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Capitulo VI

Lepidosauria e Testudines

Pedro Seyferth R. Romano
Annie Schmaltz Hsiou

Introdução

Squamata

Os Squamata (lagartos, anfisbênias, serpentes e os extintos 
mosassauros) são um grupo morfologicamente e ecologicamente 
diversificado com um rico registro fóssil (Conrad, 2008). Junta-
mente com as duas espécies recentes de tuataras da Nova Zelândia 
e formas extintas (Rynchocephalia) formam o clado Lepidosauria 
(Gauthier et al., 1988a; Pough et al., 1998; Conrad, 2008). Os es-
camados modernos estão distribuídos por todos os continentes, 
exceto Antártida. Esta ampla distribuição, em regiões tropicais, 
subtropicais, áridas e frias, evidencia grande flexibilidade eco-
lógica, fisiológica e comportamental, o que é corroborado pela 
grande diversidade de espécies, constituindo o maior grupo de 
répteis viventes (exceto Aves) (Zug et al., 2001). O primeiro traba-
lho de cunho cladístico para Squamata foi realizado por Estes et 
al., (1988), baseado em mais de 148 caracteres, atribuindo status 
de monofiletismo ao grupo. Segundo os autores supracitados, os 
Squamata são subdivididos em duas grandes linhagens conside-
radas grupos-irmãos: os Iguania (p.ex.: iguanas, camaleões) e os 
Scleroglossa (todos os demais lagartos, incluindo anfisbênias, ser-
pentes e mosassauros). Esta proposta demonstrou que os lagartos 
não formam um grupo monofilético, e seriam parafiléticos, ainda 
que anfisbênias e serpentes fossem excluídas. Assim, nomes como 
“Lacertilia” ou “Sauria” deveriam ser evitados, pois não expressa-
riam monofiletismo (Evans, 2003). 

Tendo como base esse importante estudo morfológico dos tá-
xons recentes, diversos outros trabalhos cladísticos também reco-
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nheceram as duas principais linhagens, inclusive com a inclusão 
de novos táxons fósseis (p.ex.: Wu et al., 1996; Evans & Barbadillo 
1997; Lee, 1998, 2000, 2005; Lee & Caldwell, 2000; mas, ver Town-
send et al., 2004, Vidal & Hedges, 2005; Kumazawa, 2007; Böhme 
et al., 2007; Albert et al., 2009, para interpretações baseadas em 
dados moleculares). Entretanto, para Rieppel (1988, 1994), as rela-
ções dentro de Squamata ainda continuam fracamente suportadas, 
devido à falta de clareza na posição filogenética de anfisbênias e 
serpentes, bem como dos Dibamidae. Apesar das relações entre 
os diferentes grupos de Squamata continuarem controversas, o 
monofiletismo dos Iguania, Gekkota e Anguimorpha é sustentado 
por muitos estudos morfológicos, muito embora os dados molecu-
lares por muitas vezes sejam contraditórios por não suportarem a 
separação Iguania-Scleroglossa (ver Lee, 2005; Albert et al., 2009). 
Até o momento, alguns aspectos filogenéticos permanecem ainda 
não resolvidos, mas existe um consenso geral na topologia do gru-
po (Estes et al., 1988; Gauthier et al., 1988a; Evans, 2003). 

As sinapomorfias dos Squamata são numerosas (ver Estes et 
al., 1988; Gauthier et al., 1988a), entre estas, muitas osteológicas. 
Outros caracteres compartilhados pelo grupo estão nas escamas, 
no órgão copulatório pareado (hemipênis) e na ponta da língua 
bifurcada (Rieppel, 1988). Uma característica marcante é o fato de 
que os Squamata apresentam um grande cinetismo craniano, com 
uma articulação móvel entre o quadrado e os ossos adjacentes (es-
treptostilia). Ela se relaciona ao arco temporal ventral incompleto, 
redução do esquamosal e da articulação quadrado/pterigóide. A 
exceção do grupo são os Amphisbaenia, que têm crânio acinético, 
modificação relacionada ao hábito subterrâneo (fossorial) (Evans, 
1988).

Testudines

Testudines (tartarugas marinhas, cágados e jabutis) cons-
tituem, assim como Squamata, um grupo morfologicamente 
e ecologicamente diversificado com um rico registro fóssil (Ga-
ffney, 1979; Gaffney & Meylan, 1988; Gaffney, 1990; Gaffney et 
al., 1991; Joyce & Gauthier, 2004; Joyce et al., 2004; Gaffney et 
al., 2006; Joyce, 2007; Danilov & Parham, 2008). São reconheci-
das duas grandes linhagens de tartarugas viventes: Pleurodira e 
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Cryptodira, sendo o segundo expressivamente mais diverso que 
o primeiro (Gaffney, 1979; Gaffney & Meylan, 1988; Gaffney et 
al., 1991; Joyce, 2007). Tradicionalmente, estas duas linhagens são 
consideradas grupos irmãos, formando o clado Casichelydia (Ga-
ffney, 1975; Gaffney & Meylan, 1988; Gaffney et al., 1991), embora 
exista um debate recente sobre as relações entre as espécies que 
não fazem parte de nenhuma das duas linhagens e a definição apo-
mórfica dos grandes grupos (ver Sterli et al., 2007; Sterli & Joyce, 
2007; Gaffney et al., 2007; Sterli, 2008; Joyce et al., 2009; Gaffney 
& Jenkins, 2009). Eugene Gaffney foi o pioneiro em estudos sobre 
a sistemática de Testudines utilizando sistemática filogenética e 
seus trabalhos constituem a nomenclatura taxonômica tradicional 
para o grupo. No entanto, descobertas recentes estão ampliando o 
conhecimento sobre a evolução das tartarugas, com destaque para 
a tartaruga mais antiga e basal: Odontochelys semitestacea, descri-
ta recentemente (Li et al., 2008). De qualquer forma, dois pontos 
importantes sobre a evolução de Testudines são consistentes na 
literatura: o monofiletismo de Testudines e a existência das duas 
linhagens atuais (Pleurodira e Cryptodira); embora a definição 
(apomórfica e nodal) dos dois grupos, bem como a datação para 
suas origens, constitua um dos principais debates atuais entre sis-
tematas de Testudines.

O aumento significativo de novas espécies fósseis descritas, em 
especial de Pleurodira (p.ex.: Gaffney et al., 2006; Meylan et al., 
2009), e a inclusão maciça de dados moleculares na última déca-
da (p.ex.: Near et al., 2005; Vargas-Ramirez et al., 2008; Shaffer, 
2009) permitiram a elaboração de hipóteses mais abrangentes so-
bre a evolução de Testudines. Por outro lado, o posicionamento 
das tartarugas dentro de Amniota ainda é motivo de debate e está 
longe de uma resolução amplamente aceita entre os especialistas 
(Gauthier et al., 1988b; Lee, 1993; 1997; Rieppel & deBraga, 1996; 
deBraga and Rieppel, 1997; Rieppel & Reisz, 1999; Hedges & Po-
ling, 1999; Cao et al., 2000; Rieppel, 2000; Li et al., 2008; mas ver 
Zardoya & Meyer, 2001; Hill, 2005; Lyson et al., 2010; Scheyer et 
al., 2010 para revisões recentes). Provavelmente, a dificuldade em 
se estabelecer o grupo irmão das tartarugas se deve ao plano cor-
poral extremamente modificado observado em Testudines.
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Abreviaturas Institucionais

AMNH (American Museum of Natural History, Nova Iorque, 
EUA); CPP (Centro de Pesquisas Paleontológicas “Llewellyn Ivor 
Price”, Uberaba, MG); DGM (Divisão de Geologia e Mineralogia, 
Departamento Nacional de Produção Mineral, Rio de Janeiro, 
RJ); DNPM (Departamento Nacional de Produção Mineral, Rio 
de Janeiro, RJ); MCT (Museu de Ciências da Terra, Departamento 
Nacional de Produção Mineral, Rio de Janeiro, RJ); MN (Museu 
Nacional, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 
RJ); MPM (Museu de Paleontologia de Marília, SP).

O registro fóssil de Squamata no Cretáceo do Brasil

O registro fóssil de escamados terrestres para o Cretáceo do 
Brasil é extremamente limitado quando comparado principalmen-
te com os registros do Cretáceo da Patagônia Argentina (Albino, 
1996, 2007), é até agora, são representados por escassos registros 
de lagartos e serpentes (Candeiro, 2007; Hsiou, 2010). A maioria 
dos fósseis é proveniente dos sedimentos do Cretáceo Inferior e 
Superior das regiões nordeste e sudeste do país. Embora o objeti-
vo deste capítulo seja o de enfatizar os escamados fósseis do Cre-
táceo Superior da região do Triângulo Mineiro, abordaremos em 
conjunto outros registros mesozóicos, no intuito de mostrar que os 
escamados fósseis do Brasil continuam pobremente conhecidos.

O primeiro lagarto formalmente descrito para o Cretáceo su-
perior do Brasil foi Pristiguana brasiliensis Estes & Price (Figura 
1), 1973 da Formação Marília (Grupo Bauru) procedente de Pei-
rópolis, Triângulo Mineiro. Originalmente proposto como uma 
forma intermediária entre iguanídeos e teídeos, porém com mais 
afinidades aos iguanídeos, pela presença de forâmen parietal no 
limite frontoparietal, dentes altos e colunares, e pouca amplitude 
da abertura do canal de Meckel (e.g. Estes & Price, 1973). Entre-
tanto, para Etheridge & De Queiroz (1988) Pristiguana seria um 
táxon com posição filogenética incerta entre os demais Squama-
ta. Infelizmente, atualmente o holótipo de Pritiguana brasiliensis 
encontra-se extraviado (Carvalho, 2001; R. Machado, DNPM, 
comunicação pessoal), impossibilitando novos estudos acerca da 
anatomia comparada e de suas relações de parentesco. Além de 
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Pristiguana, para as mediações do Triângulo Mineiro, Candeiro et 
al. (2009) registraram a presença de um pequeno lagarto indeter-
minado também para a Formação Marília no Estado de São Paulo 
(Figura 2). Contudo, os autores supracitados não posicionaram 
tal espécime cladisticamente. Assim, esse material ainda necessita 
novos estudos para poder obter informações diagnósticas que per-
mitirão o seu posicionamento filogenético entre as linhagens de 
Squamata (Iguania ou Scleroglossa). Recentemente, para a Forma-
ção Adamantina, na região do município de Presidente Prudente, 
Estado de São Paulo, foi descrito o lagarto Brasiliguana prudentis 
(Nava & Martinelli, 2011). Segundo os autores, este táxon seria 
um lagarto relacionado ao tradicional clado “Iguanidae” (sensu 
Estes et al., 1988) do que aos lagartos acrodontes, e devido ao esta-
do fragmentário do holótipo, apenas uma sinapomorfia pode ser 
atribuída ao clado Iguania (exclusivo de Phrynosomatidae, sensu 
Conrad, 2008): a presença de uma fraca inclinação da margem 
anterior do processo nasal da maxila. Assim, este representaria 
o segundo táxon de lagarto para o Cretáceo superior do Brasil 
(Nava & Martinelli, 2011).

Figura 23. Pristiguana brasiliensis (DGM 552), A. vista medial do dentário esquer-
do; B. vista dorsal do frontal (Modificado de Estes, 1983). Escala: 5 mm.
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Figura 24. Squamata indeterminado (MPM 151 R), vista lateral da série vertebral 
(Modificado de Candeiro et al., 2009). Escala: 2 mm. Abreviaturas: ct, costelas; 
en, espinho neural; si, sinapófise; pr, pré-zigapófise; z, zigosfene.

Dois lagartos basais do Cretáceo Inferior da Bacia do Araripe 
descritos no final da década de 90: Olindalacerta brasiliensis (Evans 
& Yabumoto, 1998) e Tijubina pontei (Bonfim-Júnior & Marques, 
1997), os mais antigos da América do Sul, sendo filogeneticamen-
te relacionados com a ancestralidade dos Squamata (Evans & Ya-
bumoto, 1998; Bonfim-Júnior & Marques, 1997; Bonfim-Júnior & 
Ávilla, 2002). Segundo Evans & Yabumoto (1998) e Kellner (1998), 
também para a Bacia do Araripe, haveria outro espécime de lagar-
to, ainda não estudado. 

Serpentes são escassamente registradas para o Cretáceo Supe-
rior do Brasil. Para a Formação Adamantina/Vale do Rio do Peixe 
(Grupo Bauru), na região do vale do Ribeirão Buriti, no municí-
pio de General Salgado (noroeste do Estado de São Paulo), Zaher 
et al. (2003) reportaram fragmentos vertebrais de um Anilioidea 
indeterminado. Segundo os autores, a mais antiga serpente bra-
sileira, porém, este material ainda não foi formalmente descrito. 
Ainda para a Formação Adamantina, existem dois registros de ser-
pentes indeterminadas, sendo um registro reportado por Bertini 
(1994), para a região do Triângulo Mineiro, e outro ainda em fase 
de estudo para a região de Monte Alto, Estado de São Paulo (Fachi-
ni & Iori, 2009; Fachini & Hsiou, 2011). Mais recentemente, para 
a região nordeste do Brasil, Hsiou et al. (2009) reportaram dois 
fragmentos vertebrais de prováveis Madtsoiidae para a Formação 
Itapecuru, Cretáceo Médio (Albiano-Cenomaniano inferior), do 
Estado do Maranhão.
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O registro fóssil de Testudines no Cretáceo do Brasil

O registro fóssil de tartarugas para o Cretáceo do Brasil é rela-
tivamente abundante, embora seja notável uma grande quantidade 
de espécimes cuja identificação taxonômica esteja limitada a níveis 
taxonômicos mais abrangentes (como superfamílias) ou indeter-
minados (Oliveira & Romano, 2007; Oliveira et al., 2009; Romano 
et al., 2009). Esta problemática se deve à natureza dos fósseis en-
contrados, em sua maioria limitados a fragmentos de pós-crânio, 
o que inviabiliza um diagnóstico mais apurado. Outro ponto a se 
destacar é a evidente maior diversidade de pleurodiros no registro 
fossilífero brasileiro, em especial durante o Mesozóico. Provavel-
mente, o motivo para o registro mais abundante de Pleurodira 
esteja ligado a questões biogeográficas (Romano & Azevedo, 2006; 
Riff et al., 2010; Romano et al., In press), já que Pleurodira é um 
grupo de origem Gondwanica (Noonan & Chippindale, 2006; Ro-
mano & Azevedo, 2006; Romano et al., No prelo).

O número de tartarugas representadas exclusivamente por 
fósseis reconhecidas no Brasil é de 22 espécies segundo a mais 
recente revisão sobre o tema (Oliveira & Romano, 2007). No en-
tanto, comunicações mais recentes ampliam o número de espé-
cies bem definidas descritas ou em fase de descrição e publica-
ção (Gaffney et al., 2006; Meylan et al., 2009; Gallo et al., 2009; E. 
Gaffney, comunicação pessoal) enquanto outras comunicações 
indicam a existência de sinônimos entre os nomes propostos 
(p.ex.: Gaffney et al., 2006; Oliveira & Kellner, 2007; Romano, 
2008; Oliveira et al., 2009; Romano et al., 2009). Além disso, uma 
nova revisão taxonômica sobre as tartarugas fósseis do Brasil 
encontra-se em desenvolvimento por G. Oliveira e P. Romano 
(P. Romano, observação pessoal). Dentre estas espécies, cinco 
provêm de depósitos do Cretáceo Superior da Bacia Bauru (sen-
su Fernandes & Coimbra, 1996): Roxochelys harrisi (PACHECO, 
1913) (nomen vanum), Bauruemys brasiliensis (STAECHE, 1937) 
(incertae sedis), Roxochelys wanderleyi PRICE, 1953, Bauruemys ele-
gans (SUÁREZ, 1969) e Cambaremys langertoni FRANÇA & LAN-
GER, 2005; sendo esta última a única proveniente da região do 
Triângulo Mineiro.
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Considerações sobre a fauna de Squamata no 
Triângulo Mineiro

Embora tenha ocorrido um notável incremento no conheci-
mento do registro fóssil de lagartos e serpentes para o Mesozóico 
da América do Sul (ver Albino, 1996, 2007), até agora alguns pro-
blemas ainda persistem. Muitas das dificuldades estão principal-
mente relacionadas à ausência de trabalhos de prospecção e coleta 
sistemática adequada para o estudo de escamados, cujos fósseis 
mesozóicos são geralmente restos ou fragmentos de dimensões 
pequenas. Isso talvez justifique o pouco material proveniente do 
Mesozóico brasileiro, que inclui o Cretáceo Superior dos estados 
de Minas Gerais e São Paulo (Formações Adamantina e Marília). 
Outros problemas são a ausência de trabalhos de integração dos 
dados para o Mesozóico e Cenozóico sul-americano, o que limita 
as possibilidades de interpretações sobre a evolução dos escama-
dos na América do Sul.

Em relação ao Cretáceo Superior do Grupo Bauru, até recente-
mente, existia somente um único registro de escamado (Pristigua-
na brasiliensis ESTES & PRICE, 1973) para a região do Triângulo 
Mineiro, e atualmente apenas mais três espécimes são conheci-
dos, sendo que dois deles ainda não foram formalmente descritos 
(Zaher et al., 2003; Fachini & Iori, 2009; Fachini & Hsiou, 2011).

Assim, no intuito de incrementar o conhecimento sobre pa-
drões de distribuição e evolução da fauna fóssil de lagartos e ser-
pentes durante o Mesozóico brasileiro, é de suma importância 
aumentar os esforços de prospecção e coleta nas formações Ada-
mantina e Marília da região do Triângulo Mineiro, bem como para 
outros depósitos do Cretáceo brasileiro, objetivando a descoberta 
de novos espécimes e novas formas.

Considerações sobre a fauna de Testudines no 
Triângulo Mineiro

Conforme mencionado, apenas uma espécie foi formalmente 
nomeada para a região do Triângulo Mineiro. Além desta, duas 
outras espécies encontram-se em vias de publicação e, ao contrário 
de Cambaremys langertoni, que é baseada somente em uma carapaça 
fragmentada, são baseadas exclusivamente em material craniano 
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(E. Gaffney, comunicação pessoal). Tais espécimes são conhecidos 
há bastante tempo e fazem parte da coleção do DNPM. Os mes-
mos permaneceram emprestados ao AMNH durante quase duas 
décadas para estudo. Outros materiais baseados apenas em cascos 
foram reportados há tempos por meio de uma comunicação curta 
de Campos & de Broin (1981), sendo tratados como Peirópolis A 
e B. A descrição destes dois cascos está presentes no mesmo traba-
lho de Gaffney e colaboradores que inclui os dois novos crânios, 
mas os autores não designam formalmente estes exemplares como 
nenhuma espécie nova devido à falta de caracteres diagnósticos 
confiáveis para a criação de uma espécie, tratando-os como espé-
cies não nomeadas incertae sedis (P. Romano, observação pessoal). 
Todos os achados provêm do distrito de Peirópolis, MG.

Desta forma, não estando disponível ainda o trabalho de Ga-
ffney e colaboradores, foi reconhecida apenas uma única espécie 
para a região do Triângulo Mineiro: Cambaremys langertoni. Desde 
sua descrição (França & Langer, 2005), esta espécie foi tratada em 
alguns artigos recentes (França & Langer, 2006; Oliveira & Ro-
mano, 2007; Romano, 2008; Romano et al., 2009) onde seu posi-
cionamento filogenético e validade taxonômica fora questionado. 
De acordo com a análise de França & Langer (2006), o posiciona-
mento de C. langertoni dentro de Podocnemididae é incerto. Tal 
incerteza pode refletir a opinião explícita de Romano et al. (2009) 
de que C. langertoni trata-se de um sinônimo júnior de Roxochelys 
wanderleyi. De fato, os próprios autores da espécie reconhecem a 
fragilidade do táxon proposto quando indicam não haver carac-
terísticas autapomórficas reconhecíveis em Cambaremys (França & 
Langer, 2005, p. 408) e também porque os dois caracteres que 
putativamente distinguem Cambaremys de B. brasiliensis podem ser 
explicados considerando-se o primeiro como um indivíduo juvenil 
(França & Langer, 2005, p. 408).

Desta forma, é evidente a fragilidade do status taxonômico 
de Cambaremys langertoni, uma vez que os caracteres apresenta-
dos são reconhecidamente insuficientes para justificar uma nova 
espécie e, tampouco, um novo gênero (ver Romano et al., 2009 
para comparação entre as espécies de tartarugas do Bauru; Figu-
ras 3 e 4). Assim, conclui-se que a fauna de tartarugas do Triân-
gulo Mineiro constitui um ponto de interesse e importância para 
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futuros estudos e que coletas em busca de espécimes com asso-
ciação crânio-casco são de fundamental importância para eluci-
dar o atual problema taxonômico entre as espécies de tartarugas 
da Bacia Bauru.

Figura 25. Desenho esquemático da carapaça de três espécies de tartarugas Pleu-
rodira da Bacia Bauru. (A) Roxochelys wanderleyi (DGM 216-R); (B) Roxochelys wan-
derleyi (DGM sem número); (C) Bauruemys elegans (MN 6674-V); e (D) Cambaremys 
langertoni (CPP-0252). Em cinza: partes ausentes (Modificado de Romano et al., 
2009). Escala: 50 mm.
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Figura 26. Desenho esquemático do plastrão de três espécies de tartarugas Pleu-
rodira da Bacia Bauru. (A) Bauruemys brasiliensis (DGM 214-R); (B) Bauruemys 
elegans (MN 6674-V com as partes ausentes em cinza baseado em MN 6772-V); 
(C) Roxochelys wanderleyi (DGM sem número); e (D) Roxochelys wanderleyi (DGM 
216-R). Em cinza: partes ausentes (Modificado de Romano et al., 2009). Escala: 

50 mm.
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Nota adicionada após aceite do trabalho

Após recebimento da revisão e aceite deste capítulo, o artigo que inclui a descrição das 
novas espécies de tartarugas provenientes da região de Peirópolis mencionado ao longo 
do texto foi publicado (Gaffney et al., 2011). Neste trabalho são descritas duas novas es-
pécies baseadas em crânios: Peiropemys mezzalirai (holótipo: MCT 1497-R) e Pricemys 
caiera (holótipo MCT 1498-R). Ambas as espécies são incluídas na subfamília Podoc-
nemidinae e os autores designam uma nova infrafamília (Peiropemydodda) para estas 
duas espécies e também Lapparentemys vilavilensis. No mesmo trabalho são descritos 
dois morfótipos incertae sedis não nomeados, tratados como “Peirópolis A” (MCT 1499-
R) e “Peirópolis B” (DGM MCT sem número) e representados somente por cascos. Além 
disso, ressalta-se também, a existência de alguns fragmentos de casco provenientes da 
mesma região. Desta forma, é evidente que, mesmo com os recentes achados, os Testu-
dines provindos do Triângulo Mineiro ainda necessitam de estudos de cunho taxonômi-
co para se ter uma idéia mais clara da diversidade de formas representadas na região.
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