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Con esta nueva publicación “Biología y 
conservación de las tortugas continenta-
les de Colombia”, que es el quinto volumen 
de la Serie Editorial de Recursos Hidro-
biológicos y Pesqueros Continentales de 
Colombia, el Instituto de Investigación de 
Recursos Biológicos Alexander von Hum-
boldt pretende darle continuidad a línea 
de investigación sobre la biodiversidad 
acuática continental de Colombia, vista 
no solo desde la perspectiva de su cono-
cimiento básico y conservación, sino de 
la importancia que tienen las tortugas en 
el contexto del uso de los recursos hidro-
biológicos y de su papel en la seguridad 
alimentaria e incluso en la economía local 
y regional. No se trata simplemente de un 
esfuerzo sistemático y/o taxonómico des-
criptivo o bioecológico, sino que apunta 
claramente a su conservación y uso sos-
tenible mediante recomendaciones prag-
máticas, basadas en un sustento científico 
riguroso.

Colombia es el séptimo país en el mundo 
en riqueza de tortugas continentales y el 
segundo en Suramérica después de Brasil. 
De las 27 especies reconocidas para el país, 
desafortunadamente 11 de ellas (40%), 
se encuentran en peligro de extinción y 
dentro de estas, cuatro se encuentran in-

cluidas dentro de las más amenazadas de 
Suramérica, dos de ellas endémicas, la 
tortuga de río del Magdalena (Podocnemis 
lewyana) y la carranchina (Mesoclemmys 
dahli). Este grado de amenaza en nuestras 
especies se debe en parte al uso directo del 
recurso, dado principalmente por su apor-
te alimenticio (22 tienen algún uso en el 
país). Sin embargo, esta no es la principal 
razón y hoy en día el aumento demográfico 
y las necesidades de desarrollo económico 
del país, las cuales a veces no se hacen con 
una adecuada planeación y manejo, son las 
causantes del deterioro ambiental y están 
generando una fuerte presión sobre las 
poblaciones de especies silvestres. A esto 
se le suma los impactos a nivel mundial, 
como el calentamiento global, que para 
este grupo en particular tiene un impacto 
notorio. 

La conservación de las especies es un reto 
cada vez mayor, puesto que se tiene que 
realizar de manera integral y para esto es 
necesaria una coordinación entre todos 
los sectores (social, ambiental, económico, 
político). Es imprescindible que el sector 
ambiental cuente con las herramientas 
técnicas adecuadas, un equipo de trabajo 
preparado y consolidado  para la toma de 
decisiones, y que sea este quien dicte las 
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Segunda parte: 

INDIVIDUOS

morfológicos. En este capítulo se presenta 
una tabulación de la información específi-
ca relacionada con la filogenia de los gru-
pos de tortugas colombianas que puede 
servir como punto de partida para nuevos 
estudios, así como una compilación de ca-
racteres morfológicos de tortugas. Final-
mente se exponen cinco recomendaciones 
para brindar una orientación sobre los 
procedimientos útiles en la construcción 
de una matriz de datos de caracteres mor-
fológicos.

Importancia de la morfología
En comparación con el uso de datos mole-
culares, la utilización de caracteres mor-
fológicos para los estudios que intentan 
reconstruir las filogenias ha disminuido 
(Assis 2009). La interpretación de Scot-
land et al. (2003) es que este cambio se 
debe a los problemas inherentes de los 
datos morfológicos, incluyendo el número 
relativamente pequeño de caracteres que 
se pueden identificar sin ambigüedad, la 
delimitación de caracteres homólogos y 
sus estados de caracteres, y las complica-
ciones con la codificación de los datos para 
el análisis. El declive observado en el uso 

En este capítulo se ofrece una revisión 
de la literatura relacionada con el uso de 
caracteres morfológicos en la taxonomía 
y sistemática, con énfasis en la prepara-
ción de una matriz de datos a utilizar en 
la reconstrucción de la filogenia. Aunque 
el uso de datos morfológicos en la sistemá-
tica se ha reducido con respecto a los da-
tos genéticos moleculares, hay numerosas 
razones por las cuales la morfología sigue 
siendo relevante y útil, incluida la posibi-
lidad de relacionar los fósiles con taxones 
existentes, el posible efecto sinérgico de 
la combinación de datos morfológicos y 
moleculares, y la importancia de los datos 
morfológicos para la descripción de espe-
cies. Aunque se han identificado una serie 
de problemas que hacen menos deseable 
el uso de los caracteres morfológicos que 
caracteres moleculares, la mayoría han 
sido refutadas. En particular, el problema 
sobre la disminución del número y tipo de 
caracteres en los estudios morfológicos ha 
sido resuelto por las técnicas desarrolla-
das para incluir los caracteres polimórfi-
cos y continuos, así como las herramientas 
de software para ayudar con la codifica-
ción y compilación de una matriz de datos 

Caracteres morfológicos para 
estudios de taxonomía y sistemática 
de tortugas7.
John L. Carr
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de caracteres morfológicos en la recons-
trucción de filogenias en zoología ha sido 
notorio durante el periodo 1992-2007, con 
el 73% de los estudios de sistemática ani-
mal (excluyendo artrópodos) empleando 
datos moleculares, 19% empleando datos 
morfológicos y el 8% restante emplean-
do una mezcla de ambos tipos de datos 
(Bybee et al. 2010). La misma tendencia es 
evidente en los estudios específicamente 
enfocados en la filogenia de tortugas, aun-
que el número de estudios en morfología 
ha sido relativamente constante desde 
1990. De todas formas, es un porcentaje 
del total en declive, menor al 20% del total 
reciente (Iverson et al. 2007). Además de 
las críticas de los datos morfológicos con 
respecto a la reconstrucción de filogenias, 
su uso también ha sido criticado en des-
cripciones taxonómicas y se ha sugerido 
la implementación de un sistema taxonó-
mico basado en secuencias moleculares 
(Tautz et al. 2003).

Varios autores han respondido a estas crí-
ticas resaltando la importancia de seguir 
empleando la morfología en la sistemática 
(Wiens 2004, Will y Rubinoff 2004, Smith 
y Turner 2005, Assis 2009, Assis y De Car-
valho 2010). Algunos autores han notado 
un efecto sinergístico de combinar datos 
morfológicos y moleculares en análisis de 
filogenia (resumido en Assis 2009), siendo 
algunas de las ventajas asociadas al uso de 
caracteres morfológicos un aumento en la 
resolución, menos homoplastia en la mor-
fología y un aumento en el apoyo de las ra-
mas en la topología. Hay varios ejemplos 
de estudios de filogenia de tortugas que 
combinan análisis de datos morfológicos 
y moleculares (p. e. Shaffer et al. 1997, 
Iverson 1998, Stephens y Wiens 2003). 
De acuerdo a Assis (2009), tanto los datos 
morfológicos como moleculares son infor-
mativos con respecto a la biodiversidad, 

pero la significancia de la morfología como 
algo fundamental para la sistemática y la 
reconstrucción de filogenias, tanto en un 
sentido histórico como conceptual, no es 
suficientemente reconocida en la actuali-
dad (Rieppel y Kearney 2007, Assis 2009).

Además del uso de los datos morfológicos 
en las reconstrucciones de filogenias, su 
uso es esencial para relacionar fósiles a 
taxones existentes (Wiens 2004), así como 
la descripción de taxones al nivel alfa y su 
identificación (Hillis y Wiens 2000). Una 
tendencia reciente llamada taxonomía 
integrativa es el uso de todos los tipos de 
evidencia, incluyendo datos morfológicos, 
moleculares, comportamentales y eco-
lógicos, en el proceso de definir especies 
(Dayrat 2005, Padial et al. 2010). Reco-
mendaciones relacionadas con los mejores 
métodos para la taxonomía de tortugas, 
incluyen igualmente, el uso integrado de 
múltiples fuentes de información (TTWG 
2007). Existen varias especies de anfibios 
y reptiles crípticos que fueron encontra-
dos empleando esta estrategia (p. e. Padial 
y De la Riva 2009). Las descripciones más 
recientes de dos especies nuevas de tortu-
gas en Suramérica se basaron en la mor-
fología únicamente (McCord et al. 2001, 
Bour y Zaher 2005), pero dos especies 
nuevas de Norteamérica reconocidas re-
cientemente con base en estudios de tipo 
revisión, fueron identificadas empleando 
una estrategia integrativa (Ennen et al. 
2010, Murphy et al. 2011).

Análisis de caracteres 
para morfología
Los supuestos, conceptos básicos y proce-
dimientos para realizar un análisis filo-
genético que incluya caracteres morfoló-
gicos, han sido revisados en varios textos 
(p. e. Schuh y Brower 2009, Wiley y Lieber-
man 2011). Además hay dos volúmenes 

basados en simposios, que tratan específi-
camente temas relacionados con el uso de 
caracteres morfológicos en la filogenética 
(Wiens 2000, MacLeod y Forey 2002). El 
supuesto de independencia (o ‘cuasi-inde-
pendencia’) de caracteres y su homología 
son básicos para cualquier análisis (Schuh 
y Brower 2009, Wiley y Lieberman 2011). 
Algunos autores han indicado que los ca-
racteres morfológicos son mucho más pro-
pensos independiente de lo que se dispone 
de datos de secuencias moleculares de un 
solo gen (Hillis y Wiens 2000). Sin embar-
go, un estudio cuidadoso de la morfología 
puede revelar los complejos de caracteres 
que son funcionalmente relacionados en-
tre sí, y por lo tanto no son independientes 
(Emerson y Hastings 1998). Un ejemplo en 
tortugas era la correlación encontrada en-
tre una serie de nueve caracteres de la con-
cha relacionados con el plastrón móvil en 
el género Terrapene (Joyce et al. 2012). A 
pesar de que la homología es un concepto 
complejo y polémico (Assis 2009, Wiley y 
Lieberman 2011), es fundamental ya que 
los estados alternativos de un carácter son 
homólogos entre si, por lo que cada carác-
ter representa una hipótesis simple de que 
es independiente de los demás y represen-
ta una serie de transformación homóloga 
(Rieppel 2007, Rieppel y Kearney 2007, 
Schuh y Brower 2009).

Los análisis de caracteres de la manera 
descrita por Wiens (2001), incluye los 
procesos interrelacionados de definición, 
delimitación, codificación y ordenamiento 
de estados de los caracteres con base en 
las observaciones tanto cualitativas como 
cuantitativas de aspectos del cuerpo del 
animal y la partición de la información en 
descripciones lógicas y coherentes de cada 
carácter, sus formas alternativas (estados) 
y cómo estas formas están relacionadas 
unas a otras, proponiendo de esta forma 

una hipótesis de carácter (Rieppel 2007, 
Rieppel y Kearney 2007). El protocolo 
estándar para el estudio filogenético con-
siste en comenzar examinando caracteres 
(varias hipótesis) propuestos anterior-
mente para el mismo grupo de organismos 
(Schuh y Brower 2009). Es común en estos 
estudios, refinar las definiciones de los ca-
racteres y añadir otros (p. e. Yasukawa et 
al. 2001, Joyce y Bell 2004, Bour y Zaher 
2005). En el caso de tortugas, la tabla 1 
resume los estudios filogenéticos de todas 
las familias de tortugas continentales de 
Colombia. La lista contiene análisis que 
van desde todas las familias de tortugas 
existentes (p. e. Shaffer et al. 1997) hasta 
análisis de un solo género (p. e. Cadena et 
al. 2008) y muchos estudios que combinan 
tanto taxones vivos como fósiles (p. e. Ga-
ffney et al. 2011).

Varios criterios han sido empleados para 
seleccionar caracteres a incluir en un estu-
dio, principalmente en la forma de bases 
para la exclusión (Poe y Wiens 2000). En-
tre estos criterios están los polimorfismos 
dentro de taxones terminales, sea especies 
o taxones superiores, exclusión por datos 
faltantes, rechazo de variables continuas 
o cualitativas y exclusión de caracteres o 
conjuntos de caracteres por sospechar que 
son demasiado homoplásticos (p. e. exclu-
sión de todos los patrones de color). Poe 
y Wiens (2000) discutieron y refutaron 
cada uno de estos criterios. Por ejemplo, 
aunque se ha mostrado que los caracteres 
polimórficos tienden a ser homoplásticos 
(Campbell y Frost 1993), también se ha 
ilustrado que contienen información filo-
genética significativa y que se generan fi-
logenias más precisas cuando se les inclu-
ye en los análisis (p. e. Wiens y Servedio 
1997). Los datos faltantes en una matriz 
de datos normalmente conducen a la ex-
clusión del caracter, o del taxón. Las si-
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de caracteres morfológicos en la recons-
trucción de filogenias en zoología ha sido 
notorio durante el periodo 1992-2007, con 
el 73% de los estudios de sistemática ani-
mal (excluyendo artrópodos) empleando 
datos moleculares, 19% empleando datos 
morfológicos y el 8% restante emplean-
do una mezcla de ambos tipos de datos 
(Bybee et al. 2010). La misma tendencia es 
evidente en los estudios específicamente 
enfocados en la filogenia de tortugas, aun-
que el número de estudios en morfología 
ha sido relativamente constante desde 
1990. De todas formas, es un porcentaje 
del total en declive, menor al 20% del total 
reciente (Iverson et al. 2007). Además de 
las críticas de los datos morfológicos con 
respecto a la reconstrucción de filogenias, 
su uso también ha sido criticado en des-
cripciones taxonómicas y se ha sugerido 
la implementación de un sistema taxonó-
mico basado en secuencias moleculares 
(Tautz et al. 2003).

Varios autores han respondido a estas crí-
ticas resaltando la importancia de seguir 
empleando la morfología en la sistemática 
(Wiens 2004, Will y Rubinoff 2004, Smith 
y Turner 2005, Assis 2009, Assis y De Car-
valho 2010). Algunos autores han notado 
un efecto sinergístico de combinar datos 
morfológicos y moleculares en análisis de 
filogenia (resumido en Assis 2009), siendo 
algunas de las ventajas asociadas al uso de 
caracteres morfológicos un aumento en la 
resolución, menos homoplastia en la mor-
fología y un aumento en el apoyo de las ra-
mas en la topología. Hay varios ejemplos 
de estudios de filogenia de tortugas que 
combinan análisis de datos morfológicos 
y moleculares (p. e. Shaffer et al. 1997, 
Iverson 1998, Stephens y Wiens 2003). 
De acuerdo a Assis (2009), tanto los datos 
morfológicos como moleculares son infor-
mativos con respecto a la biodiversidad, 

pero la significancia de la morfología como 
algo fundamental para la sistemática y la 
reconstrucción de filogenias, tanto en un 
sentido histórico como conceptual, no es 
suficientemente reconocida en la actuali-
dad (Rieppel y Kearney 2007, Assis 2009).

Además del uso de los datos morfológicos 
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resume los estudios filogenéticos de todas 
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seleccionar caracteres a incluir en un estu-
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Tabla 1. Guía de los estudios filogenéticos que incluyen datos morfológicos (M). Otros 
tipos de datos indicados: ML = molecular, AL = alozimas, C = cromosomas, P = proteínas, 
B = comportamiento. 

Grupo de tortugas 
estudiadas Tipo de datos

Número 
caracteres 

morfológicos
Referencias

Todas las tortugas M 136 Joyce (2007)

Todas las tortugas  M, ML 115 Shaffer et al. (1997)

Pleurodira M 175 Gaffney et al. (2006)

Chelidae M 33 Gaffney (1977)

Phrynops M 18 McCord et al. (2001)

Phrynops M 19 Bour y Zaher (2005)

Chelus	 M 7 Cadena et al. (2008)

Podocnemididae	 M 63 Meylan et al. (2009)

Podocnemididae	 M 53 Cadena et al. (2010)

Podocnemididae	 M 74 Gaffney et al. (2011)

Chelydridae M 17 Gaffney (1975)

Kinosternidae M, AL, P 27 Iverson (1991)

Kinosternidae M, AL, ML 27 Iverson (1998)

Testudinoidea M 70 Joyce y Bell (2004)

Emydidae M 25 Gaffney y Meylan (1988)

Emydidae M 239 Stephens y Wiens (2003)

Emydidae M, ML 245 Wiens et al. (2010)

Emydinae M, B, C, ML 30 Burke et al. (1996)

Trachemys M 23 Seidel (2002)

Testudinidae M 60+ Crumly (1985)

Testudinidae M 61 Perälä (2002)

Geoemydidae	 M, C 82 Hirayama (1985)

Geoemydidae M 35 Yasukawa et al. (2001)

Rhinoclemmys M, C, AL 85 Carr (1991)

mulaciones han mostrado que la cantidad 
y calidad de información de los caracteres 
faltantes puede afectar la precisión de los 
resultados, pero la simple falta de datos no 

debe ser una justificación para la exclusión 
de un carácter o de taxón al que le falten 
los datos (Wiens 2003).

Dado el déficit inherente en el número de 
posibles caracteres morfológicos en com-
paración con caracteres genéticos mole-
culares (Hillis y Wiens 2000, Scotland et 
al. 2003), al excluir el menor número de 
caracteres posibles, más pueden ser inclui-
dos en un análisis. El número de caracteres 
es importante para el grado de precisión 
y resolución que se puede obtener en un 
análisis filogenético (p. e. Hillis y Wiens 
2000). Un método común en la compara-
ción de los estudios es la relación del nú-
mero de caracteres a número de taxones. 
En un trabajo sobre los Pelomedusoides, 
Gaffney et al. (2006) encontraron poca re-
solución en los caracteres de la concha en 
comparación con los caracteres del cráneo 
(38 de la concha vs. 122 del cráneo de los 
175 caracteres de la matriz de datos total; 
1,4 vs. 3,1 caracteres/taxón, respectiva-
mente, en las particiones de la matriz ana-
lizada separadamente). Del mismo modo, 
Carr (1991) encontró resolución en alrede-
dor de la mitad de los clados dentro de Rhi-
noclemmys con una matriz de datos más 
pequeña elaborada con los patrones de 
color (1,9 caracteres/taxón), en compara-
ción con una matriz por separado con más 
caracteres que se ha resuelto por completo 
(4,7 caracteres/taxón).

La codificación de caracteres es el proceso 
de delimitar y organizar los datos para el 
análisis con un algoritmo para computa-
dor (Poe y Wiens 2000, Schuh y Brower 
2009). Dos de los criterios mencionados 
anteriormente para la exclusión de los 
caracteres, se relacionan con la codifica-
ción de caracteres polimórficos para el 
análisis. Sin embargo, se han desarrollado 
métodos para la codificación de caracte-
res polimórficos, caracteres que varían en 
forma continua y variables morfométri-
cas o merísticas (Wiens 1999, Zelditch et 
al. 2000, Smith y Gutberlet 2001, Wiens 

2001, Lawing et al. 2008). Actualmente, 
hay metodologías y herramientas dispo-
nibles para ayudar en la recopilación, do-
cumentación y estandarización de datos 
morfológicos. Un ejemplo es el software 
llamado Mesquite (Maddison y Maddison 
2011) que puede utilizarse para compilar 
y editar una matriz de datos para el aná-
lisis filogenético. Con el módulo SILK (Ra-
mírez et al. 2007) se puede documentar 
los estados de caracteres vinculados con 
imágenes digitales. Otra herramienta de 
software es Fast Morphology GFC (Chang 
y Smith 2001), que se utiliza para trans-
formar datos de especímenes a un carácter 
por taxón matriz de datos con codificación 
de frecuencia general (Smith y Gurberlet 
2001), uno de los métodos más utilizados 
para codificar datos continuos o polimór-
ficos para hacer un análisis filogenético.

Caracteres morfológicos 
de tortugas
Como punto de partida para los estudios 
morfológicos la tabla 1 recoge los estudios 
realizados por grupo taxonómico y la ta-
bla 2 contiene una introducción a la lite-
ratura de las características morfológicas 
de tortugas. Los caracteres morfológicos 
de tortugas normalmente caen en uno de 
varios grupos: (1) osteología craneal, (2) 
osteología y escamación de la concha, (3) 
otra osteología pos craneal, (4) anatomía 
de tejidos blandos y (5) anatomía del inte-
gumento y características de patrón de co-
lores. Los caracteres que se han utilizado 
para describir especies y para distinguir-
las de las especies relacionadas también 
puede ser utilizado en el análisis filoge-
nético en el nivel interespecífico y niveles 
más altos.

Los caracteres utilizados más ampliamen-
te y que son comunes en estudios de filo-
genia de las tortugas son las característi-
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cas osteológicas del cráneo y de la concha. 
Las características del cráneo incluyen el 
propio cráneo, la mandíbula y el aparato 
hioideo. También se incluyen las caracte-
rísticas que pueden estar presentes en la 
ramfoteca maxilar o mandibular (epidér-
micos). La revisión más completa de ca-
racteres craneales se encuentra en Gaff-
ney (1972, 1979) y Gaffney et al. (2006). 

Los caracteres de la concha están basados 
en las características tanto osteológicas 
como epidérmicas, principalmente las ar-
ticulaciones entre los huesos (suturas), las 
uniones entre los escudos (costuras) y las 
impresiones de las costuras de los escudos 
en los huesos subyacentes (surcos), visi-
bles en conchas sin escudos y en los fósi-
les. Hay diferencias desafortunadas en la 

Tabla 2. Listado de aspectos morfológicos y anatómicos descritos en la literatura y que 
pueden ser empleados en la filogenia de tortugas.

Grupo morfológico Fuente

Esqueleto

Cráneo
Gaffney (1972, 1979).
Gaffney et al. (2006) – Pleurodira.
Schumacher (1973), Tanner y Avery (1982) – hioideo.

Concha

Boulenger (1889), Pritchard y Trebbau (1984), Dundee 
(1989) – terminología para huesos y escudos.
Waagen (1972), Hirayama (1985) – agujeros óseos o surcos 
relacionados con los ductos de las glándulas de almizcle.
Tinkle (1962) – contacto entre costuras.
Loveridge y Williams (1957), Lovich y Ernst (1989) – formu-
la del plastrón.
Pritchard (1988) – huesos neurales.
Scheyer (2007) – microestructura de huesos.

Esqueleto 
post- craneal

Romer (1956) – esqueleto de las extremidades y formula de 
las falanges. 
Williams (1950) – articulación cervical central 
Zug (1971) – pélvis.

Anatomía 
de tejidos 
blandos

Aspectos 
internos

Parsons (1968) – margen del orificio interno de la nariz.
Smith y James (1958) – bolsas de la cloaca.
Waagen (1972) – glándulas de almizcle.
Winokur (1988) – lengua.
Zug (1966) – pene.

Integumento
Winokur y Legler (1975) – glándulas mentales.
Winokur y Legler (1974) – poros rostrales.
Winokur (1982) – relieve epidérmico (p.e. bárbulas).

Patrón de color

Legler (1990) – Trachemys: caracteres del patrón de la cabeza 
y concha.
Carr (1991) – Rhinoclemmys: caracteres del patrón de la cabe-
za y otros partes del cuerpo.

nomenclatura utilizada para los huesos y 
escudos de la concha por paleontólogos y 
zoólogos, así que es recomendable indicar 
expresamente que se hace referencia a un 
hueso o un escudo. La terminología de la 
concha recomendada por Dundee (1989) 
y utilizada por Rueda-A. et al. (2007) tie-
ne un mínimo de modificaciones de la 
nomenclatura utilizado por los zoólogos 
hace mucho tiempo (Tabla 2). La termino-
logía utilizada a menudo por los paleontó-
logos se encuentra en Zangerl (1969). Las 
referencias a muchos otros caracteres ana-
tómicos se muestran en la tabla 2.

Recomendaciones para estudios 
de filogenia de tortugas
1.	 Construir sobre estudios previos, co-

menzando con caracteres empleados 
previamente con el mismo taxón o 
taxones relacionados (p. e. Schuh y 
Brower 2009). 

2.	 Aportar información explícita sobre 
el análisis de caracteres, es decir, 
cómo los caracteres fueron seleccio-
nados para su inclusión o exclusión, 
cómo fue tratada la variación, y cómo 
los datos fueron codificados para su 
análisis (Poe y Wiens 2000, Wiens 
2001, Schuh y Brower 2009).

3.	 Incluir taxones y caracteres donde 
hay datos faltantes (Wiens 2003, Pre-
vosti y Chemisquy 2010).

4.	 Se pueden combinar tanto caracteres 
cualitativos como cuantitativos en el 
mismo análisis, aun si un carácter es 
polimórfico o continuo (Smith y Gut-
berlet 2001, Wiens 2001).

5.	 Se deben explorar las herramientas 
electrónicas disponibles que ayuden 
a la colaboración, compilación, docu-
mentación y estandarización de ca-
racteres morfológicos para la recons-
trucción de filogenias, p. e., Mesquite 
(Ramírez et al. 2007), Phenex (Balhoff 

et al. 2010) y MorphoBank (O’Leary y 
Kaufman 2010).
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Las características del cráneo incluyen el 
propio cráneo, la mandíbula y el aparato 
hioideo. También se incluyen las caracte-
rísticas que pueden estar presentes en la 
ramfoteca maxilar o mandibular (epidér-
micos). La revisión más completa de ca-
racteres craneales se encuentra en Gaff-
ney (1972, 1979) y Gaffney et al. (2006). 

Los caracteres de la concha están basados 
en las características tanto osteológicas 
como epidérmicas, principalmente las ar-
ticulaciones entre los huesos (suturas), las 
uniones entre los escudos (costuras) y las 
impresiones de las costuras de los escudos 
en los huesos subyacentes (surcos), visi-
bles en conchas sin escudos y en los fósi-
les. Hay diferencias desafortunadas en la 

Tabla 2. Listado de aspectos morfológicos y anatómicos descritos en la literatura y que 
pueden ser empleados en la filogenia de tortugas.

Grupo morfológico Fuente

Esqueleto

Cráneo
Gaffney (1972, 1979).
Gaffney et al. (2006) – Pleurodira.
Schumacher (1973), Tanner y Avery (1982) – hioideo.

Concha

Boulenger (1889), Pritchard y Trebbau (1984), Dundee 
(1989) – terminología para huesos y escudos.
Waagen (1972), Hirayama (1985) – agujeros óseos o surcos 
relacionados con los ductos de las glándulas de almizcle.
Tinkle (1962) – contacto entre costuras.
Loveridge y Williams (1957), Lovich y Ernst (1989) – formu-
la del plastrón.
Pritchard (1988) – huesos neurales.
Scheyer (2007) – microestructura de huesos.

Esqueleto 
post- craneal

Romer (1956) – esqueleto de las extremidades y formula de 
las falanges. 
Williams (1950) – articulación cervical central 
Zug (1971) – pélvis.

Anatomía 
de tejidos 
blandos

Aspectos 
internos

Parsons (1968) – margen del orificio interno de la nariz.
Smith y James (1958) – bolsas de la cloaca.
Waagen (1972) – glándulas de almizcle.
Winokur (1988) – lengua.
Zug (1966) – pene.

Integumento
Winokur y Legler (1975) – glándulas mentales.
Winokur y Legler (1974) – poros rostrales.
Winokur (1982) – relieve epidérmico (p.e. bárbulas).

Patrón de color

Legler (1990) – Trachemys: caracteres del patrón de la cabeza 
y concha.
Carr (1991) – Rhinoclemmys: caracteres del patrón de la cabe-
za y otros partes del cuerpo.

nomenclatura utilizada para los huesos y 
escudos de la concha por paleontólogos y 
zoólogos, así que es recomendable indicar 
expresamente que se hace referencia a un 
hueso o un escudo. La terminología de la 
concha recomendada por Dundee (1989) 
y utilizada por Rueda-A. et al. (2007) tie-
ne un mínimo de modificaciones de la 
nomenclatura utilizado por los zoólogos 
hace mucho tiempo (Tabla 2). La termino-
logía utilizada a menudo por los paleontó-
logos se encuentra en Zangerl (1969). Las 
referencias a muchos otros caracteres ana-
tómicos se muestran en la tabla 2.

Recomendaciones para estudios 
de filogenia de tortugas
1.	 Construir sobre estudios previos, co-

menzando con caracteres empleados 
previamente con el mismo taxón o 
taxones relacionados (p. e. Schuh y 
Brower 2009). 

2.	 Aportar información explícita sobre 
el análisis de caracteres, es decir, 
cómo los caracteres fueron seleccio-
nados para su inclusión o exclusión, 
cómo fue tratada la variación, y cómo 
los datos fueron codificados para su 
análisis (Poe y Wiens 2000, Wiens 
2001, Schuh y Brower 2009).

3.	 Incluir taxones y caracteres donde 
hay datos faltantes (Wiens 2003, Pre-
vosti y Chemisquy 2010).

4.	 Se pueden combinar tanto caracteres 
cualitativos como cuantitativos en el 
mismo análisis, aun si un carácter es 
polimórfico o continuo (Smith y Gut-
berlet 2001, Wiens 2001).

5.	 Se deben explorar las herramientas 
electrónicas disponibles que ayuden 
a la colaboración, compilación, docu-
mentación y estandarización de ca-
racteres morfológicos para la recons-
trucción de filogenias, p. e., Mesquite 
(Ramírez et al. 2007), Phenex (Balhoff 

et al. 2010) y MorphoBank (O’Leary y 
Kaufman 2010).

Bibliografía
•	 Assis, L. 2009. Coherence, corresponden-

ce, and the renaissance of morphology in 
phylogenetic systematics. Cladistics 25: 
528-544.

•	 Assis, L. C. S. y M. R. De Carvalho 2010. 
Key innovations: Further remarks on the 
importance of morphology in elucidating 
systematic relationships and adaptive ra-
diations. Evolutionary Biology 37: 247-254.

•	 Balhoff, J. P. W. M. Dahdul, C. R. Kothari, 
H. Lapp, J. G. Lundberg, P. Mabee, P. E. Mi-
dford, M. Westerfield y T. J. Vision. 2010. 
Phenex: Ontological annotation of pheno-
typic diversity. PLoS One 5 (5): e10500.

•	 Boulenger, G. A. 1889. Catalogue of the 
chelonians, rhynchocephalians, and croco-
diles in the British Museum (Natural His-
tory). British Museum Trustees, London, 
UK. 311 pp.

•	 Bour, R. y H. Zaher. 2005. A new species of 
Mesoclemmys, from the open formations of 
northeastern Brazil (Chelonii, Chelidae). 
Papéis Avulsos de Zoologia 45: 295-311.

•	 Burke, R. L., T. E. Leuteritz y A. J. Wolf. 
1996. Phylogenetic relationships of emydi-
ne turtles. Herpetologica 52: 572-584.

•	 Bybee, S. M., J. M. Zaspel, K. A. Beucke, 
C. H. Scott, B. W. Smith y M. A. Branham. 
2010. Are molecular data supplanting mor-
phological data in modern phylogenetic 
studies?. Systematic Entomology 35: 2-5.

•	 Cadena, E., C. Jaramillo y M. E. Paramo. 
2008. New material of Chelus colombiana 
(Testudines: Pleurodira) from the lower 
Miocene of Colombia. Journal of Vertebrate 
Paleontology 28: 1206-1212.

•	 Cadena, E. A. J. I. Bloch y C. A. Jaramillo. 
2010. New podocnemidid turtle (Testudi-
nes: Pleurodira) from the middle-upper 
Paleocene of South America. Journal of Ver-
tebrate Paleontology 30: 367-382.

•	 Campbell, J. A. y D. R. Frost. 1993. Anguid 
lizards of the genus Abronia: Revisionary 
notes, descriptions of four new species, 
a phylogenetic analysis, and key. Bulletin 



BIOLOGÍA Y CONSERVACIÓN DE LAS TORTUGAS CONTINENTALES DE COLOMBIA

110 111

CARACTERES MORFOLÓGICOS

M. Morales-B.

of the American Museum of Natural History 
216: 1-121.

•	 Carr, J. L. 1991. Phylogenetic analysis of 
the neotropical turtle genus Rhinoclem-
mys Fitzinger (Testudines: Emydidae). Te-
sis Doctoral, Southern Illinois University, 
Carbondale, Illinois. 290 pp.

•	 Chang, V. y E. N. Smith. 2001. Fast Mor-
phologyGFC Version 1.0. http://www3.uta.
edu/faculty/ensmith

•	 Crumly, C. R. 1985. A hypothesis for the 
relationships of land tortoise genera (fa-
mily Testudinidae). Studia Geologica Sal-
manticensia, Volumen Especial, Studia Pa-
laeocheloniologica 1: 115-124.

•	 Dayrat, B. 2005. Towards integrative taxo-
nomy. Biological Journal of the Linnean So-
ciety 85: 407-415.

•	 Dundee, H. A. 1989. Inconsistencies, in-
accuracies, and inadequacies in herpetolo-
gical methodology and terminology, with 
suggestions for conformity. Herpetological 
Review 20: 62-65.

•	 Emerson, S. B. y P. A. Hastings. 1998. Mor-
phological correlations in evolution: Con-
sequences for phylogenetic analysis. Quar-
terly Review of Biology 73: 141-162.

•	 Ennen, J. R., J. E. Lovich, B. R. Kreiser, W. 
Selman y C. P. Qualls. 2010. Genetic and 
morphological variation between popula-
tions of the Pascagoula map turtle (Grap-
temys gibbonsi) in the Pearl and Pascagoula 
rivers with description of a new species. 
Chelonian Conservation and Biology 9: 98-
113.

•	 Gaffney, E. S. 1972. An illustrated glossary 
of turtle skull nomenclature. American Mu-
seum Novitates 2486: 1-33.

•	 Gaffney, E. S. 1975. Phylogeny of the chely-
drid turtles: A study of shared derived cha-
racters in the skull. Fieldiana Geology 33: 
157-178.

•	 Gaffney, E. S. 1977. The side-necked turtle 
family Chelidae: A theory of relationships 
using shared derived characters. American 
Museum Novitates 2620: 1-28.

•	 Gaffney, E. S. 1979. Comparative cranial 
morphology of recent and fossil turtles. 
Bulletin of the American Museum of Natural 
History 164: 65-376.

•	 Gaffney, E. S. y P. A. Meylan 1988. A phylo-
geny of turtles. Pp. 157-219. En: Benton, M. 
J. (Ed.). The phylogeny and classification of 
the tetrapods. Volume 1: Amphibians, rep-
tiles, birds. Clarendon Press, Oxford.

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

•	 Gaffney, E. S., H. Tong y P. A. Meylan. 2006. 
Evolution of the side-necked turtles: The 
families Bothremydidae, Euraxemydidae, 
and Araripemydidae. Bulletin of the Ameri-
can Museum of Natural History 300: 1-698.

•	 Hillis, D. M. y J. J. Wiens. 2000. Molecules 
versus morphology in systematics: Con-
flicts, artifacts, and misconceptions. Pp. 
1-19. En: Wiens, J. J. (Ed.). Phylogenetic 
analysis of morphological data. Smithso-
nian Institution Press, Washington, D. C.

•	 Hirayama, R. 1985. Cladistic analysis of 
batagurine turtles (Batagurinae: Emydi-
dae: Testudinoidea); a preliminary result. 
Studia Geologica Salmanticensia, Volumen 
Especial, Studia Palaeocheloniologica 1: 141-
157.

•	 Iverson, J. B. 1991. Phylogenetic hypothe-
ses for the evolution of modern kinoster-
nine turtles. Herpetological Monographs 5: 
1-27.

•	 Iverson, J. B. 1998. Molecules, morpholo-
gy, and mud turtle phylogenetics (Family 
Kinosternidae). Chelonian Conservation and 
Biology 3: 113-117.

•	 Iverson, J. B., R. M. Brown, T. S. Akre, T. 
J. Near, M. Le, R. C. Thomson y D. E. Star-
key. 2007. In search of the tree of life for 
turtles. Chelonian Research Monographs 4: 
85-106. 

•	 Joyce, W. G. 2007. Phylogenetic relations-
hips of Mesozoic turtles. Bulletin of the Pea-
body Museum of Natural History 48: 3-102.

•	 Joyce, W. G. y C. J. Bell. 2004. A review 
of the comparative morphology of extant 
testudinoid turtles (Reptilia: Testudines). 
Asiatic Herpetological Research 10: 53-109.

•	 Joyce, W. G., A. Petričević, T. R. Lyson y N. 
J. Czaplewski. 2012. A new box turtle from 

the Miocene/Pliocene boundary (Latest 
Hemphillian) of Oklahoma and a refined 
chronology of box turtle diversification. 
Journal of Paleontology 86: 177-190.

•	 Lawing, A. M., J. M. Meik y W. E. Schar-
gel. 2008. Coding meristic characters for 
phylogenetic analysis: A comparison of 
step-matrix gap-weighting and generali-
zed frequency coding. Systematic Biology 
57: 167-173.

•	 Legler, J. M. 1990. The genus Pseudemys 
in Mesoamerica: Taxonomy, distribution, 
and origins. Pp. 82-105. En: Gibbons, J. W. 
(Ed.). Life history and ecology of the sli-
der turtle. Smithsonian Institution Press, 
Washington, D. C.

•	 Loveridge, A. y E. E. Williams. 1957. Revi-
sion of the African tortoises and turtles of 
the suborder Cryptodira. Bulletin of the Mu-
seum of Comparative Zoology 115: 163-557.

•	 Lovich, J. E. y C. H. Ernst. 1989. Variation 
in the plastral formulae of selected turtles 
with comments on taxonomic utility. Co-
peia 1989: 304-318.

•	 MacLeod, N. y P. L. Forey. 2002. Morpholo-
gy, Shape and phylogeny. Taylor and Fran-
cis, London, UK. 318 pp.

•	 Maddison, W. P. y D. R. Maddison. 2011. 
Mesquite: A modular system for evolutio-
nary analysis. Version 2.75. http://mesqui-
teproject.org

•	 McCord, W. P., M. Joseph-Ouni y W. W. 
Lamar. 2001. A taxonomic reevaluation of 
Phrynops (Testudines: Chelidae) with the 
description of two new genera and a new 
species of Batrachemys. Revista de Biología 
Tropical 49: 715-764.

•	 Meylan, P. A., E. S. Gaffney y D. De Almeida 
Campos. 2009. Caninemys, a new side-nec-
ked turtle (Pelomedusoides: Podocnemidi-
dae) from the Miocene of Brazil. American 
Museum Novitates 3639: 1-26.

•	 Murphy, R. W., K. H. Berry, T. Edwards, 
A. E. Leviton, A. Lathrop y J. D. Riedle. 
2011. The dazed and confused identity 
of Agassiz’s land tortoise, Gopherus agas-
sizii (Testudines, Testudinidae) with the 
description of a new species, and its con-
sequences for conservation. ZooKeys 113: 
39-71.

•	 O’Leary, M. A. y S. Kaufman. 2011. Mor-
phoBank: Phylophenomics in the “cloud”. 
Cladistics 27: 529-537.

•	 Padial, J. M. y I. De la Riva. 2009. Integra-
tive taxonomy reveals cryptic Amazonian 
species of Pristimantis (Anura: Straboman-
tidae). Zoological Journal of the Linnean So-
ciety 155: 97-122.

•	 Padial, J. M., A. Miralles, I. De la Riva y 
M. Vences. 2010. The integrative future of 
taxonomy. Frontiers in Zoology 7: 1-14.

•	 Parsons, T. S. 1968. Variation in the choa-
nal structure of recent turtles. Canadian 
Journal of Zoology 46: 1235-1263.

•	 Perälä, J. 2002. The genus Testudo (Testu-
dines: Testudinidae): Phylogenetic inferen-
ces. Chelonii 3: 32-39.

•	 Poe, S. y J. J. Wiens. 2000. Character se-
lection and the methodology of morpholo-
gical phylogenetics. Pp. 20-36. En: Wiens, 
J. J. (Ed.). Phylogenetic analysis of mor-
phological data. Smithsonian Institution 
Press, Washington, D. C.

•	 Prevosti, F. J. y M. A. Chemisquy. 2010. The 
impact of missing data on real morpholo-
gical phylogenies: Influence of the number 
and distribution of missing entries. Cladis-
tics 26: 326-339.

•	 Pritchard, P. C. H. 1988. A survey of neu-
ral bone variation among recent chelonian 
species, with functional interpretations. 
Acta Zoologica Cracoviensia 31: 625-686.

•	 Pritchard, P. C. H. y P. Trebbau. 1984. Turt-
les of Venezuela. Contributions to Herpe-
tology No. 2. Society for the Study of Am-
phibians and Reptiles, Oxford, Ohio. 414 
pp.

•	 Ramírez, M. J., J. A. Coddington, W. P. 
Maddison, P. E. Midford, L. Prendini, 
J. Miller, C. E. Griswold, G. Hormiga, P. 
Sierwald y N. Scharff. 2007. Linking of di-
gital images to phylogenetic data matrices 
using a morphological ontology. Systematic 
Biology 56: 283-294.

•	 Rieppel, O. 2007. The performance of mor-
phological characters in broad-scale phylo-
genetic analyses. Biological Journal of the 
Linnean Society 92: 297-308.

•	 Rieppel, O. y M. Kearney. 2007. The pover-
ty of taxonomic characters. Biology and Phi-
losophy 22: 95-113.



BIOLOGÍA Y CONSERVACIÓN DE LAS TORTUGAS CONTINENTALES DE COLOMBIA

110 111

CARACTERES MORFOLÓGICOS

M. Morales-B.

of the American Museum of Natural History 
216: 1-121.

•	 Carr, J. L. 1991. Phylogenetic analysis of 
the neotropical turtle genus Rhinoclem-
mys Fitzinger (Testudines: Emydidae). Te-
sis Doctoral, Southern Illinois University, 
Carbondale, Illinois. 290 pp.

•	 Chang, V. y E. N. Smith. 2001. Fast Mor-
phologyGFC Version 1.0. http://www3.uta.
edu/faculty/ensmith

•	 Crumly, C. R. 1985. A hypothesis for the 
relationships of land tortoise genera (fa-
mily Testudinidae). Studia Geologica Sal-
manticensia, Volumen Especial, Studia Pa-
laeocheloniologica 1: 115-124.

•	 Dayrat, B. 2005. Towards integrative taxo-
nomy. Biological Journal of the Linnean So-
ciety 85: 407-415.

•	 Dundee, H. A. 1989. Inconsistencies, in-
accuracies, and inadequacies in herpetolo-
gical methodology and terminology, with 
suggestions for conformity. Herpetological 
Review 20: 62-65.

•	 Emerson, S. B. y P. A. Hastings. 1998. Mor-
phological correlations in evolution: Con-
sequences for phylogenetic analysis. Quar-
terly Review of Biology 73: 141-162.

•	 Ennen, J. R., J. E. Lovich, B. R. Kreiser, W. 
Selman y C. P. Qualls. 2010. Genetic and 
morphological variation between popula-
tions of the Pascagoula map turtle (Grap-
temys gibbonsi) in the Pearl and Pascagoula 
rivers with description of a new species. 
Chelonian Conservation and Biology 9: 98-
113.

•	 Gaffney, E. S. 1972. An illustrated glossary 
of turtle skull nomenclature. American Mu-
seum Novitates 2486: 1-33.

•	 Gaffney, E. S. 1975. Phylogeny of the chely-
drid turtles: A study of shared derived cha-
racters in the skull. Fieldiana Geology 33: 
157-178.

•	 Gaffney, E. S. 1977. The side-necked turtle 
family Chelidae: A theory of relationships 
using shared derived characters. American 
Museum Novitates 2620: 1-28.

•	 Gaffney, E. S. 1979. Comparative cranial 
morphology of recent and fossil turtles. 
Bulletin of the American Museum of Natural 
History 164: 65-376.

•	 Gaffney, E. S. y P. A. Meylan 1988. A phylo-
geny of turtles. Pp. 157-219. En: Benton, M. 
J. (Ed.). The phylogeny and classification of 
the tetrapods. Volume 1: Amphibians, rep-
tiles, birds. Clarendon Press, Oxford.

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

•	 Gaffney, E. S., H. Tong y P. A. Meylan. 2006. 
Evolution of the side-necked turtles: The 
families Bothremydidae, Euraxemydidae, 
and Araripemydidae. Bulletin of the Ameri-
can Museum of Natural History 300: 1-698.

•	 Hillis, D. M. y J. J. Wiens. 2000. Molecules 
versus morphology in systematics: Con-
flicts, artifacts, and misconceptions. Pp. 
1-19. En: Wiens, J. J. (Ed.). Phylogenetic 
analysis of morphological data. Smithso-
nian Institution Press, Washington, D. C.

•	 Hirayama, R. 1985. Cladistic analysis of 
batagurine turtles (Batagurinae: Emydi-
dae: Testudinoidea); a preliminary result. 
Studia Geologica Salmanticensia, Volumen 
Especial, Studia Palaeocheloniologica 1: 141-
157.

•	 Iverson, J. B. 1991. Phylogenetic hypothe-
ses for the evolution of modern kinoster-
nine turtles. Herpetological Monographs 5: 
1-27.

•	 Iverson, J. B. 1998. Molecules, morpholo-
gy, and mud turtle phylogenetics (Family 
Kinosternidae). Chelonian Conservation and 
Biology 3: 113-117.

•	 Iverson, J. B., R. M. Brown, T. S. Akre, T. 
J. Near, M. Le, R. C. Thomson y D. E. Star-
key. 2007. In search of the tree of life for 
turtles. Chelonian Research Monographs 4: 
85-106. 

•	 Joyce, W. G. 2007. Phylogenetic relations-
hips of Mesozoic turtles. Bulletin of the Pea-
body Museum of Natural History 48: 3-102.

•	 Joyce, W. G. y C. J. Bell. 2004. A review 
of the comparative morphology of extant 
testudinoid turtles (Reptilia: Testudines). 
Asiatic Herpetological Research 10: 53-109.

•	 Joyce, W. G., A. Petričević, T. R. Lyson y N. 
J. Czaplewski. 2012. A new box turtle from 

the Miocene/Pliocene boundary (Latest 
Hemphillian) of Oklahoma and a refined 
chronology of box turtle diversification. 
Journal of Paleontology 86: 177-190.

•	 Lawing, A. M., J. M. Meik y W. E. Schar-
gel. 2008. Coding meristic characters for 
phylogenetic analysis: A comparison of 
step-matrix gap-weighting and generali-
zed frequency coding. Systematic Biology 
57: 167-173.

•	 Legler, J. M. 1990. The genus Pseudemys 
in Mesoamerica: Taxonomy, distribution, 
and origins. Pp. 82-105. En: Gibbons, J. W. 
(Ed.). Life history and ecology of the sli-
der turtle. Smithsonian Institution Press, 
Washington, D. C.

•	 Loveridge, A. y E. E. Williams. 1957. Revi-
sion of the African tortoises and turtles of 
the suborder Cryptodira. Bulletin of the Mu-
seum of Comparative Zoology 115: 163-557.

•	 Lovich, J. E. y C. H. Ernst. 1989. Variation 
in the plastral formulae of selected turtles 
with comments on taxonomic utility. Co-
peia 1989: 304-318.

•	 MacLeod, N. y P. L. Forey. 2002. Morpholo-
gy, Shape and phylogeny. Taylor and Fran-
cis, London, UK. 318 pp.

•	 Maddison, W. P. y D. R. Maddison. 2011. 
Mesquite: A modular system for evolutio-
nary analysis. Version 2.75. http://mesqui-
teproject.org

•	 McCord, W. P., M. Joseph-Ouni y W. W. 
Lamar. 2001. A taxonomic reevaluation of 
Phrynops (Testudines: Chelidae) with the 
description of two new genera and a new 
species of Batrachemys. Revista de Biología 
Tropical 49: 715-764.

•	 Meylan, P. A., E. S. Gaffney y D. De Almeida 
Campos. 2009. Caninemys, a new side-nec-
ked turtle (Pelomedusoides: Podocnemidi-
dae) from the Miocene of Brazil. American 
Museum Novitates 3639: 1-26.

•	 Murphy, R. W., K. H. Berry, T. Edwards, 
A. E. Leviton, A. Lathrop y J. D. Riedle. 
2011. The dazed and confused identity 
of Agassiz’s land tortoise, Gopherus agas-
sizii (Testudines, Testudinidae) with the 
description of a new species, and its con-
sequences for conservation. ZooKeys 113: 
39-71.

•	 O’Leary, M. A. y S. Kaufman. 2011. Mor-
phoBank: Phylophenomics in the “cloud”. 
Cladistics 27: 529-537.

•	 Padial, J. M. y I. De la Riva. 2009. Integra-
tive taxonomy reveals cryptic Amazonian 
species of Pristimantis (Anura: Straboman-
tidae). Zoological Journal of the Linnean So-
ciety 155: 97-122.

•	 Padial, J. M., A. Miralles, I. De la Riva y 
M. Vences. 2010. The integrative future of 
taxonomy. Frontiers in Zoology 7: 1-14.

•	 Parsons, T. S. 1968. Variation in the choa-
nal structure of recent turtles. Canadian 
Journal of Zoology 46: 1235-1263.

•	 Perälä, J. 2002. The genus Testudo (Testu-
dines: Testudinidae): Phylogenetic inferen-
ces. Chelonii 3: 32-39.

•	 Poe, S. y J. J. Wiens. 2000. Character se-
lection and the methodology of morpholo-
gical phylogenetics. Pp. 20-36. En: Wiens, 
J. J. (Ed.). Phylogenetic analysis of mor-
phological data. Smithsonian Institution 
Press, Washington, D. C.

•	 Prevosti, F. J. y M. A. Chemisquy. 2010. The 
impact of missing data on real morpholo-
gical phylogenies: Influence of the number 
and distribution of missing entries. Cladis-
tics 26: 326-339.

•	 Pritchard, P. C. H. 1988. A survey of neu-
ral bone variation among recent chelonian 
species, with functional interpretations. 
Acta Zoologica Cracoviensia 31: 625-686.

•	 Pritchard, P. C. H. y P. Trebbau. 1984. Turt-
les of Venezuela. Contributions to Herpe-
tology No. 2. Society for the Study of Am-
phibians and Reptiles, Oxford, Ohio. 414 
pp.

•	 Ramírez, M. J., J. A. Coddington, W. P. 
Maddison, P. E. Midford, L. Prendini, 
J. Miller, C. E. Griswold, G. Hormiga, P. 
Sierwald y N. Scharff. 2007. Linking of di-
gital images to phylogenetic data matrices 
using a morphological ontology. Systematic 
Biology 56: 283-294.

•	 Rieppel, O. 2007. The performance of mor-
phological characters in broad-scale phylo-
genetic analyses. Biological Journal of the 
Linnean Society 92: 297-308.

•	 Rieppel, O. y M. Kearney. 2007. The pover-
ty of taxonomic characters. Biology and Phi-
losophy 22: 95-113.



BIOLOGÍA Y CONSERVACIÓN DE LAS TORTUGAS CONTINENTALES DE COLOMBIA

112 113

CARACTERES MORFOLÓGICOS

M. Morales-B.

•	 Romer, A. S. 1956. Osteology of the repti-
les. University of Chicago Press, Chicago, 
Illinois. 772 pp.

•	 Rueda-A., J. V., J. L. Carr, R. A. Mitter-
meier, J. V. Rodríguez-M., R. B. Mast, R. 
C. Vogt, A. G. J. Rhodin, J. De La Ossa-V., 
J. N. Rueda y C. G. Mittermeier. 2007. Las 
tortugas y los cocodrilianos de los países 
andinos del trópico. Serie de guías tropica-
les de campo Nº 6. Conservación Interna-
cional. Bogotá. 538 pp.

•	 Scheyer, T. M. 2007. Comparative bone 
histology of the turtle shell (carapace and 
plastron): Implications for turtle syste-
matics, functional morphology and turt-
le origins. Tesis Doctoral, Rheinischen 
Friedrich-Wilhelms-Universität zu Bonn, 
Bonn, Germany. 343 pp.

•	 Schuh, R. T. y A. V. Z. Brower. 2009. Bio-
logical systematics: Principles and applica-
tions, 2nd ed. Comstock Publishing Asso-
ciates, Ithaca, New York. 311 pp.

•	 Schumacher, G. H. 1973. The head muscles 
and hyolaryngeal skeleton of turtles and 
crocodilians. Pp. 101-200. En: Gans C. y T. 
S. Parsons (Eds.). Biology of the Reptilia. 
Volume 4. Morphology D. Academic Press, 
London, UK.

•	 Scotland, R. W., R. G. Olmstead y J. R. Ben-
nett. 2003. Phylogeny reconstruction: The 
role of morphology. Systematic Biology 52: 
539-548.

•	 Seidel, M. E. 2002. Taxonomic observa-
tions on extant species and subspecies of 
slider turtles, genus Trachemys. Journal of 
Herpetology 36: 285-292.

•	 Shaffer, H. B., P. Meylan y M. L. McKnight. 
1997. Tests of turtle phylogeny: Molecular, 
morphological, and paleontological ap-
proaches. Systematic Biology 46: 235-268.

•	 Smith, E. N. y R. L. Gutberlet Jr. 2001. Ge-
neralized frequency coding: A method of 
preparing polymorphic multistate charac-
ters for phylogenetic analysis. Systematic 
Biology 50: 156-169.

•	 Smith, H. M. y L. F. James. 1958. The taxo-
nomic significance of cloacal bursae in 
turtles. Transactions of the Kansas Academy 
of Sciences 61: 86-96.

•	 Smith, N. D. y A. H. Turner. 2005. 
Morphology’s role in phylogeny recons-

truction: Perspectives from paleontology. 
Systematic Biology 54: 166-173.

•	 Stephens, P. R. y J. J. Wiens. 2003. Eco-
logical diversification and phylogeny of 
emydid turtles. Biological Journal of the Lin-
nean Society 79: 577-610.

•	 Tanner, W. W. y D. F. Avery. 1982. Buccal 
floor of reptiles, a summary. Great Basin 
Naturalist 42: 273-349.

•	 Tautz, D., P. Arctander, A. Minelli, R. H. 
Thomas y A. P. Vogler. 2003. A plea for DNA 
taxonomy. Trends in Ecology and Evolution 
18: 70-74.

•	 Tinkle, D. 1962. Variation in shell morpho-
logy of North American turtles. I. The cara-
pacial seam arrangements. Tulane Studies 
in Zoology 9: 331-349.

•	 Turtle Taxonomy Working Group-TTWG. 
2007. Turtle taxonomy: Methodology, re-
commendations, and guidelines. Chelonian 
Research Monographs 4: 73-84.

•	 Waagen, G. N. 1972. Musk glands in recent 
turtles. Tesis de Maestría, University of 
Utah, Salt Lake City, Utah. 65 pp.

•	 Wiens, J. J. 1999. Polymorphism in syste-
matics and comparative biology. Annual Re-
view of Ecology and Systematics 30: 327-362.

•	 Wiens, J. J. 2000. Phylogenetic analysis of 
morphological data. Smithsonian Institu-
tion Press, Washington, D. C. 220 pp.

•	 Wiens, J. J. 2001. Character analysis in 
morphological phylogenetics: Problems 
and solutions. Systematic Biology 50: 689-
699.

•	 Wiens, J. J. 2003. Missing data, incomple-
te taxa, and phylogenetic accuracy. Syste-
matic Biology 52: 528-538.

•	 Wiens, J. J. 2004. The role of morphologi-
cal data in phylogeny reconstruction. Sys-
tematic Biology 53: 653-661.

•	 Wiens, J. J., C. A. Kuczynski y P. R. Ste-
phens. 2010. Discordant mitochondrial 
and nuclear gene phylogenies in emydid 
turtles: Implications for speciation and 
conservation. Biological Journal of the Lin-
nean Society 99: 445-461.

•	 Wiens, J. J. y M. R. Servedio. 1997. Accu-
racy of phylogenetic analysis including and 
excluding polymorphic characters. Syste-
matic Biology 46: 332-345.

•	 Wiley, E. O. y B. Lieberman. 2011. Phyloge-
netics: Theory and practice of phylogenetic 
systematics, 2nd ed. John Wiley and Sons, 
Hoboken. New Jersey. 406 pp.

•	 Will, K. W. y D. Rubinoff. 2004. Myth of 
the molecule: DNA barcodes for species 
cannot replace morphology for identifica-
tion and classification. Cladistics 20: 47-55.

•	 Williams, E. E. 1950. Variation and selec-
tion in the cervical central articulations of 
living turtles. Bulletin of the American Mu-
seum of Natural History 94: 505-562.

•	 Winokur, R. M. 1982. Integumentary ap-
pendages of chelonians. Journal of Morpho-
logy 172: 59-74.

•	 Winokur, R. M. 1988. The buccopharyn-
geal mucosa of the turtles (Testudines). 
Journal of Morphology 196: 33-52.

•	 Winokur, R. M. y J. M. Legler. 1974. Ros-
tral pores in turtles. Journal of Morphology 
143: 107-120.

•	 Winokur, R. M. y J. M. Legler. 1975. Chelo-
nian mental glands. Journal of Morphology 
147: 275-292.

•	 Yasukawa, Y., R. Hirayama y T. Hikida. 
2001. Phylogenetic relationships of geoe-
mydine turtles (Reptilia: Bataguridae). Cu-
rrent Herpetology 20: 105-133.

•	 Zangerl, R. 1969. The turtle shell. Pp. 311-
339. En: Gans, C., A. d. A. Bellairs y T. S. 
Parsons (Eds.). Biology of the Reptilia. Vo-
lolumen 1: Morphology A. Academic Press, 
London, UK.

•	 Zelditch, M. L., D. L. Swiderski y W. L. 
Fink. 2000. Discovery of phylogenetic cha-
racters in morphometric data. Pp. 37-83. 
En: Wiens, J. J. (Ed.). Phylogenetic analysis 
of morphological data. Smithsonian Insti-
tution Press, Washington, D. C.

•	 Zug, G. R. 1966. The penial morphology 
and the relationships of cryptodiran turt-
les. Occasional Papers, Museum of Zoology, 
University of Michigan 647: 1-24.

•	 Zug, G. R. 1971. Buoyancy, locomo-
tion, morphology of the pelvic girdle and 
hindlimb, and systematics of cryptodiran 
turtles. Miscellaneous Publications, Museum 
of Zoology, University of Michigan 142: 1-98.



BIOLOGÍA Y CONSERVACIÓN DE LAS TORTUGAS CONTINENTALES DE COLOMBIA

112 113

CARACTERES MORFOLÓGICOS

M. Morales-B.

•	 Romer, A. S. 1956. Osteology of the repti-
les. University of Chicago Press, Chicago, 
Illinois. 772 pp.

•	 Rueda-A., J. V., J. L. Carr, R. A. Mitter-
meier, J. V. Rodríguez-M., R. B. Mast, R. 
C. Vogt, A. G. J. Rhodin, J. De La Ossa-V., 
J. N. Rueda y C. G. Mittermeier. 2007. Las 
tortugas y los cocodrilianos de los países 
andinos del trópico. Serie de guías tropica-
les de campo Nº 6. Conservación Interna-
cional. Bogotá. 538 pp.

•	 Scheyer, T. M. 2007. Comparative bone 
histology of the turtle shell (carapace and 
plastron): Implications for turtle syste-
matics, functional morphology and turt-
le origins. Tesis Doctoral, Rheinischen 
Friedrich-Wilhelms-Universität zu Bonn, 
Bonn, Germany. 343 pp.

•	 Schuh, R. T. y A. V. Z. Brower. 2009. Bio-
logical systematics: Principles and applica-
tions, 2nd ed. Comstock Publishing Asso-
ciates, Ithaca, New York. 311 pp.

•	 Schumacher, G. H. 1973. The head muscles 
and hyolaryngeal skeleton of turtles and 
crocodilians. Pp. 101-200. En: Gans C. y T. 
S. Parsons (Eds.). Biology of the Reptilia. 
Volume 4. Morphology D. Academic Press, 
London, UK.

•	 Scotland, R. W., R. G. Olmstead y J. R. Ben-
nett. 2003. Phylogeny reconstruction: The 
role of morphology. Systematic Biology 52: 
539-548.

•	 Seidel, M. E. 2002. Taxonomic observa-
tions on extant species and subspecies of 
slider turtles, genus Trachemys. Journal of 
Herpetology 36: 285-292.

•	 Shaffer, H. B., P. Meylan y M. L. McKnight. 
1997. Tests of turtle phylogeny: Molecular, 
morphological, and paleontological ap-
proaches. Systematic Biology 46: 235-268.

•	 Smith, E. N. y R. L. Gutberlet Jr. 2001. Ge-
neralized frequency coding: A method of 
preparing polymorphic multistate charac-
ters for phylogenetic analysis. Systematic 
Biology 50: 156-169.

•	 Smith, H. M. y L. F. James. 1958. The taxo-
nomic significance of cloacal bursae in 
turtles. Transactions of the Kansas Academy 
of Sciences 61: 86-96.

•	 Smith, N. D. y A. H. Turner. 2005. 
Morphology’s role in phylogeny recons-

truction: Perspectives from paleontology. 
Systematic Biology 54: 166-173.

•	 Stephens, P. R. y J. J. Wiens. 2003. Eco-
logical diversification and phylogeny of 
emydid turtles. Biological Journal of the Lin-
nean Society 79: 577-610.

•	 Tanner, W. W. y D. F. Avery. 1982. Buccal 
floor of reptiles, a summary. Great Basin 
Naturalist 42: 273-349.

•	 Tautz, D., P. Arctander, A. Minelli, R. H. 
Thomas y A. P. Vogler. 2003. A plea for DNA 
taxonomy. Trends in Ecology and Evolution 
18: 70-74.

•	 Tinkle, D. 1962. Variation in shell morpho-
logy of North American turtles. I. The cara-
pacial seam arrangements. Tulane Studies 
in Zoology 9: 331-349.

•	 Turtle Taxonomy Working Group-TTWG. 
2007. Turtle taxonomy: Methodology, re-
commendations, and guidelines. Chelonian 
Research Monographs 4: 73-84.

•	 Waagen, G. N. 1972. Musk glands in recent 
turtles. Tesis de Maestría, University of 
Utah, Salt Lake City, Utah. 65 pp.

•	 Wiens, J. J. 1999. Polymorphism in syste-
matics and comparative biology. Annual Re-
view of Ecology and Systematics 30: 327-362.

•	 Wiens, J. J. 2000. Phylogenetic analysis of 
morphological data. Smithsonian Institu-
tion Press, Washington, D. C. 220 pp.

•	 Wiens, J. J. 2001. Character analysis in 
morphological phylogenetics: Problems 
and solutions. Systematic Biology 50: 689-
699.

•	 Wiens, J. J. 2003. Missing data, incomple-
te taxa, and phylogenetic accuracy. Syste-
matic Biology 52: 528-538.

•	 Wiens, J. J. 2004. The role of morphologi-
cal data in phylogeny reconstruction. Sys-
tematic Biology 53: 653-661.

•	 Wiens, J. J., C. A. Kuczynski y P. R. Ste-
phens. 2010. Discordant mitochondrial 
and nuclear gene phylogenies in emydid 
turtles: Implications for speciation and 
conservation. Biological Journal of the Lin-
nean Society 99: 445-461.

•	 Wiens, J. J. y M. R. Servedio. 1997. Accu-
racy of phylogenetic analysis including and 
excluding polymorphic characters. Syste-
matic Biology 46: 332-345.

•	 Wiley, E. O. y B. Lieberman. 2011. Phyloge-
netics: Theory and practice of phylogenetic 
systematics, 2nd ed. John Wiley and Sons, 
Hoboken. New Jersey. 406 pp.

•	 Will, K. W. y D. Rubinoff. 2004. Myth of 
the molecule: DNA barcodes for species 
cannot replace morphology for identifica-
tion and classification. Cladistics 20: 47-55.

•	 Williams, E. E. 1950. Variation and selec-
tion in the cervical central articulations of 
living turtles. Bulletin of the American Mu-
seum of Natural History 94: 505-562.

•	 Winokur, R. M. 1982. Integumentary ap-
pendages of chelonians. Journal of Morpho-
logy 172: 59-74.

•	 Winokur, R. M. 1988. The buccopharyn-
geal mucosa of the turtles (Testudines). 
Journal of Morphology 196: 33-52.

•	 Winokur, R. M. y J. M. Legler. 1974. Ros-
tral pores in turtles. Journal of Morphology 
143: 107-120.

•	 Winokur, R. M. y J. M. Legler. 1975. Chelo-
nian mental glands. Journal of Morphology 
147: 275-292.

•	 Yasukawa, Y., R. Hirayama y T. Hikida. 
2001. Phylogenetic relationships of geoe-
mydine turtles (Reptilia: Bataguridae). Cu-
rrent Herpetology 20: 105-133.

•	 Zangerl, R. 1969. The turtle shell. Pp. 311-
339. En: Gans, C., A. d. A. Bellairs y T. S. 
Parsons (Eds.). Biology of the Reptilia. Vo-
lolumen 1: Morphology A. Academic Press, 
London, UK.

•	 Zelditch, M. L., D. L. Swiderski y W. L. 
Fink. 2000. Discovery of phylogenetic cha-
racters in morphometric data. Pp. 37-83. 
En: Wiens, J. J. (Ed.). Phylogenetic analysis 
of morphological data. Smithsonian Insti-
tution Press, Washington, D. C.

•	 Zug, G. R. 1966. The penial morphology 
and the relationships of cryptodiran turt-
les. Occasional Papers, Museum of Zoology, 
University of Michigan 647: 1-24.

•	 Zug, G. R. 1971. Buoyancy, locomo-
tion, morphology of the pelvic girdle and 
hindlimb, and systematics of cryptodiran 
turtles. Miscellaneous Publications, Museum 
of Zoology, University of Michigan 142: 1-98.




