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RESUMO

MARIANI, Thiago Fiorillo, M. Sc., Universidade Federal de Vigosa, maio de
2016. Evolugao das vértebras cervicais em Pelomedusoides: as familias
Araripemydidae e Podocnemididae. Orientador: Pedro Seyferth Ribeiro
Romano.

As vértebras cervicais (VC) de Pelomedusoides foram alvo de poucos estudos
anatdmicos comparativos e morfométricos, compreendendo poucos caracteres
nos estudos filogenéticos. Além disso, a descricdo anatdmica é rasa e limita-se
a caracteristicas gerais existentes em todas as vértebras do pescoco. Nesse
trabalho, as vértebras cervicas foram estudadas no seu contexto evolutivo em
Pelomedusoides. Foi realizada (1) a descrigdo anatdomica das vértebras
cervicais de Bauruemys elegans, um podocnemidideo do Cretaceo Superior da
Bacia Bauru; (2) a rederscricdo das VCs de Araripemys barretoi, um
araripemidideo do Cretaceo Inferior da Bacia do Araripe; (3) a revisdo de
caracteres vertebrais em estudos filogenéticos anteriores; (4) a reformulagao
e/ou criacdo de novos caracteres vertebrais, utilizados em uma analise
filogenética com a maior propor¢ao de caracteres vertebrais ja realizada; e (5)
a exploragao do shape vertebral entre 3 linhagens de Pelomedusoides e seu
grupo irméao Chelidae. A analise filogenética foi conduzida no TNT, pelo uso da
New Technology (Ratchet seguido por Tree Fusing). O estudo morfométrico foi
feito a partir de fotos das C4, C6 e C8 nas vistas caudal e lateral esquerda,
com oito e 13 marcos anatbmicos, respectivamente. A isso seguiu-se uma
Analise de Componentes Principais (PCA) e a visualizagdo do shape a partir do
Thin-Plate Splines. As VCs de B. elegans possuem a férmula vertebral de
Pelomedusoides e possuem semelhangas anatbmicas com as de
Erymnochelys, principalmente considerando as superficies de articulagdo do
coéndilo vertebral, a qual projeta-se cranialmente pelas laterais do céndilo. Além
disso, os espinhos neurais e epipodfises sdo bastante desenvolvidos como em
Peltocephalus e Erymnochelys. As VCs de A. barretoi possuem semelhancgas
com algumas espécies de Chelidae (p. ex. Hydromedusa tectifera), tais como o
centro vertebral alongado e as superficies de articulagdo das pods-zigapofises
grandes e unidas medialmente, indicando alta rotac&do entre as VCs. A analise
filogenética, com =33% de caracteres vertebrais, encontrou 23 arvores mais
parcimoniosas (AMPs) com 245 passos. A topologia consenso encontrou
Araripemys, Laganemys e Euraxemydidae em uma politomia porém formando
um grupo monofilético; e B. elegans mudou do primeiro né de divergéncia de
Podocnemididae e resolveu como o primeiro né de Erymnochelydand. Ambos
os agrupamentos foram sustentados por sinapomorfias associadas a
caracteres vertebrais. O posicionamento de B. elegans reforgou as
semelhangas anatbmicas com Erymnochelys e Peltocephalus. Ja o
posicionamento de A. barretoi mostrou que o pescogo longo existente nessa
espécie € uma convergéncia com as espécies de Chelidae que também
possuem pescogo longo. Além disso, esses resultados mostram que as
vértebras cervicais possuem informacgdes filogenéticas importantes, que séo
negligenciadas nos estudos filogenéticos do grupo. As analises morfométricas



mostraram boa estruturagdo dos grupos na C4, em vista caudal, e na C8, em
vista lateral; nas demais vistas e vértebras a estruturagdo foi menor, com o
grupos se sobrepondo nos PCs. Araripemys barretoi estruturou junto com
espécies de Chelidae com pescogo longo nos escores da C4, possivelmente
devido a habitos de captura de presa semelhantes aos encontrados nessas
espécies recentes, em que se alimentam de presas velozes e precisam projetar
rapidamente o pescogo para capturar o alimento. Podocnemididae e B. elegans
estruturaram no oposto, evidenciando o pescogo curto, o qual é justificado por
uma alimentacdo mais herbivora e/ou individuos mais lentos. Por essa razao,
essa familia ndo tem o habito de captura de alimento encontrado em Chelidae
de pescogo longo. A C8 mostrou uma estruturagdo filogenética bem clara,
ressaltando a importancia dessa vértebra para estudos filogenéticos. Soma-se
a isso o fato de ser o ponto de articulagao entre o pescogo e o tronco, ponto
importante para o modo de retragdo do pescogo para debaixo da carapaca.
Logo, essa VC tem um papel fundamental para a evolugao de Pelomedusoides
influenciando no comportamento de defesa das espécies do grupo.



ABSTRACT

MARIANI, Thiago Fiorillo, M. Sc., Universidade Federal de Vigosa, May, 2016.
Evolution of the cervical vertebrae in Pelomedusoides: the families
Araripemydidae and Podocnemididae. Adviser: Pedro Seyferth Ribeiro
Romano.

The cervical vertebrae (CV) of Pelomedusoides have not been a main concern
in anatomical e morphometrical studies and for that reason have not featured
many characters in phylogenetic studies. Yet, the existing anatomical
descriptions are shallow, focusing in general aspects of all cervicals. In this
study, the evolution of CVs were analyzed in its context concerning
Pelomedusoides phylogeny. It was performed the (1) anatomical description of
Bauruemys elegans cervicals, a podocnemidid side-necked turtle from the Late
Cretaceous of the Bauru Basin; (2) the redescription of Araripemys barretoi
cervicals, an araripemydid from the Early Cretaceous of the Araripe Basin; (3)
the vertebral characters used in previous phylogenetic studies were reviewed;
(4) the reformulation or creation of new vertebral characters, which were applied
in a phylogenetic analysis with the highest proportion of vertebral characters
ever performed; and (5) the exploration of the vertebral shape among three
lineages of Pelomedusoides and its sister group Chelidae through geometric
morphometrics. The phylogenetic analysis was carried out in TNT software, by
using New Technology algorithms (Ratchet followed by Tree Fusing). The
morphometric approach was performed from photos of C4, C6 and C8 in caudal
and left views, using eigth and 13 landmarks, respectively, in each view. It was
followed by a Principal Components Analysis (PCA) and the visualization of the
vertebral shape was possible through Thin-Plate Splines. The cervicals of B.
elegans own the tipical articulation formula for Pelomedusoides. They are also
similar to Erymnochelys cervicals in that the condyle articulation surface
extends cranially over the lateral of the condyle. Furthermore, the neural spines
and epipophyses are robust and well developed over de neural arch like in
Peltocephalus and Erymnochelys. The cervicals of A. barretoi possess
similiarities to long-necked Chelidae species (e.g. Hydromedusa tectifera), such
as elongated vertebral centra and post-zigapophyzeal surfaces united in
midline, indicating a high flexion between CVs. The phylogenetic analysis, with
=33% of vertebral chacters, found 23 MPTs with 245 steps. The consensus
topology recovered Araripemys, Laganemys and Euraxemydidae in a polytomy
making up a monophyletic group. Bauruemys elegans was recovered in the first
divergence node of Erymnochelydand. Both groups were sustained by vertebral
characters. The position of B. elegans is new and contrary to that found in
previous studies, as a ‘basal’ Podocnemididae. It also gives support to the
anatomical similarities among this species and Erymnochelys and
Peltocephalus. The position of A. barretoi it is not new, but has not been
recovered as such in late studies. In addition, it states that the long neck
present in this species is a convergence with long-necked chelids. Besides, this
results show that cervical vertebrae have relevant phylogenetic information that
are overlooked in many phylogenetics works. The PCA found well structured
groups when considering C4 in caudal view and C8 in left view, while in the
other views and C6 such resolution were not very clear. Araripemys was plotted
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together with long-necked chelid species in C4 approach, possibly due to a
similar striking behavior for capturing fast, elusive prey as found in this recent
species and which strike their neck in order to catch its food. In other hand,
Podocnemididae and B. elegans were plotted in the contrary tip, showing their
short neck, which is justified by a more herbivory and/or slow prey diet, such as
mollusks and fruits. For that reason, species in this family do not perfom the
striking behavior found in long-necked chelids. The C8 showed a clear
phylogenetic structure, highlighting the relevance of this cervical for
phylogenetic studies. Also, it is the point of articulation between the neck and
the trunk, which is very important for the retraction of the neck and head under
the carapace. Therefore, this cervical plays an importat role in the defense
behavior of Pelomedusoides and for the evolution of the group.
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INTRODUGAO GERAL

Pelomedusoides, Broin 1988 é um grupo de tartarugas (Testudines)
Pleurodira que contempla cinco familias: Araripemydidae, Euraxemydidae,
Pelomedusidae, Bothremydidae e Podocnemididae (Gaffney, et al., 2006, 2011;
Oliveira & Romano, 2007; Gaffney & Krause, 2011; Sereno & ElShafie, 2013;
Romano et al., 2014). Atualmente, somente Podocnemididae e Pelomedusidae
sdo linhagens com representantes viventes, encontrados na América do Sul e
Madagascar (Podocnemididae) e na Africa (Pelomedusidae; Gaffney, et al.,
2006, 2011; Oliveira & Romano, 2007; Gaffney & Krause, 2011; Sereno &
ElIShafie, 2013). O grupo, no entanto, fora mais diversificado no passado, pois
fosseis das cinco familias foram encontrados na Europa, india, América do
Norte e do Sul, Africa, Madagascar (Antunes & Broin, 1988; Broin, 1988;
Gaffney et al., 2006; Gaffney & Krause, 2011; Romano et al., 2014).

O grupo, assim como todos os Pleurodira, € caracterizado pela retragéao
do pescogo em um plano horizontal para dentro do casco (Williams, 1950;
Werneburg et al., 2014a,b; Werneburg, 2015). As vértebras cervicais, entao,
possuem uma morfologia peculiar que permite a movimentagao eficiente do
pescogo e do cranio (Werneburg et al., 2014a,b; Werneburg, 2015), e tornam-
se fundamentais para os comportamentos de defesa e de captura de presa;
isto &, para a sobrevivéncia dos individuos. Além de permitir a movimentacao
do pescogo e cranio, também servem como pontos de ancoragem de musculos
que realizam tais movimentos, bem como de musculos associados ao aparato
hioideo e ao mecanimos de abertura e fechamento da mandibula (Shah, 1963;
Hoffstetter & Gasc, 1969; Werneburg, 2011).

A morfologia das vértebras cervicais, ainda, carrega informagdes
filogenéticas, pois a férmula da articulagcdo entre os centros vertebrais sao
exclusivas para as duas linhagens viventes de Pleurodira. Pelomedusoides
possui a segunda vértebra cervical (C2) biconvexa e as C3-C8 procelicas,
enquanto seu grupo irméo, Chelidae, possui as C2-C4 opistocélica, C5 e C8
biconvexas, C6 procélica e C7 bicdncava (Williams, 1950; Hoffstetter & Gasc,
1969; Meylan, 1996; de la Fuente, 2003; Gaffney et al., 2006; Broin, 2007).

Dado que pouco enfoque foi dado as estruturas vertebrais nos estudos
morfologicos e filogenéticos, e que constituem um aspecto fundamental durante
a evolucao de Pelomedusoides, o presente trabalho é direcionado na descricao
das vértebras cervicais de uma espécie fossil de Podocnemididae e
redescricdo das cervicais de uma espécie fossil de Araripemydidae, com
consequente comparagao anatdmica com outras espécies de Pelomedusoides.
Também é realizada uma analise filogenética focada na criagao e aplicagao de
caracteres vertebrais, a fim de observar a influéncia dos mesmos nas
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topologias encontradas. Por fim, uma analise de morfometria geométrica é
conduzida de modo a comparar as variagdes nas formas das C4, C6 e C8 entre
especies fosseis e viventes de Pleurodira.
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CAPITULO 1 — A INFLUENCIA DOS CARACTERES VERTEBRAIS
NA FILOGENIA DE PELOMEDUSOIDES

INTRODUGAO

Pelomedusoides € um grupo de Pleurodira (Testudines) que inclui cinco
familias (Podocnemididae, Pelomedusidae, Araripemydidae, Euraxemydidae e
Bothremydidae; fig. 1), das quais as trés ultimas sédo representadas somente
por fésseis (Gaffney et al., 2006 e 2011; Oliveira & Romano, 2007; Gaffney &
Krause, 2011; Sereno & ElShafie, 2013). Esse grupo fora bastante diverso no
passado, sendo conhecidos fésseis na América do Norte e do Sul, Europa,
Africa, Madagascar e india (e.g. Antunes & Broin, 1988; Broin, 1988; Broin,
2000a; Gaffney et al., 2006; Gaffney & Krause, 2011; Sereno & EIShafie, 2013).
Porém, atualmente, o grupo esta restrito a América do Sul e Madagascar
(Podocnemididae) e Africa (Pelomedusidae).

Diversos trabalhos focados nas relagbes filogenéticas de
Pelomedusoides foram desenvolvidos nos ultimos anos (Meylan, 1996; de la
Fuente et al., 2003; Gaffney et al., 2006 e 2011; Romano & Azevedo, 2006;
Cadena et al., 2010, 2012a,b; Gaffney & Krause, 2011; Sereno & El Shafie,
2013; Romano et al., 2014; Cadena, 2015). Em todos esses trabalhos,
Bothremydidae e Podocnemidinura (i.e.: o clado composto por Brasilemys,
Hamadachelys, Portezueoloemys e Podocnemididae; fig. 1, n6 3) foram
recuperados como grupos irmao, formando o clado Podocnemidoidea (fig. 1, n6
2; senso Gaffney et al.,, 2006) (fig. 1). Na maioria deles, Euraxemydidae
encontra-se como grupo irmao desse clado (Cadena et al., 2010, 2012b
encontraram Pelomedusidae como grupo irmdo de Podocnemidoidea). As
posi¢coes de Araripemydidae e Pelomedusidae, no entanto, sao inconsistentes,
de modo que ora a primeira € resolvida no primeiro né de divergéncia de
Pelomedusoides (Meylan, 1996; de la Fuente et al., 2003; Gaffney et al., 2006;
Romano & Azevedo, 2006; Sereno & EIShafie, 2013), ora a segunda encontra-
se nessa posigao (Romano et al., 2014). Araripemydidae e Pelomedusidae
também foram propostos como grupos irmaos no primeiro n6é de divergéncia do
grupo (Gaffney et al., 2011) ou entdo em uma politomia na base de
Pelomedusoides (Gaffney & Krause, 2011). Em adicdo, a relagdo de grupos
irmaos entre Araripemydidae e Euraxemydidae foi encontrada somente por
Meylan (1996) e com base em uma matriz de dados preliminar que,
posteriormente, foi ampliada por Gaffney et al. (2006, 2011), mas sem
confirmar tal relacionamento entre as duas familias. Cabe ressaltar que todos
esses trabalhos utilizaram principalmente caracteres cranianos, por estes
serem mais indicativos nas analises, mas também foram incorporados na
matriz caracteres vertebrais e do casco.



Em Podocnemididae, Bauruemys elegans (Suaréz, 1969) € o primeiro
no de divergéncia dentro da familia (Romano & Azevedo, 2006; Gaffney et al.,
2011; Cadena et al., 2010, 2012b; Cadena, 2015) (fig. 1, n6 4). A descrigao de
vértebras cervicais (CV’s) dessa espécie € restrita a dois centros vertebrais de
posicao incerta (Kischlat, 1994). Logo, pouca informagao sobre essa estrutura
em B. elegans esta disponivel e caracteres vertebrais para a espécie nao foram
muito discutidos na literatura. Gaffney et al. (2006 e 2011), por exemplo, trazem
uma lista de caracteres de vértebras cervicais (seis e trés, respectivamente),
mas a discussao € principalmente voltada para a evolugédo do cranio e ndo da
vértebra.

Chelidae

Pelomedusidae

Araripemydidae

Euraxemydidae

Bothremydidae

Brasilemys

Hamadachelys
Portezueloemys

Bauruemys

Peiropemydodda
{ Podocnemis spp.
Erymnochelydand
Figura 1 — Filogenia simplificada de Pelomedusoides (né 1) senso Gaffney et

al. (2006, 2011). Também estdo indicados Podocnemidoidea (n6 2),
Podocnemidinura (n6 3) e Podocnemididae (n6 4).

Estudos comparativos voltados para veértebras cervicais (a partir de
agora, tratadas como "VCs") em Pelomedusoides sdo escassos (e.g. Williams,
1950; Broin, 2007) devido a pouca disponibilidade desse material fossilizado ou
pelo mesmo estar muito fragmentado e n&o permitir observagcbes das
estruturas anatébmicas que permitam comparagdées dentro do grupo. Apesar
dos trabalhos filogenéticos supracitados utilizarem caracteres vertebrais, o foco
foi em caracteres cranianos. Logo, trabalhos com o objetivo de definir



caracteres vertebrais aplicaveis a estudos filogenéticos sdo de extrema
importancia, pois podem revelar estruturas que sustentem os clados e
colaborar com o esclarecimento das relagdes entre os taxons. Além disso, 0
pescogco em Testudines foi uma regido que sofreu bastante pressao e
mudangas em sua estrutura (Williams, 1950), tanto que a morfologia vertebral
fundamenta, entre outras caracterisitcas, a diferenciagéo entre os dois grandes
grupos de Testudines, Cryptodira e Pleurodira.

Ao contrario de B. elegans, Araripemys barretoi Price, 1973
(Araripemydidae) possui descricdo completa de seu esqueleto (Meylan, 1996;
Gaffney et al., 2006), porém igual a primeira, pouco foi explorado sobre suas
CVs. Por ambas posicionarem-se no primeiro né de divergéncia de seus
grupos (Podocnemididae e Pelomedusoides, respectivamente), as espécies
sao importantes para entender o inicio da evolucdo das VCs dentro desses
clados. Araripemys barretoi possui semelhangas anatdmicas com vértebras de
Chelidae (Broin, 1980; Kischlat & Campos, 1990), grupo-irmao de
Pelomedusoides, e pescog¢o longo, uma caracteristica também observada em
algumas espécies dessa familia. Portanto, um trabalho focado em vértebras
cervicais é importante para trazer informagdes mais concretas sobre se a
evolugao do pescogo € independente ou ndo dentro desses grupos (Chelidae e
Pelomedusoides), bem como estudar a evolugdo da veértebra em
Pelomedusoides. Ainda, Podocnemididae € uma familia com espécies viventes
de pescogo curto e o posicionamento de B. elegans torna-se importante para
averiguar se esse padrao € mantido na familia.

Materiais vertebrais mais completos e representativos de B. elegans
foram coletados e preparados ao longo dos ultimos anos, e permitiram sua
analise e descricdo minuciosa, assim como a comparagdo com outras especies
de Podocnemididae. Além disso, conforme mencionado anteriormente, existem
vértebras cervicais de Araripemys barretoi bem preservadas. Desta forma, a
descricdo das vértebras cervicais destas espécies fosseis, associada a uma re-
andlise filogenética utilizando mais caracteres vertebrais, pode elucidar
algumas questdes sobre a evolugao de Pelomedusoides.

O objetivo geral do trabalho é avaliar a evolugéo das vértebras cervicais
em Pelomedusoides, com énfase nas familias Araripemydidae e
Podocnemididae. Especificamente, os objetivos do trabalho foram (1)
descrever a sequéncia de vértebras cervicais de Bauruemys elegans; (2)
redescrever as vértebras cervicais de Araripemys barretoi; (3) revisar as matriz
de Gaffney et al. (2011), verificando se é possivel incluir novos caracteres; e (4)
avaliar a influéncia dos caracteres vertebrais na reconstrugéo filogenética de
Pelomedusoides.



MATERIAIS E METODOS

Materiais analisados

Os materiais vertebrais de Araripemys barretoi analisados e descritos
foram: MN6949-V e MN6637-V. Os materiais de Bauruemys elegans descritos
foram: MN4487-V, MN6768-V, MN6773-V, MN7017-V, MN7362-V, MN7364-V,
MZSP-PV32, MZSP-PV35, MZSP-PV122, MZSP-PV136 e MZSP-PV138.

Descri¢dao anatémica

As vértebras foram descritas através da comparagdo com exemplares de
espécies viventes proximamente relacionados as espécies B. elegans e A.
barretoi. A organizagao seguiu a ordem utilizada por Sereno & EIShafie (2013),
comegando pela descricdo do centro vertebral, seguido pelos processos
transversos, pré-zigapofises, espinho neural e pds-zigapofises (fig. 2).

Figura 2 — Quinta vértebra cervical de Podocnemis expansa evidenciando as
principais estruturas vertebrais. Modificado de Cadena (2015).

A descrigao anatdmica seguiu a nomenclatura vertebral de Hoffstetter &
Gasc (1969), Gaffney (1990) e Sereno & EIShafie (2013), os quais seguem os
a terminologia proposta por Romer (1956). Smith & Dodson (2003) sugeriram
os termos cranial, caudal, dorsal e ventral para a orientagdo anatdémica em
animais quadrupedes, ao invés de anterior, posterior, superior e inferior



(comumente utilizado na literatura médica). Aqui seguimos Smith & Dodson
(2003).

Revisao dos caracteres

A matriz de Gaffney et al. (2011) foi modificada e utilizada em uma
analise filogenética com o objetivo de observar o impacto dos novos caracteres
vertebrais na topologia. Antes de incluir os novos caracteres vertebrais, os trés
utilizados pelos autores foram removidos (carater 59 — C2 biconvexa) ou
modificados/reformulados (carater 58 — centrum heterocélico; carater 60 — pos-
zigapdfises unidas). Além disso, o carater 59 foi removido, pois constitui uma
autoplesiomorfia para o grupo externo (Chelidae) e, portanto, ndo é informativo.

Para os novos caracteres foram efetuadas as seguintes modificagdes: o
carater 58 foi reformulado somente em relagcdo a descricao do carater e seus
estados, e o carater 60 foi separado em sete caracteres diferentes,
compreendendo cada vértebra cervical com excecao do atlas, da C2-C8. Essa
separacao em diferentes caracteres foi feita, porque cada VC é formada,
embriologicamente, pela metade cranial de um somito junto com a metade
caudal do somito precedente (Romer, 1956, 1976; Kardong, 2012). Logo, a
separacao em diferentes caracteres (que sdo independentes entre si) respeita
um delineamento sobre a homologia dos caracteres vertebrais baseada no
desenvolvimento embriolégico de cada um. Outros 27 caracteres foram
estabelecidos e incorporados a matriz. Os novos caracteres foram descritos
(tabela 1) e codificados para todas as unidades taxonomicamente operacionais
(OTUs), resultando em uma matriz com 106 caracteres e 38 taxons.

Com o objetivo de observar se esses caracteres influenciariam a
topologia obtida por Gaffney et al. (2011), uma andlise filogenética foi
conduzida utilizando os mesmos taxons de Gaffney et al. (2011) adicionando a
espécie Laganemys tenerensis, a qual foi codificada para essa matriz seguindo
a descricdo de Sereno & ElIShafie (2013), os quais utilizaram a matriz de
Gaffney et al, 2006. Isso resultou em uma segunda analise com 38 taxons.
Esse novo taxon foi incluido porque € um pelomedusoide descrito depois do
trabalho de Gaffney et al. (2011), e € importante incluir todos os representantes
desse grupo para uma analise mais completa da evolugdo do mesmo. Todos
os caracteres foram considerados como nao ordenados e tratados com pesos
iguais (um passo por transformagao de estado).

Analise filogenética

As analises filogenéticas foram conduzidas no programa TNT (Goloboff,
2008) por maxima parcimdnia. A memoria foi alterada para 24000 arvores e as
sub-arvores construidas durante a busca de Wagner foram feitas com insergéo
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de taxons em diferentes posi¢des utilizando toda a memoaria disponivel (random
seed ajustado a 0; i.e.: “time”). Para a busca por arvores mais parcimoniosas,
além da busca inicial através de busca de Wagner, foi feito o uso das New
Technologies (opcao “Driven Search” marcada: initial add. seq. = 30; Find min.
= 100; opcao “Auto-constrain” marcada; opcédo “Collapse trees after search”
marcada). Primeiramente, uma rodada de Ratchet (Nixon, 1999) foi conduzida
(perturbation = 40; up/down weighting = 8; iterations = 50), que foi seguida por
uma rodada de Tree Fusing (Goloboff, 1999; rounds = 50; opcdo save equals
marcada) utilizando as arvores construidas no Ratchet (= opcdo “RAM”
marcada). Foi aplicado o consenso estrito (Nelson, 1979) e calculados os
indices de Bremer (Bremer, 1994).

Uma lista de sinapomorfias comuns foi obtida para os nés e cada taxon,
para avaliar os caracteres vertebrais que foram sinapomorficos (apéndice V).
Os caracteres vertebrais, entdo, foram mapeados no proprio TNT com o intuito
de observar as mudangas de estado dentro do grupo, ou seja, para mapear as
homologias e as homoplasias (reversdes e convergéncias).

RESULTADOS

Descrigdao anatébmica das veértebras cervicais de Araripemys barretoi

Atlas (C1

Material analisado: MN6949-V — atlas e axis articulados; o atlas esta
completo, mas o axis contem somente a metade cranial (Apéndice I, fig. 1 e 2).

Descricédo:

O atlas é formado por quatro elementos: o intercentrum (icq), o
centrum (c1) e um par de arcos neurais. Os quatro elementos estao suturados
entre si e formam o cétilo de articulagdo com o cdndilo occipital, com o ic4
ventralmente, o arco neural lateralmente e o cenfrum dorsocaudalmente. O
centro vertebral é bicbncavo, medindo 7,52mm de comprimento; a crista ventral
esta presente, € proeminente anteriormente, no limite intercentrum-centrum, e
bifurca-se na metade do comprimento formando dois tubérculos laterocaudais
na base da concavidade posterior, em vista ventral.

Os processos transversos sao curtos, de base estreita, formados
essencialmente pelo arco neural e possuem formato triangular em vista dorsal.
Um par de arcos atlantais projeta-se dorsalmente compondo a parede lateral
do canal neural e unem-se medialmente acima do mesmo.



As pés-zigapoéfises direcionam-se caudalmente, separadas por um
entalhe largo e profundo em formato de U que esta associado a projegéo
cranial do espinho neural do axis. As superficies de articulagdo estao
orientadas ventromedialmente. Hd& uma pequena crista continua das pré-
zigapdfises as pods-zigapofises.

Axis (C2)

Nao ha nenhum exemplar de Araripemys barretoi com a 22 vértebra
cervical bem preservada e que permita uma descricao detalhada.

c3

Material _analisado: MN6949-V — porcdo caudal do centrum e
mediocranial do arco neural da C3; possui o processo transverso direito
preservado. A pos-zigapofise encontra-se articulada a C4 (Apéndice |, fig. 5 e
6).

Descrigc4o:

Centrum com coOndilo convexo (VC provavelmente procélica), nao
heterocélico e, diferente das outras VCs, com formato arredondado. Fossas
laterocaudais anteriores ao condilo presentes, indicando alta rotacdo entre C3-
C4, sendo mais profundas do que na C4 e semelhante a da C6. A crista ventral
esta presente, porém é mais discreta em relagdo as demais vértebras cervicais,
pois as cristas laterocaudais nao séo tao largas quantos nas outras VCs.

Processo transverso direito com base larga e com formato triangular,
mais espesso caudalmente do que cranialmente.

O processo das poés-zigapofises projeta-se caudalmente e ultrapassa
o cobndilo em vista lateral. Possui pés-zigapoéfises unidas, com superficies de
articulagdo unidas e formato de meia lua em vista ventral; em vista caudal,
orientam-se horizontalmente; em vista dorsal, possuem formato de leque, e,
devido a unido das superficies de articulacdo, ha um forame medial no topo
das pos-zigapdfises. Epipofises presentes com duas fossas separadas
medialmente e posteriores as epipdfises, sendo mais profundas na C3 do que
nas outras. Nas bordas laterais do processo das pds-zigapofises, anterior as
pos-zigapofises, ha duas fossas laterais onde as pré-zigapoéfises da C4 alocam-
se durante a rotagéo.

C4

Material _analisado: MN6949-V — vértebra cervical praticamente
completa, somente com a ponta do processo transverso esquerdo . Esta
articulada com as pos-zigapofises da C3 (Apéndice |, fig. 7 e 8).
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Descrigc4o:

Centrum procélico, ndo heterocélico, arqueado ventralmente, medindo
21,28mm. Cétilo oval com concavidade transversal maior do que dorsoventral,
a superficie de articulagado possui formato triangular, porém se assemelhando
ao de gota de chuva. O céndilo é triangular em vista caudal e possui duas
fossas laterocaudais mais rasas do que na C6; em vista ventral, tem formato de
bola. A crista ventral é arqueada, sendo mais proeminente anteriormente, mas
nao ultrapassando o cotilo, e bifurca-se em duas cristas laterocaudais
anteriores ao condilo, conferindo o aspecto triangular.

Os processos transversos sao triangulares, de base larga e pouco
espessos, partindo de quase toda a extensao do arco neural. Sdo formados em
igual proporgdo pelo arco neural e pelo centrum, e s&o projetados
laterocaudalmente em vista dorsal e levemente em direcdo ventral na vista
cranial. Em vista dorsal, a borda posterior dos processos sao curvadas em
direcédo a extremidade, sendo tdo céncavas quanto na C6.

As pré-zigapofises projetam-se dorsocranialmente, nao ultrapassando o
cotilo em vista lateral. Sdo continuas a base dos processos transversos, mas
nao se expandem lateralmente como em B. elegans e Podocnemis. Em vista
dorsal, projetam-se levemente lateralmente e sdo separadas entre si. Em vista
cranial, a superficie de articulacdo esta orientada na posicdo horizontal e
voltada, levemente, para frente.

O espinho neural é pouco desenvolvido ao longo do processo das poés-
zigapdfises, mas € nitido na porgéo final onde forma as epipdfises, as quais
sdo unidas e desenvolvidas no topo das pos-zigapofises, porém menos do que
na C6.

O processo das pos-zigapofises projeta-se caudalmente,
ultrapassando o céndilo vertebral. As poés-zigapéfises estdo unidas, assim
como as superficies de articulagdo, as quais tem aspecto de meia lua em vista
ventral e orientam-se horizontalmente em vista caudal. Pds-zigapdfises com
formato em leque e forame medial. Epipéfises presentes e de morfologia similar
a C3. As fossas laterais na borda do processo das pods-zigapoéfises sdo mais
profundas do que na C6, possivelmente indicando grande rotagao entre C4-C5.

c6

Material analisado: MN6949-V — vértebra cervical integra e com a porgéo
cranial da C7 articulada (Apéndice I, fig. 11 e 12).

Descricéo:

Centrum proceélico, ndo heterocélico, arqueado ventralmente, com
comprimento de 22,32mm. Cotilo oval com concavidade transversa maior do

11



que a dorsoventral em vista cranial, sem tubérculos anterolaterais e com
superficies de articulagao triangular. O cdndilo também tem formato triangular
em vista caudal, e circular em vista ventral. Em vista lateral, a margem inferior
da superficie de articulagdo do cbdndilo estende-se levemente em direcao
cranial. Duas fossas laterocaudais estdo presentes anteriormente ao condilo,
sendo as mais profundas dentre todas as descritas, sugerindo maior rotagéo
entre C6-C7. A crista ventral é arqueada, proeminente anteriormente e bifurca-
se em duas cristas laterocaudais, o que confere o formato triangular ao condilo.

Os processos transversos sao triangulares, com a base larga,
participando de quase toda a extensdo do arco neural. Projetam-se
laterocaudalmente em vista dorsal e levemente ventralmente em vista cranial.
A borda posterior € mais céncava do que na C4. Em vista lateral, sdo finos na
base, mas aumenta de espessura em direcdo as extremidades distais. Assim
como na C4, o centro vertebral e o arco neural contribuem igualmente para
formar os processos transversos.

O processo das pré-zigapoéfises projeta-se dorsocranialmente, ndo se
estendendo além do cétilo. E continuo até a base dos processos transversos,
mas nao se expande lateralmente como em Bauruemys elegans e Podocnemis
spp., € forma uma linha discreta até os processos transversos. As pré-
zigapofises estdo levemente projetadas lateralmente em vista dorsal e sao
separadas por um entalhe largo e raso em formato de U. As superficies de
articulagao s&o largas e ovais, com comprimento craniocaudal maior do que o
transversal e estao orientadas dorsalmente (=horizontalmente).

Espinho neural pouco desenvolvido ao longo do processo das pos-
zigapdfises, restrito a uma crista baixa, estendendo-se do primeiro tergo do
processo até o topo das poés-zigapofises, onde termina em duas epipofises
unidas e bastante desenvolvidas. Tal morfologia evidencia musculos bastante
desenvolvidos.

O processo das poés-zigapofises estende-se caudalmente além do
coéndilo. As pés-zigapoéfises tem orientagdo ventral (=horizontal) e sdo unidas
de modo a formar uma superficie de articulagcdo em formato de meia lua em
vista ventral. Em vista dorsal, tem aspecto de leque e englobam um forame
medial pequeno. No topo das pds-zigapofises, caudalmente as epipdfises, ha
duas fosses rasas separdas medialmente. As fossas na borda lateral do
processo estao presentes, mas nao sao profundas como na C4. Possivelmente
nao ha tanta rotacéo entre C6-C7 em relagado a C4-C5.

cs

Material analisado: MN6637-V — vértebra cervical quase completa, com
as pré-zigapodfises quebradas. Esse material foi identificado e descrito por
Kischlat (1990) (Apéndice |, fig. 15 e 16).
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Descrigc4o:

Centrum procélico, ndo heterocélico, arqueado ventralmente e com
19,42mm de comprimento. Cotilo oval com concavidade transversal maior que
a dorsoventral. O coéndilo é triangular em vista caudal, e a superficie de
articulagdo n&o se projeta cranialmente como na C6. As fossas laterocaudais
estdo presentes. A crista ventral é mais proeminente anteriormente e ndo se
estende além do cotilo, sendo continua ao longo do centrum e dividindo-se em
duas cristas laterocaudais, menos robustas do que nas C4 e C6 e semelhante
as da C3. Uma crista ventrocaudal medial, menos robusta do que as
laterocaudais. Tais cristas conferem o formato triangular ao céndilo.

Os processos transversos possuem a base larga, mas partem de uma
por¢ao menor do arco neural em relacdo as C4 e C6. Tal morfologia se deve a
maior extensao caudal dos pedicelos do arco neural sobre o centrum, pois nas
C4 e C6 o cbéndilo estende-se mais caudalmente em relagdo ao arco neural do
que na C8. Os processos transversos tem formato triangular e projetam-se
lateralmente, ao invés de laterocaudalmente como nas C4 e C6, e também um
pouco na diregcado ventral quando em vista cranial. A borda cranial € um pouco
curvada longitudinalmente, acentuando-se na extremidade. A borda posterior
nao é cbncava como nas demais. Vale notar, ainda, que a projecgao lateral dos
processos transversos da C8 nao é tdo extensa quanto na C4 e C6, de modo
que a area dos processos € menor. Em contraste, sdo mais espessos, devido a
maior contribuicdo do centrum na formacao dos processos transversos, o que é
facilmente observado em vista lateral. A contribuicdo a porgcéo posterior dos
processos € maior do que a anterior.

O espinho neural ndo se estende ao longo do processo das pos-
zigapdfises, formando uma pequena crista nos dois tercos finais, e termina em
epipofises ndo unidas no topo das pos-zigapdfises. As pos-zigapofises sao tao
desenvolvidas quanto na C4. A separagao das epipofises se da por meio de um
sulco medial.

O processo das poés-zigapofises estende-se caudalmente além do
coéndilo vertebral. As pos-zigapéfises tem formato de leque, em vista dorsal e
as superficies de articulagcdo sdo unidas, com formato de meia lua, sendo
orientadas ventralmente (=horizontalmente). Tal morfologia forma um forame
no topo das pos-zigapofises. Nao ha fossas caudalmente as epipofises, como
nas C3, C4 e C6. Contudo, ha duas fossas laterais na borda do processo,
craniais as pos-zigapdfises, que sdo mais rasas do que nas outras VCs,
indicando menos mobilidade entre C8-D1.
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Descricao Anatémica das vértebras cervicais de Bauruemys elegans

c2

Material analisado: MN6773-V — pos-zigapofises; MN7017-V — centrum
preservado; MZSP-PV136 — vértebra sem as pré-zigapodfises e parte cranial do
espinho neural (Apéndice |, fig. 3, 4, 17 e 18).

Descricéo:

Centrum biconvexo, nao heterocélico, com comprimento minimo de
21,37Tmm (MN7017-V) e maximo de 25,60mm (MZSP-PV136). Cétilo de
arredondado (MN7017-V) a ovalado e mais largo do que alto (MZSP-PV136),
com uma elevagado no centro da superficie de articulacdo em vista lateral.
Crista laterocraniais presentes. Condilo subquadrangular em vista caudal e
com a borda dorsal em forma de domo. A superficie de articulagcdo ndo se
projeta cranialmente em MZSP-PV136, mas em MN7017-V projeta-se
levemente, indicando pouca rotacado entre C2-C3. Em ambos os exemplares ha
uma elevacdo no centro do cbéndilo, como ocorre no coétilo. Cristas
laterocaudais presentes e bem desenvolvidas. Em MZSP-PV136, as cristas
nao estao tdo proximas do centro como nas VCs subsequentes descritas. A
crista ventral é bastante desenvolvida, sendo levemente arqueada na metade
do comprimento em MN7017-V, enquanto que em MZSP-PV136 € um pouco
abaulada de modo a estender-se além da linha do condilo. A crista é mais
robusta cranialmente, mas nao se projeta além do cotilo e estende-se por
quase todo o centrum, terminando no ponto das cristas laterocaudais. Em
MN7017-V, ha um forame do lado direito na metade do comprimento do
centrum, abaixo dos processos transversos.

Processos transversos tem base larga, menor em MN7017-V, mas em
MZSP-PV136 é téo larga quanto na C3 (MZSP-PV122 e 138). Possuem
formato triangular e projetam-se laterocaudalmente em vista dorsal, sem
projecdes ventrais como nas demais VCs. A borda caudal € mais céncava do
que a cranial em vista dorsal. Em vista lateral, os processos transversos
possuem 2 faces, uma dorsal e outra ventral.

O espinho neural é uma crista saliente mais desenvolvida na metade
da vértebra e mais discreta caudalmente, um pouco antes das pds-zigapofises.
A porcéo cranial ndo esta presente. As epipdfises sdo pouco desenvolvidas,
tanto quanto na C3 e C4 (MZSP-PV138), no topo das pos-zigapdfises e sao
separadas por um sulco medial.

O processo das poés-zigapofises projeta-se caudalmente, mas como a
CV esta achatada em MZSP-PV136 isso pode ter influenciado a real projegéo
do processo. As poés-zigapofises sdo largamente espagadas por um entalhe
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em forma de V estreito, porém profundo. As superficies de articulacdo possuem
formato reniforme com uma curvatura discreta.

c3

Material analisado: MN7017-V — CV com metade cranial do centrum,
processo transverso esquerdo e espinho neural com pdés-zigapofises
preservados; MZSP-PV122 — CV com o centrum e 0s processos transversos
preservados; MZSP-PV138 — CV com centrum, processo transverso esquerdo
e pos-zigapdfises preservados (Apéndice |, fig. 5, 6, 17 e 18).

Descrigc4o:

Centrum procélico, ndo heterocélico e de comprimento minimo de
15,19mm (MZSP-PV138) e maximo de 22,95mm (MZSP-PV122). Cétilo oval
em MN7017-V, e com formato subretangular em MZSP-PV122, mas ambos
com a concavidade transversal maior do que a dorsoventral. Cristas
laterocraniais presentes. Coéndilo com formato variando de subquadrangular
(MZSP-PV122) a circular em vista ventral (MZSP-PV138). A superficie de
articulagdo do condilo ndo se projeta cranialmente como nas C5, C6 e C7.
Cristas laterocaudais presentes, sendo mais desenvolvidas em MZSP-PV122.
Crista ventral muito desenvolvida cranialmente e arqueada, estendendo-se
ventralmente além do condilo. A crista ventral percorre quase toda a extensao
do centrum e termina em uma regido aspera na mesma linha das cristas
laterocaudais, sendo mais desenvolvida do que na C5.

Processos transversos com base larga, porém menos do que nas
vértebras subsequentes. MZSP-PV138 possui a base um pouco mais estreita
do que MZSP-PV122. Os processos transversos projetam-se lateralmente, em
vista dorsal, e sdo levemente arqueados caudalmente em MN7017-V. Em
MZSP-PV122 projetam-se levemente ventralmente em vista cranial. Possuem
aspecto de asa (wing-shaped) discreto, pois ha pouca expansao lateral do
processo das pré-zigapofises. A extremidade tem formato variando de
arredondado (MZSP-PV122) a ovalado (MZSP-PV138). Os processos
transversos sao espessos, com mais contribuicdo do cenfrum em relagdo ao
arco neural. Possuem trés faces em MN7017-V e MZSP-PV122 e duas em
MZSP-PV138. No primeiro caso, estdo presentes as faces dorsal, ventral e
frontal, enquanto que no segundo observa-se somente a dorsal e ventral. As
bordas cranial e caudal sado levemente cbncavas, sendo a Uultima quase
retilinea.

Espinho neural bastante desenvolvido. Em MN7017-V forma uma ponta
na metade do comprimento da vértebra, onde muda da direcdo dorsal para
dorsocaudal e marca o inicio de uma crista baixa. Em MZSP-PV138, a crista
também é baixa e mais proeminente no seu inicio, porém é encurvada sobre o
processo das pds-zigapofises. Em ambos os exemplares a crista corre sobre o
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processo das poés-zigapofises e termina ou bifurcando-se em epipofises
(MN7017-V) ou logo antes as epipofises (MZSP-PV138), as quais sao
separadas e n&o se projetam caudalmente como nas C6 e C7. Existem, ainda,
marcas de inser¢gao muscular logo apos as epipofises.

O processo das péds-zigapoéfises € levemente curvado e projetado
dorsocaudalmente. Ha duas fossas na borda lateral do processo e craniais as
poOs-zigapofises, onde se alocam as pré-zigapdfises da C4. As pos-
zigapodfises sao profundas em MN7017-V (mas cobertas por sedimentos em
MZSP-PV138) e separadas por um entalhe largo e profundo em forma de V. As
superficies de articulagdo sao largas, levemente reniformes e orientadas
ventrolateralmente, sendo mais ventrais do que laterais em vista caudal.

c4

Material analisado: MN7017-V — centrum, processo transverso direito e
parte da pré-zigapofise esquerda preservados e com poés-zigapofises
separadas; MN7362-V — por¢cdo mediocranial com centrum inserido em matriz
rochosa, com pré-zigapoéfises e processos transversos expostos; MZSP-PV138
— VC praticamente completa, com processo transverso direito quebrado e as
articulagdes obstruidas pelas VCs adjacentes (Apéndice |, fig. 7, 8, 17 e 18).

Descricéo:

Centrum procélico, nao heterocélico, variando de 16,87mm (MZSP-
PV138) a 17,72mm (MN7017-V). Cétilo trapezoidal com superficie de
articulacdo oval e concavidade transversal maior do que a dorsoventral. Cristas
laterocraniais presentes, conferindo o aspecto trapezoidal em vista cranial, e
continuos a base dos processos transversos. O condilo € arredondado em vista
ventral e caudal. As superficies de articulagdo projetam-se lateralmente ao
centro vertebral. As cristas laterocaudais sdo mais longas do que na C3
(MZSP-PV138), mas sao menos robustas. A crista ventral é desenvolvida,
arqueada, mais proeminente e espessa cranialmente e estendendo-se
cranialmente para além do cdétilo. A projecao ventral da crista ventral passa
aléem da linha do cdéndilo e percorre quase toda a extensdao do centrum,
terminando no ponto onde as cristas laterocaudais iniciam-se mas nao sao
continuas a crista.

Os processos transversos tem a base larga, projetando lateralmente,
em vista dorsal, em MN7362-V e MN7017-V, e em MZSP-PV138 projetam-se
levemente ventralmente em vista lateral. A C4 de MZSP-PV138 possui
processos transversos mais espessos do que na C3 do mesmo exemplar, € a
extremidade menos oval. Em todos os exemplares, tem o formato de asa
devido a maior expansao lateral do processo das pré-zigapofises, o qual é
continuo aos processos, e limita dorsalmente um sulco na face cranial dos
processos. Estes, por sua vez, limitam o sulco ventralmente. Ha trés faces:
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uma dorsal, uma ventral e uma cranial, a qual contém o sulco. A borda caudal
ndo é curvada, mas a cranial € como na C3 (MZSP-PV138).

O processo das pré-zigapoéfises projeta-se cranialmente em MN7017-
V e MN7362-V e dorsocranialmente em MZSP-PV138. Em MN7017-V,
estendem-se além do cétilo em vista lateral, enquanto em MZSP-PV138 néo.
Em todos os espécimes, projetam-se levemente laterocranialmente em vista
dorsal. As pré-zigapoéfises sao espagadas por um entalhe estreito e profundo
em forma de U, orientam-se dorsomedialmente, sendo mais dorsais do que
mediais em MN7362-V e mais mediais do que dorsais em MN7017-V. As
superficies de articulagao sdo ovais e mais compridas do que largas.

A base do espinho neural em MN7362-V esta preservada e nota-se que
esta direcionado dorsalmente, semelhante a C5 (MN7017-V e MZSP-PV32).
Em MZSP-PV138, o espinho ndo é tao desenvolvido cranialmente: a porcao
final € mais proeminente. a crista é tdo longa quanto na C3, encurvada e
termina logo antes das epipdfises. Estas sdo separadas por um sulco medial e
sao menos desenvolvidas do que na C3. As marcas para inser¢do muscular
sdo observaveis, porém em menor quantidade.

O processo das pos-zigapofises soO esta preservado em MZSP-PV138.
Observa-se que se projeta dorsocaudalmente e ndo se estende para além do
coéndilo. As pés-zigapofises estdo preservadas em MN7017-V e MZSP-PV138
€ sao separadas por um entalhe em forma de U profundo, mas se aproximam
medialmente em MN7017-V. As superficies de articulacdo sao orientadas
ventrolateralmente, largas e possuem formato reniforme.

c5

Material _analisado. MN6768-V — CV quase completa, com pré-
zigapdfises e crista ventral quebrados, além do processo transverso esquerdo
estar descolado caudalmente; MN7017-V — CV quase completa, com
processos transversos quebrados e as pds-zigapofises representadas por um
fragmento; MN7364-V — centrum com crista ventral quebrada cranialmente e
base dos processos transversos preservada; MZSP-PV32 — CV completa com
borda caudal das pos-zigapofises quebradas, danificando as superficies de
articulacdo; MZSP-PV138 — CV completa articulada a C4 e C6, com as pre-
zigapdfises, cotilo e pds-zigapodfises cobertas por sedimento ou sobrepostas
pelas vértebras adjacentes (Apéndice |, fig. 9, 10, 18, 19 e 20).

Descrigc4o:

Centrum procélico ndo heterocélico, com comprimento minimo de
16,88mm (MZSP-PV32) e maximo de 19,37mm (MN6768-V). Cotilo oval com
concavidade transversal maior do que a dorsoventral. Cristas laterocraniais
presentes e continuas aos processos transversos. Condilo oval, mais largo do
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que alto e com a margem dorsal da superficie de articulagdo estendendo-se
cranialmente pelas laterais do centrum. Em MZSP-PV138, a margem ventral
também projeta-se levemente. Cristas laterocaudais presentes, ndo muito
desenvolvidas como na C3, C6 e C7, embora em MZSP-PV138 sejam tanto
quanto na C3 do mesmo exemplar. Crista ventral evidente, porém menos
desenvolvida do que nas C3-C4, levemente arqueada e mais robusta e
proeminente cranialmente. A crista ventral estende-se para além do cétilo em
MN7017-V, mas nado em MZSP-PV32 e MZSP-PV138 e é continua por todo o
centrum, podendo bifurcar-se nas cristas laterocaudais (MN7017-V).

Processos transversos com base larga, partindo de toda a extensao do
arco neural em direcdo lateral (laterocaudal em MN6768-V). Devido a
expanséo lateral do processo das pré-zigapoéfises, 0 mesmo possui formato de
asa. Ha trés faces: uma dorsal, uma ventral e outra cranial, na qual ha um
sulco limitado pelo processo das pré-zigapofises, dorsalmente, e pelos
processos transversos ventralmente.

Processo das pré-zigapoéfises projeta-se dorsocranialmente e, em vista
lateral, ndo se estende para além do coétilo. Em vista dorsal, sdo levemente
direcionada lateralmente. Expande-se lateralmente de modo a continuar com
0s processos transversos e conferindo aspecto de asa aos mesmos e, ainda,
delimitando dorsalmente um sulco na face cranial dos processos transversos.
As pré-zigapoéfises sdo separadas por um entalhe em formato de U, orientam-
se dorsomedialmente e possuem superficies de articulagdo ovais mais
compridas do que largas.

O espinho neural é representado por uma crista mais proeminente em
sua porcao cranial, na metade do comprimento da vértebra, onde forma uma
ponta que muda da dire¢cado dorsal para a caudal sobre o processo das pos-
zigapdfises até o topo das pods-zigapdfises. Em MZSP-PV138 a crista é mais
desenvolvida do que na C4 do mesmo exemplar, porém nao forma uma ponta
como nas C5 dos demais exemplares. No topo das pdés-zigapdfises, bifurca-se
em epipofises, separadas por um sulco medial. Em MN7017-V sido menos
desenvolvidas do que na C4, mas em MZSP-PV138 as epipdfises sdo mais
robustas do que na C3 e C4 do mesmo exemplar. Em MN6768-V observam-se
duas cicatrizes ovais caudais as epipoéfises que sdo separadas pelo mesmo
sulco medial e que formam um delta no topo das pds-zigapofises em vista
dorsal.

O processo das pés-zigapofises projeta-se dorsocaudalmente e néo
se estende para além do céndilo em MNG6768-V e MZSP-PV32, mas em MZSP-
PV138 vai além do coéndilo. Existem duas fossas nas bordas laterais do
processo e craniais as pos-zigapofises que séo profundas, indicando bastante
torcdo entre C5-C6. As superficies de articulacdo das poés-zigapoéfises sao
separadas medialmente por entalhe em forma de U, o qual é raso em MN6768-
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V e MN7017-V, porém profundo em MZSP-PV138. Sao reniformes e largas, e
orientam-se ventrolateralmente. Em MN7017-V possuem dimensdes menores
do que na C4 do mesmo exemplar.

cé

Material _analisado: MN4487-V — arco neural e centrum separados e
identificados como C6 por comparagao a MN7017-V, mas o centrum com crista
ventral quebrada; MN7017-V — vértebra cervical praticamente inteira, com os
processos transversos quebrados nas extremidades; MN7364-V — centrum
parcialmente completo, com processos transversos, pré-zigapofise direita e
pos-zigapofises quebrados; MZSP-PV136 — C6 com cbdndilo e processo
transverso esquerdo quebrados e pré-zigapofises tafonomicamente alteradas
(achatadas); MZSP-PV138 — C6 articulada a C5 e quase completa, com pos-
zigapdfises e espinho neural quebrados, pré-zigapodfise esquerda e cotilo
encobertos por sedimentos (Apéndice |, fig. 11, 12, 18 e 20).

Descricéo:

Centrum procélico nao heterocélico, variando de 17,98mm (MN4487-V)
até 21mm (MN7364-V). Cobtilo oval com superficie de articulagdo com
concavidade transversal maior do que dorsoventral, sendo aproximadamente
duas vezes maior em MN7364-V. Cristas laterocraniais presentes nao
continuas aos processos transversos. Condilo oval mais largo do que alto,
sendo aproximadamente 1,5 vez mais largo em MN7364-V; em vista lateral, a
margem dorsal da superficie de articulagdo projeta-se cranialmente em todos
os exemplares com cbéndilo preservado, entretanto em MN4487-V, MN7017-V e
MN7364-V a margem ventral € ampliada devido as cristas laterocaudais
bastante desenvolvidas em relacdo a C4-C5. Em MN7017-V, ainda ha um
nodulo no centro da superficie de articulagdo, como na C2. A crista ventral é
retilinea e bastante desenvolvida, mas ndo se estendendo ventralmente além
do condilo e percorrendo todo o centrum até a base do céndilo e é mais
espessa cranialmente.

Os processos transversos sao muito robustos/espessos, possuem a
base larga, aspecto de asa, com projegao de lateral a levemente laterocaudal,
em vista dorsal, e um pouco ventral em vista cranial. Possuem trés faces: uma
dorsal, uma ventral e outra cranial, na qual ha um sulco formado pela expansao
do processo das pré-zigapdfises, dorsalmente, e pelos processos transversos
ventralmente.

O processo das pré-zigapoéfises projeta-se cranialmente em MN7017-
V e MN7364-V e dorsocranialmente em MZSP-PV136 e 138. Podem estender-
se para além do cdétilo, como em MN7017-V, ou ndo, como em MZSP-PV136.
Expande-se lateralmente, sendo continuo aos processos transversos e
conferindo aspecto de asa aos mesmos. Além disso, delimita dorsalmente um
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sulco na face cranial dos processos transversos. As pré-zigapofises séo
separadas por um entalhe com largura e profundidade variaveis, mas em
formato de U e orientam-se dorsomedialmente, podendo ser mais mediais
como em MN7017-V. Possuem superficies de articulagao ovais mais compridas
do que largas.

O espinho neural inicia-se como uma crista baixa na base do processo
das pos-zigapofises, ganha em altura na metade do comprimento e bifurca-se
em duas epipofises no topo das pds-zigapofises. As epipdfises sdo robustas e
separadas medialmente por um sulco, podendo projetar-se caudalmente para
além das pés-zigapoéfises como em MN7017-V e MZSP-PV136. Em MN4487-V
as epipdfises ndo se projetam caudalmente como nos exemplares
supracitados.

O processo das pos-zigapoéfises projeta-se dorsocaudalmente, é
arqueado e nao se estende para além do céndilo. Possui duas fossas
profundas na borda lateral, anteriores as pos-zigapofises, indicando alto grau
de rotagao entre C6-C7. As pés-zigapoéfises ndo sdo unidas, mas separadas
por um entalhe largo e raso em formato de U em MN4487-V e MN7017-V. As
superficies de articulagdo orientam-se ventrolateralmente e sao redondas
(MN4487-V) ou ovais (MN7017-V e MZSP-PV136), e ndo reniformes como em
C3-C5.

Cc7

Material analisado: MN4487-V — centrum com crista ventral quebrada e
parte do processo transverso direito presente; MN7364-V — dois fragmentos do
centrum que se encaixam; MZSP-PV32 — centrum com processos transversos
evidentes e crista ventral quebrada; MZSP-PV35 — C7 completa; MZSP-PV136
— C7 praticamente completa, com a pré-zigapdfise esquerda quebrada
(Apéndice |, fig. 13, 14 e 21).

Descricéo:

Centrum procélico nado heterocélico, variando de 17,85mm de
comprimento, em MN4487-V, até 28,02mm em MZSP-PV136. Cdtilo oval com
concavidade transversal maior do que a dorsoventral. Entretanto, em MZSP-
PV35, o cétilo e a superficie de articulagdo sdo subtriangulares. As cristas
laterocraniais estdo presentes e sdo continuas aos processos transversos. O
coéndilo pode ser subquadrangular (MN4487-V, MN7364-V e MZSP-PV136) ou
subretangular (MZSP-PV32 e 35). A margem dorsal da superficie de
articulagdo, em vista lateral, projeta-se cranialmente, seguindo em diregéo
ventral fazendo uma curva na direcdo caudal e, em seguida, projetando-se
levemente cranialmente de novo, na base do condilo. As cristas laterocaudais
sdo bastante desenvolvidas, tanto quanto na C6 (MN7017-V). A crista ventral é
retilinea e muito desenvolvida por toda a extensdo do centrum, mas nao se
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estende além do céndilo, podendo ou nao ir além do cdétilo. Em vista ventral é
mais robusta cranialmente do que caudalmente.

Os processos transversos tem base larga, aspecto de asa e séo
bastante espessos devido a grande contribuicdo do centrum aos processos.
Projetam-se, em vista dorsal, lateralmente em MZSP-PV32 e 35, e
laterocaudalmente em MZSP-PV136. Em vista cranial projetam-se levemente
ventralmente. A extremidade ¢é retangular em MZSP-PV35 e oval com
inclinagao dorsocranial-ventrocaudal em MZSP-PV136. Possuem duas faces
em MZSP-PV32, pois o0 arco neural ndo esta preservado no primeiro exemplar,
sendo uma voltada na direcdo cranioventral e outra voltada caudalmente. Em
MZSP-PV35 e 136, ha trés faces: uma dorsal, uma caudal e outra cranial em
MZSP35, enquanto em MZSP-PV136 observam-se a dorsal, cranial e ventral.
Na face cranial existe um sulco formado dorsalmente pela expansdo do
processo das pré-zigapofises, dorsalmente, e pelos processos transversos
ventralmente.

As pré-zigapofises projetam-se dorsocranialmente, estendendo-se
(MZSP-PV136) ou nao (MZSP-PV35) para além do cotilo. O processo
expande-se lateralmente continuando com o0s processos transversos,
conferindo aspecto de asa, e limitando dorsalmente um sulco na face cranial
dos mesmos. As pré-zigapofises sao espagadas, porém menos que na C5
(MZSP-PV32), por um entalhe profundo em formato de U (MZSP-PV35) ou de
V (MZSP-PV136). As superficies de articulagdo s&o ovais, mais compridas do
que largas e orientam-se dorsomedialmente. Em vista cranial a C6 do exemplar
MZSP-PV136, as pré-zigapdfises sdo levemente abauladas.

O espinho neural é bastante desenvolvido: inicia como uma crista
baixa, segue dorsocaudalmente aumentando em robustez e termina em duas
epipofises muito desenvolvidas no topo das pés-zigapofises. As epipofises sédo
bastante largas em vista dorsal, e projetam-se caudalmente para além das pos-
zigapdfises em vista lateral.

O processo das pos-zigapofises estende-se dorsocauldalmente, mas
nao além do céndilo, sendo levemente encurvado e possuindo duas fossas
rasas na borda lateral e craniais as pés-zigapoéfises. Estas, por usa vez,
possui as superficies de articulagdo separadas, com formato arredondadas
(MZSP-PV35) ou de ovais a levemente reniformes (MZSP-PV136), e orientam-
se ventrolateralmente. Em MZSP-PV136, as superficies de articulacdo sao
abauladas, em semelhancga as pré-zigapdfises.

cs

Material _analisado: MZSP-PV32 — centrum da C8 articulado a C7;
MZSP-PV136 — C8 completa com pré-zigapofise esquerda quebrada (Apéndice
l, fig. 15, 16 e 21).
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Descrigc4o:

Centrum procélico, nado heterocélico, variando de 15,55mm de
comprimento (MZSP-PV32) a 22,53mm (MZSP-PV136). Catilo triangular com
superficie de articulagdo subtriangular em MZSP-PC32 e redonda em MZSP-
PV136, e com cristas laterocraniais continuas aos processos transversos.
Coéndilo oval, sendo muito mais largo do que alto em MZSP-PV136, sem
projecdes da superficie de articulagdo em vista lateral. As cristas laterocaudais
estdo ausentes. A crista vertebral é muito desenvolvida e percorre toda a
extensao do centrum, de modo que se estende ventralmente além do cdtilo e
do condilo, sendo uma das caracteristicas mais marcantes da C8. A morfologia
da crista vertebral € abaulada em MZSP-PV32 e retilinea em MZSP-PV136.

Os processos transversos tem base larga menor do que na C7 e
projetam-se lateralmente, em vista dorsal, e levemente ventralmente em vista
cranial (MZSP-PV136). Possuem aspecto de asa e em MZSP-PV32 s&o mais
espessos do que na C7, enquanto que em MZSP-PV136 ndo. Em vista lateral,
a extremidade é oval e inclinada na direcido dorsocranial-ventrocaudal, sendo
mais inclinada do que na C7. Baseando no exemplar MZSP-PV136, ha trés
faces: uma dorsal, uma caudal e outra ventrocranial. Na ultima, existe um sulco
mais raso do que nas VCs precedentes formado pela expansao lateral do
processo das pré-zigapofises e pelos processos transversos.

O processo das pré-zigapofises projeta-se dorsocranialmente e
estende-se para além do cdétilo, mais do que na C7. A expanséo lateral € menor
do que nas C5-C7, e contribui para formar um sulco raso na face cranial dos
processos transversos. As pré-zigapofises estdo separadas e tem superficie
de articulagdo oval, mais comprida do que larga, e orientadas
dorsomedialmente. Nao s&o curvadas como na C7.

O espinho neural é bastante desenvolvido e, em conjunto com a crista
ventral, caracterizam a C8. Tem inicio na base do processo das pds-
zigapdfises em forma de uma crista baixa e fica mais robusto logo em seguida,
percorrendo sobre o processo até o topo das poés-zigapofises, onde se
encontra muito robusto na forma de epipofises unidas projetadas dorsalmente.
As epipdfises ndo se estendem para além das pos-zigapdéfises como visto nas
C6 e C7.

O processo das pés-zigapofises é dorosocauldamente direcionado,
porém € mais dorsal em relacdo as VCs precedentes e € mais curto, nao
ultrapassando a linha do céndilo. As fossas na borda lateral e craniais as pos-
zigapdfisese sdo mais profundas do que na C7. As pés-zigapoéfises ndo sao
unidas e orientam-se ventrolateralmente e possuem formato oval, sendo mais
largas do que compridas, uma condicdo diferente daquela encontrada nas
vértebras precedentes.
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Descri¢ao e redescricao dos caracteres vertebrais
Os caracteres vertebrais utilizados na analise estdo descritos na tabela
1, com as referéncias e seus respectivos estados.

Analise filogenética

A analise filogenética resultou em 23 AMPs com 245 passos (Cl = 0,574,
RI = 0,776). A topologia consenso (fig. 3) foi semelhante a analise sem
Laganemys (i.e. com 37 taxons), recuperando a maioria dos grupos propostos
por Gaffney et al. (2011). As excegbes foram que Araripemys, Laganemys e
Euraxemydidae formaram um grupo monofilético, o qual encontra em uma
politomia com Pelomedusidae e Podocnemidoidea, e que a posi¢cao de
Bauruemys elegans mudou para grupo irmdo de Erymnochelydand
(=Caninemys, Erymnochelys, Peltocephalus e outras espécies afins).

A nova posigdo de B. elegans altera as relagdes entre o grupo
estematico (i.e.: as espécies que ndo compartilham o mesmo ancestral comum
mais recente com as espécies viventes) de Podocnemdidae (sensu Gaffney et
al., 2011), deixando Peiropemydodda na base de Podocnemididae. Além disso,
Bauruemys encontra-se dentro do grupo coroa (i.e.: o n6 de divergéncia a partir
do ancestral comum mais antigo das espécies viventes) de Podocnemididae, e
ndo como o primeiro no de divergéncia dentro da familia, como sugerido em
trabalhos anteriores (e.g. Romano & Azevedo, 2006; Gaffney et al, 2011).
Nesse sentido, essa espécie deixa de ser o podocnemidideo mais “basal” e
passa a ter uma posicdo mais inclusiva dentro da familia, alterando a
taxonomia do grupo.

Dois outros nos foram alterados. (1) Na base de Pelomedusoides, o no
Pelomedusidae+Araripemydidae colapsou em uma politomia com
Pelomedusidae, Euraxemydidae + Araripemys barretoi + Laganemys
tenerensis, e Podocnemidoidea (Bothremydidae + Podocnemidinura). (2) E
dentro do género Podocnemis, houve uma politomia entre P. unifilis, P.
lewyana, P. erythrocephala e P. expansa + P. sextuberculata.
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Tabela 1 — Descricao dos caracteres vertebrais adicionados a matriz de
Gaffney et al. (2011). As referéncias a cada carater encontram-se apos a
descricdo dos mesmos.

Carater Descrigao Estados
Articulagc&o entre os centros 0: esferoidal
72 vertebrais (Cadena et al., 2010; 1: heterocélico
Gaffney et al., 2011) 2: largo e em formato de V, como
em Erymnochelys
Centros vertebrais (Shaffer et al., 0: mais compridos que as dorsais
73 1997; Bona & de la Fuente, 2005) | 1: menos compridos que as dorsais
0: somente no intercentrum
74 Atlas com crista neural (novo) 1: no intercentrum e centrum
2: ausente
75 Intercentrum do atlas (Bona & de la 0: suturado ao centrum
Fuente, 2005) 1: fundido ao centrum
76 Fossas laterais no cenfrum do atlas 0: ausentes
(novo) 1: presentes
77 Cristas laterocaudais no céndilo do 0: presentes
altas (novo) 1: ausentes
78 Proporg¢ao do céndilo da C2 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
79 Proporg¢ao do céndilo da C3 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
80 Proporg¢ao do céndilo da C4 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
81 Proporg¢ao do céndilo da C5 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
82 Proporg¢ao do céndilo da C6 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
83 Proporgéo do condilo da C7 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
84 Proporg¢ao do céndilo da C8 0: mais largo do que alto (>1)
(largura/altura; novo) 1: mais alto do que largo (<1)
2: tao largo quanto alto (=1)
85 Metade cranial da crista ventral da 0: projetada levemente
C2 (modificado de Bona & de la ventralmente além do cétilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada fortemente
ventralmente além do cétilo
86 Metade cranial da crista ventral da 0: projetada levemente

C3 (modificado de Bona & de la
Fuente, 2005 e Joyce, 2007)

ventralmente além do cdtilo
1: projetada fortemente
ventralmente além do cdtilo
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87

Metade cranial da crista ventral da
C4 (modificado de Bona & de la
Fuente, 2005 e Joyce, 2007)

0: projetada levemente
ventralmente além do cotilo
1: projetada fortemente
ventralmente além do cotilo

88 Metade cranial da crista ventral da 0: projetada levemente
C5 (modificado de Bona & de la ventralmente além do cotilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada fortemente
ventralmente além do cotilo
89 Metade cranial da crista ventral da 0: projetada levemente
C6 (modificado de Bona & de la ventralmente além do cotilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada fortemente
ventralmente além do cotilo
90 Metade cranial da crista ventral da 0: projetada levemente
C7 (modificado de Bona & de la ventralmente além do cotilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada fortemente
ventralmente além do cotilo
91 Metade cranial da crista ventral da 0: projetada levemente
C8 (modificado de Bona & de la ventralmente além do cotilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada fortemente
ventralmente além do cotilo
92 Metade caudal da crista ventral da | 0: ndo projetada ventralmente além
C2(modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
93 Metade caudal da crista ventral da | 0: n&o projetada ventralmente além
C3 (modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
94 Metade caudal da crista ventral da | 0: ndo projetada ventralmente além
C4 (modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
95 Metade caudal da crista ventral da | 0: n&o projetada ventralmente além
C5 (modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
96 Metade caudal da crista ventral da | 0: n&o projetada ventralmente além
C6 (modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
97 Metade caudal da crista ventral da | 0: ndo projetada ventralmente além
C7 (modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
98 Metade caudal da crista ventral da | 0: n&o projetada ventralmente além
C8 (modificado de Bona & de la do céndilo
Fuente, 2005 e Joyce, 2007) 1: projetada ventralmente além do
cbndilo
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Superficies de articulacdo das pos-

0: separadas

99 zigapdfises da C2 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Superficies de articulacdo das pos- 0: separadas
100 zigapdfises da C3 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Superficies de articulacdo das pos- 0: separadas
101 zigapdfises da C4 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Superficies de articulacdo das pos- 0: separadas
102 zigapdfises da C5 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Superficies de articulacdo das pos- 0: separadas
103 zigapdfises da C6 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Superficies de articulacdo das pos- 0: separadas
104 zigapofises da C7 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Superficies de articulacdo das pos- 0: separadas
105 zigapofises da C8 (modificado de 1: unidas
Meylan, 1996; Bona & de la
Fuente, 2005; Gaffney et al., 2006)
Orientagao da superficie de 0: ventromedial
106 articulagao das pdés-zigapofises do 1: dorsomedial

axis (modificado de Bona & de la
Fuente, 2005)

2: ventral

Os indices de Bremer (fig. 3) encontrados para alguns nos, foram igual a

1. Podocnemidoidea (=Bothremydidae + Podocnemidinura sensu Gaffney et al.,

2011),

Podocnemidinura (n6 de divergéncia de Brasilemys dentro de

Podocnemidinura) e Podocnemididae s&do bem sustentados, com indice de
Bremer igual a 3. Todos os demais Podocnemidinura, com excecédo de
Brasilemys (i.e.: o0 n6é de divergéncia de Hamadachelys + Portezueloemys +
Podocnemididae) obteve Bremer igual a 2. Dentro de Erymnochelydand, o
grupo irmé&o de Caninemys e a tribo Stereogenyini obtiveram indice 2.
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Chelidae
Pelomedusidae
— Euraxemydidae
Laganemys
Araripemys
Bothremydidae
3 Brasilemys
Hamadachelys
Portezueloemys
2 1 Peiropemys

_|_1| Lapparentemys

Pricemys
3 Podocnemis vogli
2 Podocnemis unifilis
1 Podocnemis lewyana
Podocnemis erythrocephala
1 _1| Podocnemis sextuberculata
Podocnemis expansa

Bauruemys
1 Caninemys
1 1r UCMP 42008
2 Dacquemys
Turkanemys
1 1T Peltocephalus
Erymnochelys
Papoulemys
1 Neochelys

Stereogyini

Figura 3 — Topologia consenso de 23 AMPs com 245 passos. Os indices de
suporte de Bremer estao sobre os nés.

Evolucao dos caracteres vertebrais e re-diagnose dos grupos

O novo clado formado por Araripemys, Laganemys e Euraxemydidae é
sustentado por dois caracteres vertebrais: superficie de articulagdo das poés-
zigapdfises na C6 e C7: 103(1) e 104(1). Os caracteres 100-102 também sao
mapeados como sinapomorfias para o grupo, mas em homoplasia, surgindo em
outros grupos de maneira independente (Bothremydidae e Podocnemis). Em
todo caso, a familia Araripemydidae, encontrada por Gaffney et al. (2006,
2011), Sereno & EIShafie (2013) e Cadena (2015) é merofilética nos resultados
obtidos aqui e uma revisdo taxonbmica redefinindo a familia pode ser
necessaria.

O clado representado por Bauruemys + Erymnochelydand também foi
suportado por caracteres vertebrais. Nesse caso, os quatro caracteres que
suportam o grupo sao vertebrais: metade cranial da crista ventral da C6, 89(1);
metade caudal da crista ventral da C6, 96(1); superficie de articulagado das pos-
zigapdfises da C6 e da C7, 101(0) e 102(0).

Todas as sinapomorfias (Apéndice V) de Podocnemidodda
(=Podocnemis + Erymnochelydand) sédo relacionados a vértebras. Sao eles:
cbndilo da C2-C3 e C5-C8, 78(0), 79(0), 81(0), 82(0), 83(0) e 84(0), e revelam
seis reversdes para esses caracteres. A excecao do carater 84, relacionado a
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C8, os demais variam de estados dentro do grupo. O carater 78 encontra-se
nos trés estados (0,1,2) em P. sextuberculata; o carater 79 esta no estado 1 na
mesma espécie, e polimorfico em P. unifilis (0,2), P. expansa (0,1) e
Peltocephalus (0,1). O carater 81 também ¢é polimorfico em P. sextuberculata
(0,1,2) e Peltocephalus (0,1). O carater 82 €& polimorfico somente em
Peltocephalus (0,1). O carater 83 é polimorfico em P. sextuberculata (0,1) e P.
expansa (0,1). Logo, esses caracteres revertem (i.e. voltam ao estado 0) na
base do grupo, porém mudam para o estado apomorfico (estado 1) em P.
sextuberculata e Peltocephalus (quatro vezes em cada espécie), duas vezes
em P. expansa e uma vez em P. unifilis.

Dentre os taxons terminais, Araripemys possui uma reversao
relacionada a vértebra cervical (carater 82). Laganemys tenerensis possui
estados diferentes em dois caracteres vertebrais em relacdo a A. barretoi: a
superficie de articulagdo das C2 (carater 99) e C8 (carater 105) estéo
separadas em Laganemys (=estado 0), enquanto que em Araripemys estédo
unidas (=estado 1). Cabe ressaltar que o estado em Araripemys € 0 mesmo em
Euraxemydidae, mostrando que alguns caracteres vertebrais geraram a
politomia entre os trés taxons.

Além de Araripemys, outros sete terminais também sao diagnosticados
pela mudanca de estados em caracteres vertebrais, sendo: Bothremydidae
(caracteres 75, 94 e 97, 0->1), Brasilemys (74, 1-2>0; 106, 0->2), P.
erythrocephala (74, 12>2), P. expansa (76, 1->0), P. sextuberculata (77, 1->0),
Erymnochelys (74, 12>0; 92, 0>1; 95, 0>1) e Peltocephalus (72, 2>1; 77,
1->0; 83, 0>1) (ver apéndice |V para a lista completa).

DiscussAo

Comparagoes anatémicas: Araripemys barretoi

A morfologia das VCs de Araripemys, como a de Laganemys, € unica
dentro de Pelomedusoides (o material de Euraxemys n&o foi analisado), pois
0os centros vertebrais sdo muito longos, com espinho neural baixo
(principalmente na C7-C8 em relacdo as C7-C8 das espécies de
Podocnemididae) e as pré e pos-zigapofises s&o horizontais. Em contrapartida,
semelhangas com espécies pertencentes ao grupo irmao de Pelomedusoides,
Chelidae (e.g. Hydromedusa e Chelus fimbriatus), ja foram encontradas (Broin,
1980; Kischlat & Campos, 1990; Kischlat, 2001; Sereno & EIShafie, 2013). Em
ambos os taxos, os centros cervicais sdo alongados, resultando em um
pescogo longo, e foram considerados uma convergéncia entre o0s grupos
(Broin, 1980; Kischlat & Campos, 1990; Kischlat, 2001; Sereno & EIShafie,
2013).

28



As vértebras cervicais de Araripemys barretoi sao bastante semelhantes
as de Laganemys tenerensis e, nao por acaso, as duas espécies foram
propostas como grupos irm&os na descri¢do original da segunda (Sereno &
ElIShafie, 2013). Duas diferengas, entretanto, podem ser encontradas entre as
VCs de ambas as espécies: as superficies de articulacdo das pds-zigapodfises
da C2 e da C8 sao unidas em Araripemys e separadas em Laganemys. Dentro
de Pelomedusoides, somente Euraxemys possui as superficies unidas em
todas as VCs (Gaffney & Meylan, 1991; Gaffney et al., 2006), além de um
exemplar de P. unifilis (DGM 271-RR), que possui as superficies das pods-
zigapdfises da C2 unidas, e um espécime de P. sextuberculata (INPA 5402),
que possui as da C8 unidas. Apesar da existéncia de polimorfismo nas
espécies de Podocnemis supracitadas, esses caracteres evidenciam diferencas
morfologicas entre Araripemys e Laganemys que diagnosticam cada espécie.

O atlas de Araripemys é curto, com os elementos suturados e as pos-
zigapdfises bastante espagadas, muito parecido ao de P. expansa e P.
erythrocephala e de Chupacabrachelys (Lehman & Wick, 2010). As pés-
zigapdfises orientam-se ventromedialmente como na maior parte das espécies
de crown-Pleurodira. As excegbes sao as espécies de Hydromedusa,
Chelodina e Emydura (Chelidae), e Brasilemys (Pelomedusoides,
Podocnemidinura), nos quais as pos-zigapofises sdo ventrais (Broin, 2000; de
Lapparent de Broin, 2007).

O espinho neural das cervicais de Araripemys nao € muito diferente ao
longo da série: possuem uma crista baixa e terminam em epipdfises bem
definidas no topo das pés-zigapéfises. Em Podocnemididae essa estrutura
varia ao longo da série de cervicais, de modo que o espinho neural € mais
desenvolvido da C5 em diante, diminuindo na metade do comprimento
vertebral e aumentando no topo das pds-zigapofises nas C7 e C8. Esse
também deve ser o caso de Bothremydidae, pelo menos para as duas ultimas
cervicais da série, visto que nas poucas VCs sado conhecidas para essa familia
(C7 de Chupacabrachelys complexus Lehman & Wick, 2010 e C8 de
Acleistochelys maliensis Gaffney et al. 2007). Em Chelidae, o padrdao é
semelhante ao de Podocnemididae: o espinho € mais desenvolvido nas duas
ultimas cervicais da série, com a exceg¢ao de Hydromedusa. Nesse género, o
espinho é mais desenvolvido da C2-C4 na metade do comprimento vertebral,
reduz nas C5-C6 e volta a se desenvolver nas C7-C8, dessa vez mais
proeminente sobre as poés-zigapdfises como em Podocnemidoidea
(Podocnemididae + Bothremydidae).

As pré e pos-zigapofises de Araripemys sao horizontais com orientagao
ventral como em Hydromedusa, mas diferem de Chelus fimbriatus onde sao
dorsomediais e ventrolaterais, respectivamente. Algumas cervicais de outras
espécies sao como em Araripemys (e.g. C4 de Mesoclemmys hogei; C6 de
Phrynops hilarii; C8 de Ph. williamsi), mas nao seguem o mesmo padrdao ao
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longo do pescoco. Em Pelomedusoides, as C4 de alguns exemplares de P.
unifilis e P. erythrocephala possuem as pos-zigapoéfises horizontais como em
Araripemys, possivelmente em funcdo das superficies de articulagdo serem
unidas. Nas demais espécies de Podocnemididae (incluindo Bauruemys) as
superficies sdo orientadas ventrolateralmente.

Os processos transversos das C4, C6 e C8 sao bastante desenvolvidos,
sendo longos e de base larga, partindo de toda a extensdo do cenfrum e do
arco neural, com formato triangular e extremidade em posicao mais caudal,
alinhada ao final do canal neural. Essa morfologia € muito semelhante as
cervicais de Chelus fimbriatus. Outras espécies de Chelidae também
apresentam morfologia parecida, especialmente levando em consideragdo a
posicdo caudal da extremidade dos processos transversos, porém né&o
possuem a base dos processos tao larga como em Chelus. Tal morfologia foi
observada em Acantochelys radiolata, Phrynops tuberosus e Hydromedusa
tectifera. Os processos transversos em Hydromedusa também s&o triangulares,
porém menos pronunciados, terminam na metade do comprimento vertebral, e
sdo mais largos em H. tectifera do que em Araripemys (a C6 dessa espécie é
bastante parecida com as cervicais de Araripemys). Cabe ressaltar que os
processos transversos em Araripemys nao sao tao lateralmente pronunciados
como em Podocnemididae e Bothremydidae (C7 de Chupacabrachelys
complexus, Lehman & Wick, 2010; C8 de Acleistochelys maliensis, Gaffney et
al., 2007), caracteristica talvez relacionada ao pescog¢o longo, pois o mesmo
padrao é observado em Hydromedusa e Chelus.

O centro vertebral das cervicais de Araripemys possui a férmula articular
padrao de Pelomedusoides, com a C2 biconvexa e as poés-axiais procélicas
(Meylan, 1996; de la Fuente et al, 2003; Gaffney et al, 2006, 2011; Joyce, 2007;
de Lapparent de Broin, 2007): )1(2)3)4)5)6)7)8). Entretanto, os centros
vertebrais bastante alongados formam um pescogo muito longo (Meylan, 1996;
Gaffney et al., 2006; Sereno & EIShafie, 2013), diferente da imensa maioria de
Pelomedusoides (outro género de pescogo longo é Laganemys). Os centros
vertebrais em Podocnemidoidea (e. g. Podocnemis e Acleistochelys) ndo sao
tdo longos como em Araripemys e Laganemys e, assim, as espécies possuem
pescog¢o mais curto.

A grande extensdo dos centros vertebrais podem ser comparadas as
espécies do género Hydromedusa e Chelus, as quais também possuem um
pescogo longo. A caracteristica mais notéria € que o condilo vertebral de
Araripemys tem o formato triangular/subtriangular da C2-C8, como na C6 de
Chelus e de um exemplar de Hydromedusa (EEK454; no exemplar
MNRJ25231, o formato é arredondado). Em outras espécies de Chelidae, os
céndilos podem ser triangulares/subtriangulares ou trapezoidais. Em
Podocnemidoidea, os cbéndilos variam de arredondados a ovais, ou
trapezoidais nas espécies com articulagbes em formato de sela (i.e.:
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heterocélicas). As superficies de articulagdo, no entanto, ndo se projetam
cranialmente na lateral do céndilo como em Bauruemys e Erymnochelys, sendo
mais parecidas, nesse aspecto, a Hydromedusa e Chelus, no qual as
superficies da C6, principalmente, projetam-se porém menos em comparagao
as duas espécies supracitadas.

Comparagoes anatémicas: Bauruemys elegans

As vértebras cervicais de Bauruemys elegans possuem a férmula dos
centros vertebrais tipica de Pelomedusoides, ou seja, o axis (C2) é biconvexo e
as demais sao procélicas (confere com Meylan, 1996; Lapparent de Broin,
2000a; Lapparent de Broin & Molnar, 2001; Gaffney et al., 2006, 2011; de Broin
et al., 2007; Joyce, 2007). Assim, a formula é: )1(2)3)4)5)6)7)8). A morfologia
geral é mais semelhante a de Erymnochelys madagascariensis, com algumas
estruturas em particular mais parecidas com algumas espécies de Podocnemis
(em especial, P. unifilis e P. sextuberculata). As pré-zigapéfises sao
craniodorsais como em Erymnochelys, enquanto que em Podocnemis e
Peltocephalus sao mais dorsais. As superficies de articulagdo sao mais longas
do que largas, e o entalhe que as separa € profundo como em Erymnochelys,
enquanto que em Podocnemis as superficies de articulagdo sdo tao longas
quanto largas e o entalhe pode variar desde muito pouco profundo a um pouco
menos do que em Erymnochelys. Nos quatro géneros mencionados as
superficie de articulacdo sédo levemente curvadas em vista cranial.

Os espinhos neurais sdo semelhantes a Peltocephalus, principalmente
levando em consideracdo as C6-C8. Os espinhos neurais dessas cervicais em
Bauruemys projetam-se caudalmente para além das pods-zigapofises, e séo
largos em vista dorsal (C6-C7). Ja a C8 é bastante alta, como em
Peltocephalus, quando comparado a Podocnemis expansa. Cabe ressaltar que
0s espinhos neurais nas cervicais de B. elegans nao sao tao desenvolvidos na
porcdo cranial quanto em Peltocephalus, onde aparecem como laminas na
metade do comprimento vertebral em vista lateral. Baurumeys possui espinhos
neurais como em Erymnochelys, Neochelys laurenti (C7; Pérez-Garcia &
Lapparent de Broin, 2015) e Podocnemis: iniciam como cristas baixas ou como
‘pontas” e tornam-se mais proeminentes no topo das pds-zigapdfises, onde
formam as epipdfises. Percebe-se, claramente, um espinho neural cada vez
mais desenvolvido sobre o processo das pos-zigapofises no sentido caudal ao
longo do pescocgo.

O processo das poés-zigapoéfises de Bauruemys nédo é tdo comprido
como em Podocnemis e Neochelys laurenti, e, nesse sentido, assemelha-se a
Erymnochelys, nao se estendendo para além do céndilo. As pds-zigapofises
nao sao unidas em nenhuma cervical de nenhum exemplar de B. elegans,
Erymnochelys e Neochelys, enquanto que em Podocnemis e Peltocephalus
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essa caracteristica é variavel nas C3-C5 e C7 (e. g. P. erythrocephala
INPA10283 e P. unifilis DGM222-RR e DGM271-RR com pés-zigapodfises da
C7 unidas). Ainda, as pos-zigapofises da C7 e C8, em Bauruemys, possuem
orientagdo mais lateral do que ventral em relacédo a Peltocephalus, N. laurenti e
a maioria das espécies de Podocnemis, sendo mais parecidas com
Erymnochelys e alguns exemplares de P. unifilis.

Os processos transversos de B. elegans nao possuem o formato de asa
tdo desenvolvido como em Podocnemis, caracteristica que pode variar entre
vértebras da mesma posigéo dentro e entre as espécies do género. Porém, sao
mais expandidas do que em Erymnochelys. Os processos da C2 de Bauruemys
nao sao ventralmente direcionados, em vista caudal, como nas demais
espécies de Podocnemididae, mas s&o laterocaudalmente projetados, em vista
dorsal, como em P. unfifilis, P. erythrocephala e P. expansa. Na C3, os
processos sao lateralmente direcionados e mais longos do que largos em
comparagdo a Podocnemis, sendo mais parecidos, nesse aspecto, a
Peltocephalus e Erymnochelys. Na C4, projetam-se lateralmente como em
Erymnochelys, P. erythrocephala, mas n&o s&o arqueados como em
Podocnemis. Os processos da C5-C8 possuem aspecto de asa com maior
expansado lateral do processo das pré-zigapéfises, evidenciando uma
diferenciagao dessa estrutura ao longo da série cervical, também observada no
espinho neural.

Os centra das cervicais de B. elegans nao sao heterocélicos, como em
Podocnemis, Peltocephalus, Cerrejonemys (Cadena et al., 2010) e
Lapparentemys (de Broin, 1991; Gaffney et al., 2011) e possuem a morfologia
mais semelhante a de Erymnochelys e Turkanemys, com os cOndilos mais
largos do que altos e as superficies de articulagao estendendo-se cranialmente
na lateral do centrum. Entretanto, ndo possuem o formato em V, como
observado em Erymnochelys e Turkanemys. Além disso, as C2-C7 possuem
cristas laterocaudais, as quais também estdo presentes em Erymnochelys, N.
laurenti e N. franzeni, e ausentes em Podocnemis e Peltocephalus (Cadena,
2015). As semelhangas com os centra de Erymnochelys e Turkanemys, junto
com a presenga das cristas laterocaudais, podem representar um estagio inicial
da evolucao do condilo nas cervicais de Erymnochelydand.

A crista ventral dos podocnemidideos segue um padrdao em todas as
espécies estudadas. Em Podocnemis, Peltocephalus e Erymnochelys, as
cristas sdo arqueadas da C2-C6 com a metade cranial mais desenvolvida do
que a caudal, particularmente na C2 (em Peltocephalus, a crista € mais
arqueada em relagdo as demais espécies). Na C7 a metade posterior € mais
desenvolvida e a crista € menos arqueada (com excegdo da maioria dos
exemplares das espécies de Podocnemis), podendo ser retilinea em alguns
casos e projetar-se ventralmente para além do condilo ( Peltocephalus). Na C8,
a crista atinge o maximo em desenvolvimento e € muito pronunciada
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ventralmente. Em Bauruemys, ha algumas diferengas: a crista é retilinea na C2
ao invés de arqueada; é mais desenvolvida cranialmente nas C3-C5, porém
ligeiramente menos arqueada do que nas outras trés espécies; nas C6 e C7, &
retilinea, enquanto que na C8 é bastante pronunciada ventralmente, como nos
demais podocnemidideos.

Posicionamento filogenético de Araripemydidae e Bauruemys, o impacto
dos caracteres vertebrais e a evolugao do centrum em Podocnemidinura

Nas filogenias de Pelomedusoides (Meylan, 1996; de la Fuente et al.,
2003; Gaffney et al., 2006; Romano & Azevedo, 2006; Cadena et al., 2010,
2012a,b; Sereno & EIShafie, 2013; Romano et al., 2014; Cadena, 2015) ou
restritas a Podocnemididae (Cadena et al., 2010, 2012b; Gaffney et al., 2011;
Cadena, 2015; Ferreira et al., 2015), a quantidade de caracteres vertebrais é
pequena (=9% em Meylan, 1996; 10% em de la Fuente, 2003 e Romano &
Azevedo, 2006; e =4% em Gaffney et al., 2006, 2011, Sereno & EIShafie, 2013,
Cadena et al., 2010, 2012 e Cadena, 2015; nenhum em Ferreira et al., 2015),
devido ao fato de que as cervicais de muitas espécies fosseis serem isoladas,
incompletas ou ndo preservadas. Em estudos filogenéticos mais abrangentes
(e.g. Gaffney et al., 1991; Joyce, 2007; Sterli et al., 2007; Sterli, 2008; Anquetin,
2012), o numero de caracteres vertebrais também é pequeno (=3%, 8%, 4%,
7% e 6%, respectivamente). Logo, as filogenias em Testudinata sao
essencialmente baseadas em caracteres cranianos.

No presente trabalho, os novos caracteres vertebrais representam 33%
do numero total de caracteres, o que levou a mudangas no posicionamento de
Araripemys barretoi e de Bauruemys elegans. Na analise excluindo Laganemys
(= 37 taxons), o posicionamento de Araripemys em uma politomia na base de
Pelomedusoides, ndo foi novidade, pois estudos anteriores ja chegaram ao
mesmo resultado (Gaffney et al., 2006; Gaffney & Krause, 2011; Cadena et al.
2012b). Entretanto, a proximidade com Euraxemydidae, revelada na analise
incluindo Laganemys (= 38 taxons), foi encontrada somente por Meylan (1996),
em uma matriz considerada preliminar, com poucos taxons e caracteres e em
um momento em que Euraxemys ainda n&o havia sido descrita (Meylan, 1996
utilizou o holétipo da espécie, FR4922, como um terminal). Esse resultado
demonstra que Araripemydidae sensu Gaffney et al. (2006, 2011) é
merofilético, contrariando todos os estudos anteriores sobre a filogenia de
Pelomedusoides. Apesar do posicionamento incerto dentro de
Pelomedusoides, “Araripemydidae” foi posicionada no mesmo clado que
Euraxemydidae. O clado “Araripemydidae”+Euraxemydidae foi sustentado por
trés caracteres em todas as arvores, todos vertebrais (carater 73, centrum das
vértebras cervicais mais longas do que as dorsais, estado 0, indeterminado
para Euraxemydidae; e os caracteres 103 e 104, pos-zigapdfises das C6 e C7
unidas = estado 1), mostrando o impacto dos caracteres sobre vértebras
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cervicais nas relagdes filogenéticas de Pelomedusoides, ainda que com baixa
sustentacdo (Bremer=1). Assim, com base no presente resultado, faz-se
necessario uma reestruturagdo da taxonomia de Pelomedusoides onde,
potencialmente, Araripemydidae necessite ser redefinida como um grupo mais
abrangente, enquanto que o status de Familia de Euraxemydidae deva ser
redefinido para Subfamilia (Euraxemydinae, no caso).

As cervicais de Laganemys sao muito semelhantes as de Araripemys
(Sereno & EIShafie, 2013), mas diferengas foram encontradas nas C2 e C8, as
quais possuem a superficie de articulagao das poés-zigapoéfises separadas em
Laganemys e unidas em Araripemys. Como em Euraxemydidae todas as
cervicais possuem a superficie de articulagdo unidas (Gaffney & Meylan, 1991;
Gaffney et al., 2006), isto €, os mesmos estados que em Araripemys, essas
duas diferencas podem ser consideradas diagnosticas para Laganemys (ou
para os outros dois taxons, dependendo da otimizacdo ACCTRAN ou
DELTRAN).

Bauruemys elegans nao foi posicionada no primeiro né de divergéncia
de Podocnemididae, posicdo encontrada em diversos estudos anteriores
(Romano & Azevedo, 2006; Cadena et al., 2010, 2012a; Gaffney et al., 2011;
Cadena, 2015). Esta espécie foi posicionada como grupo irmao de
Erymnochelydand. Os caracteres que influenciaram esse novo posicionamento
sdo quatro caracteres vertebrais: metade cranial da crista ventral da C6, 89(1);
metade caudal da crista ventral da C6, 96(1); superficie de articulagao das pos-
zigapdfises da C3 e da C4, 101(0) e 102(0). Tais caracteres representam duas
sinapomorfias e duas simplesiomorfias diagnosticas para o grupo,
respectivamente, homologias secundarias (caracteres 89 e 96) e reversdes
(caracteres 101 e 102). A posicao de Bauruemys como grupo irmao de
Erymnochelydand reforca as semelhangas anatémicas existentes entre as
cervicais de Bauruemys e Erymnochelys caracterizadas acima, principalmente
no centrum, que na hipotese filogenética se devem a ancestralidade comum,
demonstrando o impacto dos novos caracteres para a compreensao sobre a
evolucdo de Pelomedusoides.

Nesse contexto, é possivel discutir a evolugdo da articulacdo entre
cervicais em Pelomedusoides (carater 72, figura 4). As articulagdes sao do tipo
esferoidais (esferoidal; estado 0) em quase todas as familias, modificando
somente em Podocnemididae (sensu Gaffney et al., 2011) para o formato de
sela em Lapparentemys, Podocnemis e Peltocephalus, e para o formato em V
mais largo que alto em Erymnochelys e Turkanemys (Gaffney et al. 2011).
Logo, Araripemydidae, Euraxemydidae, Pelomedusidae e Bothremydidae
possuem o estado ancestral mais simples, enquanto que morfologias mais
complexas surgiram dentro de Podocnemididae. Gaffney et al. (2011) pontuam
que o estado em Erymnochelys (estado 2) possa ser intermediario ao formato
de sela (estado 1), mas os autores ndo codificam desta maneira em sua matriz
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de dados. No presente trabalho, os estados para esse carater seguiram
Gaffney et al. (2011). Bauruemys possui articulacdo esferoidal (estado 0) e
Erymnochelys em formato de V mais largo do que alto (estado 2), mas a
morfologia da superficie de articulagdo € parecida entre as duas espécies. O
posicionamento de Bauruemys como grupo irmdo de Erymnochelydand
evidencia as semelhangas morfolégicas entre essas espécies e, dessa
maneira, é possivel interpretar que Bauruemys possa representar um estagio
intermediario entre o tipo esferoidal e aquele em formato de V.

A articulagdo em sela surgiu trés vezes de maneira ambigua dentro de
Podocnemididae, contabilizando quatro passos. Em uma otimizacéo
DELTRAN, como sinapomorfias de Peiropemydodda, Podocnemidinae e
Peltocephalus. No primeiro grupo, Lapparentemys possui VCs em formato de
sela (de Broin, 1991), representando o primeiro surgimento desse estado na
familia. O segundo surgimento seria como outra sinapomorfia para
Podocnemidinae. Nesses dois casos, o ancestral teria articulacao esferoidal. O
terceiro surgimento ocorreu em Peltocephalus a partir de um ancestral com
formato de V. Uma segunda interpretagao (otimizacdo ACCTRAN) é possivel,
ao considerar que o formato em sela surgiu no ancestral de Podocnemididae,
manteve-se em Peiropemyddoda e Podocnemidinae, reverteu em Bauruemys
para o0 estado esferoidal, modificou-se para o formato em V em
Erymnochelydand, e mudou para o formato de sela em Peltocephalus (figura
4).

Por fim, o posicionamento de Bauruemys como grupo irméo de
Erymnochelydand altera a classificagdo de Podocnemididae: B. elegans deixa
de estar no primeiro né de divergéncia da familia (Romano & Azevedo, 2006;
Cadena et al., 2010, 2012a; Gaffney et al., 2011; Cadena, 2015) e posiciona-se
dentro do grupo coroa. O n6 Bauruemys + Erymnochelydand € diagnosticado
por quatro sinapomorfias, todas associadas a caracteres vertebrais. A posicao
estematica agora pertence a Peiropemydodda.
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Pelomedusidae
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Laganemys
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Podocnemis unifilis
Podocnemis lewyana
Podocnemis erythrocephala
L Podocnemis sextuberculata
Podocnemis expansa
Bauruemys
Caninemys
I UCMP 42008
Dacquemys
Turkanemys
Peltocephalus
Erymnochelys
Papoulemys
Neochelys

Stereogyini

Figura 4 — Mapeamento do caracter 72 (articulacéo entre os centros vertebrais)
em Pelomedusoides. As linhagens em vermelho representam o estado O,
esférico; as linhagens em azul, o estado 1 em formato de sela; e aquelas em
verde, o estado 2 em formato de V. As linhagens na cor preta possuem esse
caracter ambiguo ou desconhecido.

CONCLUSOES

A redescricdo de quatro vértebras cervicais completas (C1, C4, C6 e C8)
e duas incompletas (C2 e C3) de Araripemys barretoi permitiu uma
comparagdo mais acurada em relacdo as cervicais de outras espécies de
crown-Pleurodira e um entendimento mais completo sobre a evolugdo dessas
estruturas no grupo. Notaram-se semelhangas com algumas espécies de
Chelidae (e.g. Hydromedusa e Chelus), principalmente associadas ao centrum
alongado, as superficies de articulagdo das pdés-zigapéfises horizontais e os
processos transversos pouco proeminentes lateralmente. Entretanto, a formula
de articulagéo é caracteristica de Pelomedusoides, logo, justificando a inclusédo
dessa espécie dentro desse grupo. As semelhancas com Chelidae s&o devido
a convergéncias entre este clado e Araripemydidae (Araripemys e Laganemys).

Os novos materiais de Bauruemys elegans permitiram a descricdo mais
completa até o momento das vértebras cervicais para a espécie. Verificou-se
que os centros sao esféricos, com superficies de articulagdo expandidas e
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cristas laterocaudais, sendo as duas Uultimas também presentes em
Erymnochelys e Turkanemys, fornecendo informacéo filogenética relevante.

Ocorreram duas mudangas de posicionamento em comparagdo com as
filogenias propostas anteriormente: (1) Araripemys barretoi e Laganemys
tenerensis formaram um clado com Euraxemydidae diagnosticado por trés
sinapomorfias, todas associadas a caracteres vertebrais. (2) Bauruemys
elegans foi posicionado como grupo irmao de Erymnochelydand, formando um
novo clado sustentado por quatro sinapomorfias, todas cervicais. O centro em
formato de sela surgiu trés vezes em Podocnemididae.

Por fim, a analise filogenética incluindo uma maior propor¢ao de
caracteres vertebrais (=33%) mostrou que os mesmos influenciam na topologia
encontrada.
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CAPITULO 2 — VARIAGAO MORFOLOGICA DAS VERTEBRAS
CERVICAIS EM PELOMEDUSOIDES

INTRODUGAO

As duas grandes linhagens de Testudines (i.e.: crown-Testudines) —
Cryptodira e Pleurodira — sdo classificadas, entre outras caracteristicas, com
base na morfologia das vértebras cervicais, as quais conferem mecanicas de
retragdo do pescocgo diferentes (Williams, 1950; Werneburg et al., 2014a,b,
2015). Cryptodira contem espécies que retraem o0 pescog¢o para tras em um
plano vertical, formando um S por entre as cinturas escapulares. Pleurodira
possui espécies que retraem o pescoc¢o lateralmente em um plano horizontal
(Williams, 1950; Werneburg et al., 2014a). Além da importancia nos estudos
filogenéticos, como demonstrado no capitulo 1, as cervicais também tem
funcdo fundamental na mecéanica de retracdo do pescoco e captura de
alimentos (Lauder & Prendergast, 1992; Van Damme & Aerts, 1997; Aerts et
al., 2001; Lemell et al., 2002; Herell et al., 2008; Werneburg et al., 2014a, b;
Werneburg, 2015). Por essa raz&o, as cervicais foram incluidas em diversas
analises filogenéticas de stem-Testudines (e.g. Gaffney et al., 1991; Rougier,
1995; Joyce, 2007; Sterli, 2008; Anquetin, 2012).

Dentro de Pleurodira as cervicais também apresentam caracteristicas
morfolégicas importantes para a classificagdo dos grupos recentes, Chelidae e
Pelomedusoides. Os dois grupos apresentam, entre outras caracteristicas,
férmulas de articulagao diferentes: Chelidae possui a formula )1(2(3(4(5)6)7(8),
com a quinta e oitava VCs biconvexas, enquanto em Pelomedusoides a
férmula é )1(2)3)4)5)6)7)8) com a segunda VC biconvexa (Meylan, 1996; de la
Fuente, 2003; Gaffney et al., 2006; Broin, 2007). As férmulas mantem-se
inalteradas dentro de cada grupo, mas variagdes nas estruturas vertebrais n&o
foram, até o momento, largamente exploradas, havendo apenas um trabalho
relevante e mais detalhado sobre o tema (Williams, 1950). Semelhancgas
anatbmicas entre as cervicais de Chelidae de pescogco longo (p. ex.
Hydomedusa spp.) e o Pelomedusoides Araripemys barretoi Price, 1973
(Araripemydidae) foram sugeridas (Broin, 1980; Kischlat & Campos, 1990;
Kischlat, 2001), e sdo baseadas nos centra alongados e superficies de
articulagdo das pos-zigapdfises unidas apresentados em ambos 0s grupos.
Entretanto, comparagdes entre cervicais dos grupos de Pelomedusoides e das
especies de Podocnemididae n&do foram realizadas, e, dessa maneira, pouco
se sabe da evolugdo do pescogo no grupo.

Duas espécies fosseis de Pelomedusoides, A. barretoi (Araripemydidae)
e Bauruemys elegans (Suarez, 1969) (Podocnemididae), sdo importantes para
entender a evolugdo do pescogo no grupo devido ao posicionamento
filogenético e a morfologia das vértebras cervicais das mesmas. A primeira é

42



um stem-Pelomedusoides (ver capitulo 1) e uma das espécies mais antigas
conhecidas para o grupo (Cretaceo Inferior, Aptiano; Maisey ,1991), porém o
pescogo comprido observado em Araripemydidae € uma caracteristica unica
em Pelomedusoides e, provavelmente, uma especializagdo com convergéncia
as vértebras alongadas de Chelidae. A segunda, Bauruemys elegans, do
Cretaceo Superior, € um Podocnemididae Erymnochelydand e possui a
morfologia geral das cervicais curtas observadas na maioria das espécies do
grupo, inclusive todas as espécies viventes.

Assim, utilizar A. barretoi e B. elegans em uma analise comparativa com
algumas espécies atuais de Pelomedusoides possibilita um estudo sobre a
evolugdo do pescog¢o no grupo, o qual € majoritariamente curto, ja que ambas
as especies representam estagios iniciais de diversificacdo desta estrutura.
Além disso, uma comparagao incluindo Chelidae de pescogo longo permite
determinar se o alongamento das cervicais observado em Araripemys e esta
familia (ver capitulo1) reflete também uma convergéncia de forma.

Dessa forma, o objetivo desse capitulo € explorar a variagdo da
configuragdo das vértebras cervicais em Pelomedusoides, aplicando
morfometria geométrica, a fim de avaliar se ha convergéncia de configuragao
entre as cervicais de Araripemys e Chelidae de pescogo longo e se a
configuragéo das cervicais de Bauruemys é mantido em Erymnochelydand.

Materiais e Métodos

Espécimes e espécies analisadas

As C4, C6 e C8 de Araripemys barretoi e Bauruemys elegans foram
comparadas com outras 15 espécies viventes de Chelidae e Podocnemididae.
Todos os espécimes analisados estao listados nas tabelas 4, 5 e 6.

Protocolo para aquisi¢ao das fotos

As vértebras cervicais foram fotografadas nas vistas caudal e lateral
esquerda com uma céamera digital Canon EOS500D Digital Rebel T1i, usando
uma lente de 18-55mm no zoom maximo, a uma altura de 28,5 cm e
posicionada 90° em relacdo a superficie. Um protocolo detalhando o
enquadramento do material, com explicagbes e imagens sobre como
centralizar e orientar as cervicais durante a aquisi¢cao das fotos encontra-se no
apéndice |l. Esse protocolo foi elaborado para que se minimizem os erros
durante a aquisicdo das imagens, de modo a evitar ruidos nas analises
posteriores e que as diferengas encontradas sejam biologicas em vez de ruidos
causados pela falta de padronizacdo na aquisicdo de imagens. Cada foto,
entdo, foi renomeada seguindo os acrénimos da tabela do apéndice Ill, em
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ordem: numero da CV, abreviacdo da espécie, numero de tombo, vista e
numero da foto para a vista referente (p.ex.: C4_Pexp_DGM276_ESQ_1,
equivalente ao exemplar Podocnemis expansa).

Marcos anatémicos e andlises estatisticas

As fotos de cada CV foram alocadas em um mesmo diretério para cada
vista (caudal e lateral esquerda) e um arquivo TPS foi criado usando o
programa TPSULil ver. 1.56 (Rohlf, 2013). Em seguida, 13 marcos anatémicos
(MAs), na vista lateral esquerda, e oito MAs na vista caudal foram digitalizados
(figura 1 e Apéndice Il para visualizagdo e tabelas 1 e 2 para descricao dos
MAs) usando o programa TPSDig ver. 2.10 (Rohlf, 2006). Os dados foram
superimpostos através das operagdes de Procrustes (Gower, 1975), pelo
método de GPA (Generalized Procrustes Analysis) para remover as diferengas
de tamanho, posicéo e orientacdo nos dados. Entdo, uma Analise de Principais
Componentes (PCA) foi conduzida sobre a matriz de Procrustes, utilizando o
programa PAST ver. 3.05 (Hammer et al., 2001). Finalmente, as variagbes e as
distdncias de Procrustes (DP) entre Araripemys e Bauruemys com os demais
individuos foram observadas por meio de grades de deformacgdes (Thin-Plate
Splines) utilizando o programa TPSSplin ver. 1.20 (Rohlf, 2004).

Figura 1 — Marcos anatébmicos (MAs) utilizados em vista caudal (A) e lateral
esquerda (B) para as analises morfométricas.

RESULTADOS

PCA — Variacao morfoldgica expressa pelos MAs
C4

Na vista caudal da C4, a variacdo associada ao PC1 se deu em relacédo aos
MAs referentes aos processos transversos serem mais compridos e ventrais
(X3 e Y3) e o condilo ser mais largo e menos triangular (X7 e Y7; X8 e Y8) em
Podocnemididae. A variagdo também compreendeu epipdéfises mais mediais
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(X1) e pos-zigapofises mais estreitas (X2). O PC2 esta relacionado a um
processo transverso mais longo (X2), ao canal neural mais estreito (X4, Y5) e
ao cdndilo mais alto e largo (Y6, X7, Y7) em Peltocephalus, Podocnemis
expansa, Podocnemis unifilis, Phrynops tuberosus, Chelus, Acantochelys
radiolata, Rhinemys e Mesoclemmys hogei. Cabe ressaltar que tais variagbes
estdo presente nos individuos maiores de P. unifilis (INPA8942, 10020 e

10021) e M. hogei (MNRJ25220). Isso também & observado em P.
sextuberculata, em que os dois individuos menores (MZSP3217 e 3218) estéao
afastados dos demais da espécie.

Tabela 1 - Conjunto de marcos anatdémicos estabelecidos para a vista caudal

com suas respectivas descrigdes e classificagdes segundo Bookstein (1991).

Marco
anatémico

Descricao

Tipo

Extremidade dorsal medial da epipofise

Centro da superficie de articulagao da pés-zigapofise

Extremidade do processo transverso esquerdo

Borda lateral esquerda do canal neural

Borda superior do canal neural

Curvatura max. dorsal do condilo vertebral

Curvatura max. esquerda do céndilo vertebral

ONOA|RWN|I—

Curvatura max. ventral do céndilo vertebral

WININININWW|IW

Tabela 2 - Conjunto de marcos anatémicos estabelecidos para a vista lateral
esquerda com suas respectivas descrigdes e classificagdes segundo Bookstein

(1991).

Marco Descricao Tipo
anatémico

1 Curvatura max. cranial da pré-zigapofise em vista lateral 2
2 Curvatura max. cranial do canal neural em vista lateral 2
3 Extremidade dorsal do cétilo vertebral 3
4 Extremidade ventral do cdtilo vertebral 3
5 Curvatura max. cranial da crista ventral 2
6 Curvatura max. medial da crista ventral 2
7 Extremidade ventral do condilo vertebral 3
8 Extremidade dorsal do céndilo vertebral 3
9 Ponta do processo transverso 3
10 Curvatura max. caudal do canal neural em vista lateral 2
11 Curvatura max. cranial da pos-zigapofise em vista lateral 2
12 Curvatura max. caudal da pos-zigapofise em vista lateral 2
13 Extremidade da epipdfise 3
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Ja na vista lateral esquerda, as alteragcbes mais relacionadas ao PC1
referem-se as pré-zigapofises mais elevadas e menos projetadas cranialmente
(X1, Y1); a um encurtamento do centrum e arco neural (X2, Y2; X3, Y3; X7, Y7,
X10); a crista ventral mais desenvolvida ventralmente (X5, Y5; X6, Y6); a um
processo transverso orientado mais cranialmente (X9); e as pdés-zigapofises
mais elevadas e curtas, sendo levemente voltadas para frente (Y11, X12), e a
epipofises mais desenvolvidas dorsalmente (Y13) em Peltocephalus.

No PC2, as variagcbes referem-se, em Podochemis spp., a pré-
zigapdfises mais elevadas e estendendias (X1, Y1); a um arco neural menos
comprido (X2, X10); a uma extensao da metade caudal do centrum, com um
céndilo mais alongado (X6, X7, X8); a um processo transverso mais cranial e
orientado ventralmente (X9, Y9); a um cotilo mais baixo (Y4); e a pos-
zigapdfises mais curtas inclinadas cranialmente (X11, X12, Y12), com
epipodfises mais craniais (X13).

O PC3 reteve mudancas relacionadas a processos transversos
orientados mais caudalmente (X9); a um condilo mais estendido caudalmente e
mais alto (Y7, X8, Y8); e a pds-zigapofises mais longas, voltadas cauldamente
(X11, Y11, X12), em associagdo com epipdfises posicionadas mais
cranialmente (X13).

Cé6

Na vista caudal da C6, a variagao explicada pelo PC1 envolve processos
transversos mais curtos (X3) na direcdo de Chelidae, mais notavel em Chelus,
mas também em Bauruemys, Peltocephalus (INPA22887) e no individuo de P.
sextuberculata menor (MZSP3217). O PC1 ainda identifica condilos mais largos
e altos (X6, Y6, X7, Y7, X8, Y8), epipofises mais desenvolvidas dorsalmente
(Y1) e pbs-zigapodfises mais largas (X2) nos mesmos individuos. O PC2
relaciona-se a um processo transverso mais ventral (Y3), a pds-zigapofises
mais estreitas (X2) e a um condilo mais largo e levemente mais alto (Y6, X7,
X8) em Bauruemys (no outro extremo esta H. tectifera).

O PC3 explica a variacdo associada a epipofises menos desenvolvidas
(Y1) e pos-zigapofises mais elevadas (Y2); a um canal neural mais largo (X4) e
alto (Y5); e a um céndilo mais baixo (Y6, X6, Y8) e estreito (X7) nas espécies
menores de Podocnemis (P. erythrocephala e P. sextuberculata) e individuos
menores de P. unifilis. Em contraste, estdo espécies ou individuos maiores de
Chelidae (Chelus) e Podocnemididae (P. expansa, P. unifilis maiores e
Peltocephalus). No PC4, os individuos Ph. williamsi, Ph. hilarii, A. radiolata
(Chelidae) e P. expansa e P. unifilis maiores (Podocnemididae) possuem
epipofises baixas (Y1), pos-zigapofises largas (X2), canais neurais mais
estreitos (X4, Y4 e X5) e condilos mais largos e altos (Y6, X7, Y7) em relag&o a
Erymnochelydand e individuos e espécies menores de Podocnemis spp. € aos
exemplares maiores de Chelus.
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Na vista lateral esquerda, as alteragcbes relacionadas ao PC1
correspondem, no sentido de Araripemys, a pré-zigapofises mais estendidas e
baixas (X1, Y1), ao centrum (X3, X7, Y7, X8) e arco neural (X2, X10) mais
compridos, a uma crista ventral menos desenvolvida e arqueada (XY5, Y6), a
um processo transverso cauldamente orientado (X9), a péds-zigapofises
posicionadas mais caudalmente (X11, X12) e mais abaixadas (Y11, Y12) e a
epipofises menos desenvolvidas (Y13).

O PC2 esta associado, em Erymnochelydand e Hydromedusa, a pré-
zigapdfises mais baixas (Y1); arco neural mais longo cranialmente (X2) e
centrum mais curto (X3, X7, X8) com céndilo mais alto (Y7, Y8); a uma crista
ventral com arqueamento mais cranial (X6); e a epipdfises mais projetadas
caudalmente (X13). Em Podocnemidinae, essas estruturas tem caracteristicas
contrarias.

No PC3, a variagdo envolve processos transversos orientados
caudalmente (X9) em Chelus, P. expansa e Araripemys, com a parte caudal do
arco neural mais longa (X10), pds-zigapofises estendidas cranialmente (X11) e
levemente inclinadas para tras (Y11) e epipofises com menor extenséo (X13),
terminando mais cranialmente.

C8

Na vista caudal, a variagdio no PC1 indicou que Araripemys-
Hydromedusa possuem epipéfises mais baixas e laterais (X1, Y1), processos
transversos mais dorsais e longos (X3, Y3) e condilo mais estreito (X7, Y7, X8),
enquanto que em Erymnochelydand essas estruturas tem orientagbes opostas.
No PC2, Chelus, Bauruemys e H. tectifera possuem epipofises mais altas (Y1),
poOs-zigapofises projetadas ventralmente (Y2), processos transversos mais
longos (X2) e com orientagéo levemente dorsal (Y3), canal neural mais estreito
(X4) e baixo (Y5) e o cdbndilo mais alto (Y6) e largo (X7, X8), quando
comparados a P. sextuberculata.

O PC3 mostra que Pelomedusoides possuem epipofises mais mediais
(X1), pbés-zigapodfises posicionadas mais lateralmente (X2), processo transverso
mais longo (X3), canal neural mais largo (X5) e condilo mais baixo (Y6, Y8) e
largo (X6, X7, X8), enquanto que em Chelidae essas estruturas possuem
caracteristicas contrarias. No PC4, H. tectifera apresenta, em contraste com
Araripemys, epipofises mais laterais (X1), pos-zigapofises mais mediais (X2),
processo transverso mais curto (X3) e dorsal (Y3), canal neural mais largo (X4,
X5), e céndilo mais baixo (Y6); essa comparagao também pode ser feita entre
Podocnemidinae e Erymnochelydand.

Ja em vista lateral, as variagcbes no PC1 envolvem pré-zigapdéfises mais
elevadas (Y1), centrum mais curto (X3, Y3, X4, X7) com coéndilo arqueado
ventralmente (Y7, Y8), crista ventral muito desenvolvida ventralmente (Y6)
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atingindo a maxima extensdo mais caudalmente (X6), processos transversos
com orientagdo ventral (Y9), pds-zigapofises mais estendidas cranialmente
(X11) e epipdfises terminando mais cranialmente (X13) e bastante
desenvolvidas dorsalmente (Y13) em Erymnochelydand; essas caracteristicas
sdo contrarias em Chelidae, e moderadamente contrarias em Podocnemidinae.

No PC2, Podocnemis spp. possuem pré-zigapofises cranialmente
estendidas (X1), centrum com articulagbes mais baixas (Y3, Y4, Y8) e condilo
alongado (X7, X8), crista ventral menos desenvolvida ventralmente (Y6) e com
maxima extensdo em uma posicado mais cranial (X6), processos transversos
com dire¢do caudal (X9), pés-zigapofises posicionadas mais caudalmente
(X11, X12) e epipdfises mais baixas (Y13) e terminando mais cranialmente,
antes das poés-zigapofises (X13). Em Chelidae e Erymnochelydand, essas
caracteristicas sdo opostas mas moderadas, sendo mais constratantes em
Chelus.

PCA — Estruturacao dos dados

Na C4, houve uma estruturagao da projecao individual bastante clara em
termos taxonémicos/sistematicos, com Chelidae e Podocnemididae, em vista
caudal (figura 2), e Chelidae, Podocnemidinae e Peltocephalus em vista lateral
(figura 3). Logo, essa vértebra possui informacdes filogenéticas para a
estruturagdo dos grupos. Em vista caudal, Araripemys ficou projetada com
Chelidae no eixo negativo do PC1, ficando quase com os mesmos escores de
Phrynops hilarii em ambos os PCs. Ainda, os exemplares de P. sextuberculata
MZSP3217 e MZSP3218 estao levemente destacados dos demais Podocnemis
spp., projetados em escores negativos do PC1 e PC2 (Figura 2). Em vista
lateral, O PC1 refere-se a diferencas entre Chelidae+Podocnemidinae e
Peltocephalus, enquanto o PC2 a diferencas entre Chelidae e Podocnemidinae.
Araripemys esta no extremo negativo do PC1, seguido de H. tectifera, e ambos
estdo mais afastados da projecéo das demais espécies de Chelidae.

Nos PCAs da C6 houve pouca estruturacdo. Em vista caudal houve uma
estruturagdo filogenética no PC1xPC4, ainda que parcial, de Chelidae e
Pelomedusoides, com H. maximilliani sobrepondo o morfoespaco de
Pelomedusoides (figura 4). Nas demais projecdes (p. ex. PC1xPC2, PC1xPC3)
nao houve uma estruturagdo filogenética clara. O PC1 mostrou, ainda, os
maiores individuos de P. unifilis (exemplares do INPA e MZSP2708) distantes
dos menores, e 0 menor exemplar de P. sextuberculata (MZSP3217) também
mais afastado dos demais, indicando um efeito do tamanho associado a
variagdo da forma no PC1. Ja nas trés proje¢cdes em vista lateral (PC1xPC2;
PC1xPC3; PC2xPC3; figura 5), Podocnemidinae e Erymnochelydand estdo
bem estruturados e sem sobreposicdo do morfoespacgo. Peltocephalus esta
mais proximo de Chelus do que de B. elegans. Chelidae € mais variado e

48



sobrepde ao morfoespago dos outros dois grupos. O PC1, evidencia um claro
contraste entre espécies com vértebras alongadas (Araripemys e
Hydromedusa) e encurtadas (Peltocephalus).
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Figura 2 — Projecdo dos escores dos exemplares nos PC1xPC2 na vista
caudal da C4 (A) e lateral esquerda da C8 (B). Circulos pretos representam
Chelidae; quadrados vermelhos Podocnemidinae; estrelas  azuis

Erymnochelydand
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Figura 3 — Projecao dos escores dos exemplares na vista esquerda da C4. (A)
PC1xPC2; (B) PC1xPC3; (C) PC2xPC3. Circulos pretos representam Chelidae;
quadrados vermelhos Podocnemidinae; estrelas azuis Erymnochelydand.
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Nas proje¢des do PC1xPC2 e PC1xPC4 da C8 em vista caudal (fig. 6),
Eymnochelydand esta estruturado separadamente de Podocnemidinae e
Chelidae, com sobreposicdo de Bauruemys no morfoespaco de Chelidae,
mostrando que esses trés componentes estdo relacionados a mudancgas na
forma em um grau filogeneticamente mais restrito, dentro da familia
Podocnemididae. Em PC1xPC3, a estruturacdo € nitida, com nenhuma
sobreposicao entre Pelomedusoides e Chelidae, mostrando que o PC3
evidencia morfologias diferentes associadas a filogenia em um sentido mais
amplo, no n6 de divergéncia dos dois clados de crown-Pleurodira. Em vista
lateral (fig. 2B) também houve um padrédo filogenético claro nos escores do
PC1xPC2, no qual Chelidae, Podocnemidinae e Erymnochelydand bem
definidos e sem sobreposicdo entre si. Ambos os PCs envolvem tanto
diferengas amplas (entre Pelomedusoides e Chelidae), como restritas (entre
Podocnemidinae e Erymnochelydand, dentro de Podocnemididae).

A porcentagem de cada componente principal para cada analise
encontra-se na tabela 3.

Tabela 3 — A porcentagem da variancia retida em cada PC para cada analise.
(*) indica os PCs a serem considerados.

PC1 PC2 PC3 PC4 Total
C4 (vista caudal) | 60,13%" 13,68%* 11,07% 5,37% 90,25%
C4 (vista lateral) | 42,59%* 21,39%* 13,53%* | 4,78% 82,29%
C6 (vista caudal) | 31,85%* 20,02%* 17,00%* | 13,02%* | 81,89%
C6 (vista lateral) | 48,10%* 12,29%* 10,13%* | 6,30% 86,95%
C8 (vista caudal) | 37,53%" 20,91%* 16,17%* | 9,81%" 84,42%
C8 (vista lateral) |45,72%" 16,58%* 8,80% 6,15% 77,25%

Distancia de Procrustes

As distancias de Procrustes da C4 em vista caudal entre individuos
mostrou que Araripemys € mais parecida as espécies de Chelidae do que as
de Podocnemididae (tabela 4). As menores distancias de procrustes foram em
relacdo a M. hogei MNRJ25219 (DP=0,08095) e Ph. geoffroanus MPEG0168
(DP=0,09128), mas outros Chelidae tiveram DPs pequenas em relagdo a
Araripemys (A. radiolata RRS013 - DP=0,11825; Chelus MZSP2119 -
DP=0,11945; H. maximilliani MNRJ25228 — DP=0,12901; H. tectifera EEK454 —
DP=0,13722; Ph. hilarii MNRJ25227 — DP=0,12001), enquanto que as menores
DPs de Araripemys em relagdo a Podocnemididae foram encontradas em P.
expansa DGM276 (DP=0,17631), P. sextuberculata MZSP3217 (DP=0,18337)
e MZSP3218 (DP=0,17919), e P. unifilis DGM205 (DP=0,17489), DGM220
(DP=0,17845) e DGM271 (DP=0,18989).

51



0.16
1 Podocnemis unifilis Bauruemys elegans
MZSP2708 MN7017
0.12 4 &
. Pery_INPA10270 Bele_MNRJ7017
0.08 Puni_MZSP2708 CthMZSPZHQ
.08 = Pery INPA10247 | poy pamaso e Phwl_MNRJ25225
’\;‘ ™ Erym_AMNHG3579 * Phge_MPEG0478 L °
N 0.04 4 Puni_INPA8g42 Puni_DGM271 IePelt INPA22886_pcra_MNRiz5218 Phhl MNRJ25227 o Chel MPEG0483
S - mBm i Chel MNRJ24654
o u ® Igrpeit INPA2ZEST el |
= Pery_INPA10261 a ] Psex_INPABS30 Rruf_MNRJ35279® =
o
o« 0.00 RGNS Pu} DGM220 sy npacib2 FeILINPACDDD PRt NEAIT
g Puni_INPA10021 S R neuhm’mriao / m e INPABS3E peit INPA21941
ery_|
| ] Abar_MNRJBS49
-0.04 4 Puni_ INPA10020  Puni_DGM205m - é. - o —— ® Mhog_MNR.J25218
[ ] L)
Pexp_DGMATE™CL_ \ypnggst Mhog_MR2s220 ‘OAr2RRS013 i
-0.08 4 Hmax_MNR.25228 Puni_MPEG0168 1
Psex_INPAB938 Chelus fimbriatus
MPEG0483
5 Pexp_INPA35445 [
0.124 = Hiec MNRJ25231
(]
-0.16
T Hinc Rt Hydromedusa tectifera
EEK454
-0.20 T T - v - - - - -
-0.20 -0.16 -0.12 -0.08 -0.04 0.00 0.04 0.08 0.12 0.16
PC1(31,85%)
Puni_MPEGO0168
Fsex_INPABS30w Psex_INPASso2g B B o
0.06 PuN_DGM220 = w NP e INPAS217
. Pery_INPA10261 Paex INPABSST S Psox INPASSIS @
L1 ™ | Er—— ‘Puni_DGM003 Phge_MPEGD478
Puni_DGMZ271 = i
0.03 1 Per—y_lNPjUOzu/ Pery INPA10283  Acra MNRI25218 Mpog-MNRJ26219 -
Puni_DGM205 Pe-y_leA:\ja?M . .A.cra_MNRJ7281 Phwl_MNRJ25225
0.004 Podocnemis unifiis erMN] fm RAULMNRIST g phn MNRI25227
§ & MPEG0168 & Hmax_MNRJ25228 Acra_RRS013 =
=2 Erym_AMNHE3579 n Phtb_MNR.J 16893 % Htec_MNRJ25231
< 0.03+ Puni_MZSP2708 - Pexp_DGM276 ®hog_MNRI25220
= ] Puni_INPA10021 Ml @Chel_MZSP2119 CHEMRECDas:
= A |
© B ERTEG el Pelt_INPA22887 Chel MhRaZ4004
QO -0.06 4 N ] Ll Bl \Ngxzsseu Pelt_INPA21941
o Puni_INPA8S42 Pexp_INPA35445 Pelt]
= Pelt_ DGM360
0.094 Podocnemis unifilis =
MZSP2708
-0.124 ; '
Chelus fimbriatu:
Pelt_ilPAOOOO MPEG0483
-0.15+
Peltocephalus dumerilianus
-0.18 4 INPAQOOC
T T T T T T T T T
-0.20 -0.16 -0.12 -0.08 -0.04 0.00 0.04 0.08 0.12 0.16
PC1 (31,85%)
Phrynops williamsi
MNRJ25225
i 5
Ada.RERIY Phwl_MNRJ25225
Podocnemis unifilis Pelt INPA22886 Pexp_DGM276 Acra_MNRJ7281 WPhhl_ MNRJ25227
0.06 + MZSP2708 Puni_INPA10021 = Htec_EEK454 ®1ihog_MNRJ25219
Pery_INPA10270 T ®Mhog_MNRJ25220
Puni_INPABS42 ar_|
0.03 ™ = Pery_INPAT0247 - ..:/—-—" i MR 523
* Puni_MZSP2708 L PHE_MNRI1E3E ®Chel_MZSP2119
- Puni_DGM271 = Py
5 B Guz0s Acra MNRJ25218 @ Riuf_MNRJ3527
0.00 PeryJNPmUZE.ﬂ = Hmax_MNRJ25228
N
—~ U Pexp_INPA35445 . Y
= v n M Pyuni_DGM003 Phge_MPEG0478 ®
& PUNLINPAIOOZ0 0o 1ont0263m o g PSS NPAS38 . Chel MNRJ24654  Chel MPEG0483
S 7 mun! HeBele_MNRIT017 7 .
o -0.034 Psex_INPAG931 - -
- B M g o] Puni_MPEG0168 T
< Pery_INPA10244 Mooy INPABSI4
8 -0.064 Erym_AMNHG3579 Psex_INPASA02  Pelt_INPA22887
Pelt_ DGM360 * -
Psex_INPAB930 Pelt_INPAZ1841
-0.09+ e - WPAESS;Q = Psex_INPA3217 Chelus fimbriatus f
L MPEG0483
0124 Peltocephalus dumerifianus *PeltJNPAOODD
INPAQOCO
-0.20 -0.16 -0.12 -0.08 -0.04 0.00 0.04 0.08 0.12 0.16

PC1 (31,85%)

Figura 4 - Projecdo dos escores dos exemplares na vista caudal da C6. (A)
PC1xPC2; (B) PC1xPC3; (C) PC1xPC4. Circulos pretos representam Chelidae;
quadrados vermelhos Podocnemidinae; estrelas azuis Erymnochelydand.
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Figura 5 — Projecdo dos escores dos exemplares na vista lateral esquerda da
C6. (A) PC1xPC2; (B) PC1xPC3; (C) PC2xPC3. Circulos pretos representam
Chelidae; quadrados vermelhos Podocnemidinae; estrelas  azuis
Erymnochelydand.
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Figura 6 — Projecdo dos escores dos exemplares na vista caudal da C8. (A)
PC1xPC2; (B) PC1xPC3; (C) PC2xPC3. Circulos pretos representam Chelidae;

quadrados vermelhos Podocnemidinae; estrelas azuis Erymnochelydand.
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Em vista lateral, Araripemys barretoi mostrou mais parecida a H. tectifera
EEK454 (DP=0,12192), seguido de H. maximilliani MNRJ25228 (DP=0,17833),
A. radiolata RRS013 (DP=0,19074) e Ph. tuberosus MNRJ16893
(DP=0,19303). O podocnemidideo com menor distancia de procrustes foi P.
unifilis INPA10020 (DP=0,23846). A tabela 2 mostra todas as DPs entre
Araripemys e os espeécimes utilizados nessa analise.

Tabela 4 — Distancia de Procrustes (DP) entre as vistas caudal e lateral da C4
de Araripemys barretoi e as demais espécies utilizadas na analise. (*) indica os
menores valores de DP das espécies de Chelidae; (**) indicam os menores
valores de DP das espécies de Pelomedusoides.

A. barretoi
Vista Caudal \ Vista Lateral
A. radiolata
MNRJ7281 0,12959* 0,21978
RRS013 0,11825* 0,19074*
Chelus
MNRJ24654 0,14999 0,30154
MPEGO0483 0,15323 0,31826
MZSP2119 0,11945* 0,29579
E. madagascariensis
AMNH63579 \ 0,28930 \ -
H. maximilliani
MNRJ25228 | 0,12901* | 0,17833*
H. tectifera
EEK454 | 0,13722* | 0,12192*
M. hogei
MNRJ25219 0,08095* 0,22262
MNRJ25220 0,14631 0,21468
Peltocephalus
DGM360 0,32264 0,34708
INPA s/ tombo 0,26070 0,41463
INPA21941 0,24014 0,38715
INPA22887 0,21006 0,39088
INPA25560 0,27498 0,37372
P. erythrocephala
INPA10244 0,22662 0,29633
INPA10247 0,23521 -
INPA10261 0,26256 0,30201
INPA10270 0,23347 0,29142
INPA10283 0,21299 0,29813
P. expansa
DGM276 \ 0,17631 \ 0,26675
Ph. geoffroanus
MPEG0478 \ 0,09128* \ 0,33454
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Ph. hilarii
MNRJ25227 | 0,12001* | 0,25348
Ph. tuberosus
MNRJ16893 | 0,13319* | 0,19303*
Ph. williamsi
MNRJ25225 \ 0,16374 \ 0,24353
P. sextuberculata
INPA5402 0,22774 0,27098
INPA8930 0,24379 0,29834
INPA8934 0,21399 0,29435
MZSP3217 0,18337** 0,27755
MZSP3218 0,17919** 0,25940
P. unifilis
DGM205 0,17489** 0,26594
DGM220 0,17845** 0,31951
DGM271 0,18989** 0,27320
INPA8942 0,28029 0,26519
INPA10020 0,22528 0,23846**
INPA10021 0,23376 0,26075
MZSP2708 0,29364 0,28660
Rhinemys rufipes
MNRJ3527 \ 0,14142 \ 0,27960

Na C6, em vista caudal, as menores DPs (tabela 5) entre Araripemys e
os outros individuos foram encontradas em relacdo a espécies de Chelidae,
similar aos resultados da C4: H. maximilliani MNRJ25228 (DP=0,0859), M.
hogei MNRJ25219 (DP=0,0824) e Ph. tuberosus MNRJ16893 (DP=0,08288).
Porém, as DPs para as espécies de Podocnemididae foram muito menores do
que na C4: as menores foram em P. expansa DGM276 (DP=0,10913) e P.
unifilis DGM205 (DP=0,10525). Peltocephalus (INPA25560 — DP=0,12138), P.
sextuberculata (INPA8938 — DP=0,11745) e P. erythrocephala (INPA10270 —
DP=0,11023; INPA10283 - DP=0,11863) também tiveram DPs baixas e
proximas as das duas espécies supracitadas

No caso de Bauruemys elegans, as menores DPs foram entre as
espécies de Chelidae A. radiolata RRS013 (DP=0,13056) e Chelus MZSP2119
(DP=0,13882), mas os exemplares de Peltocephalus DGM360 e INPA22887
tiveram DPs proximas (DP=0,14787 e DP=14451, respectivamente). Em
relacdo a Erymnochelys, a DP foi =0,16617, o quarto menor valor dentre os
Podocnemididae, indicando similaridade na forma da C6 entre as duas
especies.

Ja em vista lateral, Araripemys (tabela 5) esta mais proxima a de outras
espécies que também possuem pescogo longo: H. maximilliani MNRJ25228
(DP=0,12620) e H. tectifera EEK454 (DP=0,11966) e MNRJ25231
(DP=0,13132); Ph. tuberosus esta em seguida, com DP=0,15958. A espécie de
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podocnemidideo mais proximo € P. unifilis INPA10021 (DP=0,19345). Ja
Bauruemys elegans possui a grade mais proxima a P. sextuberculata
INPA5402 (DP=0,11784), seguido por P. erythrocephala INPA10260
(DP=0,12559) e outros quatro individuos de P. sextuberculata (INPA8934 —
DP=0,13541; INPA8931 — DP=0,13620; MZSP3217 — DP=0,13686; INPA8934
— DP=0,1391).

Tabela 5 — Distancia de Procrustes (DP) entre as vistas caudal e lateral da C6
de Araripemys barretoi e Bauruemys elegans com as demais espeécies
utilizadas na analise. (*) indica os menores valores de DP das espécies de

Chelidae; (**) indica os menores valores de DP das espécies de
Pelomedusoides.
A. barretoi B. elegans
Vista Vista Vistal Vista
Caudal Lateral Caudal Lateral
A. barretoi
MNRJ6949 \ - \ - | 0,19746 | 0,27562
A. radiolata
MNRJ7281 0,12680* 0,19229 0,16457 0,15034
MNRJ25218 0,11672* 0,24378 0,13056* 0,16423
RRS013 0,11122* 0,20824 0,21562 0,17691
B. elegans
MN7017 | 0,19746 | 0,27562 | - | -
Chelus
MNRJ24654 0,17799 0,31719 0,15665 0,14115
MPEG0483 0,25382 0,34738 0,21725 0,20555
MZSP2119 0,17644 0,27159 0,13882* 0,16322
E. madagascariensis
AMNH63579 | 0,17623 | - | 0,16617 | -
H. maximilliani
MNRJ25228 | 0,08590* | 0,12620* | 0,21746 | 0,21623
H. tectifera
EEK454 0,16410 0,11966* 0,28496 0,22341
MNRJ25231 0,12523* 0,13132* 0,25423 0,24649
M. hogei
MNRJ25219 0,12743* 0,24395 0,20153 0,15567
MNRJ25220 0,08240* 0,19350 0,20872 0,18445
Peltocephalus
DGM360 0,16479 0,37104 0,14787** 0,15250
INPA s/ tombo 0,23102 0,38603 0,22555 0,19331
INPA21941 0,16040 0,40848 0,18036 0,18909
INPA22886 0,14312 0,38084 0,17016 0,19996
INPA22887 0,16368 0,38203 0,14451** 0,16524
INPA25560 0,12138* 0,42083 0,17518 0,20902
P. erythrocephala
INPA10244 0,14554 0,26957 0,20577 0,15368
INPA10247 0,13780 0,23533 0,19273 0,16242
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INPA10261 0,14093 0,25755 0,21728 0,14755
INPA10270 0,11093** | 0,25987 0,20630 | 0,12559*
INPA10283 0,11863* | 0,24742 0,19954 0,14185

P. expansa
DGM276 0,10913** | 0,23495 0,22236 0,16380
INPA35445 0,14559 0,23784 0,26661 0,18984

Ph. geoffroanus
MPEG0478 | 0,12863* | 0,27410 | 0,16896 | 0,15481

Ph. hilarii
MNRJ25227 | 0,12644* | 0,20395 | 0,16597 | 0,16034

Ph. tuberosus
MNRJ16893 | 0,08288* | 0,15958* | 0,18523 | 0,17351

Ph. williamsi
MNRJ25225 | 0,20163 | 0,22900 | 0,18076 | 0,14272

P. sextuberculata
INPA5402 0,12388* | 0,27237 0,17670 | 0,11784**
INPA8930 0,13419 0,28353 0,19074 0,14021
INPA8931 0,12546* | 0,26758 0,23241 0,13620*
INPA8934 0,13180 0,28253 0,19913 | 0,13541*
INPA8938 0,11745* | 0,26656 0,20903 | 0,13910*
MZSP3217 0,18286 0,26436 0,18136 | 0,13686*

P. unifilis
DGMO003 0,15541 0,23433 0,16142 0,18142
DGM205 0,10525** | 0,24719 0,22172 0,16966
DGM220 0,14248 0,29519 0,18417 0,14506
DGM271 0,13916 0,27566 0,19959 0,17999
INPA8942 0,18611 0,21400 0,22610 0,15958
INPA10020 0,15221 0,20683 0,22638 0,17214
INPA10021 0,15510 | 0,19345** | 0,24909 0,17950
MPEG0168 0,15479 0,29750 0,24228 0,15932
MZSP2708 0,22928 0,20538 0,24036 0,16981

Rhinemys rufipes
MNRJ3527 | 0,12497 | 0,31563 | 0,16214 | 0,15897

No caso da C8 em vista caudal, o menor valor da DP entre Araripemys e
as outras espécies (tabela 6) foi DP=0,20088 em relacdo a A. radiolata
RRS013, sendo que outros dois individuos dessa espécie obtiveram valores
parecidos (MNRJ7281 - DP=0,20157; MNRJ25218 - DP=0,20740). Ph.
geoffroanus MPEGO0478 e P. unifilis DGM222 também tiveram a numero muito
parecidos (DP=0,20658 e DP=0,20097, respectivamente). Cabe ressaltar que
os menores valores das DPs sdo bem mais elevados do que para as vistas das
outras CVs analisadas, mostrando que a C8 sofreu mais modificacbes
morfoloégicas ao longo da evolug&o desses grupos.

Em B. elegans, o menor valor encontrado foi em relagao a Ph. tuberosus
(DP=0,08899). Em todos os demais quelideos as DPs foram superiores as da
maioria dos podocnemidideos; a maior DP foi com Araripemys (DP=0,34188).
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Dentre os podocnemidideos, o menor valor foi para com P. erythrocephala
INPA10261 (DP=0,12748), mas os individuos INPA22887 e INPA2560 de
Peltocephalus e INPA10021 e MZSP2708 de P. unifilis tiveram valores
proximos (DP=0,14537; DP=0,15674; DP=0,13803; DP=0,15037,
respectivamente). A DP para com Erymnochelys foi =0,17727, um valor maior
aos encontrados nos espécimes supracitados, porém menor do que o restante
dos individuos de Podocnemididae e de Chelidae.

Em vista lateral, B. elegans é mais parecida com podocnemidineos do
que com Peltocephalus e Chelidae, particularmente com P. erythrocephala
INPA10247, o qual obteve a menor DP (DP=0,15846; tabela 4 para todas as
DPs). Um exemplar de P. expansa (DGM276), P. sextuberculata (INPA8938) e
de P. unfifilis (INPA10021) também alcangaram valores proximos (DP=0,16507;
DP=0,16777; DP=0,16893, respectivamente).

Tabela 6 — Distancia de Procrustes (DP) entre as vistas caudal e lateral da C8
de Araripemys barretoi e Bauruemys elegans com as demais espeécies
utilizadas na analise. (*) indica os menores valores de DP das espécies de

Chelidae; (**)
Pelomedusoides.

indica os menores valores de DP das espécies de

A. barretoi B. elegans
Vista Vista Vistal Vista
Caudal Lateral Caudal Lateral
A. barretoi
MN6637 - \ - 0,34188 -
A. radiolata
MNRJ7281 0,20157* - 0,19163 0,27713
MNRJ25218 0,20740* - 0,21865 0,28523
RRS013 0,20088* - 0,22682 0,32199
B. elegans
MZSP-PV136 0,34188 | - - -
Chelus
MPEGO0483 0,36493 - 0,17941 0,24127
MZSP2119 - - - 0,22032
E. madagascariensis
AMNHG63579 0,32327 | - 0,17727 -
H. maximilliani
MNRJ25228 0,22430 | - 0,22801 0,34634
H. tectifera
MNRJ25231 0,29034 | - 0,30144 0,18430
M. hogei
MNRJ25219 0,21945 - 0,24152 0,26711
MNRJ25220 0,25817 - 0,30144 0,18430*
Peltocephalus
INPA21941 0,30991 | - 0,24152 0,18782
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INPA22886 0,29763 - 0,18785 0,19704

INPA22887 0,31956 - 0,14537** | 0,18648

INPA25560 0,35876 - 0,15674** | 0,20508
P. erythrocephala

INPA10247 0,21808 - 0,16672 | 0,15846**

INPA10261 0,22347 - 0,12748** | 0,20465

INPA10266 - - - 0,21996

INPA10270 0,21166 - 0,20365 0,22993
P. expansa

DGM276 0,26190 - 0,20755 | 0,16507**

INPA35445 0,30828 - 0,19302 0,18709
Ph. geoffroanus

MPEG0478 | 0,20658* - | 0,17697 | 0,29355
Ph. tuberosus

MNRJ16893 | 0,26976 - | 0,08899* | 0,24033
Ph. williamsi

MNRJ25225 | 0,26962 - | 0,22273 | 0,25965
P. sextuberculata

INPA5402 0,35639 - 0,17622 0,19533

INPA8930 0,25818 - 0,24164 0,23210

INPA8934 0,25967 - 0,27469 0,19315

INPA8938 0,28977 - 0,21037 | 0,16777**
P. unifilis

DGM205 0,25244 - 0,22182 0,19389

DGM222 0,20097** - 0,24201 0,24674

DGM271 0,25884 - 0,20412 0,22652

INPA8942 0,26121 - 0,20669 0,20686

INPA10020 0,23365 - 0,20771 0,18910

INPA10021 0,21567 - 0,13803** | 0,16893**

MZSP2708 0,25868 - 0,15037** | 0,20625
Rhinemys rufipes

MNRJ3527 | 0,24838 - | 0,20146 | 0,22279
DiscussAo

As projecoes

individuais nos PCAs mostraram uma estruturacao

seguindo padrdes filogenéticos entre grupos taxonémicos. Tal estruturagéo
pode ser percebida em trés niveis hierarquicos, sendo: mais amplos (Chelidae
x Pelomedusodes), menos amplos (Podocnemidinae x Erymnochelydand; i.e.:
dentro de Podocnemididae) e entre algumas espécies de Podocnemis (i.e.:
dentro de Podocnemidinae). A C4, nas duas vistas, e a C8, em vista lateral,
apresentaram padrdes filogenéticos mais estruturados, com o morfoespago de
Pelomedusoides nao sobrepondo ao de Chelidae (figuras X, Y, Z), bem como o
de Podocnemidinae nao sobrepondo ao de Erymnochelydand (figuras X, Y, Z).
Os padrdes filogenéticos encontrados entre Pelomedusoides e Chelidae eram
esperados, pois sdo grupos irmaos e sabe-se que as CVs tiveram uma
evolugao diferente em cada linhagem, exemplificado pelas diferentes formulas
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de articulagdo entre as CVs e a morfologia das mesmas (Willians, 1950;
Meylan, 1996; de la Fuente, 2003; Gaffney et al., 2006, 2011; de Lapparent de
Broin, 2007; Sereno & EIShafie, 2013).

A C6, por outro lado, demonstrou uma estruturagao mais discreta, com
uma certa sobreposi¢cado entre Pelomedusoides e Chelidae. Na vista caudal, as
projecbes PC1xPC3 e PC1xPC4 sao melhor estruturadas do que PC1xPC2 e
PC2xPC3, principalmente no que diz respeito a Podocnemidinae e Chelidae.
Em vista lateral, o PC1 estrutura Podocnemidinae e Erymnochelydand
separadamente, enquanto que no PC2 a estruturacdo, ainda que parcial,
ocorre entre Podocnemidinae e Chelidae. Desse modo, as C4 e C8 contem
mais informacgdes filogenéticas em comparagdo a C6, devido a melhor
estruturacado dos clados nos principais componentes.

A boa estruturacdo para a C8 pode ser explicada pelo fato de ser um
dos pontos de maior tor¢gao do pescogo (Williams, 1950), realizando a conex&o
com o tronco, e, devido a isso, € a regido mais passivel a sofrer modificagdes e
possuir morfologias associadas a filogenia (Williams, 1950; Werneburg et al.,
2014a,b). Além disso, esta inteiramente posicionada dentro do casco e pode
exercer influéncia no alongamento do pescogo, em conjunto com as outras
CVs, bem exemplificado em Araripemys e Hydromedusa. Nesse contexto,
estudos filogenéticos (Gaffney, 1990, 1991; Gaffney & Kitching, 1994, 1995;
Joyce, 2007; Sterli et al., 2007; Li et al., 2008; Aquentin 2012) poderiam incluir
mais caracteres referentes a C8, pois € uma cervical que implica no padréao de
retracdo do pescogo e, portanto, influencia na evolugdo dos clados de
Testudines.

O ponto de maior articulagdo na porgao intermediaria do pescogo (C3-
C7) de Pleurodira ocorre na C5-C6 (Williams, 1950). Porém, Lemell et al.
(2002) identificaram uma alta rotacdo entre C4-C5 no pescogo de Chelus
fimbriatus, associada a posicdo do pescoco antes da captura da presas
elusivas, e consequente projecao do pescogo. Esse tipo de comportamento
também foi encontrado por Van Damme & Aerts (1997) em Chelodina
longicollis, e também envolve alta rotacdo na articulagdo C4-C5 (Herrel et al.,
2008). O comportamento dessas duas espécies de Chelidae com pescogo
longo, associado as semelhangas anatdbmicas entre as CVs de Araripemys e
Chelidae de pescogo longo (Broin 1980; Kischlat & Campos, 1990; Kischlat,
2001; este estudo), podem explicar a projecdo dessa espécie proxima as
espécies de Chelidae no PCA da C4 em vista caudal. As similaridades (=
baixas distancias de Procrustes) em vista caudal e lateral entre as C4 de
Araripemys e Hydromedusa, A. radiolata, Ph. geoffroanus, Ph. hilarii e Ph.
tuberosus, portanto, poderiam ser, possivelmente, devido a habitos de captura
de presa (= dobramento do pescogo antes da projecao) parecidos (Pritchard,
1984; Molina, 1991; Van Damme & Aerts, 1997; Molina et al., 1998; Lemell et
al., 2002; Novelli et al., 2008; Bonino et al., 2009; Sereno & ElShafie, 2013).
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O posicionamento de A. barretoi em Pelomedusoides € motivo de
discussao (Meylan, 1996; de la Fuente et al, 2003; Romano & Azevedo, 2006;
Gaffney et al, 2006, 2011; Romano et al., 2014), sendo que em algumas
ocasides foi proposto como mais préximo a Euraxemydidae (Meylan, 1996;
capitulo 1), uma familia com pescoco curto (Gaffney & Meylan, 1991) mas com
semelhangas com Araripemydidae (p. ex. superficie de articulagdo das pods-
zigapdfises unidas) (Gaffney et al., 2006). Vale ressaltar que Kischlat (2001)
especulou sobre a possibilidade de Araripemys pertencer a Chelidae sem, no
entanto, testar a hipétese por meio de analise filogenética. Entretanto, nossos
dados, que incluem a analise filogenética mais completa para Pleurodira em
termos de inclusdo de caracteres vertebrais (capitulo 1), ndo apontam
Araripemys como mais proximamente relacionado a Chelidae. Logo, trata-se de
uma convergéncia entre o pescogo de A, barretoi com as espécies de Chelidae
supracitadas. Por fim, ndo foge a nossa atencgao a possibilidade da similaridade
entre cervicais longas de Araripemys e Chelidae serem devidas a um efeito
alométrico no qual o alongamento das cervicais, ocorrido de maneira
independente, possa resultar em similaridades na forma (P. Romano,
observagéo pessoal).

Em contrapartida, Podocnemididae possui CVs mais curtas, observado
através das variacbes dos MAs e dos escores em relagdo a espécies de
pescogo longo (figuras X, Y, Z), e consequentemente um pescog¢o mais curto.
Estudos sobre os mecanismos de captura de alimento no grupo sao escassos
(p. ex. Malvasio et al., 2003) e limitados aos materiais ingeridos, nos quais s&o
predominantemente vegetais (Pritchard & Trebbau, 1984; Fachin-Teran et al.,
1995; Malvasio et al., 2003; Balensiefer & Vogt, 2006; Ferronato et al., 2013).
Logo, as espécies do grupo nao exibem o mesmo comportamento exibido em
Chelidae de pescocgo longo para captura de presas elusivas (Malvasio et al.,
2003). Essas razdes poderiam explicar a estruturagcdo de Podocnemididae em
um extremo oposto do PC1 considerando a C4 em vista caudal; como um
grupo separado no PC1xPC2 da C4 em vista lateral; e também justificar as
maiores DPs em relagao a Araripemys.

Nesse contexto, Bauruemys elegans foi projetada proximo a
Podocnemis spp. e Peltocephalus, indicando que esta espécie apresenta
similaridade na forma em relacdo as espécies viventes de pescoco curto.
Soma-se a isso as menores DPs encontradas entre B. elegans e as espécies
Peltocephalus e Podocnemis spp., ressaltando P. sextuberculata e P.
erythrocephala. Ainda, cabe ressaltar que nas proje¢cdes dos PCAs, Bauruemys
esteve um pouco afastado dos exemplares de Peltocephalus, sobrepondo-se a
alguns exemplares de Podocnemis spp. (p. ex. C6, vista lateral, PC1; figura X)
ou entre Peltocephalus e Podocnemis spp. (p. ex. C8, vista lateral; figura X).

Em um cenario filogenético em que B. elegans encontra-se no primeiro
no de divergéncia de Erymnochelydand (capitulo 1), essa espécie poderia ter
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herdado do ancestral um pescoco tdo longo quanto em Podocnemis spp., mas
as CVs ja possuiam as superficies de articulagdo do cdndilo modificadas como
em Erymnochelys e Turkanemys. Essa morfologia pode ter sido mantida ao
longo de Erymnochelydand e fora modificada em Peltocephalus, com
consequente encurtamento dos centra e do pescogo e surgimento das
articulacdes em formato de sela.

CONCLUSOES

As C4, C6 e C8 de crown-Pleurodira possuem formas cujas morfologias
remetem a ancestralidade comum, isto €, com padrbes observados
estruturados filogeneneticamente. Assim, tais estruturas deveriam ser mais
utilizadas em estudos filogenéticos do grupo, particularmente a C8, a qual
demonstrou melhor estruturacdo. As diferengcas morfolégicas encontradas
estdo associadas ndo s6 ao modo de retracdo do pescoco, mas também,
possivelmente, a mecanica de captura de presas em ambiente aquatico,
evidenciado na C4.

Araripemys, um Pelomedusoides de pesco¢o longo, possui uma
morfologia semelhante a de alguns Chelidae de pescog¢o longo (p. ex. género
Hydromedusa) e/ou com comportamento de predagdo em que dobram o
pescoco em S antes de avancgar sobre a presa (p. ex. A. radiolata, Ph.
geoffroanus, Ph. tuberosus). Isso ficou mais claro considerando a C4,
sugerindo que essa espécie féssil apresentara um comportamento de predacgéao
semelhante ao observado em espécies viventes de Chelidae, mas ausente nas
espécies atuais de Pelomedusoides. As cervicais alongadas de Araripemys
sdo, portanto, convergentes as de Chelidae.

Bauruemys elegans, por sua vez, possui CVs parecidas com
Peltocephalus, com epipofises e crista ventral bem desenvolvidas, e com
Podocnemis spp., Isso poderia indicar que o pesco¢o tinha o tamanho
semelhante ao do ultimo género, herdado do ancestral comum, mas que as
CVs ja continham algumas semelhangas morfolégicas com as do primeiro.
Dado o posicionamento de B. elegans no primeiro n6 de divergéncia de
Erymnochelydand (capitulo 1), o pescogo ndao sofrera muitas alteragcdes de
tamanho em Podocnemis spp. e em Erymnochelys, e, provavelmente, encurtou
em Peltocephalus.

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

AERTS, P., VAN DAMME, J. & HERREL, A. 2001. Intrinsic mechanisms
and control of fast cranio-cervical movements in aquatics feeding turtle.
American Zoologist 41: 1299-1310;

63



ANQUETIN, J. 2012. Reassessment of the phylogenetic interelationships
of basal turtles (Testudinata). Journal of Systematic Paleontology 10(1): 3-
45;

BALENSIEFER, D.C. & VOGT, R.C. 2006. Diet of Podocnemis unifilis
(Testudines, Podocnemididae) During the Dry Season in the Mamiraua
Sustainable  Development Reserve, Amazonas, Brazil. Chelonian
Conservation and Biology 5(2): 312-317;

BONINO, M. F., LESCANO, J. N., HARO, J.G. & LEYNAUD, G. C. 2009.
Diet of Hydromedusa tectifera (Testudines — Chelidae) in a mountain stream of
Cdrdona province, Argentina. Amphibia-Reptilia 30: 545-554;

BROIN, F. de. 1980. Les tortues de Gadoufaoua (Aptien du Niger);
apergu sur la paléobiogéographie des Pelomedusoides (Pleurodira). Mémoires
de la Société Géologique de France 139: 39-46;

BROIN, F. L., DE LA FUENTE, M. S. & FERNANDEZ, M. S. 2007.
Notoemys laticentralis (Chelonii, Pleurodira), Late Jurassic of Argentina: new
examination of the anatomical structures and comparisons. Revue de
Paléobiologie, Genéve 26(1): 99-136;

DE LA FUENTE, M. 2003. Two new Pleurodiran turtles from the
Portezuelo Formation (Upper Cretaceous) of Northern Patagonia, Argentina.
Journal of Paleontology, 77: 559-575;

FACHIN-TERAN, A., VOGT, R.C., & GOMEZ, M.F.S. 1995. Food habits
of an assemblage of five species of turtles in the Rio Guapore, Rondonia,
Brazil. Journal of Herpetology 29:536-547;

FERRONATO, B.O., PINA, C.I. MOLINA, F.C., ESPINOSA, RA. &
MORALES, V.R. 2013. Feeding Habits of Amazonian Freshwater Turtles
(Podocnemididae and Chelidae) from Peru. Chelonian Conservation and
Biology 12(1): 119-126;

GAFFNEY, E.S. 1990. The comparative osteology of the Triassic turtle
Progranochelys. Bulletin of the American Museum of Natural History, 194:
263pp.;

GAFFNEY, E.S & MEYLAN, P.A. 1991. Primitive pelomedusid turtle. In
J. G. Maisey (editor), Santana Fossils: An lllustrated Atlas: 335-339.
Neptune, NJ: Tropical Fish Hobbyist Publications;

GAFFNEY, E. S. & KITCHING, J. W. 1994. The most ancient african
turlte. Nature 369: 55-58;

GAFFNEY, E. S. & KITCHING, J. W. 1995. The morphology and
relationships of Australochelys, an Early Jurassic turtles from South Africa.
American Museum Novitates 3130, 29pp.;

GAFFNEY, E. S., TONG, H. & MEYLAN, P. A., 2006. Evolution of the
side-necked turtles: the families Bothremydidae, Euraxemydidae and
Araripemydidae. Bulletin of the American Museum of Natural History 300:
698pp.;

64



GAFFNEY, E. S., MEYLAN, P. A. & WYSS, A. R. 1991. A computer
analysis of the relationships of the higher categories of turltes. Cladistics 7:
313-335;

GAFFNEY, E. S., MEYLAN, P. A, WOOD, R. C., SIMONS, E. &
CAMPOS, D. A., 2011. Evolution of the side-necked turtles: the family
Podcnemididae. Bulletin of the American Museum of Natural History 350:
237pp.

GOWER, JC. 1975. Generalized Procrustes Analysis. Psychometrika

40(1): 33-51;
HAMMER, @.; HARPER, D. A. T. & RYAN, P. D., 2003. Past-
PAlaentologicalSTatistics, ver. 1.00. 59p. Disponivel em

<http://folk.uio.no/ohammer/past>;

HERREL, A., VAN DAMME, J. & AERTS, P., 2008. Cervical Anatomy
and Function in Turtles. In: Wyneken, J., Godfrey, M.H., Bels, V. (Eds.),
Biology of Turtles. CRC Press, Boca Raton, London, New York, pp. 163-185;

JOYCE, W.G. 2007. Phylogenetic relationships of Mesozoic turtles.
Bulletin of the Peabody Museum of Natural History 48(1): 3-102;

KISCHLAT, E. E. 2001. Araripemys barretoi (Chelonii, Pleurodira) from
the brazilian Lower Cretaceous: its phylogenetic position and chelidean
convergences. Revista Brasileira de Paleontologia 2: 117;

KISCHLAT, E. E. & CAMPQOS, D. A., 1990. Some osteological aspects of
Araripemys barretoi Price, 1973 (Chelonii, Pleurodira, Araripemydidae). In |
Simpdsio sobre a Bacia do Araripe e bacias interiores do Nordeste. Atas
Crato: 387-395;

LAUDER, G. V. & PRENDERGAST, T. 1992. Kinematics of aquatic prey
capture in the snapping turtle Chelydra serpentina. Journal of Experimental
Biology 164: 55-78;

LEMELL, P., LEMELL, C., SNELDERWAARD, P., GUMPENBERGER,
M., WOCHESLANDER, R. & WEISGRAM, J. 2002. Feeding patterns in Chelus
fimbriatus (Pleurodira: Chelidae). Journal of Experimental Biology 205: 1495-
1506;

Li, C., WU, X. C., RIEPPEL, O., WANG, L. T. & ZHAO, L. J. 2008. An
ancestral turtle from the Late Triassic of southwestern China. Nature 456: 497-
501;

MALVASIO, A., SOUZA, A.M., MOLINA, F.B. & SAMPAIO, F. A. 2003.
Comportamento e preferéncia alimentar de Podocnemis expansa (Schweigger),
P. unifilis (Troschel) e P. sextuberculata (Cornalia) em cativeiro (Testudines,
Pelomedusidae). Revista Brasileira de Zoologia 20(1): 161-168;

MAISEY, J.G. 1991. Succession within the Araripe Basin. In J. G.
Maisey (editor), Santana Fossils: An lllustrated Atlas: 34-35. Neptune, NJ:
Tropical Fish Hobbyist Publications;

65



MEYLAN, P. A., 1996. Skeletal morphology and relationships of the Early
Cretaceous  side-necked turtle, Araripemys  barretoi (Testudines:
Pelomedusoides: Araripemydidae), from Santana Formation of Brazil. Journal
of Vertebrate Paleontology, 16(1): 20-33;

MOLINA, F. B. 1991. Observacdes sobre o habito e o comportamento
alimentar de Phrynops geoffroanus (Schweigger, 1812) em cativeiro (Reptilia,
Testudines, Chelidae). Revista Brasileira de Zoologia 7(3): 319-326;

MOLINA, F.B., ROCHA, M.B. & MELLO-LULA, L.A.B. 1998.
Comportamento alimentar e dieita de Phrynops hilarii (Duméril & Bibron) em
cativeiro (Reptilia, Testudines, Chelidae). Revista Brasileira de Zoologia
15(1): 73-79;

NOVELLI, LLA., SOUSA, B.M, GOMIDES, S. C., SANTOS, AO. &
BRUGIOLO, S. S. S. 2008. Hydromedusa maximilliani (Brazilian snake-necked
turtle), diet. Herpetological Review 39(3): 345;

PRICE, I.L., 1973. Quelonio Amphichelydia no Cretaceo Inferior do
Nordeste do Brasil. Revista Brasileira de Geociéncias, 3:84-96;

PRITCHARD, P.C.H. 1984. Piscivory in turtles, and evolution of the long-
necked Chelidae. In M\W.J. Fergusson (editor). Symposia of the Zoological
Society of London, London, (52): 87-110;

PRITCHARD, P.C.H. & TREBBAU, P. 1984. The Turtles of Venezuela.
New York: Society for the Study of Amphibians and Reptiles, 403 pp.;

ROHLF, FJ. 2004. Thin-Plate Splines. Version 1.20. Department of
Ecology and Evolution, State University of New York at Stony Brook;

ROHLF, FJ. 2006. TPSDig. Version 2.10. Department of Ecology and
Evolution, State University of New York at Stony Brook;

ROHLF, FJ. 2013. TPSULil, file utility program. Version 1.56. Department
of Ecology and Evolution, State University of New York at Stony Brook;

ROUGIER, G. W, de la FUENTE, M. S. & ARCUCCI, A. B. 1995. Late
Triassic turtles from South America. Science 268: 855-858;

SERENO, P. C. & ELSHAFIE, S. J., 2013. A new long-necked turtle,
Laganemys tenerensis (Pleurodira: Araripemydidae), from the Elrhaz Formation
(Aptian-Albian) of Niger. In D. B. Brinkman et al. ,Morphology and Evolution
of Turtles, Vertebrate Paleobiology and Paleoanthropology, 215-250;

STERLI, J., 2008. A new, nearly complete stem turtle from the Jurassic
of South America with implications for turtle evolution. Biology Letters, 4:
2008.0022;

66



SUAREZ, J. M., 1969. Um quelénio da Formagéo Bauru. Boletim da
Faculdade de Filosofia, Ciéncias e Letras de Presidente Prudente, 2: 35-
54;

VAN DAMME, J. & AERTS, P. 1997. Kinematics and functional
morphology of aquatic feeding in australian snake-necked turtles (Pleurodira;
Chelodina). Journal of Morphology 233: 113-125;

WERNEBURG I, HINZ JK, GUMPENBERGER M, VOLPATO V,
NATCHEV N, JOYCE WG. 2014a. Modeling neck mobility in fossil turtles. J.
Exp. Zool. (Mol. Dev. Evol.) 9999B: 1-14;

WERNEBURG, I, WILSON, LAB, PARR, WCH AND JOYCE, WG.
2014b. Evolution of neck vertebral shape and neck retraction at the transition to
modern turtles: an integrated geometric morphometric approach. Systematic
Biology, 0(0): 1-18;

WILLIAMS, E. E., 1950. Variation and selection in the cervical central
articulations of living turtles. Bulletin of the American Museum of Natural
History 94: 64 pp..

67



CONCLUSOES GERAIS

A partir desse trabalho, pode-se concluir que as vértebras cervicais em
Pelomedusoides mostram ser importantes para entender a evolugao do grupo,
pois influenciaram na analise filogenética e permitiram realizar comparagdes
morfolégicas com espécies viventes de dentro (Podocnemididae) e do grupo
irmao (Chelidae).

As cervicais de Bauruemys elegans possuem caracteristicas anatémicas
semelhantes as de Erymnochelys do que Podocnemis spp. Ja Araripemys
barretoi possui uma morfologia unica para as cervicais em Pelomedusoides, de
modo que as feigdes anatbmicas sdo uma convergéncia com espécies do
grupo irméo, Chelidae, que possuem pescogo longo (e.g. Hydromedusa spp.).

Em uma analise filogenética, a inclusdo dos caracteres vertebrais
influenciou no posicionamento de Araripemys, a qual foi recuperada em uma
politomia com Laganemys tenerensis e Euraxemydidae, enquanto Bauruemys
foi recuperada no primeiro n6 de divergéncia de Erymnochelydand.

Na analise morfométrica, as C4 e C8 mostraram melhor estruturacao
dos espécimes em um panorama filogenético, enquanto a C6 foi menos clara
nesse aspecto. Araripemys mostrou semelhangas com algumas espécies de
Chelidae, principalmente na C4, as quais existem possivelmente devido a
habitos de captura de presa parecidos. Por sua vez, Bauruemys pode ter
possuido um pescogo de tamanho semelhante ao de Podocnemis spp., mas ja
com caracteristicas morfoldgicas parecidas com Erymnochelys e Turkanemys.
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APENDICE | — IMAGENS DAS VERTEBRAS CERVICAIS DAS ESPECIES
UTILIZADAS NO TRABALHO

Dorsal Ventral Direita

o™ (C2)

A. barretoi

H. tectifera

P. expansa

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 1 — Atlas (C1) de A. barretoi (MN6949-V), H. tectifera (MNRJ25231), P.
expansa (MZSP2412), Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys
(AMNH63579) em vistas dorsal (A1-A4), ventral (B1-B4) e lateral direita (C1-

C5). Escala: 1 cm.
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Esquerda Cranial Caudal

A. barretoi

H. tectifera

P. expansa

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 2 — Atlas (C1) de A. barretoi (MN6949-V), H. tectifera (MNRJ25231), P.
expansa (MZSP2412), Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys
(AMNHG63579) em vistas lateral esquerda (A1-A4), cranial (B1-B5) e caudal
(C1-C5). Escala: 1 cm.
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Dorsal Ventral Direita

H. tectifera

P. expansa B. elegans

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 3 — Axis (C2) de H. tectifera (EEK454), B. elegans (MZSP-PV136: A2,
MN7017-V: B2), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e
Erymnochelys (AMNH63579) em vistas dorsal (A1-A5), ventral (B1-B5) e lateral
direita (C1-C5). Escala: 1 cm.
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H. tectifera

P. expansa B. elegans

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 4 — Axis (C2) de H. tectifera (EEK454), B. elegans (MZSP-PV136), P.
expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys
(AMNH63579) em vistas lateral esquerda (A1-A5), cranial (B1-B5) e caudal
(C1-C5). Escala: 1 cm.



Dorsal Ventral Direita

H. tectifera A. barretoi

P. expansa B. elegans

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 5 — Terceira vértebra cervical (C3) de A. barretoi (MN6949-V), H.
tectifera (EEK454), B. elegans (MN7017-V), P. expansa (DGM276-RR),
Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys (AMNHG63579) em vistas dorsal
(A1-A6), ventral (B1-B6) e lateral direita (C1-C6). Escala: 1 cm.
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Esquerda Cranial Caudal

H. tectifera A. barretoi

B. elegans

P. expansa

Erymnochelys Peltocephalus

Figura 6 — Terceira vértebra cervical (C3) de A. barretoi (MN6949-V), H.
tectifera (EEK454), B. elegans (MN7017-V), P. expansa (DGM276-RR),
Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys (AMNHG63579) em vistas lateral
esquerda (A1-A6), cranial (B1-B6) e caudal (C1-C6). Escala: 1 cm.
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Dorsal Ventral Direita

H. tectifera A. barretoi

B. elegans

P. expansa

Erymnochelys Peltocephalus

Figura 7 — Quarta vértebra cervical (C4) de A. barretoi (MN6949-V), H. tectifera
(EEK454), B. elegans (MN7017-V), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus
(INPA25560) e Erymnochelys (AMNHG63579) em vistas dorsal (A1-A6), ventral
(B1-B6) e lateral direita (C1-C6). Escala: 1 cm.
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H. tectifera A. barretoi

B. elegans

P. expansa

Erymnochelys Peltocephalus

Figura 8 — Quarta vértebra cervical (C4) de A. barretoi (MN6949-V), H. tectifera
(EEK454), B. elegans (MN7017-V), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus
(INPA25560) e Erymnochelys (AMNHG63579) em vistas lateral esquerda (A1-
AG), cranial (B1-B6) e caudal (C1-C6). Escala: 1 cm.
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Dorsal Ventral Direita

H. tectifera

P. expansa B. elegans

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 9 — Quinta vértebra cervical (C5) de H. tectifera (EEK454), B. elegans
(MZSP-PV32), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e
Erymnochelys (AMNH63579) em vistas lateral esquerda (A1-A6), cranial (B1-
B6) e caudal (C1-C6). Escala: 1 cm.
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Esquerda Cranial Caudal

B. elegans H. tectifera

P. expansa

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 10 — Quinta vértebra cervical (C5) de H. tectifera (EEK454), B. elegans
(MZSP-PV32), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e
Erymnochelys (AMNH63579) em vistas lateral esquerda (A1-A6), cranial (B1-
B6) e caudal (C1-C6). Escala: 1 cm.
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Ventral Direita

H. tectifera A. barretoi

B. elegans

P. expansa

Erymnochelys Peltocephalus

Figura 11 — Sexta vértebra cervical (C6) de A. barretoi (MN6949-V), H. tectifera
(EEK454), B. elegans (MN7017-V), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus
(INPA25560) e Erymnochelys (AMNH63579) em vistas dorsal (A1-A6), ventral
(B1-B6) e lateral direita (C1-C6). Escala: 1 cm.
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H. tectifera A. barretoi

B. elegans

P. expansa

Erymnochelys Peltocephalus

Figura 12 — Sexta vértebra cervical (C6) de A. barretoi (MN6949-V), H. tectifera
(EEK454), B. elegans (MN7017-V), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus
(INPA25560) e Erymnochelys (AMNH63579) em vistas lateral esquerda (A1-
A6), cranial (B1-B6) e caudal (C1-C6). Escala: 1 cm.

80



Dorsal Ventral Direita

H. tectifera

P. expansa B. elegans

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 13 — Sétima vértebra cervical (C7) de H. tectifera (EEK454), B. elegans
(MZSP-PV35), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e
Erymnochelys (AMNHG63579) em vistas dorsal (A1-A5), ventral (B1-B5) e lateral
direita (C1-C5). Escala: 1 cm.
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H. tectifera

B. elegans

P. expansa

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 14 — Sétima vértebra cervical (C7) de H. tectifera (EEK454), B. elegans
(MZSP-PV35), P. expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e
Erymnochelys (AMNH63579) em vistas lateral esquerda (A1-AS5), cranial (B1-
B5) e caudal (C1-C5). Escala: 1 cm.
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Dorsal Ventral Direita

H. tectifera A. barretoi

B. elegans

P. expansa

Erymnochelys Peltocephalus

Figura 15 — Oitava vértebra cervical (C8) de A. barretoi (MN6637-V), H.
tectifera (MNRJ25231), B. elegans (MZSP-PV136: A3, e MZSP-PV32: B3), P.
expansa (DGM276-RR), Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys
(AMNH63579) em vistas dorsal (A1-AG), ventral (B1-B6) e lateral direita (C1-
C6). Escala: 1 cm.
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P. expansa B. elegans H. tectifera A. barretoi

Peltocephalus

Erymnochelys

Figura 16 — Oitava vértebra cervical (C8) de A. barretoi (MN6637-V), H.
tectifera (MNRJ25231), B. elegans (MZSP-PV136), P. expansa (DGM276-RR),
Peltocephalus (INPA25560) e Erymnochelys (AMNH63579) em vistas dorsal
(A1-AG6), ventral (B1-B6) e lateral direita (C1-C6). Escala: 1 cm.
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Dorsal Direita Cranial Caudal

Esquerda

Ventral

Figura 17 — Axis (C2), terceira e quarta vértebras de B. elegans. A1-A6: pos-
zigapofises do axis (MN6773-V). B1-B6: MZSP-PV122. C1-C6: pbs-zigapofises
da C4 (MN7017-V). Escala: 1 cm.
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Direita

Dorsal

Esquerda

Ventral

Figura 18 — Terceira a sexta vértebra cervical (C3-C6) de B. elegans (MZSP-
PV138). Escala: 1 cm.
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Direita Cranial Caudal

Dorsal

Esquerda

Ventral

Figura 19 — Quinta vértebra cervical de trés exemplares de B. elegans. A1-AG:
MNG6768-V. B1-B6: MN7017-V. C1-C6: MN7364-V. Escala: 1 cm.
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Caudal

Direita Cranial

Dorsal

Esquerda

Ventral

Figura 20 — Quinta e sexta vértebras cervicais (C5-C6) de B. elegans. A1-AG6:
pos-zigapofises da C5 (MN7017-V). B1-B6: pds-zigapofises da C6 (MN4487-V).
C1-C6: centrum da C6 (MN4487-V). Escala: 1 cm.
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Caudal

Dorsal Direita Cranial

Esquerda

Ventral

Figura 21 — Sétima e oitava vértebras cervicais (C7-C8) de B. elegans. A1-AG:
MZSP-PV136. B1-B6: MN4487-V. C1-C6: MZSP-PV32. Escala: 1 cm.
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APENDICE Il - PROTOCOLO PARA AQUISICAO DE IMAGENS

PROTOCOLO PARA AQUISICAO DE IMAGENS DAS
VERTEBRAS CERVICAIS DE TESTUDINES

1. OBJETIVO

O objetivo deste protocolo é padronizar a aquisi¢do de imagens para realizar
estudos de morfometria geométrica com vértebras cervicais de Testudines.

2. PROTOCOLO

2.1. POSICAO DA CAMERA

- Distancia: para estabelecer a altura da cadmera ao objeto, € preciso olhar na
lateral da lente e procurar a distancia minima para focar quando a camera esta
na funcdo Macro. Essa distancia deve ser medida com a camera posicionada
90° em relagao ao objeto.

O procedimento para estabelecer a altura deve levar em consideracdo o maior
objeto (no caso, a maior vértebra) da amostra, pois alturas diferentes podem
causar distor¢gdes na foto e diferengas entre os objetos podem ser encontradas
nas analises posteriores, quando na verdade nao existem. Para tal, enquadra-
se 0 objeto (posiciona-o no centro da lente) de modo a reduzir as distor¢oes
pelo espaco de Kendall.

Ao enquadrar o objeto, lembre-se que as informagdes sobre o material devem
constar na foto para que eventuais confusdes na renomeacgédo das fotos
possam ser desfeitas. Tais informacdes incluem: escala, n° de identificacdo
(com n° de tombo e espécie), papel milimetrado (se possivel), massa de
modelar para posicionar o material (a cor € opcional, mas que a vermelha deu
mais contraste), informacgdes quanto a posicdo da vértebra na coluna vertebral
(C2, C3, C4 etc.) e qual a vista fotografada (frontal, superior, lateral direita,

etc.).

- Configuracdes utilizadas: a camera utilizada foi a Canon EOS500D (Digital
Rebel T1i) com a lente 18-55mm (a mais basica) em uma altura de 28,5cm e
posicionada 90° em relacdo a superficie. A distancia focal foi a maxima (ou
seja, 55mm = zoom maximo). A massa de modelar vermelha foi a escolhida por
fornecer maior contraste as vértebras.

OBS;: nas vistas superior, inferior e laterais, a aproximagéo das lampadas deu
ainda mais contraste a vértebra, pois as sombras evidenciaram areas que
poderiam parecer planas.
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OBS,: para maiores informagbes sobre fotografias, ver link:
http://rhoi.berkeley.edu/RHOI_photo/RHOI_Photography_Protocol.html.

2.2. POSICAO DO MATERIAL

As fotos de cada vértebra cervical (C1-C8) devem ser tiradas em seis vistas:

1) Vista superior/dorsal; 4) Vista posterior;
2) Vista inferior/ventral; 5) Vista lateral esquerda;
3) Vista anterior; 6) Vista lateral direita.

2.3. ENQUADRAMENTOS

2.3.1. VISTADORSAL (FIG. 1):

- Centralizacdo: no centro da vértebra, onde os eixos (imaginarios) do processo
transverso se cruzam.

- Orientacéo*: seguindo o maior eixo da vértebra, ver se as pré-zigapofises
estdo expondo areas de massa de modelar iguais em relagdo ao centro
vertebral.

*Outras maneiras de orientar sdo bem vindas. Essa parte € subjetiva e
depende de cada um.

Eixo do processo
transverso

Figura 1 — Ponto de centralizagdo e orientagdo da veértebra em vista dorsal.
Para a vista inferior, as referéncias sao as mesmas.
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2.3.2. VISTA VENTRAL (FIG. 1):

- Centralizacdo: igual a vista superior.

- Orientacao: igual a vista superior, mas lembrando que as pré-zigapofises
estardo em contato com a massa de modelar.

2.3.3. VISTA LATERAL DIREITA/ESQUERDA (FIG. 2):

- Centralizacdo: na ponta do processo transverso.

- Orientacao: a pré-zigapofise do lado que é tirada a foto (direito ou esquerdo)
tem que sobrepor a oposta, ou seja, ndo deve ser possivel ver a pré-zigapofise
do outro lado (aquele que esta em contato com a massa de modelar).

Figura 2 — Pontos de centralizagéo e orientagdo da vértebra em vista lateral.

2.3.4. VISTA ANTERIOR (FIG. 3):

- Centralizac&o: na borda superior do canal neural.

- Orientacdo: é essencial a vértebra estar frontalmente a lente. As pré-
zigapdfises precisam estar “abaixo” da linha das pds-zigapofises e expondo
areas semelhantes de massa de modelar dos dois lados, entre as duas
estruturas. A quantidade de massinha que € vista pelo canal neural também
auxilia na orientacao.
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Figura 3 — Pontos de centralizagéo e orientagdo da vértebra em vista anterior.

2.3.5. VISTA POSTERIOR (FIG. 4):

- Centralizac&o: na borda superior do canal neural.

- Orientacdo: € essencial a vértebra estar frontalmente a lente. As pés-
zigapdfises precisam estar “acima” da linha das pré-zigapofises e expondo
areas semelhantes de massa de modelar dos dois lados, entre as duas
estruturas. A quantidade de massinha que € vista pelo canal neural também
auxilia na orientacéo. Vale ressaltar que os céndilos vertebrais podem ser altos
a ponto de sobrepor a borda inferior do canal neural, dificultando a obtencao de
LMs nessa regiao.
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Figura 4 — Pontos de centralizagcao e orientagdo da vértebra em vista posterior.

3. MARCOS ANATOMICOS

3.1. Vista Lateral

Figura 5 — Marcos anatémicos (LMs) em vista lateral.
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3.2. Vista posterior

Figura 6 - Marcos anatomicos da vista posterior.
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APENDICE Ill - TABELA DE ACRONIMOS

N° da Vértebra Acrénimo
Atlas (C1) C1
Axis (C2) Cc2
32 vértebra C3
42 vértebra C4
52 vértebra C5
62 vértebra C6
72 vértebra C7
82 vértebra C8
Sequéncia Seq
Espécie Acrénimo
Acanthochelys radiolata Acra
Acanthochelys spixii Acsp
Araripemys barretoi Abar
Bauruemys elegans Bele
Chelus fimbriatus Chel
Cearachelys placidoi Ceap
Erymnochelys madagascariensis Erym
Hydromedusa maximilliani Hmax
Hydromedusa tectifera Htec
Mesoclemmys hogei Mhog
Peltocephalus dumerilianus Pelt
Phrynops geoffroanus Phge
Phrynops hilarii Phhl
Phrynops tuberosus Phtb
Phrynops williamsi Phwl
Platemys platycephala Plpl
Podocnemis erythrocephala Pery
Podocnemis expansa Pexp
Podocnemis sextuberculata Psex
Podocnemis unifilis Puni
Rhinemys rufipes Rruf
RRS033; MPEG423 (Chelidae indet.) Indet
N° tombo Acrénimo
Instituto Nacional de Pesquisas Amazonicas INPA
Museu Nacional/lUFRJ MNRJ
Museu Paraense Emilio Goeldi MPEG
Museu de Paleontologia de Santana do Cariri MPSC
Museu de Zoologia Jodo Moojen (UFV) MZUV
Museu de Zoologia/lUSP MZSP
Enio Edio-Kischlat EEKK
R. da Rocha e Silva RRSS
Sem numero Indet
Vista Acrénimo
Dorsal/Superior DOR
Ventral/Inferior VEN
Lateral Direita DIR
Lateral Esquerda ESQ
Cranial CRA
Caudal CAU
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APENDICE IV — LISTA DE SINAPOMORFIAS

LISTA DE SINAPOMORFIAS:

Chelidae:

All trees:

No autapomorphies:

Pelomedusidae:
All trees:
Char.7:0-->1
Char. 40: 0 --> 1
Char. 45: 0 --> 1
Some trees:
Char.13: 0 -->1
Char.21:0-->1
Char. 100: 1-->0
Char.101:1-->0

Araripemys:
All trees:
Char. 62: 0 --> 3
Char. 67:1-->2
Char.81:1-->0
Some trees:
Char.6: 0-->1
Char.13: 0 -->1
Char.21:0-->1
Char.49:1-->0

Laganemys:
All trees:
Char.1:1-->0
Char. 10: 1 --> 2
Char. 23: 0 --> 2

Char. 27: 0 --> 1

Char. 40: 0 --> 1
Char. 62: 0 --> 2
Char.67:1-->0
Char. 68: 0 --> 1
Some trees:
Char.4:0-->2
Char. 52: 0 --> 1
Char. 59: 0 --> 1
Euraxemydidae:
All trees:
Char. 46: 0 --> 1

Char. 48:0-->3

Char. 50: 0 --> 1

Char. 55: 0 --> 1

Some trees:

Char.4:0-->1
Bothremydidae:

All trees:

Char.10:1-->0

Char. 31: 02 --> 1
Char. 44: 0 --> 1
Char. 48: 0 --> 2
Char. 74: 0 --> 1
Char. 93: 0 --> 1
Char. 96: 0 --> 1
Portezueloemys:

All trees:

No autapomorphies:

Brasilemys:

All trees:
Char. 29:2 --> 1
Char. 55: 0 --> 1
Char. 59: 2 --> 1
Char. 73:1-->0
Char. 105: 0 --> 2
Some trees:
Char.31:2-->0
Hamadachelys:

All trees:

No autapomorphies:

Bauruemys:
All trees:
Char.1:1-->2
Char.4:2-->1
Char. 39:1-->0
Char.41:1-->0
Char.44:1-->0
Char. 58: 1 -->2
Char. 62: 0 --> 1
Pricemys:
All trees:
Char.7:1-->3
Char. 51: 0 --> 1
Peiropemys:
All trees:
Char. 40: 0 --> 1
Lapparentemys:
All trees:



No autapomorphies:
Podocnemis erythrocephala:
All trees:

Char.58:1-->2

Char. 73:1-->2
Some trees:
Char. 7:2-->1
Char. 13: 0 --> 1
Char. 35:1-->2
Char.65:1-->0

Podocnemis expansa:
All trees:
Char. 20: 0 --> 1
Char. 66: 2 --> 1
Char. 75:1-->0

Podocnemis lewyana:

Some trees:
Char.5:0-->2
Char.66:2-->3

Podocnemis sextuberculata:
All trees:
Char.61: 0 --> 1
Char. 76:1-->0
Some trees:
Char.13: 0 -->1

Podocnemis unifilis:

All trees:
Char.12:1-->0
Char. 20: 0 --> 1
Char.61: 0 -->1
Podocnemis vogli:

All trees:

No autapomorphies:

Turkanemys:

All trees:

No autapomorphies:

Erymnochelys:
All trees:
Char. 29: 1 -->2
Char. 64: 0 --> 1
Char.73:1-->0
Char.91: 0 --> 1
Char. 94: 0 --> 1
Peltocephalus:
All trees:
Char. 14: 0 --> 1
Char. 71: 2 --> 1
Char.76:1-->0
Char. 82: 0 --> 1
Neochelys:

All trees:

No autapomorphies:

Papoulemys:
All trees:
Char. 40: 0 --> 1
Caninemys:
All trees:
Char.7:1-->2
Char. 28:1-->2
Dacquemys:

All trees:

No autapomorphies:

UCMP_42008:

All trees:

Char.8:0-->1
Mogharemys:

Some trees:

Char. 19: 0 --> 1
Brontochelys:

All trees:

No autapomorphies:
Lemurchelys:

All trees:

Char.42:1-->0
Shweboemys:

All trees:

No autapomorphies:
Stereogenys:

All trees:

No autapomorphies:
Latenemys:

All trees:

No autapomorphies:
Cordichelys:

All trees:

No autapomorphies:
Bairdemys hartsteini:

All trees:

No autapomorphies:
Bairdemys venezuelensis:

All trees:

No autapomorphies:
Bairdemys sanchezi

All trees:

Char.42:1-->0

Bairdemys winklerae:
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All trees:

Char.14:0-->2

Node 39:

All trees:

No synapomorphies

Node 40:

All trees:

Char.72:1-->0

Char. 102: 0 --> 1

Char. 103: 0 --> 1

Some trees:

Char.31:2-->0

Char.59:2-->0

Char.75:1-->0

Node 41:

All trees:

Char. 32: 0 --> 1

Char. 46: 0 --> 1

Char. 50: 0 --> 1

Some trees:

Char. 49: 0 --> 1

Char. 52: 0 -->1

Char. 97: 0 -->1

Node 42:

All trees:

Char. 37:1-->2

Char. 47:0-->1

Char. 48: 0 --> 1

Some trees:

Char. 28:0-->1

Char. 45:0-->1

Node 43:

All trees:

Char. 34: 0 --> 1

Char. 35: 0 --> 1

Char. 36: 0 --> 1

Node 44:

All trees:

Char. 88: 0 --> 1

Char. 95: 0 --> 1

Char. 100: 1-->0

Char. 101:1-->0

Node 45:

All trees:

Char. 77:1-->0

Char.78:1-->0

Char. 80:1-->0

Char. 81:1-->0

Char. 82:1-->0

Char.83:1-->0

Node 46:

All trees:

Char. 23: 0 --> 1

Char. 34:1-->2

Char. 36: 1 -->2

Char. 44:0-->1

Some trees:

Char. 38: 0 --> 1

Char. 39: 0 --> 1

Char.41: 0-->1

Node 47:

All trees:

Char. 29: 2 --> 1

Node 48:

All trees:

Char. 10: 1 -->2

Node 49:

All trees:

Char.21: 0-->1

Char. 64: 0 -->1

Some trees:

Char.7:1-->2

Node 50:

All trees:

Char.2: 0-->1

Char.9:0-->1

Char. 12: 0 --> 1

Char.51: 0-->1

Char. 59:2 --> 1

Node 51:

All trees:

Char. 29:2 -->1

Some trees:

Char.5:0-->2

Char. 35:1-->2

Node 52:

All trees:

Char. 13: 0 -->1

Node 53:

All trees:

Char.1:1-->0

Char. 21: 0-->1

Node 54:

All trees:

Char.10:1-->0

Node 55:
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All trees:

Char.8:0-->1

Char. 39:1-->0
Node 56:

All trees:

Char.45:1-->0
Node 57:

Some trees:

Char.5:0-->1

Char.19:1-->0
Node 58:

All trees:

Char.6:0-->3
Node 59:

All trees:

Char.29:1-->0

Char. 42:0-->1

Some trees:

Char. 25: 0 --> 1
Node 60:

All trees:

Char. 18: 0 --> 1
Node 61:

All trees:

Char. 15:1-->2

Char.22:0-->2

Char. 23:1-->2

Char. 26: 0 --> 1

Node 62:

All trees:

Char. 22:2 -->1

Node 63:

All trees:

Char. 16: 0 --> 1

Char. 24: 0 -->1

Char. 27: 0 -->1

Char. 43: 0 --> 1

Node 64:

All trees:

Char. 30: 0 --> 1

Node 65:

All trees:

Char. 10: 0 --> 1

Node 66:

All trees:

Char. 17: 0 -->1

Node 67:

All trees:

Char. 3: 0 --> 1

Node 68:

All trees:

Char. 11: 0 -->1
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