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RESUMEN

El conocimiento sobre las tortugas gigantes fosiles de Europa
se ha incrementado considerablemente en los Gltimos afios y
ha comportado la descripcion del género Titanochelon para
incluir a las especies del Nedgeno europeo. Sin embargo, la
inclusion de la tortuga gigante de las Islas Baleares, “Testudo”
gymnesica, en este género se ha llevado a cabo solo de forma
tentativa. Con el objetivo de aclarar el estatus taxonomico
y la posicion filogenética de esta especie, en este articulo
describimos y figuramos en detalle su material tipo (lectotipo
y paralectotipos), procedente de Menorca, junto con algunos
restos inéditos no incluidos en la descripcion original. Las
notables diferencias postcraneales que presenta esta especie
con respecto a Titanochelon spp. arrojan atin mayores dudas
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ABSTRACT

Knowledge on fossil giant tortoises from Europe has
considerably increased during recent years, leading to the
description of genus Titanochelon for the species from the
European Neogene. However, the inclusion of the giant
tortoise from the Balearic Islands, ‘7estudo’ gymnesica, in
that genus has been made only on tentative grounds. To
clarify the taxonomic status and phylogenetic position of
this species, in this paper we describe and figure in detail its
type material from Minorca (lectotype and paralectotypes),
together with some unpublished specimens not included in the
original description. The remarkable postcranial differences
shown by this species compared with Titanochelon spp. cast
additional doubts on its inclusion in this genus. A cladistic
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sobre su inclusiéon en este género. Un analisis cladistico no
resuelve sus relaciones filogenéticas. Algunos de los rasgos
particulares observados en el espaldar y en los huesos del
esqueleto postcraneal de la tortuga fosil de Menorca son
atribuibles a su evolucion en condiciones de insularidad, lo
que dificulta la determinacién de sus relaciones filogenéticas
con respecto a las especies continentales. Provisionalmente
nos referimos a la especie de manera tentativa como aff.
Titanochelon gymnesica. En el futuro, un estudio detallado
del material inédito de Menorca, con énfasis en el caparazon,
deberia permitir una diagnosis enmendada de la especie,
asi como determinar de manera mas definitiva su correcta
adscripcion genérica.

Palabras clave: Testudinidos, insularidad, tortugas gigantes,
Titanochelon, revision taxondémica.

analysis does not resolve its phylogenetic relationships.
Some of the peculiar features observed in the carapace and
the postcranial bones of the fossil tortoise from Menorca are
attributable to its evolution under insularity conditions, which
hinders the determination of its phylogenetic relationships
relative to continental species. Provisionally we refer to the
species tentatively as aff. Titanochelon gymnesica. In the
future, a detailed study of the unpublished material from
Minorca, with emphasis on the carapace, should enable an
emended diagnosis of the species, as well as determining
more conclusively its correct generic ascription.

Keywords: Testudinids, insularity, giant tortoises,
Titanochelon, taxonomic revision.

1. INTRODUCCION

1.1. Las tortugas gigantes fosiles de las Baleares

El registro fosil nedgeno y cuaternario de las tortugas
terrestres gigantes en las islas del Mediterraneo esta
restringido al género actual Centrochelys Gray, 1872 y al
género extinto Zitanochelon Pérez-Garcia & Vlachos, 2014
(Turtle Extinctions Working Group, 2015). A principios del
siglo XX, Dorothea Bate descubri6 los primeros restos de
testudinidos gigantes fosiles en la isla de Menorca (Bate,
1914a, 1914b). Estos restos procedian de un par de fisuras
karsticas situadas en la zona que fue denominada “Bajoli
Promontory” (Ciutadella, Menorca). Posteriormente se
ha afinado en la localizacion geografica y la toponimia
correcta de estos yacimientos (Quintana, 1999). Estos
restos fueron utilizados por Bate para erigir la especie
Testudo gymnesica Bate, 1914, y han sido posteriormente
nombrados bajo diversos nombres y adscritos a diferentes
géneros por diferentes autores (ver mas abajo en el texto).
Desde entonces, se han localizado restos de tortugas
terrestres gigantes en las cuatro islas principales del
Archipiélago Balear: Cova des Coll, Cova de Cala Varques,
Na Burguesa-1 y Calé d’en Rafelino, en Mallorca (Bover
et al., 2008, 2014; datos inéditos de los autores); Cova des
Pont, Racé des Pi, Torre Vella (Cala es Pous o Punta Nati-
Cala es Pous n° 11 segtin Quintana, 1999), Ses Truqueries
(Punta Esquitxador n° 16 segiin Quintana, 1999), Punta
Nati-Cala es Pous n° 1, 3-7, 9-10, Punta Esquitxador n° 18,
Es Bol de ses Sirvies n° 26, y Oeste de Son Saura n° 29,
y Binibeca en Menorca (Bate, 1914a; Moya-Sola & Pons-
Moya, 1979; Mercadal & Pretus Real, 1980; Pons-Moya
et al., 1981; Quintana, 1995, 1999; Quintana ef al., 2004,
2005, 2011; los numeros corresponden a la numeracion de

yacimientos en Quintana, 1999); Ses Fontanelles, Cova de
ca na Reia, Es Pouas y Pedrera de Can Bessora, en Eivissa
(Moya-Sola et al., 1984a, 1984b, 1999; Bour, 1985; Agusti
& Moya-Sola, 1990; Bover et al., 2008, 2014); y Pujol
des Fum en Formentera (Filella et al., 1999; erroneamente
citado como acantilados de La Mola por Bover et al.,
2008). La mayoria de los autores citados mas arriba se han
limitado a reportar la presencia de testudinidos gigantes,
con la excepcion del trabajo preliminar de Bour (1985),
quien reportd y describid varios restos postcraneales y
del espaldar del Pleistoceno Inferior de la Cova de ca
na Reia (Eivissa), pendientes no obstante de un estudio
mas profundo.

Actualmente, la fauna actual de quelonios terrestres de
las Islas Baleares se limita a las tortugas aldctonas 7estudo
(Testudo) graeca Linnaeus, 1758 y Testudo (Chersine)
hermanni Gmelin, 1789, ambas introducidas en tiempos
historicos, y cuyos caparazones no sobrepasan los 35 cm
de longitud (Mayol, 2003; Pinya, 2005). Por el contrario,
la presencia de testudinidos gigantes (con caparazones
que debian superar los 80 cm de longitud total) en las
Baleares estd documentada desde el Plioceno inferior
hasta el Pleistoceno Inferior. Estos restos no pueden ser
atribuidos a ninguna de las especies de Testudo Linnaeus,
1758 antes mencionadas. Algunos autores (e.g., Pérez-
Garcia & Vlachos, 2014) consideraron que pertenecen a
la especie descrita por Bate (1914a), aunque, de hecho,
es actualmente incierto si todos los restos procedentes de
las localidades mencionadas mas arriba, y en particular
los de Eivissa y Formentera, pertenecen a la misma
especie descrita de Menorca. En cualquier caso, para
poder realizar la determinacioén taxonomica de todos los
materiales es imprescindible caracterizar bien al taxon
nominal “Testudo” gymnesica. Desde su descripcion
original dentro del género Testudo, esta especie ha sido
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atribuida a distintos géneros, comenzando por el actual
Geochelone Fitzinger, 1835 (e.g., Auffenberg, 1974),
siguiendo por el extinto Cheirogaster Bergounioux, 1935
(en el cual se agruparon durante mucho tiempo todas las
tortugas gigantes extinguidas, a partir de Bourgat & Bour,
1983), y terminando por el también extinto Titanochelon
(véase Pérez-Garcia & Vlachos, 2014; Turtle Extinctions
Working Group, 2015). En la actualidad, Geochelone
incluye Unicamente dos especies asiaticas de Pakistan y
Myanmar (Turtle Taxonomy Working Group, 2014). Hasta
hace poco se utilizaba la designacion de Cheirogaster
gymnesica (Bate, 1914a) para referirse a la tortuga gigante
de Menorca o incluso del conjunto de Baleares (e.g.,
Quintana, 1995, 1999; Quintana et al., 2011; Lujan et al.,
2014). Sin embargo, actualmente el género Cheirogaster
ha quedado restringido a una unica especie del Eoceno de
Francia (Pérez-Garcia et al., 2016).

El testudinido fo6sil de las Baleares fue incluido
por Pérez-Garcia & Vlachos (2014), aunque solo
tentativamente mediante nomenclatura abierta, en el género
Titanochelon. Esta inclusion de “Testudo” gymnesica en el
género Titanochelon por Pérez-Garcia & Vlachos (2014)
se baso principalmente en las similitudes del hiimero y
del fémur, y fue considerada provisional por los propios
autores de la nueva combinacioén, que ya indicaron la
necesidad de revisar su adscripcion genérica a partir
del material disponible (Pérez-Garcia et al., 2017). De
este modo, parece ser que hasta que no se realice un
estudio detallado del caparazon junto con los elementos
postcraneales de esta especie no serd posible esclarecer
completamente la posicion taxondmica y filogenética
de “Testudo” gymnesica, ni tampoco su distribucion
geografica y cronologica. Sin embargo, vale la pena resaltar
el hecho de que el material tipo, usado por Bate (1914a)
en la descripcion original de la especie, no ha sido vuelto
a describir en detalle, ni tampoco ha sido figurado en
su totalidad. El objetivo de este articulo no es otro que
figurar y describir en detalle todo el material procedente
de la localidad tipica de la especie, incluyendo no solo el
lectotipo y los paralectotipos de la especie, sino también
algunos otros ejemplares previamente inéditos. A partir
de estos restos, se discute el estatus taxondmico de esta
especie y se lleva a cabo por primera vez un analisis
cladistico para determinar sus relaciones filogenéticas
con otras tortugas gigantes del Nedgeno y Cuaternario
de Europa.

1.2. Edad y geologia

En la descripcion original de la especie, Bate (1914a)
solo indic6é que procedian de los alrededores del “Bajoli
Promontory” al norte de Ciutadella. Posteriormente
Bate (1914b) especifico que procedian de una fisura
karstica llamada “Torre Vieja” (i.e., Torre Vella, segun

la toponimia actual; Bate, 1914b: ldmina XXV: Fig. 2),
situada seglin esta autora en el barranco de “Cala de Pous”
(i.e., Cala es Pous), y de otra fisura karstica denominada
“Sestrucaries” (i.e., Ses Truqueries) (Fig. 1). El primero de
estos depdsitos se conoce actualmente como Cala es Pous
(Moya-Sola & Pons-Moya, 1979; Agusti & Moya-Sola,
1990; Quintana, 1999; Quintana et al., 2004, 2011), o mas
concretamente como yacimiento n° 11 de la zona de Punta
Nati-Cala es Pous (Quintana, 1999) (Fig. 1). El segundo,
a su vez, durante un tiempo se asimilo tentativamente a
“Cal6 des Morts” (Cala es Morts) por Pons-Moya et al.
(1981), aunque posteriormente Quintana (1999) justifico
que probablemente corresponda a una de las dos fisuras
karsticas de la zona de Punta Esquitxador (Ses Truqueries
A, o yacimiento n° 16 de Quintana, 1999) (Fig. 1).

El yacimiento de Cala es Pous (en la literatura
mencionado a menudo con los toponimos alternativos
de “Cala es Pou” o “Cala’s Pous” (e.g., Pons-Moya et
al., 1981; Agusti et al., 1982; Quintana, 1995, 1999;
Moya-Sola et al., 1999) se sitia en el noroeste de la isla
de Menorca, cerca del barranco de Cala es Pous, en un
afloramiento de calcita travertinica, siendo la localidad
mas oriental del conjunto de yacimientos de la zona de
Punta Nati-Cala es Pous (Quintana, 1995, 1999). En
particular, los sedimentos fosiliferos afloran en un relleno
emplazado en las calcarenitas messinienses, y consisten
en un nivel de limos rojizos que, a su vez, esta cubierto
por limos rosados con intercalacion de calcita travertinica
del Pleistoceno (Quintana, 1999; Quintana et al., 2004).
El yacimiento de Ses Truqueries A se situa en el flanco
norte del canal situado al norte de Punta Esquitxador, y
corresponde a depositos de limos con numerosos cantos
angulosos calcareniticos, abundantes cantos de seccién
redondeada formados por limos mas oscuros, y otros cantos
de calcita travertinica (Quintana, 1999). Los restos del
testudinido gigante se encuentran en los cantos de limos
mas oscuros, asi como en bloques decimétricos de limos
rojos que se encuentran puntualmente en la parte superior
del yacimiento (Quintana, 1999).

Originalmente considerados pleistocenos (e.g., Bate,
1914a, 1914b; Villalta Comella & Crusafont Paird, 1946),
posteriormente los yacimientos menorquines con tortuga
gigante en general, y el de Cala es Pous en particular, se
atribuyeron al Mioceno superior (Pons-Moya et al., 1981;
Alcover et al., 1981; Agusti et al., 1982; Moya-Sola et
al., 1984b; Agusti & Moya-Sola, 1990; Quintana, 1995).
En parte, ello fue debido al hecho de considerar que la
localidad karstificaba un complejo arrecifal messiniense
cubierto, a su vez, por otra formacion arrecifal (e.g.,
Moya-Sola et al., 1984b; Agusti & Moya-Sola, 1990),
una interpretacion que actualmente se considera incorrecta
(Quintana, 1999; Quintana et al., 2004). La determinacion
de la edad de estos yacimientos se vio dificultada por la falta
de un estudio detallado de la diezmada fauna de mamiferos
asociada, asi como por su caracter endémico (Alcover
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Figura 1. Mapa geografico (a, b) y geoldgico (¢) esquematico de las Islas Baleares, mostrando mediante un asterisco la localizacion de
los yacimientos de Cala es Pous (la probable localidad tipica de “Testudo” gymnesica) y Ses Truqueries (Punta Esquitxador

n°® 16). Modificado a partir de Quintana et al. (2011).

et al., 1981, 1999; Quintana, 1999; Moya-Sola et al.,
1999; Quintana et al., 2004, 2011). Esta fauna incluye a
dos especies de mamiferos evolucionadas en condiciones
insulares, el conejo gigante Nuralagus rex Quintana et al.,
2011 y el liron gigante Muscardinus cyclopeus Agusti et al.,
1982, ademas de un quirdptero (Pons-Moya et al., 1981;
Alcover et al., 1981; Agusti & Moya-Sola, 1990; Quintana,
1999, 2014; Quintana et al., 2004, 2011; Sevilla et al.,
2013), y por lo tanto, deben considerarse pliocénicos.

2. MATERIALES Y METODOS

2.1. Muestra estudiada

La muestra estudiada, que se detalla en la Tabla 1y
se describe en los siguientes apartados, incluye todo el
material tipo de “Testudo” gymnesica, asi como restos
inéditos procedentes de la misma recoleccion, todos ellos
depositados en el National History Museum London
del Reino Unido (NHMUK), anteriormente British
Museum (Natural History) (BMNH). Estos restos fueron
recolectados por Dorothea M.A. Bate, quien, tras dos

expediciones previas a Mallorca, en 1911 se trasladd
a Menorca e Eivissa para recolectar nuevos restos de
mamiferos pleistocénicos (Bate, 1914b). Aunque Bate
(1914a) no proporciond nimeros de catilogo ni figurd todo
el material descrito, a partir de sus descripciones puede
deducirse que la coleccion estudiada incluye a todos los
sintipos de la especie, ademas de tres restos postcraneales
inéditos (NHMUK R4222B, NHMUK R4230 y NHMUK
R4232). Desconocemos el motivo por el que estos tres
especimenes no fueron incluidos en la descripcion original;
tal vez fue debido a su mal estado de preservacion, tal vez
al hecho de no estar preparados ain en ese momento (no
siendo identificados, segin las propias etiquetas, hasta
1981 por el paleoherpetdlogo C.R. Crumly), o tal vez por
proceder de una localidad distinta.

En la bibliografia previa, el yacimiento de Cala es Pous
se ha considerado como la localidad tipica de “Testudo”
gyvmnesica (Moya-Sola & Pons-Moya, 1979; Quintana et
al., 2011), pero el caso es que Bate (1914a) no especificd
la localidad exacta de procedencia de cada uno de los
restos incluidos en la descripcion original. Tal informacion
tampoco consta en las etiquetas de museo correspondientes
a ninguno de los especimenes (que solo indican su
procedencia de “Menorca”; A.H.L., observacion personal).
Por lo tanto, con los datos disponibles actualmente, no es
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Tabla 1. Lista de los especimenes de aff. Titanochelon gymnesica de Cala es Pous descritos en este trabajo. Todos los ejemplares
corresponden al material tipo descrito por Bate (1914a), excepto los tres tltimos (resaltados en negrita).

Numero de catalogo Descripcion anatomica Figuras
NHMUK R4214 Periférica 1 izquierda 2a-b
NHMUK R4233 Bloque con pigal y diversos fragmentos de placas del espaldar indeterminadas 2¢—f
NHMUK R4216 Pigal y periféricas 10-11 izquierdas 2g-h
NHMUK R4218A Osteodermo 3a-b
NHMUK R4218B Osteodermo 3cd
NHMUK R4227A Diéfisis de humero izquierdo 3e—f
NHMUK R4219 Humero izquierdo 3gj
NHMUK R4220 Humero derecho 3k-fi
NHMUK R4222A Fragmento distal de humero derecho 30p
NHMUK R4221 Fragmento distal de humero derecho 3q-r
NHMUK R4223B Fragmento distal de radio izquierdo 3s—t
NHMUK R4223A Fragmento distal de radio derecho 3u—v
NHMUK R4224 Ulna derecha 3w—x
NHMUK R4225A Fragmento de pubis derecho 3y-z
NHMUK R4225B Fragmento de ilion derecho 3a’-b’
NHMUK R4232B Fragmento distal de fibula derecha y fragmento de hueso indeterminado 3c’—d’
NHMUK R4226 Fémur derecho 3e’-h’
NHMUK R4228 Fragmento proximal de fémur derecho 3-r
NHMUK R4229 Fragmento proximal de fémur derecho 3m’—p’
NHMUK R4227B Fragmento de vértebra cervical 3q’-r’
NHMUK R4231 Falange distal 3s’—v’
NHMUK R4222B Fragmento distal de humero derecho 4a—d
NHMUK R4230 Fragmento proximal de radio izquierdo 4e—i
NHMUK R4232 Fragmento de vértebra caudal 4jk

posible determinar si todos los sintipos (y, en particular,
el lectotipo designado por Jiménez Fuentes & Martin
de Jests, 1991) proceden de Cala es Pous o si, por el
contrario, parte de ellos proceden de Ses Truqueries,
como podria desprenderse de Bate (1914b). Por todo
ello, la localidad tipica de la especie debe considerarse un
tanto incierta, a pesar que el material tipo se haya podido
determinar con total seguridad.

El uso de nomenclatura abierta en el apartado de
Paleontologia Sistematica sigue los criterios de Bengtson
(1988).

2.2. Analisis filogenético

A partir de la revision del material tipo de “Testudo”
gvmnesica se ha incluido por primera vez esta especie en
una matriz de caracteres (Pérez-Garcia & Vlachos, 2014,
Pérez-Garcia et al., 2016: Apéndice 1) para realizar un
analisis cladistico de las tortugas gigantes de Europa. El
analisis se realizé con el criterio de maxima parsimonia

mediante el programa PAUP* 4.0 para Unix (Swofford,
2003), con el comando de busqueda “branch-and-bound”
basado en una matriz de 18 taxones y 69 caracteres (Tabla 2).
Todos los caracteres se trataron como no ordenados, y los
caracteres inaplicables se trataron como ausencia de datos.
La robustez de los clados se evalué mediante analisis de
bootstrap (10.000 réplicas) e indices de soporte de Bremer.
Para los arboles maximamente parsimoniosos se calcularon
los siguientes indices: CI, indice de consistencia; RI, indice
de retencion; y RC, indice de consistencia reescalado.
La polaridad de los caracteres se determind mediante el
método del grupo externo (outgroup), usando como tales
a las especies extintas Brodiechelys brodiei (Lydekker,
1889) del Cretacico Inferior de Reino Unido, y Palaeomys
hessiaca Schleich, 1994 del Eoceno inferior de Alemania
y Francia. El grupo interno incluy¢ a las especies extintas
de tortugas gigantes del Neogeno de Europa, ademas de
dos especies de tortugas actuales del género Testudo, T.
hermanni 'y T. graeca.

A lo largo de las descripciones, se sefialan los estados
de los caracteres de la matriz entre corchetes, con el
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Tabla 2. Matriz de datos utilizada en el analisis cladistico realizado en este trabajo. Las dos primeras especies se incluyen en calidad
de grupos externos. Las especies extintas se denotan con una daga (). Los signos de interrogacion (?) indican la ausencia
de datos, mientras que los guiones (-) sefialan los caracteres inaplicables. Las letras mayusculas corresponden a estados
de caracteres variables, de la siguiente manera: A, (0,1); B, (1,2); C, (4,5); D, (0,3); E, (1,6); F, (1,4). La matriz se basa
en la definicion de los caracteres propuesta por Pérez-Garcia (2015) y las posteriores modificaciones por Pérez-Garcia
et al. (2016), asi como en la codificacion proporcionada por Pérez-Garcia et al. (2016: Apéndice 1), con los cambios de
codificacion y definicion de los caracteres sefialados en el apartado de Material y Métodos.

000000000111111111122222222223333333333444444444455555555556666666666

123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890123456789
Brodiechelys brodieif
Palaeoemys hessiacat
Fontainechelon cassouletit
Pelorochelon sorianat
Pelorochelon eocaenicat
Hadrianus corsonit
Hadrianus majusculust
Cheirogaster maurinit
Taraschelon gigasT

“Ergilemys” brunetit

Testudo graeca

Testudo hermanni
Titanochelon bolivarit
Titanochelon richardit
Titanochelon vitoduranat
Titanochelon perpinianat

Titanochelon bacharidisit

aff. Titanochelon gymnesicat

11B3012221B00010001011120111020010??111011111111110101001111001111111
111301222120001000001A120101020010??111011111110111101A01111001111111
011301222111111001110A12110112001110111011111111--0100111011001111111
0113A1222111111001112A12A10102101110111001111111--0100111011001111111

numero del caracter precedido de una almohadilla, y
seguido de dos puntos y el nimero del estado de caracter
(e.g., [#48:1]). Respecto a la definicion de los caracteres
de la matriz original (Pérez-Garcia & Vlachos, 2014,
con modificaciones posteriores por Pérez-Garcia, 2015
y Pérez-Garcia et al., 2016), tan solo se ha enmendado
el estado 0 del caracter #20 (“menos de 100 cm”, en vez
de “menos de 70 ¢cm”), para poder incluir especies de
testudinidos con caparazones que superan los 70 cm pero
que, por el contario, no alcanzan los 100 ¢cm, como es el
caso de Taraschelon gigas Pérez-Garcia, 2015 (80 cm) y
“Testudo” gymnesica (85 cm). En cuanto a los taxones
analizados, ademas de “Testudo” gymnesica se ha incluido
también Titanochelon richardi (Bergounioux, 1938) comb.
nov., considerada un sinénimo subjetivo posterior de la
especie tipo del género, Titanochelon bolivari (Hernandez-
Pacheco, 1917), por Pérez-Garcia & Vlachos (2014), pero
considerada una especie distinta por Lujan et al. (2014;
véase también Lujan, 2015). Finalmente, por lo que se
refiere a la codificacion de las distintas especies, se han
realizado los siguientes cambios con respecto a la matriz
de Pérez-Garcia et al. (2016: Apéndice 1):

1) Titanochelon bolivari: a) forma del lobulo anterior
[#21:0]. Este caracter esta sujeto a dimorfismo sexual, solo
estando bien desarrollado en los machos de 7i. richardi
(trilobulado), pero en cambio no esta presente en 7i. bolivari
(rectangular) (Lujan, 2015); b) espesor de los elementos del
arco zigomatico [#29:1]. Estos elementos solo son delgados
en Ti. richardi (Lujan et al., 2014; Lujan, 2015).

2) Titanochelon perpiniana (Depéret, 1885): a)
posicion de la fosa orbital [#31:1]. Se sitia claramente en
posicion posterior (Depéret & Donnezan, 1890; Bourgat
& Bour, 1983); b) forma distal del himero [#34:1]. Es
completamente asimétrico (Depéret & Donnezan, 1890;
A.H.L., observaciones personales sobre material inédito
depositado en Lyon, Francia); c¢) espesor de los elementos
del arco zigomatico [#29:1]. Claramente espeso y robusto,
aunque solo apreciable en el lado izquierdo (Depéret &
Donnezan, 1890).

3) Titanochelon bacharidisi (Vlachos et al., 2014): a)
emarginacion temporal ventral [#32:0]. No es extensiva,
como se puede apreciar el lado izquierdo del craneo, no
deformado ni erosionado (Vlachos et al., 2014); b) forma
distal del hamero [#34:1]. Ambos hiimeros muestran una
morfologia asimétrica (contra Vlachos et al., 2014).
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3. PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Orden TESTUDINES Linnaeus, 1758
Suborden CRYPTODIRA Cope, 1868
Superfamilia TESTUDINOIDEA Batsch, 1788
Familia Testudinidae Batsch, 1788

Género Titanochelon Pérez-Garcia & Vlachos, 2014

aff. Titanochelon gymnesica (Bate, 1914a)
(Figs. 2-4)

1914a Testudo gymnesicus, Bate, pp. 102—107, Figs.
1-2.
1956 Testudo gymnesicus, Bataller, p. 23.

Y

(A

& ‘\%

\\\\\\\Wﬂl\\\

1974 Geochelone (?Geochelone) gymnesica,
Auffenberg, p. 155.

1980 Testudo gymnesicus, Mercadal & Pretus Real,
p. 15, Fig. 3.

1981 Geochelone gymnesica, Pons-Moya et al., pp.
129-130.

1981 “Testudo™ gymnesicus, Alcover et al., p. 188.
1983 Testudo gymnesica, Bourgat & Bour, p. 170.
1985 Cheirogaster gymnesica, Bour, p. 57.

1991 ?Cheirogaster gymnesicus, Jiménez Fuentes &
Martin de Jesus, p. 98.

2014 Cheirogaster gymnesica, Lujan et al., p. 843.
2014 cf. Titanochelon gymnesicus, Pérez-Garcia &
Vlachos, pp. 657, 711.

2014 cf. Titanochelon gymnesica [sic], Pérez-Garcia
& Vlachos, p. 707.

Figura 2. Restos de espaldar previamente descritos (paralectotipos no figurados) de “Testudo” gymnesica, probablemente procedentes de

Cala es Pous (y/o de Ses Truqueries). a,b”) Periférica 1 izquierda (NHMUK R4214), en vistas dorsal (a,a’) y ventral (b,b’).
¢,f?) Bloque con pigal y diversos fragmentos de placas indeterminados (NHMUK R4233), en vistas externa (c,¢’), izquierda
(d,d’), interna (e,e’), y derecha (f,f*). g,h’) Pigal y periféricas 10-11 (NHMUK R4216), en vistas externa (g,g’) e interna
(h,h’). En la parte inferior, dibujos esquematicos donde las lineas gruesas corresponden a los escudos dérmicos, las lineas
discontinuas denotan las suturas entre placas, y lineas oblicuas denotan porciones perdidas o sedimento que se encuentra
incrustado en los fosiles. Las barras de escala equivalen a 2 cm. Abreviaciones: fpi: fragmento de placa indeterminado; hi:
hueso indeterminado; Ma: escudo marginal; per: placa periférica; pi: placa pigal.
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Figura 3. Restos postcraneales previamente descritos de “Testudo” gymnesica, probablemente procedentes de Cala es Pous (y/o de

Ses Truqueries). Todos los ejemplares son paralectotipos, excepto el lectotipo (NHMUK R4219); solo este tltimo y dos de
los paralectotipos (NHMUK R4228 y NHMUK R4229) habian sido figurados previamente (Bate, 1914a). a—b) Osteodermo
(NHMUK R4218A), en vistas externa (a) e interna (b). c—d) Osteodermo (NHMUK R4218B), en vistas externa (c¢) e
interna (d). e—f) Diafisis de humero izquierdo (NHMUK R4227A), en vistas dorsal (e) y ventral (f). g—j) Himero izquierdo
(NHMUK R4219), en vistas dorsal (g), ventral (h), anterior (i), y posterior (j). k—it) himero derecho (NHMUK R4220), en
vistas dorsal (k), ventral (I), anterior (m), posterior (n), y distal (ii). o—p) Fragmento distal de humero derecho (NHMUK
R4222A), en vistas dorsal (0) y ventral (p). g—r) Fragmento distal de hiimero derecho (NHMUK R4221), en vistas dorsal (q)
y ventral (r). s—t) Fragmento distal de radio izquierdo (NHMUK R4223B), en vistas dorsal (s) y ventral (t). u—v) Fragmento
distal de radio derecho (NHMUK R4223A), en vistas dorsal (u) y ventral (v). w—x) Ulna derecha (NHMUK R4224), en
vistas ventral (w) y medial (x). y—z) Fragmento de pubis derecho (NHMUK R4225A), en vistas dorsal (y) y ventral (z).
a’-b’) Fragmento de ilion derecho (NHMUK R4225B), en vistas anterior (a) y posterior (b). ¢’~d’) Fragmento distal de
fibula derecha y fragmento de hueso indeterminado (NHMUK R4232B), en vistas dorsal (¢”) y ventral (d’). e’~h’) Fémur
derecho (NHMUK R4226), en vistas dorsal (e”), ventral (f°), anterior (g’), y posterior (h’). i’-1’) Fragmento proximal de
fémur derecho (NHMUK R4228), en vistas dorsal (i’), ventral (j”), anterior (k’), y posterior (I’). m’—p’) Fragmento proximal
de fémur derecho (NHMUK R4229), en vistas dorsal (m’), ventral (n”), anterior (0”), y posterior (p°). q’-r’) Fragmento
de vértebra cervical (NHMUK R4227B), en vistas dorsal (q’), y ventral (r’). s’-v’) Falange distal NHMUK R4231), en
vistas dorsal (s”), ventral (t*), medial (u’), y lateral (v*). Las barras de escala equivalen a 2 cm.
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2015 Titanochelon gymnesica, Turtle Extinctions
Working Group, p. 37.

Lectotipo. NHMUK R4219, humero izquierdo (Figs.
3g—j; véase también Bate, 1914a: Fig. 1), designado como
tal por Jiménez Fuentes & Martin de Jests (1991).

Paralectotipos. NHMUK R4214, periférica 1 izquierda
(Figs. 2a-b, 2a’-b’); NHMUK R4233, pigal y diversos
fragmentos de placas del espaldar indeterminadas (Figs.
2c-f, 2¢’-f’); NHMUK R4216, pigal y periféricas 10—
11 izquierdas (Figs. 2g-h, 2g’-h’); NHMUK R4218A,
osteodermo (Figs. 3a—b); NHMUK R4218B, osteodermo
(Figs. 3c—d); NHMUK R4227A, diafisis de humero
izquierdo (Figs. 3e—f); NHMUK R4220, humero derecho
(Figs. 3k—11); NHMUK R4222A, fragmento distal de
htmero derecho (Figs. 30—p); NHMUK R4221, fragmento
distal de humero derecho (Figs. 3q-r); NHMUK R4223B,
fragmento distal de radio izquierdo (Figs. 3s—t); NHMUK
R4223A, fragmento distal de radio derecho (Figs. 3u—v);
NHMUK R4224, ulna derecha (Figs. 3w—x); NHMUK
R4225A, fragmento de pubis derecho (Figs. 3y-z);
NHMUK R4225B, fragmento de ilion derecho (Figs. 3a’—
b’); NHMUK R4232B, fragmento distal de fibula derecha
y fragmento de hueso indeterminado (Figs. 3¢’—d’);
NHMUK R4226, fémur derecho (Figs. 3e’~h’); NHMUK
R4228, fragmento proximal de fémur derecho (Figs. 3i’—
I’; véase también Bate, 1914a: Figs. 2.1-2.1a); NHMUK
R4229, fragmento proximal de fémur derecho (Figs. 3m’—
p’; véase también Bate, 1914a: Figs. 2.2-2.2a); NHMUK
R4227B, fragmento de vértebra cervical (Figs. 3q’-1’);
NHMUK R4231, falange distal (Figs. 3s’-v’).

Material inédito referido. NHMUK R4222B,
fragmento proximal de humero derecho (Figs. 4a—d);
NHMUK R4230, fragmento proximal de radio derecho
(Figs. 4e—i); R4232, fragmento de vértebra caudal
(Figs. 4j—k).

Localidad tipo. Incierta, probablemente corresponda
a Cala es Pous, aunque no puede descartarse que parte
del material tipo provenga de Ses Truqueries. Ambos
yacimientos fueron situados erréneamente por Bate
(1914a) en la zona del “Bajoli Promontory”, pero en
realidad Cala es Pous se encuentra en la zona de Punta
Nati-Cala es Pous (yacimiento n° 11 de Quintana, 1999;
Quintana et al., 2011), mientras que Ses Truqueries
corresponde la yacimiento n° 16 de la zona de Punta
Esquitxador (Quintana, 1999).

Distribucion temporal y geografica. El material
tipo de la especie, asi como otros restos procedentes de
Menorca, se datan actualmente del Plioceno (e.g., Quintana,
1999; Quintana et al., 2011). Los restos de tortuga gigante
procedentes de Mallorca, Formentera y Eivissa, cuya

atribucion a la misma especie esta por evaluar, datarian
del ?Mioceno superior al Plioceno inferior, del ?Plioceno
superior/Pleistoceno Superior, y del ?Plioceno inferior al
?Pleistoceno, respectivamente (Filella ez al., 1999; Bover
et al., 2008, 2014).

4. RESULTADOS

4.1. Descripcion

4.1.1. Caparazon

La tnica placa de la parte anterior del espaldar (NHMUK
R4214; Figs. 2a-b, 2a’-b’) es una periférica 1 izquierda
que incluye también una pequeia porcién medial de la
periférica 2. Es trapezoidal y muy delgada (menos de
4 mm de grosor), con el margen anterior ligeramente
curvado y no ondulado dorsalmente. El surco entre los
escudos marginales 1 y 2, bien visible en vista dorsal,
es profundo y relativamente ancho [#48:1]. En margen
distal de la periférica 1 no aprecia ninguna protrusion
evidente [#12:1]. El surco pleuromarginal no es visible en
la parte dorsal de la periférica, y por tanto coincide con
la sutura costoperiférica [en placas periféricas anteriores
#15:1]. De la parte posterior del espaldar se conservan
las periféricas 10 y 11 izquierdas (NHMUK R4216; Figs.
2g-h, 2g’-h’) y dos pigales, NHMUK R4216 (Figs. 2g-h,
2g’-h’) y NHMUK R4233 (Figs. 2c-f, 2¢’-f”). Estas placas
también son muy delgadas (menos de 10 mm de grosor)
en comparacion a otras especies de Titanochelon. Los
margenes posteriores de las dos periféricas y las pigales no
estan dirigidos dorsalmente. Los surcos entre los escudos
marginales 11 y la pleural 4 se sitian en la misma region
que las suturas entre las placas costales y periféricas [en
placas periféricas posteriores #57:1]. En el limite entre
las placas periféricas 10 y 11 no hay ninguna protrusion
evidente [#13:1]. Aunque, debido a la preservacion
incompleta, no se puede determinar la morfologia de la
pigal NHMUK R4216, en NHMUK R4233 se observa
que esta placa es mas larga que ancha. La ausencia de un
surco en la parte externa de este elemento indica la fusion
de los escudo marginales 12 [#19:1]. En la parte externa
de NHMUK R4216, no es posible reconocer el margen
posterior del escudo vertebral 5, por lo que no deberia
coincidir con la sutura entre la pigal y la suprapigal.

4.1.2. Vertebras

Solo se conservan dos vértebras, una cervical (NHMUK
R4227B; Figs. 3q’—1’) y otra caudal (NHMUK R4232;
Figs. 4j—k). La primera solo incluye la parte dorsal y
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Figura 4. Restos postcraneales inéditos de “Testudo” gymnesica, probablemente procedentes de Cala es Pous (y/o de Ses Truqueries).
a—d) Fragmento distal de himero derecho (NHMUK R4222B), en vistas dorsal (a), anterior (b), posterior (¢), y distal (d). e—i)
Fragmento proximal de radio izquierdo (NHMUK R4230), en vistas dorsal (e), ventral (f), medial (g), lateral (h), y proximal
(i). j—n) Fragmento de vértebra caudal (R4232), en vistas dorsal (j), y ventral (k). Las barras de escala equivalen a 2 cm.

anterior, y estd ligeramente deformada. Tiene forma
alargada, presentando una Unica concavidad en la
superficie articular anterior. Se observa el arco neural en
la mitad anterior de la region dorsal (Fig. 3r”), pero no se
han preservando las cigapofisis anteriores ni posteriores.
La vértebra caudal, a su vez, solo preserva en relativo
buen estado el cuerpo vertebral, y mas especificamente
la parte ventral, ya que la parte dorsal estd fragmentada.
Por razones de preservaciéon, no se han conservado
los pequefios procesos transversales. Esta vértebra es
procélica, con un centro vertebral bastante corto.

4.1.3. Miembro anterior

De los seis humeros disponibles, los mas completos son:
el lectotipo NHMUK R4219 (Figs. 3g—j; Bate, 1914a:
Fig. 1), al cual solo le falta el trocanter menor y NHMUK
R4220 (Figs. 3k—1), al cual solo le falta la parte proximal
(ambos trocanteres). A NHMUK R4221 (Figs. 3g-r),
NHMUK 4222A (Figs. 30—p) y NHMUK 4222B (Figs.
4a—d) les falta la parte proximal y las diafisis; y a NHMUK
R4227 (Figs. 3e—f) la parte proximal y distal. El humero
es mas bien esbelto, con una diafisis estrecha y extremos
anchos. En vista lateral presenta una curvatura sigmoidal
desarrollada a lo largo de toda su longitud [#33:1]. Los
trocanteres muestran una gran diferencia de tamatfio, siendo
el trocanter mayor mas largo que el menor. El trocanter

mayor se extiende medialmente solo un poco mas alla de
la altura de la cabeza humeral (Figs. 3h-1). Esta ultima es
esférica y se desarrolla con un angulo recto con respecto a
la diafisis (Fig. 3g). La parte distal del himero se ensancha
hasta casi dos veces el didmetro de la diafisis. La parte
distal no es simétrica, siendo el condilo ulnar mas grande
que el radial (Figs. 3h, 31, 3p, 3r; [#34:0]). NHMUK R4220
muestra un surco ectepicondilar muy marcado en vista
dorsal. De acuerdo a las dimensiones de los himeros (mas
de 23 cm en NHMUK R4220), junto con las dimensiones
de las placas del espaldar, los individuos habrian llegado a
unos 85 cm de longitud total del caparazon [#20:0].

De los huesos del antebrazo solo se ha preservado una
ulna completa (NHMUK R4224, Figs. 3w—x), aunque
solo observable en vistas medial y ventral, ya que atn
esta incrustada en un bloque de brecha. Se trata de un
hueso alargado y esbelto, siendo su parte proximal muy
estrecha, presentando una superficie articular con el
hamero ligeramente concava (Figs. 3w—x). La parte media
de este hueso presenta una seccion transversal triangular,
y la parte distal muestra una superficie estrecha y corta
(para articular con el radio), siendo y la parte restante
asimétrica. En vista ventral, la ulna estd fuertemente
curvada medialmente (Fig. 3w).

Del radio se han preservado dos fragmentos distales,
NHMUK R4223B (Figs. 3s-t) y NHMUK R4223A (Figs.
3u-v), y uno proximal (NHMUK R4230; Figs. 4e—i).
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El eje del radio tiene una seccidn transversal casi circular,
y no es del todo recto, ya que presenta una pequefia
curvatura en la parte distal (Figs. 3u—v). La region distal
es amplia y muestra una superficie ligeramente concava
para la articulacion con los carpales. Su parte proximal
es también ancha y eliptica en seccion transversal, y el
margen lateral de la superficie articular es concavo en
vista posterior (Fig. 41).

El unico elemento de la mano es una falange distal
(NHMUK R4231; Figs. 3s’-v’), que muestra la tipica
morfologia de las tortugas terrestres en la extremidad
anterior, es decir, se trata de una falange ancha y corta. Su
margen anterior es redondeado, mientras que su superficie
proximal articular es concava.

4.1.4. Cintura pélvica

De la cintura pélvica solo se conserva un fragmento del
ilion (NHMUK R4225B; Figs. 3a’-b’) y un fragmento de
pubis (NHMUK R4225A; Figs. 3y-z). El primero tiene
forma alargada y esta ligeramente curvado en direccion
dorsal. Su parte proximal es ancha, preservando las dos
facetas que conforman el acetabulo, con una morfologia
concava para articular con el isquion y el pubis. De
hecho, este espécimen también incluye un pequeflo
fragmento de la cabeza femoral, aunque estd en muy
mal estado (Fig. 3a’). Aunque incompleta, la parte distal
se ensancha dorsalmente. Del pubis solo estd presente
el proceso pectineal, el cual es alargado y se proyecta
anterolateralmente (Figs. 3y—z).

4.1.5. Miembro posterior

Se conservan tres fémures derechos (NHMUK R4226,
NHMUK R4228 y NHMUK R4229; Figs. 3e’—p’). La
diafisis es casi recta a lo largo de su longitud, con una
pequena curvatura en direccion ventral, solo apreciable en
la parte distal de este hueso. En su extremo mas proximal,
los trocanteres estan completamente fusionados [#69:1],
y la cresta intertrocantérica que los une es muy sinuosa
(Fig. 3n’). La cabeza femoral es cilindrica (NHMUK
R4229) o mas bien eliptica (NHMUK R4228). En este
ultimo espécimen, se aprecia que la cabeza se desarrolla
con un angulo mayor de 90° con respecto a la diafisis
[#36:0], mostrando a su vez un cuello bien desarrollado
(Figs. 3k’-1’, 3p’). En la parte mas distal, el condilo tibial
es mucho més prominente que el ulnar (Figs. 3f’—g’). Los
dos condilos estan conectados entre ellos por una cresta
que conforma una pequefia concavidad (Fig. 3f”).

De Ia fibula solo se dispone de un fragmento distal
(NHMUK R4232B; Figs. 3¢’—d’) que, a su vez, esta unido
a un hueso indeterminado. La porcion preservada muestra
que la fibula es bastante recta, al menos en su parte distal.
El extremo articular es ancho, y presenta una superficie

articular convexa redondeada, que articula con la superficie
concava profunda presente en el astragalo y el calcaneo
de los testudinidos.

4.1.6. Osteodermos

Se conservan dos osteodermos, NHMUK R4218A y
NHMUK R4218B (Figs. 3a—d). El primero es pequefio,
plano y de forma redondeada (Figs. 3a—b), mientras que el
segundo es ligeramente mas grande y abombado, ademas
de alargado y presentar un extremo distal acuminado
(Figs. 3c—d).

4.2. Analisis filogenético

El analisis filogenético resultd en seis arboles maximamente
parsimoniosos de 116 pasos (CI = 0.72, o CI = 0.66
excluyendo a los caracteres no informativos; RI = 0.79; RC
=0.56), cuyo consenso se ha reproducido en la Figura 5.
De los 69 caracteres empleados, 53 fueron informativos
desde el punto de vista de la parsimonia (con el caracter
#32 siendo constante, y los caracteres #16, #30, #33, #38,
#49, #43, #52 y #62-#69 siendo no informativos). Como
puede observarse en la Figura 5, excepto para el grupo

Brodiechelys brodiei
Palaeomys hessiaca
| Fontainechelon cassouleti
63 Pelorochelon soriana
99 £ Pelorochelon eocaenica
e
4 2 b Cheirogaster maurini
77 Hadrianus corsoni
2 1 : Hadrianus majusculus

Taraschelon gigas

= Titanochelon bolivari

53
L | Titanochelon richardi
2
T gs| 1 2: Titanochelon perpiniana
1 1 Titanochelon bacharidisi
67 Titanochelon vitodurana

aff. Titanochelon gymnesica

79 “Ergilemys” bruneti
) 2: Testudo graeca
1 Testudo hermanni

Figura 5. Resultados del analisis cladistico realizado en este
trabajo. Se muestra el arbol consenso de los seis
arboles mas parsimoniosos. Los nimeros sobre los
nodos indican el porcentaje de soporte de bootstrap
para el clado en cuestion (solo cuando >50%),

mientras que los niimeros bajo los nodos corresponden
a los indices de Bremer.
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interno, los clados resueltos por el arbol consenso no son
muy robustos, dados los bajos porcentajes de bootstrap y
los bajos indices de Bremer. La tnica posible excepcion
es el clado de Titanochelon spp. continentales (con un
bootstrap del 85%, aunque con un indice de Bremer de
tan solo 1) y el clado compuesto por “Ergilemys” bruneti
de Broin, 1977 y Testudo spp. (con un bootstrap del 79%
y un indice de Bremer de 2). En el arbol consenso, aff.
Titanochelon gymnesica aparece en una tricotomia con
Taraschelon gigas y el clado de Titanochelon spp., aunque
cabe sefalar que esta tricotomia estd muy mal soportada
(con un indice de Bremer de 1 y un porcentaje de bootstrap
inferior al 50%). De ello se desprende que, en base a los
datos disponibles actualmente, no puede confirmarse ni tan
solo una relacion filogenética mas estrecha de la tortuga
gigante de Menorca con las especies de Titanochelon
continentales que con las especies de talla mas pequefia
de tortugas mediterraneas actuales.

5. DISCUSION

5.1. Atribucion taxonémica y consideraciones
nomenclaturales

Bate (1914a) describio “Testudo” gymnesica a partir
de varios fragmentos de espaldar y diversos elementos
postcraneales de diferentes individuos del “Bajoli
Promontory”. En la descripcion original, Bate (1914a)
no design6 un holotipo, por lo que todos los especimenes
descritos (para los cuales no proporcioné nimeros de
catalogo) deben considerarse sintipos. Posteriormente,
y con el fin de aclarar la identidad taxondémica de esta
especie, Jiménez Fuentes & Martin de Jestus (1991)
designaron como lectotipo al sintipo mas completo,
correspondiente al tnico humero izquierdo (aunque
tampoco proporcionaron su nimero de catalogo), con lo
cual todos los otros restos descritos por Bate (1914a) en
la publicacion original de la especie deben considerarse
paralectotipos. Jiménez Fuentes & Martin de Jests (1991)
se abstuvieron de proporcionar descripciones detalladas
o una diagnosis enmendada de la especie, argumentando
que los restos estaban en paradero desconocido, a pesar
de que Auffenberg (1974) ya habia senalado que estaban
depositado en el British Museum (Natural History),
actualmente National History Museum London.

Como ya se anticipaba en la Introduccion, a lo largo
del tiempo la especie descrita por Bate (1914a) ha sido
incluida en distintos géneros de testudinidos. Asi, en su
enumeracion de especies del Terciario de Espafia, Bataller
(1956) menciono a la especie con su denominacion original,
Testudo gymnesicus, y argumentd que este taxon era afin
a las grandes tortugas de Madagascar. Posteriormente,

Auffenberg (1974; véase también Pons-Moya et al., 1981)
denomind a la especie como Geochelone gymnesica. En
cambio, Bourgat & Bour (1983) concluyeron que la especie
pertenecia al mismo linaje que la especie francesa que ellos
denominaron Cheirogaster perpiniana (actualmente en el
género Titanochelon), aunque a diferencia de Bour (1985)
no utilizaron aun la nueva combinacion, Cheirogaster
gymnesica, para la especie de Menorca. Curiosamente,
en la descripcion de nuevos restos de tortuga gigante de
la Cova de ca na Reia (Eivissa), este mismo autor (Bour,
1985) noto sus afinidades (en particular con respecto a la
tibia) con el género insular Cylindraspis Fitzinger, 1835 de
Madagascar y se abstuvo de proporcionar una atribucion
taxonémica para el nuevo material.

Jiménez Fuentes & Martin de Jesus (1991) incluyeron
a la tortuga de Menorca en el género Cheirogaster,
aunque con dudas, y esta ha sido la combinacién mas
ampliamente utilizada por los distintos autores posteriores
hasta hace bien poco (Quintana, 1995, 1999; Lujan et
al., 2014). Mas recientemente, Pérez-Garcia & Vlachos
(2014) atribuyeron formalmente a esta especie no solo
el material de Menorca, sino también el de Eivissa, y
la incluyeron tentativamente (mediante nomenclatura
abierta) en el género 7itanochelon. Cabe senalar que estos
autores, al realizar la nueva combinacion, inadvertidamente
usaron dos terminaciones distintas del epiteto especifico:
“cf. Titanochelon gymnesicus (Bate, 1914) comb. nov.”
(p. 657), “cf. Titanochelon gymnesica” (p. 707) y “cf.
Titanochelon gymnesicus” (p. 711). Aunque Bate (1914a:
p. 102) describid la especie como “Te. gymnesicus sp.
nov.” (con el nombre especifico en género masculino),
segun el Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica
(ICZN, 1999: articulo 31.2), si un nombre de especie es un
adjetivo o un participio en latin o latinizados en nominativo
singular, este debe concordar en género gramatical con
el nombre genérico con el que se combina. Puesto que
Testudo es un sustantivo latin de género femenino, la
combinacion original correcta seria Testudo gymnesica.
En el caso de incluir la especie en otro género, el epiteto
especifico deberia concordar con el género gramatical
de este. Pérez-Garcia & Vlachos (2014) sefalaron que
“-chelon” procede del griego clasico yehwvn (khelone,
tortuga), que no es sino una variante de la version
latinizada mas habitual del término (chelone), de género
femenino. Por lo tanto, la grafia correcta debe ser cf.
Titanochelon gymnesica (Pérez-Garcia & Vlachos, 2014),
como ya se ha notado previamente en la bibliografia (Turtle
Extinctions Working Group, 2015), y de acuerdo también
con el género femenino atribuido a otros géneros descritos
recientemente con la misma terminacion (Pérez-Garcia et
al., 2016). Pérez-Garcia & Vlachos (2014) sealaron que
el himero y el fémur descritos por Bate (1914a) son mas
esbeltos y mas rectos que los del resto de especies de
Titanochelon (todas ellas continentales), pero estos autores
ignoraron la informacion del espaldar, al no estar figurada
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en la descripcion original. Autores posteriores han incluido
a la especie en Titanochelon sin nomenclatura abierta
(Turtle Extinctions Working Group, 2015), aparentemente a
partir solo de criterios biogeograficos, sin que tal atribucion
se haya justificado adecuadamente hasta la fecha. Mas
recientemente, Pérez-Garcia et al. (2017), han mantenido la
atribucion de esta especie dentro del género Titanochelon
de acuerdo a las similitudes en la morfologia del fémur
(diafisis y parte distal del fémur bien curvadas), asi como
la presencia de un humero con una diafisis muy curvada.
Del mismo modo, estos mismo autores han hecho notar que
la ausencia de la fusion entre el astragalo y el calcaneo en
los restos de conocidos de la Cova de ca na Reia (Eivissa),
difieren de los caracteres que se han diagnosticado para el
género Titanochelon.

El material tipo (lectotipo y paralectotipos) de la
especie, no descrito anteriormente después de la descripcion
original de la especie, y figurado en su totalidad por vez
primera también aqui (junto con algunos restos de la
misma coleccion no incluidos por Bate, 1914a), permite
dar a conocer mejor las caracteristicas del fémur, asi como
describir la morfologia de las vértebras caudales. Todo ello
nos capacita para reevaluar las relaciones filogenéticas y
la posicion sistematica de la tortuga gigante de Menorca
(véase el siguiente subapartado). La discusion que sigue
a continuacion, sin embargo, se basa solamente en los
ejemplares procedentes de la localidad tipo descritos en
este articulo, a la espera que los restos inéditos de estas
localidades y, especialmente, del abundante material
recuperado durante la década de 1990 en Punta Nati pueda
ser preparado y estudiado con mayor detalle, ya que hasta
la fecha, solo se han figurado dos fémures (Pérez-Garcia
et al., 2017).

5.2. Sistematica y filogenia

Pérez-Garcia & Vlachos (2014) incluyeron a “Testudo”
gymnesica tentativamente en el género Titanochelon,
esencialmente basandose en las similitudes morfologicas
del postcraneal (fémur y himero), y aunque estos autores
notaron algunas diferencias con respecto a otras especies
del género (e.g., el himero y el fémur son mas esbeltos
y mas rectos), esta atribucion tentativa ha sido aceptada
posteriormente por otros autores (Turtle Extinctions
Working Group, 2015). El género Titanochelon fue
erigido por Pérez-Garcia & Vlachos (2014) para englobar
a todos los testudinidos gigantes del Mioceno y Plioceno
de Europa, con Titanochelon bolivari como especie tipo.
Segtiin Pérez-Garcia & Vlachos (2014), Titanochelon se
caracterizaria por poseer un caparazéon de mas de 100 cm
([#20:0]), que seria una autapomorfia de este clado, asi
como por la fusion de las escudos marginales 12 ([#19:1]).

Nuestra revision del material tipo de la especie de
Menorca arroja serias dudas sobre su adscripcion a nivel

genérico. En primer lugar, la fusion de las marginales 12
no solo esta presente en 7Titanochelon, sino también en el
género Centrochelys, el cual también esta registrado en
la region Mediterranea, al menos durante el Pleistoceno
(Turtle Extinctions Working Group, 2015). La inclusion de
la especie de Menorca en Centrochelys puede descartarse,
como ya seflalaron Gmira et al. (2013), debido a la
posesion de un fémur marcadamente curvado, mientras que
Centrochelys lo presenta completamente recto (un caracter
autapomorfico de Centrochelys, segiin Lapparent de Broin,
2002). Sin embargo, una atribucion a Titanochelon también
resulta de lo mas dudosa, dadas las notables diferencias
postcraneales que presenta la tortuga de Menorca con
respecto a las especies continentales del género. Asi,
aunque “Testudo” gymnesica si presenta la fusion de las
marginales 12 que es caracteristica de Titanochelon spp.
(Pérez-Garcia & Vlachos, 2014), no parece que poseyera
un caparazéon de mas de 100 cm. En particular, nuestra
valoracion de los restos del espaldar (NHMUK R4214,
NHMUK R4216 y NHMUK R4233), de los hiimeros
(NHMUK R4219-20), y de los fémures (NHMUK R4226
y NHMUK R4228-29) indica que esta especie tendria una
longitud aproximada de unos 85 cm (siendo, pues, de
menor talla que el resto de especies de Titanochelon). La
especie de Menorca también difiere de todas las especies
continentales de Titanochelon en la posesion de un espaldar
mucho més ligero y menos grueso, un trocanter mayor
del hiimero que solo se extiende ligeramente (siempre
menos de 1 cm) por encima de la cabeza (mientras que en
Titanochelon spp. puede llegar a desarrollarse hasta 3 cm),
asi como una cresta trocantérica del fémur fuertemente
sinuosa (siendo completamente recta en Titanochelon).
Finalmente, la tortuga gigante de Menorca difiere de
“Ergilemys” bruneti y de las especies de Testudo, por la
ausencia de protrusiones en las placas periféricas anteriores
([#12:1]; véase la discusion en el siguiente subapartado).

En comparacion con las especies continentales de
Titanochelon, el material de “Testudo” gymnesica se
asemeja mas a Titanochelon richardi y Titanochelon
bolivari por el hecho de poseer un angulo grande entre
la cabeza y la diéfisis del fémur [#36:0], en lugar de
perpendicular como en Titanochelon bacharidisi y
Titanochelon perpiniana, no pudiéndose evaluar este
caracter en Titanochelon vitodurana (Biedermann, 1862),
una especie conocida a partir en un solo caparazén. Los
resultados del analisis filogenético, en cualquier caso,
indican que, con los datos disponibles actualmente, no es
posible resolver las afinidades de parentesco evolutivo de
la tortuga gigante de las Islas Baleares. De hecho, aunque
nuestros resultados sugieren que “Testudo™ gymnesica
podria estar emparentada con el resto de especies de
Titanochelon, no permiten descartar una relaciéon mas
estrecha con Taraschelon gigas, e incluso el soporte
para una relacion mas estrecha con todas estas especies,
en lugar del clado compuesto por “Ergilemys” bruneti
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y Testudo spp., donde este soporte es minimo. Todo
ello nos lleva a concluir que la inclusion de “Testudo”
gymnesica en el género Titanochelon es mas que dudosa,
y en cualquier caso no esta bien fundamentada, de manera
que las diferencias mencionadas més arriba podrian indicar
que se trata de un género distinto. Resultaria precipitado,
sin embargo, erigir un nuevo género a partir solo del
estudio de los restos descritos en este articulo, en los
cuales el caparazon estd representado muy parcialmente,
y antes de ser capaces de resolver sus relaciones
filogenéticas de manera mas conclusiva. Primero, seria
necesario proporcionar una diagnosis enmendada mas
completa de la especie, a partir del estudio de los restos
inéditos procedentes de Punta Nati y, en base a esta
informacion, realizar un nuevo andlisis filogenético mas
completo. Provisionalmente, pues, mantenemos el uso de
nomenclatura abierta en la atribucién genérica, aunque
dada la constatacion de diferencias adicionales respecto
al resto de especies del género, preferimos utilizar aff.
Titanochelon gymnesica en lugar de cf. (como hicieron
Pérez-Garcia & Vlachos, 2014).

5.3. Evolucion bajo condiciones de insularidad

Las tortugas fosiles insulares difieren de sus parientes
continentales en una serie de rasgos que comparten
con otros taxones endémicos de otras islas remotas,
independientemente de la filogenia o la edad geologica
(Lapparent de Broin, 2002). Estas tendencias evolutivas
son resultado de presiones de seleccion similares bajo
condiciones ecoldgicas parecidas, y determinadas por el
régimen de insularidad. Esto implica una reduccion de
la disponibilidad de los recursos troficos, un aumento de
las presiones de competencia intra- e interespecifica, y
una baja presion de depredacion, y generalmente resulta,
al menos en los mamiferos, en una optimizacion de los
recursos energéticos, mediante cambios en el tamafno
corporal y adaptaciones particulares del aparato locomotor,
del aparato masticatorio, del sistema nervioso y/o de la
historia vital (e.g., Sondaar, 1977; Alcover et al., 1981;
Lomolino, 2005; Koéhler & Moya-Sola, 2004, 2009).

En general, las tortugas gigantes adultas continentales
son presa habitual de grandes reptiles como cocodrilos
(Hastings et al., 2014; Hastings & Hellmund, 2016), y
todavia son mucho mas vulnerables cuando son juveniles,
siendo un recurso de facil disponibilidad para aves u
otros mamiferos (Kahlke et al., 2015). Es por ello que
estos testudinidos han desarrollaron grandes osteodermos
defensivos en sus extremidades, asi como caparazones
masivos con protuberancias en los margenes anteriores
y posteriores (Marmi & Lujan, 2012). En cambio, bajo
condiciones de insularidad, la ausencia de depredadores
conduce a una relajacion de las presiones selectivas que
mantienen las estructuras defensivas, a la vez que las

limitaciones energéticas conducen a una ahorro en el
gasto energético relacionado con la locomocion, asi como
una ralentizacion del metabolismo (Kohler & Moya-Sola,
2009). Todo ello explica porqué las tortugas insulares
presentan una disminucion en el peso de sus caparazones,
una reduccion de los osteodermos (hasta el extremo de ser
practicamente ornamentales), y una reduccién (o incluso la
practica desaparicion) de las protuberancias en las partes
anterior y posterior del espaldar (Lapparent de Broin,
2002). Por lo tanto, no es sorprendente que muchos de
los rasgos de aff. Titanochelon gymnesica también estan
presentes en otras tortugas, tanto actuales como fosiles, de
las islas del indico, del Pacifico y del Mediterraneo, como
Malta y Sicilia (Bourgat & Bour, 1983; Bour, 1985; Turtle
Extinctions Working Group, 2015).

En particular, el aligeramiento del caparazon es notorio
en aff. Titanochelon gymnesica descrito en este articulo,
se caracteriza al menos por una importante reduccion del
grosor del espaldar. Del mismo modo, los osteodermos
preservados son mas bien pequefios, planos y de forma
redondeada, mientras que, en cambio, en tortugas gigantes
continentales (y, sobre todo, en el resto de especies de
Titanochelon) estos elementos son mucho mas grandes
y prominentes, y a menudo presentan extremos distales
conicos o puntiagudos (Lapparent de Broin, 2002;
Lujan et al., 2014; Vlachos et al., 2014; Pérez-Garcia &
Vlachos, 2014).

Aunque aff. Titanochelon gymnesica comparta la
reduccion de las protrusiones en el margen anterior del
caparazon con “Ergilemys” bruneti, es remarcable que la
especie de Menorca estas protusiones estan completamente
ausentes. A nuestro juicio, este rasgo podria interpretarse
simplemente como una adaptacion a las condiciones de
insularidad (ausencia de depredadores). Del mismo modo,
al menos una de las caracteristicas postcraneales mas
destacables de aff. Titanochelon gymnesica, 1a presencia de
una fuerte curvatura en la cresta intertrocantérica del fémur,
podria ser también consecuencia directa de las condiciones
insulares, ya que también se ha observado en otras tortugas
fosiles insulares (A.H.L., observaciones personales), como
Centrochelys robusta (Adams, 1877) del Mediterraneo
o Centrochelys burchardi (Ahl, 1926) del Atlantico. La
presencia de estas caracteristicas postcraneales relacionadas
con la insularidad en aff. Titanochelon gymnesica,
evolucionadas de manera convergente en otras tortugas
insulares, junto con la ausencia de datos mas completos
del caparazon, dificulta la determinacion se sus afinidades
filogenéticas con Titanochelon spp., y desaconseja, por lo
tanto, la ereccion de un nuevo género, al menos hasta que
se haya podido estudiar el material inédito disponible de
manera mas completa.
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6. CONCLUSIONES

En este articulo figuramos por primera vez todo el
material tipo (lectotipos y paralectotipos) de la tortuga
gigante “Testudo” gymnesica, y lo describimos en detalle
junto con otro material previamente inédito, procedente
de la misma expedicion (realizada por Bate en 1911) y
depositado en el Natural History Museum London. Ello
nos permite reevaluar las diferencias morfologicas de esta
especie insular con respecto a las especies continentales
del género Titanochelon, en el cual esta especie se habia
incluido recientemente de manera tentativa a partir de
criterios paleobiogeograficos, ademas de realizar por
primera vez un analisis cladistico de esta especie. Nuestros
resultados indican que la tortuga gigante de Menorca,
aparentemente presente también en Mallorca, Eivissa y
Formentera, presenta notables diferencias postcraneales
con respecto a todas las especies de Titanochelon, y por
lo tanto arrojan atin mayores dudas por lo que se refiere a
su inclusion en el género Titanochelon. La determinacion
de las afinidades filogenéticas de esta especie se ven
dificultadas por el hecho de que presenta toda una serie
de caracteristicas convergentes con taxones de otras islas,
debido a la evolucion bajo condiciones de insularidad. Por
ello, provisionalmente optamos por utilizar nomenclatura
abierta (aff. Titanochelon gymnesica) para referirnos a la
misma, a la espera que un estudio en mayor profundidad
del caparazon (a partir de los restos inéditos de Punta
Nati, Menorca) permita determinar si es necesario erigir
un nuevo género para acomodar a esta especie.
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