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9. Die fossilen Schildkréten Europas

Von

IGOR G. DANILOV*

Der Fossilbericht von Schildkréten in Europa erstreckt sich {iber einen Zeitraum
von rund 210 Millionen Jahren, wobei Funde aus der deutschen Obertrias (BAUR
1887, FRAAS 1913, JAEKEL 1918) zu den iltesten Schildkrstenfossilien iiberhaupt
gehdren. Wir kennen aus Europa 24 fossil Giberlieferte Schildkroten-Familien in
110-130 Gattungen und {iber 260 Arten; LAPPARENT DE BROIN (2001) unter-
scheidet sogar 28 Familien. Es ist damit offensichtlich, daff die europiische
Schildkrétenfauna in fritheren Epochen der Erdgeschichte wesentlich formen-
teicher war als heute (LAPPARENT DE BROIN 2001). Trotz dieser groflen fritheren
Vielfalt war Europa fiir Schildkréten wahrscheinlich nie ein solch bedeutendes
Radiations- oder Diversifikationszentrum wie Asien oder Nordamerika. Die ver-
gangene Formenvielfalt der europiischen Schildkrotenfauna ist zum einen auf
Gruppen zuriickzufithren, die thren Ursprung auf den Urkontinenten Pangia,
Laurasia und Euroamerika haben und zum anderen auf periodische Ein-
wanderungswellen asiatischer, nordamerikanischer oder afrikanischer Taxa. Eine
Ausnahme kénnte allerdings im Tertidr die Ausbreitung moderner europiischer
Formen nach Afrika darstellen (LAPPARENT DE BROIN 2001),

Kiirzlich verdffentlichte LAPPARENT DE BROIN (2001) eine Ubersicht der fossilen
Schildkroten Europas. In diesem Werk findet sich eine ausfithrliche Liste aller
im Fossilbericht iiberlieferten europaischen Schildkrétenfamilien und -gattungen,
wobei fiir jede Gattung die Typusart angegeben wird. Zudem werden problema-
tische Taxa aus Europa und die (ggf. weltweite) geographische und stratigraphi-
sche Verbreitung groflerer Gruppen diskutiert sowie die Hauptphasen der Ent-
wicklung der europdischen Schildkrétenfauna kurz dargestellt. Insgesamt stellt
diese Arbeit mit ihrem ausfiihrlichen Literaturverzeichnis eine iiberaus wertvolle
Informationsquelle dar. Im vorliegenden Kapitel wurde zugunsten einer besse-
ren Lesbarkeit auf reine Aufzihlungen von Gattungen und Arten verzichtet, so
daf hierfir auf die Arbeit von LAPPARENT DE BROIN (2001) verwiesen sei.

Aus dem Englischen iibersetzt von Uwe Fritz.
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Im folgenden werden hohere, in Europa fossil {iberlieferte Schildkrétentaxa
und besonders wichtige Formen sowie ihre Verwandtschaftsbeziehungen vorge-
stellt, wobei charakteristische Vertreter jeder Familie abgebildet werden. Dane-
ben findet sich eine knappe Ubersicht der Entwicklung der europiischen
Schildkrétenfauna, die durch paliogeographische Schemakarten illustriert wird.
Besonderes Gewicht wird auf das Erschliefen des reichen russischsprachigen
Schrifttums gelegt. Hinsichtlich von Systematik und Phylogenie wird weitge-
hend der Einteilung von GAFFNEY und MEYLAN (1988) gefolgt, die auch gene-
rell die Grundlage fiir die Schildkrotenbiande des Handbuchs bildet. Abweichun-
gen hiervon, die aufgrund jiingerer Erkenntnisse nétig wurden, werden an den
betreffenden Textstellen erldutert. Eine Hypothese fiir die phylogenetischen Be-
ziehungen aller in diesem Kapitel abgehandelten Schildkrétenfamilien zeigt
Abbildung 61.

Im Rahmen des mit dem Internationalen Code fir Zoologische Nomenklatur
(ICZN 1999) zunehmend in Konkurrenz tretenden PhyloCodes (CANTINO und
QUEIROZ 2000) wurde kiirzlich ein alternatives Benennungssystem fiir rezente
Schildkritentaxa vorgeschlagen (JOYCE et al. 2004a). Diese letztendlich auf der
Phylogenetischen Systematik fuffende Nomenklatur unterscheidet sich funda-
mental von der traditionellen Sichtweise indem supraspezifischen Taxa keine
Riinge in Form von Gattungen, Tribus, Unterfamilien, Familien etc. mehr zuge-
wiesen werden. Im ICZN wird ein Taxon als statische Kategorie aufgefafit, die
iiber ein darin enthaltenes, subordiniertes Typustaxon definiert wird. Im Unter-
schied hierzu wird ein Taxon gemif dem PhyloCode als Hypothese fir die
Holophylie einer Organismengruppe betrachtet, die lediglich mit einem Namen
versehen wird. Der PhyloCode unterscheidet statt der traditionellen Kategorien
drei Typen von Taxa bzw. Clades: (1) apomorphie-basierte Taxa, (2} Krongruppen
und (3) Panmonophyla. Die apomorphie-basierten Taxa werden iiber den Besitz
abgeleiteter Merkmale definiett; Krongruppen fassen terminale, holophyletische
Biindel von Taxa an den Stammbaumenden zusammen und Panmonophyla
entsprechen holophyletischen Gruppen, die die Krongruppe und einen oder
mehrere Stammlinienvertreter enthalten. Unter ,Stammlinienvertreter” wird dabei
ein Taxon verstanden, das nicht zur terminalen Krongruppe gehért, sondern
von der mit der Krongruppe gemeinsamen Stammlinie frither abgezweigt ist. Zu
beachten ist dabei, daR der Umfang einer Krongruppe - und somit auch, wer als
Stammlinienvertreter aufzufassen ist — willkiirlich festgelegt wird (vgl. WAGELE
2001). Tabelle 32 stellt die in diesem Kapitel verwendete [CZN-Nomenklatur
fur Schildkroten den PhyloCode-Namen gegeniiber.

Abb. 61: Schematische Darstellung der Phylogenie der Schildkeiten (kombiniert nach
im Text genannten Literaturangaben). Widersptitchliche Befunde werden durch Polytomien
dargestellt. Fiir die Stellung der Trionychia siche Text unter ,Uberfamilie Trionycheidea®
und fiir die Stellung der Polycryptodira unter den ,Centrocryptodira®,



Tabelle 32, Vergleich der Nomenklatur rezenter Schildkrdten gemif ICZN und PhyloCode. Die gesamte Gruppe der Schildkrten wird
gemif} PhyloCode als apomorphie-basiertes Taxen Testudinata Klein, 1760 aufgefafit (siche Text fiir weitere Erliuterungen).

ICZN PhyloCode (JOYCE et al. 2004)

Rang Taxon Clades

Ordnung Testudines Batsch, 1788 Krongruppe Panmonophylum
Gigaordnung Casichelydia Gaffney, 1975a Testudines Batsch, 1788

Megaordnung Pleurodira Cope, 1865 Panpleurodira
Infraordnung Eupleurodira Gaffiiey und Meylan, 1988 Pleurodira Cope, 1865

Familie Chelidae Gray, 1831 Chelidae Lindholm, 1929 Panchelidae
Hyperfamilie Pelomedusoides Cope, 18682 Pelomedusoides Broin, 1988 Panpelomedusoides
Familie Pelomedusidae Cope, 1868a Pelomedusidae Cope, 1868a Panpelomedusidae
Familie Pedocnemididae Cope, 1868a Podocnemidae Baur, 1893 Panpodocnemidae
Megaordnung Cryptodira Cope, 1868a Pancryptodira
Infraordnung Polycryptodira Gaffney, 1984 Cryptodira Cope, 1868

Uberfamilie Chelonioidea Oppel, 1811 Chelonicidea Baur, 1393 Panchelonioidea
Familie Cheloniidae Oppel, 1811 Cheloniidae Bonaparte, 1832 Pancheloniidae
Familie Dermochelyidae Baur, 1833 Dermochelyidae Lydekker, 1889 Pandermochelys
Familie Chelydridae Agassiz, 1857 Chelydridae Swainson, 1839 Panchelydridae
Familie Platysternidae Gray, 1869 Panplatystemon
Uberfamilie Testudinoidea Batsch, 1788 Testudinoidea Fitzinger, 1826 Pantestudinoidea
Familie Emydidae Rafinesque, 1815 Emydidae Bell, 1825 Panemydidae
Familie Geoemydidae Theobald, 1863 Bataguridae Gray, 1870 Panbataguridae
Familie Testudinidae Batsch, 1788 Testudinidae Gray, 1825 Pantestudinidae
Uberfamilie Trionychoidea Gray, 1825 Trionychoidea Fitzinger, 1826 Pantrionychoidea
Rangloses Tazon Trienychia Gray, 1825 Tronychia Hummel, 1929 Pantrionychia
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Tabelle 32 (Fortsetzung).

ICZN PhyloCode {(JOYCE et al. 2004)
Rang Taxon Clades
Ordnung Testudines Batsch, 1788 Krongruppe Panmonophylum
Familie Carettochelyidae Boulenger, 1887 Carettochelyidae Gill, 1889 Pancarettochelys
Familic Trionychidae Gray, 1825 Trionychidae Gray, 1825 Pantrionychidae
Epifamilie Kinostemoidae Gaffney et Meylan, 1988 Kinosternoidea Joyce et al., 2004 Pankinosternoidea
Familie Dermatemydidae Gray, 1870 Dermatemydidae Baur, 1888 Pandermatemys
Familie Kinosternidae Agassiz, 1857 Kinosternidae Hay, 1892 Pankinosternidae
Rangloses Taxon Platysternidae + Testudinoidea Cryptoderinea Vaillant, 1894 Pancryptoderinea
Rangloses Taxon Kinosternoidea + Testudinoidea Chersemyda Strauch, 1862 Panchersemyda
Rangloses Taxon Testudinidae + Geoemydidae

= Epifamilie Testudinoidae Testuguria Joyce et al., 2004 Pantestuguria
Rangloses Taxon Emydidae + Geoemydidae Emychelydia Joyce et al., 2004 Panemychelydia

SEdOII‘lH U3OD{PITYI$ T2[ISSOF 1]
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Entwicklungsgeschichte der europiischen
Schildkrétenfauna

LAPPARENT DE BROIN (2001) unterscheidet fiir die europiische Schildkxdten-
fauna zwei Entwicklungsphasen: (1) Die Pangiisch-laurasiatische und (2) die Ter-
tidgr-kontinentale Phase. Im folgenden wird dieser Einteilung grundsitzlich ge-
folgt. Allerdings wird die Pangiisch-laurasiatische Phase in drei Stadien einge-
teilt: (a) Obertrias - Mitteljura, (b) Oberjura - Unterkreide und (c) Oberkreide.
Innerhalb der Tertidr-kontinentalen Phase wird zwischen einem ilteren Stadium
unterschieden, das den Zeitraum Paliozin - Eozin umfaflt und einem jiinge-
ren, das sich vom Oligozin bis heute erstreckt. Diese feinere Einteilung nimmt
Bezug auf paliogeographische Ereignisse, die fiir landlebende und limnische
Schildkréten wichtig sind. Zudem erlaubt sie eine klarere Strukturierung des
Textes. Da die Entwicklung der Meeresschildkréten anderen Gegebenheiten folgt,
werden jene unten separat abgehandelt. Die stratigraphische Verbreitung der aus
Europa nachgewiesenen Schildkrdtenfamilien wird in Tabelle 33 gezeigt.

(1) Pangiisch-laurasiatische Phase

{a) Obertriassisch-mitteljurassisches Stadium (Abb. 62 A-C)
In der Obertrias erscheinen SchildkrGten erstmals im Fossilbenicht. Zu dieser
Zeit war Europa Teil des Urkontinents Pangia (SMITH et al. 1994). Die in Europa
in der Obertrias vertretene Familie Proganochelyidae ist die urspriinglichste aller
bekannten Schildkrétengruppen (GAFENEY 1990). Die verwandtschaftliche Stel-

Abb. 62: Paliobiogeographie europiischer Schildkrten (auler Meeresschildkréten). Die

Schemadarstellungen basieren auf Karten im ,, Atlas of Mesozoic and Cenozoic Coastlines™

(SMITH et al. 1994): A - Lage der heutigen Erdteile im Urkontinent Pangiia: Europa ist

grau dargestellt, Arabien ist in Afrika und Neuguinea in Asien enthalten; B — Obertrias;

C - Unter- bis Mitteljura; D -~ Obenjura bis Unterkreide; E - Oberkreide; F - Paldogen;
G - Miozin bis Pliozin; H - Holozin und Pleistoziin.

Abkiirzungen: Au - Australochelyidae; Bo - Bothremydidae; Ca - Carettochelyidae;
Ch - Chengyuchelyidae; Chr - Chelydridae; Do - Dortokidae; Em — Emydidae; Eu -
Eurysternidae; Ge - Geoemydidae; He - Heckerochelyidae®; 1 - Indochelyidae; Kal -
Kallokibotionidae; Kay - Kayentachelyidae; Li - Lindholmemydidae; Ma -
Macrobaenidae; Pe - Peltochelyidae; Plr - Pleurosternidae; Pls - Plesiochelyidae; Plt -
Platychelyidae; Po — Podocnemididae; Prg - Proganochelyidae; Prt - Proterochersidae;
So - Solemydidae; Te - Testudinidae; Th — Thalassemydidae; Tr - Trionychidae; X -
Xinjiangchelyidae. Pfeile geben Einwanderungsrichtungen an. Die Abbildungen erheben
keinen Anspruch auf Vollstindigkeit hinsichtlich auflereuropiischer Familien.
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Abb. 62 G-H: Legende siche S. 334.

lung der zweiten in Europa iiberlieferten obertriassischen Familie (Proterocher-
sidae) ist noch nicht abschlieflend geklirt. Moglicherweise werden in dieser Fa-
milie die urspriinglichsten Vertreter der Pleurodira zusammengefafit. Alternativ
kénnten Proterochersiden auch ,basale” Rhaptochelydier darstellen, also Schild-
kroten, die das ,Missing Link® zwischen den Proganochelyidae und modemnen
Schildkroten bilden (siehe auch unten den Abschnitt ,Systematik®).

Aufler aus Europa kennt man Proganochelyiden auch aus der Obertrias von
Grénland (JENKINS et al. 1994) und Thailand (BROIN 1985), so daff man von
einer weiten Verbreitung ausgehen mufl. Proterochersiden sind dagegen aufier-
halb Europas noch nicht gefunden worden.

Von der Obertrias bis zum mittleren Jura sind in Europa nur wenige Schild-
kréten iiberliefert. Dies ist moglicherweise darauf zuriickzufithren, daff die mei-
sten fossilfilhrenden Sedimente aus diesen Epochen marinen Ursprungs sind
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Tabelle 33. Stratigraphische Verbreitung europiischer Schildkrdtenfamilien, Trias bis
Holezin, Schwarz: Vorkommen in Europa; grau: Verkommen auflerhalb Europas. Von
den Bothremydidae kennt man auflerdem einen in der Tabelle nicht beriicksichtigten,
nicht genau datierten Nachweis aus dem Miozin Maltas (LAPPARENT DE BROIN 2001).

und frithe Vertreter der Schildkedten noch kaum an das Leben im Meer ange-
pafdt waren, Allerdings zeigt ,Heckerochelys®, eine urspriingliche Schildkrte aus
dem mittleren Jura des europidischen Rufilands, eindeutige Anpassungen an eine
aquatische Lebensweise (SURHANOV 2001, 2003). Weitere urspriingliche Schild-
kroten wurden in obertriassischen bis mitteljurassischen Schichten in Siid- und
Nordamerika, Afrika und Indien gefunden (GAFFNEY et al. 1987, GAFFNEY und
KITCHING 1995, ROUGIER et al. 1995). Dies spricht dafir, daf} Schildkréten auf
dem gesamten Urkontinent Pangia verbreitet waren.

(b) Oberjurassisch-unterkretazisches Stadium (Abb. 62 D)
Nach dem mitteljurassischen Zerfall von Pangia in Laurasia und Gondwana ge-
hérte Europa zu dem Nordkontinent Laurasia, der sich spiter, im Oberjura, in
Euroamerika (Europa plus Nordamenka) und Asien teilte. Die Verbindung von
Europa und Nordamerika blieb bis zom Ende der Unterkreide erhalten (SMITH
et al. 1994). Sie ist fur die Ahnlichkeit der europiischen und nordamerikanischen
Schildkritenfauna im Oberjura und der Untetkreide verantwortlich. Ein weiteres
bemerkenswertes Charakteristilium des oberjurassisch-unterkretazischen Stadiums
ist das Auftreten littoraler Sedimente im Oberjura Europas, wodurch die Uberlie-
ferung einer artenreichen Schildkrétenfauna ermdglicht wurde, die sowohl
Halswender- (Pleurodira) als auch Halsbergerschildkréten (Cryptodira) umfaf.

Pleurodiren sind durch die Familie Platychelyidae vertreten, eine in Europa
endemische Gruppe, deren nichste Verwandte aus dem Oberjura von Kuba und
Argentinien {iberliefert sind. Dies deutet auf eine Entstehung dieser Gruppe auf
dem Urkontinent Pangia hin (FUENTE und ITURRALDE-VINENT 2001). Unter
der Cryptodiren sind die Familien der Pleurostemidae, Solemydidae,
Plesiochelyidae, Thalassemydidae und FEurysternidae zu nennen. Die
Pleurosternidae und Solemydidae etscheinen zeitgleich im Fossilbericht von
Nordamerika und Europa, zweier Erdteile, die damals eine gemeinsame Land-
masse bildeten. Interessanterweise sind Pleurostemidae in Nordamerika konti-
nuierlich bis zum Paldozin dbetliefert, wihrend sie in Europa offenbar bereits
in der Unterkreide ausstarben. Im Paliozin Europas erscheinen Pleurosterniden
jedoch wieder. Dies spricht fir eine Einwanderung aus Nordamerika (HUTCHISON
1998). Solemydiden sind dagegen in Nordamerika nur bis zum Oberjura be-
kannt, wihrend sie in Europa bis zum Ende der Kreidezeit iiberlebten.
Plesiochelyidae, Thalassemydidae und Eurysternidae sind littorale Formen un-
klaren Ursprungs, die nur aus dem Oberjura Europas bekannt sind (LAPPARENT
DE BROIN 2001).
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In der frilhen Kreidezeit ihnelt die Faunenzusammensetzung grundsitzlich
dem Oberjura. In der Unterkreide erstmals in Europa aufiretende Schildkedten
sind die Familien Dortokidae, Xinjiangchelyidae, Peltochelyidae und
wCchelydroide, noch nicht formal eingeordnete Taxa (LAPPARENT DE BROIN 2001).
Dortokidae sind eine urspriingliche, in Europa endemische Familie pleurodirer
Schildkriten, die von der Unterkreide bis zam Paliozin auftritt. Es wird ange-
nommen, daf die Urspriinge der Dortokidae noch auf Pangda zu suchen sind
(LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA 1996, 1999). Die Xinjiangchelyidae ste-
hen den Vorfahren rezenter Cryptodiren nahe. Das Vorkommen der
Xinjiangchelyidae beschrinkt sich hauptsichlich auf das mittlere und obere Jura
von Asien; kiirzlich wurde die Familie allerdings auch in der europdischen Unter-
kreide nachgewiesen (HIRAYAMA et al. 2000). Dies liflt vermuten, daf} die
Xinjiangchelyiden noch vor dem Auseinanderbrechen des Urkontinents Laurasia
entstanden und so auf die beiden Fragmente Europa und Asien gelangt sind.
Die Familie Peltochelyidae ist nur aus der Unterkreide Europas bekannt und
stellt nach MEYLAN (1988) den iltesten Vertreter der Uberfamilie Trionychoidea
aullerhalb Asiens dar. Das Vorkommen der Peltochelyidae in Europa kinnte
daher shnlich wie bei den Xinjianchelyidae auf einen laurasiatischen (und nicht
asiatischen) Ursprung der Trionychoidea hindeuten (FIIRAYAMA et al. 2000),

(c) Oberkretazisches Stadium (Abb. 62 E)
In der Oberkreide wurde Europa von Nordamerika und Asien isoliert, allerdings
kam es zu einem Faunenaustausch mit Afrika (SMITH et al. 1994). Eine Beson-
derheit des Oberkretazischen Stadiums sind einerseits Reliktformen, wie die
Dortokidae und Solemydidae, und andererseits das erstmalige Erscheinen afni-
kanischer Einwanderer, namentlich der Familie der Bothremydidae (LAPPARENT
DE BROIN 2001). Das Auftreten einer weiteren Gruppe, der Kallokibotionidae,
einer sehr urspriinglichen Schildkrétengruppe, die man nur aus der Oberkreide
(Maastrichtium) Europas kennt (GAFFNEY und MEYLAN 1992), ist ritselhaft und
erinnert an das plotzliche Erscheinen der Familie Mongolochelyidae, einer wei-
teren sehr urspriinglichen Gruppe, im Maastrichtium Asiens (KHOSATZKY 1997),
Bothremydidae sind eine kontinental (limnisch) bis littoral adaptierte Gruppe
von Pelomedusenschildkréten (Pelomedusoides, Pleurodira), die sich in der
Unterkreide Afrikas entwickelt haben. Von Afrika aus erfolgten lings der Kiiste
mehrere Ausbreitungsschiibe nach Europa. Die erste Einwanderungswelle fand
in der Oberkreide statt, im Tertidr folgten bis zum Miozin weitere Schiibe
(LAPPARENT DE BROIN 2001),
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(2) Tertiar-kontinentale Phase

In dieser Phase kommt es ab dem oberen Eozin bzw. dem unteren Oligozin zu
mehreren von Europa ausgehenden Auswanderungsschiiben von Schildkrdten.
Vom europiischen Mediterran aus breiten sich groffe Landschildkréten {,,Riesen-
schildkréten®, Testudinidae) in mehreren Wellen nach Afrika aus (oberes Eozin/
unteres Oligozin, Untermiozin); auch Maurentys, Tstudo und Trionyx erreichen
von hier aus im oberen Miozin Afrika (LAPPARENT DE BROIN 2000b, HOLROYD
und PARHAM 2003).

{a) Paliczin - Eozin (Abb.62 P

Im oberen Paliozin und frithen Eozin blieb die Verbindung zwischen Europa
und Afrika erhalten; eine sekundire Verbindung zwischen Europa, Nordameri-
ka und Asien entstand (SMITH et al. 1994). Infolge dessen kam in Europa es zu
mehrfachen Einwanderungen von Schildkréten aus Nordamerika, Asien und
Afrika, die zu Verdnderungen der bisherigen Fauna fithrten (LAPPARENT DE BROIN
2001, GODINOT und LAPPARENT DE BROIN 2004).

Wahrscheinlich gab es im Paliozin und Eozin mehrere Einwanderungswellen
aus Asien (CHKHIKVADZE 1990). Im Paldozin besiedelten die Pleurosternidae,
jurassische Reliktformen, Europa von Nordamerika ausgehend erneut
{(HUTCHISON 1998). Ab dem unteren Eoziin verschwanden in Europa aber zu-
nehmend die mesozoischen Formen. Die Bothremydidae konnten sich aller-
dings bis zum Oligozin und in Stideuropa (Malta) bis zum Miozin halten, da
sie. Europa immer wieder von Afrika ausgehend neu errcichten. Solche
Rekolonisationen ditrften im Palidozin und Oligozin {LAPPARENT DE BROIN
2001), vielleicht auch im Miozin statigefunden haben.

Neue Gruppen, die heute noch existieren, erschienen wihrend des Paliozins
und am Beginn des Eozins erstmals in Europa (LAPPARENT DE BROIN 2001). Zu
ihnen gehorten bei den Pleurodira die rezent auf Madagaskar und Sitdamerika
beschrinkten Schienenschildkréten (Podocnemididae). Bei den Cryptodira sind
die Familien der Carettochelyidae, Trionychidae, Chelydridae, Geoemydidae und
Testudinidae zu nennen. Podocnemididae und Carettochelyidae kamen in Eu-
ropa nur bis zum mittleren bis oberen Eozin vor und verschwanden dann be-
teits wieder, einhergehend mit einer ersten bedeutenden klimatischen Abkiih-
lung (LAPPARENT DE BROIN 2001). Von den Carettochelyidae wurde allerdings
vor kurzem fiir Europa ein wesentlich jiingerer Nachweis aus dem Miozin be-
kannt (JOYCE et al. 2004b).

Die Schienenschildkréten (Podocnemididae) sind eine limnische Gruppe der
Pelomedusoides, die von Afrika nach Europa cinwanderten. Sie waren in Euro-
pa mit der rezent noch auf Madagaskar lebenden Unterfamilie Erymnochelyinae
vertreten. Die Carettochelyidae erscheinen im Fossilbericht erstmals in der Ober-

_kreide von Asien. Von dort breiteten sie sich im Eozin iiber Nordamerika und



342 9. Die fossilen Schildkrsten Europas

Europa aus. In Europa kam die endemische Gattung A%acochelys vor (BERGO-
UNIOUX 1931, BROIN 1977).

Weich- und Schnappschildkréten (Trionychidae und Chelydridae) iiberlebten
in Europa bis zum Ende des Tertidrs, Geoemydidae und Testudinidae kommen
heute noch vor, allerdings nur noch in wenigen Arten. Trionychidae sind im Fossil-
bericht seit der Unterkreide Asiens belegt. Aus der Oberkreide sind Funde aus
Nordamerika bekannt, von wo aus sie Europa im Paldozin entweder direkt oder
iiber Asien erreicht haben diirften (CHKHIKVADZE 1990, HUTCHISON 1998, 2000).
In Europa kennt man seit dem Eozin mehrere Verwandtschaftsgruppen von
Trionychiden (CHKHIKVADZE 1990, KARL 1998, 1999). Die iltesten Chelydridac
stammen aus der Oberkreide von Nordamerika, von wo aus sie Eurasien im Eo-
zén erreichten (CHKHIKVADZE 1990, LAPPARENT DE BROIN 2001), Sie waren in
Europa mit der Gattung Chelydropsis vertreten (BROIN 1977, MEYNARSKE 1980a).

Geoemydidae, lange bekannt unter dem Juniorsynonym Bataguridae, stehen
vermutlich manchen urspriinglichen Testudinoiden aus dem Paliozin Asiens
nahe. Geoemydidae erscheinen in Asien, Nordamerika und Europa ab dem un-
teren Eozin (HUTCHISON 1998). In Europa ist diese Familie mit zwei verschie-
denen Entwicklungslinien vertreten (CHKHIKVADZE 1990, LAPPARENT DE BROIN
2001}. Aus dem Eozin Europas kennt man die endemischen Gattungen Geiselenzys
und Palacoemys, die moglicherweise mit asiatischen und nordamerikanischen
Formen verwandt sind, Landschildkréten (Testudinidae) erscheinen erstmals im
Paliozin Asiens (V. B. SUKHANOV pers. Mitt.) und haben sich von dort aus im
frithen Eozin nach Nordamerika und Europa ausgebreitet (HUTCHISON 1998).
Eine im Eozidn Europas, aber auch Nordamerikas und Asiens weit verbreitete
Landschildkrétengattung ist Hadrianus.

(b) Oligozin - heute (Abb. 62 G-H)

Durch das Trockenfallen der Turgaj-Strae wurde ab dem Oligozin ein stirkerer
Faunenaustausch zwischen Europa und Asien moglich (SMITH et 2l. 1994). Hin-
sichtlich der Schildkrétenfauna war eine neue EBinwanderungswelle aus Asien
die Folge, die in Europa zu einem Ersetzen alteingesessener Gattungen durch
neue fuhrte (LAPPARENT DE BROIN 2001). An der Eozian-Oligozin-Grenze tre-
ten in Europa bei den Testudiniden Ergilemys und Cheirogaster und bei den
Geoemydiden Piychogaster und Palacochelys als neue Gattungen auf; Mauremys
erscheint erstmals im oberen Oligozin von Frankreich (HERVET 2004a).

Im mittleren bis oberen Miczin verschwinden infolge eines trockener und
wahrscheinlich auch kithler werdenden Klimas viele limnische Formen
(Chelydropsis, Trionyx, Mauremys), zunichst in West- und spiter dann auch in
Osteuropa (LAPPARENT DE BROIN 2000a). Besonders in Siideuropa hielten sich
diese Taxa bis zum frithen oder mittleren Pliozin und Mawremys kommt im
Mittelmeergebiet heute noch vor. Wihrend des trockenen unteren und mittle-
ren Pliozins breiteten sich in ganz Eurasien limnische, semiterrestrische und
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terrestrische Schildkroten der Familien Geoemydidae und Testudinidae aus
(LAPPARENT DE BROIN 2001}. Im mittleren bis unteren Miozin erreichte iiber
die Bering-Briicke aus Nordamerika vermutlich eine weitere Familie limnischer
Schildkrdten, die Emydidae, die Paldarktis. Emydidae sind aus Europa seit dem
oberen Miozin bekannt und diirften sich vom Fernen Osten Asiens aus sukzes-
sive nach Westen ausgebreitet haben (FRITZ 1995, 1998, 2003). Insgesamt ist das
obere Miozin und das Pliozin eine Phase, in der sich die rezenten
Verwandtschaftsgruppen der heutigen Schildkrdtenfauna ausgebildet haben. Die
pleistozinen Klimaschwankungen mit ihren Kaltzeiten fithrten zu einem grof}-
flichigen Eréschen der europiischen Schildkebtenfauna bzw. zu einem Riick-
zug weniger Reliktformen in siidliche Refugialgebiete. Nur Emys und in einge-
schrinkterem MaBle auch Testudo konnten in wirmeren Interglazialen und
Interstadialen grofiflichig wieder besiedelbare Gebiete zuriickerobern (LAPPARENT
DE BROIN 2001, FrITZ 2003).

Marine Schildkrten

Neben den eben abgehandelten terrestrischen und limnischen Formen erschie-
nen in Europa ab der unteren bis mittleren Kreidezeit echte Meeresschildkrdten.
Diese marinen Formen gehdrten zu den Familien Protostegidae und Cheloniidae.
Ihr Auftreten in Europa wurde durch das Auseinanderweichen der europiischen
und nordamerikanischen Landmassen wihrend der Offnung des Atlantischen
Ozeans begiinstigt, wodurch eine Besiedlung der europiischen und nordameri-
kanischen Atlantikkiisten sowie der Tethyskiiste mdglich wurde (LAPPARENT DE
BROIN 2001).

Protostegiden kennt man im Fossilbericht vom Oberjura und der unteren
Kreidezeit Sitdamerikas bis zur ausgehenden Kreidezeit Nordamerikas. In Euro-
pa sind sie nur aus der frithen bis mittleren Kreidezeit belegt (HIRAYAMA 1998,
LAPPARENT DE BROIN 2001). Allerdings wurden kiirzlich im franzdsischen Ober-
jura fossile Spuren entdeckt, die von Protostegiden stammen kénnten. Die Ver-
ursacher dieser Spuren miissen sich wie rezente Meeresschildkedten mit simulta-
nen Bewegungen der Vorderextremititen fortbewegt haben (GAILLARD et al. 2003).
Cheloniidae erlangten in der Oberkreide eine weite Verbreitung, die sich bis
heute im wesentlichen unverindert erhalten hat. Man kennt fossile cheloniide
Meeresschildkrdten aus Europa, Asien, Nordamerika und Afrika. Die charakteri-
stischen Formen aus der Oberkreide Europas sind Vertreter der Gattung
Allgpleuron, deren verwandtschaftliche Beziehungen allerdings etwas problema-
tisch sind (siche Abschnitt ,Systematik®).

Aus dem Eozin Europas sind Cheloniidae und Dermochelyidae bekannt.
Cheloniidae werden nun durch eine ganze Reihe von Verwandtschaftsgruppen
vertreten, die sowohl kosmopolitische (Euclastes) als auch mehr oder weniger
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endemische Gattungen (Argillochelys, Puppigerus, Eochelone) einschliefen,
Dermochelyidae erscheinen im Fossilbericht zuerst in der Oberkreide von Ja-
pan. Diese Familie erreicht ihre maximale Diversitit im Eozin; spiter nimmt
die Artenzahl ab. Rezent existiert bekanntlich nur noch die monotypische Gat-
tung Dermochelys. Im europiischen Eozin wird die Familie durch die endemi-
sche Gattung Fosphargis vertreten. Im Oligozin Europas kommen bei den
Cheloniidae Formen wie Glarichelys und ab dem Miozin Angehérige der rezenten
Gattungen vor. Dermoachelyidae sind in Furopa mit abnehmender Formenvieifalt
im Oligozin durch die Gattung Cardiochelys und im Miozin durch Psephophorus
vertreten (WOOD et al, 1996, LAPPARENT DE BROIN 2001).

Systematik

Ordnung Testudines Batsch, 1788

Schildkréten werden durch folgende Synapomorphien charakterisiert: (1) Besitz
eines knochernen Panzers, der aus einem dorsalen, scheibenformigen Teil
(Carapax) und einem ventralen Teil (Plastron) gebildet wird. Der Carapax wird
im wesentlichen durch tber Suturen verbundene Pleural- (= Costal-), Neural-
und Peripheralknochen gebildet; das Plastron durch iiber Suturen verbundene
Knochenelemente, die sich teilweise von der Interclavicula und den Claviculae
ableiten lassen sowie durch drei bis fiinf weitere paarige Elemente; (2) Carapax
und Plastron artikulieren seitlich am Rand, wodurch Schulter- und Beckengiirtel
in den Panzer eingeschlossen werden; (3) Quadtatum hinten konkav und seit-
lich in der Wangenregion frei; Squamosum auf den dorsalen Teil der Wangen-
region beschrinkt; Quadratojugale und Quadratum relativ grofi; (4) Postparietalia
fehlen; (5) Lacrimale klein oder fehlend; (6} Kiefer zahnlos, mit horniger Schneide-
kante; (7) Parietaloffnung (= Pinealofinung) fehlt; (8) Stapes massiv, stabformig;
{9) Postfrontale fehlt (GAFFNEY und MEYLAN 1988).

Die phylogenetische Ableitung der Schildkréten bleibt umstritten. Die Vor-
fahren der Schildkréten wurden unter den Pareiasauriemn (GREGORY 1946, LEE
1997, KORDIKOVA 2002), Captorhinomorphen {(GAFFNEY und MACKENNA 1979,
GAFFNEY und MEYLAN 1988), Procolophoniden (REISZ und LAURIN 1991, LAU-
RIN und REISZ 1995) und unter den Diapsiden (DEBRAGA und RIEPPEL 1997)
vermutet. An dieser Stelle sei auch auf den Beitrag von RIEPPEL (2001) im ersten
Teilband iiber Schildkeéten des Handbuches der Reptilien und Amphibien ver-
wiesen.

Schildkréten sind im Fossilbericht seit der Obertrias, das heifdt seit ca. 210
Miilionen Jahren bekannt. Heute unterscheidet man oft zwei Infraordnungen,
die Proganochelydia mit einer einzigen Familie (Proganochelyidae) sowie deren
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Schwestergruppe, die Rhaptochelydia, die alle anderen bekannten Schildkroten
umfallt (GAFENEY und KITCHING 1994). Die Rhaptochelydia schlieflen neben
einigen basalen Formen die Casichelydia ein, die von RIEPPEL (2001) als Schwester-
gruppe den Proganochelydia gegenitbergestellt werden. Proganochelydia und
Rhaptochelydia sind im Fossilbericht Europas vertreten.

Im folgenden werden zunichst die urspriinglichen, dann die fortschrittlichen
Schildkrétentaxa abgehandelt. Bei Formen mit unklaren phylogenetischen Be-
zichungen wird eine alphabetische Reihenfolge gewahlt. Die Abkitrzungen in
den zahlreichen Abbildungen, die zur Veranschaulichung der im Text beschrie-
benen Merkmale dienen, werden auf einem Einlegeblatt erliutert. Zur einfache-
ren Unterscheidung sind die Elemente des epidermalen Hormpanzers mit Grof3-
buchstaben, die Elemente der kndchernen Panzerkapsel sowie Schidelmerkmale
mit Kleinbuchstaben bezeichnet. Rekonstruierte Teile sind gestrichett dargestellt.

Infraordnung Proganochelydia Romer, 1966

Diese Gruppe enthdlt nur die Familie Proganochelyidae Baug, 1888 mit der ein-
zigen Gattung Proganochelys Baur, 1887. Letztere ist aus der Obertrias von Deutsch-
land (GAFFNEY 1990), Thailand (BROIN 1985} und Gronland (JENKINS et al.
1994) bekannt. Die Gattung Trassochelys Jaekel, 1918, die lange als zweite Gat-
tung der Proganochelyidae betrachtet wurde (SUKHANOY 1964, MELYNARSKI 1976)
wird heute als Juniorsynonym von Praganochelys Baur, 1887 eingestuft (GAFFNEY
1985, 1990). KARL (2000) erwihnt allerdings eine unbeschriebene Schildkréte
aus der mittleren Trias von Deutschland (frinkischer Muschelkalk), die er fiir
¢inen Vertreter einer weiteren Gattung der Proganochelydia hilt.

Familie Proganochelyidae Baur, 1888

Die einzige Gattung, Proganochelys Baur, 1887 (Abb. 63), wird nach GAFFNEY
(1990} durch mehrere Autapomotrphien in Kombination mit urspriinglichen Am-
niotenmerkmalen charakterisiert, die allen anderen Schildkréten fehlen. Als Aut-
apomorphien von Proganockelys sind ein ventraler Tuberkel am Basioccipitale,
eine Schwanzkeule sowie eine reduzierte Phalangenformel (2-2-2-2-2) zu nen-
nen. Primitive Amniotenmerkmale sind das Vorhandensein eines Supratemporal-
knochens und eines Lacrimales sowie das Vorkommen eines Trinenkanals, eine
bewegliche Basipterygoid-Artikulation, ein Mittelohr chne knécheme Seitenwand,
ein paariges Vomer sowie dafl der Processus paroccipitalis des Opisthoticums nur
am Distalende an der Himkapsel angewachsen ist. Aufferdem verfligt Proganochelys
noch {ber eine ganze Reihe weiterer Merkmale, die entweder Autapomorphien
darstellen oder fiir Amnioten bzw. fiir Schildkrdten urspriinglich sind: Der Carapax
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besitzt neun paarige Pleuralknochen, 16-17 paarige Marginalschilder, 12 paarige
Supramarginalschilder, vier paarige Costalschilder und vier Vertebralschilder. Am
Plastron verfiigt jedes Epiplastron iiber einen markanten dorsalen Processus, der
innerhalb der Panzer-Knochenkapsel bis zur Ventralseite des Carapax reicht. Das
Plastron besitzt sechs Paare von epidermalen Schildern und ein Paar Mesoplastra.
Proganochelys verfirgt iiber amphicoele Wirbel, Cervicalrippen und einen langen
Schwanz, der am Ende, wie bereits erwihnt, eine sicher zur Verteidigungszwecken
dienende Keule trigt. Der Schidel von Proganochelys besitzt im Unterschied zu
allen rezenten und den meisten anderen fossilen Schildkréten eine gut entwik-
kelte Gaumenbezahnung (GAFFNEY 1990). AuRerdem sollen am Schidel
Postparietal- und Tabularknochen vorhanden sein (KORDIKOVA 2002). Sollte dies
zutreffen, wire Progarochelys noch urspriinglicher und verwandtschaftlich noch
weiter von anderen Schildkiten entfernt, als bislang angenommen.

Proganochelys erreichte mit maximal etwa 60 cm eine stattliche Carapaxlinge;
die maximale Schidellinge betrugt etwa 13 ¢cm. GAFFNEY (1990) nahm an, daff
FProganochelys amphibisch lebte und sich auf dem Gewissergrund laufend fort-
bewegt hat {,bottom-walker™), dhnlich den rezenten Alligator- und Schnapp-
schildketten Nordamerikas (Macrochelys, Chelydra). Kiirzlich fiihrten allerdings
JOYCE und GAUTHIER (2004) Argumente fiir eine rein terrestrische Lebensweise
von Proganechelys ins Feld.

Infraordnung Rhaptochelydia Gaffney und Kitching, 1994

Die Rhaptochelydia oder ,Nahtschildkrdten® (der Name leitet sich von der
Knochennaht an der basicranialens Artikulation abj) uimfassen eine Reihe ursprimg-
licher Schildkrdtentaxa aus der Obertrias bis zum Mitteljura, die hier als  basale®
Rhaptochelydier bezeichnet werden, sowie eine Krongruppe der Schildkroten,
die Casichelydia, zu der auch alle rezenten Formen gehéren.

Rhaptochelydier sind im Vergleich zur Infraordnung Proganochelydia fort-
schrittlicher, da bei den Rhaptochelydia u. a. die basicraniale Artikulation als
Knochennaht (Sutur) ausgebildet ist und das Mittelohr seitlich durch eine
Knochenwand eingefafit wird. Zu den ,basalen” Rhaptochelydiern gehdren mit
Sicherheit Australochelys Gaffney und Kitching, 1995 aus dem unteren Jura von

Abb. 63: Proganochelyidae: Proganochelys quenstediii Baur, 1887, Obertrias von

Deutschland. Schidel] in Dorsal- (A), Lateral- (B) und Ventralansicht {C); Panzer in Dor-

sal- (D) und Ventralansicht (B); abgewandelt nach GAFFNEY (1990). Beim Carapax sind

die Suturen nicht dargestellt. Bei (B} sind Augenhdhle und Nasendffnung, bei (C) Fli-

chen mit Gaumenbezahnung grau dargestellt. Abkiirzungen zu den Abb. 63-85 siche
5. 420421 und Beilagenkarnic.
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Cryptodira: Pleurodira:

Abb. 64: Unterschiede zwischen Cryptodira und Pleurodira hinsichdich der Kiefer-
muskulatur, des Hals-Riickzugsmechanismus und der Panzer-Becken-Verbindung. Man
beachte: bei Cryptodiren (A) gleitet der Unterkieferadduktor (grau dargestellt) iiber einen
Trochleatfortsatz (pto - Processus trochlearis oticum) der Oticalkammer (o), bei Pleurodiren
(B} jedoch iiber einen Trochlearfortsatz des Prerygoids (pip - Processus trochlearis
pterygoidei; aus GAFFNEY 1975a). Bei Cryptodiren (C) wird die Halswirbelsiule sagiteal 5-
formig in den PanzerInnenraum eingezogen, bei Pleurodiren (D) dagegen horizontal
unter den Panzerrand (gestrichelt) gelegt (aus WEISGRAM und SPLECHTNA 1990). Bei
Cryptadiren (E) ist das Becken iiber Binder (grau) nur am Plastron verankert ¢hier: Emys
orbicularis; abgewandelt nach BOJANUS 1819), bei Pleurodiren (F) dagegen itber Knochen-
nihte (Suturen) fest mit Carapax und Plastron verbunden (hier: Emydura sp., original).
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Sirdafrika und Palacochersis Rougier et al., 1995 aus der Qbertrias von Argentini-
en, die in der Familie Australochelyidae zusammengefafit werden {ROUGIER et
al. 1995). Moglicherweise sind auch Kayentachelys Gaflney et al., 1987 aus dem
unteren Jura von Arizona, Proferochersis Fraas, 1913 aus der Obertrias von Deutsch-
land, Fndockelys Datta et al., 2000 aus dem unteren Jura von Indien sowie
oHeckerochelys” aus dem mittleren Jura des europiischen Rufllands (SUKHANOV
2001, 2003; siche unten) zu den ,basalen® Rhaptochelydiem zu stellen. Bis vor
kurzem wurden Kayentachelys und Proterochersis als die urspriinglichsten Vertreter
der Cryptodira bzw. Pleurodira angesehen (GAFFNEY 1996, GAFFNEY und
MEYLAN 1988). Neue Untersuchungen (ROUGIER et al. 1995, SUKRHANOV 2001,
2003, JOYCE im Druck} deuten nun allerdings darauf hin, daf beide Taxa nicht
zu den Cryptodiren bzw. Pleurodiren gehoren (Abb. 64), wodurch es erforder-
lich wird, die bisherigen Vorstellungen {iber die Divergenzzeit beider Gruppen
neu zu iiberdenken.

Alle genannten ,basalen® Rhaptochelydier lassen sich durch das Fehlen wich-
tiger synapomorpher Merkmale der Cryptodiren bzw. Pleurodiren sowie durch
das Auftreten einiger urspriinglicher Merkmale charakterisieren, wovon das wich-
tigste das Vorkommen eines interpterygoidalen Hohlraums ist. Dieses Merkmal
138t sich bei Proterochersis und Indochelys allerdings nicht untersuchen, da man
von diesen Taxa keine Schidel kennt. Obwohl die Beziehungen der ,basalen®
Rhaptochelydier noch nicht hinreichend untersucht sind, deutet sich an, daf
diese Taxa die Liicke zwischen den altertiimlichen Proganochelydia und den
modernen Schildkrdten, den Casichelydia, fiillen (vgl. Abb. 61). Von den
»basalen® rhaptochelyiden Formen treten im Fossilbericht Europas Proterochersis
und , Heckerochelys™ auf. Beide Genera werden hier als Vertreter eigener Familien
betrachtet, der Proterochersidae und der ;Heckerochelyidae®,

An dieser Stelle muf} darauf hingewiesen werden, daf} die Namen ,,Heckerochelys™
und ,Heckerochelyidae® gemiff dem Internationalen Code fitr Zoologische
Nomenklatur ungiiltig sind, da die Veréffentlichung in nicht allgemein zuging-
lichen Tagungsabstracts erfolgte (ICZN 1999: Artikel 9). ,Heckerochelys“ und
»Heckerochelyidae® werden daher in diesem Kapitel konsequent in Anfithrungs-
zeichen gesetzt, um zu verdeutlichen, daf sie nur als provisorische Arbeitsnamen
zu betrachten sind.

Familie Proterochersidae Nopcsa, 1928

Der einzige Vertreter dieser Familie ist die nur als Panzer erhaltene Proterochersis
robusta Fraas, 1913 aus der QObertrias von Siiddeutschland (Abb. 65 A-B).
Proterochersis robusta ist eine mittelgrofle Schildkrite mit einer Carapaxlinge von
etwa 30 cm und hochgewdlbtem Panzer. Sie besitzt im Unterschied zu anderen
Schildkréten zwei Mesoplastra-Paare und fiinf zusitzliche Plastralschilder, na-
mentlich zwei Intergularia, zwei Caudalia und ein Intercaudale. Das Becken ist



350 9. Die Fossilen Schildkroten Europas

mit dem Panzer verwachsen. Bemerkenswert ist femer der Besitz von funf brei-
ten Vertebralschildern und von drei Supramarginal-Paaren. Schon bel ibrer Erst-
beschreibung wurde P. robusta aufgrund des mit dem Panzer verwachsenen Bek-
kens zu den Pleurodiren gestellt (FRAAS 1913; vgl. Abb. 64 F). Auch GAFFNEY
und MEYLAN (1988) betrachteten dieses Merkmal als charakteristisch fiir die
Pleurodira und nahmen an, daR Proterochersis das Schwestertaxon zu allen ande-
ren Pleurodira bildet. Allerdings besitzt die aus der Obertrias von Argentinien
beschriebene Gattung Palacockersis gleichfalls ein mit dem Panzer verwachsenes
Becken. Bei dieser Form ist jedoch im Unterschied zu Proterochersis der Schidel
erhalten, dem der fiir Pleurodiren charakteristische Processus trochlearis
pterygoidei fehlt (ROUGIER et al. 1995; vgl. Abb. 64 B). Dies legt die Vermutung
nahe, dafl auch die dhnliche Proferochersis nicht zu den Pleurodiren und
Casichelydia gehort, sondern wie Palacochersis als ,basaler* Rhaptochelydier auf-
gefallt werden mufl (ROUGIER et al. 1995, SUKHANOV 2001, 2003, JOYCE im
Druck). JOYCE und GAUTHIER (2004) halten Proterochersis aufgrund der Panzer-
form fiir eine landlebende Schildkréte.

KARL (2000) glaubt, daff die von GAFFNEY (1990) zu Proterochersis gestellten
Funde in Wirklichkeit zu einer anderen Gattung (Murrbardtia Karl, 2000) gehé-
ren. Die Hauptunterschiede zwischen beiden Genera sind die Form des hinteren
Carapaxrandes (caudale Emargination bei Murrbardiia vorhanden, bei
Proterochersis nicht) und des vorderen Plastrallappens. Nach KaRL (2000) soll
Proterochersis die Schwestergruppe zu den Casichelydia bilden, wihrend
Murrhardtia von ithm in die Familie Australochelyidae gestelit wird. Bevor je-
doch keine eingehende neuerliche Untersuchung des Typenmaterials von
Proterachersis durchgefithrt wird, sollte Murrbardtia besser als Juniorsynonym von
Proterochersis betrachtet werden.

Familie ,Heckerochelyidae Sukhanov, 2001°

Der einzige Reprisentant dieser Familie, , Heckerochelys romani™ aus dem Mittel-
jura der Region von Moskau ist eine groffe Schildkrite mit etwa 50 cm Panzer
lange. , Heckerochelys romani® zeigt eine Kombination von hochgradig abgeleite-
ten und urspriinglichen Merkmalen, wie sie fiirr primitive Amnioten und ur-
spriingliche Schildkréten charakteristisch sind. Unter den urspriinglichen Merk-
malen sind das Vorkomuinen eines interpterygoidalen Hohlrauims, von Mesoplastra
und von dorsalen Processi an den Epiplastra genauso zu nennen, wie eine
Oticalkapsel chne Trochlea. Abgeleitete Merkimale von ,H. romani™ sind die
fehlenden Gaumenzihne, die zusammengewachsene basicraniale Artikulation,
die unverkndcherte Verbindung zwischen Carapax und Plastron, Carapax- und
Plastralfontanellen, die schrige Ausrichtung der Epiplastra sowie die hinten
kurzseitigen vorderen vier Neuralia. Im Unterschied zu anderen urspriinglichen,

Schildkréten, die terrestrisch gelebt haben diirften, deutet die ,Leichtbauweise”
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des Panzers von ,Heckerochelys® (Panzerfontanellen, unverknécherte Carapax-
Plastron-Verbindung) auf eine aquatische Lebensweise hin (SURHANOV 2001,
2003).

Gigaordnung Casichelydia Gaffney, 1975a

Das Taxon Casichelydia wurde von GAFFNEY (1975a) fiir alle Schildkréten aufler
Proganochelys aufgestellt. Spiter wurde es auf die Pleurodira und Cryptodira
restringiert (GAFFNEY und KITCHING 1995). Als wichtigste Synapomorphie der
Casichelydier kann gelten, daf der bei urspriinglichen Schildkréten am Schédel
vorhandene interpterygoidale Hohlraum geschlossen ist. Beide Hauptgruppen
der Casichelydier, die Cryptodira und die Pleurodira, besitzen auflerdem im
Unterschied zu den Proganochelydia und den ,basalen® Rhaptochelydiern ei-
nen besonderen Trochlearmechanismus fiir die Kiefermuskulatur, der die Rich-
tung der Muskelkrifte der Unterkieferadduktoren umlenkt. Bei Cryptodiren und
Pleurodiren sind an diesem System unterschiedliche Schidelelemente beteiligt
(GAFFNEY 1975a; Abb. 64 A-B): Die Muskelfasern der Kieferadduktoren inserie-
ren bei Cryptodiren und bei Pleurodiren am Unterkiefer in etne grofle Sehnen-
platte (Bodenaponeurose). Diese wird bei einer Muskelkontraktion iiber ein
Trochlearsystem, das wie die Riemenscheibe eines Flaschenzugs wirkt, nach hin-
ten oben gezogen, wodurch der Unterkiefer an den Oberkiefer geprefit wird. Als
glatte, gerundete Gleitfliche fungiert bei den Pleurodiren ein Trochlearfortsatz
des Pterygoids, eines Elements des Gaumendachs. Bei den Cryptodiren dagegen
gleitet der Adduktor iiber einen Trochlearfortsatz der Ohrkapsel, die zum Him-
schidel gehdrt. Im Fossilbericht Europas sind sowohl Cryptodiren als auch
Pleurodiren iiberliefert.

Megaordnung Pleurodira Cope, 1865

GAFFNEY und MEYLAN (1988) weisen Pleurodiren und Cryptodiren jeweils den
Rang von Megaordnungen zu; hiufig werden diese Taxa jedoch statt dessen als
Unterordnungen gefiihit. Die wichtigsten Synapomorphien der Pleurodira sind
(1) das Vorhandensein einer Trochlearoberfliche, die aus einem lateralen Fort-
satz des Pterygoids gebildet wird, (2) das Aufireten eines ventralen Fortsatzes am
Quadratum, der median zur Hirnkapsel zieht und so die Unterseite der Mittelohr-
region bildet und (3) eine iiber Knochennihte verbundene Artikulation des Bek-
kens mit Carapax und Plastron. Auflerdem kénnen Pleurodiren den Hals nicht
wie fortschrittliche Cryptodiren zum Schutz in den Panzerinnenraum einzie-
hen. Statt dessen legen Pleurodiren den Hals mit einer charakteristischen, hori-
zontal schwingenden Bewegung unter den vorderen Carapaxrand. Diesen
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Bewegungsmustern, von denen auch die deutschen Trivialnamen ,Halswender-
Schildkroten® fiir Pleurodiren und ,Halsberger-Schildkrdten® fiir Cryptodiren
abgeleitet sind, und der damit verbundenen Anatomie der Halswirbelsiule wur-
de in der ilteren Literatur eine grofle systematische Bedeutung beigemessen.
GAFFNEY (1975a) konnte jedoch zeigen, daf§ sich Pleurodiren und Cryptodiren
auch aufgrund craniologischer Merkmale leicht unterscheiden lassen (Abb. 64).
Dies war von besonderer Bedeutung, da sich nun verschiedene mesozoische
Schildkréten mit plesiomorpher Halsmorphologie den Cryptodira oder den
Pleurodira zuordnen lieflen, die man zuvor zusammen mit Proganachelys in eine
paraphyletische Gruppe, die Amphichelydia, gestellt hatte.

Nach heutiger Auffassung enthalten die Pleurodira mehrere oberjurassische Taxa,
die Familie Dortokidae (Oberkreide bis zum Paldogen Europas) und das Tazon
Eupleurodira, welches alle anderen Halswendes-Schildkréten enthilt (GAFFNEY
und MEYLAN 1988). Méglicherweise ist auch die obertniassische Proferochersis eine
pleurodire Schildkréte, obwohl im vorliegenden Kapitel die Auffassung vertreten
wird, dafd es sich bei diesem Taxon um einen ,basalen” Rhaptochelydier handelt
(siche oben). Oberjurassische Pleurodiren kommen in Europa mit der Familie
Platychelyidae vor; nahe verwandte amerikanische Formen sind Cariberntys Fuente
und Iturralde-Vinent, 2001 aus Kuba und Netoenzys Cattoi und Freiberg, 1961
aus Argentinien {FUENTE und ITURRALDE-VINENT 2001).

Familie Platychelyidae Brim, 1965

Der einzige Vertreter dieser Familie ist die Gattung Platychelys Wagner, 1853
(Species typica: Platychelys oberndorferr Wagner, 1853 aus dem Obenura von
Deutschland; Abb. 65 C-D), die nur von Panzer- und Wirbelfunden bekannt ist.
Platychelys erreichte Panzerlingen von etwa 25 cm. Platychelyiden unterscheiden
sich von anderen Pleurodiren (inklusive oberjurassischer Formen) durch urspriing-
liche Merkmale. So setzt sich etwa die Ilialkerbe bis unter die Peripheralia fort
und es sind Supramarginalschilder vorhanden (FUENTE und ITURRALDE-VINENT

Abb. 65: Proterochersidae: Proterochersts robusta Fraas, 1913, Obertrias von Deutsch-
land. Patizer in Dorsal- (A) und Ventralansicht (B); Rekonstruktion anhand mehrerer
Fundstiicke nach GAFFNEY (1990). Panzerlinge ca. 30 cm. Beim Carapax sind die Sutu-
ren nicht dargestellt. Platychelyidae: Platychelys oberndorferi Wagner, 1853, Oberjura
von Deutschland. Panzer in Dorsal-{C) und Ventralansicht (D); aus LAPPARENT DE BROIN
(2001). Fontanellen sind grau dargestellt. Dortokidae: Dortoka vasconica Lapparent de
Broin und Murelaga, 1996, Obetkreide von Europa. Panzer in Dorsal- (E} und Ventralan-
sicht (F); Rekonstruktion anhand mehrerer Fundstiicke nach LAPPARENT DE BROIN und
MURELAGA (1999). Panzerlinge ca. 18 em. Man beachte die ungewthnliche Form der
Costalschilder und Neuralia.
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2001). Von noch urspriinglicheren Schildkréten unterscheiden sich Platychelyiden
durch das Fehlen von dorsalen Processi an den Epiplastra, die seitlich abgedringten
Mesoplastra, die sich mittig nicht mehr berithren, ein unpaares Intergulare und
durch das Fehlen von Inframarginalia. Fir Plagychelys sind auflerdem ein in Auf-
sicht herzférmiger Carapax mit charakteristischen Buckeln und zwei
Plastralfontanellen charakteristisch. Die Form der Cervical- und Caudalwirbel
erinnert an die rezente siidamenkanisch-australische Familie Chelidae, da der 7.
Halswirbel bikonkav, der 8. bikonvex und die Schwanzwirbel procoel, amphicoel
und opisthocoel sind (LAPPARENT DE BROIN 2000c).

Familie Dortokidae Lapparent de Broin und
Murelaga, 1996

Diese Familie 15t eine rein europiische Gruppe, die zwei Gattungen enthilt:
Dortoka Lapparent de Broin und Murelaga, 1996 aus der Oberkreide von Spani-
en und Frankreich (LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA 1996, 1999; Abb. 65
E-F) und Ronella Lapparent de Broin in Gheerbrant et al., 2000 aus dem oberen
Paliozin oder unteren Eozin von Rumdnien (GHEERBRANT et al. 2000). Die
iltesten Dortokiden-Funde (Gen. et sp. indet.) sind aus der Unterkreide Spani-
ens bekannt (MURELAGA-BEREIKUA 1998). Fiir Dortokiden ist eine Kombinati-
on einiger urspriinglicher und stark abgeleiteter Merkmale charakeeristisch. Ur-
spriungliche Merkmale sind ein flaches und kurzes Becken und ein relativ
langes Entoplastron, wie man es von jurassischen Pleurodiren und primitiven
Cheliden kennt. Abgeleitete Merkmale sind: die ausgesprochen starken
Plastralstreben, sehr schmale Vertebralschilder, die eigenartige Form der
Costalschilder {nur bei Dortoka) und der Neuralia sowie das nach vom verlagerte
Becken mit einem Pubis, das mit den Hypo- und Xiphiplastra itber Knochen-
nihte verwachsen ist, das Fehlen von Mesoplastra und Supramarginalia, der feh-
lende Kontakt zwischen dem ersten Peripherale und ersten Pleurale, die nach
vorn verschobenen Analschilder des Plastrons, die manchmal die Hypoplastra
beriihren oder sie sogar iberlappen kdnnen und die feine, retikulierte Dekorati-
on der Panzeroberfliche (LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA 1996, 1999,
LAPPARENT DE BROIN 2000c, GHEERBRANT et al. 2000). Dortokiden waren klei-
ne bis mittelgrofle Schildkréten. Fossilien von Dortoka weisen Panzerlingen von
maximal 18 cm, von Ronella von maximal 25 cm auf. Vermutlich fiihrten sie eine
Lebensweise als relativ stark landgebundene Sumpfschildkeéten, dhnlich wie man
es von der rezenten afrikanischen Gattung Pelomedusa kennt (LAPPARENT DE
BROIN und MURELAGA 1999).

Urspriinglich wurden die Dortokidae an die Basis der Gruppe der
Pelomedusoides gestellt (LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA 1999). Eine al-
ternative Hypothese (LAPPARENT DE BROIN 2000c¢) ordnet sie in die nahe Ver-
wandtschaft von Platychelys, jedoch auflerhalb der Eupleurodira ein.



Systematik 355

Infraordnung Eupleurodira Gaffney und Meylan, 1988

Die Eupleurodira oder ,Echten Pleurodiren® umfassen die Gruppen der
Pelomedusoides und Chelidae, das heifit simtliche pleurodire Schildkréten au-
Rer einigen urspriinglichen Taxa (siehe oben). Nach GAFFNEY und MEYLAN (1988)
werden die Eupleurodira durch zwei Synapomorphien zusammengeschlossen:
(1) Fehlen von Supramarginalschildern und (2) gleich grofle oder fehlende
Mesoplastra. Diese Merkmalszustinde sind allerdings auch von manchen ur-
springlichen Pleurodiren bekannt, die nicht zu den Eupleurcdira gestellt wer-
den (siche oben). Da es sich zudem abzeichnet, daf3 mehrere vermeintlich iden-
tische Merkmale der Pelomedusoides und Chelidae konvergent erworben sind,
hat LAPPARENT DE BROIN (2000c) die Frage aufgeworfen, ob es die Eupleurodira
als natiirliche Verwandtschafisgruppe iiberhaupt gibt. Pelomedusoides und
Chelidae unterscheiden sich eindeutig durch die Art und Weise, wie die Schidel
vom Rand her reduziert sind, voneinander. Bei den Cheliden erfolgt diese
Emargination von der Schidelseite her nach dorsoposterior; bei den
Pelomedusoiden wird der Schidel jedoch von hinten her in Richtung nach vor-
ne und unten reduziert. Dariiber hinaus ist bei beiden Gruppen ein unterschied-
licher Halswende-Mechanismus verwirkiicht, der auf die unterschiedliche Ana-
tomie der Beriihrungspunkte der Wirbelzentren zuriickzufithren ist. Weitere
Unterschiede bestehen in der Panzeranatomie, da bei den Chelidae Carapax
und Plastron meist lose {iber Ligamente miteinander verbunden werden, wih-
rend bei den Pelomedusoides ein fester Verbund Gber echte Knochennihte er-
folgt. Chelidae sind fossil und rezent ausschlieBlich von der Siidhemisphire
bekannt. Pelomedusoide Schildkréten konnten dagegen in der Erdgeschichte in
mehreren Kolonisationswellen auch Europa besiedeln.

Hyperfamilie Pelomedusoides Cope, 1868a
= Pelomedusidae sensu lato)

Neben den eben bereits erwihnten Merkmalen, die pelomedusoide Schildkré-
ten von Cheliden unterscheiden, gibt es eine ganze Reihe weiterer, fiir
Pelomedusoides charakteristische Merkmale: fehlende Nasalia, sich median be-
rithrende Praefrontalia, Spleniale fehlt, Nuchalschild fehlt, zweiter Halswirbel
bikonvex, dritter bis achter Halswirbel procoel, Caudalwirbel procoel (GAFFNEY
und MEYLAN 1988, LAPPARENT DE BROIN 2000c). Die Gruppe der
Pelomedusoides enthilt vier Familien: {1} Araripemydidae (Unterkreide bis ?Pa-
liozin von Siidamerika; LAPPARENT DE BROIN 2000¢), (2) Pelomedusidae (Krei-
de bis rezent, Afrika und Madagaskar; LAPPARENT DE BROIN 2000b), (3)
Bothremydidae und {4) Podocnemididae. Die beiden letzteren Familien sind
fossil aus Europa bekannt und werden unten genauer abgehandelt.
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LAPPARENT DE BROIN (2000c} betrachtet die Araripemydidae als Plesion zu
den Pelomedusoides und faflt die Bothremydidae, Podocnemididae und einige
urspriingliche Formen (Brasilentys Lapparent de Broin, 2000c aus der Unterkreide
von Brasilien, Hamadachelys Tong und Buffetaut, 1996 aus der Oberkreide von
Marokko und Brasilien} in einem eigenen Taxon Podocnemidoidea Cope, 1868a
zusammen.

Familie Bothremydidae Baur, 1891

Diese Familie wird durch folgende Synapomorphien charakterisiert: Prooticum
von unten durch Quadratum und Basisphenoid bedeckt, Offnung des Stapeska-
nales auf der vorderen Oberfliche der Oticalkapsel, Fossa praecolumellaris fehlt,
Eustachsche Réhre von der Incisura columella auris getrennt (TONG et al, 1998).
Auferdem besitzen manche Bothremydiden einen leicht, d. h. bis auf die Héhe
der Mandibularcondylen des Quadratums, nach vorn verschobenen Condylus
occipitalis sowie sehr breite Mahlflichen an den Kiefern, Dies wird mit einer
hartschaligen Nahnng in Zusammenhang gebracht (TONG und BUFFETAUT 1996).
[n dieser Familie werden 16-17 Gattungen zusammengefaft, wovon 5-6 aus Eu-
ropa bekannt sind {ANTUNES und BROIN 1988, LAPPARENT DE BROIN 2001).
Bothremydiden waren geographisch weit verbreitet. Man kennt diese Familie
aus Afrika von der Unterkreide bis zum Eozin, aus Nord- und Siidamerika von
der Unterkreide bis zum Miozin, aus Madagaskar und Indien aus der Ober-
kreide sowie aus Europa von der Oberkreide bis zum Oligozin (GAFFNEY et al.
20012, b, LAPPARENT DE BROIN 2001). Aus Malta ist ein mioziner Nachweis
bekannt (LAPPARENT DE BROIN 2001). Die altesten Bothremydidae liegen aus
unterkretazischen kontinentalen Ablagerungen vor (Albiam von Afiika, Albium
bis Aptium von Brasilien). Dies spricht klar fiir eine limnische Lebensweise. Ab
der Oberkreide {Cenomanium) von Afrika und Israel erscheinen Bothremydiden
in gemischten kontinental-marinen Ablagerungen. Manche Exemplare wurden
auch aus rein matinen Schichten geborgen. Da ihre GliedmaGen jedoch nicht
wie bei ,echten” Meeresschildkrdten als Flossen ausgebildet waren, wird ange-
nommen, daf Bothremydiden nicht hochseetauglich waren und vor allem im

Abb. 66: Bothremydidae: Polysternon provinciale (Matheron, 1869), Oberkreide
von Frankreich. Rekonstruktion des Schidels, Dorsal- (A}, Ventral- (B} und Lateralansicht
'C); nach TONG und GAFFNEY (2000). Augenh&hlen und Nasensffimng sind grau darge-
itelle. Foxewzys mechinorum Tong et al., 1998 = Polpsternton mechinorum {Tong et al., 1998)
ide LAPPARENT DE BROIN {2001), Oberkeeide von Frankreich. Rekonstruktion des Pan-
ters, Dorsal- (D) und Ventralansicht (E); nach TONG et al. {1998). Taphrosphys ambiguns
'Gaudry, 1890), Paldozin von Frankreich. Rekonstruktion des Plastrons (F); nach BROIN
(1977).
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Littoral, in Lagunen und Flufmiindungen lebten (LAPPARENT DE BROIN und
WERNER 1998).

ANTUNES und BROIN (1988) nehmen an, daff Bothremydiden die Meeres-
kiisten als Ausbreitungsschiene verwendet und so Europa, Nord- und Siidameri-
ka besiedelt haben. Einige europiische Gattungen kehrten sekundir wieder zu
einer Lebensweise in Binnengewissern zuriick. Eine dieser Gattungen ist Pob-
sternon Portis, 1882 (= Foxemys Tong et al., 1998 fide LAPPARENT DE BROIN
2001), ein europdischer Endemit aus der Oberkreide (Campanium bis
Maastrichtium} von Frankreich und Spanien, von dem man Schidel und
postcraniale Skelettelemente kennt (TONG et al. 1998, TONG und GAFFNEY 2000;
Abb. 66 A-E). Taphrosphys Cope, 1869 ist ein Beispiel fiir eine lings der Meeres-
kiisten weit verbreitete Gattung (Abb. 66 F). Funde von Tapbrosphys liegen aus
der Oberkreide und dem Paliozin von Europa, aber auch aus der Kreide der
USA bis zum Eozin von Peru vor (GAFFNEY 1975d).

Familie Podocnemididae Cope, 1868a

Diese Familie ist durch einen vergleichsweise massiven Schidelbau charakteri-
siert, der durch einen breiten Quadratojugal-Parietal-Kontakt, also eine nur mi-
Big entwickelte temporale Schidelreduktion zustande kommt. Des weiteren zeich-
nen sich Podocnemididen durch eine vergréferte Pterygoid-Muskelkammer aus
(GAFFNEY und MEYLAN 1988).

Podocnemididae kennt man aus Afrika von der Mittelkreide bis zum Pliozin,
aus Madagaskar aus der Oberkreide und rezent, aus Indien von der Oberkreide
bis zum Pliozin und aus Siiddamerika von der Oberkreide bis rezent. Fiir Europa
liegen Funde aus dem Eozin vor (LAPPARENT DE BROIN 2001). Die ilteste be-
schriebene podocnemidide Schildkrte ist Hamadachelys aus der Oberkreide von
Marokko und Brasilien, die damit eine transatlantische Verbreitung besessen hat
(TONG und BUFFETAUT 1996). Aus Europa kennt man Podocnemididen nur aus
dem Eozin. Sie sind in dieser Epoche in Europa mit zwei Gattungen vertreten,
Neochelys und Eryminochelys, die zusammen mit einigen anderen fossilen Taxa in
die Unterfamilie Erymnochelyinae Broin, 1988 gestellt werden (LAPPARENT DE

Abb. 67: Podocnemididae: Papoulemys laurenti Tong, 1998 = Neochelys laurenti (Tong,

1998) fide LAPPARENT DE BROIN (2001), Eoziin von Frankreich. Rekonstruktion des Schi-

dels, Dorsal- (A), Ventral- (B) und Lateralansicht (C); nach TONG (1998). Augenhéhlen

sind grau dargestellt; der Pfeil weist auf die Pterygoid-Muskelkammer hin. Enyntiochelys

wadagascariensis (Grandidier, 1867), rezent, Madagaskar. Panzer in Ventralansicht (D);

original. Neochelys capellinii (Zigno, 1889), Foziin von Italien. Rekonstruktion des Pan-
zers, Dorsal- (E) und Ventralansicht (F); nach BROIN (1977).
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BROIN 2000c; Abb. 67). Erymnochelyinen haben im Unterschied zu anderen
Podocnemididen sehr stark auf die Schidelseiten geritckte Orbitae, eine breite
Interorbitalregion und eine ausgesprochen schwache temporale Reduktion des
Schidels (LAPPARENT DE BROIN 2000c), also einen besonders massiven Schidel-
bau.

Die hiufigste und am weitesten verbreitete Podocnemidide ist in Europa
Neochelys Bergounioux, 1954 (= Papoulenrys Tong, 1998 fide LAPPARENT DE BROIN
2001). Neochelys kennt man aus dem Eozin von Belgien, Deutschland, Frank-
reich, Italien, Portugal und Spanien (LAPPARENT DE BROIN 2001). Erymnochelys
Baur, 1888 ist neben dem Eozin Europas auch vom Oligozin bis Miozin Afri-
kas sowie rezent aus Madagaskar bekannt (LAPPARENT DE BROIN 2001).

Megaordnung Cryptodira Cope, 1868a

Diese Gruppe wird durch folgende Synapomorphien charakterisiert: (1)
Trochlearoberfliche fiir die Unterkieferadduktoren wird aus der Ohrkapsel ge-
bildet (Abb. 64 A); (2) Processus pterygoideus externus mit einer flachen, verti-
kalen Platte, die rechtwinklig zum Pterygoid ausgerichtet ist (bei Pleurodiren ist
keine flache vertikale Platte, sondern eine gekriimmte Fliche ausgebildet); (3)
ventraler Fortsatz des Praefrontales berithrt Vomer; (4) Pterygoid dehnt sich nach
hinten zwischen Quadratum und Himkapsel aus und bildet so die Unterseite
der Mittelohsregion (bei Pleurodiren wird die Unterseite der Mittelohrregion
durch das Quadratum und nicht das Pterygoid gebildet). Fortschrittliche
Cryptodiren besitzen aulerdem einen eigentiimlichen Riickzugsmechanismus
fitr Kopf und Hals, bei dem unter S-f6rmigem, vertikalem Knicken der Halswirbel-
siule der Kopf in den Panzerinnenraum eingezogen werden kann (GAFFNEY
1975a, GAFFNEY und MEYLAN 1988; Abb. 64 D).

GAFFNEY und MEYLAN (1988) unterschieden innerhalb der Cryptodira zwei
Groflgruppen (,Capaxordnungen®), die Kayentachelydia, welche die untetjurassi-
sche Kayentachelys aus Arizona enthielt, und die Selmacryptodira, in die alle an-
deren Cryptodiren gestellt wurden. Im vorliegenden Werk wird dagegen der Auf-
fassung gefolgt, daf Kayentachelys einen ,basalen” Rhaptochelydier darstellt und
sich von einem letzten gemeinsamen Vorfahren mit den Cryptodiren und Pleuro-
diren abgespalten hat, noch bevor sich diese beiden Gruppen voneinander ge-
trennt haben (siche oben unter JInfraordnung Rhaptochelydia® und Abb. 61).
Sollte dies stimmen, miifiten sich allerdings mehrere der eben aufgefithrten Syn-
apomorphien von Cryptodiren bei Kayentachelys konvergent herausgebildet ha-
ben.

Es ist offensichtlich, dafl der hier vertretene Umfang der Cryptodira den
Selmacryptodira von GAFENEY und MEYLAN (1988) entspricht. Demzufolge
enthalten die Cryptodiren neben der Hyperordnung Daiocryptodira mehrere
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urspriingliche cryptodire Taxa mit unklaren Verwandtschafisbeziehungen, na-
mentlich die Mongolochelyidae Sukhanov und Pozdnjakov in Sukhanov, 2000
(Oberkreide der Mongolei), die Chenguychelyidae Yeh, 1990 (Mitteljura von
China), Siamochelys Tong et al., 2002 (Mitteljura von Thailand) und zwei in Eu-
ropa vertretene Familien, die Solemydidae und die Kallokibotionidae.

Familie Solemydidae Lapparent de Broin und
Murelaga, 1996

In dieser Familie werden mehrere wenig bekannte oberjurassische bis unterkreta-
zische Taxa zusammengefaft, die aus Nordamenka und Europa stammen
(LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA 1999, LAPPARENT DE BROIN 2001). Thre
Hauptmerkmale sind eine besondete Skulprutierung der Panzeroberfliche, ein
unpaariges epidermales Entoplastral-Schild zwischen dem Intergulare und den
Humeralia sowie ein vorne auffillig ausgerandeter Carapax. Aulerdem weisen
Solemydiden Mesoplastra auf und haben damit ein urspriingliches Merkmal
konserviert. Ein fortschrittliches Merkmal stellt dagegen der Verlust von dorsa-
len Fortsdtzen an den Epiplastra dar.

Schildkréten dieser Familie sind hauptsichlich grofwiichsige Formen mit bis
zu maximal 1 m Panzetlinge. Die bestbekannte Gattung ist Sofemys Lapparent
de Broin und Murelaga, 1996 (Abb. 68 A-B) aus der Oberkreide (Campanium
bis Maastrichtium) von Frankreich und der Iberischen Halbinsel (LAPPARENT DE
BROIN und MURELAGA 1996, 1999). Solentys wird von HIRAYAMA et al. (2000)
als Juniorsynonym von Trelosternon Owen, 1842 betrachtet, die HIRAYAMA et al.
(2000) in die Familie Kallokibotionidae stellen (siehe unten), Nach MILNER (2004)
ist die Typusart der Gattung Tretosternon, T. punctatum QOwen, 1842, jedoch ein
Nomen dubium. BRINKMAN (2003) schlug vor, statt Trefosternon den Namen
Helochelydra Nopcsa, 1928 zu verwenden. Sollte Solemys nun mit Helochelydra
identisch sein, hitte der letztere Name nomenklatorisch Prionitit und dies miif3-
te ggl. auch eine Umbenennung der Familie nach sich ziehen. Bis zur Klirung
dieses Problems wird hier vorliufig an den Namen Solemys und Solemydidae im
eingebiirgerten Gebrauch festgehalten.

Familie Kallokibotionidae Nopcsa, 1923

In diese Familie wird meist nur eine Gattung, Kallokibotion Nopcsa, 1923 aus der
Oberkreide (Maastrichtium} von Rumadnien, gestellt. Von HIRAYAMA et al, (2000)
wird auch Tretosternon Owen, 1842 in diese Familie eingeordnet, da bei
Kallokibotion und Tretosternon das erste Suprapygale (= Metaneurale) grofler als
das zweite ist. Auf die hiermit verbundenen Schwierigkeiten wurde eben unter
LSolemydidae” hingewiesen,
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Von Kallokibotion (Abb. 68 C-G) sind eine ganze Reihe unterschiedlich gut er-
haltener Fossilien bekannt, die eine Rekonstruktion fast des gesamten Skeletts
erméglichen (GAFFNEY und MEYLAN 1992). Kallokibotion ist eine grofle Schildkrd-
te mit einer Panzerlinge von etwa 50 cm, die sich durch eine fehlende temporale
Reduktion des Schidels auszeichnet (wahrscheinlich beriihrten sich Squamosum
und Panetale grof8flichig). Dies wurde von GAFENEY und MEYLAN (1992) als ur-
springliches Merkmal gedeutet. Die Epiplastra von Kallokibotion besitzen keine
dorsalen Fortsitze (fortschrittliches Merkmal), Mesoplastra sind vorhanden (ur-
spriingliches Merkmal), das Foramen caroticum basisphenoidale, die Offnung fiir
den mittleren Ast der inneren Carotisarterie, wird wie bei urspriinglichen Schild-
kedten ausschlieflich vom Basisphenoid gebildet. Neben diesen Merkmalen weist
Kallokibotion amphicoele Wirbelkdrper auf und die Artikulationsoberfliche des
ersten Thoracalwirbels ist nach vome gerichtet (GAFFNEY und MEYLAN 1992).

Kallokibotion ist eine basale Cryptodire, deren phylogenetische Position noch
nicht hinlinglich geklirt ist (GAFFNEY und MEYLAN 1992, HIRAYAMA et al. 2000).
Kallokibotion stellt moglicherweise ein Pangia-Relikt dar, das pldtzlich im Fossil-
bericht in der Oberkreide erscheint, ihnlich wie man es auch von Solemys in
Europa (LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA 1999) und Mongolochelys
Khosatzky, 1997 in Asien {Oberkreide der Mongolei) kennt (KHOSATZKY 1997).
GAFFNEY (1996) weist auf die grofle morphologische Ahnlichkeit zwischen
Kallokibotion und Mongolochelys hin.

Hyperordnung Daiocryptodira Gaffney, 1984

Utrspriinglich wurde dieses Taxon fiir alle Cryptodiren mit Ausnahme von
Kayentachelys und der Familie Pleurosternidae errichtet. Letztere wurden dabei
aus einem gemeinsamen Taxon, den Paracryptodira, fiir Pleurosternidae und
Baenidae herausgenommen (GAFFNEY 1979a, 1984). Spiter wurden die
Pleurosternidae jedoch wieder zu den Paracryptodira gestellt (GAFFNEY 1996;
siche unten). Die Daiocryptodira sensu GAFFNEY (1996) umfassen demnach alle
Cryptodiren aufer Kayentachelys (die im vorliegenden Kapitel als ,basaler”
Rhaptochelydier eingestuft wird) und Kalloksbotion; die Solemydidae wurden al-

Abb. 68: Solemydidae: Solmys vermiculata Lapparent de Broin und Murelaga, 1996,
Oberkreide von Europa. Auf mehreren Fundstiicken beruhende Rekonstruktion des Pan-
zers, Dorsal- (A) und Ventralansicht (B); nach LAPPARENT DE BROIN und MURELAGA
{1996). Panzerlinge bis zu 1 m. Die Plastralfontanelle ist grau dargestellt. Kallokibo-
tionidae: Kallokibotion bajazidi Nopsca, 1923, Oberkreide von Ruminien. Schidel in
Dorsal- (C), Ventral- (I2) und Lateralansicht {E}; Panzer in Dorsal- (F} und Ventralansicht
(G); nach GAFFNEY und MEYLAN {1992). Panzerlinge ca. 50 cm. Rekonstruktionen beru-
hen auf jeweils mehreren Fundstiicken. Orbitac und Nasenéffuung sind grau dargestellt.
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lerdings in die Untersuchungen von GAFENEY (1996} nicht mit einbezogen. Laut
HIRAYAMA et al. (2000) gehdren auch einige weitere urspriingliche Gruppen nicht
zu den Daiocryptodira, darunter auch die Solemydidae.

Nach GAFFNEY (1996} lassen sich die Daioctyptodira durch folgende gemein-
same abgeleitete Merkmale charakterisieren: (1) Die innere Carotisarterie wird
zumindest teilweise vom Pterygoid umbhiillt, (2} die hintere Temporalregion am
Schidel ist zumindest etwas reduziert und (3) am Epiplastron fehlt ein dorsaler
Fortsatz. Die von HIRAYAMA et al. (2000} durchgefiihrte Merkmalsanalyse fiihr-
te zum AusschluB der Meiolaniidae und verwandter Formen aus den
Daiocryptodira. Synapomorphien der Daiocryptodira sensu HIRAYAMA et al,
(2000) sind die ventrale Wangenreduktion des Schidels sowie die anteriore Posi-
tion der Transversalfortsitze der Halswirbel. Die Daiocryptodira bestehen aus
zwei Schwestertaxa (,Parv-" oder ,Kleinordnungen®), die beide aus Europa be-
kannt sind: den Paracryptodira und den Eucryptodira.

Parvordnung Paracryptodira Gaffney, 1975a

In diesem Taxon werden die Baenidae (Kreide bis Eozin von Nordamerika) und
die in Buropa votkommenden Pleurosternidae (siche unten) zusammengefafit.
Die Paracryptodira werden durch folgende Synapomorphien begriindet
{BRINKMAN und NICHOLLS 1993, GAFENEY 1996): (1) Fenestra perilymphatica
klein; (2) Foramen posterius canalis carotici intemi wird durch Basisphenoid
und Pterygoid gebildet; (3) Canalis caroticus internus und Canalis caroticus
lateralis vollig kndchem eingefaflt. Neben diesen abgeleiteten Merkmalszustinden
haben Paracryptodiren einige urspriingliche Metkmale bewahrt (GAFFNEY 1975a):
Nasalia sind vorhanden, Praefrontalia treffen sich nicht auf der Medianlinie des
Schidels, Halswirbel verfiigen iiber einen nur schwach ausgebildeten Riickzugs-
mechanismus; frithe Formen haben noch keine Artikulationen an den Wirbel-
kérpem, auflerdem sind Mesoplastra und paarige Intergularschilder vorhanden.

Familie Pleurosternidae Cope, 1868a

Eine auffillige Synapomorphie der Pleurosternidae ist das lingliche Basisphenoid,
das ventral nicht von den Pterygoiden verdeckt wird. Dadurch besitzen die bei-
den Pterygoide auf der Schidelunterseite keine gemeinsame Mittelnaht. Bei den
allermeisten anderen Schildkréten treffen sich die Pterygoide dagegen vor dem
Basisphenoid und bilden dadurch eine gemeinsame Knochennaht aus.
Pleurosterniden sind mittelgrofle Schildkrdten mit 3040 cm Panzerlinge. Sie
besitzen ziemlich breite Plastrallappen; die Xiphiplastra sind distal deutlich in
der Mitte eingeschnitten. Die Mesoplastra bilden in der Plastronmitte eine lange
gemeinsame Naht aus.



Systematik 365

Pleurosternidae sind in Nordamerika vom Oberjura bis zum Paliozin und in
Europa vom Oberjura bzw. aus der Unterkreide bis zum Paliozin bekannt
(LAPPARENT DE BROIN 2001). In dieser Familie werden derzeit fiinf Gattungen
unterschieden (BRINKMANN et al. 2000), wovon drei in Europa vorkamen
(Plenrosternon, Desmemys und Compsenrys; HIRAYAMA et al, 2000, LAPPARENT DE
BROIN 2001).

Die Gattung Pleurosterton Owen, 1853 (= Mesochelys Evans und Kemp, 1975)
ist in Europa aus dem Zeitraum Oberjura bis Untetkreide belege (EvaNS und
KEMP 1975, GAFFNEY 1996, LAPPARENT DE BROIN 2001). Sie zeichnet sich durch
eine mit zahlreichen kleinen Griibchen skulpturierte Panzeroberfliche, eine
Mediankerbe zwischen den Xiphiplastra und ein fehlendes Nuchalschild auns
{GAFFNEY 1979a, HIRAYAMA et al. 2000; Abb. 69 A-D).

Desmenys Wegner, 1911 aus der Unterkreide von Deutschland besitzt grofle
Carapax- und Plastralfontanellen und auf der Oberfliche der Vertebralia charak-
tenistische radiale Falten (Plicae), die mit zunehmendem Alter verschwinden.
Aufgrund des Erhaltungszustandes der Funde ist unklar, ob ein Nuchalschild
vorhanden ist. Nach BRINKMAN et al. (2000) ist Desmenys mit Dinochelys Gatiney,
197%9a aus dem Oberjura von Nordamerika nahe verwandt.

Compsemys Leidy, 1856 ist aus der Oberkreide bis zum Paliozin von Nord-
amerika sowie aus dem Paliozin von Europa bekannt (HUTCHISON 1987,
LAPPARENT DE BROIN 2001). Die Zuordnung dieser Gattung zu den
Pleurostermidae ist nicht ganz sicher. Compsemnys ist entweder eine stark abgeleite-
te Pleurosternide oder aber eine basale Daiocryptodire (HUTCHISON und
HOLROYD 2003): Der Panzer von Compsenmys dhnelt durch seine Skulpturierung,
den breiten Kontakt der Mesoplastra und die breiten Plastrallappen anderen
Pleurosterniden {(Abb. 69 E-F). Der Schidel entspricht jedoch durch die gemein-
same anteriore Naht zwischen den Pterygoiden und den EinschluR der Incisura
columellae auris nicht den Familiencharakteristika. Der Panzer von Compsenys

besitzt ein Nuchalschild.

Parvordnung Eucryptodira Gaffney, 1975a

Dieses Taxon wird auf zwei Synapomorphien begriindet (GAFENEY 1975a, 1996,
GAFFNEY und MEYLAN 1988): (1) Carotisarterie wird vollig vom Prerygoid ein-
geschlossen und (2) Verlust der Mesoplastra. Eucryptodiren bestehen aus eini-
gen relativ urspringlichen Familien (Eurysternidae, Plesiochelyidae, Thalassemy-
didae, Xinjiangchelyidae), bei denen sich amphicoele Wirbel mit zentralen Arti-
kulationen erhalten haben und dem Taxon Centrocryptodira, das alle anderen
Eucryptodiren enthilt. Centrocryptodiren besitzen im Unterschied zu den
Eurysternidae, Plesiochelyidae, Thalassemydidae und Xinjiangchelyidae gut aus-
geprigte Vertebralartikulationen. Alle erwihnten Taxa sind aus Europa bekannt.
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Familie Eurysternidae Dollo, 1886

Zu dieser Familie werden mehrere Gattungen aus dem Oberjura Europas ge-
stellt, die folgende Merkmale aufweisen (LAPPARENT DE BROIN et al. 1996, JOYCE
2000): (1) Carapax- und (2) Plastralfontanellen sind auch bet adulten Exempla-
ren vorhanden, (3) das Proneurale ist trapezformig und deutlich eingekerbt, (4)
es st nur ein Nuchale vorhanden und (5) die Vertebralschilder sind sehr breit.
Auerdem st der Schidel auffallend langschniuzig und weist einen gut entwik-
kelten sekundiren Gaumen auf (LAPPARENT DE BROIN 2001). Unter einem se-
kundiren Gaumen wird ein horizontales kndchernes Septum verstanden, das
gewdshnlich von Palatina und Vomer gebildet wird und Nasen- und Mundhéhle
trennt. Eine derartige Strukeur tritt ansonsten verschiedentlich bei herbivoren
oder durophagen Schildkréten auf. Hinsichtlich der Extremititenmorphologie
erinnern Eurysterniden an Santanachelys (Protostegidae) aus der Unterkreide
(HIRAYAMA 1998): Der Humerus ist nicht modifiziert, aber die dritten bis fiinf-
ten Finger sind leicht verlingert (im Gegensatz zu dem stark verlingerten zwei-
ten bis vierten Finger bei rezenten Meeresschildkroten), wodurch eine kleine,
paddelférmige Hand mit drei Klauen entsteht; die Vorderextremitit ist linger
als die Hinterextremitit (GAILLARD et al. 2003). Die Eurysternidae werden ge-
nau wie Plesiochelyidae und Thalassemydidae fiir Meeresschildkrdten gehalten,
die das Littoral besiedelten (BROIN 1994). Fossile Weichteilabdriicke aus dem
Oberjura von Solnhofen bestitigen die Ahnlichkeit der Extremititen zu rezenten
Meeresschildkedten (JOYCE 2001). LAPPARENT DE BROIN et al. (1996} betrachten
die Eurysternidae als nahe verwandt mit den Plesiochelyidae.

Die bestbekannte eurysternide Gattung ist Solrhofia Gaffney, 1975¢ aus dem
Oberjura von Deutschland {GAFFNEY 1975e, JOYCE 2000). Solnbsfia-Fossilien
erreichen Panzerlingen von 20 cm und zeichnen sich durch ausgesprochen gro-
Re Schidel aus. Die Schidellinge kann bis zu 40 % der Panzerlinge betragen.
Der Carapax von Sofnhofia besitzt zwei Autapomorphien: ein grofles Pygale wird
iiber drei kleine, diinne Suprapygalia (= Metaneuralia) mit den Neuralia verbun-
den; die Vertebralia sind rechteckig (Abb. 70 A-D).

Die fir die Familie namensgebende Gattung Exrysternson Meyer, 1839 aus
dem Oberura von Deutschland weist als Besonderheiten eine tief eingekerbte

Abb. 69:Pleurosternidae: Plesrosternon durlstonensis (Evans und Kemp, 1975), Unter-

kreide von England. Schidel in Dorsal- {A) und Ventralansicht (B); nach EVANS und

KEMEP (1975). Orbitac und Nasenoffnung sind grau dargestellt. Plearosternon baflocki (Owen,

1842), Oberjura von England. Panzer in Dorsal- (C) und Ventralansicht (D); aus

SUKHANOV (1964). Compsemys victa Leidy, 1856, Paliozin der USA. Panzer in Dorsal-
(E) und Ventralansicht (F); aus GAFFNEY (1972).
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Pygalregion (Abb. 70 E) und einen im Vergleich zu Sefubofia kleinen Kopf auf,
der nur 25 % der Carapaxlinge erreicht. Es ist nur ein Suprapygale vorhanden,
Eine weitere Gattung aus dem Oberjura von Deutschland, Palacomedusa Meyer,
1860 (Abb. 70 F), wurde lange als Juniorsynonym von Exrysternum angesehen.
Palacomedusa besitzt mehrere fiir Eurystemiden ungewdhnliche Merkmale (drei
Nuchalschilder, fiinf Costalpaare, trapezférmiges Proneurale, keine
Carapaxfontanellen), die Bezichungen zur Familie Plesiochelyidae andeuten
kénnten JOYCE 2003). Suprapygalia sind bei Palzeomedusa aufgrund des Erhal-
tungszustandes der Fossilien nicht iiberliefert,

Familie Plesiochelyidae Baur, 1888

Die Plesiochelyidae unterscheiden sich von den Eurystemnidae durch fehlende
Panzerfontanellen, eine kndcheme Carapax-Plastron-Verbindung mit echten Su-
turen, starke Plastralstreben, den Besitz von drei (statt nur einem) Nuchalschild,
ein rechteckiges Proneurale und durch ein kleines Pygale (HIRAYAMA et al, 2000,
JOYCE 2000). Epiplastra und Entoplastron sind bei Plesiochelyiden gut ausgebil-
det und miteinander verbunden, wihrend diese Plastralknochen bei Eurystemiden
nicht iiberliefert sind. Dies kénnte darauf hindeuten, daff sie entweder nicht mit
den iibrigen kndchernen Plastralelemente verbunden oder sogar gar nicht
ossifiziert waren (JOYCE 2000). Anhand der Schidelmorphologie nahm GAFFNEY
(1975¢, 1976) an, daf8 die Plesiochelyidae die Schwestergruppe zu den
Chelonioiden bilden. Spiter erwiesen sie sich jedoch als umspriingliche
Eucryptodiren ohne nihere Beziehungen zu den Chelonioidea (GAFFNEY und
MEYLAN 1988).

Plesiochelyiden sind nur aus Europa, und zwar vom Oberjura bis zur Unter-
kreide bekannt {LAPPARENT DE BROIN et al. 1996, HIRAYAMA et al. 2000,
LAPPARENT DE BROIN 2001). Derzeit werden vier (Genera unterschieden
(HIRAYAMA et al. 2000, LAPPARENT DE BROIN 2001). Die Gattung Flesiochelys
Riitimeyer, 1873 wurde fiir grofle oberjurassische Schildkréten mit Panzerlingen

Abb, 70: Eurysternidae: Sofmbofia parsonsi Gaffney, 1975, Obetjura von Europa,
Auf mehreren Fundstiicken beruhende Rekonstruktion des Schidels, Dorsal- (A) und
Ventralansicht (B); aus GAFFNEY (1975¢). Orbitae und Nasenéffhung sind grau darge-
stellt. Rekonstruktion des Panzers, Dorsal- {C) und Ventralansicht (D); nach Abbildun-
gen in JOYCE (2000). Fontanellen sind gran dargestellt, Exrysternum waglert Meyer, 1860,
Oberjura von Deutschland. Panzer in Dorsalansicht {E); erginzt nach JOYCE (2000) aus
ZITTEL (1877). Fontanellen sind grau dargestelle. Palaeomedusa testa Meyer, 1860, Ober-
jura von Deutschland. Rekonstruktion des Panzers, Dorsalansicht (F); nach einer Abbil-
dung in JOYCE (2003).
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von 40-60 cm aufgestellt (Abb. 71 A-B). Hylacochelys Lydekker, 1889 aus der
Unterkreide von England weist als Besonderheit sehr breite Vertebralia und nur
ein einziges Nuchale auf. Der unter dem Namen Dorsetochelys delairi Evans und
Kemp, 1976 beschriebene Schidel aus der Unterkreide von England kénnte nach
Auffassung von HIRAYAMA et al. (2000} und MIINER (2004) zu Hylaeochelys oder
einer anderen Gattung gehéren.

Familie Thalassemydidae Zittel, 1889

Diese Familie enthilt nur eine einzige monotypische Gattung (Thalassemys
Ritimeyer, 1873) mit der Art T. hugsi Riitimeyer, 1873 aus dem Oberjura der
Schweiz (Abb. 71 C-D). Nach LAPPARENT DE BROIN et al. (1996} und JOYCE
(2003) gehéren weitere Arten, die frither zu Thalassemys gestellt wurden, zu an-
deren Gattungen. Es handelt sich bei T7 bugii um eine grofle Schildkrdte mit
einer Panzerlinge von maximal 60 cm, die sich durch eine sehr grofie
Plastralfontanelle auszeichnet. Im Unterschied zu den Eurysternidae sind bei 7.
bugii die drei Suprapygalia (= Metaneuralia) gut entwickelt. Sie sind verglichen
mit den drei Suprapygalia von Solrhofia relativ grofler. Auflerdem erreichen an
der Briicke von T bugii Plastralstreben die Pleuralia des Carapax. Von
Plesiochelyiden unterscheidet sich T bugéi durch ihren flachen herzférmigen
Carapax, der hinten zeitlebens Fontanellen behilt JOYCE 2000),

Familie Xinjiangchelyidae Nessov in Kaznyshkin et
al., 1990

Diese Familie unterscheidet sich von anderen urspriinglichen Eucryptodiren da-
durch, daf} die Costal-Marginal-Naht auf den Pleuralia liegt (und nicht wie bei
den meisten anderen Schildkréten auf den Peripheralia), durch dorsale Fortsitze
auf den Epiplastra (ein urspringliches Merkmal), eine ligamentése Carapax-
Plastron-Verbindung, Plastralstreben, die nur die Peripheralia erreichen und bis
auf das Hypoplastron nach vorn reichende Analia (KAZNYSHKIN et al. 1990, PENG
und BRINKMAN 1993, SUKHANGV 2000). Die Xinjiangchelyidae sind fortschritt-
licher als die Plesiochelyiden und verwandte Taxa, da sie am Schidel eine exten-

Abb. 71: Plesiochelyidae: Plesiochelys solodurensis Ritimeyer, 1873, Obenjura der
Schweiz. Auf mehreren Fundstiicken beruhende Rekonstruktion des Panzers, Dorsal- (A)
und Ventralansicht (B); aus BRAM (1965). Panzerlinge ca. 45cm. Thalassemydidae:
Thalassemys bugti Ritimeyer, 1873, Oberjura der Schweiz. Panzer in Dorsal- (C) und Ventral-
ansicht (); aus BRAM (1965). Panzerlinge 63 cm. Fontanellen sind grau dargestellt.
Xinjiangchelyidae: Brodiechelys brodiei (Lydekker, 1889), Unterkreide von Eng-
land. Panzer in Dorsal- (B} und Ventralansicht (F; aus HIRAYAMA et al. {2000).
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sive randliche Reduktion der hinteren Temporalregion aufiweisen, die Caudalwirbel
procoel und opisthocoel und die Vertebralia schmiler sind (HIRAYAMA et al. 2600).
Xinjiangchelyiden sind hauptsichlich aus dem Mittel- bis Oberjura von Asien
bekannt; vor kurzem wurden jedoch auch aus der Unterkreide von Europa Fossi-
lien als zu dieser Familie gehoérig 1dentifiziert (HIRAYAMA et al. 2000). Der einzige
europiische Vertreter ist demnach Brodiechelys Nopcsa, 1928 aus der Unterkreide
von England. Diese Gattung unterscheidet sich von asiatischen Xinjiangchelyiden
dadurch, daf§ das fiinfte Vertebrale auf dem knécheren Carapax bis auf das Pygale
reicht, wihrend bei den asiatischen Formen die Vertebral-Marginaf-Naht in der
Region des vor dem Pygale gelegenen Suprapygales (= Metaneurales) liegt.

Neue Untersuchungen zeigen, daf die Xinjiangchelyidae eine Gruppe
laurasiatischen Ursprungs sind (HIRAYAMA et al. 2000); ihr Vorkommen in der
Untetkreide von Europa ist daher als Relikt zu interpretieren. Die neuesten Ar-
beiten (GAFFNEY 1996, GAFFNEY et al. 1998, BRINKMAN und Wu 1999,
HIRAYAMA et al. 2000) betrachten die Xinjinachelyidae als Schwestergruppe der
Centrocryptodira (siche unten).

Centrocryptodira Gaffney und Meylan, 1988

Dieses Taxon wird durch procoele oder opisthocoele Cervicalwirbel mit ausge-
prigten Artikulationen charakterisiert {GAFFNEY und MEYLAN 1988). Nach
GAFENEY (1996} sind in dieser Gruppe die Familien Meiolaniidae, Sinemydidae/
Macrobaenidae und das Taxon Polycryptodira Gaftney, 1984 enthalten. In den
Polycryptodira werden simtliche rezenten Cryptodiren und nahe verwandte
fossile Formen zusammengefafit. Die Arbeit von HIRAYAMA et al. (2000) kommt
zum Schiufl, daf} die Meiolaniidae urspriingliche Eucryptodiren sind und daher
nicht zu den Centrocryptodira gehdren. Meiolaniidae kennt man nur von der
Siidhemisphire, namentlich aus dem Eozin, méglicherweise auch aus der Kreide-
zeit von Argentinien und aus dem Miozin bis zem Pleistozin von Australien
und nahe gelegenen Inseln (GAFENEY 1996). Die Sinemydidae/Macrobaenidae
sind ein Komplex asiatischer und nordamerikanischer Taxa aus dem Oberjura
bis Paldozin, die als nahe Verwandte rezenter Cryptodiren betrachtet werden
(PARHAM und HUTCHISON 2003). Die Polycryptodira enthalten die Uberfamilien
Chelydroidea, Chelonioidea, Trionychoidea und Testudinoidea. Polycryptodiren
werden hauptsichlich durch morphologische Strukturen charakterisiert, die mit
der Entwicklung des Hals-Riickzugsmechanismus in Zusammenhang stehen
(HIRAYAMA et al. 2000). Innerhalb des Taxons Polycryptodira sind die Schwester-
gruppenbezichungen unklar. Gewohnlich werden die Chelydroidea als
Schwestertaxon aller anderen Polyeryptodiren betrachtet (GAFENEY 1996,
HIRAYAMA et al. 2000). Letztere besitzen als Synapomorphie procoele
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Candalwirbel und werden darauf bezugnehmend unter dem Namen Procoelo-
ctyptodira Gaffney, 1984 zusammengefafit. [nnerhalb der Procoelocryptodira
sollen die Chelonioidea das Schwestertaxon zu den Trionychoidea und
Testudinoidea bilden, die im Taxon Chelomacryptodira Gaffney, 1984 vereinigt
werden. Als gemeinsames abgeleitetes Merkmal des Taxons Trionychoidea +
Testudinoidea wird gewertet, dal sich Postorbitale und Squamosum nicht be-
rithren. Eine weitere Synapomorphie soll die massive Verbindung zwischen
Carapax und Plastron iiber Knochennihte {(Suturen) darstellen; der plesiomorphe
Merkmalszustand ist eine ligamentése Verbindung von Riicken- und Bauchpanzer,
wie man sie bei den urspriinglichen Xinjianchelyiden, Macrobaeniden oder auch
bei den Chelydriden antrifft. Bei Trionychiden wurde die knécherne Carapax-
Plastron-Verbindung allerdings sekundir wieder reduziert {(GAFFNEY und MEYLAN
1988, BRINKMAN und WU 1999).

Nach der Untersuchung vonn BRINKMAN und WU (1999) solien jedoch die
Chelonioidea, und nicht die Chelydroidea, die Schwestergruppe aller anderen
Polycryptodira darstellen. Die Chelydroidea sollen nach BRINKMAN und WU
(1999) das Schwestertaxon zu den Chelomacryptodira = Trionychoidea +
Testudinoidea bilden. Andere Autoren wiederum betrachten die Chelydroidea
als Schwestergruppe zu den Testudinoidea, wihrend Chelonioidea und
Trionychoidea mit diesen Taxa nur weithiuhg verwandt sein sollen (HIRAYAMA
1985, DANILOV 2001). Wenn molekulare Daten einbezogen werden, spricht je-
doch einiges dafiir, daf Trionychoiden nicht monophyletisch sind. Ein Teil der
Trionychoidea (Trionychidae + Carettochelyidae = Trionychia) soll demnach
die Schwestergruppe zu allen anderen rezenten Cryptodiren bilden, wihrend
die itbrigen Trionychoidea (Kinosternidae + Dermatemydidae) zu einem Taxon
gehoren sollen, das aulerdem die Chelonioidea enthilt. Dieses Taxon plus
Testudinoidea soll wiederum die Schwestergruppe zu den Chelydroidea bilden
(SHAFFER et al. 1997). Aufgrund der offensichtlichen Unsicherheit der
Verwandtschaftsbeziehungen werden die Uberfamilien im folgenden in alpha-
betischer Reihenfolge abgehandelt.

Uberfamilie Chelonioidea Oppel, 1811

Die folgenden Merkmale stellen die wichtigsten Synapomorphien der
Chelonioidea dar (HIRAYAMA 1994): (1) Verlust des Foramen praepalatinum; (2)
Coracoid gleichlang wie Humerus; (3) Humerus gleichlang wie Femur, mit fast
geradem Schaft und einem seitlichen, distal zum Humeruskopf gelegenen Fort-
satz; (4) dritter bis funfter Finger langgestreckt, ohne bewegliche Artikulationen;
(5) Carpalia und Tarsalia abgeflacht, mit verkleinerter gemeinsamer Oberfliche.
Die meisten der angefithrten Merkmale stehen im Zusammenhang mit der
Umformung der Vordergliedmaflen in Flossen, die die charaktenistische
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Fortbewegungsweise von Chelonioidea widerspiegeln {ZANGERL 1953), das , Flie-
gen unter Wasser™,

Chelonioiden sind im Fossilbericht seit der Unterkreide (oberes Aptium) be-
kannt und sind rezent mit mehreren Formen vertreten (siche unten sowie den
vorliegenden Handbuchband). Interessanterweise waren die kreidezeitlichen
Chelonioiden wesentlich diverser als die rezenten Formen, sowoh! was die Mor-
phologie als auch was die 6kologische Einnischung angeht, Wihrend die mei-
sten rezenten Meeresschildkroten grofle Verbreitungsgebiete besiedeln und teil-
weise sogar als Kosmopoliten angesprochen werden miissen, waren die meisten
mesozoischen Meeresschildkréten endemische Formen mit kleinen Arealen
(HIRAYAMA 15997).

Aus welchen mesozoischen Schildkréten Chelonioiden tatsichlich hervorgin-
gen, bleibt ebenso umstritten wie die Beziehungen zu anderen Gruppen, na-
mentlich den Macrobaenidae oder den Plesiochelyidae (GAFENEY 1976, PARHAM
und HUTCHISON 2003). Die Uberfamilie Chelonioidea umfaflt drei Familien:
(1) Cheloniidae, {2) Protostegidae und {3) Dermochelyidae. Urspriingliche Taxa,
die manchmal zu den Familien Toxochelyidae und Osteopygidae gestelit wer-
den, faflt man heute als Vertreter der Cheloniidae auf (siche unten).

Neuere phylogenetische Analysen der Chelonioidea lassen die Cheloniidae
als Schwestergruppe zu einem aus Protostegidae + Dermochelyidae gebildeten
Taxon erscheinen (HIRAYAMA 1994, 1997, 1998, HIRAYAMA und CHITOKU 1996).
LAPPARENT DE BROIN (2001) betrachtet dieses Taxon unter dem Namen
Dermochelyoidea als eigene Uberfamilie und stelit sie gleichberechtigt neben
die Chelonioidea, die hier nur die Familie Cheloniidae enthalten. Nach
HIRAYAMA (1997) haben die Dermochelyoidea ihre flossenartigen Vorder-
gliedmaflen konvergent zu den Cheloniiden entwickelt. Gemeinsame abgeleite-
te Merkmale von Protostegidae und Dermochelyidae sind (1) ¢in sehr kinglich
geformtes Coracoid, {2) ein grofler Lateralfortsatz am Pubis, (3) ein sehr langge-
strecktes Plastron, {4) rechteckige (statt wie bei Cheloniiden hexagonale) Neuralia,
(5) kurze Cervicalwirbel mit fast runder Gelenkfliche und ohne doppelte Zentral-
artikulation; (6) auflerdem schaut die Gelenkfliche der ersten Thoracalwirbel
nach vorne (HIRAYAMA 1594, 1998). Alle drei chelonioiden Familien, die
Cheloniidae, Protostegidae und Dermochelyidae sind im Fossilbericht Europas
vertreten. In LAPPARENT DE BROIN (2001) und AVERIANOV (2002} finden sich
Ubersichten zu europiischen Funden dieser Gruppen.

Familie Cheloniidae Oppel, 1811

Diese Familie wird tiber folgende Synapomorphien definiert (HIRAYAMA 1994):
(1) Beginnende Ausbildung eines sekundiren Gaumens unter Beteiligung des
Palatinums; {2) Apertura narium interna wird unter Ausschluff der Maxillaren
villig durch die Palatina und das Vomer gebildet; (3) Basisphenoid mit ventra-
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lem, V-férmigem Kamm; (4) Cervicalwirbel Linglicher und mit viel grofleren
Zentralartikulationen als bei Protostegiden und Dermochelyiden; (5) zwischen
funftem und sechstern Halswirbel ist eine doppelte Gelenkung vorhanden; {6)
vordere Artikulation der etsten Thoracalwitbel anteroventral ausgerichtet; (7}
Ulna unid Radius unter Ausbildung prominenter Rugosititen am Distalende eng
zusammengewachsen; (8} Becken mit groem, konfluentem Thryroidfenster. Nach
HirAYAMA (1994) deutet die sehr variable Morphologie des Gaumendachs bei
Cheloniiden auf eine Adaptation an verschiedene benthische Nahrungsquellen
hin, obwohl die Gliedmaflen lingst nicht so stark wie bei Dermochelyiden oder
fortschrittlichen Protostegiden an eine pelagische Lebensweise angepafit sind.

Zu den Cheloniidae gehéiren die meisten rezenten Meeresschildkrdtenarten
(ERNST et al. 2000; siche auch den vorliegenden Handbuchband). Die
usspritnglichste Gattung aus der unmittelbaren Cheloniiden-Verwandtschaft ist
Toxochelys Cope, 1873 aus der Oberkreide von Nordamerika. Die Systematik der
Cheloniidae ist ziemlich verwirrend (siehe PARHAM und FASTOVSKY 1997 und
JOYCE und BEVER 2(005 im votliegenden Handbuch-Band). Um hier mehr Klar-
heit zu schaffen, wurde in einigen neueren Arbeiten {LAPPARENT DE BROIN 2001,
LYNCH und PARHAM 2003) vorgeschlagen, den Begriff ,,Cheloniidae sensu lato®
auf alle Taxa anzuwenden, die einen letzten gemeinsamen Vorfahren mit den
rezenten Cheloniidae, jedoch nicht mit den Dermochelyidae oder Protostegidae
besitzen, wihrend der Name ,,Cheloniidae sensu stricto® auf die Krongruppe
beschrinkt werden soll, zu der auch die rezenten Cheloniidae gehéren. Folgt
man diesem Vorschlag, so sind zu den ,Cheloniidae sensu lato* neben der
Krongruppe mit den rezenten Cheloniidae (= Cheloniidae sensu stricto) auch
die Vertreter der frither als eigenstindig betrachteten Familie Toxochelyidae Baur,
1895 zu stellen, z. B. die bekannte Gattung Alleplenron Baur, 1888. Auch Enclastes
Cope, 1867 (siche unten) und die Eochelyinae Moody, 1968 gehéren hierher.
Wie von FASTOVSKY (1985) gezeigt werden konnte, sind die Toxochelyidae
paraphyletisch. Das wichtigste Merkmal der Toxochelyidae, ein kleines Plastron
mit schmaler Briicke, stellt fur chelonioide Schildkréten einen urspriinglichen
Merkmalszustand dar, der hchstwahrscheinlich mit der schwachen Ausbildung
der Schulter- und Beckengiirtel bei diesen Schildkréten in Zusammenhang steht
(HIRAYAMA 1994).

LYNCH und PARHAM (2003) haben kiirzlich vorgeschlagen, den Namen Esclastes
Cope, 1867 fiir eine bislang unter Osteopyginae Zangerl, 1953 (oder
Osteopygidae) bekannte Gruppe zu verwenden, da sich herausgestellt hat, daf}
der Panzer des Typusexemplares von Osteapygis Cope, 1868b in Wirklichkeit ein
Vertreter der Familie Macrobaenidae ist, wihrend der Schiidel zu einer charakte-
nistischen Cheloniiden gehort (PARHAM 2003). Die Gattung Exclastes wird durch
einen extrem langgestreckten sckundiren Gaumen und einen breiten, flachen
Unterkiefer charakterisiert (Abb. 72). Diese Merkmale stellen eine Anpassung an
harte Nahrung dar (GAFFNEY 1979¢). Fossilien von Exclastes 1assen eine globale
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Verbreitung vermuten. In Nordamerika sind Funde aus der Oberkreide bis zum
Miozin bekannt; in Siidamerika kennt man Euclastes von der Oberkretde bis
zum Paliozin und in Europa vom Paldozin bis Eozin (LYNCH und PARHAM
2003).

Zu den ,Eochelyinen® , die auch als ,eozine Stamm-Cheloniinen® bekannt
sind (MOODY 1968, PARHAM und FASTOVSKY 1997) gehoren drei Taxa aus dem
Eozin von Europa, namentlich Argillochelys Lydekker, 1889, Eochelon: Dollo,
1903 und Puppigerus Cope, 1871 (Abb. 73 A-E). Diese Gruppe dirfte
paraphyletisch sein, da sie {iber keine Synapomorphien verfiigt (PARHAM und
FasTOVSKY 1997). ,Eochelyinen® sind fortschrittlicher als Enclastes, da sie einige
Anpassungen an eine vermutlich pelagische Lebensweise zeigen (Verlust der be-
weglichen Gelenkungen im Handskelett, gerade Humeri, lingliche und/oder
reduzierte Plastra). Sehr interessant ist die grofle Variabilitit der Gaumen- und
Unterkiefermorphologie bei eochelyinen Schildkréten: Jede Gattung zeigt hier
eine andere Merkmalsauspragung. Puppigerus besitzt einen gut entwickelten se-
kundiren Gaumen, jedoch im Unterschied zu den anderen Taxa nur eine schwach
ausgebildete Unterkiefersymphyse. Eocbelone fehlt ein sekundirer Gaumen. Bei
Argillochelys kommt zwar ein sekundirer Gaumen vor, dieser ist allerdings im
Unterschied zu Puppigerss stark eingekerbt (PARHAM und FASTOVSKY 1997).

Allopleuron aus der Oberkreide der Niederlande (Abb. 73 F-G) zeigt eine kom-
plexe Kombination von vermutlich urspriinglichen und abgeleiteten Merkma-
len, die in dhnlicher Form auch bei Protostegiden und Dermochelyiden auftre-
ten kénnen (HIRAYAMA 1994). So fehlen bei Allopleuron die epidermalen Panzer-
schilder vollig und der knécherne Panzer ist stack reduziert, so dal Alloplenron
frappierend an Eosphargis, einen eozinen Vertreter der Dermochelyidae erinnert.
Der Schiidel von Allsplenron und das tbrige Postcranialskelett weisen jedoch
eine grofle Ahnlichkeit zu Cheloniiden auf. Die phylogenetische Position von
Alloplesron ist aufgrund dieser ritsethaften Merkmalskombination bis zum heuti-
gen Tag umstritten. Manche Autoren riicken Afoplenron in die nahe Verwandt-
schaft der Protostegidae und Dermochelyidae (GAFFNEY und MEYLAN 1988),
andere sehen in ihr einen Stammgruppenvertreter der Cheloniidae (HIRAYAMA
1997, MULDER 2003).

Neben den eben abgehandelten Taxa gehort eine ganze Reihe von problema-
tischen Fossilformen aus Europa zu den Cheloniidae sensu lato. Hier sind etwa

die Gattungen Dollochelys Zangerl, 1971 {Oberkreide bis Oligozin von Belgien

Abb, 72: Cheloniidae: Enclastes (= Erquilinnesia) gosselest (Dollo, 1886), unteres Eo-

zin von Belgien. Schidel in Dorsal- (A) und Ventralansicht (B). Orbitae und Nasen-

Sfinung sind grau dargestellt. Unterkiefer in Dorsalansicht (C) und Panzer in Dorsal- (D)

und Ventralansicht (E). Fontanellen sind grau dargestellt. Linker Humerus in Dorsal- (F)
und Ventralansicht (G); aus ZANGERL (1571).
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und Deutschland) und Oligochelore Dollo, 1909 (Oligozin von Belgien), Glarichelys
Zangerl, 1958 (Oligoziin der Schweiz) und Rupelchelys Karl und Tichy, 1999 (Oli-
gozin von Deutschland) zu nennen (LAPPARENT DE BROIN 2001, KARL 2002).

Die Krongruppe Cheloniidae sensu stricto entspricht der Unterfamilie
Cheloniinae mancher Autoren (PARHAM und FASTOVSKY 1997} und schlielit
alle rezenten Vertreter der Cheloniidae ein (vgl. JOYCE und BEVER 2005 in die-
semn Band). Charakteristisch Rir diese Gruppe sind ein sogenannter ,cheloniider
Humerus* mit gestrecktem, breitem Schaft sowie V-férmigem Seitenfortsatz and
einige weitere Merkmale von Hirnkapsel und Schultergiirtel (HIRAYAMA 1994).
Wichtige fossile Vertreter der Cheloniidae sensu stricto sind die miozinen Gat-
tungen Spllomus Cope, 1896 aus Nordamerika und Japan und Procolpochelys Hay,
1908 aus Nordamerika und Europa (HIRAYAMA 1994, LYNCH und PARHAM 2003).
Syllomas wird entweder in die Verwandtschaft der rezenten Gattung Natator
McCulloch, 1908 geriickt oder als Schwestertaxon zu allen anderen Cheloniidae
sensu stricto betrachtet (HIRAYAMA 1994, PARHAM und FASTOVSKY 1997).
Procolpockelys wurde von ZANGERL und TURNBULL (1955} aufgrund der Panzer-
morphologie in die Tribus Carettini (= Caretta + Lepidochelys) gestellt. Aus dem
Miozin und Pliozin Europas bekannte cheloniide Fossilien gehoren entweder
zur Gattung Trachyaspis Meyer, 1843 oder stellen wahrscheinlich bereits Vertreter
der rezenten Gattungen Caretta Rafinesque, 1814 oder Chelonia Brongniart, 1800
dar (LAPPARENT DE BROIN 2001),

Familie Protostegidae Cope, 1872a

Diese Familie wurde von HIRAYAMA (1994) iiber folgende Synapomorphien
charakterisiert: (1) Grofles Jugale mit beinahe geradliniger ventraler Begrenzung
etreicht Quadratum; (2) hinterer Teil des Vomer reduziert, Palatina treffen sich
daher median; (3) Pterygoid verdickt, wodurch es an der Schideloberfliche die
Mandibularartikulation des Quadratums erreicht; (4) Foramen posterius canalis
carotici interni liegt zwischen Basisphenoid und Pterygoid; (5} Lateralfortsatz
des Humerus auf den Vorderteil des Schafts beschrinkt, dadurch in Ventralan-
sicht nicht gut sichtbar; (6) mittlerer Teil des Radius nach vorn gebogen; (7) Hyo-
und Hypoplastra grof, stemférmig.

Zu dieser Familie werden mehr als zehn Gattungen gestellt, die aus dem Ober-
jura bis zur Unterkreide von Siidamerika, der Unterkreide von Australien, der

Abb. 73: Cheloniidae: Puppigerus camperi {(Gray, 1831a), Eoziin von Europa. Schi-

del in Dorsal- (A) und Ventralansicht (B); Unterkiefer in Dorsalansicht (C). Panzer in

Dersal- (D} und Ventralansicht (E); aus MOODY (1974). Aflopleuron hofmanni (Gray, 1831a),

Oberkreide von Furopa. Panzer in Dorsal- (F) und Ventralansicht (G); aus MULDER (2003).
Orbitae, Nasenoffnung und Fontanellen sind grau dargestellt.
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Mittelkreide von Europa und der Oberkreide von Nordamerika und Japan stam-
men (HIRAYAMA 1997, LAPPARENT DE BROIN 2001). Meist werden die
Protostegidae in zwei Unterfamilien eingeteilt, die Chelospharginae Zangerl, 1953
und die Protosteginae (ZANGERL 1953, GAFFNEY und MEYLAN 1988, HOOKS
1998). Die Chelospharginae sind urspriingliche Formen, bei denen die Nasalia,
Epiplastra und epidermale Carapaxschilder erhalten geblieben sind, wihrend
diese Merkmale bei Protosteginen verloren gingen.

HIRAYAMA (1994, 1997, 1998) stellt mehrere problematische Taxa (Desmatochelys
Williston, 1894, Rhinochelys Seeley, 1869, Notochelone Lydekker, 1889) zu den
Protostegidae. Diesem Autor verdanken wir auch den dltesten bislang beschrie-
benen Vertreter dieser Familie, Santanachelys Hirayama, 1998 aus der gleichna-
migen Santana-Formation (Untetkreide) von Brasilien. Eine Besonderheit von
Santanachelys ist, daff am ersten und zweiten Finger bewegliche Artikulationen
ethalten geblieben sind. Die dritten bis flinften Finger von Santanachelys sind
leicht verlingert, wihrend bei den rezenten Meeresschildkedten die zweiten bis
vierten Finger stark vetlingert sind. Dies kdnnte darauf hindeuten, dafl bei
Protostegiden und anderen Chelonioiden paddelartige Extremititen mit unbe-
weglichen Metacarpalia und verlingerten Fingern konvergent entstanden sind
(HIRAYAMA 1998).

Protostegiden waren in der Unter- und Mittelkrerde (Albium bis Turonium) die
dominanten chelonioiden Meeresschildkrdten. Einige protostegide Gattungen
(Desmatochelys Williston, 1894, Protostega Cope, 1871) waren wahrscheinlich kos-
mopolitisch verbreitet. Da der Schidelbau von Protostegiden etwas an rezente
molluscivore Schildkréten (z. B. an Malayemys) erinnert, glaubt HIRAYAMA (1994),
dafl diese Meeresschildkroten Nahrungsspezialisten waren, die hartschalige
planktische Beutetiere fraflen. Hier kommen etwa Ammoniten in Frage. Die
Extremititenmorphologie Flt darauf schlieffen, dafl Protostegiden vor allem im
oberflichennahen Wasserschichten lebten und keine besonders guten Taucher waren
(HiravAMA 1997). Der Fossilbericht lilt bei dieser Familie einen gerichteten Wan-
del einiger Merkmale erkennen. Hier sind der immer gréfler und massiver werden-
de Schidel bis hin zu einer ansgesprochenen Megacephalie, die relativ zum Panzer
ansteigende Extremititengrole, der zunehmende Verlust von Homschildern auf
dem Panzer, die immer stirker reduzierte Ossifikation des Panzers (insbesondere
des Carapax) sowie eine deutliche Steigerung der Korpergrofie zu nennen. Diese
Entwicklung fand mit der resenhaften Gattung Archelon Wieland, 1896 aus dem
oberen Campanium (Oberkreide) von Nordamerika ihren Hohepunkt. Archelon
wies bei einer maximalen Schidellinge von ca. 60 cm Panzerlingen von bis zu 2
m auf (SUKHANOV 1964) und war eine der grofiten bekannten Schitdkréten tiber-
haupt. In der ausgehenden Kreidezeit (Maastrichtium) kam es zu einem drasti-
schen Ritckgang protostegider Meeresschildkrdten, die noch im Maastrichtium
vollig ausstarben (HIRAYAMA 1997). Sie stellen damit ein Beispiel fiir das Massen-
aussterben an der Kreide-Tertidr-Grenze dar.
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Die bestbekannte europiische Protostegide ist Rhinochelys Seeley, 1869
(Chelospharginae) aus der mittleren Kreidezeit (mittleres Albium bis unteres
Cenomanium) von England, von der man jedoch nur den Schidel und
Extremititenknochen kennt (Abb, 74 A-F). Die aus denselben Fundschichten an-
hand des Panzers beschriebene Gattung Cimochelys Owen, 1842 (Abb. 74 G-H)
kénnte allerdings ein ilteres Synonym von Rbinochelys darstellen (COLLINS 1970,
HIRAYAMA 1997, HOOKS 1998, LAPPARENT DE BROIN 2001). Rbinochelys/ Cimockelys
sind Protostegiden mit einigen urspriinglichen Merkmalen. Der Schidel von
Rbinochelys ist maximal 65 mm lang und weist noch Nasalia und ein Foramen
palatinum posterior auf. Dieses Foramen ist bei den meisten Schildkriten vorhan-
den, so auch bei urspriinglichen Protostegiden (Santanachelys, Rhinochelys) und
Cheloniiden, fehlt aber bei fortschrittlichen Protostegiden wie Protostega und
Archelon, bei Cheloniiden und Dermochelyiden. Auf der Mahlfliche des Unter-
kiefers von Rbinochelys ist ein sagittaler Grat vorhanden. Der Cimodhelys zugeschrie-
bene Panzer zeigt noch cine Carapaxbeschilderung, wihrend wie bei anderen
Protostegiden Plastralschilder bereits fehlen. Cimodhelys besitzt schon stemférmige
Hyo- und Hypoplastra (COLLINS 1970, HIRAYAMA 1997).

Archelon, ein typischer Vertreter der Protosteginae, der bis vor kurzem nur aus
der Oberkreide der USA bekannt war (HOOKS 1998), wurde kiirzlich auch aus
der europiischen Oberkreide nachgewiesen (KARL 2002). Archelon zeichnet sich
neben der betrichtlichen Gréfle durch einen grofRen, nach unten gebogenen
Haken auf den Praemaxillaria aus (HOOKS 1998).

Familie Dermochelyidae Baur, 1888

Diese Familie weist nach HIRAYAMA (1994) und HIRAYAMA und CHITOKU {1996)
durch folgende Synapomorphien auf: (1) Processus trochlearis oticum wird durch
ein reduziertes Prooticum gebildet; (2} Verknécherung des Rostrum
basisphenoidale stark reduziert oder R. basisphenoidale unverknéchert; (3)
Surangulare anteriorwirts auf dem Dentale ausgezogen; (4) Lateralfortsatz des
Humerus nach vorn und hinten verlingert, mit starkem anteriorem Ausliufer;
(5) Epidermisschilder des Panzers selbst bei urspriinglichen Formen nur rudi-
mentir vorhanden.

Dermochelyiden kennt man fossil seit der Oberkreide (Santotium bis
Maastrichtium von Japan; unteres Campanium der Kiiste des Golfkiiste, USA).
Die iltesten europiischen Funde stammen aus dem Paliozin. Rezent ist die
Familie mit der Lederschildke6te Dermochelys coriacea (Vandellius, 1761) weltweit
verbreitet, vor allem in subtropischen und tropischen Meeren (HIRAYAMA und
CHITOKU 1996, WOOD et al. 1996, LAPPARENT DE BROIN 2001; siche auch den
vorliegenden Handbuchband).

Aufler der rezenten Gattung Dermochelys lassen sich in dieser Familie mindest
sicben ausgestorbene Gattungen unterscheiden (HIRAYAMA und CHITOKU 1996,
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WoOoD et al, 1996, LAPPARENT DER BROIN 2001). Alle Dermochelyiden, selbst
die iltesten oberkretazischen Formen, sind grofle Schildkréten. So wiesen auch
die Kleinsten Vertreter dieser Familie als Adulti immerhin Panzerlingen von 1,3
m und mehr auf. Die bestbekannte mesozoische Form ist Mesodermochelys
Hirayama und Chitoku, 1996 aus der Oberkreide von Japan. Schon die meso-
zoischen Dermochelyiden besitzen spezialisierte Gliedmaflen und eine redu-
zierte epidermale Panzerbeschilderung, wobei allerdings der Panzer noch recht
stark verkndichert war. Bei Mesodermochelys waren z. B. nur noch in der Mitte des
Carapax Schildnihte ausgebildet (HIRAYAMA und CHITOKU 1996). Diie Entwick-
lungsgeschichte der Dermochelyidae nach dem Mesozoikum wurde von WOOD
et al. (1996) zusammengefallt: Thren Diversititshdhepunkt erreichte die Familie
im Eozin. In dieser Epoche lebten parallel Vertreter mehrerer Gattungen, na-
mentlich Fosphargis Lydekker, 1889 (Europa), Cosmochelys Andrews, 1919 und
Egyptemys Wood et al., 1996 (Afrika). Eosphargis (Abb. 75 A-D) weist eine Panzer-
morphologie auf, die zwischen einer typischen cheloniiden Meeresschildkréte
und einer Dermochelyide vermittelt. Der knécherne Panzer ist bereits stark re-
duzjert. Das Plastron besteht nur noch aus spangenférmigen Elementen, die
eine Art kndchernen Rahmen um eine riesige Mittelfontanelle bilden, wie es
allgemein fiir Dermochelyiden charakteristisch ist. Auch der knécherne Carapax
ist stark zuriickgebildet. Zwar besitzt er nach wie vor Neuralia (mit einem schwa-
chen Mediankiel} und Peripheralia, jedoch gibt es keine Pleuralia mehr. Statt
dessen besitzt Fosphargis wieder einzelne freie Rippen, die nicht mehr als Zu-
wachsknochen ausgebildet und miteinander verwachsen sind. Das fiir den Pan-
zer vieler Dermochelyiden so bezeichnende Mosaik aus kleinen Knochenplittchen
(Ossikeln) fehlt Eosphargis noch véllig.

Im Oligozin verringerte sich die Diversitit der Familie etwas. Nun werden
Dermochelyiden nur noch durch die beiden Gattungen Natemys Wood et al.,
1996 {Peru) und Cardiochelys Moody, 1993 (Buropa) vertreten. Cardiochelys be-
sitzt auf dem Carapax keine Lingskiele, Statt dessen treten Paralielreihen von
vergrofierten Knochenplittchen auf, von denen manche eine erhebliche Grofle
erreichen und muschelférmig sind. Diese Ossikeln bilden teilweise ein
blumenformiges Muster.

Die curopiische Gattung Psephophorus Meyer, 1846 (Abb. 75 E-G} ist eine typi-
sche miozine Dermochelyide. Die meisten frither zu Psephophorus gestellten Arten

Abb. 74: Protostegidae: Rbinochelys pulchriceps (Owen, 1851), Mittelkreide von Eng-

land. Schidel in Dorsal- (A), Ventral- (B) und Lateralansicht (C); aus HIRAYAMA (1994).

Schidellinge 62 mm. Orbitae und Nasenoffnung sind grau dargestelli. Linker Humerus

in Dorsal- (D) und Ventralansicht (E) und von veamne (Fy; verindert nach HIRAYAMA

{1992). Linge 94 mm. Cimochelys benstedt (Owen, 1851), Mittelkreide von England. Pan-

zer in Dorsal- (G) und Ventralansicht (H); verindert nach COLLINS {1970). Fontanellen
sind grau dargestellt,
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gehdren allerdings nicht zu dieser Gattung (WOOD et al. 1996). Psephophorus
besitzt einen einzigen Lingskiel auf dem Carapax. Aus dem Pliozin ist bislang
nur ein einziger Fund einer Dermochelyide bekannt, ein einzelnes Knochen-
plitichen aus Florida (DODD und MORGAN 1992), so daf sich wenig itber die
Diversitit aussagen liRt. Rezent kommt nur die monotypische Gattung
Dermochelys vor, die sich durch sieben Panzerlingskiele, in der Gréfle extrem
stark reduzierte Ossikeln und einen nahezu vélligen Verlust der plattenartigen
Knochenelemente des Panzers auszeichnet. Fossilfunde von Dermochelys sind nicht
bekannt.

Die Auswertung des Fossilberichts der Dermochelyidae durch WoOOD et al.
(1996) zeigt, daf die Evolutionsgeschichte wesentlich komplexer verlief, als lan-
ge angenommen worden war (siche auch BEVER und JOYCE 2005 in diesem Band).
Nach HIRAYAMA (1997) etfolgte bei den Vorldufern der rezenten Dermochelys die
Anpassung an Quallen als Hauptnahrung im Kinozoikum.

Uberfamilie Chelydroidea Gray, 1831a

Das heutige Verstindnis vom Umfang der Chelydroidea ist GAFFNEY (19754, b)
zu verdanken, der in diese Uberfamilie nur eine einzige Familie stellte, die
Chelydridae, in die er auch die asiatische Groflkopfschildkeste Platysternon
megacephalum Gray, 1831b einordnete. GAFFNEY (1975a, b} fafdte die Chelydroidea
als Schwestergruppe aller anderen Polycryptodiren auf und charakterisierte die
Chelydroidea durch folgende Synapomorphien: (1) Proneurale mit ausladen-
den, costiformen Lateralfortsitzen; (2) Schwanzwitbel procoel, amphicoel und
opisthocoel; (3) Carapax und Plastron iiber Ligament verbunden; (4) Incisura
columellae auris komplett knéchern umschlossen.

BRINKMAN und WU (1999) fassen Platysternon dagegen, wie viele andere Auto-
ren auch, als Vertreter einer eigenen Familie Platysternidae auf. In der Phyloge-
nie von BRINKMAN und WU (1999) erscheinen die Chelydroidea (= Chelydridae
+ Platysternidae) als Schwestergruppe zu dem Taxon Chelomacryptodira (=
Testudincidea + Trionychoidea). Nach BRINKMAN und WU (1999) werden
Chelydroidea iiber folgende Schidelmerkmale charakterisient: (1) Canalis caroticus

Abb. 75: Dermochelyidae: Eosphargis breineri Nielsen, 1959, unteres Eozin von
Dinemark. Schidel in Dorsal- (A) und Ventralansicht {B): aus NIELSEN (1959). Orbitae
und Nasendffnung sind grau dargestellt. Auf melueren Fundstiicken beruhende Rekon-
struktion des Panzers, Dorsal- (C) und Ventralansicht (D}; kombiniert nach NIELSEN (1963}
und HIRAYAMA (1997). Panzerlinge ca. 1 m. Fontanellen sind grau dargestelit. Psephophorus
scaldit (Beneden, 1871), oberes Miozin von Belgien. Linker Humerus in Dorsal- (E) und
Ventralansicht (F) und von vorne {G); aus HIRAYAMA (1992). Linge 51 cm.
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internus vollig von Knochen verdeckt; {2) langgestreckter Gesichtsschidel; (3}
Praemaxillare hakenartig ausgezogen; (4) Praefrontale und Postorbitale beriih-
ren sich. Diese bei Chelydriden und Platysterniden Gibereinstimmenden Merk-
male kénnten aber auch parallel erworben worden sein. Tatsichlich stellen die
Chelydroidea nach Ansicht mehrerer Autoren kein Monophylum dar. Die
Chelydridae sensu stricto sollen demnach die Schwestergruppe zu den
Platysternidae + Testudinoidea bilden. Platystemidae und Testudinoidea weisen
als Gemeinsamkeiten einen bikonvexen achten Halswirbel und zahlreiche ur-
sprilngliche Merkmalszustinde auf (WHETSTONE 1978, HIRAYAMA 1985,
DANILOV 1998, 2001). Unter Einbeziehung molekularer Daten erscheint eine
Monophylie der Chelydroidea allerdings doch wahrscheinlich (SHAFFER et al.
1997).

Hier wird der Ansicht gefolgt, dafl Platystemidae und Chelydridae zwei ver-
schiedene Familien darstellen, wovon nur die letztere eindeutig im Fossilbericht
Europas vertreten ist und deshalb im folgenden eingehender abgehandelt wird.
Die zweite Familie, Platystemidae, ist in Asien ab dem Paliozin bekannt und
kommt dort rezent mit der monotypischen Gattung Platysternon vor
(CHKHIKVADZE 1971, 1989, 1990, SUKHANOV 2000). Wahrscheinlich traten
Platysterniden auch im Paliozin von Nordamerika auf (HUTCHISON 1998),
wenngleich die Funde hier schlecht erhalten sind und ihre Zuordnung daher
ctwas fraglich ist. Die Bestimmung von Funden aus dem Paliozin von Belgien,
die von GROSSENS-VAN DYCK (1985) zu den Platystermidae gestellt werden, er-
scheint zweifelhaft und bedarf einer erneuten Nachprifung.

Familie Chelydridae Agassiz, 1857

Die Chelydridae sensu stricto (ohne Platysternon) konnen iiber folgende Merk-
male charakterisiert werden: (1) Am Proneurale ausladende costiforme Lateral-
fortsitze vorhanden, die sich beiderseits bis zum zweiten oder dritten Peripher-
ale erstrecken; {2) Epiplastra bilden am Plastronvorderrand einen zungenfommi-
gen Ausliufer; (3) Abdominalia erreichen die Mittellinie des Plastrons nicht,
von der sie durch Pectoralia und Femoralia abgedringt werden; (4} Analia er-
strecken sich anteriorwirts bis auf die Hypoplastra (BRINKMAN 2003).

Abb. 76: Chelydridae: Chelpdropsis murchisoni (Bell, 1832), mittleres Mioziin von

Deutschland. Schidel in Dorsal- {A), Ventral- (B} und Lateralansicht {(C); aus GAFFNEY

und SCHLEICH {1994). Panzer in Dorsalansicht (D); aus MEYNARSK] (1980a). Fontanel-

len sind grau dargestellt. (A-D) nicht mafistabsgetreu. Chelydropsis sansansensis (Bergou-

nioux, 1935), oberes Miozin von Frankreich. Plastron in Ventralansicht (E); aus BROIN

(1577). Chelydropss apellanizi Murelaga et al., 1999, unteres Miozin von Spanien. Plastron
in Ventralansicht (F); vetindert aus MURELAGA et al. (1999).
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Chelydriden sind in Nordamerika ab der Oberkreide (Turonium) bekannt und
kommen dort, in Mittel- und Siidamerika auch rezent vor; in Europa uns Asien
kennt man die Familie vom Eozin bis Pliozin (EATON et al. 1999, ERNST et al.
2000, LAPPARENT DE BROIN 2001). Die iltesten formal beschriebenen
Chelydriden sind Denverss Hutchison und Holroyd, 2003 und Protochelydra
Erickson, 1973 aus dem unteren bzw. oberen Paliozin von Nordamerika. Die
urspriinglich als Chelydride beschriebene Emarginachelys Whetstone, 1978 aus
der Oberkreide von Nordamerika wurde von MEYLAN und GAFFNEY (1989) als
basaler Vertreter der Kinosternidae erkannt.

In der Kreidezeit scheinen Chelydriden in Nordamerika endemisch gewesen
zu sein. Das Schwestertaxon der Chelydriden oder aber ihre Vorliufer werden
innerhalb der Macrobaeniden vermutet (SUKHANOV 2000, HUTCHISON 2000,
PARHAM und HUTCHISON 2003). Von Nordamerika aus erreichten Chelydriden
im Paliozin oder Eozin Eurasien, wo sie im Pliozin erloschen. In Europa
wurde die Familie durch die Gattung Chelydropsis Peters, 1868 vertreten (Abb.
76}, Chelydropsis unterscheidet sich von den beiden rezenten nordamerikani-
schen Gattungen Chefydra Schweigger, 1812 und Macrochelys Gray, 1856a durch
die breitere Briicke, den hinten stirker gesigten Carapax, groflere Epiplastra
und dadurch, daf} das Jugale den Orbitalrand durch einen Kontakt zwischen
dem Maxillare und Postorbitale nicht erreicht (MEYNARSKI 1980a). Chelydropsis
kennt man in Eurasien vom mittleren Eozin bis zum Pliozin (LAPPARENT DE
BroIN 2001). Als Folge des im mittleren und oberen Miozin zunehmend trok-
kener werdenden Klimas verschwand Chelydropsis zunichst in Westeuropa und
spiter dann auch weiter im QOsten (LAPPARENT DE BROIN 2000a). Die ober-
miozite C. murchisoni erreichte ca. 35 cm Panzerlinge. lin unteren bis mittle-
ren Pliozin erschien Chelydropsis in Osteuropa erneut und wird dann durch C.
nopesai (Szalai, 1934) vertreten, die mit einer maximalen Panzerlinge von 70
cm die grofite Art der Gattung war (CHKHIKVADZE 1983, KHOSATZKY und
REDKOZUBOV 1989).

Nach LAPPARENT DE BROIN {2001} lassen sich innethalb von Chelydropsis zwei
Gruppen unterscheiden: (1) C. decheni Meyer, 1852 — C. sanctibenrici Broin, 1977
(Oligozin) und (2} C. murchisoni (Bell, 1832} (Miozin bis Pliozin). Die erstge-
nannte Gruppe besitzt schmale Epiplastra, wihrend bei C. murchisoni die
Epiplastra verbreitert sind und durch den Humeral-Pectoral-Sulcus durchzogen
werden.

CHKHIKVADZE (1999) stellte fiir einige oligozine Arten aus Kasachstan und
Europa die Gattung Chelydrasia auf. MURELAGA et al. (2002) glauben allerdings,
dal} die europiischen Chelydropsis-Arten nicht zu Chelydrasia gerechnet werden
diirfen, da sich Chelydrasia durch einen lingeren Gularteil der epiplastralen Sym-
physe von Chelydropsis unterscheidet.

Nur vom Schidel her ist Macrocephalochelys Pidopli¢ko und Tara¥¢uk, 1960 aus
dem Pliozan der Ukraine bekannt. Bei diesem Taxon handelt es sich wahrschein-
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lich um ein Juniorsynonym von Chelydropsis (CHKHIKVADZE 1971, 1973, 1989).
KHOSATZKY und REDKOZUBOV {1989} betrachten Macrocepbalochelys jedoch als
valide Gattung, die sich durch die Form der Mahlfliche des Unterkiefers von
Chelydropsis unterscheiden soll.

Uberfamilie Testudinoidea Batsch, 1788

Zu diesem Taxon gehdren die rezenten Familien Emydidae, Geoemydidae (syn.:
Bataguridae) und Testudinidae, die auf der nérdlichen Hemisphire seit dem Eozin
bekannt sind. Heute kommen diese drei Familien auf allen Kontinenten auvfler
der Antarktis und Australien vor. Thre wichtigsten Synapomorphien sind (1) eine
massive Carapax-Plastron-Verbindung iiber echte Knochensuturen, (2) gut ent-
wickelte Axillar- und Inguinalstreben des Plastrons, die an den Pleuralia des
Carapax inserieren und (3) ein seitlich gekriimmtes Hivm mit doppelter Ansatz-
fliche fiir den Musculus iliotibialis (GAFFNEY und MEYLAN 1988). Daneben
werden die Testudinoidea durch einen bikonvexen achten Cervicalwirbel cha-
rakterisiert, der eine Synapomorphie eines Taxons darstellen konnte, das
Platystemidae plus Testudinoidea enthalt (WILLIAMS 19502, WHETSTONE 1978,
HIrAYAMA 1985, DANILOV 1998, 2001).

Manche urspriinglichen Testudinoidea werden auch in die Familie
Lindholmemydidae Chkhikvadze in Shuvalov und Chkhikvadze, 1975
gestellt. Die Lindholmemydidae sind eine paraphyletische Gruppe, die in Asien
von der Kreidezeit bis zum Paliozin bekannt ist. Lindholmemydiden unter-
scheiden sich von anderen testudinoiden Schildkréten durch das urspriingliche
Merkmal von zwei kompletten Inframarginalschild-Reihen. Bei allen
postpaliozinen Testudinoidea sind die Inframarginalia dagegen reduziert, so
daR pro Korperseite hochstens noch ein Axillar- und ein Inguinalschild auf der
Briicke vorhanden ist und sich Plastral- und Submarginalschilder direkt treffen.

In den meisten neueren Untersuchungen zur Phylogenie von Schildkréten
werden die Testudinoidea als Schwestergruppe der Trionychoidea aufgefaflt
(GAFFNEY 1996, SHAFFER et al. 1997, GAFFNEY et al. 1998, BRINKMAN und WU
1999, HIRAYAMA et al. 2000). Allerdings sprechen neue morphologische Daten
fir eine nihere Verwandtschaft der Testudinoidea mit Macrobaeniden,
Chelydriden und Platystemiden (DANILOV 2001).

Der ilteste bekannte Vertreter der Testudinoidea gehdrt zu einer noch unbe-
schriebenen neuen Gattung aus der Unterkreide von Japan (HIRAYAMA et al.
2000); die Zuordnung zu den Testudinoidea ist aber nicht ganz sicher (R.
HIRAYAMA pers. Mitt.). Die bestbekannte Gattung urspriinglicher Testudinoidea
ist Mongolemys Khosatzky und Mlynarski, 1971 aus der Oberkreide der Mongo-
lei. Mongolemys zeichnet sich durch den Besitz von drei Paaren breiter
Inframarginalia und durch 12 flache Marginalia aus. In den Peripheralia fehlen
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(im Unterschied zu den Angaben von CHKHIKVADZE 1989} Moschusginge.
Hinsichtlich des Schidels dhnelt Mongolentys einigen Macrobaeniden (SUKHANOV
2000, DANILOV 2001). Im Paliozin werden testudinoide Schildkréten durch
Gattungen wie Pseadochrysemys Sukhanov und Narmandakh, 1976 (Mongolei}
und FElkentys Chkhikvadze, 1976 {China) vertreten. Der Panzer von Pexdochrysemys
weist drei Inframarginal-Paare auf, die allerdings keine vollstindige Reihe bil-
den, da das zweite und dritte Inframarginale durch einen Kontakt der
Plastralschilder mit den Submarginalia voneinander getrennt werden. Elkemys
hat vier Inframarginal-Paare; auflerdem wird das Entoplastron bei Elkemys im
Gegensatz zu Pseudochrysentys von der Humeral-Pectoral-Naht durchzogen. So-
wohl Psesdochrysemys als auch Elkemys haben keine Moschusginge (DANILOV
unpubl.). Paliozine Testudinoidea sind generell fortschrittlicher als kretazische
Vertreter dieser Gruppe. Namentlich sind bei paliozinen Testudinoiden die
Plastrallappen breiter und die anterioren und posterioren Plastrallippen sind
deutlicher ausgeprigt, d. h. die Epidermalschilder erstrecken sich an den Panzer-
Sffnungen weiter auf die innere Panzeroberfliche, Elkemys soll nach
CHKHIKVADZE (1985a, 1987) den Geoemydidae nahestehen.

Im Eozin stieg der Formenreichtum bei testudinoiden Schildkroten merklich
an. In dieser Epoche werden sie in Asien, Nordamerika und Europa bereits durch
die heute noch ezistenten Familien Geoemydidae, Testudinidae und Emydidae
vertreten. Die Verwandtschaftsbeziehungen dieser fortschrittlichen Formen zu
den urspriinglichen Testudinoiden sind noch weitgehend unkiar, wihrend die
Phylogenie der rezenten Familien als gut untersucht gelten kann. HIRAYAMA
(1985) und GAFFNEY und MEYLAN (1988) postulieren anhand morphologischer
Merkmale ein Schwestergruppenverhiltnis von Emydidae + (Geoemydidae +
Testudinidae), wobei die Geoemydidae hinsichtlich der Testudinidae als
paraphyletisches Taxon beurteilt werden. Als wichtige morphologische
Synapomorphie des Taxons (Geoemydidae + Testudinidae} wird der Besitz von
Moschusdriisen-Offnungen auf dem dritten und siebten Peripherale im Axillar-
und Inguinalbereich gewertet (HIRAYAMA 1985). YASUKAWA et al. (2001) gehen
anhand einer phylogenetischen Beurteilung weiterer morphologischer Merkma-
le davon aus, dal die Geoemydidae doch ein Monophylum bilden, also beziig-
lich der Testudinidae nicht paraphyletisch sind. Molekulare Datensitze (mtDNA
und nDNA)} liefem bislang kein klares Bild iiber die Position der Testudinidae.
Demnach bilden Geoemydidae + Testudinidae zwar eindentig ein Monophylurm,
dessen Schwestergruppe die Emydidae sind. Innerhalb des Taxons Geoemydidae
+ Testudinidae erscheint eine Schwestergruppenbeziehung von Geoemydidae +
Testudinidae oder ein Schwestergruppenverhiltnis (Testudinidae + Rbinoclemmys
Fitzinger, 1835) + {ibrige Geoemydidae méglich {SPINKS et al. 2004). JOYCE und
BELL (2004) kommen dagegen anhand einer Analyse zahlreicher morphologi-
scher Merkmale zum Schluf, daf§ nur die Testudinidae eindeutig monophyletisch
sind, wihrend bei Geoemydiden und Emydiden Zweifel hinsichtlich ihrer
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Monophylie bestehen. Es ist offensichtlich, daf zu den phylogenetischen Bezie-
hungen dieser testudinoiden Familien widerspriichliche Hypothesen existieren.
Daher werden sie im folgenden in alphabetischer Reihenfolge abgehandeit.

Familie Emydidae Rafinesque, 1815

Die Familie der Emydidae wird durch den Besitz folgender wichtiger
Synapomorphien charakterisiert (GAFFNEY und MEYLAN 1988): (1) Pterygoid
und Basioccipitale beriihren sich nicht; (2) doppelte Artikulation zwischen fiinf-
tem und sechstem Halswitbel; (3) Angulare erreicht meist Meckelschen Knorpel.
Die phylogenetischen Beziehungen innerhalb der Emydidae wurden von
GAFFNEY und MEYLAN (1988) anhand morphologischer Merkmale und von
STEPHENS und WIENS (2003) anhand kombinierter morphologischer und
molekulargenetischer Datensitze untersucht. Es besteht Konsens, daf} die
Emydidae aus zwel monophyletischen Unterfamilien bestchen,denEmydinae
und den Deirochelyinae Agassiz, 1857 Bei Angehdrigen der Emydinae
sind hiufig die kndcherne Briicke zwischen Carapax und Plastron und die
Mastralstreben reduziert; oft liegt zwischen dem Hyo- und Hypoplastron eine
Gelenkung, die es erméglicht, die beiden Plastrallappen gegeneinander zu bewe-
gen. Bei vielen, jedoch nicht allen Emydinen wird das Entoplastron durch die
Humero-Pectoral-Naht durchzogen. Im Vergleich hierzu haben die
Deirachelyinen eine urspriinglichere Panzermorphologie mit gut entwickelter
kndcherner Briicke und Plastralstreben bewahrt. Ein Plastralscharnier kommt
nie vor.

Emydiden sind heute in der Westpaldarktis (Nordafrika, Europa, Westasien),
in Nord-, Mittel- und Sitdamerika verbreitet (ERNST und BARBOUR 1989, FRITZ
2001). Aus Nordamerika sind Emydiden seit dem unteren Eoziin belegt (ESTES
und HUTCHISON 1980); jlingere Funde aus derselben Epoche wurden auch aus
Asien bekannt (CHKHIKVADZE 1973, 1990). Die Zugehorigkeit der asiatischen
Fossilien zu den Emydidae ist allerdings umstritten (FRITZ 1998, LAPPARENT DE
BROIN 2001}). Die iltesten Funde, die zu den Emydidae gestellt werden, gehtren
zu unbeschriebenen Taza aus dem unteren Eozidn von Kanada (Ellesmere Is-
land) und der USA (Wyoming; ESTES und HUTCHISON 1980). In der Alten Welt
sind Emydiden mit der Gattung Zaisanemys Chkhikvadze, 1973 aus dem oberen
Eozin bis unteres Oligozin von Zentralasien vertreten (CHKHIKVADZE 1973,
1990). Zaisanemys erreichte eine maximale Panzetlinge von 30 cm (CHKHIKVADZE
1990) und sollte aufgrund der urspriinglichen Panzermorphologie zur Unter-
familie Deirochelyinae gestellt werden. Bei Zaisanemys kreuzt die Humero-
Pectoral-Naht das Entoplastron nicht; Moschusdriisen fehlen. Baicalemys
Khosatzky in Khosatzky und Chkhikvadze, 1993 ist eine weitere zu den Emydiden
gestelflte Gattung aus dem Miozin von Asien. Sie blieb mit rund 25 ¢m Panzer-
linge {(KHOSATZKY und CHKHIKVADZE 1993) etwas kleiner als Zaisanemys.
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Baicalemys weist als Besonderheit ein Paar axillarer Moschusgange auf (in den
dritten Peripheralia). Dasselbe Merkmal findet sich auch bei einigen Emydinen
und selten auch bei Deirochelyinen (GAFFNEY und MEYLAN 1988, DANLOV
und HIRAYAMA in Vorb.).

In Nordamerika sind die altesten Deirochelyinen bereits aus dem oberen Eo-
zin belegt (HUTCHISON 1996), die Emydinae erst seit dem mittleren Miozin
(HUTCHISCN 1981, HOLMAN und CORNER 1985, HOLMAN 1987, 1995, 2002a,
b, HOIMAN und FRITZ 2001). In beiden Fillen werden die Fossilien als Vertreter
von Gattungen betrachtet, die heute noch vorkommen (Chrysemys Gray, 1844
bzw. Emydoidea Gray, 1870, Glyptemys Agassiz, 1857, Terrapene Merrem, 1820).
Die Emydinae erscheinen in Buropa im Miozin mit fortschnittlichen Formen
aus der Verwandtschaft der rezenten Ewmys orbicidaris (Linnaeus, 1758). Die ilte-
sten europiischen Funde stammen aus dem mittderen und oberen Miozin Ost-
europas und des Kaukasusgebietes (CHKHIKVADZE 1983, FrRITZ 1995,
CHKHIKVADZE und PETROV 2001), ein etwas ilterer Nachweis aus dem mattle-
ren Miozin liegt aus Zentralasien vor (Kasachstan; CHKHIKVADZE 1989). Eine
obermiozine Art der Gattung Emys Duméril, 1806 aus der Ukraine wurde als E.
sukhanovi Chkhikvadze, 1983 beschrieben. Aus dem Pliozin Europas erkennt
CHKHIKVADZE (1983, 1989) mehrere Arten an. Die bestbekannte Form ist E.
antiqua Khosatzky, 1956 (Abb. 77 A) aus Ost- und Mitteleuropa. Sie unterschei-
det sich von der rezenten E. orbicularis nur durch breitere Panzerrinder am
Plastron-Hinterlappen. Pleistozine Funde werden bereits zu E. orbicularis gestellt,
und auch E. antigna wird mitunter als allochrone Subspezies dieser Art betrach-
tet (FRITZ 2003). CHKHIKVADZE (1980, 1983, 1989) hilt mehrere kasachische,
georgische und ukrainische Fossilien fiir Vertreter der rezenten nearktischen Gat-
tung Emydoidea, die im Fossilbericht Nordamerikas seit dem Miozin tberliefert
ist (HOLMAN 1995). Eine durch mehrere Funde gut bekannte altweltliche Form
aus dem mittleren Miozin wurde als Emydoidea tarashbchuki Chkhikvadze, 1980
beschtieben (Abb. 77 B). Die Gattung Emydsidea (Abb. 77 C-D) wird nun aber
durch Autapomorphien in der Schidel-, Hals- und Thoracalrippen-Morpholo-
gie definiert (MCCOY 1973, FRITZ 1995, 1998, 2003); auflerdem besteht die
Scapula von Emypdoidea aus drei Knochenelementen, wihrend das Schulterblatt

Abb.77:Emydidae: Emys antiqua Khosatzky, 1956, mittleres Pliozin des Kaukasus-
votlandes (Rutfland). Plastron in Ventralansicht (A); umgezeichnet nach einer Fotografie
in KHOSATZKY und REDKOZUBOV (1989). Emys tarashchuki (Chkhikvadze, 1980), oberes
Miozin der Ukraine. Plastron in Ventralansicht (B); verindert nach CHKHIKVADZE (1983).
Emydoidea blandingti (Holbrook, 1838), rezent, Nordamerika. Carapax in Dorsal- (C) und
Plastron in Ventralansicht (D); verindert nach CHKHIKVADZE (1983). Nicht mafstabsge-
trew. Emys wermuthi Miynarski, 1956, mittleres Pliozin von Polen, Carapax in Dersal-
ansicht (E) und Plastron in Ventralansicht (F); aus ML YNARSKI (1956).
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von Emys nur zweiteilig ist (BRAMBLE 1974). Keines der fur Emydoidea diagnosti-
schen Merkmale st bei dem altweltlichen, von CHKHIKVADZE (1980, 1983, 1989)
zu Emydoidea gesteliten Fossilmaterial erthalten. Deswegen schlug FRITZ (1995,
1998, 2003) vor, diese Arten zu Emys zu stellen. Er vermutet, dafl die meisten
dieser Formen Chronospezies sind, die zur rezenten E. orbicalaris Uberleiten.
Lediglich die problematische E. zwermuthi Miynarski, 1956 (Abb. 77 E-F) aus dem
Pliozin Polens kdnnte zeitgleich mit einer weiteren Emys-Spezies gelebt haben.
Die Vorldufer von E. orbicularis wanderten vermutlich im mittleren bis unteren
Miozin aus Nordamenika iiber die Bering-Briicke in die Alte Welt ein (FRITZ
1995, 1998, 2003).

Familie Geoemydidae Theobald, 1868 (= Bataguridae
Gray, 1869)

Diese Familie, fiir sich in der Literatur hiufig das Juniorsynonym Bataguridae
Gray, 1869 findet, wird in bezug auf die Landschildkréten (Testudinidae) oft als
paraphyletisch betrachtet (HIRAYAMA 1985, GAFFNEY und MEYLAN 1988; siehe
auch die einleitenden Bemerkungen unter Testudinoidea oben).

Geoemydiden zeichnen sich durch deutliche Foramina axillarer und inguinaler
Moschusginge aus, die in den dritten und siebten Peripheralia liegen und eine
Verbindung in die PanzerInnenkammer haben. Auflerdem besitzen
Geoemydiden ein anterolateral aufgebogenes Ilialblatt.

Die Familie ist in Eurasien und Nordamerika seit dem unteren Eozin vertre-
ten. Aus Nordafrika kennt man Fossilfunde seit dem oberen Miozin und aus
Siidamerika seit dem Pleistozin (LAPPARENT DE BROIN 2001). Rezent kommit
sie in Eurasien, Mittel- und Siidamerika vor (ERNST und BARBOUR 1989, ERNST
et al. 2000, FRITZ 2001). CHKHIKVADZE (1984, 1987) glaubt, dafl die urspriingli-
che Testudinoiden-Gattung Elkemrys Chkhikvadze, 1976 aus dem oberen Palio-
zin von China zu den Geoemydidae iiberleitet (siche auch unter Testudinoidea).

Phylogenetische Analysen der Morphologie fithrten zur Hypothese, dafl die
Geoemydidae aus zwei groflen Verwandtschaftsgruppen (Unterfamilien) beste-
hen,denBatagurinae undGeoemydinae (HIRAYAMA 1985, GAFFNEY
und MEYLAN 1988, YASUKAWA et al. 2001). Batagurinen zeichnen sich durch
eine urspriingliche Panzermorphologie {Neuralia vorme kurzseitig) kombiniert
mit einem fortschrittlichen Schidelblau aus (relativ breite Mahlflichen der Kie-
fer). Bei den Geoemydinae sind die Verhilnisse umgekehrt, indem die Panzer-
morphologie fortschrittlicher ist (Neuralia hinten kurzseitig), wiahrend der Schidel-
bau durch die schmalen Mahlflichen der Kiefer urspriinglicher ist.

Neue molekulargenetische Daten (mtDNA, nDNA) liefern ein vollig anderes
Bild. Demnach bilden die neuweltlichen Arten der Gattung Rbinoclemmys
Fitzinger, 1835, mdglicherweise zusammen mit den Landschildkroten
{Testudinidae), die Schwestergruppe zu allen altweltlichen Geoemydiden (SPINKS
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et al. 2004). Die altweltlichen Geoemydidae sind zudem wesentlich komplizier-
ter gegliedert, als urspriinglich anhand der Morphologie angenommen und zer-
fallen in eine ganze Reihe von Verwandtschaftsgruppen und einige isoliert ste-
hende, basale Taxa. Zum Beispiel enthilt eines der gut unterstiitzten Mono-
phyla zuvor entweder den Batagurinae (Ocadia und Chinemys) oder den
Geoemydinae zugeordnete Gattungen (Mauremys; BARTH et al. 2004, FELDMAN
und PARHAM 2004, SPINKS et al. 2004).

Es ist nur selten versucht worden, fossile Taxa in das System der Geoemydidae
einzubeziehen. Nach HIRAYAMA (1985) stellt die Gattung Echmaternys Hay, 1906
(Eozin von Nordamerika und Asien) das Schwestertaxon aller anderen
Geoemydiden dar. CHKHIRVADZE (1983) glaubt, daR Echmatesnys der eozinen
europiischen Gattung Geiselernys Khosatzky und Mlynarski, 1966a nahestehen
kénnte.

Abweichend von den bisher dargesteliten Verwandtschaftshypothesen unter-
scheidet CHKHIKVADZE (1983, 1985a, 1989, 1990) drei Unterfamilien (Geoclemy-
dinae Chkhikvadze, 1983, Geoemydinae und Batagurinae), die er gleichberech-
tigt neben den Emydinae in die Familie Emydidae einordnet. Zu den Geo-
clemydinae gehdren demnach neben einigen fossilen Gattungen (Grayenys
Chkhikvadze, 1970a: Eozin von Kasachstan; Palacochelys Meyer, 1847: siche un-
ten) auch rezente Genera, die von anderen Autoren (HIRAYAMA 1985, GAFFNEY
und MEYLAN 1988, YASUKAWA et al. 2001) zu den Batagurinae (z. B. Chinemys
Smith, 1931, Geoclemys Gray, 1856b, Ocadia Gray, 1870) oder zu den Geoemydinae
(z. B. Mauremys Gray, 1869, Sacalia Gray, 1870) gerechnet werden. Nach
CHKHIKVADZE (1983) zeichnen sich die Geoclemydinae durch einen gekielten
Carapax und eine gut ausgebildete Kerbe zwischen den relativ kleinen Analia
aus. Die Geoemydinae sensuChkhikvadze, 1983 bestehen aus drei Tribus,
den Ptychogastrini Stefano, 1917, den Sakyini Chkhikvadze, 1968 und den
Geoemydini. Zu den Ptychogastrini gehdren sowohl rezente (u. a. Melanochelys
Gray, 1869, Rhinodemmys Fitzinger, 1825) als auch fossile Gartungen (u. a.
Geiselemys Khosatzky und Miynarski, 1966a, Ptychogaster Pomel, 1847, Echmatemys
Hay, 1906), bei denen der Plastral-Hinterlappen durch ein mehr oder weniger
gut ausgeprigtes hyo-hypoplastrales Scharnier beweglich sein kann. Die Sakyini
enthalten ausschliellich fossile Gattungen mit einem markanten, ungewdhnli-
chen Beschilderungsmuster des Carapax (Clemmydopsis, Sakya, Sarmatenys, siche
unten). Alle den Geoemydini zugeordneten Gattungen sind dagegen rezent (u.
a. Cuora Gray, 1856b, Geoemyda Gray, 1834). Zu den Batagurinae sensu
Chkhikvadze, 1983 gehdren gleichfalls nur rezente Genera (u. a. Batagur Gray,
1856b, Kachuga Gray, 1856b).

Die lange Zeit zur eozinen Gattung Geiselemys gestellte Ant G. saxonica (Hum-
mel, 1935) wurde vor kurzem in die neue Gattung Germanemyda Chkhikvadze,
2001 versetzt. Fiir Germanemyda jedoch wird keine Diagnose gegeben
(CHKHIKVADZE 2001), wodurch dieser Name nicht verfiigbar ist (ICZN 1999).
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Dennoch sei an dieser Stelle darauf hingewiesen, da? CHKHIKVADZE (2001)
Germanemyda zusammen mit den beiden paliogenen asiatischen Gattungen
Sharenys Gilmore, 1931 und Anbuichelys Yeh, 1979 als Vertreter einer neuen,
weiteren Unterfamilie der Emydidae sensu lato betrachtet,derSharemydinae
Chlhikvadze, 2001.

Kiirzlich wurden verschiedene fossile Geoemydiden aus Europa von HERVET
(2003, 20044, b) revidiert. Die , Palacochelys-Maurenys-Gruppe” umfafit demnach
neben der noch rezent vertretenen Gattung Maurenys zahlreiche ausgestorbene
Genera aus Mittel- und Westeuropa ab dem Eozin (HERVET 2003, 2004a; siche
auch unten). Eine weitere Gruppe, die ,Ptychogastenidae-Gruppe” sensu HERVET
(2004b) entspricht weitgehend der Tribus Ptychogastrini von CHKHIKVADZE
(1983). HERVET (2004b) stellt in ihre ,Ptychogasteridae-Gruppe® jedoch auch
die Gattung Clemmydopsis Boda, 1927, die von CHKHIKVADZE (1983) den Sakyini
zugeordnet wird, und die neubeschriebene Gattung Hummelemys Hervet, 2004b
aus dem mittleren Eozin von Deutschland.

Es ist offensichtlich, daf} die Systematik der Geoemydidae immer noch stark
im Fluf ist und daf} sich die verschiedenen Verwandtschaftshypothesen kaum
zur Deckung bringen lassen. Im folgenden werden die im europiischen Fossil-
bericht iiberlieferten Formen der Einfachheit halber in die folgenden drei Grup-
pen zusammengefafit: (1) Palacochelys-Mauremys-Gruppe sensu HERVET (2004a),
(2) Ptychogastrini sensu CHKHIKVADZE (1983) und (3) Sakyini sensu
CHKHIKVADZE (1983).

Die Palacochelys-Manremys-Gruppe ist in Europa seit dem unte-
ren Eozin bekannt und wird rezent durch die Gattung Manremys Gray, 1869
vertreten (HERVET 2003, 2004a). Insgesamt lassen sich nach der neuesten Revisi-
on von Fossilmatetial nicht weniger als 14 Gattungen unterscheiden (HERVET
2004a). Schildkroten dieser Gruppe erreichten Panzerlingen zwischen 20 und
40 cm (HERVET 2003, 2004a), Urspriingliche Genera, wie Palacoermys Schleich,
1994 (unteres bis mittleres Eozin von Deutschland und Frankreich; Abb. 78 A-
B} zeichnen sich durch folgende Merkmale aus: ziemlich schmale Plastrallappen,
Epiplastrallippe nur sehr schwach entwickelt, Humero-Pectoral-Naht weit hinter
dem Entoplastron gelegen und sehr kriftige Plastralstreben. Fortschrittlichere
Formen, wie Cuculleneys Hervet, 2004a (Oligozin von Frankreich; Abb, 78 C-D)
besitzen eine deutlicher entwickelte Epiplastrallippe, breitere Plastrallappen und

Abb.78:Geoemydidae: Palueoemysoccitana Hervet, 2003, unteres Fozin von Frank-

reich. Auf mehreren Fundstiicken beruhende Rekonstruktion des Panzers, Dorsal- (A)

und Ventralansicht (B); aus HERVET (2003}, Cucallemys crocheit Hervet, 2004, mittleres

Oligozin von Frankreich. Auf mehreren Fundstiicken beruhende Rekonstruktion des

Panzers, Dorsal- {C) und Ventralansicht (D); aus HERVET (2004a). Maxremys pygolopha

(Peters, 1868), unteres Miozin von Frankreich. Rekonstruktion, Carapax in Dorsal- (E)
und Plastron in Ventralansicht (F); nach Abbildungen in BROIN (1977).
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das Entoplastron wird durch den Sulcus zwischen Humeralia und Pectoralia
durchzogen. Eine der wichtigsten Gattungen der gesamten Gruppe ist Palacochelys
Meyer, 1847 aus dem unteren bis oberen Miozin von Dentschland und Frank-
reich (HERVET und LAPPARENT DE BROIN 2000, HERVET 2004a). CHKHIKVADZE
(1983) hilt Palaeockelys fiir identisch mit der von ithm frither aufgesteliten Gat-
tung Grayentys Chkhikvadze, 19702 aus dem Eozin von Mittelasien. Diese Ein-
schitzung sollte allerdings nochmals Giberpriift werden. Die heute noch mit
mehreren Arten rezent vertretene Gattung Mauremys ist in Eurasien ab dem
Oligozin bekannt. Aus Arabien und Nordafrika kennt man obermiozine Funde
(LAPPARENT DE BROIN 2001). Manremys zeichnet sich durch unregelmifig ge-
formte Neuralia, gut entwickelte Xiphiplastral-Fortsitze sowie eine deutlich aus-
gepragte Kerbe zwischen den Analia aus (HERVET 2004a). Innerhalb der Gattung
Mauremys werden anhand der Morphologie von LAPPARENT DE BROIN (2001)
und threr Schitlerin HERVET (2004a) zwei grofe Verwandtschaftsgruppen unter-
schieden. Eine davon, die Mauremys sarmatica-pygolopha-Gruppe {(oberes Oligo-
zin bis Mittelmiozin; Abb. 78 E-F) umfaflt Formen mit stark ausgeprigten
Plastralstreben und einem schmalen ersten Vertebrale. Die epidermalen
Humeralschilder reichen bei Vertretemn dieser Gruppe tiber dem Entoplastron
weit anteriorwirts, Bei der zweiten, im Fossilbericht spiter auftretenden Gruppe,
der Mauremys caspica-leprosa-Gruppe (Obermiozin bis rezent), sind die Plastral-
streben wesentlich schwicher ausgeprigt, das erste Vertebrale ist breit und die
Humeralia erstrecken sich auf dem Entoplastron nicht so weit nach vomne.
LAPPARENT DE BROIN (2001) glaubt, daff die pliozinen Funde aus der caspica-
leprosa-Gruppe noch gemeinsame Vorliufer der rezenten Arten M. caspica (inkl.
rivadata) und M. leprosa darstellen. CHKHIKVADZE (1989) vermutet dagegen, dafl
sich M. caspica (inkl. roulata) und M, leprosa bereits im Obermiozin voneinan-
der getrennt haben.

Problematisch ist insgesamt, daff bei simtlichen paliontologischen Untersu-
chungen die rezenten ostasiatischen Vertreter der Gattung Mauremys kaum be-
riicksichtigt wurden. Molekulargenetische Untersuchungen lassen Mauremys zu-
dem hinsichtlich der ostasiatischen Genera Owadia Gray, 1870 und Chinereys Smith,
1931 paraphyletisch erscheinen {BARTH et al. 2004, FELDMAN und PARHAM 2004,
SPINKS et al. 2004), so daff diese Formen gleichfalls in die morphologischen
Vergleiche einbezogen werden sollten. Nach molekulargenetischen Befunden
bildet M. keprosa das Schwestertaxon zu allen anderen Taxa, also auch zu Ocadia
und Chinemys (BARTH et al. 2004, SPINKS et al. 2004). Dies spricht dafiir, daff
sich M. leprosa von den anderen Formen, also auch von M. caspica und M. rivsdata,
sehr friih getrennt hat und daR die Trennung keinesfalls erst im Plio-Pleistozin
erfolgt sein kann.

Nach LAPPARENT DE BROIN (2001) erlosch in Frankreich und auf der Iberi-
schen Halbinsel das Vorkommen von Maurerrys mit der klimatischen Abkith-
lung im Pliozén. In Mitteleuropa kennt man Mauremys-Funde ansonsten bis
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zum Villafranca (Ungarn; SCHLEICH 1988). LAPPARENT DE BROIN (2001) glaubt,
daf die Iberische Halbinsel erst im Oberpliozin oder unteren Pleistozin von
Mauremys, namentlich den Vorliufern der rezenten M. leprosa, wiederbesiedelt
wurde. Auch in Italien verschwand Mauremys bis zum mittleren Pleistozin fast
itberall; lediglich auf Sardinien konnte sich die Gattung wesentlich linger hal-
ten. Von dort sind Fossilfunde vom Ende des letzten Interglazials bekannt
(Tyrrhénien; DELFINO 2002). In Osteuropa sind fossile Mauremys nur aus dem
Oberpliozin von Moldawien belegt (Mauremys saiciensis Redkozubov, 1988),
wihrend aus dem oberen Miozin und Pliozin eine ganze Reihe von fossilen
Mauremys-Taxa aus Transkaukasien bekannt sind (CHKHIKVADZE 1983, 1989),
darunter eine als Mauremys caspica gambariani Chkhikvadze, 1988 beschriebene
Form aus dem Pliozin von Armenien.

Die Tribus Ptychogastrini wird im europdischen Fossilbericht durch
Gattungen wie Geiselemys, Ptychogaster und Melanochelys vertreten. Die eozine
Gattung Geiselemsys Khosatzky und Mlynarski, 1966a (Abb. 79 A-B) erreichte
eine Panzerldnge von etwa 20 cm und soll nach CHKHIKVADZE (1983) der neu-
weltlichen Gattung Echmatemys nahestehen, Bei Ptychogaster Pomel, 1847 (oberes
Eoziin bis oberes Miozin von Europa, LAPPARENT DE BROIN 2001; Abb. 79 C-
D) erstreckt sich das fiinfte Vertebrale bis auf das Pygale und die Form der Neuralia
ist vier- oder achteckig. Als Besonderheit besitzt Peychogaster ein Hyo-Hypoplastral-
Scharnier, das an die rezenten Gattungen Emys, Emydoidea und Terrapene erin-
nert und eine gewisse Beweglichkeit des Plastron-Hinterlappens erméglicht ha-
ben diirfte. Im Unterschied zu den rezenten Emydinen ist bei Prychogaster je-
doch die Briicke nicht sekundiir zu einer knorpeligen Verbindung reduziert, so
dafl der Plastron-Vorderlappen nach wie vor steif mit dem Carapax verbunden
war. Bei Plychogaster ist zudem die Pectoral-Abdominal-Naht nicht deckungs-
gleich mit dem Hyo-Hypoplastral-Gelenk, wie bei den tezenten Arten, sondern
etwas verschoben (MURELAGA et al. 2002). Daher diirfte die Beweglichkeit des
Plastron-Hinterlappens eingeschrinkt gewesen sein. Pychogaster-Arten waren mit
Panzerlingen von héchstens 20 cm genauso wie Gefselemys eher kleinwiichsige
Schildkréten (MEYNARSKI 1976). Ob die von CHKHIKVADZE (1983, 1989, 1990)
und REDKOZUBOV (1991) zur Gattung Melanochelys Gray, 1869(Abb. 79 E-F)
gestellten fossilen Formen aus dem oberen Oligozin und Miozin von Mittel-
asien sowie aus dem Miozin und Pliozin Europas tatsichlich diese Gattung
reprisentieren, ist unklar (LAPPARENT DE BROIN 2001). Es handelte es sich auf
jeden Fall um mittelgroRe Schildkriten, die Panzerlingen von bis zu 40 cm
erreichten (CHKHIKVADZE 1983). Melanochelys sensu stricto ist rezent in Sid-
asien mit zwei Spezies vertreten (ERNST und BARBOUR 1989, ERNST et al. 2000).
CHKHIKVADZE (1983, 1989, 1990) hilt Melanochelys fiir einen eurasiatischen
Abkdmmling der neuweltlichen Gattung Echmatemys. Ein typischer fossiler Ver-
treter von ,europiischen Melanodhelys® ist M. pidoplickoi (Khosatzky, 1946) aus
dem Pliozin von Moldawien, Ruffland und der Ukraine (Abb. 79 E). Melanochelys
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sakyaformis Redkozubov, 1991 aus dem Pliozin von Moldawien ist eine unge-
wohnliche Art, die sehr breite Vertebralia aufweist und damit an die Sakyini
erinnert.

Die Tribus Sakyini wird im Fossilbericht Europas von den Gattungen
Clemmydopsis, Sakya und Sarmatemys vertreten, die sich alle durch eine sehr un-
gewOhnliche Carapaxbeschilderung auszeichnen und Panzerlingen von 18-25
cm erreichten (MLYNARSKI 1976, CHKHIKVADZE 1983). Bei Clemmydopsis Boda,
1927 (Miozin bis Pliozin von Deutschland, Frankreich, Osterreich und Un-
garn; Abb. 80 A-B) fehlen die beiden ersten Costalpaare véllig. Dafiir sind er-
sten drei Vertebralia ausgesprochen stark verbreitett, sodafi sie die Marginalschilder
erreichen. Die Neuralia sind unregelmifig geformt und die Xiphiplastral-Fort-
sitze nur wenig ausgeprigt, weswegen die Analia nur schwach ausgeschnitten
sind (WILLIAMS 1954, MEYNARSKI und SCHLEICH 1980, LAPPARENT DE BROIN
2000a). Bei Sakya Bogachev, 1960 (Miozin bis Pliozin von Moldawien, der
Ukraine, Rullands, Georgiens, der Tiirkei, Ruminiens und QOsterreichs; Abb. 80
C-D) sind die Peripheralia sowie die Vertebral-, Costal- und Marginalschilder
des Riickenpanzers auffillig vermehrt. Die Vertebralia sind sehr breit, die Costalia
auffillig klein. Die Xiphiplastra sind lang spitzzipfelig ausgezogen, und eine
deutliche Interanalkerbe ist vorhanden (CHKHIKVADZE 1983). Sarmatemys
Chkhikvadze, 1983 aus dem oberen Miozin von Moldawien (Abb. 80 E-F) be-
sitzt dagegen eine normale Zaht von Peripheralia und Carapaxschildem. Diese
Gattung weist jedoch sehr kleine Costalia, dafiir aber ausgesprochen breite
Vertebralia auf, wobei das zweite bis vierte Vertebrale mit seinen seitlichen Spit-
zen die Marginalia berithrt und so die auffillig dreieckigen Costalia voneinan-
der trennt. Der Plastron-Hinterrand ist zwischen den deutlichen Xiphiplastral-
Fortsitzen ausgeschnitten,

Familie Testudinidae Batsch, 1788

Diese Familie umfaflt die ,Echten Landschildkréten und wird durch folgende
Synapomorphien charakterisiert (CRUMLY 1985, GAFFNEY und MEYLAN 1988):
(1) Hochstens zwei Phalangen pro Digitus in Manus und Pes; (2) Pes mit nur vier

Abb. P: Geoemydidae; Geiselernys ptychogastroides (Hummel, 1935), mittleres Eo-
zin von Deutschland. Carapax in Dorsal- (A) und Plastron in Venualansicht (B); aus
HUMMEL (1935). Piychogaster emydoides Pomel, 1847, Miozin von Frankreich. Carapax in
Dorsal- {C) und Plastron in Ventralansicht (D); aus MEYNARSKI (1980b). Nicht mafistabs-
getreu. Melanochelys pidaplickoi (Khosatzky, 1946), mittleres Pliozéin von Osteuropa. Re-
konstruktion, Plastron in Ventralansicht {(E; ca. 20 cm Linge); aus KHOSATZKY (1946).

Melanochelys trijuga (Schweigger, 1812), rezent, Indien. Plastron in Ventralansicht (F; ca.

20 cm Linge); ans BOULENGER (1889).
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Digiti; (3) Quadratum umschlieRt normalerweise Stapes; (4) axillare und inguinale
Moschusdriisen fehlen: (5) Fissura ethmoidalis breit; (6) kloakale Bursae {,An-
alblasen®) fehlen; (7) Coracoidblatt breit; (8) Foramen nervi trigemini mit maxil-
larer Offnung; (9) Trochanter des Femur miteinander verschmolzen.

Meist wird fiir die Testudinidae ein Schwestergruppenverhaltnis zu allen oder
zumindest den meisten Geoemydidae postuliert (HIRAYAMA 1985, GAFFNEY und
MEYLAN 1988, SHAFFER et al. 1997, SPINKS et al. 2004). Einige Autoren (NESSOV
und VERZILIN 1981, CHKHIKVADZE 1985b) glauben allerdings, daff die
Testudinidae mit den Peishanemydidae Nessov in Nessov und Verzilin, 1981 (=
Sinochelyidae Chkhikvadze, 1970b) nahe verwandt sind. Die Peishanemydidae
sind eine unterkretazische Schildkrtenfamilie aus Asien, die ein doppeltes, aus
einem Gular- und ein Intergularpaar bestehendes Kehlschildpaar sowie eine kom-
plette Reihe von Inframarginalia besitzen.

Die asiatische Gattung Marouria Gray, 1852 wird als Schwestertaxon aller an-
deren Testudinidae aufgefafit. Innerhalb der ibrigen Testudinidae werden an-
hand morphologischer Merkmale zwei grofie Monophyla unterschieden, denen
der Rang von Unterfamilien eingerdumt wird (CRUMLY 1985, GAFFNEY und
MEYLAN 1988, MEYLAN und STERRER 2000). In der Unterfamilie
Xerobatinae Gray, 1873a werden die beiden rezenten nearktischen
Gattungen Gopheras Rafinesque, 1832 und Xerobates Agassiz, 1857 sowie einige
fossile, aus Nordamerika bekannte Landschildkriten zusammenfafit. Die Unter-
familie Testudininae Batsch, 1788 vereinigt mit Ausnahme der fossilen
nordamenkanischen Gattung Hesperotestudo Williams, 1950b alle anderen Genera.
Die Testudininae ihrerseits zerfallen wiederum in zwet gut abgegrenzte Grup-
pen. Eines dieser Monophyla umfalt die Gattung Geochelone sensu lato
(Aldabrachelys Loveridge und Williams, 1957 = Dipsochelys Bour, 1982, Astrochelys
Gray, 1873b, Chelonoidis Fitzinger, 1835, Geochelone Fitzinger, 1835), die andere
Gruppe enthilt afrikanische Taxa, darunter kleinwiichsige oder verzwergte For-
men wie z. B. Chersina Gray, 1831c, Homopus Duméril und Bibron, 1835,
Psammobates Fitzinger, 1835 und Pyxés Bell, 1827. Auch die rezenten Gattungen

Abb. 80: Geoemydidae: Clemmydopsis mebelyi (Kormos, 1911) = Clemmydopsis
sopronensts Boda, 1927 fide FRITZ und FARKAS (1996}, unteres Pliozin von Ungarn. Carapax
in Dorsalansicht (A) und Plastron in Ventralansicht (B); aus WILLIAMS (1954). Sakya
riabinini (Khosatzky, 1946), mittleres Plioziin von Osteuropa. Carapax in Dorsalansiche
(C); Rekonstruktion aus CHKHIKVADZE (1983). Panzerlinge ca. 25 cm., Sakya kolakovshkst
Chkhikvadze, 1968, Pliozin von Georgien. Plastron in Ventralansicht (D); aus
CHKHIKVADZE (1983). Nicht maflstabsgetreu. Sarmatemys lungni Chkhikvadze, 1983,
cberes Miozin von Moldawien. Auf mehreren Fundstiicken beruhende Rekonstruktion
des Panzers, Carapax in Dorsalansicht (E} und Plastron in Ventralansicht (F); aus
CHKHIKVADZE (1983). Panzerlange ca. 20 cm.
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Tstudo Linnaeus, 1758 (inkl. Agriomemys Khosatzky und Mlynarski, 1966b),
Malacochersus Lindholm, 1929 und Mdotestudo Lindholm, 1929 werden zu den
Testudininae gestellt und teilweise der ,afrikanischen® Gruppe zugeordnet
(CRUMILY 1985, GAFFNEY und MEYLAN 1988). Andere Autoren halten die
phylogenetischen Beziehungen der genannten Genera innerhalb der Testudininae
dagegen firr unklar (MEYLAN und STERRER 2000, TAKAHASHI et al. 2003),
Molekulargenetische Daten deuten allerdings darauf hin, daff diese ausschlieff-
lich auf morphologischen Merkmalen begriindeten Hypothesen falsch sein kdnn-
ten (CACCONE et al. 1999, PALKOVACS et al. 2002, KUYL et al. 2002). So erwie-
sen sich ein Teil der grofwiichsigen Arten aus der Gattung Geochelone sensu fato
(Aldabrachelys = Dipsochelys, Astrochelys) als paraphyletisch hinsichtlich der
madagassischen Zwergformen der Gattung Pyxis (CACCONE et al. 1999,
PALKOVACS et al. 2002).

Die meisten nur fossil bekannten Testudiniden sind wenig bekannt und hin-
sichtlich ihrer phylogenetischen Beziehungen schlecht untersucht. Der ilteste
bekannte Vertreter der Testudinidae gehért zu einex unbeschriebenen Gattung
und stammt aus dem oberen Paliozin der Mongolei (V. B. SUKHANOV pers.
Mitt.). Ab dem Eozin erscheinen Testudiniden hiufig im Fossilbericht von Asien,
Nordamerika und Europa. In Afrika sind sie seit dem oberen Eozin und in
Siidamerika seit dem Miozin bekannt {LAPPARENT DE BROIN 2000b, HOLROYD
und PARHAM 2003). Neben den gemannten Erdteilen kommen rezente
Testudiniden auch auf Madagaskar, Galapagos, den Seychellen und dem Aldabra-
Atoll vor (ERNST und BARBOUR 1989, FRITZ und CHEYLAN 2001). Auf den
Maskarenen wurden Landschildkréten in historischer Zeit durch den Menschen
ausgerottet (ARNOLD 1979).

Aufgrund der oben geschilderten unklaren Verwandtschaftsverhalinisse der
Testudinidae werden die Gattungen im folgenden alphabetisch abgehandelt. Hier
mufl allerdings darauf hingewiesen werden, daf manche Genera nicht
monophyletisch sein diirften. Auch besteht bei weitem kein Konsens hinsicht-
lich der Zahl und des Umfanges der Gattungen. Paliontologen erkennen meist
wesentlich mehr Landschildkedten-Gattungen an als Neontologen.

Die Gattung Cheirogaster Bergounioux, 1955 (Abb. 81 A) ist in Europa und
Kieinasien (Lesbos) vom Eozin bis zum oberen Pliozin bekannt (LAPPARENT

Abb.81: Testudinidae: Cheirogaster sp., Oligoziin von Frankreich. Plastron in Ventral-
ansicht (A); aus BROIN (1977). Cenirochelys richardi (Bergounioux, 1938), oberes Miozin
von Spanien. Plastron in Ventralansiche (B); aus CHKHIKVADZE (2000). Ergilentys bruneti
Broin, 1977, Oligozin von Frankreich. Carapax in Dorsalansicht (C) und Plastron in
Ventralansicht (D); Rekonstruktionen nach Abbildungen in BROIN (1977). Hadrianus
eocenscus (Hummel, 1935), mittleres Bozin von Deutschland. Carapax (mit aberranter
Nearalformel!) in Dorsalansicht (E) und Plastron in Ventralansicht (F); aus HUMMEL
{1935).
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DE BROIN 2001, 2002); auf Gibraltar gibt es pleistozine Funde, die zu dieser
Gattung gehdren konnten (LAPPARENT DE BROIN 2002). Chefrogaster zeichnet
sich durch ein feblendes Nuchalschild und eine betrichtliche Grofe aus. Sie
iibertrifft mit nachweislich 1-1,85 m Panzerlinge (LAPPARENT DE BROIN 2002)
rezente  Riesenschildkréten® teilweise erheblich. Die Neuralformel von
Cheirogaster lautet 4-8-4-6-6-6-6-6. Mit dieser Formel wird ausgedriickt, daf$ das
erste Neurale viereckig, das zweite achteckig, das dritte viereckig und die flinf
darauffolgenden sechseckig sind. Einige Formen bzw. Fundstiicke, die frither als
Vertreter von Chefrogaster betrachtet wurden (BROIN 1977), werden von
CHKHIKVADZE (2000) zur Gattung Centrochelys Gray, 1872 gestellt (Abb. 81 B).
Die Typusart von Centrodhelys ist die rezente subsaharische Spornschildkréte
Téstudo sulcata Miller, 1779, die meist in die Gattung Geochelone Fitzinger, 1835
eingeordnet wird. CHKHIKVADZE (1989, 2000) und LAPPARENT DE BROIN (2000b,
2001) halten Chetrogaster und Centrochelys fiir nahe verwandt. Nach CHKHIKVADZE
(1989, 2000} sind fossile Vertreter von Centrockelys in Europa vom Miozin bis
zum Pliozan, in Afrika seit dem Miozin bis rezent, in Georgien und im Jrak aus
dem oberen Miozin und in der Tiirkei und in Tadschikistan aus dem Pliozin
bekannt, LAPPARENT DE BROIN (2000b) hilt Centrochelys dagegen fiir eine rein
afrikanische Gattung. Centrochelys unterscheidet sich von Chesrogaster durch die
schmaleren Analschilder und eine abweichende Neuraiformel (4-8-4-8-4-6-6-6).
Neue molekulargenetische Befunde lassen es geraten erscheinen, Centrochelys nicht
als eigene Gattung anzuerkennen {PALKOVACS et al. 2002).

Ergilemys Chkhikvadze, 1972 (Abb. 81 C-D} ist eine weitere Riesenschildkroten-
Gattung aus Asien und Europa, die vom Eozin bis zum Miozin lebte. Ergilenys
blieb mit maximalen Panzerlingen um 1 m deutlich keiner als Cheirogaster
(LAPPARENT DE BROIN 2002) und zeichnet sich durch folgende Merkmale aus:
Zweites Suprapygale von einem Abdruck einer epidermalen Schildnaht durch-
zogen, Supracaudalschild auf der Ventralseite geteilt, Neuralformel 4-8-4-8-4-6-
6-6, auf der Xiphiplastral-Oberfliche Rudimente eines zusitzlichen postetioren
epidermalen Schildpaares (,Caudalia®) vorhanden (CHKHIKVADZE 1972, 1989).
CHKHIKVADZE (1989} glaubt, dafl von Ergilemys die meisten neogenen alt-
weltlichen Testudiniden abstammen. LAPPARENT DE BROIN (2002) hilt die west-
europdischen Ergilemys-Funde fiir Vertreter anderer Gattung.

Neben den eben erwiihnten Riesenschildkréten kennt man aus dem mittleren
und oberen Pleistozin einiger Mittelmeer-Inseln (Menorca, Ibiza, Malta) Riesen-
schildkréten-Funde unklarer Gattungszugehérigkeit mit Panzerlingen von 50-
85 cm (LAPPARENT DE BROIN 2002).

Hadrianus Cope, 1872b (Abb. 81 E-F) ist eine im Eozin von Asien, Nordame-
rika und Europa hiufige und weitverbreitete Gattung. Sie wird durch urspriing-
liche Merkmale charakterisiert. Hier ist ein breites Nuchalschild, ein geteiltes
Supracaudale und die Neuralformel (6-6-4-6-6-6-6-6 oder 6-6-6-4-6-6-6-6) zu nen-
nen. Die vorderen sechseckigen Neuralia sind hinten kurzseitig, die hinteren
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sechseckigen Neuralia dagegen vorne kurzseitig (CHKHIKVADZE 1989). Europii-
sche Vertreter von Hadrianus erreichten Panzerlingen bis zu 40 cm, vielleicht
auch dariiber {LAPPARENT DE BROIN 2002). Frither wurde Hadrianus von man-
chen Autoren als Synotiym der rezenten Gattung Manouria Gray, 1852 betrach-
tet (AUFFENBERG 1974, CRUMLY 1985). Andere Autoren betrachten Hadrianus
dagegen als valide (BROIN 1977, CHKHIKVADZE 1989, 1990, TAKAHASHI et al.
2003). Manouria sensu stricto ist i Fossilbernicht nur aus dem oberen Pleistozin
von Japan bekannt. Masnouria unterscheidet sich von Hadrianus durch den Be-
sitz von geteilten Inguinalschildern (TAXAHASHI et al. 2003).

Unter Tstudo sensu lato werden kleine bis hdchstens mittelgrofle Land-
schildkroten mit Panzeslingen von héchstens 40 cm zusammengefafit. Wih-
rend Neontologen zur Gattung Tstudo sensu lato meist eine ganze Reihe nahe-
verwandter Landschildkritenarten aus dem Neogen und Quartir der
Westpaliarktis stellen (vgl. FRITZ & CHEYLAN 2001), unterteilen Paliontclogen
diese Gruppe normalerweise in mehrere Gattungen (LAPPARENT DE BROIN 2001).
I folgenden werden die am haufigsten von Paldontologen anerkannten Genera
aufgelistet, ohne damit eine Wertung iiber ihre Validitit abgeben zu wollen.
Molekulargenetische Befunde (KUYL et al. 2002, U. FRITZ, J. F. PARHAM, M.
WINK pers. Mitt.) lassen jedenfalls eher ein weitgefaltes Gattungskonzept sinn-
voll erscheinen.

CHKHIKVADZE (1988, 1989) stellt einige pliozine Fossilien aus dem europii-
schen Ruflland zu Agrionemys Khosatzky und Miynarski, 1966b, einer Land-
schildkebtengattung, die rezent auf Zentralasien beschrinkt ist. Agrionemys un-
terscheidet sich von Protestudo (siche unten) durch die flachere Panzerform sowie
das durch den Humero-Pectoral-Sulcus durchzogene Entoplastron.

Die Gattung Protestudo Chkhikvadze, 1970c (Abb. 82 A-B) wurde fiir Testudo
bessarabica Riabinin, 1918 (Species typica) aus dem oberen Miozin von
Moldawien und der Ukraine und eine ganze Reihe von asiatischen und euro-
piischen Landschildkrétenarten (Neogen ~ rezent) aufgestellt, darunter auch
die rezente T, hermanni (CHKHIKVADZE 1970c). Spiter wurden auch einige Ar-
ten aus dem Pliozin von Nordamerika und Indien zu Protestudo gestellt
(CHKHIKVADZE 1989). Protestudo ist zweifellos mit Agrionemys und Testudo nahe
verwandt (CHKHIKVADZE 1983, 1989) und wird von manchen Autoren als
Juniorsynonym von Fstudo betrachtet (LAPPARENT DE BROIN 2001, PERALA
2002). Protestudo besitzt wie Ergilemys eine urspriingliche Neuralformel {(4-8-4-
84-6-6-6), allerdings kommen mitunter auch Exemplare mit nur sicben Neuralia
vor (Abb. 82 A). Protestudo unterscheidet sich von Ergilemys durch den kitrze-
ren hinteren Plastrallappen, gerade statt abgerundete Xiphiplastralrinder und
das Fehlen der rudimentiren Caudalschilder auf den Xiphiplastra. Von Fstude
sensu stricto unterscheidet sich Profestude durch das fehlende Hypo-
Xiphiplastralscharnier, Auflerdem ist im Unterschied zu Tstado die
Epiplastrallippe nicht nach hinten ausgezogen und bildet daher keine ,Tasche®.
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Von Agrionemys unterscheidet sich Protestudo durch die volumindsere, stirker
gewdibte Panzerform. Bei Agrionemys wird auflerdem das Entoplastron von
der epidermalen Humero-Pectoral-Naht durchzogen, bei Protestudo dagegen
nicht.

CHKHIKVADZE (2001) stellte kiirzlich fisr einige zuvor als Vertreter von Protestude
betrachtete Formen eine neue Gattung auf (Protagrionemys; Species typica: Testudo
turgaica Riabinin, 1926 aus dem Miozin von Kasachstan). Die in Protagrionensys
zusammengefafiten Arten dhneln stark der rezenten Agrionemys. Protagrionemys
unterscheidet sich von Protestudo durch die weniger vorspringenden Gularschilder
sowie die tlachere Panzerform.

Die Gattung Bstude Linnaeus, 1758 sensu stricto (Species typica: Testudo
graeca Linnaeus, 1758) wird durch den Verlust eines Neurales (also sieben statt
acht Neuralia) und das Vorhandensein eines Hypo-Xiphiplastralscharnieres
sowie einer ,Epiplastraltasche® charakterisiert. Letztere wird durch die in Rich-
tung Panzerinnenraum nach hinten ausgezogenen Epiplastrallippen gebildet.
Die iltesten Vertreter dieser Gruppe sind T. burtschaki Chkhikvadze, 1975 und
T eldarica Khosatzky und Alekperov in Alekperov, 1978 aus dem Obermiozin
von Aserbaidschan und T. marmorant Gaudry, 1862-1867 aus dem Obermiozin
von Pikermi (Griechenland). Testudo marmorum soll der rezenten T. marginata
Schoepff, 1792 nahestehen (GMIRA 1995, LAPPARENT DE BROIN 2001). Eine
Zwergform aus dem Obermiozin der Ukraine ist T. bosporica Riabinin, 1945
mit maximal 12 em Panzerlinge (KHOSATZKY 1953; Abb. 82 C-D). Im Pliozin
wird Zestudo in der Ukraine, Moldawien, Georgien und Ruminien durch T
cernoni Khosatzky, 1948 und 7 kucurganica Khosatzky, 1948 (Abb. 82 E-F) ver-
treten, Aus dem Pleistozin von Aserbaidschan wurde T graeca binagadensis
Khosatzky in Alekperov, 1978 (= Testudo graeca binagadensis) beschrieben, die
bereits eindeutig zum Bstudo graeca ibera-Komplex gehort. Nach LAPPARENT
DE BROIN (2001) entwickelte sich der T g ibera-Komplex zusammen mit T
marginata im dstlichen Mittelmeer-Raum, wihrend der T g. graeca-Komplex
und T7 klernmanni unabhingig davon in Nordafrika entstanden sein sollen.
Molekulargenetische Befunde unterstiitzen dagegen sehr enge Verwandtschafts-
bezichungen von T, keinmanni und T. marginata, die zusammen die Schwester-
gruppe zu T, graeca sensu lato bilden (KUYL et al. 2002, U. FRITZ und M. WINK
pers. Mitt.).

Abb.82: Testudinidae: Protestudo bessarabica (Riabinin, 1918), oberes Miczin von

Osteuropa. Panzer in Dorsal- (A) und Ventralansicht (B); original. Testudo bosporica Riabinin,

1945, oberes Miozin von Osteuropa. Panzer in Dorsal- (C) und Ventralansicht {D); aus

KHOSATZKY (1953). Testudo kucnrganica Khosatzky, 1948, mittleres Pliozin von Osteuropa.

Carapax in Dorsalansicht (E) nach einer Abbildung in KHOSATZKY und REDKOZUBGV

(1989) und (F) Fststdo cernowi Khosatzky, 1948, mittleres Pliociin von Osteuropa. Plastron
von ventral, original.
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Weitere miozine und pliozine Landschildkréten-Arten, die LAPPARENT DE
BROIN {2001} zu Testudo sensu lato stellt (T, promarginata-Grappe, T, antiqua-
Gruppe, T bermanni-Gruppe, T. pyrenaica-Gruppe) werden von CHKHIKVADZE
{1989) als Vertreter von Profestudo betrachtet.

Uberfamilie Trionychoidea Gray, 1825

Nach GAFFNEY und MEYLAN (1988) und MEYLAN und GAFFNEY (1989) werden
it diesem Taxon die rezenten Familien Trionychidae Gray, 1825, Carettochelyidae
Boulenger, 1887, Dermatemydidae Gray, 1870 und Kinosternidae Agassiz, 1857
sowie die nur fossil bekannten Adocidae Cope, 1870 (Kreide von Asien und Nord-
amerika) und Nanhsiungchelyidae Yeh, 1966 (Kreide von Asien und Nordameri-
ka) veremigt. Nach den molelulargenetischen Befinden von SHAFFER et al, (1997)
bilden die Trionychoidea sensu GAFFNEY und MEYLAN (1988) jedoch keine
monophyletische Gruppe, da die Trionychia (= Trionychidae + Carettochelyidae)
von allen anderen rezenten Cryptodiren, also auch dem Dermatemydidae und
Kinosternidae, verwandtschaftlich isoliert erscheinen.

GAFFNEY und MEYLAN (1988) und MEYLAN und GAFFNEY (1989) betrachten
die folgenden Metkmale als wichtige Synapomorphien der Trionychoidea: (1)
Kleine Stapedialarterie; (2) Palatinum ist stark an der Seitenwand der Hirnkapsel
beteiligt; (3) Wirbelkérper des zehnten Thoracalwirbels nicht mit den achten
Costalia verschmolzen; (4) Ilium mit Thelialfortsatz; (5) Maxillare mit zahn-
artigem Zapfen; (6) Besitz eines Musculus caudifibularis,

Die phylogenetischen Bezichungen innerhalb der Trionychoidea werden von
MEYLAN und GAFFNEY (1989) wie folgt eingeschitzt: Adocidae, Nanhsiung-
chelyidae und Trionychia werden zu einem Taxon (Epifamilie) Trionychoidae
zusammengefallt, wihrend Dermatemydidae und Kinosternidae mit verwand-
ten Formen im Taxon Kinosternoidae vereinigt werden. Auferdem werden noch
zwei problematische Gattungen aus Europa zu den Trionychoidea gestellt:
Peltochelys und Sandownia. Peltochelys, von der man nur Panzerfunde aus der eu-
ropiischen Unterkreide kennt, wird von MEYLAN (1988} fiir die Schwestergruppe
der Trionychia gehalten und in eine eigene Familie Peltochelyidae eingeordnet.
Sandownta Meylan et al., 2000 aus der Unterkreide von England ist nur vom
Schidel her bekannt. Dieses Taxon wird als stark abgeleiteter Vertreter der
Trionychoidea aufgefalt, der eine schwache randliche Reduktion der Temporal-
region des Schidels und einen gut entwickelten sekundiren Gaumen besitzt
(MEYLAN et al. 2000).

Neben den Peltochelyiden und Sardowria sind nur die Trionychia aus Europa
bekannt. Trionychia besitzen folgende wichtige gemeinsame abgeleitete Merk-
male (MEYLAN und GAFFNEY 1989): (1) Peripheralia nicht {iber Knochennihte
(Suturen) mit den Pleuralia verbunden (Sutur bei Carettochelyiden noch schwach
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vorhanden); (2} Rippenképfe iiber Suturen mit den Wirbelkérpem fest verbun-
den (bei Adociden sind Rippenkdpfe nur sehr schwach ausgeprigt); (3)
Praemaxillaria miteinander verschmolzen; (4) Radius und Ulna bertihren sich
oberhalb von Handskelett; (5) hachstens drei kKlauenbewehrte Digiti; (6) Coracoid
linger als Scapula und Acromion; (7) Carapax nicht synostotisch iiber Suturen
mit dem Plastron verbunden (aufler bei urspriinglichen Trionychoiden).

Familie Peltochelyidae Seecley, 1880

Diese Familie enthilt nur eine monotypische Gattung, namentlich Peltochelys
duchastelli Dollo, 1884 aus der Unterkreide von Belgien, von der man nur den
Panzer kennt (Abb. 83 A-B). Obwohl Peltochelys noch einige recht urspriingli-
che Merkmale aufweist, besitzt sie mit den Tronychiden und Carettochelyiden
ein gemeinsames Merkmal, das wahrscheinlich als Synapomorphie zu inter-
pretieren ist: Die Zahl der Peripheralia-Paare ist auf 10 verringert, wihrend fast
alle anderen Schildkedten 11 Paare besitzen. Auerdem kommen paarige Ventral-
fortsitze am Proneurale, wie bei Peltochelys, sonst nur noch bei den
Carettochelyidae vor. An urspriinglichen Merkmalen weist Peltochelys eine
Panzerbeschilderung mit einem Intergular- und einem Guiarschildpaar und
einer volistindigen Reihe von Inframarginalia auf, grofle und breite
Plastrallappen sowie eine mit feinen, punktférmigen Gruben skulpturierte
Panzeroberfliche, ganz ihnlich wie bei Adociden (MEYLAN 1988, MEYLAN
und GAFFNEY 1989).

Wenn die phylogenetische Stellung von Pelfochelys von MEYLAN (1988) und
MEYLAN und GAFFNEY (1989) richtig eingeschiitzt wurde, dann stellt diese Schild-
kréte den iltesten Nachweis eines Vertreters der Trionychoidea auflerhalb von
Asien dar. Dies wiirde fiir einen laurasiatischen, und nicht fiir einen asiatischen
Ursprung der Trionychoidea sprechen (HIRAYAMA et al. 2000).

Familie Carettochelyidae Boulenger, 1887

Die Familie wird iiber folgende Synapomorphien charakterisiert (GAFFNEY und
MEYLAN 1988, MEYLAN 1988): (1) Antrum postoticum sehr klein oder fehlend;
(2) Cavum tympani zu einer rundlichen Mulde umgeformt; (3) nur die beiden
inneren Finger mit Klauen bewehrt; (4) achter Halswirbel tiber paarige Artikula-
tionen mit Proneurale verbunden; (5} Quadratum hinten fiir Musculus depressor
mandibulae ausgehéhlt. AuRerdem sitzt bei urspriinglichen Vertretern dieser
Familie das Foramen posterius canalis carotici intemi auf der Knochennaht zwi-
schen Basisphenoid und Pterygoid. Derselbe Merkmalszustand kommt bet den
Paracryptodira, jedoch mit Ausnahme der Protostegidae nicht bei anderen
Eucryptodira vor (DANILOV und AVERIANOY 2003).
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Die iilteste bekannte sichere Carettochelyide ist Kizylkumemys Nessov, 1977
aus der asiatischen Oberkreide (Cenomanium von Karakalpakien). Kizylkumemys
zeichnet sich durch schmale Plastrallappen und einen abgesetzten Kiel auf dem
Carapax aus (NESSOV 1976, 1977). Allerdings konnte bereits Stmaspideretes Young
und Chow, 1953 aus dem Obenura oder der Unterkreide von China eine
Carettochelyide sein, doch ist diese Gattung fiir eine sichere Beurteilung der
Verwandtschaftsverhiltnisse zu schlecht bekannt (BROIN 1977, MEYLAN und
GAFFNEY 1992). Im Eozin besaflen Carettochelyiden eine weite Verbreitung
und waren in Asien mit den Gattungen Anosteira Leidy, 1871, Burmerys
Hutchison et al., 2004 und Chorlakkichelys Broin, 1987, in Exropa mit Allaeochelys
Noulet, 1867 und in Nordamerika mit Anosteira oder Psendanosteira Clark, 1932
vertreten.

Innerhalb der Carettochelyidae werden zwei Unterfamilien unterschieden, die
Anosteirinae Lydekker, 1889 und die Carettochelyinae Boulenger, 1887, Die
Carettochelyinae mit den Gattungen Carettochelys, Allacochelys, Burmemys und
Chorlakkichelys zeichnen sich als Adulti durch eine fehlende Beschilderung bzw.
fehlende Schildnihte auf dem Panzer aus und erreichen eine ansehnliche Panzer-
lange von bis zu 50 cm. Die Anosteirinae { Kizylkumemys, Anosteira, Pseudanosteira)
besitzen dhnlich wie Jungtiere der rezenten Carettochelys insculpta Ramsay, 1886
ein oder mehrere Domen auf dem dorsalen Panzerkiel, die von den (knécher-
nen) Neuralia gebildet werden; auflerdem bleiben bei adulten Exemplaren auf
dem Panzer Schildnihte erhalten. Anosteirinae sind mit einer Panzerlinge von
nur 15-25 cm deutlich kleiner als Carettochelyinen.

Der einzige europdische Vertreter der Carettochelyiden ist die Gattung
Allaeochelys aus dem unteren bis mittleren Eozin von Belgien, Deutschland,
England, Frankreich und Spanien (LAPPARENT DE BROIN 2001). Nach MEYLAN
(1988) ist Allacochelys das Schwestertaxon der einzigen rezenten Gattung dieser
Familie, Carettochelys Ramsay, 1886, die man ab dem Miozin aus dem Raum
Australien-Neuguinea kennt. Kirzlich wurde ein fragmentarisches Exemplar ei-
ner Carettochelyiden aus dem mittleren Miozin von Deutschland bekannt JOYCR
et al. 2004b).

Abb, 83: Peltochelyidae: Peltochelys duchastelli Dollo, 1884, Unterkreide von Bel-
gien. Panzer in Dorsal- (A} und Ventralansicht {(B); aus MEYLAN (1988). Carettochelyidae:
Carettochelys insculpta Ramsay, 1886, rezent, Neuguinea und nérdliches Australien. Schi-
del in Lateral- (C), Dorsal- (D) und Ventralansicht (E). Die QOrbita ist grau dargestellt. Der
Pfeil in (E) weist auf eine spezielle Vertiefung fiir den Pterygoid-Muskel an der posterioren
Wand des Quadratums hin; orginal. Carapax in Dorsalansicht (F); Abbildung (F} aus
WALTHER (1922), andere Original. Afaeochelys sp., unteres Eozin von Frankreich. Plastron
n Ventralansicht (G); aus BROIN (1977).
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Familie Trionychidae Gray, 1825

Die Trionychidae werden durch folgende Synapomorphien begriindet (MEYLAN
1987, GAFFNEY und MEYLAN 1988, MEYLAN und GAFFNEY 1989): (1) Peripheralia
fehlen meist; (2) Pygale und Suprapygalia (= Metaneuralia) fehlen; (3)
Entoplastron V-férmig, artikuliert mit bumerangférmigen Epiplastra; (4) Zen-
trum des letzten Cervicalwirbels artikuliert nicht mit dem Zentrum des anschlie-
fenden Thoracalwirbels; (5) Quadratojugale wird durch das Jugale weit vom
Maxillare abgedriingt; (6) Jugale beriihrt Partetale; (7) Praemaxillare nicht an der
Apertura narium externum beteiligt, da es durch Maxzillare abgedringt wird; (8)
Quadratum nur wenig an dem Trochlearfortsatz des Oticums beteiligt; (9)
Hyoidkérper besteht aus sechs oder acht verknécherten Elementen; (10} breiter
Kontakt zwischen dem Plastron und der Unterseite des Pectinealfortsatzes des
Os pubis; (11} Kiefer mit fleischigen Lippen bedeckt; (12) Musculus
zygomaticomandibularis vorhanden; {13) nur die drei inneren Finger mit Klau-
en bewehrt. Bezeichnend fiir die als ,Weichschildkréten® bekannten Trionychiden
ist ferner der vollige Verlust von Homschildem auf dem hautbedeckten Panzer.

Die dltesten Trionychiden liegen aus der Unterkreide Asiens vor (MEYLAN
und GAFENEY 1992, NESSOV 1995). Spiter konnten sie sich wahrscheinlich auf
alle Erdteile ausbreiten (GAFFNEY 1979k, LAPPARENT DE BROIN 2001). Aus der
Antarktis kennt man allerdings keine Fossilfunde und die Nachweise fiir Siid-
amerika und Australien, wo sie rezent heute ebenso wie in Europa fehlen, sind
spirlich (Pliozin von Venezuela: WOOD und PATTERSON 1973; oberes Kino-
zoikum, vielleicht Miozin von Australien: GAFFNEY 1979d). In Europa kamen
Trionychiden vom Paliozin bis zum Pliozin (KARL 1998), in [talien méglicher-
weise bis zum unteren Pleistozin (DELFINO 2002) vor.

Trionychidae werden in drei Unterfamilien eingeteilt (MEYLAN 1987), die
Cyclanorbinae Hummel, 1929, die Plastomeninae Hay, 1908 und die
Trionychinae Fitzinger, 1826, Die Cyclanorbinae sind ab dem unteren
Miozin von Saudi Arabien, dem Pliozin Afrikas und Indiens bekannt und kom-
men rezent im subsaharischen Afrika, auf dem indischen Subkontinent und in
Birma (Myanmar) vor. SchildkrSten aus dieser Unterfamilie zeichnen sich u. a.

Abb. 84: Trionychidae: Enrycephalochelys fowleri Moody und Walker, 1970, uateres Eozin
von England. Rekonstruktion des Schidels, Dorsal- (A), Ventral- (B) und Lateralansicht
(C); nach Abbildungen in WALKER und MOODY (1985). Orbitae und Nasenéffnung
sind grau dargestellt. , Triomyx® wittatus Pomel, 1847, unteres Fozin von Belgien. Carapax
in Ventralansicht {D); nach einem Foto in BROIN (1977). Fontanellen sind grau darge-
stellt. Axesterys sp., mittleres Eozin der USA. Carapax in Dorsalansicht (E} und Plastron
in Ventralansicht (F); nach GAFENEY (1979b). Fonitanellen sind grau dargestellt. Der Pfeil
in (E) weist auf die Auflengrenze (gestrichelt) der skulpturierten Panzeroberfliche hin,
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durch einen sehr massiven, verkndcherten Panzer, verschmolzene Hyo- und
Hypoplastra sowie durch dicke, bindegewebige Plastralklappen an Hinter-
gliedmaflen und Schwanz aus, die zusammen mit einem beweglichen Plastron
den Verschluff des Panzers ermdglichen. Fiir weitere Merkmale sei hier auf
MEYLAN et al. (1990) verwiesen. Die Plastomeninae kennt man aus der
Oberkreide bis zum Paliozin Nordamerikas, Nach CHKHIKVADZE (1990) ih-
neln auch Funde aus dem Paldogen von Kasachstan Plastomeninen. Das Plastron
ist bei Vertretern dieser Unterfamilie stark verkndchert; die Fontanelle in der
Plastronmitte ist klein oder fehlt ganz (HOLROYD und HUTCHISON 2002,
HUTCHISON und HCLROYD 2003). In der dntten Unterfamilie Trionychinae
werden alle Weichschildkebten zusammengefaft, bei denen die kndchernen
Plastralelemente nur lose miteinander verbunden sind. Weitere Charakteristika
der Trionychinae sind der Arbeit von MEYLAN (1987) zu entnehmen.

In Europa kommen im Fossilbericht nur Trionychinen vor (LAPPARENT DE
BROIN 2001), die zu vier verschiedenen Verwandtschaftsgruppen gehéren. Von
der Gattung Eurpcephalochelys Moody und Walker, 1970 (unteres Eozin von Eng-
land, Abb. 84 A-C) ist nur der Schidel bekannt (MOODY und WALKER 1970,
WALKER und MoODY 1985). Eurycepbalochelys wird von LAPPARENT DE BROIN
(2001) zur , Trionyx™ vittatus-Gruppe gestellt, in der grofiwiichsige Taxa mit mehr
als 70 cm Panzerlinge zusammengefafit werden, die sich durch den Erhalt eines
Praeneurales und paedomorphe Merkmale, wie Scapularfontanellen, auszeich-
nen. Das namensgebende Taxon ,, Trionyx® vittatus Pomel, 1847 (Abb. 84 D) wur-
de aus Frankreich anhand von Panzerfunden beschrieben und stammt wie
Eurycephalochelys aus dem unteren Eozin. Von manchen Autoren wird vermutet,
dafl unter dem Namen Eurycephalochelys der zu , Trionyx™ vittatus gehérige Schi-
del beschrieben wurde. Mitunter werden beide Taxa in die Synonymie von
Palaeotrionyx Schimidt, 1945 gestellt, eine Gattung, die anhand von Panzerfunden
aus dem Paliozin der USA beschrieben wurde (BROIN 1977, LAPPARENT DE
BROIN 2001). CHKHIKVADZE (1999) glaubt allerdings, da die Ahnlichkeit von

Abb. 85: Trionychidae: Tronyx rostratus Arthaber, 1898 = Amyda cartilaginea
(Boddaert, 1770) fide KARL (1998). Carapax in Dorsalansicht (A), oberes Miozin von
Europa; nach ARTHABER (1898). Nicht mastabsgetreues Plastron von A. cartilaginea in
Ventralansicht (B), rezent, Siidostasien; nach SIEBENROCK (1902). Bei (B) werden die
Xiphiplastra nahezu vollig durch die Kallosititen bedeckt. Rafetoides anstriacus (Peters,
1858) = Trionyx messelianus Reinach, 1900, mittleres Eozin von Deutschland und Oster-
reich. Carapax in Dorsalansicht (C); aus HUMMEL (1927). Rafetoides benrici (Owen in Owen
und Bell, 1349), Eozin von England. Plastron in Ventralansicht (D); nach KARL (1998).
Trionyx stiriacus Peters, 1855 = Trionyx: triunguts (Forsskil, 1775) fide KARL (1999). Carapax
in Domalansicht (E), unteres Miozin von Franlyeich; nach einem Foto in BROIN {1988).
Nicht mafistabsgetreues Plastron von T, triunguis in Ventralansicht (F), rezent, Afrika; nach
SIEBENROCK (1902). Fontanellen sind bei allen Plastralabbildungen grau dargestellt.
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Eurycephalochelys und Palacotrionyx nur konvergent ist und ordnet Eurycephalochelys
mit der rezenten Gattung Rafetus Gray, 1864 und einigen fossilen Genera aus der
asiatischen Kreide in die Tribus Rafetini Chkhikvadze, 1999 ein. Die Rafetini
sensu CHKHIKVADZE {1999) werden unter anderem durch Suprascapularfonta-
nellen und bei mesozoischen und paliogenen Formen auch durch ein Pracneurale
charakterisiert. Zur Gattung Rafefus stellt CHKHIKVADZE (1999) neben den bei-
den rezenten Arten aus dem Nahen Osten bzw. Ost- und Sitdostasien (ERNST
und BARBOUR 1989) auch zahlreiche Spezies aus dem Paliogen von Asien und
Nordamerika sowie aus dem Miozin von Europa, wobei die eurasiatischen For-
men zur Untergattung Rafetss und die nordamerikanischen zur Untergattung
Axestemys Hay, 1899 gehdren sollen. HUTCHISON und HOLROYD (2003) be-
trachten Palacotrionyx allerdings als Juniorsynonym von Axestentys, die nach
Ansicht dieser Autoren mit Rafetws nicht kongenerisch ist. Axestenrys wurde aus
dem Eozin der USA beschricben (HAY 1899; Abb. 84 E-F) und unterscheidet
sich nach HUTCHISON und HOLROYD (2003) von Rafetus durch das Auftreten
eines Praeneurales,

Trionyx rostratus Arthaber, 1898 (oberes Miozin von Deutschland) gehort zu
einer anderen Verwandtschaftsgruppe (Abb. 85 A-B). KARL (1998) betrachtet dieses
Taxon als Synonym der rezenten sitdostasiatischen Amyda cartilaginea (Boddaert,
1770), die zur Tubus Chitrini Gray, 1870 gehért. Diese Tribus zeichnet sich durch
acht (manchmal sieben) Neuralia, acht Pleuralpaare, fiinf Plastralkallosititen und
langgestreckte anteriore Epiplastral- Fortsitze aus (MEYLAN 1987).

Eine dritte Linue wird durch die Gattung Rafeloides Karl, 1998 vertreten (Abb.
85 C-D), in die zwei Arten aus dem Eozin Europas gestellt werden (Species
typica: Trionyx benrici Owen in Owen und Bell, 1849). Rafetoides gehdrt zur Tribus
Trionychini und hat nur sicben Neuralia, acht Pleuralpaare sowie zwei bis vier
Plastralkallosititen, kurze anteriore Epiplastral-Fortsitze, einen breiten Mittel-
teil des Entoplastrons und kleine Xiphiplastra. Rafetoides bildet das Schwestertaxon
zu einer Gruppe, die die oberkretazische Gattung Aspideretoides Gardner et al.,
1995 (Nordamerika) und die rezenten Gattungen Rafetus (Asien) und Apalone
Rafinesque, 1832 (Nordamerika, ab der Oberkreide) enthilt (KARL 1998).

Die Gattung Trronyx Geoffroy, 1809 reprisentiert die vierte im europdischen
Fossilbericht iiberlieferte Linie (KARL 1998, 1999). Viele Weichschildkréten aus
dem Oligozin bis Pliozin Europas, darunter auch Trionyx stiriacus Peters, 1855
{Miozin von Osterreich), lassen sich morphologisch kaum oder gar nicht von
der rezenten Fionyx triunguis (Forsskal, 1775) unterscheiden und werden des-
halb von KARL (1999) fiir konspezifisch gehalten (Abb. 85 E-F). Trionyx besitzt
sieben (manchmal acht) Neuralia, acht Pleuralpaare sowie kurze anteriore
Epiplastral-Fortsitze und vier Plastralkallosititen (MEYLAN 1987, KARL 1998).
Trionyx triunguis ist der einzige rezente Vertreter dieser Gattung und in Afrika
weitverbreitet; einige Vorkommen sind auch lings der Levantekiiste sowie in der
Sudtiirkei bekannt (ERNST et al. 2000). Im mittleren und oberen Miozin waren
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nach KARL (1999) T. triunguis-dhnliche SchildkrSten auch in Eurasien weitver-
breitet. Die Ausbildung der immergriinen altweltlichen Wilder, die messinische
Salinititskrise tm Endmiozin sowie die glazialen Klimafluktuationen schrink-
ten das Verbreitungsgebiet jedoch immer weiter ein, bis schlieflich auch die
letzten Vorkommen im nérdlichen Mittelmeergebiet erloschen. Die heutigen
Vorkommen von T triunguis witen demnach als Relikte eines ehemals wesent-
lich grofleren Areals zu betrachten.

Danksagung. Der Autor dankt Dr. A. O. AVERIANOV fiir hilfreiche Anmerkun-
gen zum Manuskript dieses Kapitels. Dr. E DE LAPPARENT DE BROIN, Dr. U.
FRITZ und Dr. J. . PARHAM halfen bei der Literaturbeschaffung. Diese Arbeit
wurde durch ein Stipendium des Prasidenten der Russischen Foderation fiir fith-
rende wissenschaftliche Lehranstalten (NSh-1647.2003.4) und ein Stipendium
der Russischen Gesellschaft fiir Grundlagenforschung {04-05-65000-a) ermdg-
licht.
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swDie fossilen Schildkréten Europas®
von IGOR G. DANILOV
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