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Resumen. Se presenta una nueva especie de tortuga terrestre gigante recuperada de la seccién superior del miembro inferior de la Formacién
Toropi/ Yupoi (Pleistoceno tardio, 58-22 ka). El holotipo fue hallado en Arroyo Toropi, 10 km al sur de la localidad de Bella Vista, Provin-
cia de Corrientes, Argentina. Presenta escudos pectorales del plastrén mds estrechos en la linea media y expandidos hacia las marginales en
sentido antero-posterior, que permite asignarlo al género Chelonoidis Fitzinger. Posee caparazén con mdrgenes laterales no paralelos, placas
periféricas del puente lobuladas, una depresién proximal muy marcada con forma subeliptica sobre las placas periféricas III en ambos lados
del caparazén dorsal, y un entoplastrén subromboidal proximalmente amplio, con proyeccién distal que cruza completamente el escudo
pectoral, que permiten reconocerlo como una nueva especie, Chelonoidis lutzae sp. nov. El consenso estricto del andlisis filogenético del
clado Chelonoidis exhibe una politomia entre Ch. lutzae sp. nov., ?Ch. gallardoi (Rovereto), ?Ch. australis (Moreno) y los grupos carbonaria y
chilensis. El grupo carbonaria incluye a Ch. denticulata (Linnaeus) y al clado formado por Ch. carbonaria (Spix) y Ch. hesterna (Auffenberg).
El grupo chilensis, incluye dos subclados, uno integrado por Ch. chilensis (Gray), Ch. petersi (Freiberg) y Ch. nigra (Quoy y Gaimard), y otro
formado por YPFB-PAL 0932 y Ch. gringorum (Simpson). Utilizando la opcién “pruned tree” del TN, se recupera un subclado formado
por “tortugas terrestres gigantes continentales extintas” (Ch. lutzae sp. nov. y ?Ch. australis), claramente diferenciado de las tortugas gigantes

de Galdpagos.

Palabras clave. Testudinidae. Tortuga terrestre gigante. Chelonoidis. Pleistoceno. Regién Mesopotdmica.

Abstract. NEW SPECIES OF GIANT TORTOISE OF THE GENUS CHELONOIDIS FITZINGER, 1835 (CRYPTODIRA: TES-
TUDINIDAE), FROM THE LOWER MEMBER OF THE TOROPI/ YUPOI FORMATION (LATE PLEISTOCENE/ LUJANIAN),
BELLA VISTA, CORRIENTES, ARGENTINA. A new species of giant tortoise from the upper section of the lower member of Toropi/
Yupoi Formation (late Pleistocene, 58-22 ka) is described. The holotype of this new species was recovered at Arroyo Toropi{ (10 km south
from Bella Vista city, Corrientes Province, Argentina). The presence of pectoral scales in the plastron narrower in midline and antero-posteri-
orly expanded towards the marginal scutes, allow us to assign this tortoise to the genus Chelonoidis Fitzinger. The non parallel lateral margins,
the peripheral bones lobed in the bridge, the elliptical depression on both sides of peripheral bones III, and a sub- rhomboidal entoplastron
proximally broadening, with distal projections covering the pectoral scales, allow us to recognize a new species, Chelonoidis lutzae sp. nov.
The strict consensus tree of the phylogenetic analysis of Chelonoidis shows a polytomy among Ch. lutzae sp. nov., ?Ch. gallardoi (Rovereto),
2Ch. australis (Moreno), and the extant and extinct species assigned to carbonaria and chilensis groups. The carbonaria group includes Ch.
denticulata (Linnaeus) and another clade formed by Ch. carbonaria (Spix) and Ch. hesterna (Auffenberg). The chilensis group, includes two
subclades, one composed by Ch. chilensis (Gray), Ch. petersi (Freiberg) and Ch. nigra (Quoy and Gaimard), and another formed by YPFB-
PAL 0932 and Ch. gringorum (Simpson). Using the “pruned tree” option of TNT an “extinct giant continental tortoise” clade (Ch. lutzae sp.
nov. and ?Ch. australis) is recovered, clearly differentiated from the giant Galdpagos tortoises.

Keywords. Testudinidae. Giant tortoise. Chelonoidis. Pleistocene. Mesopotamian region.

Los Testudinidae son un grupo de tortugas cryptodiras familia, los géneros Geochelone de Africa y Chelonoidis de
terrestres de amplia distribucién mundial (e.g., América, América del Sur poseen representantes actuales y extintos gi-
Africa, Europa, Asia, Islas Galdpagos e Islas Seychelles), con gantes (Auffenberg, 1974; de la Fuente, 1997a; Bour, 2003).
alrededor de 12 géneros actuales (Le ez al., 2006). En esta Desde una perspectiva biogeografica, se estima que du-
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rante el Oligoceno tardio (c. 35 Ma) arribaron a América del
Sur los Testudinidae, cuando no existian conexiones conti-
nentales entre ésta y América del Norte o Africa (Simpson,
1943, 1950; Williams, 1950; Auffenberg, 1971; Crumly,
1982). En este contexto, existen tres hipétesis que explican el
arribo de los Testudinidae a América del Sur. Dos hipétesis,
consideran la monofilia de los testudinidos sudamericanos,
y postulan: 1) arribo desde Africa por medio de balsas na-
turales (de la Fuente, 1988, 1994, 1997b); 2) arribo desde
América del Norte (Simpson, 1942, 1943; Williams, 1950;
Auffenberg 1971). La tercera hipétesis no considera la mo-
nofilia de los testudinidos sudamericanos y plantea un arribo
por medio de invasiones multiples, procedentes desde Amé-
rica del Norte y Africa (Crumly, 1984). Los recientes aportes
de filogenia molecular confirman la monofilia de los testu-
dinidos sudamericanos y su relacién estrecha con los testu-
dinidos africanos (Le ez al., 2006), apoyando la hipétesis del
arribo africano (de la Fuente, 1988, 1994, 1997b).

Los Testudinidae estdn representados en América del Sur
por el género Chelonoidis Fitzinger 1835 (Bour, 1980; de la
Fuente, 1988, 1994, 1997a,b; Fernindez, 1988; Cabrera,
1998; Richard, 1999, 2009). Sin embargo en la bibliografia
es frecuente hallar a Chelonoidis como subgénero de Geoche-
lone (Loveridge y Williams, 1957; Williams, 1960; Pritchard,
1996; Caccone et al., 1999; Le et al., 2006, entre otros).

En la actualidad el género Chelonoidis estd representa-
do por cinco especies: Ch. chilensis (Gray, 1870), Ch. petersi
(Freiberg, 1973; Ferndndez, 1988), Ch. carbonaria (Spix,
1824), Ch. denticulata (Linnaeus, 1766) y Ch. nigra (Quoy y
Gaimard, 1824). De acuerdo a Pritchard (1996) esta tltima
especie incluye una decena de subespecies [Ch. nigra nigra
(Quoy y Gaimard, 1824), Ch. nigra abingdoni (Giinther,
1877), Ch. nigra becki (Rothschild, 1901), Ch. nigra chatha-
mensis (Van Denburgh, 1907), Ch. nigra darwini (Van Den-
burgh, 1907), Ch. nigra duncanensis (Garman, 1917), Ch.
nigra hoodensis (Van Denburgh, 1907), Ch. nigra phantastica
(Van Denburgh, 1907), Ch. nigra porteri (Rothschild, 1903)
y Ch. nigra vicina (Giinther, 1875)].

Chelonoidis chilensis se distribuye en el centro—norte de
Argentina, incluyendo las provincias de Santiago del Es-
tero, Santa Fe, Cérdoba, La Rioja, San Juan y Mendoza
(Ferndndez, 1988; Cabrera, 1998; Richard, 1999, 2009).
Chelonoidis petersi se distribuye en el sur de Bolivia y Para-
guay, norte de Argentina incluyendo las provincias de Sal-
ta, Chaco, Formosa y parte de Santa Fe (Ferndndez, 1988;
Cabrera, 1998). Las dreas de distribucién de Ch. petersi

y Ch. chilensis se corresponden con el 4rea fitogeogrifica

Chaquena y por este motivo, se las denominan “tortugas
Chaquenas” (Auffenberg, 1971; Pritchard y Trebbau, 1984;
Ferndndez, 1988; Cabrera, 1998; Richard, 1999, 2009).
Chelonoidis carbonaria posee una amplia distribucién desde
América Central y del Sur (Panam4, Colombia, Venezuela,
Guyana, Surinam, Guyana Francesa, Brasil, Bolivia, Para-
guay y Argentina), llegando hasta las provincias argentinas
de Chaco y Formosa (Pritchard y Trebbau, 1984; Iverson,
1992; Richard, 2009). Chelonoidis denticulata, se distribu-
ye en el centro—norte y este de América del Sur (Venezuela,
Guyana, Surinam, Colombia, Perti y Brasil) (Pritchard y
Trebbau, 1984; Iverson, 1992). Finalmente, Ch. nigra se
distribuye en las Islas Galdpagos, Ecuador [Ch. nigra nigra
(extinta), Isla Floreana; Ch. nigra abingdoni, Isla Pinta; Ch.
nigra becki, norte de la Isla Isabela; Ch. nigra chathamensis,
Isla San Cristobal; Ch. nigra darwini, Isla Santiago; Ch. ni-
gra duncanensis, Isla Pinzén; Ch. nigra hoodensis, Isla Espa-
fiola; Ch. nigra phantastica (extinta), Isla Fernandina; Ch.
nigra porteri, Isla Santa Cruz y Ch. nigra vicina, desde norte
a sur de la isla Isabela] (Pritchard, 1996).

Los registros mds antiguos del género (Oligoceno tardio
y Mioceno temprano, ¢. 28 Ma—23 Ma) corresponden a Ch.
gringorum, procedentes de las provincias de Chubut y de
Rio Negro, Argentina (Simpson, 1942; de la Fuente, 1988,
1994). De la misma edad geoldgica, se ha identificado un
ejemplar asignado a Chelonoidis sp. (YPFB-PAL 0932),
recuperado de la Quebrada del Saguayo, Bolivia (Broin,
1991). En el Mioceno tardio (¢. 7 Ma) de Colombia, el
género se registra en Villa Vieja, identificindose alli a Ch.
hesterna (Auffenberg, 1971); mientras que en La Venta estd
representado por otro ejemplar de Chelonoidis sp. de ma-
yores dimensiones (Wood, 1997). Es destacable que para
el mismo periodo, en la Provincia de Catamarca, Argen-
tina, se conocen tortugas terrestres gigantes, representadas
por 2Ch. gallardoi (Rovereto, 1914; de la Fuente, 1997a).
También se registran en el Mioceno medio—tardio (c. 13
Ma-7 Ma) de la Provincia de Mendoza (Forasiepi ez al.,
2011). Del Plioceno temprano (c. 5 Ma) de la Provincia de
Buenos Aires, se conoce otra especie gigante, ?Ch. australis
(Moreno, 1889, de la Fuente, 1988, 1997a). En el registro
del Pleistoceno tardio del territorio argentino, se encuen-
tran especies actuales: Ch. chilensis para las provincias de
Cérdoba (sin datos precisos geo-cronoldgicos) y Santa Fe
(c. 45-19,9 Ka) y Ch. denticulata para Entre Rios (¢c. 65-36
ka) (Auffenberg, 1969; de la Fuente, 1997b; Manzano et
al., 2009; Iriondo, 2010). Por otra parte, en distintas regio-

nes de América del Sur y con datos geo-cronolégicos poco
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precisos, han sido nominadas distintas especies pleistocenas
gigantes tales como Ch. elatta (Gervais, 1877) para la cuen-
ca Amazénica y Ch. sellowi (Weiss, 1830) en Paysandd,
Uruguay (Gervais, 1877; Weiss, 1830). Si bien Auffenberg
(1974) considerd Ch. elatta como un posible sinénimo de
Ch. sellowi, los restos sobre los que se nominaron estos taxo-
nes son muy fragmentarios y no poseen una clara diagnosis
como para considerar la validez de estas especies (Broin y
de la Fuente, 1993). Otro testudinido gigante fue reciente-
mente nominado en la Provincia de Santa Fe (Argentina),
Ch. santafecina (Agnolin, 2004), pero su validez fue cues-
tionada ya que fue considerado como un sinénimo objetivo
de Testudo praestans (Rovereto, 1914) (Plioceno temprano
de la Provincia de Buenos Aires; ¢. 5 Ma) (de la Fuente,
2005). Numerosos especimenes de tamafo gigante que no
han sido nominados por carecer de caracteres diagndsticos
se reconocen en distintas formaciones plio-pleistocenas del
Nordeste argentino (¢. 6 Ma—22 ka) (Broin y de la Fuente,
1993; de la Fuente 1997a,b, 1999; Noriega ez al., 2000).
Por otra parte, Caccone et al. (1999) estimaron el origen
de Ch. nigra en el Mioceno medio (16) y el de Ch. chilensis
en el Mioceno tardio (12 Ma), aplicando la técnica Tajima
para la prueba cronométrica en ADN mitocondrial.

Hasta el momento, en la Provincia de Corrientes, Argen-
tina, las tortugas terrestres gigantes fueron exhumadas de la
seccién superior del miembro inferior de la Formacién To-
ropi/ Yupof (c. 58-22 ka), del Arroyo Toropf, a 10 km al sur
de la localidad de Bella Vista (Fig. 1). Estos ejemplares, re-
presentados por restos fragmentarios, fueron asignados ten-
tativamente al género Chelonoidis. El primer resto de capara-
z6n fue dado a conocer por Alvarez en Broin y de la Fuente
(1993), mientras que un e¢jemplar mds completo (restos de
caparazén dorsal, himero y lébulo anterior del plastrén) fue
estudiado por Noriega ez a/. (2000).

En la presente contribucién se describe un nuevo ejem-
plar de tortuga terrestre gigante (CTES-PZ 7391) en buen
estado de preservacidn, recuperado en los mismos niveles y
unidad litoestratigrafica que los ejemplares de tortugas te-
rrestres gigantes, mencionados anteriormente (Fig. 1). Este
material estd representado por parte del caparazén dorsal,
el plastrén, cinturas escapulares y algunos elementos del es-
queleto apendicular. En este marco, este estudio tiene como
objetivo principal la descripcién y nominacién de una nueva
especie referida al género Chelonoidis, y efectuar un andlisis
de sus relaciones filogenéticas ampliando el conocimiento de
las tortugas terrestres gigantes continentales de América del

Sur del género Chelonoidis.
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MARCO GEOLOGICO, CRONOLOGIAY
PALEOAMBIENTE

En la Republica Argentina, la Provincia de Corrientes,
se encuentra en la regién Mesopotdmica (delimitada por los
rios Parand y Uruguay) que incluye también a las provincias
de Misiones y Entre Rios (Iriondo, 2010).

De acuerdo a Iriondo (2010), la regién Mesopotdmica
posee dieciocho formaciones cenozoicas, de las cuales dos se
extienden por la Provincia de Corrientes. Estas son la For-
macién Ituzaingé (Mioceno tardio hasta el Plioceno tardio,
¢. 7-2 Ma) y la Formacién Toropi/ Yupoi del Pleistoceno
tardio (c. 58-22 ka) (Fig. 1.2).

Los estudios geoldgicos en afloramientos pleistocenos
de esta provincia fueron realizados inicialmente por Herbst
(1971) e Iriondo (1973). Posteriormente fueron re- estu-
diados por Herbst y Alvarez (1974), Herbst y Santa Cruz
(1985), Iriondo y Krosling (2008) e Iriondo (2010). Para la
elaboracién de la columna litoestratigrdfica, se tomaron los
trabajos descriptivos de Herbst (1971) e Iriondo (1973), y
los criterios de Iriondo (2010) para la denominacién de las
unidades litoestratigraficas (Fig. 2).

Herbst (1971) realizé una descripcién mineralédgica de
las arenas que se encuentran por encima de la Formacién
Ituzaingd, denomindndolas Formacién Yupof, a la que la di-
vidié en dos miembros, uno inferior y otro superior. Esta
propuesta fue posteriormente avalada por Iriondo (1973),
que a partir del andlisis del contenido de cuarzo, destacé que
ambos miembros presentaban el mismo contenido y asocia-
cién mineral.

En este sentido, Herbst (1971) caracteriza el miembro
inferior por su contenido de arenas duras de colores gris
amarillento a verdoso, dispuestas en bancos a veces estrati-
ficados. Este miembro esta separado del miembro superior
por una superficie de arena muy endurecida, denominada
“costra’, aunque este autor aclara que no contiene carbonato
de calcio. El miembro superior se caracteriza por estar con-
formado por sedimentitas menos consolidadas, con mayor
variedad litolégica y de colores, desde rosado a rojo llegan-
do a diferenciarse en algunas zonas dos secciones, donde la
superior es mds oscura. Este miembro tiende lateralmente a
acufarse, desapareciendo la denominada “costra’.

Con el estudio de los mamiferos fésiles exhumados de la
Formacién Yupof (sensu Herbst, 1971) realizado por Alvarez
(1974), Herbst y Alvarez (1974) propusieron dos unidades
litoestratigréficas. En este esquema, el miembro inferior pasé
a denominarse Formacién Toropi y el miembro superior,

Formaci6n Yupof. Para estos autores, la Formacién Toropi se
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Figura 1. 1. Mapa geogréfico de la Provincia de Corrientes, Argentina, la flecha gris indica la localidad fosilifera. 2. Sitio del hallazgo de Ch. lutzae

sp. nov.
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caracterizaba por la presencia de mamiferos propios del Piso/
Edad Ensenadense, Pleistoceno temprano [e.g., Scelidodon
sp. y Theriodictis sp. (c. 78 ka)], en tanto que en la Formacién
Yupoi lo estd por la presencia de mamiferos restringidos al
Piso/ Edad Lujanense, Pleistoceno tardio [e.g., Megatherium
sp., Euphractus sp. y Equus sp. (c. 12,6 ka)].

Actualmente, una serie de dataciones OSL (oprically sti-
mulated luminescence) indica que ambas unidades correspon-
den en realidad al Pleistoceno tardio (c. 58-22 ka) (Ton-
ni, 2009). Por otra parte, desde una perspectiva geoldgica,
Iriondo y Kréling (2008) e Iriondo (2010) sostuvieron que
estas dos unidades litoestratigraficas, corresponden en reali-
dad a una sola, denomindndola Formacién Toropi/ Yupoi.

En un contexto paleoambiental, Iriondo (2010) postuld
que durante el Pleistoceno tardio/ Lujanense los depésitos
de la Formacién Toropi/ Yupoi se originaron por la acumu-
lacién de sedimentos en fajas abandonadas del rio Parand
bajo condiciones ambientales himedas. También se han rea-
lizado inferencias paleoambientales de la seccién superior del
miembro inferior de la Formacién Toropi/ Yupoi, a partir de
mamiferos, serpientes y de andlisis fitoliticos (Scillato Yané ez
al., 1998; Carlini ez al., 2008; Albino y Carlini, 2008; Erra
et al., 2013). Es de la seccién superior del miembro inferior
de la Formacién Toropi/ Yupo{ donde fueron exhumados los
restos de Testudinidae asignados a cf. Chelonoidis (Alvarez en
Broin y de la Fuente, 1993; Noriega ez al., 2000) y el nuevo
ejemplar (CTES-PZ 7391) de la presente contribucién (Figs.
1.2; 2). De esta misma unidad litoestratigdfica se ha exhu-
mado otro grupo de vertebrados fésiles caracterizado por la
presencia de una aparente “mezcla” de taxones pampeanos y
patagénicos (e.g., Xenarthra: Neosclerocalyptus sp., Glyptodon
cf. reticulatus, Pampatherium typum; Rodentia: Dolichotis
sp., Galea sp.; Artiodactyla: Morenelaphus lujanensis, Hippo-
camelus sulcatus), con otros de afinidades intertropicales (e.g.,
Mamalia: Xenarthra: Holmesina paulacoutoi; Proboscidea:
Stegomastodon waringi; Perissodactyla: Tapirus sp.; Reptilia:
Serpentes, Boidae: Boa constrictor) (Scillato Yané ez al., 1998;
Albino y Carlini, 2008; Carlini ez 4/., 2008; Francia ez al.,
2009; Alcaraz, 2010).

La presencia de esta aparente mezcla de taxones con dife-
rentes requerimientos ecoldgicos puede deberse a que la Re-
gién Mesopotdmica pudo haber estado alternativamente mds
vinculada con la Regién Chaco-Pampeana durante los pulsos
frios y 4ridos, y con el sur de Brasil durante los pulsos mds
cdlidos y hiimedos (Carlini ez al., 2008; Albino y Carlini,
2007). Segin Tonni (2009) los pulsos frios/ dridos y cdlidos/

himedos fueron caracteristicos del OIS 3 (estadio isotépico
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3 del oxigeno) (c. 58-22 ka) correlacionable cronoldgica-
mente con la Formacién Toropi/Yupoi (c. 58-22 ka). Una
serie de andlisis fitoliticos realizados por Erra ez al. (2013)
en la Formacién Toropi/ Yupofi apoyan esta hip6tesis, ya que
muestran una asociacién fitolitica de plantas graminoideas:

Pooideae (C3, de dreas templadas), Chloridoideae (C4, de
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climas frios y dridos) y Panicoideae (C3-C4, de climas tropi-

cales o subtropicales y regiones frias).

MATERIALES Y METODOS

El material estudiado corresponde al holotipo CTES-PZ
7391, depositado en la coleccién paleontoldgica de la Facul-
tad de Ciencias Exactas, Naturales y Agrimensura (FaCE-
NA), Universidad Nacional del Nordeste (UNNE) y Centro
de Ecologia Aplicada del Litoral (CECOAL-CONICET), en
la Provincia de Corrientes, Argentina. Este fue comparado
con otros ejemplares de tortugas terrestres gigantes extintas
[cf. Chelonoidis (Noriega et al., 2000), ?Ch. gallardoi, 2Ch.
australis (de la Fuente, 1997a)] y otros ejemplares de espe-
cies actuales [Ch. chilensis, Ch. petersi, Ch. carbonaria, Ch.
denticulata y Ch. nigra (e.g., subespecies Ch. nigra abingdo-
ni'y Ch. nigra vicina)] depositados en distintas colecciones
particulares, Museos de Ciencias Naturales y Universidades
Nacionales (Apéndice 1, informacién suplementaria online).
Se siguié la terminologia anatémica del caparazén propuesta
por Zangerl (1969).

En la realizacién del andlisis filogenético se tomé como
base la matriz de de la Fuente (1994). Esta matriz fue modi-
ficada y ampliada adiciondndose nuevos taxones y caracteres.
La matriz resultante estd compuesta por 11 taxones (Apén-
dices 2 y 3, inf. sup. online) y 30 caracteres (Apéndice 3, inf.
sup. online), incluyendo un tax6én [Geochelone sulcata (Mi-
ller, 1779)] como el grupo externo (out group) y 10 taxones
como grupo de estudio (in group). Incluimos a G. sulcata
como grupo externo, en concordancia con la hipétesis sobre
el origen biogeogréfico africano de los testudinidos sudame-
ricanos, sugerido por de la Fuente (1988, 1994, 1997b). Tal
postulado es apoyado por andlisis filogenéticos moleculares,
cuyos resultados respaldan la monofilia de Chelonoidis y su
relacién estrecha con taxones africanos tales como Geochelo-
ne Fitzinger (1835) y Kinixys Bell (Le ez al., 2006).

El grupo interno esta formado por especies actuales (Ch.
chilensis, Ch. petersi, Ch. nigra vicina, Ch. nigra abingdoni,
Ch. carbonaria y Ch. denticulata) y extintas gigantes (2Ch.
gallardoi, ? Ch. australis y Ch. lutzae sp. nov.), extintas peque-
fas (Ch. gringorum y Ch. hesterna) junto con un ejemplar
innominado del género Chelonoidis (YPFB PAL 0932).

En esta contribucién se incorporan a la matriz las tortu-
gas terrestres gigantes continentales extintas de América del
Sur y también una especie actual pequefia, Ch. petersi, ya que
no han sido incorporadas en anilisis cladisticos previos. En
el caso particular de Ch. petersi, si bien algunos autores la

consideran sinénimo de Ch. chilensis (e.g., Williams, 1960;

Crumly, 1982; Pritchard y Trebbau, 1984; Caccone ez al.,
1999; Le et al., 2006, entre otros), tales consideraciones no
incluyen nuevos andlisis morfolégicos del holotipo. Por este
motivo se sigue a Ferndndez (1988), quien valida a Ch. pe-
tersi por medio del estudio del holotipo y del andlisis de las
variaciones morfoldgicas de las “tortugas chaquefias”.

De la matriz utilizada por de la Fuente (1994), se conser-
varon sin modificaciones los caracteres 1, 3, 5, 6, 8, 13, 16,
21, 24 y 29; y se modificaron los caracteres 2, 4, 7, 9, 21,
22y 26 (Apéndice 3, inf. sup. online). Del cardcter 2 (cresta
maxilar-premaxilar sobre la superficie triturante) incorpora-
mos el estado: sin cresta (2). En el cardcter 4 (fenestra postd-
tica), se incorporan los estados, oculta en vista posterior (0);
visible en vista posterior (1). En el cardcter 7 (exageracién de
las protecciones cérneas y osteodermos en antebrazo, muslo
y talén), se especifica en qué parte de la anatomia de Che-
lonoidis se encuentran las exageraciones de las protecciones
cérneas (antebrazo, muslo y talén). En el cardcter 9 (forma
y contorno del caparazén) se incorporan los estados: domo
elongado (1) y silla de montar (3). En el cardcter 21 (por-
cién distal de los escudos pectorales), se modifica el estado
(1) ensanchados en sentido antero-posterior. En el cardcter
22 (posicién del surco hiimero-pectoral con respecto al en-
toplastrén), se incorpora el estado, contacta o cruza el en-
toplastrén (0). En el cardcter 26 (escotadura femoro-anal),
se incorporan los estados, bien marcada (0) y ligeramente
insinuada o ausente (1) (Apéndice 3, inf. sup. online).

A partir de los trabajos descriptivos de Loveridge y Wi-
lliams, (1957), Auffenberg (1969) y Cabrera (1998), se to-
maron las sinapomorfias del género Chelonoidis como de los
grupos chilensis y carbonaria para elaborar los caracteres 0,
14, 15, 19, 23, 27, 28 (superficie dorsal del crdneo en vista
lateral, marginal 1, presencia o ausencia del escudo cervical,
16bulo plastral posterior, escudo inguinal, expansién del lado
proximal y distal del himero y curvatura de la didfisis del
hdmero) (Apéndice 3, inf. sup. online). En esta contribu-
cién, en base a las observaciones en el holotipo CTES-PZ
7391 y otros ¢jemplares de estudio (Apéndice 1, inf. sup.
online) se incorporaron los caracteres 10, 11, 12, 17, 18,
20 y 25 [lados del caparazén, placas periféricas del margen
anterior del caparazén dorsal, margenes laterales de la placas
periféricas, proyecciones epiplastrales, forma y dimensiones
del entoplastron, proyecciones xifiplastrales y posicién del
surco femoro-anal (Apéndice 3, inf. sup. online)].

El andlisis filogenético se realizé usando el programa
TNT, basado en el criterio de mdxima parsimonia (Golo-

boff et al., 2008). Los caracteres multiestados fueron tratados
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como desordenados. Los drboles mds parsimoniosos fueron
hallados usando busquedas heuristicas Tree-Bisection-Re-
connection (TBR). Si varios drboles mds parsimoniosos fue-
ron encontrados, se calculé un consenso estricto. El soporte
de las ramas fue calculado usando el soporte de Bremer.
Abreviaturas institucionales. AMNH, American Museum
of Natural History, Nueva York, Estados Unidos; CTES-
PZ, Paleozoologia Corrientes, Facultad de Ciencias Exac-
tas, Naturales y Agrimensura, Universidad Nacional del
Nordeste, Corrientes, Argentina; MACN, Museo Argenti-
no de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia’, Buenos
Aires, Argentina; MHNSR, Museo de Historia Natural de
San Rafael, Mendoza, Argentina; MLP, Museo de La Plata,
Buenos Aires, Argentina; MPEF-PV, Musco Paleontolégico
“Egidio Feruglio”, Chubut, Argentina; PC.H.P, Peter C. H.
Pritchard, Florida, Estados Unidos; YPFB-PAL, Yacimientos
petroliferos bolivianos-Paleontologfa, coleccién particular
del Dr. Gustavo Sanjinés, Quebrada del Saguayo, Bolivia.
Abreviaturas anatémicas. Caparazén y plastron. Escudos:
ab, abdominal; an, anal; cerv, cervical; f, femoral; g, gular;
h, humeral; m, marginal; p, pectoral; pl, pleural; sc, supra-
caudal; v, vertebrales. Placas: C, costal; En, entoplastrén; Ep,
epiplastrén; Ho, hioplastrén; Hp, hipoplastrén; N, neural;
NU, nucal; P, periférica; PA, pilares axilares; PI, pilares in-
guinales; PY, pigal; Xi, xifiplastrén. Marcas de musculatura
en el plastron: m.m.pec., marcas de musculatura pectoral;
m.m.pel., marcas de musculatura pélvica. Cintura: cawv.
gle., cavidad glenoidea; cor., coracoides; esc. der., escipula
derecha; esc. izq., escdpula izquierda; pro. esc., proyeccién
escapular. Esqueleto apendicular: cab. hu., cabeza hiimeral;
cab. fe., cabeza femoral; dia., didfisis; fo. intertro., fosa in-
tertrocantérica; hu., hiimero; proc. med., proceso medial;
proc. lat., proceso lateral; surc. epi., surco epifisiario; tro.

ma., trocanter mayor; tro. me., trocdnter menor.

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA
Orden TesTUDINES BATScH, 1788
Familia TESTUDINIDAE BaTscH, 1788

Género Chelonoidis Fitzinger, 1835
Especie tipo. Iéstudo carbonaria Spix, 1824. Por designacion original.

Chelonoidis lutzae sp. nov.

Figuras 3, 4, 5, inf. sup. online
Derivacién del nombre. En honor a la Dra. Alicia Isabel
Lutz, paleontbloga y profesora de la Cdtedra de Paleontolo-

gia en la Facultad de Ciencias Exactas, Naturales y Agrimen-
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sura (FAaCENA-UNNE), por su contribucién al desarrollo
de la Paleontologfa en el Nordeste Argentino.

Holotipo. CTES-PZ 7391, caparazén dorsal y plastrén, es-
cdpula derecha e izquierda, coracoides derecho, ambos hu-
meros y fémures de un individuo subadulto (Figs. 3, 4 y 5).

Procedencia geogrdfica. Los materiales provienen del Arroyo
Toropi, 10 km al sur de la localidad de Bella Vista, Provincia
de Corrientes, Argentina (28°31720,24”5-59°0334,91"0;
58 msm) (Fig. 1).

Procedencia estratigrdfica. Seccién superior del miembro
inferior de la Formacién Toropi/ Yupofi (Pleistoceno tardio,
c. 58-22ka) (Figs. 1.2; 2).

Diagnosis. Tortuga terrestre gigante continental del géne-
ro Chelonoidis, con mdrgenes laterales que no son paralelos,
como resultado de la proyeccién de las placas periféricas de
los mdrgenes anteriores y posteriores libres del caparazén
dorsal. Posee los mdrgenes laterales lobulados en las placas
periféricas articuladas al plastron. Depresién proximal muy
marcada con forma subeliptica sobre las placas periféricas 111
a ambos lados del caparazén dorsal. Entoplastrén subrom-
boidal amplio, con proyeccién distal que cruza completa-
mente el escudo pectoral. Difiere de Ch. chilensis, Ch. petersi,
Ch. nigra'y Ch. gringorum porque posee el 16bulo posterior
del plastrén més estrecho que el anterior y el hiimero con
una mayor curvatura en la didfisis. A su vez, difiere de Ch.
nigra porque el caparazén es de mayor espesor, los 16bulos
plastrales son mds alargados y por el mayor espesor de las
proyecciones epiplastrales. Difiere de Ch. carbonaria y Ch.
denticulata porque el caparazdn tiene forma oval, y el hime-
ro con extremo anterior expandido. Difiere de ?Ch. gallardoi
por las proyecciones epiplastrales y xifiplastrales menos desa-
rrolladas, asi como por la ausencia de tumefacciones anales
en ejemplares machos. Finalmente, se diferencia de ?Ch. aus-
tralis por los mdrgenes lobulados de las placas periféricas del
puente y por la forma del entoplastron.

Diagnosis. Giant continental tortoise of the genus Chelonoi-
dis. Lateral margins not parallel, as a consequence of the projec-
tion of the external plates of the anterior and posterior margins of
the carapace; free lateral margins of dorsal and peripheral plates
of bridges lobed. Proximal depression very marked, with a clear
subeliptical shape on the III peripheral plates in both sides of
the dorsal carapace. It shows a wide subromboidal entoplastron
with a distal projection that completely crosses the pectoral sca-
le. Chelonoidis lutzae sp. nov. differs from Ch. chilensis, Ch.
petersi, Ch. nigra and Ch. gringorum because the posterior
lobe of the plastron is narrower than the plastral anterior lobe,

and the humerus presents a greater curvature in the diaphysis.
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In turn, it differs from Ch. nigra because the shell is thicker, the
plastral lobes are more elongated and it shows thicker epiplastral
projections than those observed in Ch. nigra. It differs from Ch.
denticulata and Ch. carbonaria because the carapace is oval in
shape, and the humerus shows its anterior end clearly expanded.
It differs from ?Ch. gallardoi by a lesser development of the xi-
Jfiplastral and epiplastral projections, as well as by the absence
in male specimens of anal swelling. Finally, it differs from ?Ch.

australis by lobed margins on the peripheral plates of the bridge
and because of the shape of entoplastron.

DESCRIPCION

Caparazoén. El contorno general del caparazén del holotipo
CTES-PZ 7391, es oval elongado y, como en otros testudi-
nidos, estd articulado por sutura con el plastrén mediante

los pilares axilares e inguinales del puente (Figs. 3, 4 e inf.
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Figura 3. Ch. lutzae sp. nov. (CTES-PZ 7391 holotipo. 1, Vista dorsal del caparazdn, con placas costales y neurales desarticuladas, izquierda; vista
dorsal del caparazoén sin dichas placas desarticuladas y con los margenes libre de yeso, centro; esquema del caparazén en vista dorsal, derecha.
Las flechas grises indican depresiones simétricas subelipticas. Escala= 150 mm. 2, Giba neural, arriba, vista dorsal, izquierda, vista ventral, derecha;
giba costal, abajo, vista dorsal, izquierda y derecha abajo, vista ventral, izquierda arriba. Escala= 20 mm. 3, Fragmento de placa costal con lineas de
crecimiento. En el esquema, las lineas grises indican las lineas de crecimiento. Escala= 30 mm. 4, Vista lateral derecha del caparazén, mejor preser-
vado, la flecha indica la depresién simétrica subeliptica fragmentada. Escala= 150 mm. 5, Vista lateral izquierda del caparazén. Escala= 150 mm. En
todos los esquemas se indican solamente las placas periféricas y marginales preservadas. Las lineas gruesas indican elementos del caparazén y las
finas del plastron. Lineas en zigzag indican suturas (entre placas), lineas rectas indican surcos (entre escudos). Escudos: m, marginal; pl, pleural; sc,
supracaudal; v, vertebrales. Placas: C, costal; P, periférica; PY, pigal.
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sup. online). Aunque las placas costales y neurales del capa-
razén en vista dorsal han colapsado sobre el plastrén (Fig.
3.1 e inf. sup. online) es posible inferir, por la pendiente de
las placas periféricas preservadas en posicion en el holotipo,
que la forma general del caparazén de este nuevo taxén es
en “domo”, como lo observado en los taxones vivientes Ch.
chilensis, Ch. petersi y algunas subespecies de Ch. nigra (Ch.
nigra chathamensis, Ch. nigra porteri, Ch. nigra vicina), y di-
firiendo marcadamente del caparazén con forma cilindroide
de Ch. carbonaria, Ch. denticulatay Ch. hesterna. En Ch. lut-
zae sp. nov. la relacién longitud/ ancho del caparazén es de
1,3, coincidente con el indicado para la especie Ch. chilensis
por Auffenberg (1971) (ver Tab. 1). Chelonoidis lutzae sp.
nov. exhibe depresiones simétricas subelipticas muy marca-
das a nivel del lado proximal de la periférica III, condicién
no observada en otros Testudinidae sudamericanos, porque
exhiben superficie lisa en la periférica III (Fig. 3.4, 5 e inf.

sup. online). Dado que sdlo posee preservado el extremo dis-

tal izquierdo de una placa nucal, no es posible observar si un
escudo cervical estaba presente o ausente (Fig. 3.1 e inf. sup.
online). La preservacién de las placas neurales es mala y solo
se aprecian dos placas neurales de posicidon indeterminada
en la serie, una de ellas exhibe una ligera giba vertebral for-
mando un dngulo de 110° en sentido antero-posterior (Fig.
3.1, 2 e inf. sup. online). Las placas suprapigales estin muy
fragmentadas. La placa pigal es de forma trapezoidal (Fig.
3.1 e inf. sup. online).

Las placas costales tienen mala preservacién (Fig. 3.1, 2
e inf. sup. online). El méximo espesor de las placas costales
bien preservadas es de 21 mm. Las placas costales de ambos
lados se hallaron muy fragmentadas con pocos rasgos dis-
tintivos de mencidn, aunque en el lado derecho fue hallado
un fragmento en el que se conservan marcadas las lineas de
crecimiento rectangulares, sugiriendo que este ejemplar re-
presenta un estadio subadulto (Fig. 3.1, 3 e inf. sup. online ).

Sobre una placa costal de posicién indeterminada se observa
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m. m. pel.

I6bulo posterior

prominencias
6seas redondeadas

Figura 4. Ch. lutzae sp. nov (CTES-PZ 7391 holotipo). 1, vista ventral y esquema del plastrdn; lineas en zigzag indican suturas (entre placas), lineas
rectas indican surcos (entre escudos). Escala= 150 mm. 2, vista visceral y esquema del plastron. La flecha gris indica el engrosamiento visceral de la
region lateral izquierda del xifiplastrén. Escala= 150 mm. Gris claro indica engrosamiento 6seo, y gris oscuro indica prominencias éseas redondea-
das. Escudos: ab, abdominal; an, anal; f, femoral; g, gular; h, humeral; m, marginal; p, pectoral. Placas: En, entoplastron; Ep, epiplastrén; Ho, hio-
plastron; Hp, hipoplastron; P, periférica; PA, pilares axilares; Pl, pilares inguinales; PY, pigal; Xi, xifiplastron. Marcas de musculatura en el plastrén:
m.m.pec., marcas de musculatura pectoral; m.m.pel., marcas de musculatura pélvica.
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un esbozo de giba costal de pendientes suaves (Fig. 3.2 e inf.
sup. online).

Como ocurre en todos los representantes de Testudini-
dae, el holotipo CTES-PZ 7391 posee 11 placas periféricas
y una placa pigal, asi{ como 11 escudos marginales, no dis-
tinguiéndose los surcos que delimitan al escudo supracaudal
(Fig. 3.1 e inf. sup. online). Todas las placas perisféricas pre-
servadas de la region anterior izquierda y parte de la regién
lateral derecha, son trapezoidales (Fig. 3.1, 4, 5 e inf. sup.
online). En la regién anterior izquierda del caparazén, se dis-
tinguen las placas periféricas I, Il y III que forman el margen
libre, alternan respectivamente con los escudos marginales
1, 2 y 3. Estas placas, son de mayores dimensiones que las
restantes. Las periféricas IV-VII forman parte del puente
plastral, cada placa posee mdrgenes laterales marcadamente
lobulados, condicién diferente a la observada en otros tes-
tudinidos sudamericanos (Fig. 3.1, 4, 5 e inf. sup. online).
Respecto a la periférica VIII, se preservo del lado derecho,
presentando una concavidad a nivel del surco de la marginal
8. En el margen posterior libre del caparazén dorsal se distin-
guen las placas periféricas X, XI y una pigal trapezoidal. La
placa pigal es mds larga que ancha y convexa con borde libre
redondeado y dirigido centralmente (Fig. 3.1 e inf. sup. on-
line). Siguiendo un orden de mayor a menor en cuanto a su
espesor, la pigal tiene el mayor espesor, luego siguen las peri-
féricas del margen posterior, margen anterior del caparazén
dorsal y las placas costales (Tab. 2). Las periféricas X y XI se
proyectan posteriormente a la placa pigal, aunque en menor
medida que lo observado en ?Ch. gallardoi (de la Fuente,
1997a, fig. 9) conformando un margen lobulado (Fig. 3.1 e
inf. sup. online).

Los escudos cérneos estan pobremente preservados sobre
la superficie dorsal del caparazén. Adn asi, se observan gran
parte de los de los 11 marginales a cada lado.

Los escudos marginales 1 y 2, mejor reconocidos en el
lado izquierdo, tienen forma trapezoidal. Los marginales 3,
4, 5y 6 son pobremente reconocidos, atin asi se puede des-
cribir la forma que es subrectangular. La superficie ocupada
por cada uno de estos escudos es mayor que la ocupada por

el tercer marginal. Del lado derecho se distinguen mejor los

TaBLa 1. Relaciones entre las dimensiones de las placas del plastron y
del caparazon de Ch. lutzae sp. nov.

Relacion entre la longitud y espesor del borde epiplastral 1,3
Relacidn entre el ancho y la profundidad de la escotadura anal 1,8

Relacidn entre el ancho basal y espesor del xifiplastron 0,7

escudos marginales 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10 y 11 los cuales tie-
nen forma subrectangular (Fig. 3.1, 4). Del lado izquierdo
se preservaron las marginales 2, 3, 4, 5y 6 (Fig. 3.1, 5 e inf.
sup. online).
Plastrén. El plastrén es longitudinalmente més corto que
el caparazon, con su mdxima anchura a nivel de las placas
hio-hipoplastrales. Se preservé completo, articulado con el
caparazén mediante los puentes. Estos puentes conservaron
los pilares axilares e inguinales (Fig. 4.1, 2 e inf. sup. online).
El plastrén posee el l6bulo posterior mds estrecho que
el anterior (Fig. 4.1, 2 ¢ inf. sup. online), condicién obser-
vada en ?Ch. gallardoi asi como en las especies actuales Ch.
denticulata y Ch. carbonaria. Los epiplastrones son grandes,
como en la mayoria de las especies de Chelonoidis, con una
leve proyeccién epiplastral ligeramente bifurcada en el mar-
gen anterior de la regién cubierta por los escudos gulares.
En la regién proximal de cada hemiproyeccién epiplastral
del 16bulo presenta una pequefia muesca lateral en V. Estos
epiplastrones rodean anterolateralmente a un entoplastron
de forma subromboidal, amplio proximalmente, con lados
antero-laterales redondeados. Esta placa proximalmente
atraviesa levemente los surcos gulo-htimeral, y distalmente
posee una proyeccidon que atraviesa el surco de los escudos
pectorales (Fig. 4.1 e inf. sup. online), condicién no observa-
da en ningtn otro testudinido conocido. La relacién entre la
longitud y espesor del borde epiplastral (Tab. 1), se encuen-
tra en el rango de las especies actuales del grupo carbonaria
Auffenberg (1971). En linea media, cada hemi-hioplastrén
es mds ancho que largo (220 mm de ancho y 120 mm de
longitud) y en plano sagital son longitudinalmente de meno-
res dimensiones que los hipoplastrones, esto se debe a la pro-
yeccién distal del entoplastron. Los hioplastrones estdn sutu-
rados a los bordes postero-laterales del entoplastron y de los
epiplatrones. Estos constituyen menos de la mitad anterior
del puente y se contactan con la superficie visceral de la placa
periférica IV mediante los pilares axilares. En vista visceral, se
observa que los pilares axilares son de longitud y ancho ma-
yor que los correspondientes a los pilares inguinales (Tab. 2).
Los escudos axilares e inguinales no se preservaron en vista
ventral. En linea media, cada hemi-hipoplastron, es relativa-
mente mds largo que ancho (220 mm de ancho y 230 mm
de largo). Ademds, en superficie ocupada, son las placas plas-
trales mds grandes del conjunto. Se extienden lateralmente
para formar un poco mds de la mitad posterior del puente.
Mediante los pilares inguinales contactan con la superficie
visceral de la VIII periférica (Fig. 4.2 e inf. sup. online). Los

pilares inguinales, muy notorios en vista ventral y en vista
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TasLa 2. Medidas de las placas y escudos del caparazon dorsal, plastron y del esqueleto apendicular preservado de los ejemplares de CTES-PZ
7391 ( Ch. lutzae nov. sp.) y CTES-PZ 7101 (en mm).

Caparazon dorsal del ejemplar CTES-PZ 7391

Longitud recta del caparazdn dorsal 830
Anchura del caparazén dorsal 610
Altura mdxima del caparazén dorsal 200
Altura estimada de la placa pigal 128
Ancho dorsal estimado de la placa pigal 114
Espesor de las periféricas del margen anterior del caparazén dorsal 25
Espesor de las perifericas del margen posterior del caparazén dorsal 41
Espesor de las neurales preservadas Variade 14 a 33
Espesor de las costales izquierdas 21
Espesor de las costales derechas Varia de 20 a 54
Espesor de la pigal 54
Plastrén del ejemplar CTES-PZ 7391

Longitud del plastron 720
Longitud del I6bulo anterior del plastrén 160
Anchura del I6bulo anterior del plastron 359
Espesor del I6bulo anterior 26
Longitud del I6bulo posterior del plastron 210
Anchura del I6bulo posterior del plastrén 340
Espesor del I6bulo posterior izquierdo 26
Espesor del I6bulo posterior derecho 15
Longitud en linea media del epiplastrén 65
Espesor de la proyeccion epiplastral 34
Longitud en linea media del entoplastrén 161
Longitud en linea media del hioplastrén 120
Longitud en linea media del hipoplastrén 230
Longitud en linea media del xifiplastrén 144
Espesor del margen basal del xifiplastrén Izquierdo 42 derecho 24
Longitud del pilar axilar 100
Anchura del pilar axilar 55
Longitud del pilar inguinal 120
Anchura del pilar inguinal 25
Longitud en linea media de los gulares 65
Longitud en linea media de los humerales 144
Longitud en linea media de los pectorales 23
Longitud en linea media de los abdominales 276
Longitud en linea media de los fermorales 132
Longitud en linea media de los anales 80
Longitud de la muesca anal 80
Ancho de la muesca anal 110

Caparazon del ejemplar CTES-PZ 7101
Espesores de las costales derechas e izquierdas Variade 57 a 73

Espesores de las neurales Varia de 57 a 90
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visceral, tienen una longitud mayor que los pilares axilares
pero con un espesor menor (Fig. 4.1, 2 ¢ inf. sup. online).
La distancia axilo-inguinal es mayor que la longitud del 16-
bulo anterior y del posterior del plastrén respectivamente,
condicién generalizada en los testudinidos. Los xifiplastrones
estdn bien desarrollados, sin las tumefacciones anales en la
superficie ventral como las observadas en el holotipo de ?Ch.
gallardoi y en los machos de Ch. nigra. Se entiende por tu-
mefacciones a una serie de prominencias redondeadas a nivel
de los escudos anales sobre la superficie ventral del plastrén
(Van Denburgh, 1914; de la Fuente, 1997a). En vista visce-
ral del 16bulo plastral posterior, a nivel de la regién lateral del
drea cubierta por los escudos femorales, se observa una asi-
metria marcada en el ensanchamiento y el espesor entre los
rebordes de los mérgenes rectilineos izquierdos y derechos
(Fig. 4.2 e inf. sup. online). Un mayor grado de asimetria en-
tre este ensanchamiento y espesor se observa en los rebordes
cubiertos por los escudos anales. Adheridos a este reborde
xifiplastral izquierdo cubierto por el escudo anal, se observa
dos prominencias redondeadas (que puede ser interpretada
como una patologfa dsea) (Fig. 4.2 e inf. sup. online). Es por
este motivo que en esta regién anatomica, la relacién entre
el ancho basal y espesor del xifiplastron es de 0,7 (Tab. 1),
siendo notablemente diferente a las especies de los grupos
chilensis y carbonaria [Ch. chilensis 5,1; Ch. carbonaria 2,7;
Ch. denticulata 2,8 Auffenberg (1971)].

Los escudos gulares son subromboidales y pequefios,
como lo observado en Ch. denticulata, con un largo surco
intergular que contacta ambos escudos gulares en la linea
media. El surco gulo-humeral atraviesa el entoplastron.
Los escudos humerales tienen forma subrectangular con un
amplio contacto medial y bordes libres convexos. El surco
himero- pectoral, es recto en linea media y oblicuo en los
laterales, cercano al contacto con el puente. Los escudos
pectorales, los més cortos del conjunto, se estrechan hacia
la linea media y se ensanchan hacia los costados laterales del
plastrén; el contacto en la linea media de estos escudos atra-
viesa la regién distal de la proyeccion de la placa entoplastral.
Los escudos abdominales, con forma subrectangular, son los
escudos plastrales de mayor tamafio. Los escudos femorales
tienen forma de trapecio invertido con borde ligeramente
curvado. Los escudos anales son trapezoidales (Fig. 4.1 e inf.
sup. online).

Se midié la longitud en la linea media de los escudos
plastrales del holotipo y se obtuvo la siguiente férmula plas-
tral, Ab>Hu>Fe>An>G>Pe. Dicha férmula plastral es simi-

lar a la presente en Ch. denticulata. A su vez, la escotadura

anal estd muy bien marcada y con forma de V invertida. La
relacién entre el ancho y la profundidad de la escotadura
anal es 1,8. (Tab. 2). Este indice indica una escotadura muy
marcada en el holotipo de Ch. lutzae sp. nov. Diferencias
muy pronunciadas en la profundidad de la escotadura anal
se reconocen entre ejemplares machos y hembras adultos de
la especie actual Ch. chilensis, caracterizdindose las hembras
por una escotadura somera, mientras que esta es mds pro-
funda en los machos (de la Fuente, obs. pers.). En Ch. lutzae
sp. nov., la profunda escotadura anal junto con la superficie
plastral céncava, comprendida por los escudos pectorales,
humerales, abdominales, femorales y la regién anterior de los
escudos anales, indican que el holotipo representa un macho
(Fig. 4.1 e inf. sup. online).

Cintura escapular. Se han preservado ambas cinturas esca-
pulares (Fig. 5.1, 2 e inf. sup. online). De la escdpula iz-
quierda sdlo se preservé el proceso escapular y el acromion.
La escapula es alargada y presenta el extremo de la ldmina
deformado, simulando una bifurcacién del mismo. El acro-
mion se presenta erosionado en la base y es pequefio respecto
de la escdpula. No se conservd el coracoides. Esta escdpu-
la, a juzgar por el dngulo obtuso (120°) que formarian la
prolongacién escapular y el acromion, también del tamano
de la prolongacién escapular respecto del acromion, sugiere
la presencia de un caparazén dorsal con forma de domo de
altura considerable, como es tipico en gran parte de las espe-
cies de testudinidos [Depecker ez al., (2006) (Fig. 5.1 e inf.
sup. online)].

La cintura escapular derecha preservé los siguientes ele-
mentos: el coracoides, la base de la ldmina escapular y parte
de la base del acromion, distinguiéndose la cavidad glenoi-
dea entre estos elementos. Si bien el acromion se encuentra
fragmentado, la parte distal de la ldmina se encuentra leve-
mente expandida, condicién generalizada en los testudinidos
(Auffenberg, 1974). Del coracoides, solo se preservé la base
articular. En el holotipo de Ch. lutzae sp. nov. el coracoides
fue hallado articulado con el himero derecho (Fig. 5.2, 3 ¢
inf. sup. online).

Hiimero. En el holotipo CTES-PZ 7391, se preservaron en
buen estado los dos himeros, uno de ellos se encontrd arti-
culado con la cintura escapular (Fig. 5.4-5 e inf. sup. onli-
ne). En su extremo proximal el himero izquierdo conservd
los dos procesos, el lateral y el medial, y la cabeza humeral.
Los procesos lateral y medial, se observan en vista ventral y
la cabeza humeral se observa en vista dorsal. La region que
se corresponde con la fosa intertrocantérica, limitada por los

procesos lateral y medial, estd muy erosionada (Fig. 5.4 ¢ inf.
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sup. online). Se observa un surco epifisiaro cerca del extremo
del proceso medial (Fig. 5.4 e inf. sup. online). Entre la base
de la epifisis proximal y la cabeza humeral, se observa un
dngulo de 70°. La didfisis es elongada, muy grdcil, con una
pronunciada curvatura en vista lateral formando un 4ngulo
de 40° con el extremo distal del himero, el cual estd modera-
damente expandido (Fig. 5.5 e inf. sup. online).

Fémaur. El fémur derecho presenta buen estado de preserva-
cién, aunque al igual que los himeros, la epifisis distal se ha
erosionado (Fig. 5.6-7 e inf. sup. online). Presenta una cabe-
za femoral proporcionalmente més elevada y grande que los
demds procesos, con forma redondeada aplanada, y un tro-
cdnter mayor, redondeado dorsalmente aplanado proyectado
hacia el lateral derecho (Fig. 5.6 ¢ inf. sup. online). También
se observa un trocdnter menor aplanado y proyectado leve-
mente hacia el lateral izquierdo. Se reconoce una fosa inter-
trocantérica muy pronunciada entre la cabeza femoral y el
trocdnter mayor y un surco epifisiario en la base de la epifisis
proximal del fémur (Fig. 5.6-7 e inf. sup. online).

La diéfisis es proporcionalmente mds amplia en la region
superior, no tan elongada en comparacién al himero. La re-
gién distal de la didfisis no conserva las apéfisis articulares
de la epifisis que articula con la tibia y fibula (Fig. 5.7 ¢ inf.

sup. online).

Determinacion del holotipo CTES-PZ 7391 (Ch. lutzae
sp. nov.)

Diversos autores han propuesto una serie de sinapomor-
fias para la familia Testudinidae, a partir de caracteres del
crdneo, caparazdn, plastrén, costillas, cinturas y esqueleto
apendicular. Respecto de los caracteres craneales, los testudi-
nidos se caracterizan por la presencia de un techo craneano
fuertemente emarginado, presencia de una escotadura esta-
pedial cerrada, presencia de un paladar céncavo, fisura et-
moidal amplia (Crumly, 1982; Pritchard y Trebbau, 1984).
El caparazén se caracteriza por ser abovedado y tiene como
regla general, una serie neural con alternancia de octogo-
nales y tetragonales (a excepcién de las neurales proxima-
les) y costales II, IV y VI estrechas (Auffenberg, 1974). El
plastrén posee ocho escudos (gulares, humerales, axilares,

pectorales, abdominales, femorales, inguinales y anales) de

los cuales dos son los mds pequefios del conjunto (axilares
e inguinales), los epiplastrones son mds espesos que en los
Emydidae, considerados grupo hermano de Testudinidae
(Auffenberg, 1974; Pritchard y Trebbau, 1984; Joyce ez 4l.,
2004). Las costillas poseen cabezas y extremos distales redu-
cidos (Auffenberg, 1974; Crumly, 1984). Las cinturas esca-
pulares poseen la prolongacién escapular alargada (asociado
a un caparazén en forma de domo) y el coracoides pequefio
respecto de ésta, también el coracoides posee una expansién
en el extremo medial, formando un dngulo obtuso con el
acromion (Auffenberg 1974; Crumly, 1984; Depecker et al.,
2006). Finalmente, el esqueleto apendicular presenta proce-
sos radial y cubital centralmente torcidos con presencia de
un pequefio dngulo; el fémur posee una cresta recta, forma-
da por la unién de ambos trocdnteres y también posee una
fosa intertrocantérica; el autopodio posee la fusién de huesos
carpales y la reduccién de los digitos en dos o tres falanges
(Auffenberg, 1974; Crumly, 1984).

Loveridge y Williams, (1957) consideraron a Chelonoidis
como subgénero del género Geochelone, cuya sinapomorfia
es la ausencia de escudos cervicales. Sin embargo, para Bour
(1980) la ausencia de escudos cervicales es un cardcter poco
consistente, dado que este cardcter fue adquirido en Zeszu-
do (Linnaeus, 1758), Dipsochelys (Bour, 1982), Indotestudo
(Lindholm, 1929) y Kinixys (Gray, 1831). En este sentido,
Bour (1980) elev6 a Chelonoidis a la categoria de género y lo
caracterizé por las siguientes sinapomorfias: 1) hundimiento
de la apertura nervi glossopharyngii en la fenestra postética,
2) reduccién anterior de la cresta dentaria interna, 3) alar-
gamiento de la porcién distal de los pectorales, 4) pérdida
de los espolones cérneos aislados. Ademds, Cabrera (1998,
pdg. 32) distinguié al género Chelonoidis por los siguientes
caracteres: “tortugas terrestres, con caparazén generalmente
globoso y alto; sin escudo cervical; supracaudal indivisa; es-
cudos pectorales mucho mds cortos hacia el plano sagital del
cuerpo que en proximidad de los marginales; cresta dentaria
interna reducida hacia anterior; con distribucién exclusiva-
mente Neotropical”.

Sin embargo, el cardcter diagnéstico del alargamiento
de la porcién distal de los escudos pectorales del género

Chelonoidis propuesto por Bour (1984), también se observa

Figura 5. Ch. lutzae sp. nov (CTES-PZ 7391 holotipo). 1, cintura escapular izquierda en vista lateral. Escala= 10 mm. 2, Cintura escapular derecha
en vista lateral. Escala= 10 mm. 3, Esquema de los elementos de la cintura hallados. Gris claro, representa cintura escapular derecha y gris oscuro,
cintura escapular izquierda. 4, Vista proximal del humero izquierdo. Escala= 10 mm. 5, Vista lateral del himero izquierdo. 6, Vista proximal del
fémur derecho. Escala= 10 mm. 7, Vista lateral del fémur derecho. Cintura: cav. gle., cavidad glenoidea; cor., coracoides; esc. der., escapula dere-
cha, esc. izq., escépula izquierda; pro. esc., proyeccion escapular. Esqueleto apendicular: cab. hu., cabeza himeral; cab. fe., cabeza femoral; dia.,
diafisis; fo. intertro., fosa intertrocantérica; hu., himero; proc. med., proceso medial; proc. lat., proceso lateral; surc. epi., surco epifisiario; tro.

ma., trocanter mayor; tro. me., trocanter menor.
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en las especies actuales Zestudo hermani (Gmelin, 1789) y
Testudo graeca (Linnaeus, 1758). El ensanchamiento de la
porcion distal (lateral) de los escudos pectorales es anterior
en Testudo hermani y posterior en Testudo graeca. Lo que
observamos, es que el género Chelonoidis difiere de estos
dos géneros y especies, porque el ensanchamiento distal de
los escudos pectorales es anterior y posterior. Por otro lado,
el cardcter diagndstico de los escudos pectorales mucho mds
cortos hacia el plano sagital del cuerpo que en proximidad
de los marginales propuesto por Cabrera (1998), también
estd presente en otras especies actuales y extintastales como
Testudo graeca, Testudo hermanni'y Paleotestudo canetotiana
(Lartet, 1851), entre otros. De esta manera proponemos
que el cardcter diagnéstico de los escudos pectorales del gé-
nero Chelonoidis, estd caracterizado por ser muy estrechos
en la linea media y expandida hacia los marginales, en sen-
tido antero-posterior.

Existen diferencias entre las tortugas terrestres gigantes
continentales (?Ch. gallardoi, ?Ch. australis y Ch. lutzae sp.
nov.) e insulares (Ch. nigra). En la actualidad, Ch. nigra es
una especie de tortuga terrestre de mayores dimensiones res-
pecto de las continentales (Ch. chilensis, Ch. petersi, Ch. car-
bonaria y Ch. denticulata) que habita exclusivamente en las
islas Galdpagos. Estas tortugas gigantes insulares son deno-
minadas por Pritchard y Trebbau (1984) “thin shelled giant
tortoises”. Como han mencionado Bour (1984) y Pritchard
y Trebbau (1984), el gran tamafio del caparazén, asociado
a otros rasgos morfolégicos propios de estas tortugas, estd
vinculado a fenémenos de insularidad. Entre éstos se men-
cionan ciertos rasgos que indican la tendencia hacia la re-
duccidén de los elementos dseos del caparazén: placas Gseas
de poco espesor, reduccién del plastrén, agrandamiento de
las aperturas del caparazon y la falta de espesamiento de la
proyeccién epiplastral. Todas estas modificaciones son pro-
ducidas en ausencia de predadores en las islas (Bour, 1987,
2003). Por el contrario, Caccone et al., (1999) propusieron
que el gigantismo de las tortugas Galdpagos se originé como
una preadaptacién (exaptacién) mds que una tendencia evo-
lutiva estimulada por ambientes insulares carentes de pre-
dadores. A diferencia de estas formas gigantescas insulares,
Pritchard y Trebbau (1984) incluyeron entre las “thick shelled
giant tortoise”, a todas las tortugas terrestres continentales
con caparazones de hasta 120 cm de longitud, placas dseas
de mayor espesor, reduccién de la apertura del caparazén y
con engrosamientos en las proyecciones epiplastrales.

Indudablemente el holotipo CTES-PZ 7391, puede ser

atribuido a la familia Testudinidae por la presencia de cier-

tas caracteristicas tales como: caparazén abovedado, plastrén
con ochos escudos (gulares, humerales, pectorales, abdo-
minales, femorales, anales y los escudos de menor tamafno
como los axilares e inguinales), con epiplastrones gruesos,
tuberosidades del hiimero préximas y fosa trocantérica del
fémur restringida por la unién de los trocénteres; prolonga-
cién escapular alargada (asociado a un caparazén en forma
de domo) con coracoides pequefio respecto de ésta; a pesar
de que el coracoides estd parcialmente preservado, en sus
extremos distales puede inferirse una expansion, condicién
generalizada en la familia de tortugas terrestres Testudinidae
(Loveridge y Williams, 1957; Auffenberg, 1974; Cabrera,
1998; Depecker ez al., 2006).

El mayor espesor del caparazén del holotipo CTES-PZ
7391, similar a ?Ch. australis (de la Fuente, 1997a) permite
referirlo a las “thick shelled giant tortoise” sensu Pritchard y
Trebbau (1984). Si bien la longitud recta lineal de los capa-
razones de estas tortugas gigantes continentales extintas no
alcanzan los 120 cm (holotipo CTES-PZ 7391, 83 cm; ?Ch.
australis 95 cm y 2 Ch. gallardoi 98 cm) pueden ser incluidos
en la categorfa mencionada, porque estas especies estdn re-
presentados por holotipos en estadios subadultos y adultos.
A su vez, la condicién de los escudos pectorales (muy es-
trechos en la linea media y expandida hacia los marginales,
en sentido antero-posterior) permite asignar este holotipo
(CTES-PZ 7391) al género Chelonoidis. Chelonoidis lutzae
sp. nov. presenta una conjuncién de caracteres que hace po-
sible reconocerla como una entidad especifica diferente de
las restantes especies atribuidas al género Chelonoidis (ver

diagnosis).

Relaciones filogenéticas

El andlisis filogenético dio como resultado 4 4rboles
igualmente parsimoniosos de 41 pasos (Cl= 0,805, Rl=
0,8206).

Respecto de los nombres asignados a los nodos, solamen-
te el nodo 16 posee nombre formal que corresponde al gé-
nero Chelonoidis. Los nombres asignados a los nodos 14, 15,
17,18, 19, 20, 21 y 22 son “informales”. Los nodos 15y 18
son denominados con los nombres “informales” utilizados
por Auffenberg (1971), mientras que a los nodos 14, 17,
19/20, 20/21 y 21/22 le asignamos nombres “informales” a
partir de nuestras observaciones.

El clado del género Chelonoidis (nodo 16) comparte un
ancestro comun vy las sinapomorfias del género estdn repre-
sentadas por los caracteres 1, 3, 6, 14, 21 [(cardcter 1) aper-

tura nervi glossopharyngei: hundida en la fenestra postética

313



AMEGHINIANA - 2013 - Tomo 50 (3): 298 - 318

(1); (cardcter 3) cresta dentaria lingual: acortada cerca de la
sinfisis (1); (cardcter 6) espolones cérneos aislados: ausentes
(1); (cardcter 14) con escudo cervical: sin escudo cervical (1);
(cardcter 21) porcidn distal de los escudos pectorales: ensan-
chados en sentido anterior y posterior (1); Apéndice 3, inf.
sup. online]. Sin embargo, algunos de estos caracteres no se
preservaron en los holotipos y ejemplares de especies extin-
tas. De esta manera, son entradas faltantes (?) los caracteres
1, 3 y 6 en las especies y ejemplares extintos Ch. gringorum,
Ch. hesterna, ?Ch. gallardoi, ? Ch. australis, Ch. lutzae sp. nov.
e YPFB PAL 0932; otra entrada faltante (?) es el cardcter 21
en las especies y ejemplares extintos ? Ch. gallardoi, Ch. lutzae
sp. nov. e YPFB PAL 0932; la siguiente entrada faltante (?) es
el cardcter 14 en las especies extintas gigantes ?Ch. gallardoi,
?Ch. australis. Por este motivo, los caracteres mencionados
podrian considerarse sinapomorfias ambiguas del género
Chelonoidis (Apéndice 2, inf. sup. online).

En la topologia del clado Chelonoidis obtenido en el con-
senso estricto, se observa una politomia entre tres especies
terminales (Ch. lutzae sp. nov., ?Ch. gallardoi y ? Ch. australis)
y las especies actuales y extintas que integran dos subclados
monofiléticos denominados por Auffenberg (1971), grupos
carbonaria (nodo 18) y chilensis (nodo 15) (Fig. 6.1). El
grupo carbonaria (nodo 18), estd formado por una especie
actual, Ch. denticulata que es el grupo hermano del clado
“subgrupo carbonaria” (nodo 17), integrado por la especie
actual Ch. carbonaria y la especie del Mioceno tardio, Ch.
hesterna. El grupo carbonaria estd soportado por los siguien-
tes caracteres: superficie dorsal del crdneo en vista lateral
globoso (cardcter 0); cresta maxilar-premaxilar sobre la su-
perficie triturante obliterada (cardcter 2); escamas occipita-
les delgadas (cardcter 5); forma del caparazén cilindroideo
(cardcter 9); lados del caparazén paralelos o céncavos (ca-
rdcter 10); los mdrgenes laterales de las placas periféricas sin
quilla (cardcter 12); marginal 1 con amplio contacto con el
opuesto (cardcter 15); proyecciones epiplastrales truncadas
(caracter17); la expansion leve del extremo proximal y distal
del himero (cardcter 27). El “subgrupo carbonaria”, estd so-
portado por los siguientes caracteres: posicién del surco hu-
mero-pectoral con respecto al entoplastrén, que no contacta
con el entoplastrén (cardcter 22) y por el amplio contacto
fémoro-inguinal (cardcter 24) (Apéndice 3, inf. sup. online).

El siguiente grupo recuperado, el grupo chilensis (nodo
15), estd conformado por dos subclados monofiléticos, el
“subgrupo chilensis” (nodo 20) y otro que lo denominamos
informalmente como “subgrupo gringorum” (nodo 14). El

“subgrupo gringorum”, estd integrado por un taxén inno-
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minado representado por el ejemplar YPFB PAL 0932 del
Oligoceno tardio-Mioceno temprano de Bolivia y por Ch.
gringorum del Oligoceno tardio—Mioceno temprano de la
Patagonia Argentina. El “subgrupo chilensis”, estd integra-
do por las especies actuales de “tortugas de las islas Galdpa-
gos” (nodo 21), Ch. nigra abingdoni 'y Ch. nigra vicina; y el
“subgrupo tortugas Chaquenas” (nodo 19), conformado por
Ch. chilensis y Ch. petersi. El grupo chilensis estd soportado
por la forma y dimensiones del entoplastrén, romboidal de
moderado tamano (cardcter 18) y posicidn del surco hume-
ro-pectoral con respecto al entoplastrén, no contactando al
entoplastrén (cardcter 22). El “subgrupo gringorum”, estd
poco soportado, y solamente se recupera por la presencia del
escudo inguinal no expuesto en vista ventral (cardcter 23).
En tanto que el “subgrupo chilensis”, conforma un grupo
sustentado por el l6bulo plastral posterior mds estrecho o de
igual ancho que el 16bulo anterior (cardcter 19) y la escota-
dura femoro-anal ligeramente insinuada o ausente (cardcter
26). El subgrupo de “tortugas de las islas Galdpagos”, estd
soportado por un cardcter, el caparazén 6sco aligerado (ca-
rdcter 8). Del mismo modo el subgrupo de “tortugas Cha-
quenas” estd sustentado solamente por la exageracién de las
protecciones cérneas y osteodermos en antebrazo, muslo y
talén (cardcter 7).

El andlisis de mdxima parsimonia no incluye en ninguno
de los dos clados (grupos chilensis y carbonaria) a las especies
gigantes tales como ?Ch. gallardoi, ? Ch. australis y Ch. lutzae
sp. nov. Esto se debe a que existen incongruencias, porque
poseen caracteres en mosaico. Es decir, poseen una “combi-
nacién” de caracteres de los actuales grupos chilensis y car-
bonaria y esto genera varias resoluciones, en tanto las incluye
en el grupo chilensis o en el grupo carbonaria (Apéndice 2,
inf. sup. online).

Sin embargo, cuando ?Ch. gallardoi es removida del 4r-
bol de consenso estricto, mediante la opcién “pruned tree”
del TNT (Trees/Comparisons/Pruned Trees), se recuperan 2
drboles igualmente parsimoniosos de 38 pasos (Cl= 0,868,
RI=0,891). Esto se debe principalmente, a que en el clado-
grama 1, las especies ?Ch. australis y Ch. lutzae sp. nov. for-
man un subclado basal siendo grupo hermano del clado que
incluye ?Ch. gallardoi y el grupo chilensis, clado que contie-
ne el “subgrupo gringorum” y el “subgrupo chilensis”. A su
vez, en el cladograma 2 cuando ?Ch. australis y Ch. lutzae
sp. nov. forman un subclado dentro del grupo carbonaria,
2Ch. gallardoi es la especie basal respecto del grupo chilen-
sis. A pesar de esto, en todos los cladogramas se mantiene

la relacién estrecha entre ?Ch. australis y Ch. lutzae sp. nov.
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Por este motivo, en este andlisis se recupera a Ch. lutzae sp.
nov. formando un subclado monofilético con ?Ch. australis,
al que denominamos grupo de “tortugas terrestres gigantes
extintas continentales de América del Sur”. Dicho grupo estd
soportado por placas periféricas del margen anterior del ca-
parazén dorsalmente proyectadas (cardcter 11; Apéndice 3,
inf. sup. online).

Los drboles de consenso estricto y el de consenso reduci-
do son similares en la topologfa del clado Chelonoidis. Aun-
que la politomia en el clado Chelonoidis de consenso estricto,
consiste entre tres especies terminales (Ch. lutzae sp.nov.,
2Ch. gallardoi, ?Ch. australis) y dos subclados monofiléticos
(grupos chilensis y carbonaria). Mientras que la politomia
del clado Chelonoidis en el consenso reducido, consiste entre
tres subclados monofiléticos (grupo chilensis, carbonaria y el
nuevo grupo recuperado de las “tortugas terrestres gigantes

extintas continentales de América del Sur”) (Fig. 6.2).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

En este aporte se describié y nominé una nueva especie
de tortuga terrestre gigante continental extinta de América
del Sur, para el Pleistoceno tardio de la provincia de Co-
rrientes, Argentina. Chelonoidis lutzae sp. nov. representa la
primera nominacién de un Testudinidae gigante continen-
tal para el Pleistoceno tardio de América del Sur; ya que las
especies que fueron nominadas previamente son referidas a
especies actuales, carecen de una buena diagnosis o pasaron a
ser sinénimo objetivo de especies gigantes ya conocidas pero
de diferente periodo (Broin y de la Fuente, 1993; de la Fuen-
te, 1997a,b, 2005).

El género Chelonoidis se define por la siguiente combi-
nacién de caracteres propuestos por Loveridge y Williams
(1957) y Bour (1984). Estos caracteres son la presencia de
la apertura nervi glossopharyngei, hundida en la fenestra
postética; cresta dentaria lingual, acortada cerca de la sin-
fisis; ausencia de espolones cérneos aislados; ausencia de
escudo cervical y porcién distal de los escudos pectorales
ensanchados en sentido proximal y distal. A pesar de que
Bour (1984) descarté el cardcter diagnéstico de la ausencia
de escudos cervicales, en este aporte se lo valora porque se
observé en especies actuales y en la mayoria de las espe-
cies extintas del género. Las especies extintas que carecen
de algunos de estos caracteres, es porque no se preservaron
estas estructuras anatémicas que permitirfan conocer su
presencia o ausencia. Por otro lado, el cardcter diagnéstico
de los escudos pectorales en el género Chelonoidis codifica-

do inicialmente por Bour (1984) y modificado por Cabrera

(1998), lo presentan otros géneros y especies actuales. Sin
embargo los escudos pectorales muy estrechos en la linea
media y expandida hacia los marginales, en sentido anterior
y posterior es un cardcter propio del género Chelonoidis y lo
presenta el holotipo CTES-PZ 7391. Por este motivo, fue
modificado en la matriz.

Con la determinacién del holotipo CTES-PZ 7391
(Ch. lutzae sp. nov.), se confirma la presencia del género
Chelonoidis en el Pleistoceno tardio de la Provincia de Co-
rrientes. Como fuera sugerida originalmente por Noriega ez
al. (2000) en base a un ejemplar (CTES-PZ 7101) de tor-
tuga terrestre gigante, cf. Chelonoidis representado por res-
tos de un caparazon dorsal, porcién del 16bulo anterior del
plastrén y un himero. También, Ch. lutzae sp. nov. de la
Formacién Toropi/ Yupof (58-22 ka) Provincia de Corrien-
tes, sumado al ejemplar de Ch. denticulata de la Formacién
Arroyo Feliciano (¢. 65-36 ka) dada a conocer por Manza-
no et al. (2009) en la Provincia de Entre Rios, representan
las dos tnicas especies del género Chelonoidis mencionadas
hasta el momento para el Pleistoceno tardio de la Regién
Mesopotdmica.

De la comparacién entre el holotipo (CTES-PZ 7391)
y el ejemplar identificado por Noriega ez al. (2000), se des-
prende que el segundo ejemplar no puede ser asignado a la
nueva especie que nominamos en esta contribucion, por su
mala preservacion. Sin embargo, el hecho de que ambos
ejemplares tengan la misma procedencia geogréfica y estra-
tigrafica, deja abierta la posibilidad de que ambos podrfan
corresponder al mismo taxén. De este modo, si fuera correc-
ta la co-especifidad de ambos especimenes se identificarfan
una serie de rasgos diferenciales que podrian ser interpreta-
dos como diferencias en los estadios de desarrollo. En este
sentido, el holotipo de Ch. lutzae sp. nov. (CTES-PZ 7391)
es posible que represente un subadulto por poseer menor es-
pesor en las placas costales y neurales, anillos de crecimiento
bien marcados sobre las placas costales preservadas y suturas
distinguibles. Mientras que el ejemplar identificado por No-
riega ¢t al. (2000) posiblemente corresponda a un adulto,
porque posee mayor espesor de las placas costales y neurales,
y las suturas no se distinguen.

El holotipo de Ch. lutzae sp. nov. representa un macho,
ya que presenta una profunda escotadura anal y superficie
plastral ésea céncava a nivel de los escudos pectorales, hume-
rales, abdominales, femorales y parte anterior de los anales.
Mientras que no se puede identificar el sexo del ejemplar
dado a conocer por Noriega ¢z al. (2000) porque no preservéd

el plastrén completo.
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Ch. lutzae sp. nov. posiblemente habité un ambiente més
cdlido y hiimedo durante el Pleistoceno tardio en la Provin-
cia de Corrientes, Argentina. Tal postulado se desprende de
las inferencias paleoambientales realizadas por varios autores
a partir de los depésitos sedimentarios, mamiferos, serpien-
tes y andlisis fitoliticos de la seccién superior de la Formacién
Toropi/ Yupoi (Scilato Yané ez al., 1998; Albino y Carlini,
2007; Carlini et al., 2008; Francia et al., 2009; Tonni, 2009;
Iriondo, 2010; Erra et al., 2013).

El presente andlisis filogenético, apoya la monofilia del
género Chelonoidis. Si bien algunos consideran a Chelonoi-
dis como subgénero y otros como género, la mayorfa tam-
bién coinciden en que este taxén es monofilético (Williams,
1960; Auffenberg, 1971; Marlow y Patton, 1981; Crumly,
1982; Bour, 1984; Ferndndez, 1988; de la Fuente, 1994;
Caccone et al., 1999; Le et al., 2006). A diferencia de otros
aportes, incluimos dentro del andlisis cladistico a las especies
de tortugas terrestres gigantes continentales extintas de Amé-
rica del Sur (?Ch. gallardoi y ?Ch. australis) y la nueva especie
nominada en este trabajo (Ch. lutzae sp. nov.). En ninguno
de los dos cladogramas presentados, se resuelve la politomia
existente entre dos grupos monofiléticos y dos terminales
(4rbol de consenso estricto) o en la politomia formada entre
tres grupos (drbol de consenso reducido) (Fig. 5). Sin embar-
go, si se resolvieron las relaciones existentes en tres grupos
monofiléticos, tal como los grupos carbonaria, chilensis y el
nuevo grupo de las “tortugas terrestres continentales extintas
de América del Sur”.

La monofilia del grupo carbonaria, es respaldada por
estudios morfolégicos y recientes aportes moleculares (Wi-
lliams, 1960; Auffenberg, 1971; Crumly, 1982; Bour, 1984;
de la Fuente, 1994; Caccone et al., 1999; Le et al., 2006).
Nuestros resultados difieren de los de de la Fuente (1994)
en que se resuelven las relaciones entre las especies del grupo.
También difieren de las hipétesis de Auffenberg (1971) en
que Ch. denticulata result ser la més basal del grupo y ade-
mis, se obtiene el “subgrupo carbonaria” integrado por Ch.
carbonaria'y Ch. hesterna.

La monofilia del grupo chilensis es respaldada por los
aportes de Williams (1960), Auffenberg (1971), Caccone et
al. (1999) y Le et al. (2006). Los resultados de este trabajo
coinciden con los de de la Fuente (1994) en que Ch. gringo-
rum y el ejemplar YPFB-PAL 0932 forman un clado, pero
difiere en la ubicacidn, ya que estd incluido en el gran grupo
chilensis, al que denominamos “subgrupo gringorum”. Por
otro lado el subgrupo de las “tortugas Chaquefas”, incluido

en el “subgrupo chilensis” es coincidente con los aportes de
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Marlow y Patton (1981) y Ferndndez (1988), en que las es-
pecies Ch. chilensis y Ch. petersi poseen un mayor grado de
similitud y ambas forman un clado; pero difiere en que este
subclado es hermano del subgrupo de las “tortugas Galdpa-
gos” integradas por Ch. nigra.

Algunos autores consideran sinénimo Ch. petersi de Ch.
chilensis, de igual modo la relacién estrecha de estas especies
con Ch. nigra es respaldado por este aporte y los de Williams
(1960), Auffenberg (1971), Caccone et al. (1999) y Le et al.
(2006).

Coincidiendo con la hipétesis de de la Fuente (1997a),
en ninguno de los dos cladogramas presentados (consenso
estricto y en el consenso reducido) las tortugas terrestres gi-
gantes extintas sudamericanas tal como ?Ch. australis y ? Ch.
gallardoi integran el grupo carbonaria. Estas especies al igual
que Ch. lutzae sp. nov. tampoco integran el grupo chilensis
(Fig. 5). Debido a que poseen caracteres en mosaico, lo que
impide referirlos a algin grupo actual de Chelonoidis. En el
drbol de consenso reducido, la especie saltarina ? Ch. gallardoi
es excluida del consenso estricto, recuperando asi un clado
monofilético obtenido a partir de la relacién estrecha entre
2Ch. australis y Ch. lutzae sp. nov., clado que denominamos
“tortugas terrestres gigantes extintas continentales de Améri-
ca del Sur”. Este grupo monofilético extinto, estd claramente
diferenciado de las “tortugas Galdpagos”, incluidas en el gran
“grupo chilensis”.

De esta manera el gigantismo en el género Chelonoidis se
originé dos veces en forma independiente en la historia evo-
lutiva del grupo en América del Sur. Una estd representada
por las especies continentales extintas, ?Ch. gallardoi, ?Ch.
australis y Ch. lutzae sp. nov., y la otra estd representada por

las subespecies insulares de Ch. nigra.
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