present in the record of the Upper Cretaceous but two of

the three most abundant groups of turtles in the European Upper Cretaceous,



Solemydidae and Dortokidae, are known from Lower Cretaceous as well. The Upper
Cretaceous record includes several representatives of Pelomedusoides, a group of
African origin. Although the oldest confirmed European previous record of this group is
Santonian, it can be identified in the Cenomanian of the Iberian Peninsula. However,
the greatest diversity of these turtles is recorded in the Uppermost Cretaceous, when
several representatives of Bothremydidae are identified. A new genus of Bothremydidae
is recognized in the Upper Cretaceous of Western Europe: Iberoccitanemys. Moreover,
the synchronic and sympatric coexistence of more than one representative of this group
of turtles is confirmed. Therefore, many previously made identification of this group
based on fragmentary material should be reviewed.

No record of Iberian Paleocene turtles is identified. However, it is possible to carry out a
review of abundant materials of continental turtles from several Thanetian sites from
Western Europe. None of the continental groups described from the Upper Cretaceous
of Western Europe (Solemydidae, Bothremydidae or Dortokidae) are identified in the
Paleocene. However, several groups that migrated from other continents, primarily from
North America, are recognized. One of them is Paracryptodira, being represented by a
new taxon, Berruchelus russelli. It is the only member of this lineage identified in

Europe after the Neocomian.
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PRIMERA PARTE

CAPITULO 1: INTRODUCCION

1.1. INTRODUCCION

Las tortugas son un grupo de reptiles muy diversificado, originado hace mas de 220
millones de afios, que ha ocupado a multitud de habitat, ya sean terrestres,
dulceacuicolas, costeros o pelagicos. Esto ha provocado pequefias modificaciones sobre
un plan corporal caracteristico, facilmente distinguible del de otros vertebrados. Aunque
son muchas las novedades evolutivas que caracterizan al grupo, la més evidente es la
presencia de un caparazon, formado por diferentes placas dseas y escudos corneos. Esta
estructura no existe en ningun otro grupo de vertebrados (Burke, 1989), lo que dificulta
el establecimiento de su posicion filogenética (ver Werneburg y Sanchez-Villagra,
2009; Lyson et al., 2010; Sterli, 2010). Se han planteado numerosas hipotesis sobre el
origen de este grupo. Algunos autores sostienen, basandose en datos moleculares y en
estudios morfologicos, que la tortugas son reptiles didpsidos, proponiéndose su posicion
como grupo hermano de Lepidosauria (Li et al., 2009) o de Archosauria (Hugall et al.
2007). No obstante, otras hipdtesis mas tradicionales mantienen que las tortugas no
forman parte de Diapsida, identificindose, por ejemplo, como el grupo hermano de
Procolophonoidea (Laurin y Reisz, 1995), Pareiasauria (Lee, 1997) o
Captorhinomorpha (Gauthier et al., 1988).

Independientemente de la posicion filogenética precisa de los quelonios, se han
desarrollado numerosos trabajos que analizan, mediante estudios filogenéticos, la
evolucion de este grupo y las relaciones de parentescos entre linajes con representantes
actuales y extintos. Se puede considerar el trabajo de Gaftney (1975) como pionero en
los estudios de sistematica filogenética del grupo, basados en datos morfologicos. A
partir de ese trabajo, muchos autores han empleado y modificado el analisis alli
realizado, o desarrollado otros més precisos para el estudio de las relaciones de
parentesco entre los miembros de linajes concretos. Recientemente Gaftney et al. (2007)
han propuesto un anélisis filogenético que supone una puesta al dia del planteado en
1975. También en 2007, Joyce propuso un nuevo andlisis filogenético en el que, a

diferencia de los sugeridos por Gaffney, se emplean especies como taxones terminales y



tanto el nimero de caracteres como de taxones considerados es mayor que el incluido en
los andlisis de Gaffney. La topologia general obtenida mediante ambos analisis es
similar, difiriendo en la posicion de algunos grupos de quelonios extintos (por ejemplo,
Meiolaniidae) y, especialmente, en la de Pan-Pleurodira. Aunque para Joyce (2007)
Pan-Pleurodira se sitia como el grupo hermano del nodo que une a Paracryptodira y
Eucryptodira (nodo Pan-Cryptodira), la divergencia entre Pan-Pleurodira y Pan-
Cryptodira es mas moderna que en la hipdtesis de Gaffney et al. (2007). Eso se debe a
que Gaffney et al. (2007) identifican a Proterochersis robusta como un representante de
Pan-Pleurodira, estando Pan-Cryptodira constituida por el nodo que agrupa al antecesor
comun de Kayentachelys aprix y Mongolochelys efremovi y a todos sus descendientes.
El conocimiento sobre la diversidad de quelonios representada en el registro mesozoico
europeo es limitado si se compara con el de otros continentes como Norte América o
Asia (Lapparent de Broin, 2001). Varios de los taxones europeos, tales como
Chitracephalus dumonii, Brodiechelys brodiei o Hylaeochelys belli, fueron definidos
hace mas de un siglo (Mantell, 1844; Dollo, 1885; Lydekker, 1889) y no han sido
revisados desde un punto de vista actual. De hecho, son pocos los taxones mesozoicos
europeos que han sido incluidos en los analisis filogenéticos globales (Gaffney et al.,
2007; Joyce, 2007), y la posicion sistematica de la mayor parte resultaba controvertida.
Los restos fosiles de tortugas son relativamente abundantes en el registro ibérico y, en
particular, en los yacimientos distribuidos a lo largo de la mitad superior del Mesozoico,
del Jurasico Superior al Cretacico Superior. Sin embargo, el nivel de conocimiento tanto
sobre la diversidad representada, como sobre la paleobiologia de los diferentes grupos,
se encuentran todavia en una fase muy inicial. Casi todas las determinaciones
realizadas, pocas veces a nivel especifico, proceden de listados faunisticos en los que
los restos de quelonios no constituyen el objetivo principal del trabajo. De hecho, gran
parte del registro permanece inédito, a pesar de ser uno de los grupos de vertebrados
mejor representado en los yacimientos mesozoicos. Aunque no es frecuente hallar
esqueletos completos, es muy comun la presencia de placas oOseas del caparazdn
aisladas, que pueden aportan informacion relevante. El estudio sistematico de los
quelonios mesozoicos ibéricos requiere de la revision de la variabilidad y diagnosis de
algunos taxones europeos de los que se dispone de escasa informacion.

Debido a su situacion geografica a lo largo del Mesozoico, en la Peninsula Ibérica se

identifican representantes de grupos de tortugas de origen laurasiatico, gondwanico e,



incluso, formas endémicas europeas o peninsulares. Estos taxones corresponden tanto a
quelonios habitantes de aguas marinas, salobres, dulceacuicolas, como terrestres.

Esta tesis doctoral persigue analizar el abundante registro de quelonios del Mesozoico
de la Peninsula Ibérica, cuyos primeros hallazgos confirmados proceden de la segunda
mitad del siglo XIX (ver Sdnchez Lozano, 1894; Pérez-Garcia, A. y Ortega, F. 2009;
Pérez-Garcia et al., 2011a, b), pero que se han sucedido hasta la actualidad, destacando,
por la abundancia de material suministrado, los hallazgos realizados durante los tltimos
25 anos.

Para efectuar el estudio de las tortugas mesozoicas ibéricas, y realizar su integracion en
el contexto europeo, se ha optado por organizar los andlisis realizados en un orden
temporal. De esta manera, los trabajos que integran esta tesis doctoral, que respetan en
la medida de lo posible el formato de las revistas donde han sido o esta previsto que
sean publicados, se organizan en cuatro bloques: Jurasico Superior, Cretacico Inferior,
Cretacico Superior y Paleoceno. Aunque este tltimo bloque no analiza material Ibérico,
por su ausencia de registro, su inclusion permite conocer como afectd la crisis
finicretacica a algunos grupos de quelonios continentales europeos.

Cada uno de esos cuatro bloques esta precedido de una introduccion que sintetiza la
informacion mas relevante sobre el lapso temporal analizado, lo que permite conocer
como ha sido la sucesion de taxones de quelonios entre el Jurdsico Superior y Paleoceno

de Europa en general y de la Peninsula Ibérica en particular.
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1.2. ANTECEDENTES

El presente estudio pretende analizar la historia evolutiva de los quelonios representados
en el Mesozoico espafiol. Para ello, se recopilan todas las referencias anteriores a la
fecha de comienzo de este proyecto de tesis doctoral (2008) en las que se realizaron
determinaciones, con distintos grados de precision. Se han excluido de este listado las
alusiones a tortugas indeterminadas (ver por ejemplo Jonet, 1981; Garcia-Ramos et al.,
2006; Sanchez-Hernandez et al., 2007).

Previamente al comienzo de este proyecto doctoral, se habian reconocido miembros de
varios linajes de tortugas en niveles mesozoicos ibéricos, que actualmente podemos
identificar como stem Testudines y como representantes del crown-group Testudines,
siendo éstos miembros de los dos linajes con representantes actuales, Pan-Pleurodira y
Pan-Cryptodira (sensu Joyce et al., 2004).

En afloramientos del Jurdsico Superior (Kimmeridgiense y Titoénico) de Portugal se
citaron varios taxones de quelonios. La mayor diversidad de este grupo se registro en el
Kimmeridgiense de la mina de lignito de Guimarota (Leiria). Alli se identificaron
fragmentos de placas, escasas placas desarticuladas y algunos elementos apendiculares,
que fueron asignados a varios grupos. Brim (1973) identifico la presencia de
Plesiochelyidae, Carettochelyidae? y de un tercer taxon indeterminado. La revision del
material de esa localidad efectuada por Gassner (2000) también permitié reconocer tres
morfotipos, en funcién del patrén ornamental de las placas. Sin embargo, sus
atribuciones sistematicas difirieron de las propuestas por Brim (1973). Gassner (2000)
atribuy6 a Pleurosternidae el material que Brdm (1973) habia identificado como
perteneciente a un posible representante de Carettochelyidae, atribuyod algunos
elementos a Platychelyidae, y consideré que el tercer morfotipo también podria
pertenecer a ese linaje. La presencia de, al menos, un representante indeterminado de
Platychelyidae en Guimarota fue también apoyada en otros trabajos, identificAndose
como cf. Platychelys sp. (Broin, 1988) o como aff. Platychelys sp. (Lapparent de Broin,
2001). Lapparent de Broin (2001) notifico la presencia de algunos elementos
pertenecientes a un taxon indeterminado de aspecto “quelidroide” y apoyd la
identificacion de un miembro indeterminado de Pleurosternidae. La presencia de

material fragmentario asignado a un representante indeterminado de Pleurosternidae fue



también notificada en el area de Porto das Barcas (Lourinha, Portugal), en niveles
probablemente titonicos (Lapparent de Broin, 2001; Scheyer y Anquetin, 2008).

A pesar de que la identificacion de miembros de Plesiochelyidae en Guimarota
propuesta por Bram (1973) no fue refrendada en trabajos posteriores, este grupo ha sido
identificado en otras areas de Portugal. Su presencia fue notificada en el siglo XIX,
cuando Sauvage (1897-1898) describio el taxdn Plesiochelys choffati basandose en un
caparazon, relativamente completo, procedente del Titonico de Vila Franca do Rosario
(Mafra). Se ha propuesto que este ejemplar podria tratarse de un miembro de
Craspedochelys (Antunes et al., 1988). Un caparazén parcial proveniente del
Kimmeridgiense superior de Romao (Alcobaga, Portugal) fue inicialmente asignado al
género Plesiochelys (ver Antunes et al., 1988), citdndose posteriormente como
Craspedochelys cf. jaccardi (Antunes et al., 1988) o Craspedochelys sp. (Lapparent de
Broin et al., 1996).

El registro de tortugas en niveles jurdsicos espafioles es muy limitado. Royo y Gémez
(1927a, 1927b) identifico Pleurosternon portlandicum? en Benagéber (Valencia), en
niveles probablemente situados en el Jurdsico Superior. Esta identificacion se baso en el
estudio de escaso material, correspondiente a placas desarticuladas y fragmentos de
¢stas. Recientemente se indicd la presencia de Plesiochelyidae indet. en un listado
faunistico de los vertebrados hallados en el Kimmeridgiense de Asturias (Ruiz-
Omefiaca et al., 2006). Esta identificacion no fue justificada ni se indic6 cuales eran los
ejemplares en los que basaba.

La tnica determinacion de quelonios del Cretacico Inferior de Portugal corresponde a la
cita imprecisa de Pleurodira? pre-Chelidae? en Boca do Chapim (Sesimbra) (Broin,
1988). Sin embargo, se han identificado varios taxones en distintos afloramientos del
Cretécico Inferior de la Cordillera Ibérica (Espafia). La presencia de miembros de Pan-
Pleurodira fue notificada en el Barremiense de Vallipon (Teruel), mediante la
asignacion de algunas placas aisladas a un miembro indeterminado de Dortokidae
(Murelaga Bereikua, 1998). Esta identificacion corresponde a la Unica referencia de un
dortokido conocida en el Cretacico Inferior. Murelaga Bereikua (1998) indico la
presencia de otro taxon en Vallipon, identificado como un miembro indeterminado de
Pan-Cryptodira de aspecto “quelidroide”, al que atribuy6 algunas placas aisladas y mal
preservadas. La presencia de posibles representantes de Pan-Pleurodira fue notificada en

otras dos localidades, Salas de los Infantes (Burgos) (Jiménez-Fuentes, 1992) y en Ufia



(Cuenca) (Krebs, 1995). En Salas de los Infantes, Jiménez-Fuentes (1992) considerod
que dos fragmentos de placas podrian pertenecer a un pelomedusido. En el Barremiense
de Una, se reconocid material fragmentario de varios tipos de tortugas, interpretandose,
de manera preliminar, que pudieran pertenecer a miembros de Pelomedusidae, asi como
de Pleurosternidae y a un quelonio de aspecto “quelidroide” (Krebs, 1995), citandose
posteriormente la presencia de aff. Platychelys sp. en ese yacimiento (Lapparent de
Broin, 2001). Pleurosternidae fue preliminarmente reconocida en Torremuia (La Rioja)
(Viera y Torres, 1996). Royo y Gomez (1927a, 1927b) identifico Hylaeochelys aff.
latiscutata en el Cretacico Inferior de Los Cafios (Soria), a partir de escasas placas
aisladas.

En contraste con el registro fragmentario de quelonios proveniente de las localidades del
Cretacico Inferior anteriormente referidas, se han identificado dos taxones a partir de
esqueletos que conservan un relativamente alto porcentaje de sus elementos. Uno de
ellos procede del Barremiense de Las Hoyas (Cuenca). Este taxon indeterminado fue
citado en varias publicaciones, en las que se propusieron distintas hipdtesis sobre su
identificacion sistematica. Asi pues, se identifico como Toxochelyidae indet (Sanz et
al., 1988), como un “toxoquelido” relacionado con Chelonioidea (Jiménez-Fuentes,
1995), como un representante basal de Centrocryptodira (Ortega et al., 1999) o como
una nueva forma, de aspecto “quelidroide”, que no comparte las autapomorfias que
diagnostican a Chelydridae (Lapparent de Broin, 2001). El otro taxon bien preservado
proviene de niveles hauterivienses-barremienses de Salas de los Infantes (Burgos). Fue
identificado como un nuevo taxon, Salasemys pulcherrima, atribuido, de manera
preliminar, a Macrobaenidae (Fuentes Vidarte et al., 2003).

Ademés de la atribucion de material a miembros de Pan-Pleurodira y de Pan-
Cryptodira, las identificaciones de quelonios realizadas en el registro espafiol permiten
constatar la presencia de Solemydidae, linaje actualmente situado fuera del crown-
group Testudines (ver Joyce et al., 2011). En 1886, Calderon identifico Helochelys en el
Cretacico Inferior de Santander, género actualmente atribuido a Solemydidae. Sin
embargo, Jiménez et al. (1990) revisaron ese material, refutando su asignaciéon a un
quelonio. Sanchez Lozano (1894) atribuyo una placa periferal proveniente del Cretacico
Inferior de El Bustar (La Rioja) a Helochelys sp. Bergounioux (1957) defini6 el taxon
Trachyaspis turbulensis a partir de escasas placas de un caparazon. Dicho autor

consider6 que ese taxon se trataba de un miembro de Trionychidae, asignandose



posteriormente a Dermatemydidae (Jiménez et al.,, 1990) y mas recientemente a
Solemydidae (Lapparent de Broin y Murelaga, 1999). En ese ultimo trabajo se indico
que el citado ejemplar no correspondia a un miembro de Trachyaspis sino a un género
indeterminado. Royo y Gomez (1927a, 1927b) identificd Tretosternum punctatum en el
Aptiense inferior de Morella (Castellon), localidad donde ha sido notificada la presencia
de Helochelydra (Ortega et al., 2006). Se ha propuesto que dos fragmentos de placas
procedentes del Albiense de Cabezo de las Eras (Teruel) podrian corresponder a
Trachydermochelys sp. (Canudo et al., 2005b).

Solemydidae fue también identificado en varios yacimientos del Cretacico Superior de
Espana. Se han identificado representantes indeterminados de este grupo en el
Campaniense-Maastrichtiense de Korres (Alava) (Pereda-Suberbiola et al., 1999), de
Armuiia (Segovia) (Jiménez-Fuentes, 1992; Lapparent de Broin & Murelaga, 1999) y de
Cirugeda (Teruel) (Canudo et al., 2005a); en el Maastrichtiense de Fontllonga (Lleida)
(Murelaga ef al., 1998; Lapparent de Broin & Murelaga, 1999); en el Maastrichtiense
medio-superior de Quecedo de Valdivielso (Burgos) (Murelaga et al., 2005) y en el
Maastrichtiense superior de Arén (Huesca) (Murelaga y Canudo, 2005). Solemys
vermiculata fue definida en Lafio (Burgos) (Lapparent de Broin y Murelaga, 1996,
1999). En la localidad valenciana de Chera se cit6 la presencia de Solemys cf.
vermiculata (Company, 2004).

En el Santoniense de San Pantaleén de Losa (Burgos), se identificd un representante de
la familia Cheloniidae, cf. Allopleuron sp. (Bardet et al., 1993).

El registro de Dortokidae es especialmente abundante en el yacimiento de Lafo,
localidad tipo de Dortoka vasconica (Lapparent de Broin y Murelaga, 1996, 1999). En
Chera se cito la presencia de Dortoka sp. (Company, 2004).

Bothremydidae ha sido identificado en varios yacimientos del Cretacico Superior
ibérico. En Portugal se definié Rosasia soutoi, taxon al que se atribuyd material bien
preservado, que incluye, entre otros elementos, caparazones practicamente completos,
asi como un craneo. Este taxon fue reconocido en el Campaniense-Maastrichtiense de
Vilar (Aveiro), Viso (Montemor-o-Velho) y Taveiro (Coimbra) (Carrington da Costa,
1940; Antunes y Broin, 1988). El registro espaiol de Bothremydidae, proveniente de
varias localidades, se compone exclusivamente de elementos desarticulados. Se han
identificado botremididos indeterminados en el Maastrichtiense medio-superior de

Quecedo de Valdivielso (Burgos) (Murelaga et al., 2005; Berreteaga Escudero, 2006) y
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en el Maastrichtiense superior de Arén y Serraduy (Huesca) (Murelaga y Canudo,
2005). En el Cretacico Superior de Korres (Alava) (Pereda-Suberbiola et al., 1999) y en
el Maastrichtiense de Fontllonga y de Biscarri (Lleida) (Murelaga et al., 1998) se ha
identificado cf. Polysternon sp. Polysternon atlanticum fue definido en el yacimiento de
Lafio (Burgos) (Lapparent de Broin y Murelaga, 1996, 1999), identificindose
Polysternon cf. atlanticum en Chera (Valencia) (Company, 2004). Ademés de estas
referencias a Polysternon, se ha citado, de manera imprecisa, la posible presencia de
Elochelys o Rosasia en los yacimientos de Armuia (Segovia) y Lafio (Burgos) (Jiménez
et al., 1990; Jiménez-Fuentes, 1992), habiéndose retomado, en trabajos posteriores, la
hipotesis sobre la posible presencia de miembros de Elochelys en Lano (Lapparent de

Broin y Murelaga, 1996, 1999).
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CAPITULO 2: OBJETIVOS

El objetivo general que persigue esta tesis doctoral es identificar y clasificar el registro
fosil de las tortugas del Mesozoico ibérico, proponer hipotesis sobre sus relaciones de
parentesco e interpretar tanto la sucesion estratigrafica de taxones, como su
configuracion paleobiogeografica y los factores paleoambientales que condicionaron su
distribucion.

De forma general, muchos de estos objetivos se relacionan con el analisis de la
diversidad de quelonios en el Mesozoico ibérico que, agrupandolos de forma

cronolodgica resultarian:

Objetivo 1. Identificacion y caracterizacion de los grupos de quelonios registrados en

niveles del Jurasico Superior de la Peninsula Ibérica.

Objetivo 2. Identificacion y caracterizacion de los grupos de quelonios registrados en

niveles del Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica.

Objetivo 3. Identificacion y caracterizacion de los grupos de quelonios registrados en

niveles del Cretacico Superior de la Peninsula Ibérica.

El objetivo general y los que resultan de su distribucion cronoldgica corresponden al

desarrollo de varios objetivos especificos.

Objetivo 1.1. Confirmacién de la presencia de miembros de Pleurosternidae en el
Jurasico Superior de la Peninsula Ibérica, analisis de su diversidad e integracion en el
contexto europeo.

Hipotesis 1.1. En el Jurasico Superior de la Peninsula Ibérica se identifica un miembro
de Pleurosternidae que podria corresponder a Pleurosternon portlandicum (Royo y
Gomez, 1927a, 1927b), taxon al que actualmente sélo puede ser asignado su holotipo,

procedente del Titonico superior de Gran Bretaia.
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Objetivo 1.2. Andlisis de la variabilidad intraespecifica de la especie tipo de
Pleurosternidae, Pleurosternon bullockii, con el fin de establecer los limites en la
diagnosis de los miembros de este grupo.

Hipodtesis 1.2. La variabilidad intraespecifica de los miembros de Pleurosternidae es
notablemente mas elevada que lo considerado en la actual sistematica del grupo (ver por

ejemplo Milner, 2004).

Objetivo 1.3. Estudio sistematico de un nuevo representante de Pleurosternidae del
Jurasico Superior de la Peninsula Ibérica.

Hipotesis 1.3. Los pleurostérnidos de ornamentacion punteada y de pequefio tamafio
presentes en el Kimmeridgiense de la Cuenca Lusitanica no corresponden a individuos

juveniles de Pleurosternon, sino a un nuevo género (Pérez-Garcia et al., 2009).

Objetivo 1.4. Estudio de la biogeografia de los miembros de Paracryptodira
periatlanticos jurasicos y cretacicos.

Hipotesis 1.4. Las agrupaciones supragenéricas de miembros de Paracryptodira del
Jurasico Superior de Norte América y Europa y los del Cretacico Inferior de Europa

presentan distribuciones transatlanticas (Hirayama, 1997; Brinkman et al., 2000).

Objetivo 1.5. Andlisis de la diversidad de Plesiochelyidae en el Jurasico Superior de la
Cuenca Lusitanica.

Hipodtesis 1.5. Aunque se ha identificado Plesiochelyidae en varias Formaciones del
Kimmeridgiense y Titonico de la Cuenca Lusitanica, este grupo esta representado
exclusivamente por el género Craspedochelys (Antunes et al., 1988; Lapparent de

Broin, 2001).

Objetivo 1.6. Determinacioén del grupo o grupos de quelonios a los que pertenece el
material del Kimmeridgiense de Asturias que no puede ser asignado a Pleurosternidae.

Hipétesis 1.6. Aunque la presencia de miembros de Plesiochelyidae en el
Kimmeridgiense de Asturias no ha sido justificada, algunos ejemplares podrian ser

asignados a este grupo (Ruiz-Omeinaca et al., 2006)

Objetivo 1.7. Determinacion de los quelonios del Titonico de Galve (Teruel).
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Hipotesis 1.7. En el Titonico de Galve se identifica al menos un taxon, que difiere de los

que se registran en niveles cretacicos de esa localidad (Sanchez-Hernéndez et al., 2007).

Objetivo 1.8. Anadlisis de los restos de Platychelyidae del Jurésico Superior de la
Peninsula ibérica.

Hipotesis 1.8. La Peninsula Ibérica forma parte del é4rea de distribucion de
Platychelyidae, estando alli representados dos taxones indeterminados pertenecientes a

este grupo (Gassner, 2000).

Objetivo 2.1. Estudio del taxén presente en el yacimiento Barremiense de Las Hoyas
(Cuenca).
Hipotesis 2.1. En Las Hoyas estd presente un nuevo miembro de Pan-Cryptodira

(Ortega et al., 1999; Lapparent de Broin, 2001).

Objetivo 2.2. Confirmacién de la presencia de Pan-Pleurodira en el Cretacico Inferior de
la Peninsula Ibérica y andlisis de su diversidad.

Hipotesis 2.2. A pesar de que la presencia de Pan-Pleurodira no ha sido confirmada en
el Cretacico Inferior de ningun otro pais europeo, este grupo estd representado en
Espafia por pelomedusidos y dortokidos (Murelaga-Bereikua, 1998; Jiménez Fuentes,

1992).

Objetivo 2.3. Revision de la diagnosis del taxon britanico Brodiechelys brodiei, estudio
de su variabilidad y anélisis de su posicion sistematica.
Hipotesis 2.3. Brodiechelys brodiei es un miembro de Plesiochelyidae o una forma

cercanamente emparentada con este nodo (Lapparent de Broin, 2001).
Objetivo 2.4. Confirmacion de la presencia de Hylaeochelys en el registro ibérico.
Hipotesis 2.4. En el Cretacico Inferior de Espana es posible identificar un representante

de Hylaeochelys afin a Hylaeochelys latiscutata (Royo y Gémez, 1927a, 1927b).

Objetivo 2.5. Revision de la validez de Hylaeochelys menkei, estudio de la variabilidad

de Hylaeochelys y analisis de su posicion sistematica.
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Hipotesis 2.5. El taxon aleméan Hylaeochelys menkei es la Unica especie valida de ese

género (Karl et al., 2007).

Objetivo 2.6. Confirmacion de la presencia de miembros de Trionychoidea en el
Cretacico Inferior de Europa.

Hipotesis 2.6. A pesar de las dudas expresadas por algunos autores (Shaffer et al., 1997;
Joyce, 2007; Mateus et al., 2009), los taxones del Cretacico Inferior de Europa
Peltochelys duchastelii y Sandownia harrisi son miembros de Trionychoidea (Meylan,

1988; Meylan et al., 2000).

Objetivo 2.7. Identificacion y estudio de los quelonios representados en la Formacion
Arcillas de Morella (Morella, Castellon).

Hipotesis 2.7. La fauna de tortugas del Aptiense inferior de la Formacion Arcilla de
Morella estd integrada por un miembro de Solemydidae y otras tres formas

indeterminadas (Ortega et al., 2006).

Objetivo 2.8. Estudio de los quelonios registrados en los niveles del Cretacico Inferior
del area de Galve (Teruel) e identificacion de los taxones representados.

Hipotesis 2.8. En los afloramientos del Jurasico Superior y Cretacico Inferior de Galve
(Teruel) podrian estar registrados al menos tres taxones de quelonios (Ruiz-Omefaca et

al., 2004; Sanchez-Hernandez et al., 2007).

Objetivo 2.9. Descripcion de un nuevo taxon procedente de la Formacion Camarillas del
area de Galve.
Hipotesis 2.9. Uno de los quelonios identificados en el Cretacico Inferior de Galve

(Sanchez-Hernandez et al., 2007) corresponde a un nuevo miembro de Pan-Cryptodira.

Objetivo 2.10. Analisis de la presencia de los miembros de Solemydidae previamente
identificados en el registro del Cretacico Inferior ibérico.

Hipotesis 2.10. El registro de Solemydidae del Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica
esta integrado por los taxones Helochelys, Trachyaspis turbulensis, Tretosternum
punctatum, Helochelydra y Trachydermochelys (Sanchez Lozano, 1894; Royo y Gomez
1927a, 1927b; Bergounioux, 1957; Canudo et al. 2005; Ortega et al., 2006).
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Objetivo 2.11. Analisis de la presencia de Pleurosternidae en el Cretacico Inferior de la
Cuenca de Cameros.
Hipotesis 2.11. Existe registro de Pleurosternidae en el Cretacico Inferior de la Cuenca

de Cameros (Vieray Torres, 1996).

Objetivo 2.12. Estudio del taxén Salasemys pulcherrima (Cretacico Inferior, Burgos) y
analisis de su posicion sistematica.

Hipotesis 2.12. En el Cretacico Inferior de Salas de los Infantes (Burgos, sector
occidental de la Cuenca de Cameros) se identifica el taxon Salasemys pulcherrima, no

presente en ninguna otra localidad europea (Fuentes Vidarte et al., 2003).

Objetivo 2.13. Estudio sistematico de un caparazén de tortuga proveniente del
Hauteriviense-Barremiense de Monte Puente Ballesta (Salas de los Infantes).

Hipotesis  2.13. Existe un representante de Plesiochelyidae procedente del
Hauteriviense-Barremiense de la Formacion Pinilla de los Moros en Monte Puente

Ballesta (Salas de los Infantes, Burgos).

Objetivo 2.14. Estudio de la sustitucion de las faunas de tortugas ibéricas en el transito
Jurasico-Cretécico Inferior.

Hipotesis 2.14. Los grupos de quelonios identificados en los ecosistemas del Jurdsico
Superior de la Peninsula Ibérica (Pleurosternidae, Platychelyidae y Plesiochelyidae),
estan presentes en el registro del Cretacico Inferior de Europa y algunos de ellos
(Pleurosternidae, Platychelyidae) en la Peninsula Ibérica. Estos grupos conviven con

representantes de otros clados (Lapparent de Broin, 2001).

Objetivo 3.1. Andlisis de la diversidad de quelonios representados en el yacimiento
campano-maastrichtiense de Lo Hueco (Cuenca).

Hipotesis 3.1. La coleccion de tortugas de Lo Hueco estd compuesta por elementos
asignables a Solemydidae, Dortokidae y Bothremydidae, como ocurre en los
yacimientos sincronicos de Lafio (Burgos) y Chera (Valencia) (Lapparent de Broin y

Murelaga, 1996, 1999; Company, 2004).
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Objetivo 3.2. Estudio sistematico del registro de Pelomedusoides del yacimiento
campano-maastrichtiense de Lo Hueco (Cuenca).

Hipotesis 3.2. Dado que todo el material de Bothremydidae del campano-
maastrichtiense espafiol identificado, de manera robusta, a nivel genérico, ha sido
asignado a Polysternon (Lapparent de Broin y Murelaga, 1996, 1999; Company, 2004),

el material de este grupo del yacimiento de Lo Hueco pertenece a dicho género.

Objetivo 3.3. Andlisis de la presencia de FElochelys en el yacimiento campano-
maastrichtiense de Lafio (Burgos).
Hipotesis 3.3. En el yacimiento de Lafio (Burgos) se registra el taxon Elochelys (con

dudas en Lapparent de Broin y Murelaga, 1999).

Objetivo 3.4. Analisis de la diversidad de Bothremydidae representada en el yacimiento
de Lo Hueco.

Hipotesis 3.4. Atendiendo al registro monoespecifico de Bothremydidae en distintos
yacimientos del Cretacico Superior europeo (ver Buffetaut et al., 1996; Antunes y
Broin, 1988), se considera que el registro de Lo Hueco esta constituido por un tnico

taxon (Ortega et al., 2008).

Objetivo 3.5. Analisis de las relaciones de parentesco entre el material atribuido a
Elochelys perfecta'y a “Elochelys” convenarum.
Hipotesis 3.5. El género Elochelys esta constituido por dos especies, Elochelys perfecta

y Elochelys convenarum (Laurent et al., 2002).

Objetivo 3.6. Andlisis de la distribucidon cronoestratigrafica de los representantes de
Pelomedusoides mesozoicos europeos.
Hipodtesis 3.6. El primer registro del grupo de origen africano Pelomedusoides en

Europa se produce en el Santoniense (Rabi et al., en prensa).
Objetivo 3.7. Analisis de los Solemydidae del Cenomaniense espafiol.

Hipotesis 3.7. Como ocurre en afloramientos cenomanienses de Francia (Vullo et al.,

2010), en el Cenomaniense de Algora (Guadalajara) se identifican miembros de
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Solemydidae que representan taxones diferentes tanto a los identificados en el Cretacico

Inferior como en los niveles campano-maastrichtienses.

Objetivo 3.8. Revision de la anatomia y forma de vida de Dortoka vasconica.
Hipotesis 3.8. Dortoka vasconica es una tortuga anfibia, siendo su modo de vida similar

al de la actual Pelomedusa (Lapparent de Broin y Murelaga, 1999).

Objetivo 3.9. Estudio de la sustitucion de las faunas de tortugas ibéricas en el transito
Cretacico Inferior-Cretacico Superior.

Hipodtesis 3.9. Los grupos de quelonios continentales identificados en el Cretacico
Superior de la Peninsula Ibérica (Pelomedusoides, Dortokidae y Solemydidae) estaban
ya presentes en el Cretacico Inferior de esta region, donde convivian con otros
miembros de Pan-Cryptodira (Sdnchez Lozano, 1894; Royo y Gomez, 1927a, 1927b;
Bergounioux, 1957; Jiménez-Fuentes, 1992; Viera y Torres, 1996; Murelaga Bereikua,
1998; Ortega et al., 1999; Lapparent de Broin, 2001; Canudo et al., 2005; Ortega et al.,
20006).

Objetivo 4. A pesar de que actualmente no se identifica registro de quelonios
paleocenos ibéricos, se ha estudiado material de este grupo de reptiles procedentes de
otras regiones de Europa Occidental, con el fin de analizar la repercusion de la crisis de
diversidad finicretacica en los grupos de quelonios continentales europeos. De esta
manera, se profundiza en algunas cuestiones que podrian justificar la existencia de
grupos de tortugas en el Cenozoico de Europa lejanamente emparentados con los

reconocidos en el Mesozoico de este continente.

Objetivo 4.1. Analisis biogeografico de los grupos de quelonios identificados en el
Paleoceno de Europa.

Hipotesis 4.1. Debido a que los miembros de Trionychinae llegan a Europa desde Norte
América (Danilov, 2008), los otros grupos de quelonios identificados en el Paleoceno

de Europa también proceden de ese continente.

Objetivo 4.2. Analisis de la presencia de Compsemys en el Paleoceno de Europa.
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Hipotesis 4.2. El taxon norteamericano Compsemys estd presente en el Thanetiense de

Europa (Broin, 1977).
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CAPITULO 3: MATERIALES Y METODOS

3.1. MATERIALES

Ademas del andlisis de la informacidon bibliografica disponible, la revision critica del
registro Mesozoico ibérico previamente descrito, asi como la de algunos taxones
europeos, ha requerido del estudio directo de los ejemplares citados por otros autores,
depositados en diversas instituciones. Estos ejemplares incluyen varios holotipos. Por
otra parte, se han estudiado centenares de especimenes mesozoicos inéditos europeos y,
especialmente, ibéricos. Estos corresponden tanto a ejemplares hallados con
anterioridad al comienzo de esta tesis doctoral como a material de tortugas recolectado
en recientes campainas de excavacion. Para poder cumplir con los objetivos propuestos,
también se ha requerido consultar colecciones de tortugas cenozoicas y actuales,
acudiendo para ello a varias instituciones. Algunos investigadores, como es el caso de,
entre otros, los doctores France de Lapparent de Broin, Emiliano Jiménez Fuentes,
Haiyan Tong, Jérémy Anquetin y Torsten M. Scheyer, facilitaron documentacion
fotografica detallada de ejemplares tanto fosiles como actuales.

Debido a que esta tesis analiza exclusivamente los restos directos de quelonios, no se
tiene en cuenta el registro correspondiente a huellas y huevos que pueden ser asignados
a este grupo.

Las principales colecciones paleontologicas analizadas para el estudio de los ejemplares
de quelonios del Jurasico Superior ibérico corresponden a: Associa¢ao Leonel Trindade-
Sociedade de Historia Natural, Torres Vedras, Portugal (ALTSHN); Museo Fundacion
Conjunto Paleontoldgico de Teruel, Teruel, Espana (CPT); Museu Geoldgico do
Laboratorio Nacional de Energia e Geologia, Lisboa, Portugal (MG LNEG); Museo
Paleontologico de Galve, Teruel, Espafia (MPG) y Museo del Jurdsico de Asturias,
Asturias, Espafia (MUJA). Ademads, otras colecciones poseen algunos ejemplares
ibéricos de ese lapso temporal, que han sido analizados. Entre estas se encuentran:
Museu da Comunidade Concelhia da Batalha, Leiria, Portugal (MCCB); Sala de las
Tortugas de la Universidad de Salamanca, Salamanca, Espana (STUS) y Muséum
National d’Histoire Naturelle, Paris, Francia (MNHN). Las principales colecciones
paleontoldgicas analizadas para el estudio de los ejemplares de quelonios del Cretacico

Inferior ibérico corresponden a: Centro de Interpretacion Paleontologico de La Rioja,
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Enciso, La Rioja, Espaiia (ICIPLR); Museo de las Ciencias de Castilla-La Mancha,
Cuenca, Espafia (MCCM); Museo de Dinosaurios de Salas de los Infantes, Burgos,
Espafia (MDS); MPG y material procedente del seguimiento paleontologico en la Mina
del Mas de la Parreta (Morella), cuyo depdsito se realiza en el Museo de la Valltorta
(Castellon, Espafia). También se han analizado ejemplares depositados en: CPT; MG
LNEG; Museo Geominero, IGME (Instituto Geoldgico y Minero de Espafia), Madrid,
Espafia (MGM); Museo Nacional de Ciencias Naturales, Madrid, Espafa (MNCN);
MNHN; Departamento de Ciencias de la Tierra de la Universidad de Zaragoza,
Zaragoza, Espana (UNIZAR) y STUS. Las principales colecciones paleontoldgicas
analizadas para el estudio de los ejemplares de quelonios del Cretacico Superior ibéricos
corresponden a: MCCM; Museo de Ciencias Naturales de Alava, Alava, Espana
(MCNA); STUS y Unidad de Paleontologia de la Universidad Autobnoma de Madrid,
Madrid, Espafia (UPUAM). Ademas, se han analizado ejemplares correspondientes a las
colecciones de paleontologia de otras instituciones tales como: Institut Catala de
Paleontologia, Sabadell, Espafia (IPS); MDS; MGM; Museo de Geologia de la
Universidad de Valencia, Valencia, Espafia (MGUV); MNCN; MPZ y Departamento de
Geologia de la Universidad de Alcala de Henares, Madrid, Espafia (UAH). También se
ha analizado material proveniente de afloramientos cenozoicos ibéricos, asi como el de
quelonios actuales, depositados en las citadas instituciones.

El estudio del material ibérico se ha complementado con el de algunos quelonios fosiles
y esqueletos actuales de tortugas Europeas y de otros continentes, depositados en varias
instituciones: Museum d'Histoire Naturelle d'Aix-en-Provence, Aix-en-Provence,
Francia (AIX); Sedgwick Museum, Department of Geology, University of Cambridge,
Gran Bretana (CAMSM); Dorset County Museum, Dorchester, Gran Bretafia
(DORCM); Institut Royal des Sciences Naturelles, Bruselles, Bélgica (IRSNB); Isle of
Wight County Museum Service, Sandown, Gran Bretafia (IWCMS); Los Angeles
County Museum, Los Angeles, California, Estados Unidos (LACM); Muséum
d’Histoire Naturelle de Marseille, Marseille, Francia (MHNM); MNHN; Natural
History Museum, Londres, Gran Bretania (NHMUK); Oxford University Museum, Gran
Bretana (OXFUM); Royal Tyrrell Museum of Palacontology, Drumheller, Alberta,
Canada (TMP) y University Museum of Zoology, University of Cambridge, Cambridge,
Gran Bretafia (UMZC).
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3.2. METODOS

Para cumplir con los objetivos propuestos es fundamental establecer la morfologia y
variabilidad morfolégica de los elementos oOseos de los taxones de tortugas
representados en el Mesozoico ibérico. Para ello se ha analizado el mayor nimero
posible de ejemplares de cada taxon, intentado determinar la variabilidad intraespecifica
a la que pudieran estar sometidos algunos caracteres. El estudio detallado de los
elementos 0seos, asi como el correspondiente a los limites entre los escudos corneos, y
el conocimiento sobre su variabilidad, permiten replantear las diagnosis de algunos
taxones previamente descritos y describir nuevas formas.

Se han analizado taxones de otras regiones europeas y de otros continentes, tanto
mesozoicos, como cenozoicos y actuales, para identificar, definir y comparar los
caracteres mas relevantes de cada grupo que puedan contribuir a los estudios
sistematicos, paleoecologicos o de distribuciones geograficas y temporales.

Los analisis filogenéticos realizados se han basado en diferentes bases de informacion
dependiendo de los objetivos concretos perseguidos. Algunos de estos analisis se basan
en matrices de datos previamente propuestas por otros autores, en las que se abarcaba
un amplio espectro de la diversidad de quelonios actuales y fosiles, como las propuestas
por Gaftney et al. (2007), Joyce (2007) y la modificacion de esta propuesta por Sterli y
de la Fuente (2011). Ocasionalmente, se han empleado versiones reducidas de esas
matrices de datos enfocadas en la resolucion de conflictos dentro de grupos concretos, y
habiéndose enmendado la codificacion de caracteres para algunos taxones (por ejemplo,
para Pleurosternon bullockii, Glyptops plicatulus, Dinochelys whitei, Peltochelys
duchastelii) o incluido tanto taxones no tenidos en cuenta en esos trabajos (por ejemplo
Chitracephalus dumonii, Brodiechelys brodiei, Hylaeochelys belli, Tholemys passmorei,
Plesiochelys planiceps, Compsemys victa) como nuevas formas (por ejemplo
Hoyasemys jimenezi, Galvechelone lopezmartinezae, Larachelus morla, Selenemys
lusitanica, Berruchelus russelli).

Ademas, se han empleado otras matrices de caracteres basadas en las propuestas por
autores como Gaffney et al. (2006) o Lyson and Joyce (2011), que trataban de
establecer las relaciones de parentesco entre grupos mas exclusivos, como
Bothremydidae o Paracryptodira. Como en los casos anteriores, se ha modificado la

codificacion de algunos caracteres para algunos taxones procesados (por ejemplo para
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Elochelys perfecta, “Elochelys” convenarum y Compsemys victa), codificado taxones
no empleados previamente en estos analisis, siendo algunos de ellos nuevas formas (por
ejemplo Selenemys lusitanica y Berruchelus russelli), suprimido algunos taxones ajenos
a la problematica analizada, e incluido nuevos estados para algunos caracteres.
Generalmente en estos analisis filogenéticos se consideran todos los caracteres
empleados desordenados y de igual peso, aunque en algunos trabajos se han ordenado
siguiendo las recomendaciones indicadas en las matrices originales en las que se basan
estos analisis (ver por ejemplo Pérez-Garcia, aceptado a). La obtencion de arboles
filogenéticos de méxima parsimonia se ha realizado mas frecuentemente con la version
1.0 del programa TNT (Goloboft, et al., 2008), si bien algunos de los analisis también
se han procesado mediante la version 4.0b10 de PAUP (Swofford, 2003) (ver por
ejemplo Pérez-Garcia et al., en prensa), obteniéndose los mismos resultados.

La determinacion de los taxones presentes en el Mesozoico de la Peninsula Ibérica
permite su comparacion con el registro de otras regiones y, por tanto, realizar
consideraciones de caracter biogeografico y bioestratigrafico. Ademas, se analiza la
sucesion de taxones a lo largo de los distintos lapsos temporales analizados (Jurasico
Superior, Cretacico Inferior y Cretacico Superior), y la posible continuidad de los
grupos mesozoicos en el Paleoceno europeo.

En ocasiones se han realizado analisis histologicos de algunas muestras concretas.

Para el andlisis microestructural de algunos taxones, como es el caso de Dortoka
vasconica, se han realizado preparaciones histoldgicas de varias placas diferentes del
espaldar y plastron, seccionadas horizontal, longitudinal y transversalmente. Las
laminas delgadas obtenidas se han analizado mediante el uso de un microscopio LEICA
DM 2500 M, al que se le ha acoplado una cédmara digital LEICA DFC420 C. Las
preparaciones histologicas también han permitido realizar analisis de compacidad, tales
como los propuestos por Girondot y Laurin (2003) y Canoville y Laurin (2010).

Salvo en los trabajos donde se indica explicitamente, la terminologia anatomica para los
elementos craneales estd basada en el trabajo de Gaffney (1972), mientras que la de las
placas y escudos que constituyen el caparazon se basa en la propuesta por Zangerl
(1969). La nomenclatura filogenética empleada se basa en la propuesta por Joyce et al.
(2004), complementandose esta con la sugerida por Gaftney et al. (2006) en los trabajos
en los que se analizan miembros de Bothremydidae. Recientes sugerencias en la

denominacién de algunos de los nodos empleados se han incorporado en algunos
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trabajos que constituyen esta tesis, redactados tras la proposicion de éstas, como es el
caso del empleo de los términos Pan-Cryptodira y Pan-Pleurodira (Joyce et al., en
prensa) en lugar de los términos Pancryptodira y Panpleurodira, previamente sugeridos
por Joyce et al. (2004). De la misma forma, el mayor conocimiento sobre algunos
grupos de quelonios, debido a la revision de los mismos o al hallazgo de nuevos
ejemplares que aumenten su disponibilidad de caracteres, ha hecho que la posicion
filogenética de algunos taxones en los Ultimos trabajos publicados no sea la misma que
en los primeros que integran esta tesis. En este sentido, podemos destacar el reciente
hallazgo de material craneal de Solemydidae, que ha permitido modificar su posicion
desde un grupo basal de Pan-Cryptodira (Danilov, 2008) hasta un linaje que no forma
parte del crown-group Testudines (Joyce et al., 2011); la refutacion de Compsemys victa
como un miembro de Pleurosternidae (Lyson y Joyce, 2011); el hallazgo de miembros
de Foxemydina en el Santoniense de Europa (Rabi et al., en prensa); la asignacion de
los tradicionales miembros de “Sinemydidae” y “Macrobaenidae” a Cryptodira (Sterli y
de la Fuente, 2011; Pérez-Garcia, en prensa); o la consideracion de Eucryptodira como

un grupo no natural (Sterli y de la Fuente, 2011; Pérez-Garcia, 2012).
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SEGUNDA PARTE

CAPITULO 4: JURASICO SUPERIOR

4.1. INTRODUCCION

La presencia de quelonios en afloramientos del Jurdsico Superior de la Peninsula Ibérica
es conocida desde el siglo XIX (ver Ezquerra del Bayo, 1853; Calderén, 1876;
Sauvage, 1897-1898). De hecho, el registro de tortugas es relativamente abundante en
algunas formaciones tanto jurasicas portuguesas como espaiolas, como es el caso de las
formaciones Alcobaca y Lourinha (Kimmeridgiense-Titonico) y de la Formacion
Freixial (Titonico), en la Cuenca Lusitanica (Sauvage, 1897-1898; Bram, 1973; Antunes
et al., 1988; Gassner, 2000; Pérez-Garcia et al., 2008, 2010a; Pérez-Garcia y Ortega,
2011; Ortega et al, 2009); de las formaciones Terefies y Lastres (Kimmeridgiense), en la
Cuenca de Gijon-Villaviciosa (Garcia-Ramos et al., 2002, 2006; Pérez-Garcia et al.,
2010b); o en algunas areas turolenses de la Formacion Villar del Arzobispo (Titonico-
Berriasiense) (Pérez-Garcia y Murelaga, 2010; Pérez-Garcia et al., 2010c). A pesar de la
relativa abundancia de ejemplares hallados, y de que ha transcurrido mas de un siglo
desde sus primeros estudios, la informacion publicada sobre los quelonios jurasicos
ibéricos ha sido muy limitada en comparacion con la de otros paises europeos tales
como Gran Bretana, Alemania o Suiza.

La revision de los ejemplares previamente citados, asi como el estudio de nuevo
material, han permitido reconocer a Pleurosternidae y Plesiochelyidae como dos grupos
bien representados en el registro del Jurdsico Superior ibérico, estando ambos
integrados por mas de un taxon.

El material peninsular previamente atribuido al grupo de tortugas dulceacuicolas
Pleurosternidae se basaba en fragmentos de placas que carecian de suficientes caracteres
para ser identificados a nivel genérico, por lo que, a excepcion de la identificacion de
Pleurosternon portlandicum? en Benagéber (Royo y Gomez, 1927a, 1927b), el resto de
elementos atribuidos a este grupo fueros identificados como taxones indeterminados
(Viera y Torres, 1996; Gassner, 2000; Scheyer y Anquetin, 2008). Sin embargo,
recientemente se ha hallado material bien preservado, correspondiente a un caparazon

proveniente de Santa Rita (Torres Vedras), asi como a un caparazén fragmentario y
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varios elementos desarticulados procedentes de Peralta (Lourinhd), recogidos en niveles
del Kimmeridgiense superior de la Cuenca Lusitanica. El estudio de estos ejemplares ha
permitido definir un nuevo taxdén, Selenemys lusitanica (ver capitulo 4.2),
confirmandose la presencia, hasta ahora no justificada, de representantes de
Pleurosternidae en la Peninsula Ibérica (Pérez-Garcia y Ortega, 2011). Teniendo en
cuenta la consideracion del taxon del Oxfordiense britanico Protochelys como nomen
dubium (Anquetin y Claude, 2008), Selenemys lusitanica es el Unico género de
Pleurosternidae identificado en el registro europeo previo al Titdnico superior.

Para poder diagnosticar de manera precisa a Selenemys lusitanica, se ha analizado el
rango de variabilidad al que pueden estar sometidos varios caracteres del caparazon de
otros taxones de Pleurosternidae. Esto se ha realizado mediante la revision de mas de
una veintena de caparazones relativamente completos, asi como de abundantes
caparazones parciales de la especie tipo de Pleurosternon, Pleurosternon bullockii,
provenientes del Cretacico Inferior de Swanage (Dorset, Gran Bretaifia), depositados en
varias instituciones britanicas. Aunque el estudio detallado de la variabilidad del mismo
esta alin en proceso, algunos resultados han sido ya publicados (Pérez-Garcia y Ortega,
2011; Pérez-Garcia, aceptado), observandose que diversidad morfoldgica de este taxon
es relativamente elevada.

El material del Jurasico Superior americano tradicionalmente atribuido a
Pleurosternidae es abundante, conociéndose de manera detallada los caparazones de
Dinochelys whitei y de Glyptops plicatulus (ver Gaffney, 1979). Previamente al
hallazgo de Selenemys lusitanica se habia propuesto que Desmemys bertelsmanni, un
taxon del Cretacico Inferior de Gronau (Alemania) identificado mediante un Unico
ejemplar, juvenil, se trataba de un género que estaba cercanamente emparentado con
Dinochelys whitei y que Pleurosternon bullockii lo estaba con Glyptops plicatulus
(Brinkman et al., 2000). Esta hip6tesis sugeria la presencia de relaciones biogeograficas
estrechas entre la fauna de tortugas del Jurdsico Superior de Norte América y la del
Cretacico Inferior de Europa (Hirayama, 1997; Brinkman et al., 2000). Sin embargo, la
revision de varios de los taxones implicados, la comparacién entre los mismos y el
desarrollo de analisis cladisticos, han permitido refutar esta hipotesis y proponer que
Selenemys lusitanica se trataba de un taxon mas cercanamente emparentado con los
pleurosternidos del Cretacico Inferior de Europa, como es el caso de Pleurosternon

bullockii, que con los taxones americanos sincronicos Dinochelys whitei y Glyptops
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plicatulus. Por tanto, se ha interpretado un patron de distribucioén vicariante a ambos
margenes del Atlantico norte durante el Jurasico Superior. Esta distribucion contrasta
con la que presentan otros grupos de vertebrados, especialmente algunos taxones de
dinosaurios, tales como Allosaurus y Stegosaurus (Pérez-Moreno et al., 1999; Escaso et
al., 2007).

Actualmente se identifica la presencia de Selenemys en otros afloramientos del Jurdsico
Superior de Portugal, siendo el material que puede ser atribuible a este taxén
relativamente abundante. Sin embargo, en algunas de estas localidades, como es el caso
de su localidad tipo (Santa Rita), estd presente un segundo taxén de Pleurosternidae, del
que difiere, entre otros caracteres, por su patron ornamental. La revision del material de
tortugas del Kimmeridgiense de Guimarota, incluyendo los ejemplares analizados por
Gassner (2000), también permite identificar la presencia de dos miembros de
Pleurosternidae, siendo compatible la ornamentacion de cada uno de ellos, punteada y
vermiculada, con la de estos dos taxones. En la otra localidad portuguesa donde se habia
notificado la probable presencia de placas de Pleurosternidae (Scheyer y Anquetin,
2008), Porto das Barcas (Lourinhd), también es posible reconocer dos tipos de
ornamentacion, compatible con los de esos taxones. Por lo tanto, actualmente podemos
afirmar que el registro del Jurasico Superior de Portugal se compone de, al menos, dos
taxones de Pleurosternidae, siendo uno de ellos Selenemys lusitanica y el otro un nuevo
representante aun no definido (Pérez-Garcia y Ortega, 2011).

El analisis preliminar del material de quelonios del Kimmeridgiense superior de
Asturias ha permitido identificar la presencia de miembros de Pleurosternidae. El
material asignado a este grupo ha sido hallado en la Formacion Terefies. Alli
identificamos dos taxones indeterminados, cuyos patrones ornamentales son
compatibles con los observados en el material portugués (Pérez-Garcia et al., 2010b).
Las placas atribuidas por Royo y Goémez (1927a, 1927b) a Pleurosternon
portlandicum?, procedentes de Benageber (Valencia), probablemente de la Formacion
Villar del Arzobispo, estan actualmente en paradero desconocido (Pérez-Garcia, 2009).
Para su determinacion, Royo y Gomez (1927a, 1927b) se basé en su patron ornamental.
Debido a que éste es similar en Selenemys y Pleurosternon, y dado que el area de
distribucion confirmada de Pleurosternon no incluye Europa suroccidental (Pérez-
Garcia y Ortega, 2011), se opta aqui por su identificacion como Pleurosternidae indet.,

no descartandose su asignacion a Selenemys.
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El estudio de material de tortugas del Jurdsico Superior de la Peninsula Ibérica ha
permitido asignar numerosos ejemplares espafioles y portugueses al grupo de quelonios
litorales Plesiochelyidae (ver Pérez-Garcia y Murelaga, 2010; Pérez-Garcia et al.,
2010a, 2010b). Se identifican como pertenecientes a Plesiochelyidae varios crdneos que
preservan porcentajes diferentes de sus elementos, estando algunos de ellos
practicamente completos, asi como mas de una decena de caparazones relativamente
completos y mas de un centenar de elementos desarticulados o fragmentos de
caparazones. Debido a que el material craneal, asi como varios de los caparazones que
pueden aportar mayor informacion, estan actualmente en fase de preparacion, este grupo
no ha sido, por el momento, analizado en detalle. Sin embargo, algunas ideas sobre la
diversidad representada pueden ser anticipadas. Esta es considerablemente superior a la
previamente conocida, que proponia la presencia exclusiva del taxon Craspedochelys,
identificado en afloramientos kimmeridgienses y titonicos portugueses (Antunes et al.,
1988; Lapparent de Broin, 2001).

El estudio preliminar de un caparazén incompleto, articulado y ligeramente deformado
procedente de la Formacion Freixial (Titonico), en Ulsa (Torres Vedras, Portugal), ha
permitido confirmar la presencia de un taxon con morfologia del caparazon oval
alargada y carente de quillas. Estos caracteres no permiten su atribucion a
Craspedochelys pero son compatibles con Plesiochelys (Pérez-Garcia et al., 2008). De
hecho, el estudio de abundante material desarticulado proveniente de varios
afloramientos del Concelho de Torres Vedras ha permitido reconocer la abundancia de
material asignable a dos morfotipos de quelonios Plesiochelyidae carentes de quilla
(Pérez-Garcia et al., 2010a). Ademés, en esa zona se ha hallado un fragmento de
espaldar que se determina como un miembro de Plesiochelyidae con una marcada
quilla sagital, como ocurre en los representantes de Tropidemys, taxon identificado en
Suiza, Alemania y Francia, o del mal conocido taxén britdnico Pelobatochelys, pero no
pudiendo ser asignado a ninguno de ellos. El estudio de material proveniente de
afloramientos kimmeridgienses y titonicos de otras localidades de la Cuenca Lusitanica
permite confirmar la presencia de mas de un taxon.

El registro espafiol estd también compuesto por varios taxones. En los municipios
asturianos de Colunga, Villaviciosa y Ribadesella se identifica una abundante coleccion
de restos de Plesiochelyidae, procedentes tanto del Miembro superior de la Formacion

Terefies, como de la Formaciéon Lastres (Kimmeridgiense). En funciéon de sus
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caparazones, se han reconocido dos morfotipos que pudieran pertenecer a dos taxones o
representar variabilidad intraespecifica (Pérez-Garcia et al., 2010b). Ninguno de ellos
presenta quilla sagital. En algunos afloramientos titonicos de Teruel, especialmente en
el area de Galve, también se ha identificado material de este grupo de tortugas (Pérez-
Garcia y Murelaga, 2010; Pérez-Garcia et al., 2010c). Alli se registra la presencia de, al
menos, dos taxones. Uno de ellos posee una quilla sagital, pero es probable que
pertenezca a un taxon diferente al taxon con quilla identificado en el registro portugués.
Debido a la escasa disponibilidad de material del taxén o taxones carentes de quilla
presente en Teruel, y a que el estudio de los miembros de Plesiochelyidae de otras areas
de la Peninsula Ibérica esta en una fase aun preliminar, no es posible conocer, a dia de
hoy, si existen taxones comunes en estas regiones.

El registro de Pan-Pleurodira europeo previo al Cretacico Superior es muy escaso,
comparado con el de los miembros de Pan-Cryptodira. Ese registro no incluye material
craneal, por lo que su informacion es limitada. Uno de los grupos reconocidos es
Platychelyidae, del que se ha identificado un unico representante, Platychelys
oberndorferi. Este taxon ha sido reconocido en Kelheim (Alemania) y Solothurn
(Suiza), en el Kimmeridgiense superior y Titonico inferior (Lapparent de Broin, 2001).
Sin embargo, se ha propuesto que Platychelyidae podria estar registrado en Guimarota.
Se ha indicado que en este yacimiento podrian estar presentes uno (Lapparent de Broin,
2001) o dos taxones indeterminados de este grupo (Gassner, 2000). La revision del
material fragmentario de esta localidad nos permite apoyar la presencia de este grupo
(Pérez-Garcia et al., 2012). No obstante consideramos que no hay evidencias
disponibles que sustenten la hipotesis sobre la presencia de mas de una especie de
Platychelyidae. Ademas de la presencia de dos representantes de Pleurosternidae y un
probable miembro de Platychelyidae, se identifica en Guimarota un cuarto taxon. Las
placas de este taxon estan decoradas mediante un patron irregular y se identifican
fontanellas tanto en su espaldar como en su plastron. Por tanto, esta forma pudiera
tratarse de la determinada por Lapparent de Broin (2001) como de aspecto
“quelidroide”, pero que, debido a su escasa disponibilidad de caracteres, se atribuye a
un taxon indeterminado.

Recientemente se ha definido un nuevo taxén procedente del Oxfordiense de la Sierra
de Cazorla (Jaén, Espana) (Slater et al., 2011). Este taxén, Hispaniachelys prebetica, ha

sido identificado como un miembro de Testudines indeterminado. A falta de una
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revision detallada del mismo, que implica la necesidad de la enmienda de su diagnosis,
consideramos que podria tratarse de una forma estrechamente relacionada con los

miembros de Plesiochelyidae o, incluso, ser un miembro de este grupo.
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4.2. SELENEMYS LUSITANICA GEN. ET SP. NOV., A NEW PLEUROSTERNID
TURTLE (CHELONII, PARACRYPTODIRA) FROM THE UPPER JURASSIC OF
PORTUGAL

Referencia: Pérez-Garcia, A. & Ortega, F. 2011. Selenemys lusitanica gen. et sp. nov.,

a new pleurosternid turtle (Chelonii, Paracryptodira) from the Upper Jurassic of

Portugal. Journal of Vertebrate Paleontology 31:60—69.

ALTSHN.066, holotype of Selenemys lusitanica, from the upper Kimmeridgian of Santa Rita (Torres
Vedras, Portugal))ALTSHN.066, holotipo de Selenemys lusitanica, procedente del Kimmeridgiense
superior de Santa Rita (Torres Vedras, Portugal).
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CAPITULO 5: CRETACICO INFERIOR

5.1. INTRODUCCION

Aunque se han hallado fosiles de tortugas del Cretacico Inferior en varias localidades
ibéricas, el conocimiento sobre la diversidad representada es muy limitado. Esto es
debido a que apenas han sido estudiadas, en muchos casos por tratarse de material
aislado y fragmentario. Ademas, un alto porcentaje de los taxones reconocidos en el
Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica no han sido figurados, descritos, ni se han
justificado las atribuciones realizadas, como es el caso de las referencias a un taxén que
pudiera tener relacion con el linaje de Chelidae en Boca do Chapim (Sesimbra) (Broin,
1988); de pelomedusidos en Salas de los Infantes (Burgos) (Jiménez Fuentes, 1992) o
Uida (Cuenca) (Krebs, 1995); de Pleurosternidae, de aff. Platychelys sp. y de un taxon
de aspecto “quelidroide” en este ultimo yacimiento (Krebs, 1995; Lapparent de Broin,
2001); de Pleurosternidae en Torremufia (La Rioja) (Viera y Torres, 1996); de
Hylaeochelys aff. latiscutata en Los Canos (Soria) y de “Tretosternum” punctatum
(Royo y Gomez, 1927a, 1927b) y de Helochelydra en Morella (Castellon) (Ortega et al.,
20006).

Ademas, las determinaciones justificadas de otros ejemplares se han realizado,
generalmente, a partir de material muy fragmentario y escaso, siendo muchas de ellas
imprecisas, como es el caso de la identificacion de un miembro indeterminado de
Dortokidae en Vallipén (Teruel) (Murelaga Bereikua, 1998), basada en algunas placas
desarticuladas; las escasas placas mal preservadas de un taxén indeterminado
identificado como de aspecto “quelidroide” de esa misma localidad (Murelaga
Bereikua, 1998); una placa periferal proveniente de El Bustar (La Rioja) atribuida a
Helochelys sp. (Sanchez Lozano, 1894); el taxon “Trachyaspis” turbulensis, definido a
partir de cuatro placas periferales, que fueron erroneamente interpretadas como otros
elementos del caparazén en la publicacion donde se definid este taxon (Bergounioux,
1957) y dos fragmentos de placas procedentes de Cabezo de las Eras (Teruel),
preliminarmente atribuidos a Trachydermochelys sp. (Canudo et al. 2005).

Los tnicos ejemplares bien preservados que han sido hasta ahora citados en la literatura
son dos esqueletos parciales de tortugas, uno hallado en Las Hoyas (Cuenca) y otro en

Salas de los Infantes (Burgos). A pesar de que el taxon de Las Hoyas ha sido citado en
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varios trabajos desde la década de 1980 (Sanz et al., 1988; Jiménez-Fuentes, 1995;
Ortega et al., 1999), la informacion mas reciente sobre el mismo lo situaba como un
quelonio indeterminado de aspecto “quelidroide” (Lapparent de Broin, 2001). El
ejemplar de Salas de los Infantes fue estudiado por Fuentes Vidarte et al. (2003),
identificandose como el holotipo y tnico espécimen conocido de un nuevo taxon,
Salasemys pulcherrima. Sin embargo, la revision del registro de Pan-Cryptodira
europeo ha permitido considerarlo como un sindénimo de un taxén definido en el siglo
XIX (Pérez-Garcia, en prensa).

La revision de los ejemplares anteriormente citados y su comparacion detallada con los
taxones identificados en el registro europeo, combinada con el estudio de material
inédito, nos ha permitido incrementar la informacién sobre la paleoqueloniofauna del
Cretacico Inferior de Europa. De hecho, ademas de proponer varios nuevos taxones para
el Cretacico Inferior peninsular, se ha revisado un alto porcentaje de los taxones
previamente definidos en el Cretacico Inferior de Europa, mediante el estudio detallado
de sus holotipos y el de otros ejemplares que pueden ser asignados a los mismos. Esto
ha permitido proponer algunas sinonimias asi como nuevas diagnosis para algunos de
ellos, como por ejemplo para Brodiechelys brodiei, Hylaeochelys belli y Chitracephalus
dumonii (ver Pérez-Garcia, 2012, en prensa).

El taxén presente en el yacimiento barremiense de Las Hoyas (Cuenca) ha sido
identificado como perteneciente a un nuevo género y especie de tortuga dulceacuicola
(Pérez-Garcia et al., en prensa), Hoyasemys jimemezi (ver capitulo 5.2). El estudio de su
holotipo, que constituye uno de los pocos esqueletos de tortuga relativamente completos
conocidos en el registro del Cretacico Inferior europeo, ha permitido clarificar la
posicion sistematica de algunas especies de afinidad incierta, a menudo identificadas
como de aspecto “quelidroide”. Se ha propuesto que Hoyasemys jimemezi forma un
grupo monofilético con los tradicionales miembros de “Sinemydidae” 'y
“Macrobaenidae”, taxones conocidos entre el Cretacico Inferior y Paleoceno pero cuya
distribucion estaba restringida a Norte América y Asia. Estas tortugas se identificaban
como miembros basales de Eucryptodira (ver Joyce, 2007; Danilov, 2008). Sin
embargo, la inclusion de miembros de Pan-Cryptodira mesozoicos previamente no
tenidos en cuenta en los analisis cladisticos, la enmienda en la codificacion de algunos
caracteres para ciertos taxones, y la propuesta de nuevos caracteres (Sterli y de la

Fuente, 2011; Pérez-Garcia et al., aceptado; Pérez-Garcia, 2012), permiten considerar a
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“Sinemydidae” y ‘“Macrobaenidae” como miembros del crown-group Cryptodira,
formando parte de un clado en el que también se incluyen los miembros de Pan-
Chelonioidea. Ademas, en estos analisis Eucryptodira (sensu Joyce et al, 2004; Joyce,
2007) no se obtiene como un grupo natural y la mayoria de los miembros de Pan-
Cryptodira se agrupan en dos linajes (ver figura 5b en Pérez-Garcia, 2012 (capitulo
5.6)). De uno de ellos forman parte, entre otros, los miembros tradicionales de
Plesiochelyidae asi como los de Paracryptodira. El otro linaje agrupa a los miembros de
Cryptodira, asi como a algunos taxones que forman una politomia basal con ese nodo, y
corresponden a los miembros tradicionales de “Xinjiangchelyidae”.

Como resultado de la intensa actividad paleontoldgica sobre el Aptiense inferior de
Morella (Castellon), realizada en distintos periodos a partir del siglo XIX (Gasulla et al.,
2009a; Pérez-Garcia et al., 2009a; 2009b), se han hallado restos de vertebrados
correspondientes a una fauna abundante y diversa (Gasulla et al., 2009b). En la
Formacion Arcilla de Morella, Royo y Gémez (1927a, 1927b) recogid ejemplares que
identificd como “Tretosternum” punctatum, proviniendo también de esos niveles los
asignados por Ortega et al. (2006) a Helochelydra. Aunque el material estudiado por
Royo y Gomez estaba en paradero desconocido (Jiménez et al., 1990; Murelaga
Bereikua, 1998; Ortega et al., 2006), éste ha sido recientemente hallado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales (Pérez-Garcia, 2009). Su revision nos ha permitido
confirmar que se trata del taxén posteriormente identificado por Ortega et al. (2006)
como Helochelydra. Ademas de la presencia de un miembro de Solemydidae, Ortega et
al. (2006) consideraron que el material de quelonios hallado en la Formacion Arcillas de
Morella podria corresponder, al menos, a otras tres formas indeterminadas. Su andlisis
ha permitido considerar que una de ellas puede tratarse de una nueva forma de Pan-
Cryptodira que pudiera estar cercanamente emparentada con el taxon Brodiechelys
brodiei (Pérez-Garcia et al., 2008). Su estudio, actualmente en proceso, ha requerido de
la revision de dicho taxon britanico (Pérez-Garcia, 2012), cuya informacion disponible
era muy limitada. Ademds, se ha identificado otro ejemplar de esta localidad,
probablemente procedente del Barremiense de la Formacion Artoles, también
relacionado con estos taxones (Pérez-Garcia y Ortega, 2009).

Otro de los taxones identificados en el Aptiense inferior de Morella se identifica a partir
de material craneal. Se trata de un nuevo miembro de Cryptodira, que ha sido

preliminarmente identificado como un miembro indeterminado de Trionychoidea, de
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gran tamano (Pérez-Garcia et al., 2011a). Para efectuar su estudio se han revisado los
dos miembros potenciales de ese linaje previamente identificados en el Cretacico
Inferior de Europa, Sandownia harrisi, al que se ha asignado un tnico ejemplar, que
consiste en un craneo procedente del Aptiense inferior de la Isla de Wight (Gran
Bretafia), y Peltochelys duchastelii, taxon al que habian sido asignados varios
caparazones del Barremiense-Aptiense de Bernissart (Bé¢lgica). El nuevo quelonio
espaiol se identifica como cercanamente emparentado con Sandownia harrisi, taxén
que ha sido atribuido a Trionychoidea, no formando parte del clado Trionychia (Meylan
et al., 2000). La revision de los ejemplares que componen la serie tipo de Peltochelys
duchastelii ha permitido confirmar que inicamente el holotipo puede ser asignado a este
taxon (Pérez-Garcia, 2011). Los otros ejemplares se identifican como individuos
juveniles correspondientes a uno o mas taxones indeterminados. Esta revision ha
permitido enmendar la codificacion de algunos de los caracteres que habian sido
incorporados en hipdtesis filogenéticas previas, respaldandose la asignacion de
Peltochelys duchastelii a Trionychoidea, puesta en duda por algunos autores (Shaffer et
al., 1997). Por tanto el conocimiento actual sobre Peltochelys duchastelii y Sandownia
harrisi permiten apoyar la presencia de Trionychoidea en el Cretacico Inferior de
Europa. En nuevo taxon espafiol permite ampliar la diversidad de este linaje.

Se identifica una cuarta forma de tortuga en la Formacion Arcillas de Morella. No
obstante, a ella puede ser asignado unicamente material muy escaso y fragmentario.
Estos ejemplares muestran que se trata de al menos un taxon con fontanellas entre las
placas costales y las periferales, union del plastron con el espaldar ligamentosa, y un
patron ornamental a base de pequefios surcos sinuosos discontinuos. Por tanto, se trata
de otro de los tradicionalmente considerados quelonios de aspecto “quelidroide”,
pudiendo agruparse bajo esta denominacién a quelonios de linajes filogenéticamente
muy separados.

Otra de las areas espafiolas donde se habia notificado la presencia de varios taxones de
quelonios del Cretacico Inferior es Galve (Teruel). Al igual que la subcuenca de
Morella, la subcuenca de Galve también forma parte de la Cuenca del Maestrazgo
(Ruiz-Omenaca et al., 2004). En niveles del Jurasico Superior y Cretacico Inferior de
esta localidad se han identificado més de cincuenta taxones de vertebrados, incluyendo
peces, mamiferos, lisanfibios y reptiles. Sin embargo, como ocurria en Morella, los

restos de tortugas, relativamente abundantes, no habian sido objeto de estudio. De
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hecho, recientemente se indico6 que, en los afloramientos de Galve, podrian estar
registrados al menos tres taxones (Ruiz-Omenaca et al., 2004; Sanchez-Hernandez et
al., 2007), no habiendo sido determinado ninguno de ellos. La revision del material de
esta localidad permite reconocer una diversidad de quelonios mayor que la previamente
considerada. Ademas de la identificacion de al menos dos miembros del grupo jurasico
Plesiochelyidae (ver capitulo 4.1), reconocemos elementos correspondientes a varios
taxones del Cretacico Inferior, provenientes de las formaciones Castellar (Hauteriviense
superior—Barremiense Inferior) y Camarillas (Barremiense inferior). Alli se ha
identificado material, generalmente desarticulado y fragmentario, que puede ser
asignado a Solemydidae, y a varios miembros de Pan-Cryptodira, entre los que se
reconoce tanto un miembro indeterminado de Pleurosternidae como un nuevo
representante de Cryptodira (Pérez-Garcia et al., 2010a). Este ultimo taxon, identificado
en la Formacion Camarillas (ver capitulo 5.3), ha sido denominado como Galvechelone
lopezmartinezae (Pérez-Garcia y Murelaga, aceptado). Galvechelone lopezmartinezae
se identifica como una tortuga Cryptodira, que forma parte del nodo que agrupa a los
miembros tradicionales de “Macrobaenidae”, “Sinemydidae”, los miembros de
Panchelonioidea y al taxon Hoyasemys jimenezi. Por tanto, se confirma la presencia de
ese grupo de quelonios en el Cretacico Inferior de Europa, amplidndose su diversidad.
En el Cretacico Inferior de la Cuenca de Cameros también se identifica un registro
diverso de quelonios, procedentes de distintas localidades y formaciones (Pérez-Garcia
et al., 2011b; capitulo 5.4). Alli se notifico la presencia de pelomedusidos, a partir del
estudio de material fragmentario procedente de las cercanias de Salas de los Infantes
(Burgos) (Jiménez Fuentes, 1992). Sin embargo, aunque la revision de este material
permite confirmar su asignacion a Pan-Pleurodira, siendo probable que se trate de al
menos un miembro de Bothremydidae, se comprueba que no procede del Cretacico
Inferior sino de niveles maastrichtienses, de la Formacion Santibanez del Val (Pérez-
Garcia et al., 2011b).

En varias localidades del sector occidental de la Cuenca de Cameros se ha hallado
material desarticulado de un taxon de Solemydidae, que puede corresponder al mismo
identificado en Morella y en Galve. Debido a la abundancia de material, procedente de
las formaciones Castrillo de la Reina y Pantano de la Cuerda del Pozo, la disponibilidad
de caracteres es mayor que la hasta ahora aportada por los ejemplares de la Cuenca del

Maestrazgo. Esto ha permitido confirmar que se trata de una forma préxima al género
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britdnico Helochelydra, pero que no puede ser asignada a éste. Sin embargo, su patron
ornamental contrasta con el del material del Aptiense de Gargallo (Teruel) atribuido a
“Trachyaspis” turbulensis (Bergounioux, 1957) y con el del Albiense de Cabezo de Las
Eras (Teruel) identificado como Trachydermochelys sp. (Canudo et al., 2005). Debido a
que al primero de ellos Unicamente se han asignado cuatro placas periferales y al
segundo dos fragmentos de placas, no es posible comprobar si ambos se tratan del
mismo taxén, si bien su patron ornamental es compatible con el de
“Trachydermochelys”, recientemente considerado un sinonimo de Plastremys (Joyce et
al.,, 2011). Ante tan escaso material, consideramos que, por el momento, no existen
suficientes caracteres para confirmar la presencia del género britanico Plastremys en el
registro ibérico. Lo que si se puede afirmar es que el registro del Cretacico Inferior
ibérico estd integrado por al menos dos miembros de Solemydidae, estando uno
cercanamente emparentado con Helochelydra, pero no siendo asignable a este taxon, y
otro que podria tratarse de Plastremys o de una forma cercana (Pérez-Garcia et al.,
2011b). Sanchez Lozano (1894) atribuyo6 a Helochelys sp. una placa periferal hallada en
el sector oriental de la Cuenca de Cameros. Sin embargo, su escasa disponibilidad de
caracteres no permite su asignacion mas alla de Solemydidae indet. (Pérez-Garcia et al.,
2011b).

Otro de los taxones identificados en la Cuenca de Cameros, concretamente en el sector
oriental, podria estar relacionado con la forma basal de Pan-Cryptodira reconocida en la
localidad de Morella (Pérez-Garcia et al., 2011b). En esta cuenca se identifican otros
dos miembros de Pan-Cryptodira, ambos provenientes del area de Salas de los Infantes,
que se han analizado de manera detallada. Se trata del tax6én previamente identificado
como “Salasemys pulcherrima” y de un nuevo taxon. Su estudio ha requerido revisar la
diagnosis, ontogenia, variabilidad y posicion sistematica de algunos taxones europeos
hasta ahora mal conocidos (Pérez-Garcia, 2012, en prensa; Pérez-Garcia y Murelaga, en
revision).

La revision del material procedente del Barremiense-Aptiense de Torremufia (La Rioja,
sector oriental de la Cuenca de Cameros) que fue previamente asignado a
Pleurosternidae (Viera y Torres, 1996), permitio su identificacion como varias placas
desarticuladas de un espaldar de “Salasemys pulcherrima” (Pérez-Garcia et al., 2010b).
Esto permitio refutar la identificacion de la presencia de Paracryptodira en la Cuenca de

Cameros.
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Con el fin de evaluar la validez del taxon “Salasemys pulcherrima”, asi como para
poder determinar su posicidn sistemadtica, se ha revisado el holotipo y tnico ejemplar
previamente atribuido a Chitracephalus dumonii (ver capitulo 5.5). Este taxon,
proveniente del Barremiense-Aptiense de Bernissart (Bélgica), fue denominado en el
siglo XIX (Dollo, 1885), constituyendo su holotipo uno de los esqueletos de tortugas
mas completos del registro cretdcico europeo. Aunque el trabajo en el que se definio fue
planteado como una nota preliminar (Dollo, 1885), este taxdn no ha sido revisado hasta
ahora. Esta falta de informaciéon motivé que generalmente se aludiera a ¢l como
Testudinata incertae sedis (Gaffney 1979; Carroll 1988; Lapparent de Broin 2001) o
atribuyéndose, de manera no justificada, a Pan-Pleurodira o Pan-Cryptodira (ver Pérez-
Garcia, en prensa). La revision de su holotipo nos ha permitido realizar la sinonimia con
“Salasemys pulcherrima”, atribuyéndose a Chitracephalus dumonii tanto el ejemplar de
Salas de los Infantes como el de Torremuia. Esto ha permitido caracterizar la variacion
experimentada por algunas de sus estructuras a lo largo de ciertas etapas ontogenéticas,
asi como identificar en Chitracephalus dumonii un patrén estructural y ornamental
singular. Se ha propuesto una nueva diagnosis para este taxdon y ha sido incorporado,
por primera vez, en un andlisis filogenético. El resultado apoya las conclusiones que
habiamos obtenido en trabajos previos, ampliando aun mas la diversidad en el Cretacico
Inferior de Europa del clado que agrupa a taxones tales como Hoyasemys jimenezi,
Galvechelone lopezmartinezae o los tradicionales miembros de ‘“Macrobaenidae” y
“Sinemydidae” (Pérez-Garcia, en prensa).

Para poder tener una vision detallada del registro de Pan-Cryptodira del Cretacico
Inferior de Europa, y poder definir el nuevo taxéon de Salas de los Infantes, se ha
efectuado la revision de otros dos miembros de Pan-Cryptodira Europeos mal
conocidos, Brodiechelys e Hylaeochelys (ver capitulo 5.6).

Brodiechelys brodiei, es un quelonio del Cretacico Inferior (Weald) de Gran Bretaiia.
Este taxon ha sido identificado a partir de escaso material, apenas descrito ni figurado.
Identificamos mas de una docena de caparazones que atribuimos a Brodiechelys brodiei,
tanto procedentes de su localidad tipo, en el Barremiense-Aptiense inferior de la Isla de
Wight, como de Sussex. Estos ejemplares incluyen numerosos caparazones inéditos, asi
como los holotipos de Plesiochelys valdensis y de Plesiochelys vectensis. Se identifican
individuos en distintas etapas del desarrollo ontogenético. Esto nos ha permitido

proponer una nueva diagnosis para el taxon, asi como reconocer una alta variabilidad,
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que afecta incluso a caracteres empleados previamente para diagnosticar este taxon, y
que también se empleaban en la diagnosis de otros miembros de Pan-Cryptodira.
Identificamos a Brodiechelys brodiei como un miembro de Pan-Cryptodira
cercanamente emparentado con los tradicionales miembros de “Xinjiangchelyidae”
(Pérez-Garcia, 2012).

El analisis de la tortuga Pan-Cryptodira Hylaeochelys también ha permitido constatar su
alto rango de variabilidad. Esto permite poner en sinonimia a distintos taxones,
reconociendo a Hylaeochelys belli como la tnica especie valida del género. Se atribuye
a Hylaeochelys belli abundante material tanto del Purbeck de Dorset como del Weald de
Sussex (Gran Bretafia). Se ha propuesto una nueva diagnosis para este taxon,
identificado como un miembro de nodo que incluye a formas tales como Paracryptodira
y Plesiochelyidae, pero sin formar parte de ninguno de estos grupos (Pérez-Garcia,
2012).

El material de tortugas del Hauteriviense-Barremiense de Monte Puente Ballesta (Salas
de los Infantes) ha sido identificado como un nuevo taxon, para el que se ha propuesto
el nombre de Larachelus morla (ver capitulo 5.7). El estudio comparativo y su inclusién
en analisis cladisticos revelan que, al igual que Brodiechelys brodiei, Larachelus morla
es un representante de Pan-Cryptodira cercanamente emparentado con los miembros de
Cryptodira pero que no forma parte de ese clado (Pérez-Garcia y Murelaga, en
revision).

La revision del material ibérico previamente analizado por otros autores nos permite
confirmar o refutar algunas de las asignaciones. Se confirma la atribucion de algunas
placas del Barremiense de Vallipon (Teruel) a un miembro indeterminado de
Dortokidae (Murelaga Bereikua, 1998), siendo esta la inica referencia a este grupo de
tortugas en el Cretacico Inferior. Aunque Broin (1988) indicd, con dudas, que en el
yacimiento portugués de Boca do Chapim (Sesimbra) podria estar presente un miembro
de Pan-Pleurodira, el analisis del nuevo material proveniente de esa localidad no aporta
nuevas evidencias que respalden esa identificacion, pero si permite identificar material
que puede ser adscrito a Pan-Cryptodira. Como se ha indicado, aunque se ha refutado la
presencia de miembros de Pleurosternidae en la Cuenca de Cameros, se confirma la
presencia de este grupo de quelonios en otras areas, como en la localidad de Galve
(Pérez-Garcia et al., 2010a). Ademas, recientemente se ha indicado, con dudas, la

presencia de material fragmentario de este grupo en otros afloramientos, tales como en
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el Hauteriviense-Barremiense de La Cantalera (Teruel) (Canudo et al., 2010) o en el
Barremiense de Buenache de la Sierra (Cuenca) (Buscalioni et al., 2008). La presencia
de miembros de Pelomedusidae en el Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica tampoco
puede ser sustentada (Pérez-Garcia et al., 2011b). Aunque las placas desarticuladas
procedentes de Los Cafios (Soria) que Royo y Goémez (1927a, 1927b) asignd a
Hylaeochelys aff. latiscutata estan actualmente en paradero desconocido, la
identificacion de fotografias de estos ejemplares en el Archivo del Museo Nacional de
Ciencias Naturales, ha permitido refutar esta asignacion (Pérez-Garcia, 2009). Debido a
la ausencia de caracteres diagndsticos, este material se reasigna a un quelonio
indeterminado, no pudiéndose confirmar que la Peninsula Ibérica forme parte del area
de distribucion del género britanico Hylaeochelys. Debido a la escasa disponibilidad de
caracteres presente en otros ejemplares, o a que algunos de ellos no han sido aun
estudiados, actualmente no es posible determinar otros taxones en el registro del
Cretacico Inferior Ibérico. Sin embargo, varios de ellos, como por ejemplo algunos de
los identificados como de aspecto “quelidroide”, probablemente pertenezcan a taxones

diferentes a los considerados actualmente.
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5.2. HOYASEMYS JIMENEZI GEN. ET SP. NOV., A FRESHWATER BASAL
EUCRYPTODIRAN TURTLE FROM THE LOWER CRETACEOUS OF SPAIN

Referencia: Pérez-Garcia, A., de la Fuente, M.S. & Ortega, F. In press. Hoyasemys
Jjimenezi gen. et sp. nov., a freshwater basal eucryptodiran turtle from the Lower

Cretaceous of Spain. Acta Palacontologica Polonica.

MCCM-LH 84, holotype of Hoyasemys jimenezi, from the upper Barremian of Las Hoyas (Cuenca,
Spain)/MCCM-LH 84, holotipo de Hoyasemys jimenezi, procedente del Barremiense superior de Las
Hoyas (Cuenca, Espafia).
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5.3. GALVECHELONE LOPEZMARTINEZAE GEN. ET SP. NOV.,, A NEW
CRYPTODIRAN TURTLE IN THE LOWER CRETACEOUS OF EUROPE

Referencia: Pérez-Garcia, A. & Murelaga, X. Accepted. Galvechelone lopezmartinezae

gen. et sp. nov., a new cryptodiran turtle in the Lower Cretaceous of Europe.

Palaeontology.

MPG/CR(m3), holotype of Galvechelone lopezmartinezae, from the lower Barremian of the Cerrada-
Roya mine (Galve, Teruel, Spain)/ MPG/CR(m3), holotipo de Galvechelone lopezmartinezae, procedente
del Barremiense inferior de la mina de Cerrada-Roya (Galve, Teruel, Espafia).
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5.4. TURTLES FROM THE LOWER CRETACEOUS OF THE CAMEROS BASIN
(IBERIAN RANGE, SPAIN)

Referencia: Pérez-Garcia, A., Murelaga, X., Huerta, P. & Torcida Fernandez-Baldor, F.

2011. Turtles from the Lower Cretaceous of the Cameros Basin (Iberian Range,

Spain). Cretaceous Research 33:145-158.

MDS-JTS.V.1-40, holotype of “Salasemys pulcherrima”, from the Hauterivian-Barremian of Tenadas
del Jabali (Salas de los Infantes, Burgos, Spain)/MDS-JTS.V.1-40, holotipo de “Salasemys pulcherrima”,
procedente del Hauteriviense-Barremiense de Tenadas del Jabali (Salas de los Infantes, Burgos, Espaiia).
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5.5. THE EUROPEAN LOWER CRETACEOUS CHITRACEPHALUS DUMONII
(TESTUDINES: CRYPTODIRA) AND THE DIVERSITY OF A POORLY
KNOWN LINEAGE OF TURTLES

Referencia: Pérez-Garcia, A. In press. The European Lower Cretaceous Chitracephalus

dumonii (Testudines: Cryptodira) and the diversity of a poorly known lineage of

turtles. Acta Palaeontologica Polonica.

IRSNB R11-12, holotype of Chitracephalus dumonii, from the Barremian-Aptian of Sainte Barbe pit,
Bernissart (Hainaut, Belgium)/IRSNB R11-12, holotipo de Chitracephalus dumonii, procedente del
Barremiense-Aptiense del pozo minero de Santa Barbara, Bernissart (Hainaut, Belgica).
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5.6. HIGH DIVERSITY OF PANCRYPTODIRAN TURTLES IN THE LOWER
CRETACEOUS OF EUROPE

Referencia: Pérez-Garcia, A. In press. High diversity of pancryptodiran turtles in the

Lower Cretaceous of Europe. Cretaceous Research 36:67-82.

NHMUKRI11147, specimen of Brodiechelys brodiei from the Wealden of Brighstone Bay (Isle of Wight,
Great Britain)/NHMUKRI11147, ejemplar de Brodiechelys brodiei procedente del Weald de la Bahia de
Brighstone (Isla de Wight, Gran Bretaia).
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5.7. LARACHELUS MORLA GEN. ET SP. NOV., A NEW MEMBER OF THE
LITTLE-KNOWN EUROPEAN EARLY CRETACEOUS RECORD OF STEM
CRYPTODIRAN TURTLES

Referencia: Pérez-Garcia, A. & Murelaga, X. Under review. Larachelus morla gen. et

sp. nov., a new member of the little-known European Early Cretaceous record of

stem cryptodiran turtles. Journal of Vertebrate Paleontology.

MDS-MPBS-6, holotype of Larachelus morla, from the late Hauterivian—early Barremian of the Monte
Puente Ballesta site (Salas de los Infantes, Burgos, Spain)/ MDS-MPBS-6, holotipo de Larachelus morla,
procedente del Hauteriviense superior—Barremiense inferior de Monte Puente Ballesta (Salas de los
Infantes, Burgos, Espafia).
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ABSTRACT—A relatively diverse record of European Early Cretaceous pan-
cryptodiran turtles has been revealed from the analysis of new specimens and from a
review of previously defined taxa. However, knowledge about many of these taxa
remains relatively limited. We erect the new taxon, Larachelus morla gen. et sp. nov. on
the basis of a shell from the Late Hauterivian—Early Barremian of the Iberian Range
(Spain). The comparative study of this taxon with the continental European Cretaceous
pan-cryptodiran representatives and cladistic analyses reveals L. morla to be a member
of the little-known European Early Cretaceous stem Cryptodira. Stem cryptodirans have
been recognized from the Early Cretaceous of several continents. The study of L. morla
not only confirms the presence of this group in the Early Cretaceous of Europe, it also
provides new insights into the European evolution of Pan-Cryptodira. This finding
reveals greater diversity in European Early Cretaceous continental pan-cryptodires,
highlighting its Hauterivian—Aptian record. This diversity is particularly relevant in the
Iberian Range, where several clades of turtles whose coexistence has not been
recognized in the Lower Cretaceous of any other region are identified: paracryptodiran
members, stem cryptodiran turtles, and representatives of several lineages of the crown
group Cryptodira. This very high diversity of continental taxa shows a wide range of
morphological diversity that could be related to adaptation to different ecological

niches.
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INTRODUCTION

Until recently, turtle diversity from the European Early Cretaceous was very
poorly known (see Lapparent de Broin, 2001). However, recent analyses shows that it
was high (Pérez-Garcia et al., 2010, in press a). Most taxa found are members of Pan-
Cryptodira. The limited knowledge on the western Laurasian early pan-cryptodires
contrasts with that of its Asian Early Cretaceous representatives (see Rabi et al., 2010;
Tong et al., in press).

Traditional non-cryptodiran eucryptodires (sensu Joyce et al., 2004) are
abundant and diverse in European Upper Jurassic levels, being represented by taxa that
lived in coastal environments: Thalassemydidae, Plesiochelyidae, and Eurysternidae
(Pérez-Garcia et al., in press b). Recent studies have reviewed some Early Cretaceous
classic taxa whose phylogenetic position was controversial (e.g., Chitracephalus
dumonii Dollo, 1885), studied taxa found several decades ago but not previously
analyzed in detail and not named (e.g., Sandownia harrisi Meylan, Moody, Walker and
Chapman, 2000, Hoyasemys jimenezi Pérez-Garcia, de la Fuente and Ortega, in press b),
and defined new taxa by the study of unpublished material (e.g., Galvechelone
lopezmartinezae Pérez-Garcia and Murelaga, in press). As a result of these studies, it
was possible to identify several European Early Cretaceous members of Pan-Cryptodira
(Meylan et al., 2000; Pérez-Garcia, in press; Pérez-Garcia et al., in press b) (Fig. 1A).

Pleurosternon bullockii (Owen, 1842) is a member of Paracryptodira, a group to
which could also belong the poorly known taxa Desmemys bertelsmanni Wegner, 1911
and “Glyptops” typocardium (Seeley, 1869) (Pérez-Garcia and Ortega, 2011), and the
skull and only known specimen of Dorsetochelys delairi Evans and Kemp, 1976 (Lyson
and Joyce, 2011). The poorly known Hylaeochelys belli (Mantell, 1844) (the only valid
species of this genus according to Hirayama et al. (2000)) and Brodiechelys brodiei
(Lydekker, 1889a) have recently been identified as basal members of Eucryptodira
(sensu Joyce et al., 2004) (Hirayama et al., 2000; Lapparent de Broin, 2001; Milner,
2004; Karl et al., 2007; Danilov, 2008). The other European Early Cretaceous taxa
attributed to Pan-Cryptodira are currently identified as members of the crown group
Cryptodira.  Chitracephalus dumonii, Hoyasemys jimenezi and Galvechelone

lopezmartinezae, are part of a cryptodiran clade that also includes the representatives of
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FIGURE 1. A, type localities of the European Early Cretaceous pan-cryptodiran turtles: 1, Dorset (U.K.),
type locality of Pleurosternon bullockii, “Glyptops” typocardium, and Dorsetochelys delairi; 2, Isle of
Wight (U.K), type locality of Brodiechelys brodiei, and Sandownia harrisi; 3, Sussex (U.K.), type
locality of Hylaeochelys belli; 4, Gronau (Germany), type locality of Desmemys bertelsmanni; 5, Hainaut
(Belgium), type locality of Chitracephalus dumonii, and Peltochelys duchastelii; 6, Burgos (Spain), type
locality of Larachelus morla gen. et sp. nov.; 7, Cuenca (Spain), type locality of Hoyasemys jimenezi; 8,
Teruel (Spain), type locality of Galvechelone lopezmartinezae. B, detailed geographical location of Salas

de los Infantes (Burgos, Spain), where the specimens of Larachelus morla have been found.

“Macrobaenidae”, “Sinemydidae”, and Pan-Chelonioidea (Pérez-Garcia, in press;
Pérez-Garcia and Murelaga, in press; Pérez-Garcia et al., in press b). Peltochelys
duchastelii Dollo, 1885 and Sandownia harrisi are considered as potential
representatives of the trionychian stem lineage (Meylan, 1988; Meylan et al., 2000;
Pérez-Garcia, 2011; Sterli and de la Fuente, 2011).

A specimen from the Early Cretaceous of the western Cameros Basin (Spain),
recently recognized as a probable new eucryptodiran taxa (sensu Joyce et al., 2004)
(Pérez-Garcia and Murelaga, 2010; Pérez-Garcia et al., in press a), is studied here. The
Cameros Basin is the most north-western basin of the Iberian rift system. This basin is
part of a group of NW-SE basins which were originated by a rift system initially
developed during the break-up of Pangea (Salas et al., 2001). During the second rifting
phase, related with the opening of the North Atlantic Ocean in the Upper Jurassic-
Lower Cretaceous, non-marine deposits started to accumulate in that basin (Floquet,
1998). So, alluvial fan, fluvial, and carbonate-precipitating lacustrine environments

were generated in the western Cameros Basin. There have been found fossils of various
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groups of vertebrates. Studies have been focused almost exclusively on the dinosaur
record, including spinosaurid and dromaeosaurid theropods, diplodocoid and
titanosauriform sauropods, stegosaurian and ankylosaurian thyreophorans, basal
euornithopods, dryosaurids and basal iguanodontian ornithopods (see Torcida
Fernandez-Baldor, 2006; Pereda Suberbiola et al., 2011). However, the presence of
several turtle taxa has recently been identified, corresponding to both solemydids (stem
Testudines sensu Joyce et al., 2011) as members of Pan-Cryptodira (Pérez-Garcia et al.,
in press a). A partial skeleton of Chitracephalus dumonii, and the specimen studied
here, have been identified in two outcrops of the town of Salas de los Infantes (province
of Burgos, northern Spain), Tenadas del Jabali and Monte Puente Ballesta (Pérez-
Garcia, in press; Pérez-Garcia et al., in press a) (Fig. 1B). Both outcrops are located in
the Pinilla de los Moros Formation. On the basis of charophyte biozonation, the fluvial
Pinilla de los Moros Formation has been dated in the area of Salas de los Infantes as
Late Hauterivian—Early Barremian (Martin-Closas and Alonso Millan, 1998).

The inclusion of the specimen from Monte Puente Ballesta in phylogenetic
hypotheses allows its identification as a new representative of the stem group of
Cryptodira, Larachelus morla gen. et sp. nov. This provides new insights into the
European evolution of this lineage, and increases the European Early Cretaceous
diversity of Pan-Cryptodira.

Institutional Abbreviations—CAMSM, Sedgwick Museum, Department of
Geology, University of Cambridge, U.K.; DORCM, Dorset County Museum,
Dorchester, U.K.; ICIPLR, Centro de Interpretacion Paleontolégico de La Rioja, Igea,
Spain; IRSNB, Institut Royal des Sciences Naturelles, Bruselles, Belgium;
IWCMS, Isle of Wight County Museum Service, Sandown, U.K.; MCCM, Museo de
las Ciencias de Castilla-La Mancha, Cuenca, Spain; MDS, Museo de Dinosaurios de
Salas de los Infantes, Burgos, Spain; MPG, Museo Paleontolégico de Galve, Teruel,
Spain;, NHMUK, Natural History Museum, London, U.K.; OXFUM, Oxford
University Museum, U.K.

Anatomical Abbreviations—Ab, abdominal; An, anal; C, costal; Egu,
extragular; Ep, epiplastron; Fm, femoral; Gu, gular; Hp, hypoplastron; Hu, humeral;
Hy, hyoplastron; M, marginal; N, neural; P, peripheral; Pc, pectoral; Pl, pleural; Py,
pygal; Spy, suprapygal; V, vertebral; Xi, xiphiplastron.
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MATERIALS AND METHODS

The specimen MDS-MPBS-6 is studied here and proposed as the holotype of a
new taxon, Larachelus morla. It is compared with the relatively well-known European
Early Cretaceous pan-cryptodiran members in which the shells have been preserved:
Pleurosternon bullockii, Hylaeochelys belli, Brodiechelys brodiei, Hoyasemys jimenezi,
Chitracephalus dumonii, Galvechelone lopezmartinezae, and Peltochelys duchastelii
(see Table 1 and Supplementary Data 1). These comparisons are based on personal
observation of the holotypes, as well as on other specimens assigned to some of them.

To establish the phylogenetic position of Larachelus morla, we used a reduced
version of the data matrix proposed by Sterli and de la Fuente (2011), in which all Pan-
Pleurodira representatives are excluded. We conducted a first analysis in which we
include Larachelus morla. Other taxa traditionally interpreted as basal Eucryptodira
members (sensu Joyce et al., 2004) are also included in a second analysis. These taxa
are Chengyuchelys baenoides, from the Asian Middle Jurassic (we use the character
coding proposed by Danilov and Parham, 2008); Tholemys passmorei and Plesiochelys
planiceps, from the European Upper Jurassic (based on personal observation of their
holotypes, NHMUK R5871 and OXFUM J1582, respectively); and the European Early
Cretaceous taxa Brodiechelys brodiei, Hylaeochelys belli, and Chitracephalus dumonii
(based on observation of their holotypes, NHMUK R2643, NHMUK 36529, and
IRSNB R 11-12 respectively, and on the observation of other specimens attributed to
these taxa, deposited in the NHMUK, CAMSM, DORCM, ICIPLR, IRSNB, IWCMS,
MDS, and OXFUM) (Appendix 1).

The phylogenetic analyses were conducted using TNT v. 1.0 (Goloboff et al.,
2008), with Sphenodon punctatus as the outgroup. The modifications on the processing
of certain characters in Pleurosternon bullockii, Dinochelys whitei, and Glyptops
plicatulus proposed by Pérez-Garcia and Ortega (2011) have been included. All

characters were considered unordered and equally weighted.

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY

TESTUDINES Batsch, 1788
PAN-CRYPTODIRA Joyce, Parham and Gauthier, 2004

197



LARACHELUS MORLA, gen. et sp. nov.
(Figs. 2-4)

Holotype—MDS-MPBS-6, a left ilium and a partial carapace preserving the
fourth and sixth neural plates; the fourth to eighth left, fifth and sixth right, and the
distal region of the seventh and eighth right costals; the suprapygal; the pygal; the
second, fourth to seventh, and ninth to eleventh left peripherals; the second, fifth,
seventh, eighth, ninth and eleventh right peripherals; the right epiplastron; the pair of
hyoplastra; the right hypoplastron; and the left xiphiplastron (Figs. 2A-BB; 3A—P).

Paratypes—MDS-MPBS-18, right epiplastron (Fig. 3Q-T); MDS-MPBS-28,
right xiphiplastron (Fig. 3U-Y).

Locality and Horizon—Monte Puente Ballesta site, Salas de los Infantes,
Burgos, western Cameros Basin, Iberian Range, Spain. Pinilla de los Moros Formation,
Late Hauterivian—Early Barremian (Martin-Closas and Alonso Millan, 1998; Pérez-
Garcia et al., in press a).

Etymology—The generic name refers to Los siete infantes de Lara (The seven
infants of Lara), a famous medieval Castilian romance from which is derived the name
of the town of Salas de los Infantes, and chelus (Greek for turtle). The specific name
refers to “Morla”, a fictional swamp turtle with a high carapace (the “Tortoise Shell
Mountain”) from the fantasy novel Die Unendliche Gesichichte (The Neverending
Story) by Michael Ende (1979).

Diagnosis—Pan-cryptodiran turtle with the following autapomorphies: partially
ligamentous epiplastra-hyoplastra and hypoplastra-xiphiplastra contacts, with a linear
ridge in the anterior margin of the hyoplastra and posterior margin of the hypoplastra
that slots into a furrow in the posterior margin of the epiplastra and anterior margin of
the xiphiplastra, respectively. It differs from other members of Pan-Cryptodira by the
following character combination: high shell; broad plastral lobes; smooth outer surface;
absence of fontanelles; six neurals; hexagonal and elongated fourth and fifth neurals (at
least); subrounded last neural; medial contact of the last three pairs of costals; robust
distal region of the dorsal ribs; single, large, and pentagonal suprapygal; slight
thickening of the dorsolateral region of the anterior and middle peripherals; high bridge
peripherals; long posterior peripherals and pygal; third vertebral scute significantly

wider than the fourth and fifth ones; posterior margin of third and fourth vertebrals
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medially directed toward the posterior region; fifth vertebral as wide as the suprapygal;
last pair of marginals overlapping onto the posterior region of the suprapygal; marginal
scutes not contacting the costal plates except in those in the middle region of the
peripheral series; epiplastra slightly wider than long, with much of their visceral surface
depressed; epiplastra-hyoplastra suture laterally directed to the anterior region; rhombic,
relatively small, and longer than wide entoplastron; partially ligamentous carapace-
plastron connection; absence of mesoplastra; hyoplastra and hypoplastra only in contact
with peripherals; long bridge; laterally sinuous hypoplastra-xiphiplastra contact;
absence of plastral kinesis; straight plastral sagittal sulcus; gular scutes superimposed
onto the anterior area of the entoplastron; extragular-humeral sulcus laterally directed
towards the anterior region; humeral-pectoral sulcus situated far behind the posterior
margin on the entoplastron; numerous small inframarginal scutes; anal scutes

anteromedially overlapping the hypoplastra.

DESCRIPTION

The posterior half of the carapace of Larachelus morla is subrounded. Its
carapace is vaulted because their bridge peripherals are high. The plastral bridge is high.
The plastral lobes are broad. The outer shell surface is smooth. However, lightly marked
grooves corresponding to growth marks are preserved in some parts of the peripheral

and costal plates (Figs. 2, 3, 4).

Dorsal carapace plates

The fourth neural plate of L. morla is hexagonal and elongated (Fig. 2V-W).
Although the fifth neural is not preserved, its morphology can be inferred because all
the plates surrounding it are present. This neural is similar to the previous one, but its
posterior end is emarginated. The sixth neural is subrounded, slightly longer than wide.
The posterior half of the sixth pair of costals, and the entire medial margin of the
seventh and eighth pairs, make contact medially. The length and width of the preserved
pairs of costals decrease toward the posterior region of the costal series. Latero-
medially, the width of the seventh and eighth pairs of costals is similar to that of the
peripherals with which they make contact. The proximal region of the dorsal ribs is

relatively well developed; the distal region shows robust processes articulated with the
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FIGURE 2. Carapace and ilium of the holotype of Larachelus moria gen. et sp. nov., MDS-
MPBS-6. A-D, second left peripheral in dorsal (A—B), ventral (C), and anterior views (D); E—
H, second right peripheral in posterior (E), dorsal (F-G), and ventral views (H); I-K, fourth left
peripheral in dorsolateral (I-J) and ventral views (K); L—N, fifth left peripheral in dorso-medial
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(L), ventral (M), and anterior views (N); O—Q, fifth right peripheral in dorsal (O), ventral (P),
and anterior views (Q); R-U, articulated sixth and seventh left peripheral plates, in anterior (R),
medial (S), dorsal (T), and posterior views (U); V-W, posterior half of the carapace including
the fourth and sixth neurals, the last five left costals, the fifth, sixth, and fragments of the
seventh and eighth right costals, the suprapygal , the pygal, the sixth, seventh, ninth, tenth, and
eleventh left peripherals, and the seventh, eighth, ninth, and eleventh right peripherals; X, distal
area of the fifth left costal; Y-BB, left ilium in posterior (Y), medial (Z), lateral (AA), and

ventral views (BB).

peripherals (Fig. 2X). Therefore, although L. moria lacks fontanelles between the costal
and peripheral plates, the sutures between them are weak. Larachelus morla has a
single, large pentagonal suprapygal plate (Fig. 2V—W). This taxon has a slight dorsal
thickening in the lateral edges in the anterior and middle peripherals (Fig. 2A-U). The
peripherals of the bridge region are high (Fig. 2L-U). Their dorsal and ventral surfaces
form an approximate right angle. The posterior peripherals and the pygal are long (Fig.

2V-W).

Dorsal Carapace Scutes

The third vertebral scute is significantly wider than the fourth one (Fig. 2V-W).
The fifth vertebral is slightly wider than the fourth one. The length of the preserved
scutes decreases toward the posterior region of the vertebral series. The morphology of
the known region of the third vertebral scute and that of the fourth are peculiar because
the posterior margins of both scutes are not straight but medially directed toward the
posterior region. Thus, the third vertebral reaches the posterior half of the sixth neural
and the fourth vertebral overlaps the anterior area of the suprapygal plate.
Anterolaterally, the fourth vertebral scute narrows, ending in an acute angle. Its lateral
margins are not straight, but form an obtuse angle whose vertex coincides with the
boundary between the third and fourth pairs of pleurals. Laterally, the fifth vertebral
scute covers the entire suprapygal plate, with the width of the two elements being
similar. The eleventh pair of marginals is not on the suprapygal. The limit of these
scutes with the fifth vertebral is placed over the suture between the suprapygal and the
last pair of peripherals. However, the last pair of marginals covers the posterior region
of the suprapygal plate. The seventh pair of marginal scutes laterally overlaps the fourth

and fifth pairs of costal plates. The marginal scutes do not overlap or make contact with
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FIGURE 3. Plastron of Larachelus morla gen. et sp. nov. A—P, MDS-MPBS-6, holotype of the taxon. A—
B, plastron in ventral view, including the right epiplastron, both hyoplastra, the right hypoplastron, and
the left xiphiplastron; C—D, right epiplastron in dorsal (C) and postero-dorsal views (D); E-H, left
xiphiplastron in lateral (E), dorsal (F—G), and anterior views (H); I-J, right hyoplastron in antero-lateral

(J) and antero-medial views (I); K, right hypoplastron in posterior view; L—O, process of the right
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hypoplastron in ventral (L-M), dorsal (N), and lateral views (O); P, area of contact of the hypoplastron
and the peripheral series. Q-T, MDS-MPBS-18, right epiplastron in ventral (Q—R), dorsal (S), and
posterior views (T). U-Y, MDS-MPBS-28, right xiphiplastron in anterior (U), ventral (V-W), and dorsal
views (X-Y).

the costal plates from the posterior half of the eighth pair of marginals to the anterior
area of the eleventh pair. The first pairs of marginal scutes do not make contact with the

costal plates (Fig. 2A—Q).

Plastral Plates

The epiplastra of L. morla are slightly wider than long (Fig. 3A-D, Q-T). Much
of the visceral surface of these plates is depressed. The lateral contact surface of the
epiplastra with the hyoplastra is directed anteriorly. This contact is not sutured but
partially ligamentous. In that area, the epiplastra have a furrow into which slots a
projection running along the anterior margin of the hyoplastra (Fig. 3C-D, I-J, S-T). A
similar relationship is observed between the hypoplastra and xiphiplastra, where the
furrow is on the xiphiplastra (Fig. 3E-H, K, U-Y). In contrast, the contact of the two
epiplastra with each other, as well as that of the entoplastron with the epiplastra and
with the hyoplastra, is sutured (Fig. 3A-D, Q-T). Larachelus morla lacked plastral
kinesis despite the partially ligamentous contact between epiplastra and hyoplastra, and
between hypoplastra and xiphiplastra. The sutured union between epiplastra and
entoplastron, which penetrates between this pair of plates, and the sinuous morphology
of the hypoplastra-xifiplastra suture does not allow the movement between these
elements. Furthermore, these sutures do not coincide neither in the position nor in the
morphology with the boundaries between plastral scutes. By contrast, the peculiar
structure by furrows and slots generates very robust joints, unique to this taxon.
Although the entoplastron is not preserved, its morphology can be inferred from all the
preserved adjacent plates (Figs. 3A-B; 4C). The entoplastron is relatively small and
rhombic, longer than it is wide. The hyoplastra and hypoplastra have similar lengths,
being slightly longer that of the hyoplastra (Figs. 3A-B; 4C). The two plates are sutured
to each other. However, the plastron has a partially ligamentous connection with the
carapace. The plastral processes only make contact with the peripheral plates. The
bridge is long and extends from the rear end of the second peripheral plate to the

anterior region of the eighth peripheral (Fig. 2A—W). The anterior ends of the
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FIGURE 4. Reconstruction of shell of Larachelus morla gen. et sp. nov. in posterodorsal (A), dorsal (B),

and ventral (C) views.

hyoplastral processes and the posterior hypoplastral processes are high and robust,
fitting into deep cavities in the peripheral plates (Fig. 3L—P). The contact line between
the hypoplastra and xiphiplastra zigzags slightly because laterally the hypoplastra
protrude farther into the xiphiplastra (Figs. 3A-B; 4C).

Plastral Scutes

The sagittal sulcus of L. morla is straight. This taxon has a pair of gular scutes
(sensu Hutchison and Bramble, 1981; Joyce, 2007) (Figs. 3A-B; 4C) that are
superimposed on the anterior area of the entoplastron. The plastral area covered by the
extragular scutes is slightly higher than that covered by the gulars. The extragular-
humeral groove is not perpendicular to the medial axis, but is latero-anteriorly directed.
The humeral-pectoral sulcus is situated far behind the posterior margin on the
entoplastron. Larachelus morla has several small inframarginal scutes. Their number

cannot be determined. Anteromedially, the anal scutes overlap the hypoplastra.
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Hium

The left ilium of the L. morla holotype is preserved (Fig. 2Y—BB). The region
near the contact area with the carapace is highly fluted. This corresponds to a
ligamentous junction, characteristic of pan-cryptodiran members. This region is

relatively short and straight.

PHYLOGENETIC ANALYSIS

The first phylogenetic analysis resulted in 94 most parsimonious trees of 407
steps (CI = 0.484, RI = 0.849) (Fig. 5A) and the second one in 87 most parsimonious
trees of 418 steps (CI1 =0.471, Rl =0.841) (Fig. 5B). The resulting tree topology of both
analyses basically coincides with that proposed by Sterli and de la Fuente (2011).
Eucryptodira cannot be recognized in any of them. Santanachelys gaffneyi and
Solnhofia parsonsi are obtained as the two most basal pan-cryptodiran taxa. The other
pan-cryptodirans are grouped into two lineages (Fig. SA-B, nodes C and D). Both
clades are represented in the European Lower Cretaceous record (Fig. 5B). In the first
analysis the clade C groups Portlandemys mcdowelli, Plesiochelys solodurensis,
“Thalassemys” moseri, and the Paracryptodira members (Fig. SA, node C). In the
second one Plesiochelys planiceps, Hylaeochelys belli, Tholemys passmorei are also
obtained as members of this clade (Fig. 5B, node C). In both analyses this clade is
diagnosed by: osseous connection between carapace and plastron (character 89 of Sterli
and de la Fuente, 2011); contacts of the axillary buttresses with peripherals and first
costal (character 98); contacts of inguinal buttresses with peripherals and costal V
(character 100). Its sister group is a monophyletic group (Fig. 5SA-B, node D) composed
of a polytomy including taxa traditionally attributed to “Xinjiangchelyidae”
(Siamochelys peninsularis, Xinjiangchelys latimarginalis, Chengyuchelys baenoides)
that are not grouped together, B. brodiei, L. morla, and Cryptodira. In the first analysis
(Fig. 5A) this clade is diagnosed by two synapomorphies: vertebrals Il to IV as narrow
as or narrower than the pleurals (character 87); first dorsal rib extends less than halfway
across first costal (character 127). In the second one (Fig. 5B) it is diagnosed by the first
of these characters and by: anal scutes anteromedially overlapping the hypoplastra

(character 113). In both analyses, Cryptodira (node E) is diagnosed by: absence of
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FIGURE 5. Phylogenetic relationships of Larachelus morla gen. et sp. nov. within Pan-Cryptodira, based
on a reduced version of the data matrix proposed by Sterli and de la Fuente (2011) (A), and on an
augmented data set from that matrix version (B). Values refer to percentages under 100% obtained in the
majority rule consensus. Taxa in bold in B correspond to pan-cryptodirans recorded in the European Early
Cretaceous. Figures (based on our direct study of these specimens): I, Pleurosternon bullockii (CAMSM
J5327); 11, Hylaeochelys belli (OXFUM J13796); I, Larachelus morla (MDS-MPBS-6);, IV,
Brodiechelys brodiei (NHMUK R11147); V, Hoyasemys jimenezi (MCCM-LH 84); VI, Chitracephalus
dumonii (IRSNB R 11-12); VI, Peltochelys duchastelii IRSNB Ct. R. 16).
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extragulars (character 106); posterior cervical vertebrae with strongly developed ventral
keels (character 117); eighth cervical centrum significantly shorter than the seventh
(character 118); cervical central articulations (character 119); absence of cleithra
(character 136). Xinjiangchelys latimarginalis 1s diagnosed by: presence of paired pits
on the ventral basisphenoid surface (character 61). In the first analysis Siamochelys
peninsularis 1s diagnosed by: presence of mesoplastra (character 99). In the second one
it is diagnosed by the same character and by: absence of anal scutes overlapping the
hypoplastra (character 113). Brodiechelys brodiei is diagnosed by: osseous connection
between the carapace and plastron (character 89). Chengyuchelys baenoides is
diagnosed by: presence of more than one cervical scute (character 84); contact between
the third and fourth vertebral scutes located on the sixth neural plate (character 88);
presence of mesoplastra (character 99); presence of plastral tuberosities (character 108).
In both analyses Larachelus morla is diagnosed by: medial contact of the last pairs of

costals (character 82).

DISCUSSION

Morphological Diversity and Paleoecological Implications

Although the European Upper Jurassic turtle record includes several coastal
groups, all the Early Cretaceous pan-cryptodiran taxa are continental. Most of these
turtles are known by the shell. Comparisons between their shells are very limited, and
their intraspecific variability, in the case of knowing more than one specimen, has been
poorly analyzed. Comparisons of the shell of L. morla with that of other European taxa
allows us to characterize it in detail (see Table 1 and Supplementary Data 1).

Due to the limited and generally poor record for most the Early Cretaceous pan-
cryptodirans, their lifestyles have hardly been analyzed. However, the high diversity in
shell morphologies observed here could be related to adaptations to different ecological
niches (Benson et al., 2011). In addition, although the cranial material of this group is
very limited, much morphological and structural variability is observed, probably also
related to adaptations to different lifestyles. The skull of Sandownia harrisi, for
example, has one of the most extensive secondary palates known in turtle taxa, which
could be related to a trophic modification associated with the development of broad

crushing surface (Meylan et al., 2000). The short, wide, and high morphology of the
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skull of this taxon contrasts with the very elongate, depressed skull of C. dumonii,

which necessarily involves different trophic habits (Pérez-Garcia, in press).

Systematic and Biogeographic Implications

The cladistic analyses performed identify L. morla as a new member of the little-
known European Early Cretaceous stem Cryptodira. During the Early Cretaceous, Pan-
Cryptodira was a very diverse group in Europe. In fact, Larachelus morla is not the first
member of Pan-Cryptodira identified from the Iberian Range (Spain). This study, as
well as other recent ones (Pérez-Garcia, in press; Pérez-Garcia and Murelaga, in press;
Pérez-Garcia et al., 2010, 2011, in press b), indicates that the Hauterivian-Aptian
interval recorded a wide diversity of pan-cryptodirans, higher than in any other area of
the European Lower Cretaceous. Members of clade C (probable Pleurosternidae
representatives), the new stem cryptodiran turtle L. morla, members of the cryptodiran
clade F (Ho. jimemezi, C. dumonii, G. lopezmartinezae), and members of the
cryptodiran clade G (a new taxon, preliminarily assigned to the trionychian stem
lineage) have been collected from Hauterivian-Aptian sites of the Iberian Range (Fig.
5B) (Pérez-Garcia, in press; Pérez-Garcia and Murelaga, in press; Pérez-Garcia et al.,
2010, 2011, in press b).

The greatest diversity for clade C (Fig. SA-B) is recorded in the Upper Jurassic
of Europe. The distribution of Pleurosternidae (Paracryptodira) included Europe, as well
as North America. Moreover, Europe was also home to taxa traditionally assigned to
Thalassemydidae and Plesiochelyidae. These coastal groups were unique to this
continent. Eurysternidae, obtained here as a basal Pan-Cryptodira taxon, also had a
European distribution. Continental members of clade D have been identified from the
Asian Middle Jurassic (Hirayama et al., 2000). During the Early Cretaceous, the
diversity of European continental members of Pan-Cryptodira increased due to the
presence of members of that clade, not present in the North American record until the
Late Cretaceous (Pérez-Garcia, in press). The co-existence of continental members of

clades C and D during the Early Cretaceous is exclusive to Europe.
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Characters Larachelus morla Pleurosternon. bullockii Hylaeochelys belli

Shell height High Low Low

Ornamentation Absent Present (pits) Smooth to decorated (small
striations)

Fontanelles Absent Absent Central plastral fontanelle
present to absent

Neurals-suprapygals contact Absent Present Present to absent

Number of neurals 6 8t09 7t09

Number of suprapygals 1 2 2

Width of the vertebral 5 in Wider Narrower to equal Considerably narrower

relation to the 4
Neural which the vertebral 3 6 5 5
posteriorly contacts

Overlap of vertebral 4 on Present Present Absent
suprapygals
Width of vertebral 5 in relation ~ Equal Considerably wider to equal Considerably wider
to posterior suprapygal
Overlap of marginals 12 on Present Present Absent
posterior suprapygal
Carapace-plastron attachment Partially ligamentous Sutured Sutured
Epiplastra-hyoplastra Ligamentous Sutured Sutured
attachment
Hypoplastra-xiphiplastra Ligamentous Sutured Sutured
attachment
Plastral sagittal sulcus Straight Straight Slightly sinuous
Anals overlapping hypoplastra  Present Absent Absent
Brodiechelys brodiei Hoyasemys jimenezi Chitracephalus dumonii Galvechelone Peltochelys duchastelii
lopezmartinezae
Moderate Low Low Low Low
Present (ridges) Present (ridges) Present (complex pattern) Absent Present (depressions)
Absent Dorsal and plastral Central plastral and ? Absent
fontanelles xiphiplastral fontanelles
Absent ? Present ? Present
7t09 ? ? ? 9
2 2 ? ? 2
Narrower to equal ? ? ? Wider
5t06 ? ? ? 7
Present to absent Present ? ? Present
Slightly narrower to ? ? ? Considerably wider
slightly wider
Absent ? ? ? Absent
Sutured Ligamentous Ligamentous ? Sutured
Sutured Ligamentous Ligamentous ? Sutured
Sutured Sutured Sutured ? Sutured
Slightly sinuous Straight ? ? Markedly sinuous
Present Absent ? ? Absent

TABLE 1. Comparison of shell characters of European Early Cretaceous pan-cryptodiran members. For

explanations see Supplementary Data 1.
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APPENDIX 1. Scored characters for the taxa included into the data matrix of Sterli and

de la Fuente (2011). Polymorphism key: A, (01).
Brodiechelys brodiei: 7222222222 2222222222 2222222222 2222222222 2222222272

Larachelus morla: 2222222297 2229922292 9222922297 9222992299 9222992299

Tholemys passmorei: 222222222 2222299992 2229999992 2222229992 2229299999

Hylaeochelys belli: 2222222227 2222222222 2222222222 2222222222 2222999999

SUPPLEMENTARY DATA

The characters in L. morla are compared here with those of relatively well-
known European Lower Cretaceous pancryptodiran members in which the shells have
been preserved: Pleurosternon bullockii, Hylaeochelys belli, Brodiechelys brodiei,
Hoyasemys jimenezi, Chitracephalus dumonii, Galvechelone lopezmartinezae, and
Peltochelys duchastelii.

Although shell of B. brodiei is relatively high, the height of the shell of L. morla
is even greater. The shells of Pl bullockii, Hy. belli, Ho. jimenezi, C. dumonii, G.
lopezmartinezae, and Pe. duchastelii are considerably lower.

The absence of ornamentation on the shell of L. morla is shared with G.

lopezmartinezae. Some variability is observed in the shell of Hy. belli, ranging from
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smooth to decorated by small striations, subparallel to the axial plane. All the other
examined taxa are decorated. The shell of Pl bullockii is covered by fine striations
perpendicular to the plate margins, and its surface is coated with small, regular, and
clearly defined pits. The vertebral and some pleural scutes of Ho. jimenezi and B.
brodiei are decorated with forward-radiating ridges. The shell of C. dumonii is
diagnosed by a complex ornamentation pattern with axial symmetry consisting of
numerous bony rods that converge with each other, dividing the carapace into thin sub-
triangular and sub-rhombic polygons with a rough surface. The outer surface of the
shell of Pe. duchastelli is covered with small, semi-circular, and elongated depressions.

The absence of fontanelles on the carapace and the plastron of L. morla is shared
with Pl bullockii, B. brodiei, and Pe. duchastelii. In adult specimens of Hy. belli, a
well-developed central plastral fontanelle may be present (e.g., NHMUK 45937,
NHMUK 2261) or be significantly reduced or absent (e.g., NHMUK R6885, NHMUK
23624). Hoyasemys jimenezi has fontanelles between the costal and peripheral plates
and a relatively large central plastral fontanelle. This taxon might have small fontanelles
on the bridge. The numerous polygonal areas with fontanelles in the carapace of C.
dumonii are ossified at an advanced stage of its ontogeny. However, the adult
individuals of this taxon retain a central plastral fontanelle and a large xiphiplastral
fontanelle.

Dorsal Carapace Plates—Pleurosternon bullockii, Hy. belli, and B. brodiei
have regularly shaped neural plates, the first one rectangular and the others hexagonal.
The narrow, hexagonal neurals of L. morla are similar to those of Hy. belli, both of
which are less wide than in the other taxa mentioned. The anterior neural plates of C.
dumonii are not well known, but the morphology of its rear neurals is subhexagonal,
with sinuous lateral margins. The morphology of the first and third neurals of Pe.
duchastelii are subquadrangular. However, the second and the fourth to the seventh
neurals are hexagonal, much wider than in L. morla. In the holotype and only known
specimen of Pe. duchastelii (IRSNB Ct. R. 16), the lateral margins of its last two
neurals (8 and 9) are sinuous. The last neural is subrounded, longer than wide. The
posterior region of the neural series of Ho. jimenezi and G. lopezmartinezae is not
known. However, the anterior neural is rectangular in both taxa, but narrower in Ho.

Jjimenezi.
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The morphology of the last neural plate is variable in all the analyzed taxa in
which several specimens are known. That plate is pentagonal in some specimens of
B.brodiei (e.g., NHMUK R11173 and IWCMS 2005.14), but subrounded in others (e.g.,
NHMUK R11146 and NHMUK R11175). It is pentagonal in some specimens attributed
to Hy. belli (e.g., OXFUM J13796), but subrounded in others (e.g., NHMUK 1640). It is
pentagonal in some specimens of PL bullockii (e.g., CAMSM J5328), but hexagonal in
others (e.g., CAMSM J5327).

In Pl bullockii (a taxon for which more than twenty relatively complete
carapaces are known), in Pe. duchastelli (only represented by its holotype), and in C.
dumonii (a taxon in which the neural series is partially preserved only in specimen
MDS-JTS.V.1-40), the neural series makes contact with the suprapygal plates. In some
specimens of Hy. belli, there is no medial contact of any pair of costals (e.g., DORCM
G20), but in others (e.g., OXFUM J13796 and NHMUK 24299) the last pair of costals
has a short medial contact. In B. brodiei, the medial contacts of the seventh and eighth
pairs of costals may be present (e.g., IWCMS 2005.14, NHMUK R11146), or only that
of the seventh pair (e.g., NHMUK R11173, NHMUK R11175). However, the contact
between the last three pairs of costals in L. morla is not shared with any of these taxa.

Due to the relative position of the neural plates in the holotype of L. moria, this
specimen is believed to have had six plates in this series. The number of neurals in the
European Early Cretaceous members of Pan-Cryptodira in which several specimens are
known is variable. For instance, B. brodiei has specimens with nine (e.g., NHMUK
R11175), eight (e.g., BMHN R6683), and seven neurals (e.g., NHMUK R11146). In
Hy. belli, there are also specimens with nine (e.g., NHMUK 1640), eight (e.g., DORCM
G20), and seven neurals (e.g., NHMUK 23624). The variability also affects members of
the paracryptodiran lineage, with some Pl bullockii specimens having nine neurals
(e.g., NHMUK R6880) and others eight (e.g., DORCM G6262).

Unlike L. morla, a taxon with a single suprapygal plate, Pl. bullockii, Hy. belli,
B. brodiei, Ho. jimenezi, and Pe. duchastelii all have a pair of suprapygals. The number
of suprapygals in C. dumonii and in G. lopezmartinezae is not known.

The presence of long posterior peripheral and pygal plates in L. morla is shared
with taxa such as Hy. belli, but not with other taxa such as Pe. duchastelii, in which

these plates are relatively much shorter.
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Dorsal Carapace Scutes—The interpreted difference in width between the third
and fourth vertebral scutes of L. morla, where the third vertebral scute is significantly
wider than the fourth vertebral, is higher than that observed in other taxa.

The width of the fifth vertebral scute in Hy. belli is considerably less than that of
the fourth. In P/. bullockii and in B. brodiei, the width of the fifth vertebral scute varies
from less than equal to that of the fourth vertebral scute. As in L. morla, the fourth
vertebral scute of the holotype of Pe. duchastelii is narrower than the fifth vertebral.

In contrast to L. morla, the morphology of the posterior margin of the third and
fourth vertebral scutes is approximately straight in the other analyzed taxa. In fact, in
the specimens in which the boundary between the third and fourth vertebral scutes has a
slight curvature, it is oriented in the opposite direction as in L. morla. Therefore, the
morphology of the anterior margin of the fourth vertebral scute of L. moria is unique.

As described, the third vertebral scute of L. morla overlaps the anterior half of
the sixth neural plate. In Pl bullockii and Hy. belli, this scute posteriorly overlaps the
fifth neural. In B. brodiei, this contact also occurs at the fifth neural, except in some
specimens in which an additional neural is present between the first pair of costals (e.g.,
BMHN R6683 and NHMUK R11174). In these specimens, that scute overlaps the sixth
neural. In Pe. duchastelii, the third vertebral scute reaches the seventh neural. Due to its
preservation, the relationship between this scute and the neural plates is unknown in Ho.
Jjimenezi, G. lopezmartinezae, and C. dumonii.

The overlap of the fourth vertebral scute on the suprapygal series is present in L.
morla, Pl. bullockii, Ho. jimenezi, and Pe. duchastelii. 1t is also present in some
specimens of B. brodiei (e.g., NHMUK R11146) but not in others (e.g., IWCMS
2005.14). This condition is not seen in G. lopezmartinezae nor in C. dumonii.

The fifth vertebral scute of some specimens of B. brodiei is slightly narrower
than the posterior margin of the second suprapygal (e.g., NHMUK R11146). However,
in other specimens of this taxon, this scute is slightly wider than that plate (e.g.,
NHMUK R11147). In L. morla, the relationship between the posterior margin of the
suprapygal and the width of this scute is intermediate between these two cases. In Hy.
belli and Pe. duchastelii, the width of the fifth vertebral is considerably greater than that
of the suprapygal. Pl bullockii has great variability in this region. Thus, there are
specimens in which the width of the suprapygal and the fifth vertebral are similar but,

unlike the other examined taxa, the boundary between the fifth vertebral and the
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posterior marginal scutes is significantly anterior to the suprapygal-peripheral limit
(e.g., CAMSM J5327). However, in other specimens (e.g., NHMUK 28 618), the fifth
vertebral scute is much wider, but the boundary between it and the last marginals is
close to the suprapygal-peripheral limit. Therefore, the surface of the second suprapygal
covered by the last two pairs of marginals is variable in this taxon. Unlike the condition
in L. morla, the last pair of marginal scutes does not overlap onto the rear area of the
posterior suprapygal plate in the specimens of Hy. belli and B. brodiei in which this
region is preserved (NHMUK 23624, DORCM G20, OXFUM J13796, and NHMUK
R11146, NHMUK R11147, NHMUK R11175, respectively), nor in the holotype and
only known specimen of Pe. duchastelii. This relationship is not known in Ho. jimenezi,
G. lopezmartinezae, or C. dumonii.

Plastral Plates—None of the European Early Cretaceous pan-cryptodiran
members in which the visceral view of the epiplastra is known (PL bullockii, Hy. belli,
and C. dumonii) have a depression like that of L. morla.

It 1s thought that Ho. jimenezi probably has a ligamentous attachment between
the epiplastra and the hyoplastra (Pérez-Garcia et al., in press b). However, in that taxon
the hypoplastra-xiphiplastra union is sutured. A ligamentous contact between the
epiplastra and hyoplastra is also present in C. dumonii, although the union between the
hypoplastra and xiphiplastra is sutured. However, the type of union between the
epiplastra-hyoplastra and the hypoplastra-xiphiplastra of L. morla is not shared with any
of the other analyzed taxa.

The entoplastron of L. morla differs from that of Pe. duchastelii and PI.
bullockii, where it is relatively large, and wider than long. Its size in relation to the
dimensions of the anterior plastron lobe and its width-length ratio are relatively similar
to those of Hy. belli. The entoplastron of B. brodiei can be similar in size to these taxa
(e.g., NHMUK R6683) or much smaller (e.g., NHMUK R11173), with a rhombic (e.g.,
NHMUK R11174) or subcircular morphology (e.g., NHMUK R11146), but not
elongate.

Although the connection between the plastron and carapace of L. morla does not
consist of a suture as in PL bullockii, Hy. belli, B. brodiei, and Pe. duchastelii, this

union is more ossified than in Ho. jimenezi and C. dumonii.
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Plastral Scutes—Larachelus morla, Pl. bullockii, and Ho. jimenezi share the
presence of a relatively straight medial plastral sulcus. Slight sinuosity occurs in Hy.
belli and B. brodiei and marked sinuosity in Pe. duchastelii.

As in L. morla, the gular scutes overlap the anterior entoplastron area in Pl
bullockii and Pe. duchastelii. This overlap is present in some specimens of B. brodiei
(e.g., NHMUK R6683, NHMUK R11174), but this pair of scutes only makes contact
with the anterior entoplastron margin in other specimens (e.g., NHMUK R11146). The
presence of two gular scutes with axial symmetry contrasts with the holotype of Pe.
duchastelii and of most specimens of P/. bullockii (e.g., the holotype BMHN R911, and
other specimens such as NHMUK 4317 and NHMUK 43621), in which one is larger
than the other.

Pleurosternon bullockii, Hy. belli, B. brodiei, and Pe. duchastelii share with L.
morla the presence of inframarginal scutes. However, these scutes are much larger than
in L. morla, where the intramarginal series is composed of no more than five scutes.

Larachelus morla shares with most of the specimens assigned to B. brodiei
(except with IWCMS 3868) an anteromedially directed femoral-anal sulcus, and a
medial overlap of the anal scutes on the posterior hypoplastral region. The femoral-anal
sulcus of Ho. jimenezi is also anteromedially directed, but the anal scutes are close to
the hypoplastral plates instead of overlapping them. This sulcus is also curved in Pl
bullockii and Hy. belli, but its distance to the hypoplastra is greater. This sulcus is
subperpendicular to the medial plane in Pe. duchastelii, and the anal scutes are

significantly farther back relative to the hypoplastra.

219



220



CAPITULO 6: CRETACICO SUPERIOR

6.1. INTRODUCCION

La relativamente abundante informacion disponible sobre la paleoqueloniofauna del
Cretacico Superior ibérico contrastaba con la del Jurasico Superior y la del Cretacico
Inferior, limitada en comparacién con la de otras areas europeas (ver capitulo 1.2). Los
analisis de los quelonios del yacimiento campano-maastrichtiense de Lafio (Burgos),
llevados a cabo por Lapparent de Broin y Murelaga (1996, 1999), permitieron definir
dos nuevos grupos (Dortokidae y Solemydidae), asi como identificar un nuevo miembro
de Bothremydidae, Polysternon atlanticum. Miembros de uno o varios de estos tres
linajes han sido identificados en la mayoria de los yacimientos con quelonios del
Cretacico Superior europeo, ya sea de Europa occidental (Portugal, Espafia, Francia) o
central y centro-oriental (Austria, Hungria, Rumania) (ver Lapparent de Broin y
Murelaga, 1999; Pérez-Garcia et al., 2012). Por otra parte, se ha asignado a Dortokidae
material fragmentario procedente del Barremiense espafiol (Murelaga-Bereikua, 1998).
Varios taxones de afinidad incierta, del Cretacico Inferior y Superior de Europa y de
Norte América, asi como abundante material indeterminado proveniente de niveles
Jurasicos y Cretacicos europeos, pudieron ser asignados a Solemydidae (ver Lapparent
de Broin y Murelaga, 1999; Joyce et al., 2011).

Tanto en los trabajos de Lapparent de Broin y Murelaga (1996, 1999) como en otros
posteriores, se ha identificado la presencia de miembros de Bothremydidae,
Solemydidae y Dortokidae en varias localidades del Cretacico Superior espafiolas (ver
capitulo 1.2). Todas estas referencias a Bothremydidae, asi como todas las previamente
realizadas en la Peninsula Ibérica, excepto la de Rosasia soutoi en niveles campano-
maastrichtienses de Averio, Viso y Taveiro, aluden a material desarticulado y, en
muchos casos, fragmentario. De hecho, la atribucion de un alto porcentaje del material
de Bothremydidae de Lafio a Polysternon atlanticum, asi como las de material de otras
localidades espanolas a ese género o especie, deberian ser reconsideradas a la luz de los
nuevos hallazgos.

En 2007 se descubri6 un nuevo yacimiento campano-maastrichtiense en Fuentes
(Cuenca), en la rama suroccidental de la Cordillera Ibérica (Barroso-Barcenilla et al.,

2009, capitulo 6.2). Este yacimiento, denominado Lo Hueco, se sitia en la parte
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superior de la Formacion Margas, Arcillas y Yesos de Villalba de la Sierra. Alli se han
identificado los primeros restos articulados de Bothremydidae del registro espafiol
(Pérez-Garcia et al., 2009a), reconociéndose abundante material que ha permitido
avanzar en el conocimiento sobre este grupo. De hecho, mas del 99% de los ejemplares
de quelonios identificados en este yacimiento pueden ser asignados a Bothremydidae.
Bothremydidae es el grupo de quelonios mejor representado en los yacimientos
campano-maastrichtienses de Europa Occidental. En esta region se han identificado
varios miembros de Foxemydina, algunos de ellos cuya distribucion era, hasta ahora,
exclusiva de Francia (Polysternon provinciale, Foxemys mechinorum, Elochelys
perfecta y “Elochelys” convenarum), mientras que en Espafia se habia confirmado
unicamente la presencia de una especie, Polysternon atlanticum. Por su parte, el registro
portugués también incluia un miembro de Bothremydidae, identificado como un
representante de Bothremydina, Rosasia soutoi, exclusivo de ese pais (Lapparent de
Broin y Murelaga, 1999; Gaftney et al., 2006; Pérez-Garcia et al., 2009b). Debido a que
el material asignado a algunos de estos taxones es escaso y fragmentario, las hipotesis
tanto sobre sus areas de distribucion paleobiogeografica como sobre sus relaciones de
parentesco son débiles (Gaftney et al., 2006; Pérez-Garcia et al., 2009b).

Lapparent de Broin y Murelaga (1999) asignaron a ?Elochelys sp. un epiplastron
fragmentario proveniente de Lafio (Burgos) pero, atendiendo a que la informacién que
suministra este ejemplar es muy escasa y que no puede asignarse de forma inequivoca a
ninguno de los taxones descritos, se prefiere su consideracion como Bothremydidae
indet. (ver Pérez-Garcia et al., 2010a). Se han realizado alusiones imprecisas a la
posible presencia de Elochelys o Rosasia en el yacimiento campano-maastrichtiense de
Armufa (Segovia) (Jiménez et al., 1990; Jiménez-Fuentes, 1992). Sin embargo, esto se
realizd previamente a la descripcion del género Foxemys y de las especies Foxemys
mechinorum, “Elochelys” convenarum y Polysternon atlanticum, no siendo posible
confirmar esas asignaciones a partir del material fragmentario hasta ahora identificado
en ese yacimiento. Las restantes atribuciones genéricas del registro espafiol, también
basadas en placas aisladas, corresponden a Polysternon (ver capitulo 1.2). No obstante,
el estudio de algunos ejemplares articulados de Lo Hueco ha demostrado que en el
Cretacico Superior de la Peninsula Ibérica habitaban también otros taxones, con los que
son compatibles algunas de las placas previamente reconocidas en otras localidades.

Concretamente se identifica en Lo Hueco el taxon “Elochelys” convenarum, hasta el
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momento reconocido exclusivamente por su holotipo, un caparazon relativamente
completo del Maastrichtiense superior de Alto Garona. El hallazgo de Lo Hueco no sélo
permitio confirmar que Elochelys perfecta 'y “Elochelys” convenarum se trataban de dos
taxones diferentes y ampliar la distribucion estratigrafica y geografica de esta segunda
especie, sino que aportd algunos datos sobre su variabilidad intraespecifica, que
afectaba a varios caracteres de la diagnosis original del taxén (Pérez-Garcia et al.,
2010a) (ver capitulo 6.3).

El analisis de un plastron completo y articulado de Bothremydidae de Lo Hueco ha
permitido reconocer la presencia de un segundo miembro de este grupo en el yacimiento
(ver capitulo 6.4). Se trata de un representante de Foxemydina que no puede ser
asignado a Elochelys perfecta o a “Elochelys” convenarum, pero que es compatible con
la diagnosis de los taxones Polysternon y Foxemys. La escasa disponibilidad de
caracteres de este ejemplar no ha permitido realizar una determinacién mas precisa. Este
hallazgo es relevante ya que supone la primera evidencia que demuestra, de manera
robusta, la coexistencia sincronica y simpatrica de dos miembros diferentes de
Bothremydidae en un ecosistema del Cretacico Superior europeo. Aunque hasta ahora la
identificacion de un miembro de Bothremydidae en un yacimiento o area del Cretacico
Inferior de Europa habia motivado la asignacion del resto de ejemplares hallados en la
misma localidad a ese mismo taxon, el reconocimiento de dos taxones en un mismo
yacimiento hace necesaria la revision de muchas de esas citas, siendo recomendable la
determinacion de muchas de ellas como Bothremydidae indet. o como Foxemydina
indet. (Pérez-Garcia et al., en prensa a).

La informacion disponible sobre la variabilidad morfologica de los botremididos
europeos era, hasta ahora, muy limitada. La revision detallada del holotipo y paratipo de
Elochelys perfecta, inicos ejemplares atribuidos a esta especie, y el estudio de nuevos
ejemplares de Lo Hueco, atribuibles a “Elochelys” convenarum, han permitido realizar
un estudio sobre la validez de las hasta ahora consideradas dos especies de este género
(ver capitulo 6.5). Este estudio nos ha permitido ampliar la variabilidad individual
conocida de ambas especies. Sin embargo, la combinacion de caracteres que las
diferencia es tal que, siguiendo los criterios empleados para la determinacion de otros
miembros de Bothremydidae, se ha optado por considerarlas como representantes de
dos géneros diferentes. Se propone una nueva diagnosis para Elochelys perfecta,

designando al nuevo género como [beroccitanemys. Se observa que varios de los

223



caracteres considerados en la diagnosis previa de ambas especies estan sometidos a
variabilidad intraespecifica. Sin embargo, la comparacion entre ambas, asi como con
otros miembros de Bothremydini, permiten proponer nuevos caracteres (Pérez-Garcia et
al., en prensa b).

Por tanto, los estudios hasta ahora realizados con los miembros de Bothremydidae de
Lo Hueco y la revision de material asignado a este grupo, procedente de otras
localidades de Europa Occidental, han permitido considerar la presencia, en el registro
ibérico, de taxones previamente no identificados, ampliar la distribucion estratigrafica
de algunos de ellos, ampliar el conocimiento sobre la variabilidad de los mismos y
constatar la posible coexistencia de mas de un taxén en un mismo yacimiento.
Recientemente se ha definido una nueva especie espafiola, “Polysternon isonae”, a la
que se han atribuido dos ejemplares procedentes del Maastrichtiense del Barranc de
Torrebilles (Lleida) (Marmi et al., en prensa). Sin embargo, teniendo en cuenta esos
criterios, la validez de este taxon ha de ponerse en duda. Asi pues, en el paratipo no
puedes ser analizados ninguno de los caracteres con los que se ha diagnosticado este
taxon, ya que aluden a elementos no preservados en ese ejemplar. En €l no se identifica
ningln caracter que permita precisar su determinacion mas alld de Bothremydidae indet.
Se observa que todos los caracteres empleados en su diagnosis estan sometidos a
variabilidad individual en otros miembros de Bothremydidae del Cretacico de Europa
Occidental. Asi pues, la morfologia de la primera placa neural, cuyos margenes laterales
son casi rectos; la morfologia redondeada del contacto del primer escudo vertebral con
el primer par de marginales (considerada como dos caracteres independientes en la
citada diagnosis); la cercania del segundo par de marginales al primer par de placas
costales; y la morfologia del margen anterior del plastron, que no posee una escotadura,
sino que en realidad es casi rectilinea (como se observa en el epiplastron derecho) pero
que esta deformada, y a la que afecta que varios elementos del plastron no hayan podido
ser correctamente encajados, entran dentro del rango de variabilidad de los citados
taxones. Por tanto, ninguno de estos caracteres permite su asignacion a una nueva
especie. Ademas, la asignacion al género Polysternon debe ser tomada con cautela,
dado que, con la informacién disponible, no se puede descartar su asignacion a
Foxemys, que es un género actualmente valido (ver, por ejemplo, Gaffney et al., 2006;
Rabi et al.,, en prensa). Por tanto, se sugiere la asignacion de este ejemplar a

Foxemydina indet., descartandose su asignacion a Elochelys y a Iberoccitanemys.
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Lo Hueco ha sido interpretado como una llanura de inundacion continental fangosa,
atravesada por canales distribuidores arenosos, proxima a la costa y expuesta
intermitentemente a aguas dulces, salobres o marinas y a desecacion parcial o total
(Barroso-Barcenilla et al., 2009). A grandes rasgos, en Lo Hueco se identifica una
sucesion de seis niveles, decimétricos a métricos, de arcillas margosas versicolores
(verde, gris, rojo, gris, rojo y marron) separadas por limites graduales. Ademads, se
reconoce una estructura canaliforme arenosa que corta a algunos de estos niveles por
medio de una superficie erosiva. Tanto en los depdsitos arenosos del canal como en los
dos niveles de arcillas margosas grises, depositados en llanuras margosas inundadas,
abundan los restos de tortugas. Debido a los aspectos geologicos y tafondnicos de cada
uno de esos dos niveles de arcillas margosas y del nivel arenoso, éstos han sido
identificados como tres tafofacies diferentes (Cambra-Moo et al., en prensa). Se han
comparado los mecanismos de preservacion y las pautas de dispersion de los restos de
tortugas hallados en cada una de estas tafofacies. Los restos de quelonios preservados
en los depdsitos correspondientes a la estructura arenosa presentan mayor grado de
alteracion bioestratindmica, apareciendo fragmentados y generalmente desarticulados,
con las superficies Oseas alteradas por abrasion. En el nivel de arcillas margosas grises
inferior es relativamente comun el hallazgo de caparazones relativamente completos,
asociados a otros elementos del esqueleto, que pueden llegar a estar articulados. Es
comun que estos ejemplares estén recubiertos por una costra ferruginosa, de espesor
variable. En el nivel de arcillas margosas grises superior, los restos de quelonios suelen
aparecer desarticulados y dispersos, no identificandose huesos asociados a los
elementos del caparazdn hallados, que generalmente corresponden a placas aisladas o
escasos elementos del espaldar. Los elementos de quelonios registrados en este nivel
carecen de costras ferruginosas o éstas estan escasamente desarrolladas (Cambra-Moo et
al., en prensa) (ver capitulo 6.6).

El registro de tortugas del Cretacico Superior ibérico anterior al Campaniense, y en
general de Europa Occidental, era hasta ahora muy limitado. Sin embargo,
recientemente se ha identificado un nuevo yacimiento en la provincia de Guadalajara,
que aporta algunos datos sobre este grupo, que pueden ser de interés
paleobiogeografico. El yacimiento de Algora, situado en la Rama Castellana de la
Cordillera Ibérica, se ubica en la parte superior de la Formacion Arenas de Utrillas. Su

posicion estratigrafica relativa ha permitido su atribucion al lapso comprendido entre la
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parte mas superior del Cenomaniense medio y la més inferior del Cenonamiense
superior. Alli se registran intervalos arenosos, con algunas intercalaciones margosas,
que, en conjunto, han sido interpretados como depositos costeros, con alternancias de
intervalos submareales e intermareales (Segura et al., 2010; Torices et al., 2010). En
este yacimiento se han identificado restos de varios grupos de peces, posibles
sauropterigios, cocodrilos, dinosaurios y tortugas, siendo este ultimo grupo el mas
abundante. Sin embargo, los elementos identificados como pertenecientes a quelonios
corresponden a algunas placas desarticuladas y, generalmente, fragmentos de éstas. El
analisis preliminar de los elementos que aportan suficientes caracteres para su
determinacion permite confirmar la presencia de, al menos, un taxon de Pan-Pleurodira.
Como se ha indicado (ver capitulo 5), la tnica cita de este grupo confirmada en el
Cretacico Inferior de Europa corresponde a Dortokidae (Murelaga-Bereikua, 1998).
Aunque en el Cretacico Superior se ha atribuido a cf. Dortokidae un ilion y un pubis
fragmentarios del Cenomaniense de Charentes (Francia) (Vullo et al., 2010), no es hasta
el Santoniense cuando se confirma la presencia de otro grupo de Pan-Pleurodira en
Europa (Rabi et al., en prensa). Se trata de Bothremydidae, cuyo registro europeo
actualmente conocido es abundante y diverso a partir del Campaniense superior y
durante el Maastrichtiense.

El material de Pan-Pleurodira actualmente identificado en Algora no puede ser adscrito
a Dortokidae, ya que no comparte los caracteres de su diagnosis. Sin embargo, su
disponibilidad de caracteres (entre otros la morfologia de la cicatriz iliaca, la morfologia
de sus placas neurales y su patron ornamental) permiten su asignacion a Eupleurodira.
Se ha propuesto que Pan-Pleurodira pudo haberse originado en la region europea de
Pangea, generandose posteriormente grupos endémicos europeos (como es el caso de
Dortokidae), asi como grupos de distribucion gondwanica (por ejemplo Eupleurodira)
(Lapparent de Broin, 2001). Durante el Cretacico Inferior se identifican dos clados de
Eupleurodira, que ocupaban diferentes areas de distribucion. Chelidae se desarrollo en
el sur de Gondwana, mientras que Pelomedusoides lo hizo en el norte (Fuente, 2003).
En el Cenomaniense de Marruecos se identifican cuatro grupos de pelomedusoides,
siendo uno de ellos Bothremydidae (Gaffney et al., 2006). Aunque el material
actualmente disponible no permite precisar a qué grupo o grupos de Eupleurodira
pertenece el taxon o taxones de Algora, si se puede afirmar que al menos un miembro

indeterminado de Eupleurodira habitaba en Europa en el Cenomaniense, habiéndose
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producido la primera migracién de este grupo desde Africa a Europa antes de lo
previamente considerado (Santoniense).

Ademas de miembros de Bothremydidae, en el yacimiento de Lo Hueco se identifica un
segundo grupo de quelonios, cuyo registro, muy escaso, se asigna a Pan-Cryptodira
(Pérez-Garcia et al., 2009c¢). Se trata de un quelonio de gran tamafio, con una longitud
del caparazon que podria ser proxima a un metro. La presencia de contacto muy sinuoso
entre las placas costales y las periferales es compatible con grupos como Chelydridae,
pero también con los miembros de Pan-Chelonioidea. De hecho, Pan-Chelonioidea (el
grupo que incluye a las actuales tortugas marinas asi como a otros grupos de tortugas
marinas extintos), era muy abundante y estaba muy diversificado en los mares y
océanos del Cretacico Superior. En la Peninsula Ibérica se han identificado restos de
una cintura escapular de este grupo en el Santoniense de San Pantaleén de Losa
(Burgos), asignados a Cheloniidae (Bardet et al., 1993). Dada la presencia de influencia
marina en algunos niveles de Lo Hueco, no puede descartarse que el representante de
Pan-Cryptodira hallado en este yacimiento pudiera corresponder a un miembro
indeterminado de Pan-Chelonioidea. De hecho, esa influencia podria explicar la
ausencia de miembros de Dortokidae y Solemydidae en Lo Hueco, grupos presentes en
algunos de los yacimientos campano-maastrichtienses de Europa Occidental.
Bothremydidae es un grupo de Pelomedusoides en el que, al menos algunos de sus
representantes, se adaptaron a ambientes de transicion, pudiendo incluso habitar en
aguas marinas poco profundas, cercanas a la linea de costa (Lapparent de Broin, 2001;
Lapparent de Broin y Murelaga, 1999). Se ha justificado que diferentes requerimientos
paleoecoldgicos, hasta ahora mal conocidos, podrian explicar la presencia exclusiva de
miembros de Bothremydidae en algunos niveles de Lafio (L2), la coexistencia de
Bothremydidae, Dortokidae y Solemydidae (L1A), o la presencia exclusiva de
miembros de Dortokidae y de Solemydidae (L1B) (Lapparent de Broin y Murelaga,
1999). La presencia exclusiva de miembros de Bothremydidae ha sido registrada
también en otros yacimientos ibéricos, como los de Aveiro, Viso y Taveiro (Portugal),
mientras que en yacimientos como Chera (Valencia) o Armufia (Segovia) registramos la
presencia de los tres grupos (Antunes y Broin, 1988; Company, 2004; Pérez-Garcia et
al., 2010b).

La presencia de osteodermos sobre las extremidades observada en varios representantes

de Solemydidae (Naomichelys, Helochelydra, Solemys) indicaria que este grupo de
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quelonios tenia habitos terrestres (Lapparent de Broin y Murelaga, 1999; Joyce et al.,
2011). De hecho, aunque el desarrollo de un incipiente paladar secundario observada en
Helochelydra podria ser consistente con una dieta malacofaga, también es compatible
con un alimentacién omnivora de un taxon terrestre. Por tanto, estas evidencias han
permitido considerar que este grupo de quelonios probablemente fueran terrestres
(Joyce et al., 2011). Aunque algunos estudios histologicos realizados a partir de placas
periferales de Solemys también apoyan esta interpretacion, Marmi et al. (2009)
consideraron que estas tortugas tendrian un modo de vida acuético, basandose en una
serie de argumentos circunstanciales sobre un caparazon parcial y sobre su contexto
sedimentario. Sin embargo, teniendo en cuenta la informacion actualmente disponible
(presencia de osteodermos; estructura histoldgica; presencia, ausencia y abundancia
relativa en yacimientos con mayor o menor vinculacion a medios salobres), la hipotesis
sobre que los miembros de Solemydidae eran quelonios de hébitos terrestres resulta mas
robusta. Varios trabajos en proceso (estudios histologicos e isotopicos de material de
este grupo de distintos géneros, edades y areas) podran aportar nuevos indicios para
apoyar o refutar esta hipotesis.

Ademas de la identificacion de material de Solemydidae en varios yacimientos
campano-maastrichtienses espafioles (ver capitulo 1.2), se ha reconocido la presencia de
material escaso y fragmentario de este grupo en el Cenomaniense de Algora. Su patron
ornamental no permite la asignacion a ninguno de los taxones definidos en el Cretacico
Inferior, pero tampoco es compatible con los del Cretdcico mas superior. En el
Cenomaniense de Europa suroccidental se ha citado la presencia de material asignado a
miembros indeterminados de este grupo en el area de Charentes (Francia) (ver Vullo et
al., 2010). La distancia relativa entre cada tubérculo o conjunto de tubérculos del
material de Algora es mayor que la del morfotipo A identificado en Charentes. Aunque
esta distancia es similar a la del morfotipo B, su patrén ornamental es diferente ya que,
en el material de Algora, algunos tubérculos estan fusionados. A pesar de que es
probable que estos morfotipos puedan representar diferentes taxones, el material
conocido de ambas regiones es, a dia de hoy, demasiado fragmentario para confirmar
esta hipotesis.

Aunque en Europa Occidental Dortokidae ha sido identificado en algunos yacimientos
campano-maastrichtienses del noreste y este de la Peninsula Ibérica, asi como del sur de

Francia, este grupo podria estar también presente en otras regiones, como el centro de
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Espafa. Se reconocen algunos elementos del yacimiento de Armufia (Segovia) que
podrian corresponder a Dortokidae. Sin embargo, de este grupo destaca, por su
abundancia, el registro de su localidad tipo, Lafio. La revision del material previamente
reconocido en esta localidad (ver Lapparent de Broin y Murelaga, 1996, 1999), asi
como el estudio de numerosos ejemplares hallados con posterioridad a la realizacién de
esos estudios, han permitido realizar nuevas interpretaciones sobre la anatomia y forma
de vida de Dortoka vasconica (Pérez-Garcia et al., 2012) (ver capitulo 6.7). Se reconoce
una alta variabilidad individual en varios caracteres del espaldar y del plastron, asi como
otros caracteres cuyas diferencias morfologicas pueden estar relacionadas con el
dimorfismo sexual. De hecho, se ha constatado que algunos caracteres empleados en la
diagnosis de este taxon (Lapparent de Broin et al., 2004) presentan una amplia
variabilidad. La revision de este material ha permitido reconocer la presencia de un par
de fontanelas, de gran tamaiio, en el espaldar de Dortoka vasconica. De forma diferente
a lo que ocurre con las fontanelas costo-periferales de otros quelonios, tales como
algunos miembros de Chelonioidea, Chelydridae o “Sinemydidae”, las costillas de
Dortoka vasconica no contactan con la serie periferal. Este par de fontanelas debi6 estar
recubierto exclusivamente por el segundo par de escudos pleurales, lo que explicaria la
peculiar morfologia de los escudos del espaldar previamente reconocida para este taxon
(ver Lapparent de Broin y Murelaga, 1999). La presencia de estas fontanelas, unida a la
alternancia de areas suturadas y no suturadas en el contacto de las placas neurales y
costales y a las notables diferencias en el espesor de las placas periferales, generan una
estructura del caparazén muy debilitada, que es reforzada por robustos procesos axilares
e inguinales autapomorficos. La informacion disponible permitié a Lapparent de Broin
y Murelaga (1999) considerar a Dortoka vasconica como una tortuga anfibia, con un
modo de vida similar al de la actual Pelomedusa. Para tener un conocimiento mas
preciso de este taxon, se han realizado estudios histologicos a partir de placas de
diferentes areas del espaldar y del plastron. Los resultados derivados de estos estudios,
asi como de las observaciones anatomicas, permiten considerar a este taxon como mas
acuatico de lo previamente indicado (Pérez-Garcia et al., 2012).

En el Cenomaniense de Asturias se han identificado pequeios fragmentos de placas,
que no pueden ser asignadas a ningin taxon concreto, pero que, en funcion de su

ornamentacion, pueden considerarse como de aspecto “quelidroide” (Vullo et al., 2009).
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6.2. NEW AND EXCEPTIONAL DISCOVERY IN THE UPPER CRETACEOUS OF
THE IBERIAN PENINSULA: THE PALAEONTOLOGICAL SITE OF “LO
HUECO”, CUENCA, SPAIN

Referencia: Barroso-Barcenilla, F., Cambra-Moo, O., Escaso, F., Ortega, F., Pascual,
A., Pérez Garcia, A., Rodriguez-Lézaro, J., Sanz, J.L., Segura, M. & Torices, A.
2009. New and exceptional discovery in the Upper Cretaceous of the Iberian
Peninsula: the palacontological site of "Lo Hueco", Cuenca, Spain. Cretaceous

Research 30:1268-1278.

Posterior fragment of the carapace of a bothremydid turtle from the Campanian-Maastrichtian site of “Lo
Hueco” (Fuentes, Cuenca, Spain) during one of the stages of the field work of 2007/Fragmento posterior
del espaldar de un botremidido durante una de las etapas de excavacion de 2007 en el yacimiento
campano-maastrichtiense de Lo Hueco (Fuentes, Cuenca, Espaia).
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6.3. AMPLIACION DE LA DISTRIBUCION GEOGRAFICA Y TEMPORAL DE
ELOCHELYS CONVENARUM (CHELONII, BOTHREMYDIDAE) EN EL
CRETACICO SUPERIOR DE LA PENINSULA IBERICA

Referencia: Pérez-Garcia, A., Ortega, F. & Murelaga, X. 2010. Ampliacion de la
distribucion geografica y temporal de FElochelys convenarum (Chelonii,

Bothremydidae) en el Cretacico Superior de la Peninsula Ibérica. Ameghiniana

47:307-315.

HUE-4913, shell of Iberoccitanemys convenarum from the Campanian-Maastrichtian site of “Lo Hueco”
(Fuentes, Cuenca, Spain)/HUE-4913, caparazén de Iberoccitanemys convenarum procedente del
yacimiento campano-maastrichtiense de “Lo Hueco” (Fuentes, Cuenca, Espafia).

247


http://ucm.academia.edu/adanperez/Papers/1355890/Ampliacion_de_la_distribucion_geografica_y_temporal_de_Elochelys_convenarum_Chelonii_Bothremydidae_en_el_Cretacico_Superior_de_la_Peninsula_Iberica

64. TWO SYNCHRONIC AND SYMPATRIC BOTHREMYDIDAE TAXA
(CHELONII, PANPLEURODIRA) IN THE UPPER CRETACEOUS SITE OF “LO
HUECO” (CUENCA, SPAIN)

Referencia: Pérez-Garcia, A., Ortega, F. & Murelaga, X. In press. Two synchronic and
sympatric Bothremydidae taxa (Chelonii, Panpleurodira) in the Upper Cretaceous
site of “Lo Hueco” (Cuenca, Spain); in Brinkman, D., Holroyd, P. y Gardner, J.
(eds), Morphology and Evolution of Turtles: Papers in Honor of Eugene S. Gaffney.

Volume 3. Pleurodires. Springer, Dordrecht, The Netherlands.

HUE-1220, plastron of Foxemydina indet. from the Campanian-Maastrichtian site of “Lo Hueco”
(Fuentes, Cuenca, Spain)/HUE-1220, plastron de Foxemydina indet. procedente del yacimiento campano-
maastrichtiense de Lo Hueco (Fuentes, Cuenca, Espaiia).
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6.5. ANEW GENUS OF BOTHREMYDIDAE (CHELONII, PLEURODIRA) IN THE
CRETACEOUS OF SOUTHWESTERN EUROPE

Referencia: Pérez-Garcia, A., Ortega, F. & Murelaga, X. In press. A new genus of
Bothremydidae (Chelonii, Pleurodira) in the Cretaceous of Southwestern Europe.

Geobios.

HUE-994, shell of Iberoccitanemys convenarum from the Campanian-Maastrichtian site of “Lo Hueco”
(Fuentes, Cuenca, Spain)/HUE-994, caparazén de Iberoccitanemys convenarum procedente del
yacimiento campano-maastrichtiense de “Lo Hueco” (Fuentes, Cuenca, Espafia).
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6.6. PRELIMINARY TAPHONOMIC APPROACH TO “LO HUECO”
PALAEONTOLOGICAL SITE (UPPER CRETACEOUS, CUENCA, SPAIN)

Referencia: Cambra-Moo, O., Barroso-Barcenilla, F., Berreteaga, A., Carenas, B.,
Coruna, F., Domingo L., Domingo, M.S., Elvira, A., Escaso, F., Ortega, F., Pérez-
Garcia, A., Peyrot, D., Sanz, J.L., Segura, M., Sopelana, A. & Torices, A. In press.

Preliminary taphonomic approach to “Lo Hueco” palaeontological site (Upper

Cretaceous, Cuenca, Spain). Geobios.

Shell of Bothremydidae indet. from the Campanian-Maastrichtian site of “Lo Hueco” (Fuentes, Cuenca,
Spain), covered by a ferruginous crust/Caparazén de Bothremididae indet. procedente del yacimiento
campano-maastrichtiense de Lo Hueco (Fuentes, Cuenca, Espafia), cubierto por una costra ferruginosa.
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6.7. NEW INTERPRETATIONS OF DORTOKA VASCONICA LAPPARENT DE
BROIN AND MURELAGA, A FRESHWATER TURTLE WITH AN UNUSUAL
CARAPACE

Referencia: Pérez-Garcia, A., Scheyer, T.M. & Murelaga, X. Accepted. New

interpretations of Dortoka vasconica Lapparent de Broin and Murelaga, a freshwater

turtle with an unusual carapace. Cretaceous Research 36:151-161.

MCNA 7404, anterior area of a carapace and plastron of Dortoka vasconica, from the Campanian-
Maastrichtian site of Lafio (Burgos, Spain)/MCNA 7404, region anterior del espaldar y plastrén de
Dortoka vasconica, procedente del yacimiento campano-maastrichtiense de Lafio (Burgos, Espaia).
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CAPITULO 7: PALEOCENO

7.1. INTRODUCCION

El registro de tortugas continentales del Eoceno tanto ibérico como de otras areas
europeas es abundante y diverso. Al contrario que ocurria con el registro mesozoico, los
grupos de quelonios identificados corresponden a linajes con representantes actuales.
Asi pues, esta paleoqueloniofauna estd compuesta por miembros del grupo de
Podocnemididae Erymnochelydand (sensu Gaffney et al., 2011), grupo actualmente
presente en Sudamérica y Africa; Carettochelyidae, actualmente presente en Oceania;
Trionychinae, actualmente presente en Norteamérica, Asia, Europa, Africa y Oceania;
Chelydridae, actualmente presente en América; y varios grupos de Testudinoidea, grupo
actualmente distribuido por América, Asia, Europa y Africa (ver Lapparent de Broin,
2001). Sin embargo, la informacion sobre los grupos de quelonios presentes en el
Paleoceno de Europa es, hasta ahora, muy limitada. Por este motivo, la informacion
actual sobre cuando desaparecieron de Europa los linajes de quelonios presentes en el
Cretacico y cuando y desde donde llegaron a Europa otros taxones es limitada.
Actualmente no se dispone de informacion sobre el registro de quelonios del Paleoceno
de la Peninsula Ibérica. Sin embargo, en Europa Occidental, se ha identificado
abundante material de quelonios paleocenos en algunas regiones belgas (Vinalmont en
Liege y Hainin en Hainaut) y francesas (Menat en Puy-de-Dome y Mont de Berru en
Marne) (Broin, 1977; Groessens-Van Dyck, 1982, 1983, 1985). La mayoria de este
material permanece inédito. El conocimiento mdas preciso sobre los quelonios que
habitaron en el Mesozoico de Europa permiten evaluar cémo les afectd la crisis
finicretacica, de la misma manera que se ha analizado la sucesion de taxones a lo largo
de ese sistema.

En los afloramientos belgas y franceses se ha confirmado la presencia de, al menos, dos
miembros de Trionychinae, reconociéndose otros taxones que, hasta ahora, no han sido
analizados en detalle. En este sentido, se ha citado la presencia de un taxon
indeterminado de aspecto ‘“quelidroide” (Broin, 1977; Groessens-Van Dyck, 1982,
1985); un taxdon indeterminado que podria estar cercanamente emparentado con
Kallokibotion (Broin, 1977; Groessens-Van Dyck, 1985); un taxén indeterminado que

podria estar relacionado con Platysternidae (Groessens-Van Dyck, 1982, 1985); y un
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taxon que, aunque se considerd que podria estar relacionado con el género Compsemys
(Broin, 1977), posteriormente se indicd6 que, con la informacion disponible, esa
identificacion no podia estar sustentada (Gaffney y Meylan, 1992). Este tltimo tax6n ha
sido recientemente analizado en detalle (Pérez-Garcia, aceptado), asigndndose a un
nuevo geénero y especie, Berruchelus russelli (ver capitulo 7.2).

Se asignan a Berruchelus russelli mas de un centenar de elementos desarticulados del
espaldar y del plastron, procedentes del Thanetiense de Mont de Berru, asi como un
fragmento articulado de espaldar procedente de Menat. Gracias al relativamente elevado
numero de placas identificadas de este taxdn, es posible caracterizar algunos de los
caracteres sometidos a variabilidad intraespecifica. Mediante la comparacion de este
taxon con otros miembros de Paracryptodira, asi como mediante su inclusion en varios
analisis cladisticos, Berruchelus russelli es interpretado como un taxon cercanamente
emparentado con Compsemys victa, taxon norteamericano cuya distribucion
actualmente conocida podria abarcar desde el Turoniense medio hasta el Paleoceno
medio (Lyson y Joyce, 2011). Berruchelus russelli es identificado como el unico
miembro de Paracryptodira conocido en el Cenozoico de Europa, siendo el miembro de
Paracryptodira no Baenidae mas joven descrito.

El registro de Paracryptodira se conoce desde el Jurasico Medio de Laurasia. Tras la
apertura del Océano Atlantico, este grupo continué estando presente tanto en
Norteamérica como en Europa (ver Pérez-Garcia y Ortega, 2011 y Pérez-Garcia,
aceptado). El registro cretacico de Paracryptodira en Europa, compuesto
mayoritariamente por miembros de Pleurosternidae, estaba restringido al Neocomiense.
Sin embargo, en Norteamérica Paracryptodira se identifica desde el Jurasico Superior
hasta el Eoceno, siendo los miembros de Baenidae, ausentes en el registro europeo, uno
de los grupos mas abundantes y diversos de tortugas a finales del Mesozoico y
principios del Cenozoico. Los representantes de Baenidae coexistieron con otros
miembros de Paracryptodira, como por ejemplo con Compsemys victa.

La interpretacion de Berruchelus russelli como un taxon cercanamente emparentado con
Compsemys victa permite interpretar que, con posterioridad a la desaparicion de los
miembros de Paracryptodira del Jurasico Superior y Cretacico Inferior de Europa, este
continente fue colonizado, antes del Thanetiense tardio, por miembros del linaje que
agrupa a Berruchelus russelli y a Compsemys victa. Esta interpretacion es coherente con

la expansion geografica que experimentd Compsemys victa a finales del Cretdcico
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sugerida por algunos autores (ver Brinkman, 2003; Brinkman y Tarduno, 2005). El
desconocimiento sobre los quelonios que habitaron en Europa durante en Daniense,
motivado por la falta de registro, no permite conocer se este linaje estaba presente en
Europa con anterioridad al Thanetiense.

Aunque se ha considerado que Trionychinae también pudo haber llegado a Europa
desde Norte América (Danilov, 2008), el limitado conocimiento sobre los taxones
presentes en el Paleoceno europeo no permite confirmar esta hipotesis. La observacion
del material del Paleoceno de Francia y Bélgica correspondiente a otros taxones permite
realizar algunas consideraciones previas. Asi pues, no se puede descartar que el
previamente considerado taxon indeterminado de aspecto ‘“‘quelidroide” pueda
pertenecer a un miembro de Chelydridae, grupo identificado en Europa a partir del
Eoceno. Chelydridae se identifica en Norte América a partir del Cretacico Superior por
lo que, de confirmarse su atribucidn a este grupo, este podria ser otro de los linajes de
quelonios del Cenozoico de Europa con origen norteamericano. La revision del material
previamente considerado como perteneciente a un taxon relacionado con Kallokibotion
permite confirmar la presencia de un stem Testudines, que no puede se asignado a
Kallokibotion ni a Solemydidae. Otro de los taxones reconocidos en estos yacimientos
podria tratarse de una forma relacionada con los miembros de “Macrobaenidae”, no
conociéndose representantes continentales del nodo que agrupa a “Macrobaenidae” y
“Sinemydidae” en Europa tras el Cretacico Inferior, pero estando presentes en el

registro del Paleoceno de Norte América y de Asia.

Referencias

Brinkman, D.B. 2003. A review of nonmarine turtles from the Late Cretaceous of
Alberta. Canadian Journal of Earth Sciences 40:557-571.

Brinkman, D.B. y Tarduno J.A. 2005. A Late Cretaceous (Turonian—Coniacian) high-
latitude turtle assemblage from the Canadian Arctic. Canadian Journal of Earth
Sciences 42:2073-2080.

Broin, F. de. 1977. Contribution a I'étude des Chéloniens. Chéloniens continentaux du
Crétacé et du Tertiaire de France. Mémoires du Muséum National d'Histoire

Naturelle C38:1-366.

323



Danilov, 1. 2008. An overview of fossil non-marine turtles of Europe; pp. 184—187 en
Corti, C. (ed.), Herpetologia Sardiniae. Societas Herpetologica Italica/Edizioni
Belvedere, Latina, ‘le scienze’ 8.

Gaffney, E.S. y Meylan, P.A. 1992. The Transylvanian turtle, Kallokibotion, a primitive
cryptodire of Cretaceous age. American Museum Novitates 3040:1-37.

Gaftney, E.S., Meylan, P.A., Wood, R.C., Simons, E. y Almeida Campos, D. de. 2011.
Evolution of the side-necked turtles: the family Podocnemididae. Bulletin of the
American Museum of Natural History 350:1-237.

Groessens-Van Dyck, M.C. 1982. Note sur les Chéloniens et les Crocodiles du
Gisement Paleocene de Vinalmont (Province de Liege, Belgique). Bulletin de la
Société Belge de Géologie, 91:163—185.

Groessens-Van Dyck, M.C. 1983. Etude des Chéloniens du Montien continental de
Hainin (Hainaut, Belgique). Bulletin de la Société Belge de Géologie 92:67-76.

Groessens-Van Dyck, M.C. 1985. Les tortues du Paleocene continental de Hainin et
Vinalmont (Belgique). Studia Palacocheloniologica 1:133—139.

Lapparent de Broin, F. de. 2001. The European turtle fauna from the Triassic to the
Present. Dumerilia 4:155-216.

Lyson, T.R. y Joyce, W.G. 2011. Cranial anatomy and phylogenetic placement of the
enigmatic turtle Compsemys victa Leidy, 1856. Journal of Paleontology 85:789-801.

Pérez-Garcia, A. Aceptado. Berruchelus russelli gen. et sp. nov., a paracryptodiran
turtle from the Cenozoic of Europe. Journal of Vertebrate Paleontology.

Pérez-Garcia, A. y Ortega, F. 2011. Selenemys lusitanica gen. et sp. nov., a new
pleurosternid turtle (Chelonii, Paracryptodira) from the Upper Jurassic of Portugal.
Journal of Vertebrate Paleontology 31:60—69.

324



7.2. BERRUCHELUS RUSSELLI GEN. ET SP. NOV., A PARACRYPTODIRAN
TURTLE FROM THE CENOZOIC OF EUROPE

Referencia: Pérez-Garcia, A. Accepted. Berruchelus russelli gen. et sp. nov., a

paracryptodiran turtle from the Cenozoic of FEurope. Journal of Vertebrate

Paleontology.

FSL 532 267, posterior region of a carapace of Berruchelus russelli, from the Thanetian of Menat (Puy-
de-Doéme, France)/FSL 532 267, region posterior de un espaldar de Berruchelus russelli, procedente del
Thanetiense de Menat (Puy-de-Dome, Francia).

325


http://www.bioone.org/doi/abs/10.1080/02724634.2012.658933?journalCode=vrpa

TERCERA PARTE

CAPITULO 8: CONOCIMIENTO ACTUAL

Como resultado de la revision del material de quelonios previamente citado en la
Peninsula Ibérica, asi como del estudio de abundante material inédito tanto ibérico
como de otras regiones, es posible actualizar el listado de los quelonios presentes en el
mesozoico ibérico (ver capitulo 1.2 y fig. 1), gracias al estudio de nuevos taxones, a la
revision de los ya existentes, al establecimiento de sinonimias y al reconocimiento de
grupos hasta ahora no identificados en esta region. Esto no s6lo permite su comparacion
con el registro identificado en otras regiones coetaneas europeas, sino también con las
de otros continentes. Ademas, facilita la realizacion de estudios comparativos entre la
paleoqueloniofauna reconocida en el Jurasico Inferior de la Peninsula Ibérica y de otras
regiones europeas y la identificada en el Cretacico Inferior, asi como la de esta fauna
con la del Cretacico Superior. Por otra parte, el conocimiento del registro de quelonios
del Cretacico Superior europeo y su comparacion con el del Paledgeno permiten
analizar si la fauna de tortugas del Paleoceno se compone de los grupos presentes en el
Maastrichtiense o de qué manera cambia su composicion taxonomica.

El registro de tortugas del Jurdsico Superior de la Peninsula Ibérica estd compuesto,
ademas de por taxones indeterminados, por varios miembros de Plesiochelyidae, entre
los que se incluyen representantes de Craspedochelys, Plesiochelys y formas que
podrian estar cercanamente emparentadas con Tropidemys; formas posiblemente afines
a Plesiochelyidae (Hispaniachelys prebetica); al menos dos representantes de
Pleurosternidae (Selenemys lusitanica y un taxon indeterminado) y un probable
miembro de Platychelyidae (ver capitulo 4).

Aunque en este registro estan ausentes los miembros de Thalassemydidae, cuya
presencia confirmada se restringe a Suiza, y de Eurysternidae, grupo diverso pero cuya
area de distribucion estd limitada a Francia, Alemania y Suiza, si estdn presentes los
restantes grupos de quelonios identificados en yacimientos coetdneos europeos.
Plesiochelyidae es un grupo de quelonios europeos relativamente diverso, con
abundante registro en niveles kimmeridgienses y titdnicos de otros paises tales como
Gran Bretafia, Francia, Alemania y Suiza, donde se identifican, entre otras, varias

especies de Craspedochelys y de Plesiochelys (Lapparent de Broin, 2001). De
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Platychelyidae se ha identificado un unico representante europeo, Platychelys
oberndorferi. Este taxon ha sido reconocido en Kelheim (Alemania) y Solothurn
(Suiza), en niveles datados como del Kimmeridgiense superior y Titdnico inferior.
Paracryptodira se registra en Europa desde el Jurasico Medio (Scheyer y Anquetin,
2008), habiéndose reconocido material fragmentario de este grupo en varias localidades
del Juréasico Superior. Sin embargo, debido a su escasa disponibilidad de caracteres,
unicamente un ejemplar ha sido determinado. Se trata del holotipo del pleurosternido
Pleurosternon portlandicum, procedente del Titonico superior de Gran Bretafia. Por
tanto, Selenemys lusitanica constituye el Unico pleurosternido europeo reconocido en
niveles anteriores al Titonico superior (Pérez-Garcia y Ortega, 2011).

Thalassemydidae, Eurysternidae y Plesiochelyidae son grupos de distribucion exclusiva
europea. Aunque algunos trabajos recientes consideran la presencia de Platychelyidae
en el Oxfordiense de Cuba (Caribemys oxfordiensis sensu de la Fuente y Iturralde-
Vinet, 2001; Lapparent de Broin et al., 2007 pero Notoemys oxfordiensis sensu Cadena
Rueda y Gaffney, 2005; Gaffney et al 2006), Titonico de Argentina (Notoemys
laticentralis) y Valanginiense de Colombia (Notoemys zapatocaensis) (Gattney et al.,
2006; Cadena Rueda, 2009), otros trabajos apoyan la asignacion de los taxones
americanos a Notoemydidae, pero asumen que Platychelyidae y Notoemydidae estan
estrechamente relacionados (Lapparent de Broin et al., 2007). Paracryptodira se
identifica en el registro americano a partir del Jurasico Superior, estando representado
por los taxones Glyptops plicatulus y Dinochelys whitei. Sin embargo, se ha
interpretado un patron de distribucion vicariante para los miembros de Pleurosternidae a
ambos lados del Atlantico norte (Pérez-Garcia y Ortega, 2011).

El registro de quelonios del Cretacico Inferior ibérico estd integrado por un miembro
indeterminado de Dortokidae (Pan-Pleurodira); al menos dos representantes de
Solemydidae (stem Testudines); al menos un representante indeterminado de
Pleurosternidae (Paracryptodira); y varios miembros de Pan-Cryptodira no
Paracryptodira. En este grupo se incluyen un taxoén que no forma parte del clado
Cryptodira (Larachelus morla); representantes de un clado de Cryptodira que agrupa
miembros de “Macrobaenidae”, “Sinemydidae” y Panchelonioidea (Hoyasemys
Jjimenezi, Galvechelone lopezmartinezae y Chitracephalus dumonii); y un probable

miembro atin no nominado de Trionychoidea (ver capitulo 5).
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El registro ibérico, especialmente el del lapso temporal Hauteriviense-Aptiense, es
relevante en el contexto europeo, siendo la Cordillera Ibérica la tnica area en la que se
identifican todos los grandes clados de tortugas continentales reconocidos en el
Cretacico Inferior de este continente. De alli procede la tnica referencia a un miembro
de Dortokidae del Cretacico Inferior. Uno de los miembros de Solemydidae del
Cretacico Inferior ibérico se identifica como una forma afin al taxon britanico
Helochelydra, pero no asignable a este taxon, y otro como un taxon indeterminado
probablemente relacionado con el género britanico Plastremys. Aunque la distribucion
conocida del taxon Brodiechelys brodiei esta actualmente limitada a Gran Bretafia, una
o mas formas cercanamente emparentadas con este taxon podrian estar presente en el
registro ibérico. Hoyasemys jimenezi y Galvechelone lopezmartinezae son taxones
exclusivos ibéricos pero Chitracephalus dumonii esta también presente en otras
localidades europeas, estando su localidad tipo en Bélgica. El probable miembro de
Trionychoidea espafiol ain no nominado podria estar cercanamente emparentado con el
taxon britanico Sandownia harrisi.

La composicion de la paleoqueloniofauna del Cretacico Inferior de Europa resulta
singular. Esto es congruente con la hipdtesis propuesta por Hirayama et al. (2000) en la
que se indicaba que, aunque la fauna de tortugas del Cretacico Inferior norteamericana
estaba mayoritariamente integrada por miembros de Paracryptodira y la de Asia por
grupos que actualmente podemos considerar tanto formas basales de Pan-Cryptodira
como del linaje de Cryptodira que incluye a los tradicionales miembros de
“Sinemydidae” y ‘“Macrobaenidae”, en Europa ambos grupos eran diversos,
posiblemente debido a su posicion geografica. Ademas de miembros de Paracryptodira
(tales como Dorsetochelys delairi, Pleurosternon bullockii o “Glyptops” typocardium),
de representantes basales de Pan-Cryptodira (tales como Hylaeochelys belli,
Brodiechelys brodiei o Larachelus morla), y de dos linajes de Cryptodira (el que integra
a Hoyasemys jimenezi, Galvechelone lopezmartinezae y Chitracephalus dumonii y en el
que se incluyen Peltochelys duchastelii, Sandownia harrisi y en taxén espaiol aun no
nominado), la paleoqueloniofauna continental del Cretacico Inferior europea incluye
varios taxones de Solemydidae (tales como Helochelydra nopcsai, Plastremys lata o
Helochelys danubina), grupo también presente en el registro del Cretacico Inferior
americano, asi como otros grupos endémicos de este continente (el grupo de Pan-

Pleurodira Dortokidae).
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El tnico grupo de quelonios registrado tanto en niveles del Jurdsico Superior como del
Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica corresponde a Pleurosternidae. Aunque se ha
identificado abundante material de este grupo en otras regiones europeas, asignado a
varios taxones, el registro espafiol de Pleurosternidae estd generalmente constituido por
material fragmentario (ver Pérez-Garcia y Ortega, 2011). El registro de Plesiochelyidae,
asi como el de otros grupos de Pan-Cryptodira litorales endémicos europeos que habian
sido registrados en niveles del Jurasico Superior (Thalassemydidae y Eurysternidae), no
se conoce en el Cretacico (Pérez-Garcia, 2012). Aunque Platychelyidae habia sido
identificado en el Jurasico Superior europeo, este grupo no se registra en el Cretacico de
este continente, aunque su registro si es conocido en el Cretacico Inferior de Sudamérica
(Gaftney et al., 2006). A pesar de que Solemydidae se identifica en la Peninsula Ibérica
a partir del Cretacico Inferior, este grupo estaba presente al menos desde el Titonico
europeo, representado por una o mas formas indeterminadas (Lapparent de Broin y
Murelaga, 1999; Joyce et al., 2011). Solemydidae se registra también en el Cretacico
norteamericano (Joyce et al., 2011). Algunos grupos identificados en el Cretacico
Inferior europeo, pero hasta ahora no presentes en el registro del Jurdsico de este
continente, tienen sus referencias mas antiguas en Asia. Asi, en Asia, a partir del
Jurdsico Medio se han identificado taxones tradicionalmente asignados a
“Xinjiangchelyidae”, se registra un miembro de Trionychoidae cercano al limite
Jurasico-Cretacico, y se reconoce una gran diversidad de taxones tradicionalmente
asignados a “Macrobaenidae” y “Sinemydidae” en el Cretacico Inferior (Lee et al.,
2009; Danilov y Parham, 2007; Tong et al., 2009). El registro conocido de Dortokidae
es exclusivo de Europa (Pérez-Garcia et al., 2012).

Los taxones actualmente identificados en el Cretacico Superior de la Peninsula Ibérica
corresponden a miembros indeterminados de Solemydidae y de Eupleurodira, que
podian corresponder a representantes de Pelomedusoides, en el Cenomaniense;
miembros indeterminados de Pan-Chelonioidea en el Santoniense y, con dudas, en el
Campaniense-Maastrichtiense; varios taxones de Bothremydidae en afloramientos
campano-maastrichtienses, identificAndose en Portugal el taxén Rosasia soutoi y en
Espaia Polysternon atlanticum e Iberoccitanemys convenarum; abundante material de
Solemydidae en yacimientos campano-maastrichtienses, habiéndose identificado la
presencia de Solemys vermiculata; y el representante de Dortokidae Dortoka vasconica

en niveles campano-maastrichtienses (ver capitulo 6).
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Los grupos de quelonios continentales identificados en los yacimientos del Cretacico
Superior ibéricos han sido también hallados en otras areas Europeas. El solemidido
Helochelys danubina procede del Cenomaniense de Alemania, habiéndose reconocido
solemididos indeterminados en el Cenomaniense de Francia (Lapparent de Broin y
Murelaga, 1999; Vullo et al., 2010; Joyce et al., 2011). En niveles campanienses y
maastrichtienses de Francia se reconoce el taxdén Solemys (Lapparent de Broin y
Murelaga, 1999). Foxemydina es un grupo de Bothremydidae exclusivo del
Santoniense-Maastrichtiense de Europa, al que se asignan los géneros de distribucion
conocida francesa y espafiola Polysternon e Iberoccitanemys, el género exclusivo de
Francia Elochelys, y el identificado en Francia y en Hungria Foxemys (Gaftney et al,
2006; Pérez-Garcia et al., en prensa; Rabi et al., en prensa). Dortokidae podria estar
presente en el Cenomaniense de Francia (Vullo et al., 2010). En el Santoniense de
Hungria se ha notificado la presencia de un taxon indeterminado que podria ser un
miembro de Dortokidae (Rabi, 2009). Dortoka ha sido identificada en varios
yacimientos del Campaniense y del Maastrichtiense de Francia. Al menos un miembro
indeterminado de Dortokidae estad presente en el registro del Campaniense de Austria
(Vremir y Rabi, 2011). Este grupo se ha reconocido también en el Maastrichtiense de
Rumania, donde se ha identificado como “Muehlbachia nopcsai” (Vremir y Codrea,
2009).

En el Cretacico Superior de Rumania se ha descrito el representante de un taxon que no
forma parte del crown-group Testudines pero que no se trata de un miembro de
Solemydidae. Este taxon es Kallokibotion bajazidi, actualmente exclusivo del
Maastrichtiense de la Cuenca de Haeg (Lapparent de Broin, 2001).

Dortokidae estd presente tanto en el Cretacico Inferior como Superior de la Peninsula
Ibérica. Aunque unicamente se habia reconocido en el Cretacico Inferior a partir de
material fragmentario de un yacimiento Barremiense espafiol (Vallipon), este taxdn es
relativamente abundante en algunas areas del Cretdcico Superior de Europa,
presentando una amplia diversidad, hasta ahora mal conocida. El registro de
Solemydidae del Cretacico Superior de la Peninsula Ibérica es también més abundante
que el del Cretacico Inferior. De este grupo se identifican varios representantes
europeos, en distintas areas y pisos del Cretacico. Ademads, su registro americano no se
limita al Cretacico Inferior, sino que se identifica hasta el Campaniense (Joyce et al.,

2011).
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Sin embargo, algunos grupos que integran la paleoqueloniofauna del Cretacico Inferior
de la Peninsula Ibérica estan ausentes en el registro del Cretacico Superior tanto ibérico
como Europeo. No se conoce registro de Pleurosternidae después del Neocomiense. No
obstante, si se identifican otros grupos de Paracryptodira no Pleurosternidae en el
Cretacico Superior de Norte América (Pérez-Garcia, aceptado). Aunque en el Cretacico
Superior de Europa no se identifican quelonios continentales que formen parte del clado
que agrupa a los tradicionales miembros de “Macrobaenidae” y “Sinemydidae”, estas
tortugas estan presentes en el registro norteamericano y asiatico. De la misma forma, el
registro europeo conocido carece de miembros de Trionychoidea, que estan presentes
tanto en las asociaciones norteamericanas como asiaticas.

Actualmente carecemos de informacion sobre la fauna de tortugas del Paleoceno de la
Peninsula Ibérica, debido a la ausencia de registro. Sin embargo, el registro procedente
de otras regiones nos permite realizar algunas observaciones sobre la desaparicion o
continuidad, en el Cenozoico de Europa, de los grupos de quelonios continentales
presentes en el Cretacico Superior de este continente. En este sentido, se constata que la
paleoqueloniofauna del Cretacico Superior de Europa difiere notablemente de la del
Paleoceno. Ademas de por la entrada de varios linajes procedentes de otras regiones,
especialmente de Norte América (ver capitulo 7), la composicion taxondmica difiere por
la desaparicion de varios de los grupos de tortugas continentales campano-
maastrichtienses europeos. El registro de los quelonios mesozoicos que no formaban
parte del crown-group Testudines, Solemydidae y Kallokibotion, no ha sido reconocido
con posterioridad al Maastrichtiense. No obstante, en el Thanetiense de Francia y de
Bélgica se identifica un nuevo taxén, actualmente en estudio, que puede ser identificado
como el Unico stem Testudines hallado hasta ahora en el Cenozoico del Hemisferio
Norte. Respecto a Pan-Pleurodira, Bothremydini no esté registrado en el Cenozoico de
Europa. Aunque no se identifica ningin miembro del grupo Europeo Foxemydina con
posterioridad al Maastrichtiense, Bothremydina, con amplia distribucion (Africa,
Europa, Norte América, Oriente Medio), se identifica en el Cenozoico (Daniense de
Marruecos). No se han hallado otros miembros de Pelomedusoides continentales en el
registro Europeo antes del Eoceno. Sin embargo, si ha sido identificado un
representante litoral de Taphrosphyini, el grupo hermano de Bothremydini (sensu
Gaffney et al., 2006). Taphrosphyini, grupo norteamericano y africano distribuido entre

el Cretacico Superior y Eoceno, ha sido identificado en el Daniense de Mont-Aimé
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(Marne, Francia). Alli se ha reconocido un plastron, que ha sido asignado a

Taphrosphys por Broin (1977), taxon identificado en el Paleoceno de Norte América y

Africa. No obstante, este ejemplar ha sido recientemente identificado como

Taphrosphyini incertae sedis debido a su escasa disponibilidad de caracteres (Gaftney et

al., 2006). El grupo endémico europeo Dortokidae sobrevivio a la crisis fini-cretdcica.

Aunque no se conoce registro de este grupo en el Cenozoico de Europa Occidental, su

presencia ha sido notificada en el Thanetiense de Transilvania (Rumania), habiéndose

descrito alli el taxdén Ronella botanica (Lapparent de Broin, en Gheerbrant et al., 2000).

Paleoqueloniofauna ibérica reconocida
en 2007

Paleoqueloniofauna ibérica reconocida
en la actualidad

- Pleurosternidae indet. (Pleurosternon

- Pleurosternidae indet. 1; Selenemys

portlandicum?) lusitanica
o = | - Platychelyidae indet. I; Platychelyidae - Platychelyidae indet.
= ’E indet. 2 (aff. Platychelys sp.) - Craspedochelys (al menos
kg :é - Craspedochelys (al menos Craspedochelys choffati); Plesiochelys sp.
= A | Craspedochelys choffati) o ssp.; Plesiochelyidae indet. 1 (aff.
Tropidemys); Plesiochelyidae indet. 2
- Hispaniachelys prebetica
- Dortokidae indet. - Dortokidae indet.
- Helochelys; “Trachyaspis” turbulensis; -Solemydidae indet, 1 (aff. Helochelydra);
Tretosternum punctatum; Helochelydra; Solemydidae indet. 2 (Plastremys?)
S . Trachydermochelys - Pleurosternidae indet. 2
:g -E - Pelomedusidae indet. - Chitracephalus dumonii
§ "qé - Platychelyidae indet. - Hoyasemys jimenezi
O ™ | - Pleurosternidae indet. - Larachelus morla
- Hylaeochelys aff. latiscutata - Galvechelone lopezmartinezae
- Salasemys pulcherrima - cf. Trionychoidea indet.
- Centrocryptodira indet.
- cf. Allopleuron sp. - Pan-Chelonioidea indet. (probablemente
- Solemys vermiculata dos taxones)
o s | - Dortoka vasconica - Solemydidae indet. 1; Solemydidae
::;; ’§ - Rosasia soutoi; Polysternon atlanticum; | indet. 2; Solemys vermiculata
Ea S | Elochelys? - Dortoka vasconica
St - cf. Pelomedusides

- Rosasia soutoi; Polysternon atlanticum;
Iberoccitanemys convenarum

Fig. 1. Representacion esquematica en la que se recopilan tanto los taxones de quelonios ibéricos que eran

reconocidos en cada una de las Series estudiadas con anterioridad al comienzo de esta tesis doctoral,

como los identificados en la actualidad (ver explicacioén detallada y referencias en este capitulo y en el

capitulo 1.2).
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CAPITULO 9: DISCUSION Y CONCLUSIONES/ DISCUSSION AND
CONCLUSIONS

9.1. RESULTADOS

Los resultados obtenidos mediante los distintos estudios que integran la presente tesis
doctoral persiguen aportar informacion relacionada con el objetivo general inicialmente
planteado, la identificacién y clasificacion del registro fosil de las tortugas del
Mesozoico ibérico, la proposicion de hipotesis sobre sus relaciones de parentesco y la
interpretacion tanto de la sucesion estratigrafica de taxones presentes, como de su
configuracidon paleobiogeografica y de los factores paleoambientales que condicionaron
su distribucion.

A modo de compendio, se recopilan aqui los principales resultados, correlacionandose

con cada uno de los objetivos especificos propuestos (ver capitulo 2):

1. Se consideraba que la paleoqueloniofauna del Jurdsico Superior de la Peninsula
Ibérica estaba constituida por: un pleurostérnido, que podria tratarse de Pleurosternon;
dos representantes de Platychelyidae y el plesioquélido Craspedochelys (Royo y
Gomez, 1927a, 1927b; Antunes et al., 1988; Gassner, 2000; Lapparent de Broin, 2001).
La paleoqueloniofauna actualmente identificada es mas diversa de lo previamente
considerada. Se identifican al menos dos representantes de Pleurosternidae (Selenemys
lusitanica y un taxon indeterminado); un miembro de Platychelyidae; varios miembros
de Plesiochelyidae (Craspedochelys, Plesiochelys y al menos otros dos taxones
indeterminados) y formas probablemente afines a Plesiochelyidae (Hispaniachelys
prebetica) (Pérez-Garcia y Ortega, 2011; Pérez-Garcia et al., 2008a, 2010a, 2010b,
2010c; Slater et al., 2011).

1.1. Las referencias a Pleurosternidae en el Jurasico Superior de la Peninsula Ibérica se
basaban en material escaso y fragmentario, cuya disponibilidad de caracteres no era
suficiente para confirmar la presencia de este grupo. El estudio de abundantes restos
inéditos permite confirmar la presencia de Pleurosternidae en el Jurasico Superior de la
Peninsula ibérica. Este grupo se identifica en varios afloramientos kimmeridgienses y

titonicos de la Cuenca Lusitdnica, asi como en niveles kimmeridgienses de Asturias y
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titonicos de Valencia. Se identifican dos miembros de Pleurosternidae, pero ninguno de
ellos puede ser asignado a Pleurosternon, sino que representan nuevos taxones (Pérez-

Garcia y Ortega, 2011; Pérez-Garcia et al., 2010c).

1.2. Se establece la variabilidad de los rasgos morfologicos utilizados en la
caracterizacion de Pleurosternon bullockii, incluyendo aquellos empleados en la
diagnosis de este taxon. Algunos de esos caracteres también son variables en otros
miembros de Paracryptodira europeos. Esta variabilidad se considera en los caracteres
utilizados en la revision de la diagnosis de taxones previamente conocidos o al
diagnosticar nuevos miembros de Paracryptodira (Pérez-Garcia, aceptado; Pérez-Garcia

y Ortega, 2011).

1.3. Se ha definido un nuevo miembro de Pleurosternidae, Selenemys lusitanica, en el
Kimmeridgiense de la Cuenca Lusitanica. Este taxon es el Unico representante de
Pleurosternidae europeo identificado antes del Titonico superior (Pérez-Garcia y Ortega,

2011).

1.4. Selenemys lusitanica se interpreta como un taxon mas cercanamente emparentado
con los pleurostérnidos del Cretacico Inferior de Europa, como es el caso de
Pleurosternon bullockii, que con los taxones norteamericanos sincroénicos Dinochelys
whitei y Glyptops plicatulus (Pérez-Garcia y Ortega, 2011). Esta distribucion vicariante
contrasta con la descrita para otros grupos de vertebrados (ver Pérez-Moreno et al.,

1999; Escaso et al., 2007).

1.5. Se identifican varios miembros de Plesiochelyidae en el Jurdsico Superior de la
Cuenca Lusitanica. Estos corresponden tanto a formas atin indeterminadas con quilla
sagital, como a taxones que carecen de quilla, tales como Craspedochelys y

Plesiochelys (Pérez-Garcia et al., 2010a).

1.6. Se asignan a Plesiochelyidac méas de un centenar de ejemplares recolectados en
niveles kimmeridgienses asturianos. Aunque todos ellos pertenecen a taxones sin quilla
sagital, se identifican dos morfotipos que podrian corresponder a dos taxones diferentes

o representar variabilidad intraespecifica (Pérez-Garcia et al., 2010c).
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1.7. En el Titénico de Galve se identifican representantes de Plesiochelyidae, un grupo
no descrito en niveles cretacicos. Plesiochelyidae esta representado en Galve por mas de
un taxon. Uno de ellos comparte con Tropidemys la presencia de una marcada quilla

sagital. El otro taxon carece de quilla (Pérez-Garcia et al., 2010b, 2010c).

1.8. Se confirma la presencia de Platychelyidae en el Kimmeridgiense de Portugal. Sin
embargo, no se dispone de evidencia para apoyar la presencia de mas de un miembro de

este grupo.

2. Se consideraba que la paleoqueloniofauna del Cretacico Inferior de la Peninsula
Ibérica estaba compuesta por miembros indeterminados de Dortokidae, Pelomedusidae,
Platychelyidae, Pleurosternidae, un taxon indeterminado (de aspecto “quelidroide™) que
pudiera tratarse de un representante basal de Centrocryptodira, Salasemys pulcherrima,
Hylaeochelys aff. latiscutata y varios miembros de Solemydidae (Helochelys,
Trachyaspis turbulensis, Tretosternum punctatum, Helochelydra, Trachydermochelys)
(Sanchez Lozano, 1894; Royo y Gomez 1927a, 1927b; Bergounioux, 1957; Jiménez-
Fuentes, 1992; Krebs, 1995; Viera y Torres, 1996; Murelaga Bereikua, 1998; Ortega et
al., 1999; Lapparent de Broin, 2001; Fuentes Vidarte et al., 2003; Canudo et al. 2005;
Ortega et al., 2006). El registro de quelonios actualmente identificado se compone de un
miembro de Dortokidae indeterminado; dos solemididos indeterminados y un abundante
y diverso registro de Pan-Cryptodira: un miembro indeterminado de Pleurosternidae,
Larachelus morla, Hoyasemys jimenezi, Galvechelone lopezmartinezae, Chitracephalus
dumonii y un probable miembro indeterminado de Trionychoidea (Pérez-Garcia, 2012,
en prensa; Pérez-Garcia y Murelaga, aceptado, en revision; Pérez-Garcia et al., 2010b,

2011a, 2011b, en prensa).

2.1. Se caracteriza un nuevo taxon en el Cretacico Inferior de Las Hoyas, Hoyasemys
jimenezi. Su analisis filogenético ha permitido identificar en el registro europeo la
presencia de quelonios continentales del clado en el que se incluyen los tradicionales
miembros de “Macrobaenidae” y “Sinemydidae”, hasta ahora exclusivos de Asia y

Norte América (Pérez-Garcia et al., aceptado, en prensa a).
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2.2. La presencia de miembros de Pelomedusoides en el Cretacico Inferior de la
Peninsula Ibérica no puede ser respaldada. Sin embargo, Pan-Pleurodira si estd
representado en el Cretacico Inferior de Espafia por un miembro indeterminado de

Dortokidae (Pérez-Garcia et al., 2011a, 2012).

2.3. Se identifican mas de una docena de ejemplares asignados al taxon britanico
Brodiechelys brodiei, hasta ahora escasamente conocido. Se confirman las sinonimias
entre Brodiechelys brodiei, Plesiochelys valdensis 'y Plesiochelys vectensis,
descartdndose la presencia de Plesiochelys en el Cretacico Inferior. Se observa una
elevada variabilidad intraespecifica, que afecta a caracteres empleados en la diagnosis
de éste y otros miembros de Pan-Cryptodira europeos. Se propone una nueva diagnosis

para este taxon. Se refuta su atribucion a Plesiochelyidae (Pérez-Garcia, 2012).

2.4. El material espafiol previamente asignado a Hylaeochelys no puede ser asignado a
este taxon. Por tanto, actualmente no se dispone de evidencias que permitan apoyar la

presencia del taxon Hylaeochelys en la Peninsula Ibérica (Pérez-Garcia, 2009).

2.5. El holotipo de “Emys menkei” se identifica como un quelonio indeterminado. Por
tanto, su asignacion al taxon Hylaeochelys no puede se confirmada. Se identifica
Hylaeochelys belli como la tnica especie valida de este género, confirmandose las
sinonimias con Chelone belli, Pleurosternum emarginatum, Pleurosternum
latiscutatum, Chelone costata, Platemys mantelli, Platemys dixoni y Hylaeochelys
sollasi, todos ellos presentes en Gran Bretafia. Se asignan numerosos ejemplares a
Hylaeochelys belli. Esto permite identificar varios caracteres como variables y
enmendar su diagnosis. Se descarta la presencia de miembros de Plesiochelyidae en el

Cretacico Inferior (Pérez-Garcia, 2012).

2.6. La revision de la serie tipo de Peltochelys duchastelii indica que Unicamente su
holotipo se puede considerar como perteneciente a este taxon. El conocimiento actual
sobre Peltochelys duchastelii, Sandownia harrisi y un nuevo taxoén espaiol ain no
descrito permiten considerar la presencia del clado Trionychoidea en el Cretacico

Inferior de Europa (Pérez-Garcia, 2011; Pérez-Garcia et al., 2011Db).
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2.7. Se confirma la presencia de un representante de Solemydidae en el Aptiense
inferior de la Formacion Arcilla de Morella. Alli también se identifican un miembro de
Pan-Cryptodira que puede estar cercanamente emparentado con el taxon britanico
Brodiechelys brodiei; un nuevo miembro de Cryptodira, que puede ser asignado a
Trionychoidea y una cuarta forma de tortuga indeterminada, representada por escaso
material en el que es posible observar la presencia de fontanelas en el espaldar y
plastrdn, e identificar el modo de contacto de estos elementos como ligamentoso (Pérez-

Garcia et al., 2008b, 2011a, 2011b).

2.8. La diversidad de quelonios registrada en Galve es mayor que la previamente
considerada. Ademas de la identificacion de dos miembros de Plesiochelyidae en la
Formacion Villar del Arzobispo, se identifican varios taxones en el Cretacico Inferior.
Se registra la presencia de un miembro de Solemydidae, y varios miembros de Pan-
Cryptodira, entre los que se reconoce la presencia tanto de Pleurosternidae como de

Cryptodira (Pérez-Garcia y Murelaga, aceptado; Pérez-Garcia et al., 2010b).

2.9. Se identifica un espaldar parcial de un quelonio, procedente del area de Galve,
concretamente de la Formacion Camarillas, que puede ser asignado a un nuevo taxon,
Galvechelone lopezmartinezae. Este taxon se identifica como un miembro del clado que
agrupa a los tradicionales “macrobaénidos” y “sinemididos”. Por tanto, este hallazgo
amplia la diversidad Europea de este clado de Cryptodira, del que forma parte

Hoyasemys jimenezi (Pérez-Garcia y Murelaga, aceptado).

2.10. La diversidad de Solemydidae en el Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica es
menor que la previamente considerada. El material de este grupo que fue anteriormente
identificado como Helochelys, Tretosternum punctatum y Helochelydra, puede
corresponder a una unica forma, proxima al género britanico Helochelydra. El material
previamente atribuido a Trachyaspis turbulensis y a Trachydermochelys puede
pertenecer a un taxén que podria tratarse de Plastremys o de una forma cercana, pero
por el momento se carece de suficientes caracteres diagnosticos para confirmar esa

atribucion (Pérez-Garcia et al., 2011a).
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2.11. La revision del unico ejemplar de la Cuenca de Cameros previamente asignado a
Pleurosternidae, proveniente del Cretacico Inferior de Torremuiia (La Rioja, sector
oriental de la Cuenca de Cameros), permite refutar esa atribucion. Este material se
identifica como varios elementos del espaldar de un ejemplar adulto de “Salasemys
pulcherrima”, taxon definido a partir de un esqueleto relativamente completo,
1dentificado en el sector occidental de la Cuenca de Cameros. Por tanto, actualmente no
puede confirmarse la presencia de miembros de Pleurosternidae en la Cuenca de

Cameros (Pérez-Garcia et al., 2010d, 2011a).

2.12. La revisién detallada del taxén belga Chitracephalus dumonii ha permitido
enmendar su diagnosis. La comparacion entre el holotipo de Chitracephalus dumonii
(Gnico ejemplar que habia sido atribuido a ese taxon), el holotipo de “Salasemys
pulcherrima” y un espaldar parcial de Torremuia atribuido a “Salasemys pulcherrima”
(Pérez-Garcia et al.,, 2010d) permiten proponer la sinonimia entre Chitracephalus
dumonii y “Salasemys pulcherrima”. El ejemplar belga se trata de un individuo juvenil
mientras que los espaiioles corresponden a adultos o subadultos. Por tanto, es posible
conocer como se modifican algunos caracteres durante la ontogenia. Chitracephalus
dumonii se asigna al clado que agrupa a los miembros de ‘“Macrobaenidae”,
“Sinemydidae” y a los taxones del Cretacico Inferior de Europa Hoyasemys jimenezi y

Galvechelone lopezmartinezae (Pérez-Garcia, en prensa).

2.13. El material de tortugas proveniente del Hauteriviense-Barremiense de Monte
Puente Ballesta (Salas de los Infantes) se asigna a un nuevo taxon, Larachelus morla. El
analisis filogenético de este taxon indica que, al igual que Brodiechelys brodiei, se trata

de una forma del stem de Cryptodira (Pérez-Garcia y Murelaga, en revision).

2.14. La paleoqueloniofauna registrada en los yacimientos ibéricos del Cretacico
Inferior difiere notablemente de la conocida durante el Jurasico Superior. El tnico
grupo identificado en ambos periodos es Pleurosternidae, siendo su registro cretacico
muy limitado, aunque relativamente abundante en el Cretacico Inferior de Gran Bretafia
y Alemania. No se puede confirmar la presencia de Platychelyidae en el Cretacico
Inferior europeo. Plesiochelyidae es considerado exclusivo del Jurdsico. El registro de

Solemydidae ibérico se conoce a partir del Cretacico Inferior, aunque este grupo si esta
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presente en el Jurasico Superior de otras regiones europeas. La primera cita de
Dortokidae se produce en el Barremiense de Espafia, siendo esta la tinica referencia de
este grupo en el Cretdcico Inferior. En el Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica se
registran miembros de varios linajes de Pan-Cryptodira también presentes en el Jurasico
Superior y Cretacico Inferior de Asia (stem Cryptodira, miembros del clado que agrupa
a “macrobaénidos” y “sinemididos”, probables representantes de Trionychoidea)
(Pérez-Garcia, en prensa; Pérez-Garcia y Murelaga, aceptado, en revision; Pérez-Garcia

et al., en prensa a, 2011Db).

3. Se consideraba que la paleoqueloniofauna continental del Cretacico Superior de la
Peninsula Ibérica, conocida exclusivamente en niveles campanienses y maastrichtienses,
estaba compuesta por el miembro de Solemydidae Solemys vermiculata, el miembro de
Dortokidae Dortoka vasconica y los representantes de Bothremydidae Rosasia soutoi,
Polysternon atlanticum y, con dudas, Elochelys (Carrington da Costa, 1940; Antunes y
Broin, 1988; Lapparent de Broin y Murelaga, 1996, 1999). Los quelonios continentales
actualmente identificados en yacimientos campano-maastrichtienses de la Peninsula
Ibérica corresponden al solemidido Solemys vermiculata, al dortokido Dortoka
vasconica 'y a los botremididos Rosasia soutoi, Polysternon atlanticum e
Iberoccitanemys convenarum. Ademas, se identifican quelonios en afloramientos mas
antiguos. Asi pues, se reconocen miembros indeterminados de Solemydidae y probables
miembros de Pelomedusoides en el Cenomaniense (Pérez-Garcia et al., 2010e, 2010f,

2012; Torices et al., 2010).

3.1. Un alto porcentaje del material de quelonios de Lo Hueco puede ser asignado a
Bothremydidae. Solemydidae y Dortokidae no se identifican en este yacimiento. Se
reconoce escaso material de un miembro de Pan-Cryptodira indeterminado. Su
disponibilidad de caracteres, unida a la influencia marina del yacimiento, no permiten

descartar su asignacion a Pan-Chelonioidea (Pérez-Garcia et al., 2009 b).

3.2. El estudio de algunos caparazones identificados en niveles campano-
maastrichtienses de Lo Hueco (Cuenca), que suponen los primeros caparazones de
Bothremydidae articulados en el registro espafiol, no permiten su atribucidon al género

Polysternon, sino a “Elochelys” convenarum. Ese taxén se definio a partir de un tnico
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ejemplar, procedente del Maastrichtiense superior del sur de Francia. Su identificacion
en Lo Hueco no s6lo permite ampliar su distribucion estratigrafica y espacial, sino
también constatar variabilidad en caracteres previamente empleados en su diagnosis

(Pérez-Garcia et al., 2010e).

3.3. La revision del tnico ejemplar del yacimiento campano-maastrichtiense de Lafio
(Burgos) que se ha atribuido, con dudas, a Elochelys, no permite confirmar esa

identificacion (Pérez-Garcia et al., 2010e).

3.4. El andlisis de caparazones completos y parciales de botremididos de Lo Hueco
permite la identificacion de dos taxones, “Elochelys” convenarum y un miembro de
Foxemydina indeterminado, que podria tratarse de Polysternon o de Foxemys. La
confirmacion de la presencia de dos miembros de Bothremydidae en un mismo
yacimiento europeo implica tener cautela al determinar ejemplares a través de material
fragmentario y carente de suficientes caracteres diagnosticos (Pérez-Garcia et al., en

prensa c).

3.5. La revision del material previamente asignado al género Elochelys y el estudio de
nuevos ejemplares procedentes de Lo Hueco permiten caracterizar una de sus especies
(“Elochelys” convenarum) como un nuevo género: Iberoccitanemys (Pérez-Garcia et al.,

en prensa b).

3.6. El analisis de material fragmentario del yacimiento de Algora (Guadalajara), datado
como Cenomaniense, permite la identificacion del representante de Eupleurodira mas
antiguo de Europa. Por tanto, este grupo de origen africano se distribuye en Europa

antes de lo previamente considerado.

3.7. El estudio del material de tortugas proveniente del Cenomaniense de Algora
(Guadalajara) permite identificar algunos fragmentos de placas asignados a
Solemydidae. Este material no puede ser asignado a ninguno de los taxones
identificados ni en el Cretacico Inferior ni en niveles campano-maastrichtienses

Europeos.
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3.8. El estudio de abundante material de Dortoka vasconica, proveniente de su localidad
tipo (Lafo, Burgos), permite identificar una alta variabilidad intraespecifica para este
taxon. Ademads, la identificacion de un par de grandes fontanelas en el espaldar,
autapomorficas, junto a los resultados derivados de estudios histologicos a partir de
varios elementos de su caparazon, permiten interpretar a este taxén como mas acuatico

de lo previamente considerado (Pérez-Garcia et al., 2012).

3.9. La diversidad de quelonios continentales identificada en el Cretacico Superior
Ibérico es mas limitada que la del Cretacico Inferior. Los linajes de Pan-Cryptodira
identificados en el Cretacico Inferior no estan presentes en el registro del Cretacico
Superior. Dos de los tres grupos de quelonios mas abundantes del Cretacico Superior
europeo se han identificado en el Cretacico Inferior de este continente, Dortokidae y
Solemydidae. Sin embargo, no se identifican representantes de Eupleurodira europeos
hasta el Cretacico Superior (Cenomaniense) (Pérez-Garcia et al., 2010f, 2012, en prensa

b, en prensa c).

4. La revision del abundante material de quelonios continentales procedente de varios
yacimientos thanetienses de Francia y Bélgica no permite identificar la presencia de
representantes de Solemydidae, Bothremydidae ni Dortokidae, los grupos de quelonios
continentales registrados en el Cretacico Superior de Europa Occidental. El registro
conocido de Solemydidae es exclusivo del Mesozoico. Aunque el grupo de
Bothremydidae mas abundante y diverso de Europa, Foxemydina, es también exclusivo
del Mesozoico, otro de los grupos identificados en el Cretadcico Superior de Europa,
Bothremydina se identifica en el Paleoceno africano, pero no en Europa. Dortokidae se
reconoce en el Paleoceno de Europa, a través del taxon del Thanetiense de Rumania
Ronella botanica. Se consideraba que la paleoqueloniofauna continental del Thanetiense
de Europa Occidental estaba compuesta por dos miembros de Trionychinae, un taxén
indeterminado de aspecto ‘“quelidroide”, un taxon indeterminado que podria estar
cercanamente emparentado con Kallokibotion, un taxon indeterminado que podria estar
relacionado con Platysternidae y un taxén que podria corresponder al género
Compsemys (Broin, 1977; Groessens-Van Dyck, 1982, 1983, 1985). Los quelonios
continentales actualmente identificados en el Thanetiense de Francia y Bélgica se

identifican como representantes de Trionychinae, un posible miembro de Chelydridae,
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un taxon que no forma parte del crown-group Testudines, pero que no puede ser
asignado a Kallokibotion ni a Solemydidae, un taxon posiblemente relacionado con los
tradicionales miembros de “Macrobaenidae” y un representante de Paracryptodira. Por
lo tanto, la fauna de quelonios continentales del Thanetiense difiere notablemente de la
del Maastrichtiense (Pérez-Garcia, aceptado). Lamentablemente, el registro disponible
no permite obtener conclusiones particulares sobre los quelonios de la Peninsula

Ibérica.

4.1. Se interpreta que el miembro de Paracryptodira identificado en el Thanetiense de
Francia procede de un linaje de origen norteamericano. La posible presencia de un
miembro de Chelydridae en yacimientos Thanetienses europeos podria indicar la
dispersion de otro linaje de quelonios norteamericano a Europa. Aunque la posible
presencia de un miembro de ‘“Macrobaenidae” en estos yacimientos también podria
estar vinculada con la expansion de quelonios norteamericanos, no se puede descartar su
relacion con linajes asiaticos. Por tanto, se identifica influencia norteamericana en la
paleoqueloniofauna del Thanetiense europeo, pero no puede ser descartada la

procedencia asiatica de algunos grupos (Pérez-Garcia, aceptado).

4.2. El analisis de material francés preliminarmente asignado a Compsemys permite la
descripcion del primer miembro de Paracryptodira del Cenozoico de Europa:
Berruchelus russelli. No existe registro de Paracryptodira en Europa desde el
Neocomiense. Berruchelus russelli aumenta el rango de distribucion estratigrafica de
los miembros de Paracryptodira no baenidos. Este taxdén estd cercanamente
emparentado con el taxon del Cretacico Superior-Paleoceno norteamericano
Compsemys victa. Por tanto, se interpreta que, después de la desaparicion de los
miembros de Paracryptodira del Jurdsico Superior y Cretacico Inferior europeos, este
continente volvid a formar parte de la distribucion de Paracryptodira debido a la
expansion del clado que agrupa a Compsemys victa y a Berruchelus russelli (Pérez-

Garcia, aceptado).
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9.2. RESULTS

The results obtained from the different studies developed in this thesis seek to provide
information related to the general objective initially proposed: the identification and
classification of the fossil record of Iberian Mesozoic turtles, the proposal of hypotheses
about their relationships, and the interpretation of both the stratigraphic succession of
the present taxa, and the paleobiogeographic configuration and paleoenvironmental
factors that conditioned their distribution.

The main results are discussed here and are correlated with each of the specific

objectives proposed (see chapter 2):

1. The turtles previously identified in the Upper Jurassic of the Iberian Peninsula were:
a pleurosternid, that could be Pleurosternon; two representatives of Platychelyidae, and
the plesiochelyid Craspedochelys (Royo y Gomez, 1927a, 1927b; Antunes et al., 1988;
Gassner, 2000; Lapparent de Broin, 2001). Currently, the identified turtle fauna is more
diverse than previously considered. It is composed of at least two pleurosternids
(Selenemys lusitanica and an undetermined taxon); a member of Platychelyidae; several
members of Plesiochelyidae (Craspedochelys, Plesiochelys, and at least two
indeterminate taxa), and forms probably related to Plesiochelyidae (Hispaniachelys
prebetica) (Pérez-Garcia and Ortega, 2011; Pérez-Garcia et al., 2008a, 2010a, 2010b,
2010c; Slater et al., 2011).

1.1. The references to Pleurosternidae in the Upper Jurassic of the Iberian Peninsula
were based on scarce and fragmentary material, which do not even allow confirming the
presence of this group. The study of abundant, still unpublished remains, however,
confirms the presence of Pleurosternidae in the Upper Jurassic of the Iberian Peninsula.
This group is identified from several Kimmeridgian and Tithonian outcrops from the
Lusitanian Basin, as well as from the Kimmeridgian of Asturias and the Tithonian of
Valencia. Two members of Pleurosternidae are identified. None of them can be assigned
to Pleurosternon but represent new taxa (Pérez-Garcia and Ortega, 2011; Pérez-Garcia

etal., 2010c).

385



1.2. We characterize the variability present in the shell of Pleurosternon bullockii. Some
characters previously used for diagnosis are identified as variables. Some of these
characters are also variable in other European members of Paracryptodira (Pérez-

Garcia, accepted; Pérez-Garcia and Ortega, 2011).

1.3. A new member of Pleurosternidae, Selenemys lusitanica, is described from the
Kimmeridgian of the Lusitanian Basin. This taxon is the only European genus of
Pleurosternidae currently recognized before the upper Tithonian (Pérez-Garcia and

Ortega, 2011).

1.4. Selenemys lusitanica 1s interpreted as a taxon more closely related to European
Lower Cretaceous pleurosternids, such as Pleurosternon bullockii, than the Upper
Jurassic American taxa Dinochelys whitei and Glyptops plicatulus (Pérez-Garcia and
Ortega, 2011). This vicariant distribution contrasts that described for other groups of
vertebrates (see Pérez-Moreno et al., 1999; Escaso et al., 2007).

1.5. Several members of Plesiochelyidae are identified from the Upper Jurassic of the
Lusitanian Basin. Among them, there are still undetermined forms with a sagittal keel,
and taxa without a keel, such as Craspedochelys and Plesiochelys (Pérez-Garcia et al.,

2010a).

1.6. More than a hundred specimens, collected in the Kimmeridgian of Asturias, are
assigned to Plesiochelyidae. Although the material belongs to taxa without a sagittal
keel, two morphotypes are identified that could correspond to two different taxa or

represent intraspecific variability (Pérez-Garcia et al., 2010c).

1.7. At least two representatives of Plesiochelyidae are identified from the Tithonian of
Galve (Teruel). One of them shares with Tropidemys the presence of a strong sagittal

keel. The other one lacks that keel (Pérez-Garcia et al., 2010b, 2010c).

1.8. The presence of Platychelyidae in the Kimmeridgian of Portugal is confirmed.

However, there is no evidence to support the presence of more than one member of this

group.
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2. The turtle fauna previously identified from the Lower Cretaceous of the Iberian
Peninsula consisted of indeterminate members of Dortokidae, Pelomedusidae,
Platychelyidae, Pleurosternidae, a turtle, “chelydroid” in aspect that could be a basal
representative of Centrocryptodira, Salasemys pulcherrima, Hylaeochelys aff.
latiscutata, and several members of Solemydidae (Helochelys, Trachyaspis turbulensis,
Tretosternum punctatum, Helochelydra, and Trachydermochelys) (Sanchez Lozano,
1894; Royo y Goémez 1927a, 1927b; Bergounioux, 1957; Jiménez-Fuentes, 1992;
Krebs, 1995; Viera and Torres, 1996; Murelaga Bereikua, 1998; Ortega et al., 1999;
Lapparent de Broin, 2001; Fuentes Vidarte et al., 2003; Canudo et al. 2005; Ortega et
al., 2006). Currently, the record of identified turtles includes an indeterminate member
of Dortokidae, two indeterminate solemydids, and an abundant and diverse Pan-
Cryptodira record: an undetermined member of Pleurosternidae, Larachelus morla,
Hoyasemys jimenezi, Galvechelone lopezmartinezae, Chitracephalus dumonii, and a
still undefined taxon closely related with the putative member of Trionychoidea
Sandownia harrisi (Pérez-Garcia, 2012, in press; Pérez-Garcia and Murelaga, accepted,

under review; Pérez-Garcia et al., 2010b, 2011a, 2011b, in press).

2.1. A new taxon, Hoyasemys jimenezi, is identified from the Lower Cretaceous of Las
Hoyas (Cuenca). Its study allows the identification of the presence of continental turtles
in Europe belonging to the clade that includes the traditional members of
“Macrobaenidae” and “Sinemydidae”, so far unique to Asia and North America (Pérez-

Garcia et al., in press a, b).

2.2. The presence of Pelomedusoides in the Lower Cretaceous of the Iberian Peninsula
can not be supported. However, Pan-Pleurodira is represented in the Lower Cretaceous

of Spain by an undetermined member of Dortokidae (Pérez-Garcia et al., 2011a, 2012).

2.3. More than a dozen individuals have been assigned to the hitherto little known
British taxon Brodiechelys brodiei. The synonymies between Brodiechelys brodiei,
Plesiochelys valdensis, and Plesiochelys vectensis are confirmed, and the presence of
Plesiochelys in the Lower Cretaceous refuted. High intraspecific variability, which

affects characters used in the diagnosis of Brodiechelys brodiei, and in that of other

387



European members of Pan-Cryptodira, is observed. A new diagnosis for this taxon is

proposed. Its attribution to Plesiochelyidae is refuted (Pérez-Garcia, in press b).

2.4. The Spanish material previously assigned to Hylaeochelys can not be assigned to
this taxon. Therefore, there is no evidence to support the presence of Hylaeochelys in

the Iberian Peninsula (Pérez-Garcia, 2009).

2.5. The holotype of “Emys menkei” is identified as an indeterminate chelonian.
Therefore, its assignment to Hylaeochelys cannot be confirmed. Hylaeochelys belli is
identified as the only valid species of this genus, and the British Chelone belli,
Pleurosternum emarginatum, Pleurosternum latiscutatum, Chelone costata, Platemys
mantelli, Platemys dixoni, and Hylaeochelys sollasi are proposed to be junior
synonyms. Many specimens are assigned to Hylaeochelys belli. This allows identifying

several characters as variable and amending its diagnosis (Pérez-Garcia, 2012).

2.6. The review of the type series of Peltochelys duchastelii allows concluding that only
the holotype belongs to this taxon, a likely member of Trionychoidea. A new not yet
described Spanish taxon is identified as closely related to the putative representative of

Trionychoidea Sandownia harrisi (Pérez-Garcia, 2011; Pérez-Garcia et al., 2011b).

2.7. The presence of a representative of Solemydidae in the Lower Aptian of the
Arcillas de Morella Formation is confirmed. A member of Pan-Cryptodira, which may
be closely related to the British taxon Brodiechelys brodiei, a new member of
Cryptodira, which could be a member of Trionychoidea, and an indeterminate turtle,
represented by scarce material, with fontanelles in the carapace and plastron, and
ligamentous carapace-plastron contact, are also identified in this formation (Pérez-

Garcia et al., 2008b, 2011a, 2011b).

2.8. The chelonian diversity from the area of Galve (Teruel) is higher than previously
considered. In addition to the identification of two members of Plesiochelyidae in the
Villar del Arzobispo Formation, several taxa are identified in the Lower Cretaceous. A

members of Solemydidae, and several members of Pan-Cryptodira, including both
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Cryptodira and Pleurosternidae, are recorded there (Pérez-Garcia and Murelaga,

accepted; Pérez-Garcia et al., 2010b).

2.9. A partial carapace of a new turtle, from the area of Galve, is identified in the
Camarillas Formation. It is assigned to the new taxon Galvechelone lopezmartinezae.
This taxon is identified as a member of the clade that includes the traditional
“macrobaenids” and “sinemydids”. Thus, this discovery broadens the European

diversity of this clade of Cryptodira (Pérez-Garcia and Murelaga, accepted).

2.10. The diversity of Solemydidae in the Lower Cretaceous of the Iberian Peninsula is
lower than previously considered. The material of this group previously identified as
Helochelys, Tretosternum punctatum, and Helochelydra may correspond to a form close
to the British genus Helochelydra. The material previously attributed to Trachyaspis
turbulensis and Trachydermochelys may belong to a taxon that could be Plastremys or a
closely related form, but at present there are not enough diagnostic characters to make

this attribution (Pérez-Garcia et al., 2011a).

2.11. The review of the only specimen from the Cameros Basin previously assigned to
Pleurosternidae, from the Lower Cretaceous of Torremufia (La Rioja, eastern Cameros
Basin), allows refuting this attribution. It is identified as several elements of a carapace
of an adult specimen of “Salasemys pulcherrima,” a taxon defined on the basis of a
relatively complete skeleton found in the western sector of the Cameros Basin. The
presence of members of Pleurosternidae in the Cameros Basin can therefore not be

confirmed (Pérez-Garcia et al., 2010d, 2011a).

2.12. A detailed review of the Belgian taxon Chitracephalus dumonii allowed amending
its diagnosis. Comparison of the holotype of Chitracephalus dumonii (the only
specimen so far attributed to this taxon) with the holotype of “Salasemys pulcherrima”
and a carapace from Torremuia, allows proposing a synonymy of Chitracephalus
dumonii with “Salasemys pulcherrima.” The Belgian skeleton is a juvenile specimen,
while the Spanish specimens are interpreted as adults or subadults. It is therefore
possible to hypothesize how some characters are modified during ontogeny.

Chitracephalus dumonii is assigned to the clade that includes the members of

389



“Macrobaenidae,” “Sinemydidae,” and the European Lower Cretaceous taxa Hoyasemys

jimenezi and Galvechelone lopezmartinezae (Pérez-Garcia, in press a).

2.13. The turtle material from the Hauterivian-Barremian of Monte Puente Ballesta
(Salas de los Infantes, Burgos) is assigned to a new taxon, Larachelus morla. The
phylogenetic analysis of this taxon indicates that, as in Brodiechelys brodiei, it is a form

from the stem of Cryptodira (Pérez-Garcia and Murelaga, under review).

2.14. The turtle fauna recorded from the Lower Cretaceous of Iberia markedly differs
from that from the Upper Jurassic. The only group identified in both periods is
Pleurosternidae, with scarce Iberian Cretaceous records, though relatively abundant in
the Lower Cretaceous of England and Germany. The European Lower Cretaceous
presence of Platychelyidae can not be confirmed. Plesiochelyidae is a group restricted to
the Jurassic. The Iberian Solemydidae record is known from the Lower Cretaceous,
although this group is present in the Upper Jurassic of other European regions. The
earliest dortokid occurs in the Barremian of Spain and is the only known record of this
group in the Lower Cretaceous. Members of several lineages of Pan-Cryptodira
represented in the Upper Jurassic and Lower Cretaceous of Asia (stem Cryptodira,
members of the clade that groups ‘“macrobaenids” and “sinemydids”, likely
representatives of Trionychoidea) are identified in the Lower Cretaceous of the Iberian
Peninsula as well (Pérez-Garcia, in press a; Pérez-Garcia and Murelaga, accepted, under

review; Pérez-Garcia et al., in press a, 2011Db).

3. The Iberian Upper Cretaceous continental turtles fauna, known only from Campanian
and Maastrichtian sites, was formerly considered to be composed by the solemydid
Solemys vermiculata, the dortokid Dortoka vasconica, and the bothremydids Rosasia
soutoi, Polysternon atlanticum and, with doubts, Elochelys (Carrington da Costa, 1940;
Antunes and Broin, 1988; Lapparent de Broin and Murelaga, 1996, 1999). The
continental chelonians currently identified in the Campanian and Maastrichtian sites of
the Iberian Peninsula are the solemydid Solemys vermiculata, the dortokid Dortoka
vasconica, and the bothremydids Rosasia soutoi, Polysternon atlanticum and

Iberoccitanemys convenarum. Indeterminate members of Solemydidae and likely
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representatives of Pelomedusoides are recognized in the Cenomanian (Pérez-Garcia et

al., 2010e, 2010f, in press b, accepted; Torices et al., 2010).

3.1. A high percentage of the material of turtles from “Lo Hueco” (Cuenca) can be
assigned to Bothremydidae. Dortokidae and Solemydidae are not identify at this site. In
addition, scarce material of an indeterminate member of Pan-Cryptodira is recognized
there. The available features suggest its assignment to Pan-Chelonioidea (Pérez-Garcia
et al., 2009 b), which is consistent with the interpretation of a marine influence in the

genesis of the site.

3.2. Some shells identified from Campanian-Maastrichtian levels of “Lo Hueco”, which
are the first articulated shells of Bothremydidae known in Spain, can not be attributed to
the genus Polysternon. This material is assigned to “Elochelys” convenarum. This taxon
was defined by a single specimen, from the Maastrichtian of southern France. Its
presence at “Lo Hueco” not only broadens its stratigraphic and geographical
distribution, but also allows us to observe variability in several putative diagnostic

characters (Pérez-Garcia et al., 2010e).

3.3. The review of the single specimen from the Campanian-Maastrichtian site of Lafio
(Burgos), which had been attributed with doubt to Elochelys, does not allow to confirm
this attribution (Pérez-Garcia et al., 2010¢).

3.4. The analysis of complete and partial shells of bothremydids from “Lo Hueco”
allows the identification of two taxa, “Elochelys” convenarum and an indeterminate
member of Foxemydina, which could be Polysternon or Foxemys. The recognition of
the coeval and sympatric coexistence of two bothremydid taxa demands a more careful

attribution of fragmentary bothremydid samples (Pérez-Garcia et al., in press c).
3.5. The review of the material previously assigned to the genus Elochelys and the study

of new specimens from “Lo Hueco” allow transferring one of its species (“Elochelys”

convenarum) to a new genus, Iberoccitanemys (Pérez-Garcia et al., in press b).
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3.6. The analysis of fragmentary material from the site of Algora (Guadalajara), dated as
Cenomanian, allows the identification of the likely oldest European known
representative of Pelomedusoides. This group of African origin was therefore present in

Europe earlier than previously thought.

3.7. The study of turtle material from the Cenomanian of Algora (Guadalajara) allows
identifying fragments of plates assigned to Solemydidae. This material cannot be
assigned to any taxon identified from the Lower Cretaceous or the Campanian-

Maastrichtian.

3.8. The study of abundant material of Dortoka vasconica from its type locality (Lafo,
Burgos) allows identifying a high intraspecific variability. Moreover, the identification
of a pair of large and autapomorphic fontanelles in the carapace, and the results from
histological studies of several elements of its shell, allow interpreting this taxon as more

aquatic than previously considered (Pérez-Garcia et al., accepted).

3.9. The diversity of continental turtles identified in the Iberian Upper Cretaceous is
more limited than that of the Lower Cretaceous. The pan-cryptodiran lineages identified
in the Lower Cretaceous are not present in the record of the Upper Cretaceous. Two of
the three most abundant groups of turtles in the European Upper Cretaceous,
Solemydidae and Dortokidae, have been identified in the Lower Cretaceous as well.
However, European representatives of Pelomedusoides are not identified until the
Upper Cretaceous (Cenomanian) (Pérez-Garcia et al., 2010f, in press b, in press c,

accepted).

4. A review of abundant material of continental turtles from several Thanetian sites of
France and Belgium, does not allows identifying the presence of representatives of
Solemydidae, Bothremydidae or Dortokidae, the groups of continental turtles common
in the Upper Cretaceous of Western Europe. The known record of Solemydidae is
exclusive to the Mesozoic. The group of Bothremydidae most abundant and diverse in
Europe, Foxemydina, is also exclusive of the Mesozoic. However, another groups
identified in the Upper Cretaceous of Europe, such as Bothremydina, are identified in

the Paleocene of Africa, but not in Europe. Dortokidae is recognized in the Paleocene of
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Europe, being represented by Romnella botanica, from the Thanetian of Romania. The
previously identified fauna of continental turtles from the Paleocene of Western Europe
includes two members of Trionychinae, an undetermined taxon with “chelydroid”
aspects, an indeterminate taxon that might be closely related to Kallokibotion bajazidi,
an indeterminate taxon that could be related to Platysternidae, and a taxon that may
correspond to the genus Compsemys (Broin, 1977; Groessens-Van Dyck, 1982, 1983,
1985). The continental turtles currently identified in the Thanetian of France and
Belgium are identified as: representatives of Trionychinae; a possible member of
Chelydridae; a taxon that is not part of crown group Testudines, but that can not be
assigned to Solemydidae or Kallokibotion bajazidi; a taxon likely related to the
traditional members of “Macrobaenidae”; and a representative of Paracryptodira.
Therefore, the Thanetian continental chelonian fauna differs significantly from that of
the Maastrichtian (Pérez-Garcia, accepted). Unfortunately, no information is available

on the Iberian record of Paleocene turtles.

4.1. The paracryptodiran taxon identified in the Thanetian of France is interpreted as a
member of a lineage with a North American origin. The possible presence of a member
of Chelydridae in European Thanetian sites could indicate the dispersion of another
lineage of North American turtles to Europe. Although the likely presence of a member
of “Macrobaenidae” in these sites may also be linked with the expansion of North
American turtles, its relationship with Asian lineages can not be excluded. Therefore,
although a North American influence is identified in the European Thanetian turtle

fauna, taxa from other regions might also be considered (Pérez-Garcia, accepted).

4.2. The analysis of the French material preliminary assigned to Compsemys allows the
description of the only paracryptodiran member recognized of the Cenozoic of Europe,
Berruchelus russelli. There is no record of Paracryptodira in Europe from the
Neocomian. Berruchelus russelli increases the range of the stratigraphic distribution of
the non-baenids members of Paracryptodira. This taxon is closely related to the North
American Upper Cretaceous-Paleocene taxon Compsemys victa. Therefore, it 1is
interpreted that, after the disappearance of the European Upper Jurassic and Lower

Cretaceous paracryptodiran taxa, this continent was recolonized by a paracryptodiran
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lineage originating from North America, which resulted in Berruchelus russelli (Pérez-

Garcia, accepted).
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9.3. CONCLUSIONES

- Se identifica Solemydidae (stem Testudines) en el registro ibérico a partir del
Cretacico Inferior, momento en el que se reconoce la presencia de dos taxones. Uno de
ellos puede corresponder a una forma préxima al género britdnico Helochelydra,
mientras que el otro podria tratarse de Plastremys o de una forma cercana.

- En el Cenomaniense se identifica un miembro indeterminado de Solemydidae, que no
puede ser asignado a los taxones reconocidos en el Cretacico Inferior ni a los del
Cretacico terminal.

- En varios yacimientos campanienses y maastrichtienses se han hallado restos de
Solemydidae, identificindose la presencia del taxdn Solemys vermiculata.

- Se confirma la presencia de Pan-Pleurodira Platychelyidae en el Kimmeridgiense de
Portugal.

- El tnico representante de Pan-Pleurodira cuya presencia ha sido confirmada en el
Cretacico Inferior de Europa corresponde a un miembro indeterminado de Dortokidae
en Espana.

- Se identifican miembros de Dortokidae en varias localidades del Cretacico Superior y
Paleoceno europeas. El mayor nimero de ejemplares de este grupo se ha se hallado en
el yacimiento de Lafo (Burgos, Espafia), la localidad donde fue definida la especie tipo:
Dortoka vasconica. Se interpreta que este taxén era de habitos mas acuaticos de lo
previamente considerado.

- Aunque el registro mas antiguo confirmado de Eupleurodira europeo procedia del
Santoniense, se identifica este grupo en el Cenomaniense de la Peninsula Ibérica. Esto
implica que la ampliacion del registro de este grupo a Europa, originalmente africano,
se produce mucho antes de lo considerado.

- En niveles campanienses y maastrichtienses ibéricos son abundantes los miembros de
Bothremydidae. En el registro portugués se ha reconocido el taxén Rosasia soutoi, que
supone el tnico miembro de Bothremydina identificado en Europa. En Espafa se
identifican varios miembros de Foxemydina, confirmandose la presencia de Polysternon
(Polysternon atlanticum) y del nuevo género Iberoccitanemys (lberoccitanemys
convenarum). Ademas, se ha confirmado la coexistencia de mas de un representante de

este grupo de quelonios en un mismo yacimiento.
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- Pleurosternidae es un grupo de quelonios dulceacuicolas relativamente comun en
afloramientos kimmeridgienses y titonicos de la Peninsula Ibérica, donde esta
representado por, al menos, dos nuevos taxones. Uno de ellos ha sido definido como
Selenemys lusitanica. Selenemys lusitanica, es el unico género de Pleurosternidae
europeo identificado antes del Titonico superior. Tras la apertura del Atlantico Norte,
los miembros europeos de este grupo evolucionaron de manera independiente a los
norteamericanos.

- Paracryptodira no se identifica en el registro mesozoico europeo después del
Neocomiense. Sin embargo, se reconoce un miembro de Paracryptodira en el
Thanetiense de Europa, que se define como Berruchelus russelli. Berruchelus russelli es
considerado como un taxdn cercanamente emparentado con el taxdon norteamericano
Compsemys victa. Esto permite interpretar que, después de la desaparicion de los
pleurostérnidos mesozoicos europeos, este continente volvié a formar parte de la
distribucion de Paracryptodira, probablemente debido a la irrupcion de un linaje
norteamericano.

- Se identifican varios géneros del grupo de quelonios costeros europeos
Plesiochelyidae en el Jurdsico Superior de la Peninsula Ibérica. Dos de ellos
corresponden a taxones con quilla sagital, reconociéndose también la presencia de los
taxones sin quilla Craspedochelys y Plesiochelys.

- La revision de los miembros de Pan-Cryptodira no Cryptodira del Cretacico Inferior
europeo permite identificar una elevada variabilidad en taxones tales como Brodiechelys
brodiei y Hylaeochelys belli, cuya diagnosis es enmendada.

- La caracterizacion de esta variabilidad permite realizar sinonimias, asi como
identificar nuevas formas, tales como el taxon espainol Larachelus morla. Este taxon se
identifica como una forma cercana a Cryptodira, pero no incluida en ese clado.

- Aunque hasta ahora no se habia reconocido la presencia europea de quelonios
continentales del clado de Cryptodira que agrupa a los tradicionales miembros de
“Macrobaenidae” y “Sinemydidae”, se definen dos nuevos miembros del Cretacico
Inferior ibérico asignados a este grupo, Hoyasemys jimenezi y Galvechelone
lopezmartinezae.

- La revision del taxon belga Chitracephalus dumonii, y su identificacion en el registro

ibérico, mediante la sinonimia con el taxon “Salasemys pulcherrima’, también permite
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su atribucion al clado en el que se incluyen los miembros de “Macrobaenidae” y
“Sinemydidae”.
- Se 1identifica escaso material de Pan-Chelonioidea en el Mesozoico ibérico,

procediendo éste del Santoniense y, con dudas, del Campaniense-Maastrichtiense.
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9.4. CONCLUSIONS

- Two Solemydidae (stem Testudines) taxa are identified from the Iberian Early
Cretaceous. One of them may correspond to a form closely related to the British genus
Helochelydra, and the other could be Plastremys, or a related taxon.

- An undetermined member of Solemydidae is identified in the Cenomanian. It can not
be assigned to the known taxa in the Lower Cretaceous and the uppermost Cretaceous.

- Solemydidae remains have been found in several Campanian and Maastrichtian sites,
in which the presence of Solemys vermiculata has been identified.

- The presence of the Pan-Pleurodiran Platychelyidae in the Kimmeridgian of Portugal
is confirmed.

- The only representative of Pan-Pleurodira whose presence has been confirmed in the
Lower Cretaceous of Europe is an undetermined Spanish member of Dortokidae.

- Dortokidae is identified in several European Upper Cretaceous and Paleocene
locations. The largest number of specimens of this group was found in the site of Lafio
(Burgos, Spain), which is the type locality of the type species: Dortoka vasconica. This
taxon is thought to be more aquatic than previously thought.

- Although the oldest confirmed record of European Pelomedusoides was Santonian in
age, this group is identified in the Cenomanian of the Iberian Peninsula. Therefore, the
entry into Europe, probably from African groups, occurred significantly earlier than
previously thought.

- Members of Bothremydidae are abundant in Campanian and Maastrichtian levels of
the Iberian Peninsula. Rosasia soutoi has been recognized in Portugal. It is the only
member of Bothremydina identified in Europe. Several members of the European group
Foxemydina are identified in Spain, where the presence of Polysternon (Polysternon
atlanticum) and of the new genus Iberoccitanemys (lberoccitanemys convenarum) can
be documented. Furthermore, the synchronic and sympatric coexistence of more than
one representative of this group of turtles is documented as well.

- Pleurosternidae is a group of freshwater turtles relatively common in Kimmeridgian
and Tithonian outcrops of the Iberian Peninsula, where it is represented by at least two
new taxa. One of them has been defined as Selenemys lusitanica. Selenemys lusitanica

is the only European Pleurosternidae genus currently recognized before the upper
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Tithonian. After the opening of the North Atlantic Ocean, the European members of this
group evolved independently from those of North America.

- A member Paracryptodira is recognized in the Thanetian of Europe. It is named
Berruchelus russelli. Berruchelus russelli 1s considered as a taxon closely related to the
North American Compsemys victa. It is suggested that, after the probable Neocomian
extinction of the European Mesozoic paracryptodires, Europe was recolonized by a
paracryptodiran lineage sometime before the Thanetian, resulting in Berruchelus
russelli.

- Several genera of the European coastal group Plesiochelyidae are identified in the
Upper Jurassic of the Iberian Peninsula. Two of them correspond to taxa with a sagittal
keel, but the presence of the taxa Plesiochelys and Craspedochelys, without keel, is also
recognized.

- A review of the European Lower Cretaceous stem cryptodires allows us to identify
high morphological variability in taxa such as Brodiechelys brodiei and Hylaeochelys
belli, whose diagnosis are amended.

- The characterization of this variability allows recognizing several synonyms, and to
identify new taxa, such as the Spanish Larachelus morla. This taxon is identified as
closely related to Cryptodira, but not included in this clade.

- The presence of continental turtles of the clade of Cryptodira that groups the
traditional members of “Macrobaenidae” and “Sinemydidae” had not been previously
recognized in Europe. However, two new Iberian Lower Cretaceous taxa are assigned to
this group, Hoyasemys jimenezi and Galvechelone lopezmartinezae.

- The revision of the Belgian Chitracephalus dumonii, and its identification in the

b

Iberian record through the synonymy with “Salasemys pulcherrima,” also allows its
attribution to the clade, which includes the traditional members of “Macrobaenidae” and
“Sinemydidae.”

- Scarce Pan-Chelonioidea material is identified in the Iberian Mesozoic. It comes from

the Santonian and, with doubts, from a Campanian-Maastrichtian site.
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CAPITULO 10: PROSPECTIVA

Como es habitual en cualquier proyecto de investigacion, esta tesis no supone mas que
un primer paso para el estudio de las faunas de tortugas mesozoicas ibéricas y para
mejorar el conocimiento sobre la paleoqueloniofauna europea. De hecho, cada uno de
los trabajos aqui recopilados ha abierto el camino a nuevas investigaciones, algunas de
ellas en proceso y otras en las que se espera trabajar a corto o medio plazo.

Entre esos proyectos se encuentra ampliar el analisis del registro de Paracryptodira. En
este sentido, se estd trabajando en la revision de algunos de los taxones que podrian ser
asignados a este grupo, asi como en el estudio de nuevas formas.

Como se ha expuesto, Plesiochelyidae es abundante en varias areas del Jurasico
Superior de la Peninsula Ibérica. El estudio detallado del material craneal y postcraneal,
junto con la comparacion y revision de otros taxones europeos asignados a este grupo,
podré aportar nuevos datos sobre la diversidad, sistematica y distribucion de este clado.
Entre los quelonios hasta ahora indeterminados del Cretacico Inferior de la Cordillera
Ibérica se encuentra actualmente en estudio material que podria corresponder a uno o
mas miembros de Pan-Cryptodira no asignables a los clados Paracryptodira ni
Cryptodira. Ademas, el analisis detallado del abundante material de algunas areas como
Galve o Morella aportard nuevos datos sobre la diversidad de quelonios registrada en el
lapso Hauteriviense-Aptiense.

Entre los representantes de Cryptodira, se encuentra actualmente en estudio un probable
miembro de Trionychoidea del Aptiense espafiol. Esto, junto con la revision de otros
taxones europeos y de otros continentes, podra aportar nuevos datos sobre la diversidad
y evolucion de este linaje de tortugas. Ademas, se han identificado varios ejemplares,
hasta ahora inéditos, que podrian corresponder a Hoyasemys. Su estudio permitird
constatar la presencia de variabilidad en este taxon, analizdndose su relacion con el
desarrollo ontogenético, dimorfismo o variabilidad individual.

Hasta ahora el material ibérico atribuido a Solemydidae estd constituido por placas
desarticuladas y, en niveles previos al Campaniense, muy fragmentarias. El estudio de
nuevo material proveniente de algunas regiones tanto del Cretacico Inferior como
Superior permitira revaluar la diversidad representada y establecer sus relaciones con

los taxones identificados en otros paises europeos.
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El conocimiento sobre los representantes de Pan-Pleurodira del Cretacico Superior
ibérico también podra ser incrementado notablemente gracias al estudio de abundante
material inédito y bien preservado, proveniente de varias localidades y edades.

En la primera etapa de estos estudios, que constituye la presente tesis doctoral, muchos
de los trabajos se han vinculado a conocer cual es la diversidad representada en distintos
momentos a lo largo del lapso Kimmeridgiense-Campaniense. Los resultados de estos
trabajos, unidos al estudio sistematico de esos taxones, han permitido comenzar con el
desarrollo de otros estudios. Entre ellos, actualmente se estd trabajando en la
paleohistologia de varios grupos tanto del Jurasico Superior como del Cretacico Inferior
y Superior. Ademads, se estan realizando estudios isotopicos. Se espera que, mediante
estos y otros analisis, se puedan aportar nuevos datos sobre los requerimientos
paleoambientales de varios de los taxones representados. Por otra parte, el analisis de
numerosos taxones, tanto actuales como fosiles, ha permitido reconocer caracteres que
deben ser tenidos en cuenta para mejorar las propuestas filogenéticas actualmente
vigentes, asi como evaluar la necesidad de modificar la codificacion o definicion de
algunos caracteres empleados en esos analisis.

El estudio sobre las tortugas mesozoicas ibéricas ha abierto la via para andlisis mas
globales. Esos andlisis no se limitan al Mesozoico, sino que son varios los taxones
cenozoicos actualmente en estudio, como por ejemplo algunos de los procedentes del
Paleoceno, citados en el capitulo 7.1, que ayudan a comprender como afect6 la crisis
fincretacica a las faunas de quelonios continentales europeos. De hecho, aunque los
resultados de esta tesis doctoral han tratado de centrarse en el analisis del registro de
quelonios del Jurasico Superior-Cretacico Superior de la Peninsula Ibérica, esta
limitacidn préctica carece de sentido desde un punto de vista bioldgico. Las tortugas son
reptiles que, aunque actualmente estan en recesion, han llegado hasta nuestros dias. Por
tanto, el estudio de sus representantes mesozoicos requiere de la comparacion con
formas tanto actuales como con otras que habitaron en distintos momentos de su
historia. Ademas, como se ha visto a lo largo de varios de los capitulos que integran esta
tesis, el estudio de los quelonios que habitaron en un lugar y tiempo concretos requieren
de su integracion en el contexto de la historia evolutiva de esos linajes, por lo que ni las
barreras geopoliticas ni la distribucion geografica actual de las masas continentales
deben sesgar estos estudios. Ademas de las formas mesozoicas, son varios los grupos de

quelonios presentes en registro ibérico que estamos analizando actualmente desde esa
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perspectiva. Asi pues, el registro de Pan-Pleurodira del Eoceno se est4 integrando dentro
del contexto de las migraciones de Eupleurodira desde Africa a Europa, estudiandose de
manera detallada los miembros de varios de sus linajes. También estdn actualmente en
proceso distintos trabajos sobre miembros de Testudinoidea ibéricos y su integracion en
un contexto global. Ademas del estudio de taxones mesozoicos y cenozoicos, algunos
de los proyectos actualmente en proceso analizan material de quelonios del Cuaternario.
Por tanto, son muchos los proyectos en proceso que integran el material ibérico,
complementados con el analisis de quelonios de otras regiones. Algunos de estos
proyectos cuentan con la colaboracidon de prestigiosos investigadores extranjeros, que,
sin duda, aportaran su experiencia con el fin de mejorar notablemente el conocimiento
sobre la historia evolutiva de varios linajes de quelonios.

La inquietud inicial por conocer la diversidad de quelonios representada en el registro
mesozoico ibérico ha abierto un buen niimero de preguntas, constituyendo nuevos retos

que deberan ser afrontados en trabajos futuros.
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manera profesional. Su manera de ser, siempre cercano y disponible, me hizo viajar a
mundos primigenios, suministrandome las claves para comenzar a entenderlos. La
actitud afable de Xabier Murelaga, quien apoy6 desde el primer momento la realizacion
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el planteamiento de nuevos retos. Tanto Xabi como Patxi han estado siempre
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