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RESUMO

Estudos de desenvolvimento séo contribui¢fes importantes para a interpretacéo
de padrGes evolutivos responsaveis pelas atuais linhagens filogenéticas. Os squamatas
sdo um grupo altamente diversificado que ainda € pouco representado em investigacdes
embrioldgicas. O presente estudo descreve a sequéncia de desenvolvimento in ovo de
Tropidurus torquatus. Fémeas gravidas foram coletadas por meio de lago em ambientes
antropizados de Brasilia, Brasil, e mantidas em terrarios até 0 momento de oviposicao.
Uma vez ocorrida a desova, 0s ovos foram transferidos para uma incubadora com
temperatura de 30°C (x 0,1° C). Coletas diérias dos embrides foram realizadas desde o
momento de oviposicdo até eclosdo, a qual ocorreu apds aproximadamente 75 dias,
resultando em um total de 209 embrides obtidas em duas estacdes reprodutivas. Foram
estabelecidos 15 estagios de desenvolvimento com base em caracteristicas de
morfologia externa amplamente utilizadas na literatura de lagartos, como estruturas
visuais, arcos faringeos, fusdo dos primérdios faciais, desenvolvimento dos membros,
pigmentacdo e escamas. A organogenese ja estava em andamento no momento de
oviposicdo, com embrides condizendo com o estagio 28 descrito em outros estudos.
ComparagBes com outros lagartos mostram uma sequéncia embrionaria conservada,
contudo diferencas no tempo de desenvolvimento foram encontradas em caracteristicas
como os arcos faringeos, sacos endolinfaticos, pigmentacdo e escamas. Ao contrario da
maioria das series de desenvolvimento de lagartos, 0s membros pelvinos da espécie alvo
se desenvolvem antes que membros toracicos. O desenvolvimento dos primoérdios do
falo e labio cranial da cloaca sdo comparados com os de outros lagartos. O esqueleto de
espécimes adultos foi descrito e serviu de base para as descri¢cbes de desenvolvimento
esquelético. O condrocranio de T. torquatus apresentou reducdo de elementos
orbitotemporais como as tenias marginais e a pila antética Os elementos dermais
aparentemente possuem uma sequéncia de ossificagdo conservada entre lagartos,
ocorrendo maiores variacbes no padrdo de ossificacdo dos elementos condrais. As
vértebras ossificaram-se em um gradiente cranio-caudal, mas mostraram uma
dissociacdo em relacdo as costelas cuja ossificacdo ndo seguiu este gradiente. Um centro
de ossificacdo independente para as costelas das vértebras sacrais e caudais ndo foi
visualizado. Nos membros, constatamos a formacdo de uma condensacédo cartilaginea

continua em forma de “Y”, seguido pelo desenvolvimento do arcabouco dos membros



que consiste na formacéo do eixo primario e arco digital. Os elementos autopodiais do
membro pelvino desenvolveram-se com certa antecedéncia em relagdo aos membros
toracicos. Todos os distais do carpo foram vistos, o distal do carpo | permanecendo em
contato estreito com o seu respectivo metacarpo. O distal do carpo V ndo demonstrou
uma conexao embrionaria com dclV. Quanto aos distais do tarso, apenas a condensacgéo
condrogénica do dtl ndo foi visualizada. Encontramos uma conexdo embrionéria entre o
distal do tarso V e o distal do tarso IV, indicando que o dtV provavelmente ndo tem
uma origem independente. Os distais do tarso Il e V consistiram em condensacdes
transitérias que logo se fusionaram aos seus metatarsos. Foi possivel distinguir a
participacdo de trés elementos condrogénicos na formagdo do proximal do tarso: o
fibular, o intermédio-central e o tibial. A sequéncia de ossificacdo do autopddio nao
refletiu a sequéncia condrogénica de desenvolvimento do eixo primario e do arco
digital. Exemplos de ossificacfes pds-embrionarias incluem a diminuicdo na area da
fontanela parietal, ossificacdo de elementos do autopddio torécico, surgimento de
centros de ossificagbes secundarios nas epifises dos ossos longos e fusdo dorsal dos
arcos vertebrais e da sutura neurocentral. Espera-se que o presente estudo possa
contribuir como fonte de dados para futuras investigacdes evolutivas e de

desenvolvimento relacionadas a tropidurideos e squamatas.

Palavras chave: embrides, tabela de estagios, condrogénese, osteogénese, pds-
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ABSTRACT

Developmental studies are an important contribution to the interpretation of
evolutionary patterns responsible for extant phylogenetic lineages. Squamates are a
highly diverse group that is still underrepresentated in embryological investigations.
The present study describes the sequence of in ovo development of Tropidurus
torquatus. Gravid females were collected by noose in antropized surroundings of
Brasilia, Brazil, and maintained in terrariums until oviposition. Once deposition
occurred, eggs were transferred to a 30°C (x 0,1° C) temperature incubator. Daily
collection of embryos were accomplished from oviposition to hatching, which took
place after approximately 75 days, resulting in a total of 209 embryos obtained in two
reproductive seasons. Fifteen developmental stages were established based on external
morphological characteristics widely used in lizard literature such as visual structures,
pharyngeal arches, facial primordial fusion, limb development, pigmentation and scales.
Organogenesis was already in progression at the moment of oviposition, at which
embryos resemble stage 28 of other studies. Comparisons with other lizards show a
conserved embryonic sequence, however developmental timing differences were found
in features such as the pharyngeal arches, endolymphatic sacs, pigmentation and scales.
The order of T. torquatus fore- and hindlimb formation differs from that most
commonly observed in lizards. The development of the phallic and cranial lip of the
cloaca anlages are compared with that of other lizards. The adult skeleton of T.
torquatus was describes and served as a guide for the developmental descriptions. The
chondrocranium of T. torquatus presented reduction of orbitotemporal elements such as
the teania marginalis and pila antotica. Dermal elements apparently show a conserved
ossification sequence amongst lizards, main variations occurring in the ossification
sequence of chondral elements. Vertebrae ossify in a cranial-caudal gradient, but are
dissociated from the ossification of the ribs which do not follow this gradient. An
independent center of ossification for the sacral and caudal ribs was not visualized. In
the limbs, a continuous cartilaginous condensation forming a “Y” was first seen,
followed by the development of the limb understructure which consists in the formation
of the primary axis and the digital arch. The autopodial elements of the hindlimbs
developed slightly earlier than the forelimbs. All distal carpals were seen, distal carpal |
remaining in close contact with its metacarpal. The dcV did not show an embryonic
connection with dclV. In regard to the distal tarsals, only the chondrogenic



condensation of distal tarsal | was not visualized. We found an embryonic connection
between distal tarsal V and distal tarsal 1V, indicating that dtV is probably not a de novo
condensation. The distal tarsal Il and V consisted in transitory condensations that
rapidly fused with their respective metatarsal. Three chondrogenic elements were
identified as constituents of the tarsus: fibular, intermedium-central and tibial. The
sequence of ossification of the autopodium did not reflect the chondrogenic sequence of
primary axis development. Examples of post-embryonic ossifications include a
reduction in the area of the parietal fontanel, ossification of forelimb autopodial
elements, development of secondary centers of ossifications of long bone epiphysis and
dorsal fusion of vertebral arches and neurocentral sutures. The present study intends to
contribute as a source of data for future investigations concerned with the evolution and

development of tropidurids and squamates.

Key words: embryos, staging table, chondrogenesis, osteogenesis, post-

oviposition.



LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Microscopia eletronica de varredura de T. torquatus, cedo no estagio 28 (a-d).
Viséo geral do embrido mostrando principais estrututras e tubo neural aberto (a);
visdo mais préxima dos arcos faringeos I-IV e fendas 1-4 (b), entumecimento
incipiente do membro anterior (c) e broto do membro posterior distinto (d).
Abreviaturas: c, coracdo; fn, fossa nasal; lente em desenvolvimento; ma, membro
anterior; me, mesencéfalo; mp, membro posterior; s, somitos; tna, tubo neural aberto;
VO, vesicula otica. Escala: 100 UM........c.oiveiiiieiicie e 16

Figura 2. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 28-31.
Cada estagio esta separado por fileira. Barra de escala para embrido inteiro (primeira
figura de cada fileira) = 2 mm. Barra de escala para detalhes de cada estagio = 1 mm.
Estagio 28 (a-d): visdo mais proxima do broto do membro anterior (b), broto
posterior (c), tubo neura aberto (d). Estagio 29 (e-h) visdo mais proxima do membro
anterior, inchaco genital (g), e arcos faringeos I-1V e fendas 1-4 (h). Estagio 30 (i-I):
crista ectodérmica apical do membro anterior (j), tubérculo genital (k) e arcos I-1V e
fendas I-11l. Estagio 31 (m-o0): vista dorsal do embrido mostrando membro anterior
em forma de remo (n), e vista ventral do primérdio facial (0). Abreviaturas: am,
aqueducto mesencefélico; bmx, broto maxilar; cea, crista ectodérmica apical; co,
capsula éptica; di, diencéfalo; dn, dobra neural; fc, fissura coroide; fn, fossa nasal; ig,
inchaco genital; Ic, labio cranial da cloaca; me, mesencéfalo; mp, membro posterior;
pmd, processo mandibular; pmx, processo maxilar; pnl, processo naso-lateral; r,
remo do membro anterior; rm, rim mesonéfrico; ro, rombencéfalo; se, saco
endolinfatico; sn, sulco neural; te, telencéfalo; tg, tubérculo genital; vo, vesicula

Figura 3. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 32-35.
Barra de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada fileira) = 2 mm. Barra
de escala para detalhes de cada estagio = 1 mm. Estagio 32 (a-d): subdivisdo do
membro anterior (b) e posterior (c) em autopodio e zeugopodio, e fenda
hiomandibular (d). Estagio 33 (e-h): detalhe dos segmentos dos membros anteriores
(f), primeiras condensacdes digitais do membro posterior (g) e primordios faciais (h).
Estagio 34 (i-1): detalhe das condensagdes digitais distintas no membro anterior (j) e
posterior (k), e inicio de fusdo dos primordios faciais. Estagio 35 (m-p): detalhe da
regressdo da membrana interdigital no membro anterior (n) e membro posterior (0), e
olho com as papilas conjunctivais (p). au, autopédio; es, estilopddio; fhm, fenda
hiomandibular; mi, membrana interdigital; pc, papilas conjuntivais; pfn, processo
frontonasal; pln, processo lateronasal; processo mandibular; processo maxilar; ze,
p4= 100 (o] 1o Lo Lo TR SRRSO UTPRRRPP 21

Figura 4. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 36-39.
Barra de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada fileira) = 2 mm. Barra
de escala para detalhes de cada estagio = 1 mm. Estagio 36 (a-d): visdo mais proxima



das membranas interdigitais fortemente regredidas nas méos (b) e pés (c), e dobras
no pescoco (d). Estagio 37 (e-h): visdo mais proxima das maos (f) e pés (g) livres de
membranas, ossiculos da esclera (h). Estagio 38 (i-1): detalhe das garras das maos (j),
palpebras (k), e papilas epidermais no flanco (I). Estagio 39 (m-p): detalhe das
escamas e pigmentacdo das maos (n), visdo dorsal da cabeca mostrando o 6rgao
pineal (0) e vista ventral da maxila com dente de ovo (p). Abreviaturas: d, dobras;
do, dente de ovo; g, garra; i, iris; m, membrana interdigital; oe, ossiculos da esclera;
p, palpebra; pi, pineal; pp, padrdo de pigmentacéo; se, saco endolinfatico............. 23

Figura 5. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 40-42.
Barra de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada fileira) = 2 mm. Barra
de escala para detalhes de cada estagio = 1 mm. Estagio 40 (a-e): vista ventral
mostrando escamas transparentes (b), escamas do corpo com quilha e fossa apical
(c), hemiclitoris comecando a dentrar a cloaca (d) e hemipenis projetado para fora da
cloaca (e). Estagio 41 (f-i): vista ventral mostrando escamas abdominais opacas (g),
vitelo (h) e narina externa fechada (i). Estadgio 42 (j-m): visdo mais préxima
mostrando troca de pele (k), vitelo completamente consumido (l) e narina externa
aberta (m). do, dente de ovo; evo, escamas ventrais opacas; evt, escamas ventrais
transparentes; fa, fossa apical; I, I6bulos; g, quilha; se, saco endolinfatico; ses, sulco
ESPEIMALICO; V, VITEIO.......iiuieieciccec e 26

Figura 6. Cranio de T. torquatus em vista dorsal (A) e ventral (B). Abreviaturas: co,
condilo occipital; col, columela; ecp, ectopterigoide; es, esquamosal; f, frontal; j,
jugal; I, lacrimal; m, maxila; n, nasal; oto, otooccipital; pa, parietal; pl, palatino; pm,
pré-maxila; po, pro-6tico; porb, pds-orbital; posf, pos-frontal; prb, parabasisfenoide;
pref, pré-frontal; pt, pterigdide; q, quadrado; soc, supraoccipital; sut, supratemporal;
VAR 1o 1 4 [=T g i Yor= 1 - TR T 1 11 R 30

Figura 7. Cranio de T. torquatus em vista lateral (A) e caudal (B). Abreviaturas: boc,
baseoccipital; co, condilo occipital; col, columela; ecp, ectopterigbide; epp,
epipterigdide; es, esquamosal; j, jugal; I, lacrimal; m, maxilar; n, nasal; pa, parietal;
pc, processo cutriforme; pm, pré-maxilar; porb, pds-orbital; posf, pos-frontal; prb,
parabasisfenoide; pref, pré-frontal; pt, pterigdide; g, quadrado; soc, supra-occipital;
sut, supra-temporal; v, vomer. Escala: 5 MM..........cccooeiiiiiiiicicccceee e 33

Figura 8. lateral dos ossiculos da esclera do olho esquerdo de T. torquatus. Ossiculos
marcados com “+” sobrepdem os ossiculos imediatamente ao lado enquanto
sao sobrepostos. Escala: 2 mm........ccoccceeviiiiniienninnns 37
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Figura 9. Hemi-mandibula de T. torquatus em vista medial (A) e lateral (B).
Abreviaturas: ar, articular; co, coronoide; ct, crista timpanica; de, dentario; es,
esplenial; faai, forame alveolar anterior inferior; fct, forame da corda timpanica; fm,
forames mentonianos; fma, forame milohi6ide anterior; pan, processo angular; pr,
processo articular; pra, pré-articular; sa, supra-angular. Escala: 5 mm................... 39



Figura 10. Mandibula de T. torquatus em vista dorsal (A) e ventral (B). Abreviaturas:
ar, articular; co, coronoide; de, dentério; es, esplenial; pan, processo angular; pr,
processo retroarticular; pra, pré-articular; sa, supra-angular. Escala: 5 mm............. 41

Figura 11. Hemi-cranio de T. torquatus evidenciando as estruturas interorbiculares.
Abreviaturas: orb, orbitoesfendide; pac, pila acessoria; pc, processo cutriforme; ps,

planum supraseptale; si, septo interorbital; t, trabécula; tma, taenia marginalis.
Escala: 5 mm

Figura 12. Aparato hidide de T. torquatus em vista ventral. Abreviaturas: bh, basehial;
ch, ceratohial; gh, glossohial; hh, hipohial; pac, processo anteromedial do ceratohial;
pc, primeiro ceratobranquial; pe, primeiro epibranquial; sc, segundo ceratobranquial;
se, segundo epibranquial. EScala: 5 MM.......cccccoiiiiiiiiciiece e 47

Figura 13. Atlas e axis de T. torquatus. Atlas, vista cranial (A), caudal (B) e lateral (C).
Axis, vista cranial (D), caudal (E) e lateral (F). Abreviaturas: com, condilo; en,
espinha neural; fa, face articular; h, hipapofise; i, intercentro; po, processo odontoide;
poz, poz-zigapofise; prz, pré-zigapofise; pt, processo transverso. Escala: 2mm....... 49

Figura 14. Vértebras da regido cervical de T. torquatus em vista lateral (A). Terceira
veértebra cervical em vista cranial (A), caudal (B) e lateral (D). Abreviaturas: c3-c8,
cervicais 3-8; com, condilo; en, espinha neural; h, hipapéfise; poz, p6z-zigapofise;
prz, pré-zigapofise; pt, processo transverso. Escala: 2mm.........cocccvoveiiieiiicennnne, 50

Figura 15. Vértebras da regido dorsal toracica e dorsal pés-toracica de T. torquatus.
Vértebra dorsal toracica em vista cranial (A), caudal (B) e lateral (C). Vértebra dorsal
pos-toracica em vista cranial (D), caudal (E) e lateral (F). Abreviaturas: con, condilo;
cot, catilo; en, espinha neural; poz, poz-zigapdfise; prz, pré-zigapofise; pt, processo
transSVers0.ESCala: 2MM.... ..o 52

Figura 16. Vértebras sacrais de T. torquatus. Regido sacral em vista dorsal (A) e vista
ventral (B). Primeira vértebra sacral em vista cranial (C) e vista caudal (D).
Abreviaturas: en, espinha neural; f, forame caudal; fs, forame sacral; poz, p6z-
zigapdfize; prz, pré-zigapofise; s1, primeira vértebra sacral; s2, segunda vértebra
sacral. Escala: 4 mm

Figura 17. Vértebras caudais de T. torquatus. Vista lateral da porcdo proximal (A),
porcdes medias (B e C) e porcdo terminal (D e E). Abreviaturas: apd, apofise
paraseptal dorsal; cal, primeira caudal; en, espinha neural; ph, processo hemal; pt,
processo transverso; sa, sutura autotdmica. Escala: 2mm...........cccooevveieiieinenene, 55



Figura 18. Cintura escapular de T. torquatus em vista ventral (A), lateral (B) e dorsal
(C) evidenciando a supra-escapula. Abreviaturas: bx, bastbes xifisternais; cd,
clavicula direita; ce, clavicula esquerda; coe, costelas esternais; cxi, costelas
xifisternais inscricionais; ec, escapulo-coracoide; ep, epicoracoide; es, esterno; fe,
forame esternal; fg, fossa glendidea; in, interclavicula; se, supra-escapula. Escala:

Figura 19. Ossos do membro toracico de T. torquatus. Umero em vista caudal (A) e
cranial (B). Radio-ulna em vista ventral (C) e dorsal (D). Abreviaturas: pi, pisiforme;
r, radio; ul, ulna. ESCala: 5 MMe....eeiiiiiiiee e 61

Figura 20. Mdo e estruturas carpais de T. torquatus em vista dorsal (A), (B) e dorsal
(C), (D). Abreviaturas: c-i, central-intermédio; dcll-dcV, distais do carpo; dl-dV,
dedos; f, falanges; mc, metacarpos; mcl-mcV, metacarpos; pi, pisiforme; r, radio; ra,
radial; sp, sesamoides palmares; ur, ulnar; ul, ulna. Escala: A, C: 5 mm; B, D: 3
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Figura 21. Cintura pelvina de T. torquatus em vista dorsal (A) e (C), ventral (B) e
lateral (D). Posi¢do anatdbmica da cintura pélvica em relacdo as vértebras sacrais
representada em (A), (B) e (D). Abreviaturas: fa, fossa acetabular; feo, fenestra

obturada; fo, forame obturado; il, ilio; is, isquio; pei, processo epiisquio; pep,
processo epipubis; ph, processo hipoisquio; pu, pubis; s1, primeira vertebra sacral;
s2, segunda vertebra sacral. Escala: 5 Mm.........ccccccooviiiiecii i 65

Figura 22. Ossos do membro pelvino de T. torquatus. Fémur em vista dorsal (A),
ventral (B), anterior (C) e posterior (D). Tibia em vista lateral (E) e medial (F).
Fibula em vista medial (G) e lateral (H). Escala: 5 mm.........ccccooeviiinniicicincne 67

Figura 23. Pé¢ e estruturas tarsais de T. torquatus em vista dorsal (A), (B) e ventral (C),
(D). Abreviaturas: dI-dV, dedos; dtlll, distal do tarso IlI; dtlV, distal do tarso 1V; f,
falanges; fi, fibula; MT, metatarsos; mtl-mtV, metatarsos; mtV, metatarso V; pt,
proximal do tarso; t, tibia. Escala: A, C5mm; B, D 3MM.......cccccceeiiieiiiiiecienen, 69

Figura 24. Desenvolvimento do condrocranio e osteocranio de Tropidurus torquatus. A
— estagio 33; B,C — estagio 34; D — estagio 36; E — estagio 37; F,G — inicio do estagio
38; H,I — metade do estagio 38; J,K — fim do estagio 38; L — estagio 39; M — inicio
do estagio 40; N — estagio 41; O — estagio 42. Abreviaturas: ah, aparato hioide; ao,
arco occipital; apo, arco pré-occipital ar, articular; av, arco vertebral; boc,
basioccipital; ca, cartilagem acrocordal; ce, comissura esfenetmoide; cm, cartilagem
de Meckel; cn, cépsula nasal; co, cédpsula oOtica; col, columela; cp, cartilagem
parietotectal; cr, corondide; de, dentario; epp, epipterigoide; es, esquamosal; esp,
esplenial; exc, extra columela; exo, exooccipital; f, frontal; fh, forames hipoglossos;
J, jugal; m, maxila; me, massa estatolitica; n, nasal; nt, notocorda; op, opistotico; ot,
otdlito; oto, otooccipital; pa, parietal; pac, pila acessoria; pan, pila antética; pb, placa



basal; pc, primeiro ceratobranquial; pl, palatino; pm, pré-maxila; pma, pila
metoptica; pme, pila medial po, pré-6tico; porb, pés-orbital; posf, pos-frontal; pra,
pré- articular; prb, parabasisfenoide; pref, pré-frontal; pt, pterigdide; q, quadrado; rn,
regido nasal; sa, supra-angular; si, septo interorbital; sn, septo nasal; soc,
supraoccipital; sut, supratemporal; t, trabéculas; tm, ténias mediais; tma, ténia
marginal. ESCala: LMM.......ccoiiiiiiiir e 74

Figura 25. Desenvolvimento pos-natal do crénio de Tropidurus torquatus em vista
posterodorsal (A), posterotemporal (B) e posteroventral (C). 1 — Individuo de 0
semanas. 2 — individuo de 7 semanas. 3 — espécime de 16 semanas. A — Fechamento
da fontanela parietal. B — ossificacdes pds-natais dos 0ssos dorsolaterais da caixa
craniana. C — ossificacfes poés-natais dos ossos da base da caixa craniana.
Abreviaturas: boc, baseoccipital; fp, fontanela parietal; oto, otoccipital; po, pr6-otico;
prb, parabasisfendide; soc, supraoccipital. Escala: Imm.........cccccecevvvviiviiniverienenn 82

Figura 26. Condrogénese e osteogénese das vértebras dorsais de Tropidurus torquatus.
Estagio 33: primeiros elementos vertebrais a se formarem séo os arcos vertebrais que
se dispdem verticalmente ao lado da notocorda (A); logo em seguida, neste mesmo
estagio, se desenvolvem os focos cartilagineos pares do corpo vertebral (B). Estagio
34 (C): as costelas surgem como focos independentes. Estagio 35 (D): arcos
vertebrais comecam a se aproximar, com maior proximidade na regido que antecede
as vértebras sacrais. Estagio 36 (E): elementos pares dos arcos vertebrais ficam
adjacentes um ao outro dorsalmente. Estagio 37 (F): arcos vertebrais cartilagineos
em contato dorsalmente. Estagio 38 (G): inicio de ossificacdo do corpo vertebral das
vértebras. Estagio 39 (H): inicio de ossificacdo dos arcos vertebrais e das costelas.
Estagio 42 (I): completa ossificacdo das vertebras e costelas dorsais, permanecendo
ainda ndo fusionadas os arcos vertebrais no seu encontro mediodorsal e na sutura
neurocentral. ESCala: LMM.......ccooooiiiiiiiieieie e 85

Figura 27. Condrogénese e osteogénese das costelas toracicas e cintura escapular de
Tropidurus torquatus. Estadgio 34 (A): porcdo distal das costelas esternais se
desenvolvem por condensacGes independentes. Estagio 36 (B): elementos distais das
costelas esternais fusionam-se aos elementos proximais que articulam-se com as
vértebras. Estagio 37 (C): costelas estenais contactam as projecGes posterolaterais do
esterno e o bastdo xifisternal se projeta posteriormente. Estagio 38 (D): bastdo
xifisternal se fusiona a segunda costela xifisternal. Estagio 39 (E): inicio da
ossificagdo da porcdo proximal das costelas esternais e variagdo no numero de
costelas esternais e xifisternais (padrdo 4:2). Estagio 42 (F): padrdo 3:2 e anexo
estendido posteriormente do bastéo xifisternal (cabeca de seta). bx, bastéo xifisternal,
¢, clavicula; cc, costelas cervicais; cc4, costela cervical 4; cc5, costela cervical 5;
cdp, costela dorsal pos-toracica; ce, costelas esternais; cex, costelas esternais e
xifisternais; co, costela ossificada; cr, coracoide; cx, cosetla xifisternal; ec, escapula;
es, esterno; fe, fontanela esternal; in, interclavicula; se, supraescapula. Escala:



Figura 28. Condrogénese e osteogénese das Vértebras cervicais de Tropidurus
torquatus. Estagio 34 (A): corpo e arco vertebral condrificados, com
desenvolvimento das pdés-zigapofises por centros cartilagineos distintos do arco
vertebral. Estagio 38 (B): pré e pds-zigapofises bem desenvolvidas e corpo vertebral
ossificado. Inicio do estagio 39 (C): arco vertebral inicia a sua ossificacdo. Final do
estagio 39 (D): avango da ossificacdo do arco vertebral. Estagio 40 (E): espinha
neural ainda cartilaginea e hipapofise ossificada. Juvenil com 1 dia pds-ecloséo (F):
costelas cervicais articuladas com vértebras cervicais na altura da sutura
neurocentral, a qual ainda é evidente. ao, arco occipital; at, atlas; av, arco vertebral;
c, costela cervical; cv, corpo vertebral; en, espinha neural; h, hipapofise; i,
intercentro; poz, pds-zigapofise; prz, pré-zigapofise; sn, sutura neurocentral. Escala:

Figura 29. Condrogénese e osteogénese das vértebras sacrais de T. torquatus. Estagio
34 (A): vista laterodorsal evidenciando o desenvolvimento lateral e continuo do
processo transverso da segunda vértebra sacral. Estagio 35 (B): o processo transverso
da primeira vértebra sacral se torna maior que o da segunda sacral. Estagio 37 (C):
vista dorsal mostrando processos transversos sacrais mais desenvolvidos. Estagio 39
(D): ossificagdo do corpo vertebral e do arco vertebral, sendo que neste ultimo a
ossificacdo se estende de forma continua em direcdo aos processos transversos.
Estagio 40 (E): avanco da ossificacdo dos arcos vertebrais e processos transversos
sacrais; Estagio 42 (F): arcos vertebrais permanecem nao fusionados na linha
mediodorsal da coluna vertebral. av, arco vertebral; cv, corpo vertebral; cd, costelas
dorsais; i, ilio; ptc, processo transverso caudal; pts, processo transverso sacral; s1,
vertebra sacral 1; s2, vértebra sacral 2. Escala:l mm.........ccooevvveniniiineniiisieen, 89

Figura 30. Condrogénese e osteogénese das vertebras caudais de Tropidurus torquatus.
Porcdo proximal da cauda - Estagio 35 (A): inicio de condrificacdo das pré-
zigapdfises e dos processos hemais. Estagio 38 (B): inicio de ossificacdo das
vértebras caudais pelo corpo vertebral. Estagio 41 (C): vértebras praticamente toda
ossificadas, mas com a regido entre os seus condilos e cotilos ainda cartilagineos.
Porcdo média da cauda - Estagio 39 (D): inicio de ossificacdo do corpo vertebral e
presenca da sutura autossémica no arco vertebral cartilaginoso. Estagio 40 (E): inicio
de ossificacdo dos processos hemais e arco vertebral ossificado, com apenas as
zigapdfises cartilagineas. Estagio 42 (F): vértebras completamente ossificadas.
Porcdo terminal da cauda — Estagio (39): desenvolvimento cartilagineo do arco
vertebral. Estdgio (40): ossificacdo do corpo e arco vertebral. Estagio (41):
ossificacdo completa das vértebras e processos hemais. Escala: Imm...................... 91

Figura 31. Sequéncia de condrogénese dos membros anteriores de T. torquatus. Estagio
32 (A): eixo cartilagineo continuo em forma de “Y”” com o Umero se ramificando e
originando a ulna e o radio. Inicio do estagio 33 (B): o eixo primario esta formado o
qual é constituido sequencialmente pelo ulnar, distal do carpo IV e metacarpo IV.



Meio do estagio 33 (C): surgimento do dclll e discreto foco do dcV. Final do estagio
33 (D): foco do dcll e foco fusionado do intermédio e central lateral. Inicio do
estagio 34 (E): foco da primeira falange do dedo IV nitidamente presente. Final do
estagio 34 (F): surge o radial e 0 metacarpo I, entretanto ndo é possivel definir com
certeza o foco individual do distal do carpo I. dcl-V, distal do carpo I-V; f1 e f2,
falanges 1 e 2; i-c, intermeédio e central lateral; mcl-V, metacarpo I-V; r, radio; ra,
radial; U, umero; ul, ulna; ur, ulnar. Escala: 0,5mm..........cccccccevvieiiiiiiinir e, 95

Figura 32. Sequéncia de osteogénese dos membros anteriores de T. torquatus. Estagio
37 (A): inicio de ossificacdo pericondral da diafise da ulna e do radio. Estagio 38
(B): ossificacdo dos metacarpos V, Ill e Il e da primeira falange de todos os dedos
(cabeca de seta). Estagio 39 (C): neste estagio todos os metacarpos (incluindo o
metacarpo V) e falanges (inclusive as ungueais) estdo em processo de ossificacdo
(cabecas de seta). Estagio 40 (D): avanco da ossificacdo dos metacarpos e falanges.
Inicio do estagio 41 (E): epifises dos ossos longos como as falanges, metacarpos,
radio, ulna e Umero permanecem cartilagineos. Final do estagio 41 evidenciando
autopddio corado com dupla coloracdo (F) e apenas com alizarina (G): auséncia de
ossificacdo dos elementos do carpo. Estagio 42 (H): focos avancados de ossificacdo
do distal do carpo IV e V, e focos iniciais do distal do carpo 1l e ulnar. dcll-V, distal
do carpo I1-V; e, epifise; i-c, intermédio e central lateral; mcl-V, metacarpo I-V; pi,
pisiforme; r, radio; ra, radial; ul, ulna; ur, ulnar. Escala: Imm..........c.cccccoevverinnnnenn. 96

Figura 33. Sequéncia condrogénica e osteogénica de desenvolvimento da cintura
pélvica de T. torquatus. Estagio 34 (A): isquio ainda sem contato com pubis e ilio.
Estagio 35 (B): o par de elementos do isquio e pubis permanecem afastados
medialmente. Estagio 37 (C): ocorre a aproximacdo dos elementos do isquio e pubis
formando, respectivamente, a sinfise isquiatica e pubica. Inicio do estdgio 39 (D):
inicia-se a ossificacdo do pubis e ilio. Final do estagio 39 (E): inicia-se a ossificacdo
do isquio pela a sua borda anterior. Estagio 42 (F): elementos intensificam sua
ossificacdo, mantendo-se cartilagineas em suas sinfises. fo, forame obturado; feo,
fenestra obturada; i, ilio; is, isquio; pei, processo epiisgio; ph, processo hipoisqio;
pep, processo epipubis; o, ossificacdo. Escala: Imm........cccccevveevveieiiecicceee e 99

Figura 34. Sequéncia de condrogénese dos membros posteriores de T. torquatus.
Estagio 32 (A): eixo cartilagineo em “Y” que representa o primoérdio do fémur, fibula
e tibia. Estagio 33 “C” (B): diferencia¢ao do intermédio-central e do eixo primario
com o surgimento do distal do tarso IV e metatarso 1VV. Meio do estagio 33 (C):
surgimento do distal do tarso 1l e do foco cartilagineo transitorio do dcV; um feixe
de conexdo embrionéria se forma entre o dtlV e o dtV, assim como também € visivel
uma éarea conectando a tibia e o elemento composto formado pelo tibial e o
intermédio-central (cabeca de seta). Final do estadgio 33 (D): tibial e intermedio-
central completamente fusionados, e foco transitorio do dtV ainda visivel. Inicio do
estagio 34 (E): formacdo de uma area de conexao entre o tibial-intermédio-central e o
fibular. Final do estagio 34 (F): proximal do tarso se forma e o dtlV assume um
formato retangular. dtlll-V, distal do tarso I11-V; F, fémur; f1, falange 1; fi, fibula; fr,



fibular; i-c, intermédio central; mtl-V, metatarso I-V; pt, proximal do tarso; t, tibia;
ti, tibial; ti-i-c, tibial-intermédio-central. Escala: 0,5mm...........ccccceveviiiiiiniininnnnns 100

Figura 35. Sequéncia de osteogénese dos membros posteriores de T. torquatus. Estagio
35 (A): observa-se a formacéo tardia e individualizada do distal do tarso Il. Estagio
37 (B): comeco de ossificacdo do metatarso IV e fusdo do distal do tarso Il ao seu
respectivo metatarso. Estagio 38 (C): dentre 0os metatarsos apenas o quinto ainda nao
iniciou a sua ossificacdo; primeira falange de todos os dedos em processo de
ossificacdo e dedo IV com ossificacdo avangada em sua segunda falange. Estagio 39
(D): falanges ungueais iniciam sua ossificacdo. Estagio 40 (E): inicio de ossificacédo
do metatarso V. Estagio 41 (F): surgimento do foco de ossificacdo do astragalus no
proximal do tarso. Inicio do estagio 42 (G): foco de ossificacdo do calcaneo se
desenvolve. Final do estagio 42 (H): o distal do tarso IV se ossifica e surge o foco

inicial de ossificacdo do distal do tarso Ill. Cabecas de seta indicam inicio de
ossificagdo. as, astragalus; ca, calcaneo; dtll-1V, distal do tarso II-1V; mtV, metatarso
V; mtg, metatarso ganchiforme; pt, proximal do tarso. Escala: Imm..................... 102

Figura 36. Sequéncia de ossificacdo pds-embrionaria dos membros e vértebras de T.
torquatus. Juvenil de 7 semanas (A): médo com dcV-1l e ulnar ossificados. Individuo
com 16 semanas (B): todos os elementos do carpo ossificados, exceto o intermédio-
central. Segundo centro de ossificacdo do radial presente. Jovem de 10 semanas (C):
cotovelo com trés centros de ossificacdo da epifise distal do Umero presentes.
Exemplar de 10 semanas (D): pé com todos os elementos do autopddio ossificados,
exceto a epifise distal do metatarso I. Individuo com 16 semanas (E): todos 0s
elementos do autopddio ossificados e bem desenvolvidos. Exemplar de 15 semanas
(F): joelho mostrando o centro de ossificagdo da epifise proximal da fibula e tibia, do
sesamoide lunula-tibial e da epifise distal do fémur. Individuo de 2 semanas (G)
sutura do arco neural praticamente retilinea. Individuo de 11 semanas (H): sutura do
arco neural com interdigitaces. Exemplar de 16 semanas (I): sutura neurocentral em
processo de fusdo. a, apofise; as, astragalus; ca, calcaneo; dcl-V, distais do carpo I-
V; dmcll e V, epifises proximais dos metacarpos Il e V; dmtl-V, epifises proximais
dos matatarsos I-V; dtll-1V, distais do tarso II-1V; edf, epifise distal da fibula; edF,
epifise distal do fémur; edr, epifise distal do radio; edt, epifise distal da tibia; edu,
epifise distal da ulna, edU, epifise distal do umero; epf, epifise proximal da fibula;
ept, epifise proximal da tibia; epu, epifise proximal da ulna; f, fibula; F, fémur; os,
ossificagdo secundaria do radial; pi, pisiforme; ra, radial; san, sutura do arco neural;
snc, sutura neurocentral; t, tibia; tl, tibial-lunular U, Umero; ul, ulna. Escala:
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1. INTRODUCAO

Desenvolvimento embrionario

O desvendar de mudancas de desenvolvimento responsaveis pela diversidade
morfolégica continua sendo um dos mais antigos desafios da biologia (Kusumi et al.,
2013). Uma das razdes disto é que a biologia do desenvolvimento comumente utiliza
um pequeno numero de espécies como sistemas modelo, desconhecendo assim, a
diversidade de formas embrionarias existentes entre os vertebrados (Richardson et al.,
1997). Os organismos mais utilizados em manipulacbes embrioldgicas e genéticas, e
que se tornaram verdadeiras modelos, s&o o camundongo (Mus musculus), a galinha
(Gallus gallus), o sapo africano de unha (Xenopus laevis) e o peixe-zebra (Danio rerio).
Apesar de terem sido muito importantes para 0s avancos na area de desenvolvimento,
eles ndo sdo representativos da diversidade de espécies conhecidas, impossibilitando
estudos filogenéticos de padrbes de desenvolvimento.

Um dos conceitos que podem ter incentivado o estudo de algumas poucas
espécies modelo é aquela defendida por uma vertente na area de desenvolvimento que
acredita que os vertebrados passam por um estdgio embriolégico particularmente
idéntico ou conservado, chamado de “estagio filotipico” (Butler e Juurlink 1987;
Wolpert 1991; Alberts et al. 1994; Collins 1995). Tais autores afirmam que
caracteristicas especificas que diferenciam os vertebrados sdo devido a modificacdes
que transcorrem em estagios tardios de desenvolvimento, proximos ao periodo de
nascimento (Slack et al., 1993; Alberts et al.,, 1994; Duboule, 1994; Ricklefs e
Starck,1998). Outros estudos também reconhecem que 0s estagios iniciais de
desenvolvimento como a clivagem e a gastrulacdo podem variar entre espécies
proximas (Balfour, 1875; Elinson, 1987; Wray 1995). Formulou-se entdo, o modelo de
“ampulheta” aonde estégios iniciais e tardios sofrem maior divergéncia embriologica
entre espécies, enquanto fenotipos de estagios intermediarios sdo conservados entre
diferentes espécies, particularmente o periodo de broto de membros (Raff, 1996).

Outros estudos levantaram evidencias contra este conceito tipologico
(Richardson, 1995; Richardson et al., 1997; Smith, 1997; Lilja e Blom, 1999;
Richardson, 1999; Lilja et al., 2001; Smith, 2001; Smith, 2002) ao demonstrar que 0s

embrides de vertebrados apresentavam significativa variacdo entre seus estagios, como



numero de somitos, nimero de arcos faringeos, mudancas no padrdo de crescimento
(alometria) e mudangas no tempo de desenvolvimento (heterocronia). Todavia nem
todas as caracteristicas diferenciais de adultos sdo distinguiveis em estagios
intermediarios, levando a uma aparente semelhanca entre embrides de algumas espécies.
Richardson (1999) propbe duas razbes para explicar como a selecdo natural poderia
atuar nestes casos. A primeira ¢ “que geralmente hd um atraso entre as mudangas nos
mecanismos de desenvolvimento ¢ a sua expressdo fenotipica”, a qual ¢ expressa em
estagios mais tardios. A segunda ¢ que “pequenas alteracdes iniciais podem ser
amplificadas para produzir efeitos maiores em estagios posteriores”.

Richardson et al. (1997) comenta que a selecdo natural ndo esta limitada aos
estagios finais de desenvolvimento ou estagios pds-natais, e que a sua acdo em
individuos adultos pode motivar mudangas nas caracteristicas iniciais do embrido
(Richardson, 1999). VariacGes de individuos adultos podem se originar em inimeros
estagios embrionarios como demonstrado por Bloom e Lilja (2005). Para exemplificar
podemos citar os gimnofionas cujo corpo serpentiforme e inimeras vértebras refletem
mudancas iniciais de desenvolvimento como taxa de somitogénese e taxa de alongacao
do eixo primario (Richardson 1998, 1999). Mudancas temporais na origem da crista
neural também demonstram como marsupiais sdo distinguidos dos outros vertebrados
por significativas heterocronias nos estagios mais iniciais de desenvolvimento do cranio
(Smith, 2003)

O conceito de heterocronia surgiu da observacao de que diferencas morfoldgicas
de algumas espécies podiam ser explicadas por mudancas em sua ontogenia (Vitt e
Caldwell, 2009). Heterocronia é definida como uma mudanca temporal de
desenvolvimento que ocorre durante a evolugdo (Gould 1977; McKinney e McNamara
1991; Jeffery et al 2002). Mudancas temporais na sequéncia em que 0s elementos
constituintes do embrido se desenvolvem, ou seja, heterocronias na sequéncia de
desenvolvimento sdo conhecidas desde a época de Haeckel, 1866 (apud Smith, 2003), o
qual as consideravam como excec¢Oes ou empecilhos ao entendimento dos padrdes
evolutivos. No entanto, estudos recentes reconciliaram a evolucdo e desenvolvimento ao
demonstrar o valor das heterocronias como fonte de informacdo (Raff et al.,1999;
Mabee e Trendler 1996, Jeffery et al., 2002).

Com a criacdo do método de evento pareado (Mabee e Trendler 1996; Smith
1997, Velhagen 1997) foi possivel realizar analises comparativas de dados de

desenvolvimento morfoldgicos e genéticos, e superar o problema de auséncia de



estagios comuns a diferentes espécies (Jeffery et al., 2002). As incertezas inerentes da
falta de independéncia dos caracteres de evento pareado foram eliminadas apds a
associacao destes caracteres a filogenias pre-estabelecidas, o que possibilitou levantar
hipteses de sequéncias de desenvolvimento ancestral (Velhagen 1997). Dados de
ontogenia também tém despertado cada vez mais interesse no que diz respeito a
determinacdo de polaridade de caracteres em filogenias (de Queiroz, 1985; Rieppel,
1990; Patterson, 1996).

Nos ultimos anos houve um significativo aumento no nimero de estudos que
avaliam heterocronia nos niveis geneticos, moleculares e celular (Smith, 2003).
Verificou-se que heterocronias genéticas, ou seja, alteracdes no tempo relativo de inicio
e término de genes podem produzir mudancas fenotipicas consideraveis, provendo um
elo claro entre processos microevolutivos e mudancas macroevolutivas (Raff, 1996;
Mathis e Nicolas, 2002; Smith 2003). Por exemplo, mudanc¢as no tempo de expressao
de genes podem produzir mudancas morfolégicas como elongagdo do membro,
diferenciacdo de elementos adicionais e alteraces na identidade de elementos (Smith
2003).

Outra questdo que também aproxima evolucdo ao desenvolvimento é a discussédo
acerca da natureza do desenvolvimento ser um sistema integrado ou divisivel em
maodulos (Gould, 1977). Trabalhos recentes comentam que é esperado um determinado
grau de integracdo no desenvolvimento, todavia somente a dissociacdo de modulos
especificos do restante da sequéncia de formacdo permitiria selecdo diferencial e uma
evolucdo independente (Raff e Raff, 2000; Raff, 1996; Smith, 2001). E sugerido que os
elementos de desenvolvimento que ndo podem ser dissociados possam estar
relacionados ao estagio filotipico (Raff, 1996). Segundo Raff e Raff (2000), estes
modulos podem ser estudados em qualquer nivel do desenvolvimento hierarquico, mas
ndo necessariamente 0 modulo de um nivel (e.g.: anatdmico) é congruente com de outro
nivel (e.g.: molecular).

Informacgdes de desenvolvimento sdo fundamentais para a compreensdo dos
mecanismos evolutivos responsaveis por novos fendtipos (Riesch et al., 2011). Estagios
embrionarios podem ser alvos chaves para mudangas macroevolutivas (Richardson et
al., 1997) e embrides podem ser considerados fontes de homologias verdadeiras, dando
suporte para estudos evolutivos com reptilianos e amniotas (Boughner et al., 2007).

Dados de tabelas de desenvolvimento sdo, portanto, importantes para estudos de origem



e evolucdo de mudancas morfoldgicas nos grandes grupos filogenéticos (Wise et al.,
2009).

Apesar de mudangas no tempo de desenvolvimento (heterocronia) serem em
grande parte responsaveis pela diversidade conhecida (Gould, 1977; Raff, 1996),
hipdteses filogenéticas baseadas em sequencias de desenvolvimento ainda sdo escassas.
Recentemente, Andrews et al. (2013) demostraram que sequéncias de eventos de
desenvolvimento sdo clado especificos, e refletem filogenias de squamatas bem
estabelecidas. Os autores também concluiram que uma ampla amostragem de taxa é
necessaria para representar variacoes de desenvolvimento entre linhagens uma vez que
0 grau de resolugdo esta correlacionada ao nimero de espécies analisadas em cada
clado.

O estudo do desenvolvimento morfologico de répteis teve um papel fundamental
no estabelecimento dos padrdes de relacionamento entre os tetrapodas e na identificacdo
de estruturas homologas (Billett et al., 1985). Répteis viventes sdo representados pelo
clado Archosauria (tartarugas, crocodilianos e aves) e Lepidosauria (tuataras e
squamatas), o grupo mais diverso. Os squamatas, que incluem os lagartos, serpentes e
anfisbenas, sdo o segundo grupo de tetrapodas mais especioso, abrangendo mais de
10,078 espécies (Uetz e Hosek, 2016), as quais apresentam alta variabilidade de formas
e ecologias (Vitt e Caldwell, 2009). Apesar disso, o grau de informacdes sobre
desenvolvimento de espécies de squamatas estd longe de ser condizente com a sua
diversidade. Dentre estas espécies, 0 grupo que mais recebeu atencéo foi o dos lagartos
(Dufaure e Hubert, 1961; Muthukkaruppan et al.,1970; Mouden et al, 2000; Sanger et
al., 2008; Noro et al., 2009 Wise et al., 2009), sequido de um crescente interesse em
serpentes (Zehr 1962; Cohn e Tickle, 1999; Boughner et al., 2007; Buchtova et al.,
2007, Boback et al., 2012). Para anfibenideos a situacdo é bem precaria, com apenas
uma tabela de desenvolvimento incompleto de Amphisbaena darwini heterozonata
(Montero et al., 1999). Esta escassez de dados de anfisbenas provavelmente se deve
seus aos habitos fossoriais, que diminuem probabilidades de encontro e estudo
(Andrade et al., 2006).

Abordagens experimentais em embriologia tém como guia tabelas de estagios de
desenvolvimento embrionario (Noro et al., 2009). O uso de tabelas de desenvolvimento
tem uma longa trajetoria, sempre com uma relacdo de reciprocidade com a biologia do
desenvolvimento (Hopwood, 2007). Por questdes praticas, o processo continuo de

desenvolvimento é dividido em uma série de estagios caracterizados pelo aparecimento



de caracteristicas morfoldgicas distintas, que permitem a organizacdo e comparagéo de
embrides. E importante salientar que uma tabela de estagiamento de uma espécie no
devia ser usada para espécies distantes, uma vez que o tempo de desenvolvimento de
eventos pode variar de acordo com o grupo estudado (Andrews et al., 2013). Portanto, a
solucdo ideal para investigacGes embrioldgicas é usar tabelas de desenvolvimento de
espécies proximas, ou se possivel, tabelas criadas para a espécie em questao.

O conhecimento das variacbes morfologicas e de outras peculiaridades de
desenvolvimento podem contribuir para a formulacdo de hipdteses sobre mudancas
genéticas, morfoldgicas e evolutivas (Boughner et al., 2007). No entanto, a
documentacdo dos estagios de desenvolvimento é uma tarefa ardua devido as
dificuldades de obtencdo e manejo dos embrides, o que explica a escassez de relatos de
desenvolvimento embrionario.

Dentre as tabelas de lagartos existem registros completos que incluem o periodo
de segmentacdo até eclosdo, como o do lacertideo viviparo Zootoca (Lacerta) vivipara
(Dufaure e Hubert, 1961), a do agamideo oviparo Agama impalearis (Mouden et al,
2000) e o do iguanio oviparo Liolaemus gravenhorstii (Lemus, 1967). Também ha
tabelas de pos-oviposicdo como a do agamideo Calotes versicolor (Muthukkaruppan et
al.,1970), do iguanio Anolis sagrei (Sanger et al. 2008) e dos geconideos Paroedura
picta (Noro et al., 2009) e Eublepharis macularius (Wise et al., 2009). Muitos estudos
ndo descrevem as primeiras fases de desenvolvimento por estas ocorrerem dentro do
Utero da fémea, a qual necessita ser sacrificada ou sofrer cirurgias. E dada maior
preferéncia, portanto, a manipulacdo de ovos de posturas, que permitem facil acesso aos
embrides (Wise et al., 2009). Além disso, foi observada uma semelhanca geral no
desenvolvimento inicial dos Lepidosauria (Hubert, 1985).

Tabelas normais de desenvolvimento servem de base para estudos experimentais
e possibilitam comparar embribes de estagios aproximados entre linhagens proximas ou
distantes (Andrews et al., 2013). Estas tabelas também permitem acompanhar padrdes e

taxas de desenvolvimento de diferentes sistemas anatdmicos.
Desenvolvimento do esqueleto
O formacéo do esqueleto tem sido particularmente estudado em vista do seu

elevado potencial em estudos filogenéticos. O sistema esquelético é Unico no reino

animal e caracteriza os Vertebrata. A facilidade com que o tecido 6sseo fossiliza torna a



sua distribuicdo ampla em registros fossiliferos, permitindo identificar homologias e
tracar a historia evolutiva de grandes linhagens (Pough et al., 2005). Além de ser
conservado, o0 esqueleto também apresenta plasticidade que reflete habitos particulares,
e confere confiabilidade quanto a adaptacdes especificas das espécies (Hildebrand &
Goslow, 2006). Um exemplo no qual a demanda funcional influencia a sequencia de
ossificacdo é visto na tartaruga Chelydra serpentina, cuja ossificacdo precoce das
costelas em relacdo ao cranio e vertebras (Rieppel, 1993d), aparentemente se deve a
importante funcdo protetora da carapaca, a qual esta associada as costelas.

A ontogenia costuma ser uma grande fonte de homologia priméria, o que a torna
uma peca chave para elucidar o significado de padrdes filogenéticos complexos (Hilton
e Johnson, 2007). O desenvolvimento do esqueleto tem sido particularmente estudado
em vista do seu elevado potencial em estudos filogenéticos. Dados embrioldgicos do
esqueleto tém sido empregados tanto como novas fontes de informacdo comparativas,
como na polarizacdo de caracteres, permitindo a distingdo entre caracteres primitivos e
derivados (Patterson, 1983; Nelson, 1978).

Estudos de osteogénese permitem a identificacdo do nimero de elementos que
podem contribuir na formagdo de uma mesma estrutura e determinacdo de homologias
entre diferentes grupos (Hilton e Johnson, 2007). Um exemplo disso foi a descrigéo de
um eixo primario de condensac@es cartilagineas que surgem durante estagios precoces
de formacdo do membro tetrapoda, e que permite interpretar a homologia entre
elementos do autopddio e digitos (Shubin e Alberch, 1986).

O esqueleto pode ser dividido em esqueleto axial e apendicular. O esqueleto
axial inclui os elementos do cranio, vértebras e costelas. O esqueleto apendicular
engloba as cinturas pélvica e toracica e 0s 0ssos dos membros. O sistema esquelético €
composto por cartilagens e 0ssos que podem originar-se de trés linhagens embrionarias
distintas: as células da crista neural cranial que originam o esqueleto craniofacial, o
mesoderma paraxial (somitos) que forma o esqueleto axial e células mesodermais da
placa lateral que ddo origem aos componentes esqueléticos dos membros (Olsen et al,
2000). Uma vez no local aonde originardo um elemento esquelético estas células podem
se diferenciar em condrocitos ou osteoblastos. Os condrdcitos formam um arcabouco
de cartilagem que é posteriormente substituida por osso pelo processo de ossificacdo
endocondral (Olsen et al, 2000; Kawakami et al., 2006). Na ossificagdo

intramembranosa o tecido mesenquimal se transforma diretamente em osteoblastos sem



a presenca de um molde cartilagineo. Histologicamente, o 0sso originado por estes dois
processos é estruturalmente idéntico (Wagner e Karsenty 2001)

A maioria dos componentes esqueléticos, exceto 0s 0ssos chatos do cranio e a
clavicula, sdo formados por ossificacdo endocondral (Olsen et al, 2000; Kawakami et
al.,, 2006). A condrogénese ou processo de formacdo da cartilagem consiste em
inimeros eventos aonde celulas mesenquimais ndo diferenciadas se condensam, se
diferenciam em condroblastos, e por fim se diferenciam em condrécitos (Kawakami et
al., 2006). A acdo conjunta de sinais intracelulares e extracelulares sdo responsaveis
pela regulacdo destas etapas. Surgem os condrocitos hipertréficos, a matrix cartilaginea
comeca a se degradar e por fim os condrdcitos hipertr6ficos morrem. A invaséo de
vasos sanguineos trazem consigo os osteoblastos que depositam matrix Ossea, a qual
acaba por substituir toda a cartilagem por o0sso. Condrdcitos ainda podem ser
encontrados nas placas de crescimento que sdo responsaveis pelo crescimento
longitudinal do osso (Wagner e Karsenty 2001).

O créanio, apesar de estrutural e funcionalmente diverso, tem sido descrito como
altamente conservado do ponto de vista embrioldgico (Francis-West et al. 1998; Hall
1999). Pequenas mudancas neste sistema integrado, contudo, geram grandes variacoes
morfolégicas. A compreensdo dos mecanismos responsaveis por novos rearranjos nas
rotas de desenvolvimento encontrados nos vertebrados sdo importantes para o
entendimento dos processos evolutivos geradores de diversidade (Schoch 2006). Ja é
conhecido, por exemplo, que demandas funcionais, como a alimentacdo no periodo
larval, sdo grandes norteadores do padrdo de desenvolvimento encontrado no créanio
(Adriaens e Verraes 1998; Schoch 2006).

Um estudo envolvendo heterocrénias no cranio de mamiferos demonstrou que a
ossificacdo de 0ssos dermais ocorre antes que a de 0ssos endocondrais e que ambos 0s
tipos de ossificacdo formam mddulos distintos (Koyabu et al., 2014). Foi constatado
também que enquanto sinais de Hedgehog sdo importantes para o controle dos
osteobastos e osteoclastos que formam os 0ssos endocondrais, a acdo destes sinais tem
efeitos minimos no desenvolvimento de ossos dermais (Hammond e Schulte-Merker,
2009). Este fato levou a hipotese de que a rede regulatéria dos genes envolvidos nestes
dois processos de ossificacdo possuem uma certa independéncia, a qual também esta
relacionado a diferencas no tempo de ossificagcdo dos pois processos (Koyabu et al.,
2014). Anadlises filogenéticas utilizando sequencias heterocrénicas do cranio de

diferentes tetrapodas também demonstraram similaridades e cinco agrupamentos



“modulares” de ossos, aonde cada conjunto de elementos compartilham uma mesma
escala temporal de desenvolvimento: 1) ossos mandibulares; 2) elementos do palato
marginal; 3) 0ssos circumorbitais; 4) constituintes do teto craniano e 5) ossificac0es
neurocraniais. A existéncia destes modulos pode ser devido a mecanismos
compartilhados de desenvolvimento ou a unidades funcionalmente integradas que
acabam por implicar em restri¢ces evolutivas (Schoch, 2006).

A embriogénese dos membros € um importante modelo para o estudo de padrdes
de formacéo (DeLise et al., 2000). Eles sdo considerados modulos quase autdbnomos,
cujos principios basicos de origem sédo em grande parte conservados entre os tetrapodas.
O membro € caracterizado por apresentar trés eixos de desenvolvimento: o eixo
proximo-distal que é regulado por fatores de crescimento do fibroblasto de células
epiteliais da crista ectodérmica apical; o eixo anteroposterior que é formado por
proteinas sonic hedge da zona de atividade polarizadora; e o eixo dorso-ventral que
depende do Wnt7a e de fatores de transcricdo contendo homeobox (Olsen et al, 2000;
Gilbert, 2006).

Os membros se desenvolvem em uma sequencia proximodistal, aonde o
umero/fémur da origem aos elementos mais distais por uma serie de eventos de
bifurcacdo e segmentacdo (Shubin e Alberch,1986). Esta serie de eventos resulta em um
padrdo de desenvolvimento extremamente conservado entre os tetrapodas que consiste
na formacdo do molde cartilagineo do eixo priméario ao longo do lado posterior do
membro, mostrando uma dominéancia do padréo pds-axial que tem como constituintes a
ulna/fibula, ulnar/fibular, distal do carpo/tarso IV e digito IV. Em seguida desenvolve-
se 0 arco digital que segue anteriormente formando os digitos Il 11 e 1I. Um padrdo
conservado também € visto inclusive na ordem de perda de digitos, o que
provavelmente se deve a restricbes compartilnadas de desenvolvimento e/ ou
convergéncia devido a importancia funcional de alguns digitos (11l e 1V) em relacdo a
outros, priorizando a sua retengdo (Greer, 1991; Shapiro, 2002).

Os anfibios urodeles, que incluem as salamandras e branchiosauridios extintos,
sd0 0s Unicos que ndo seguem o padrdo encontrado nos demais tetrapodas, havendo a
dominéncia no desenvolvimento pré-axial (Frobisch, 2008). Neste padréo, o zeugopodio
pré-axial tibia/radio se forma antes que a ulna/fibula, e o arco digital se desenvolve na
sequencia IlI-I-111-1V-(V). Com base nesta variacdo, Holmgren (1933) e Jarvik (1965)
sugeriram uma origem difilética ou polifilética para 0 membro tetrdpoda. Contudo,

inimeras frentes de investigacdo que abordam dados morfoldgicos, paleontoldgicos e



moleculares suportam o monofiletismo dos tetrapodas (Ahlberg e Milner, 1994; Ruta et
al., 2003a,b). A hipdtese mais aceita atualmente é de que os padrdes de digitos de todos
os tetrdpodas sdo homologos, no entanto mudangas no caminho morfogenético dos
urodeles se sucederam devido a uma adaptacéo larval para escalar e aderir a vegetacéo,
levando a uma sequencia de desenvolvimento distinta (Wagner et al., 1999; Shubin e
Wake, 2003).

A homologia entre os elementos que compdem o membro dos vertebrados ainda
¢ uma questdo de debate. O mapeamento do desenvolvimento do membro ¢é
fundamental para elucidar as estruturas que o constituem, principalmente no que diz
respeito aos elementos do autopddio. Algumas estruturas sao de existéncia transitoria e
podem fusionar-se a outras, tornando a determinacdo de homologias dificil entre o
membro adulto de vertebrados. Dentre os tetrdpodas, os lagartos sdo o grupo que mais
necessita de uma fundamentacdo embrioldgica para solucionar questdes como: 1) a
presenca do intermédio no carpo; 2) numero de centrais no carpo; 3) condensacdes
cartilaginea que compdem o proximal do tarso; e 4) confirmacdo da participacdo ou ndo
do dedo V na formacéo do arco digital (Fabrezi et al., 2007).

O conhecimento dos padrdes de formacdo de cartilagens e do esqueleto de
squamatas tem progredido ao longo dos anos através dos estudos de Bellairs e Kamal
(1981); Romer (1956); el Toubi e Kamal (1961); Rieppel (1992a,b, 1993a,b, 1994);
Rieppel e Zaher (2001); Hanken e Hall (1993); Abdala et al. (1997); Maisano (2001);
Shapiro (2002) ; Shapiro et al. (2003); Fabrezi et al. (2007); entre outros. Todavia, este
grupo ainda ndo teve a sua real diversidade contemplada, com muitas espécies sem
informac&o sobre o seu desenvolvimento esquelético.

Apesar dos esforcos recentes que abordaram a embriologia e o padrdo de
formacdo do esqueleto de lagartos, este grupo ainda permanece pouco representado.
Juntamente com muitas outras familias, Tropiduridae sofre com a falta de informacdes
basicas de desenvolvimento, com apenas uma descrigdo incompleta disponivel sobre o
desenvolvimento esquelético de Tropidurus etheridgei (Lions e Alvarez, 1998). Com a
intencdo de suprir esta lacuna, nos aqui documentamos a serie completa de
desenvolvimento in ovo de Tropidurus torquatus, a primeira para um lagarto
tropidurideo, assim como a sua esqueletogénese.

Tropidurus torquatus (Wied, 1820) é a espécie de maior distribuicdo do seu
género, ocorrendo na Argentina, Paraguai, Uruguai e no Brasil, no qual se estende desde

0 bioma de Cerrado e até a Floresta Altantica do Brasil (Rodrigues, 1987; Carvalho,
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2013). E extremamente abundante em formacdes abertas e é comumente encontrado em
ambientes perturbados, como &reas de concreto de cidade e muros de residéncias
(Rodrigues, 1987; Wiederhecker et al., 2002). Séo lagartos sexualmente dimorficos
(Pinto et al., 2005), de porte médio, com um comprimento rostro-cloacal de 82 mm para
fémeas (Wiederhecker et al., 2002) e 101 mm para machos (Pinto et al., 2005).

Esta espécie é um modelo conhecido em estudos ecolégicos, com muitos
aspectos explorados como dieta (Rocha e Bergallo 1994; Fialho et al., 2000, Siqueira et
al., 2013), demografia (Wiederhecker et al., 2003), biologia termal (Bergallo e Rocha,
1993; Kiefer et al., 2005), performance locomotora (Kohlsdorf e Navas, 2007) e
reproducdo (Vieira et al., 2001; Wiederhecker et al., 2002; Ortiz et al., 2014). No
entanto ndo existe nenhuma informac&o sobre o seu desenvolvimento embrioldgico.
Além de abundante no perimetro urbano, T. torquatus é facil de obter por lago e manter
em cativeiro. Fémeas podem produzir até trés desovas por periodo reprodutivo, cada
ninhada com 2-10 ovos (Wiederhecker et al., 2002; Ortiz et al., 2014) de tamanho
manuseavel. Estes fatores combinados tornam T. torquatus uma espécie promissora

para estudos de desenvolvimento e investigacGes evolutivas.
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2. OBJETIVOS

2.1. Objetivo Geral

Descrever a serie de desenvolvimento in ovo de Tropidurus torquatus, assim

como a formacéo do seu esqueleto pré e pos-embrionario.

2.2. Objetivos especificos

- Descrever os estagios embrionarios de desenvolvimento de T. torquatus;
- Descrever os componentes esqueléticos do adulto;

- Determinar a ordem de aparecimento de cartilagens que formam o primoério do
esqueleto ;

- Determinar a ordem de aparecimento dos centros de ossificacdo dos elementos
esqueléticos;

- Comparar a ordem de aparecimento da cartilagem com os centros de
ossificacdo dos elementos esqueléticos

- Comparar e reportar diferencas em relacdo a outras espécies na literatura;
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3. MATERIAIS E METODOS
Coletas e manutencao dos lagartos e ovos

Fémeas gravidas de T. torquatus foram coletadas no campus Darcy Ribeiro da
Universidade de Brasilia, por meio de laco durante a época reprodutiva, a qual coincidiu
com os meses de chuva (outubro a janeiro). As coletas foram realizadas durante duas
estacdes reprodutivas (Out/2013 a Jan/2014 e Out/2014 a Dec/2014), nas quais foram
coletadas um total de cinquenta e seis fémeas. As coletas foram realizadas sob a licenca
do ICMBIO/IBAMA n. 42478-1 e os procedimentos de manutencdo dos lagartos foram
aprovados pelo Comité de Etica no Uso Animal da Universidade de Brasilia (UnBDOC
n° 166980/2013).

As fémeas foram acomodadas até o momento da ovipostura na sala de Répteis
do Biotério da UnB, onde foram distribuidas em oito terrarios, com uma média de 4 por
terrério. Estes consistiram em aquarios de 40 x 60 com substrato de 10 cm de
vermiculita de grdo médio, na proporcao de 1:1 com agua. Para a termoregulacdo dos
lagartos foram colocadas lampadas incandescentes de 60 W e pedacos de concreto no
terrario. Um timer manteve a luz ligada das 7 as 19 horas de modo a manter um ciclo de
dia/noite. Os lagartos foram alimentados, pelo menos cinco vezes por semana, com
baratas, tenébrios e cupins ad libitum. Foi mantido sempre um pote de agua limpa em
cada terrario. Todos os dias a vermiculita dos terrarios foi vistoriada pela presenca de
ovos. Ap0s a desova, as fémeas foram devolvidas para o seu local de origem.

O ndmero de ovos por desova variou entre 2 -10, os quais foram retirados do
terrario logo apds a postura e cada ninhada individualizada em um pote de plastico com
1:1 de vermicutila e dgua. Cada pote foi transferido para uma incubadora da marca
Premium Ecoldgica, a qual foi programada para manter uma temperatura constante de

30°C (+ 0,1° C) e adicionada adgua pra manter a umidade saturada.
Coleta dos embrides e juvenis

Um minimo de trés embrides por dia foram coletados ao longo do periodo de
incubacdo, com excecdo da Gltima semana pré-eclosdo em que apenas dois embrides
foram coletados por dia. Das coletas realizadas durante duas estagdes reprodutivas
obteve-se um total de 209 embrides. Um corte oval na casca permitiu visualizar e retirar
o0 embrido, o qual foi imediatamente eutanasiado com uma solucdo 1:1 de 0,5% de

cloridrato de bupivacaina e 2% de cloridrato de lidocaina, e o seu vitelo e envoltorios



13

removidos. Os embrides foram dissecados em solucdo tampao salina fosfato (pH 7.2) e
fotografados a fresco com uma cadmera Sony Cyber-shot DSC-H20 10.1 acoplado a um
estereoscopio Olympus SZ40. Em seguida os embrides foram fixados em formol
tamponado 10% e preservados em alcool 70%.

Vinte e seis embriGes eclodiram, dos quais dois foram eutanasiados com
Nembutal 50ml/mg logo apds o momento de eclosdo. Em relacdo aos demais
individuos, estes foram mantidos em cativeiro, com um sendo eutanasiado a cada sete
dias com Nembutal 50mI/MG para acompanhar o seu desenvolvimeto pos-natal.
Enquanto foram mantidos em cativeiros, estes juvenis foram alimentados com baratas,
tenébrios e cupins ad libitum. O Gltimo individuo mantido em cativeiro completou 112
dias (dezeseis semanas). Oito individuos faleceram antes da data prevista de eutanasia
por causas desconhecidas. Todos os exemplares foram fixados em formol 10%, depois
lavados com &gua destilada e preservados em alcool 70%. Dezoito exemplares,
incluindo dois recém-eclodidos, foram processados pelo método de diafanizacdo e dupla
coloragéo.

Os métodos de coleta e eutanasia dos embrides e juvenis foram submetidos e
aprovados pelo Comité de Etica no Uso Animal da Universidade de Brasilia (UnBDOC
n° 166980/2013).

Microscopia eletrénica de varredura

Dois embriGes do estagio 28 também foram fixados em solucdo de glutaraldeido
2% e paraformaldeido 2% diluida em solu¢do tampéo cacodilato de sodio 0,1M para sua
visualizacdo em microscaépio eletrdnico de varredura (MEV). Apos fixados os embrides,
estes foram submergidos em solucéo de tetroxido de ésmio 1% por 30 minutos. Depois
foram realizadas desidratacbes em concentracGes crescentes de acetona (30, 50, 70 e
90%) e trés banhos em acetona pura, por 15 minutos cada. O material foi entdo secado
ao ponto critico com CO, e metalizado com ouro em um sputter coater. Analise e
documentacdo foi conduzida em um microscopio eletronico de varredura JEOL JSM-
71001F.

Descricéo dos estagios de desenvolvimento

Os estdgios embrionarios foram determinados a partir de caracteristicas

morfologicas externas comumente descritas na literatura (Dufaure e Hubert, 1961;
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Sanger et al., 2008; Noro et al., 2009; Werneburg, 2009; Wise et al., 2009). Um
comparativo com estes trabalhos foi feito para apontar diferencas inerentes de cada
espécie e discutir variagdes.

A classificacdo dos embribes por estagios foi realizada com base em estruturas
chaves como a presenca de arcos faringeos, somitos, fissura cordide, depositos de
calcio, proeminéncia fronto-nasal, desenvolvimento dos membros, surgimento das
garras, padrdo de escamacéo, pigmentacdo e aparecimento do dente de ovo. Todas estas
estruturas foram documentadas com microscopio estereoscopico e camera digital

citados acima.

Descricéo do esqueleto adulto e do desenvolvimento cartilagineo e dsseo

A analise do sistema esquelético de adultos de T. torquatus foi realizada a partir
de cinco machos e seis fémeas que foram eutanasiados com Nembutal 50mI/MG. Estes
foram submetidos ao método de descarne pelos besouros Dermestides maculatus e a
técnica de diafanizacdo e coloracdo de ossos e cartilagens (Dingerkus e Uhler, 1977;
Davis et al, 1936). EmbriGes representativos de cada estagio de desenvolvimento de T.
torquatus também foram sumetidos e a técnica de diafanizacdo e coloracdo de 0ssos e
cartilagens para as analises de desenvolvimento do esqueleto.

O método de diafanizacdo consiste em lavar em agua destilada por 72 horas o
embrido previamente fixado em formaldeido tamponado (10%), e posterior eviceracao e
remocao da pele. Em seguida as cartilagens séo coradas em solucdo de Alcian blue por
48 horas. Sdo feitas hidratacfes em séries descrescentes de solucdo de etanol (95%,
90%, 80%, 70%, 40%, 15%), lavagens por 24 horas em agua destilada e transferéncia
para solucdo saturada de borato de s6dio por 72 horas (trés trocas em intervalos de 24
horas). Posteriormente é realizado clareamento por hidroxido de potassio (KOH 2%, 1%
e 0,5%), coloracdo dos ossos por Alizarina red S durante 30 minutos e imersdo do
material em solucdes crescentes de glicerina (15%, 30%, 50%, 90% e conservagao em
glicerina pura. Para analise do material foi utilizado um microscopio estereoscopico
Olympus SZ40 acoplado a cdmera digital Canon PowerShot SX270 HS para a
documetacéo fotografica.
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4. RESULTADOS

4.1. DESCRICAO DE ESTAGIOS DE DESENVOLVIMENTO IN OVO

Quinze estagios de desenvolvimento pos-oviposicdo foram descritos para
Tropidurus torquatus. Durante 0s estagios anteriores a oviposi¢do, transcorrem no
oviduto desta espécie as fases de blastula, géstrula e inicio da organogénese. No
momento da oviposicdo, portanto, o0s embrides apresentaram caracteres de
desenvolvimento avancados equivalente ao estagio 28 de Zootoca vivipara (Dufaure e
Hubert, 1961). Em vista da possibilidade de retencdo dos ovos na fémea por estresse,
embrides do primeiro dia de oviposicdo foram obtidas de cinco desovas diferentes.
Observou-se uma constancia morfoldgica no momento da oviposicdo, indicando que
ndo houve retencdo significativa dos ovos pelas fémeas. O periodo de incubacgédo durou
75 + 5 dias p6s-oviposicdo (dpo), com juvenis eclodindo no estagio 42. Vinte e seis
individuos eclodiram (CRC médio de 25.74mm) em fevereiro, coincidindo com o
mesmao periodo que juvenis foram encontrados na natureza.

Cada estagio embrionario ap0s oviposicdo foi descrito com base em
caracteristicas morfoldgicas chaves que podem ser relacionadas comparativamente com
estdgios de desenvolvimento de outros estudos. Como em outras tabelas de
estagiamento, mais da metade dos estagios de pds-oviposicionais é baseada
principalmente na morfogénese dos membros. Outras caracteristicas que também
auxiliaram a definir estes estagios foram os arcos faringeos, olho e estruturas acessorias,
desenvolvimento das vesiculas cefalicas e genitalia. Estagios finais foram caracterizados
pelo desevolvimento de escamas e pigmentacdo, dente de ovo e consumo do vitelo. Um
resumo das principais caracteristicas de cada estagio e o nimero de embrides analisados

encontra-se na Tabela 1 do Apéndice.

Estagio 28 (1-2dpo) - Brotos pelvinos (Fig. 2e-h)

Membros: brotos dos membros pelvinos sdo protuberancias arredondadas (Fig 1a, Fig. 2
a,c). Broto de membro toracico distinguivel como um sutil espessamento do
mesoderma do flanco (Fig. 1a,d) que ao final do estagio assume a forma de crista com
largura antero-posterior maior do que o comprimento proximo-distal; uma assimetria

dos membros & visto ocasionalmente
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Olho: capsula dptica com formato de ferradura, espaco intraretinal visivel; fissura
cordide aberta (Fig. 2a) e lente em desenvolvimento.

Arcos faringeos: quatro (Fig. 1b) ou cinco arcos faringeos presentes (Fig. 2a); quatro
fendas faringeas distintamente visiveis. Inicio de fusdo medial entre o 1° e 2° arco.
Processo maxilar ainda néo discernivel. Processo mandibular posterior ao olho.

Vesiculas encefalicas: vesicula mesencefalica proeminente com o aqueduto visivel por
transparéncia; rombencéfalo com quatro rombomeros visiveis entre a vesicula optica e
0 mesencéfalo; fissura meso-metencefalica evidente; flexura cranial aguda a flexura
cervical ampla; tubo neural aberto dorsalmente ao longo do rombencefalo até o nivel
do terceiro arco faringeo primdérdio da glandula pineal presente como um disco na
mesoderme do diencéfalo.

Fossa olfatoria: distinta, rostrolateral.

Vesicula 6tica: visivel, justaposta ao saco endolinfatico em desenvolvimento, o qual

i 'v. A
Figura 1. Microscopia eletronica de varredura de T. torquatus, cedo no estagio 28 (a-d).
Visédo geral do embrido mostrando principais estrututras e tubo neural aberto (a); visdo
mais proxima dos arcos faringeos I-1V e fendas 1-4 (b), entumecimento incipiente do
membro anterior (c) e broto do membro posterior distinto (d). ¢, coracdo; fn, fossa
nasal; Id, lente em desenvolvimento; ma, membro anterior; me, mesencéfalo; mp,
membro posterior; s, somitos; tna, tubo neural aberto; vo, vesicula o6tica. Escala: 100
pm.
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ainda nao apresenta sinais de depositos de célcio.
Orgaos: tubo cardiaco curvado; figado mesonéfrico fracamente visivel (Fig. 2a).
Somitos: 33-36 pares evidentes; extremidade da cauda ligeiramente curvada e sem sinal

de somitos nitidos.

Estagio 29 (3-5 dpo) — Crista apical ectodérmica incipiente (Fig. 2i-1)

Membros: membros maiores; membros posteriores maiores e mais largos que 0s
membros anteriores, desenvolvimento inicial da crista ectodermical apical em ambos
0s membros (Fig. 2f).

Olho: fissura Optica estreita; espacgo intraretinal justaposto e ligeiramente visivel; lente

distinta (Fig. 2e).

Arcos faringeos: maior fusdo ventromedial do arco mandibular e segundo arco faringeo,

deixando apenas a fenda hiomandibular lateral; quatro fendas faringeas presentes, a

quarta fracamente visivel; o broto do processo maxilar surge no final deste estagio (Fig.

2h).

Vesiculas encefalicas: diencéfalo ligeiramente mais expandido (Fig. 2e); vesiculas

telencefalicas mais distintas; limen mesencefalico e suas intercomunicacfes com o

diencéfalo e o metencéfalo/ mielencéfalo visiveis por transparéncia.

Vesicula ética: no final do estdgio observamos os primeiros sinais de deposicdo de

calcio no saco endolinfatico (Fig. 2e).

Somitos: 36 -38 pares. Cauda enovelada e segmentada.

Genitalia: primoérdio da genitalia externa é vista como um inchacgo ventro-proximal no

broto do membro posterior (Fig. 2g).

Estégio 30 (6-8 dpo) - Crista ectodérmica apical distinta (Fig. 2i-I)

Membros: crista ectodérmica apical distinta na extremidade distal dos brotos pelvinos e
torécicos (Fig. 2j); ambos os membros maiores, membros pelvinos ligeiramente
maiores que 0s toracicos.

Olho: fissura cordide fechada; inicio de pigmentacdo dos olhos com pigmentos
concentrados na porgao anterior e posterior do olho; olhos menores que o didmetro da

vesicula mesencefalica (Fig. 2i).
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Figura 2. Desenvolvimento po6s-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 28-31. Cada
estagio estd separado por fileira. Barra de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada
fileira) = 2 mm. Barra de escala para detalhes de cada estdgio = 1 mm. Estagio 28 (a-d): detalhe
do broto do membro anterior (b), broto posterior (c), tubo neura aberto (d). Estagio 29 (e-h)
detalhe do membro anterior, inchago genital (g), e arcos faringeos I-1V e fendas 1-4 (h). Estagio
30 (i-1): crista ectodérmica apical do membro anterior (j), tubérculo genital (k) e arcos I-IV e
fendas I-111. Estagio 31 (m-0): vista dorsal do embrido mostrando membro anterior em forma de
remo (n), e vista ventral do primérdio facial (0). am, aqueducto mesencefélico; bmx, broto
maxilar; cea, crista ectodérmica apical; co, capsula optica; di, diencéfalo; dn, dobra neural; fc,
fissura coroide; fn, fossa nasal; ig, inchaco genital; Ic, I&bio cranial da cloaca; me, mesencéfalo;
mp, membro posterior; pmd, processo mandibular; pmx, processo maxilar; pnl, processo naso-
lateral; r, remo do membro anterior; rm, rim mesonéfrico; ro, rombencéfalo; se, saco
endolinfatico; sn, sulco neural; te, telencéfalo; tg, tubérculo genital; vo, vesicula 6tica.
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Arcos faringeos: segundo arco comeca a sobrepor o terceiro arco; quinto arco é discreto
no inicio deste estagio, mas ndo € mais visivel no final (Fig. 2I), restando quatro arcos
e trés fendas faringeas; processo maxilar se extende rostralmente até o nivel da
margem anterior das lentes; processo mandibular no mesmo nivel que as lentes; massa
frontonasal comeca a sua divisdo medial.

Vesiculas encefélicas: telencéfalo se divide em um par de l6bulos arredondados;
diencefalo expandido; flexura cervical mais pronunciada.

Fossa nasal: ventralmente direcionada agora.

Vesicula otica: maior deposi¢cdo de depdsitos de calcio no saco endolinfatico e tubos
endolinfaticos (Fig 2i).

Orgéos: atrios e ventriculo presentes; figado mais desenvolvido.

Somitos: 39-48 pares.

Genitalia: regido entre os membros pelvinos com um par de inchacos anteriores, 0s
labios craniais da cloaca, e um par de inchagos posteriores, os brotos falicos; ambos o0s
inchacos sdo separados por um sulco; os brotos falicos sdo mais pronunciados que 0s

brotos dos labios craniais (Fig. 2k).
Estagio 31 (8-11 dpo) — Membros em forma de remo (Fig. 2m-0)

Membros: membros mais prolongados, membros toracicos ligeiramente maiores que 0s
pelvinos; constricdo dos membros se inicia com 0os membros maiores distalmente do
que proximalmente; remos mais evidentes nos membros toracicos que pelvinos (Fig.
2n).

Olho: iris com formato de um anel com delimitacdo difusa; esclera mais escura devido a
pigmentacdo; diametro do olho maior que vesicula mesencefalica (Fig. 2m).

Arcos faringeos: segundo arco faringeo recobre praticamente todo o terceiro e quarto
arco; fenda hiomandibular é fracamente visivel adjacente a vesicula ética; terceira
fenda faringea dificil de ver; processos maxilares localizados no nivel da margem
anterior da iris e em contato ventrolateral com o processo nasal lateral (Fig. 20); ponta
dos processos mandibulares ainda no nivel das lentes.

Vesiculas encefalicas: mesencéfalo e telencéfalo expandidos; flexura cervical forma um
angulo angudo de 90°.

Ouvido: camada de depositos de calcio mais densa no saco endolinfatico (Fig. 2m).
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Somitos: 56 ou mais pares; contagem de somitos na regido do dorso torna-se dificil para
a maioria dos embrides daqui em diante; cauda curvada em duas curvas.

Orgéos: bile visivel por sua coloragio escura.

Genitalia: brotos falicos sdo agora elevagdes claramente distinguiveis dos labios
craniais da cloaca que permanecem mais achatados; inchacos dos labios caudais da

cloaca sdo discretamente visiveis no final deste estagio.

Estagio 32 (11-14 dpo) — Placa digital (Fig. 3a-d)

Membros: maior achatamento do autopodio formando a placa digital; autopddio e
zeugopddio sdo claramente distinguiveis; condensacgdes digitais ndo perceptiveis ainda
(Fig. 3b,c).

Olho: esclera mais escura; iris bem definida.

Arcos faringeos: terceiro e quarto arco faringeos ndo sdo mais visiveis; processo
maxilar no nivel da margem anterior da iris; processo mandibular localizado
posteriormente ao centro do olho.

Vesiculas encefalicas: tubo neural ainda aberto.

Ouvido: fenda hiomandibular, que se desenvolve no meato auditivo externo, ainda é
fracemente visivel (Fig. 3d); sacos endolinfaticos crescem mais préximos um do outro
ao longo da linha mediana.

Genitalia: brotos falicos ligeiramente mais desenvolvidos.

Estagio 33 (13-17 dpo) — Primeiras condensacdes digitais (Fig. 3e-h)

Membros: condensacGes dos digitos mediais sdo fracamente visiveis em ambos 0S
membros (Fig. 3g); flexuras dos membros pelvinos e torécicos distintos, permitindo
clara delimitacdo dos segmentos dos membros: stilopddio, zeugopddio e autopddio
(Fig. 3f).

Olho: contorno da iris bem definida.

Arcos faringeos: processos maxilares mais préximos mas ainda ndo em contato com a
proeminéncia frontonasal (Fig. 3h).

Vesiculas encefélicas: telencéfalo se estende e pociona-se dorsolateralmente ao olho
(Fig. 3e); mesencéfalo inicia a sua subdivisdo dorsal; 6rgdo pineal se torna escuro;

tubo neural ainda aberto.
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Figura 3. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 32-35. Barra
de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada fileira) = 2 mm. Barra de escala para
detalhes de cada estdgio = 1 mm. Estdgio 32 (a-d): subdivisdo do membro anterior (b) e
posterior (c) em autopddio e zeugopddio, e fenda hiomandibular (d). Estagio 33 (e-h): detalhe
dos segmentos dos membros anteriores (f), primeiras condensagdes digitais do membro
posterior (g) e primoérdios faciais (h). Estagio 34 (i-l): detalhe das condensacdes digitais
distintas no membro anterior (j) e posterior (k), e inicio de fusdo dos primoérdios faciais. Estagio
35 (m-p): detalhe da regressdo da membrana interdigital no membro anterior (n) e membro
posterior (0), e olho com as papilas conjunctivais (p). au, autopddio; es, estilopddio; fhm, fenda
hiomandibular; mi, membrana interdigital; pc, papilas conjuntivais; pfn, processo frontonasal;
pln, processo lateronasal; pmd, processo mandibular; pmx, processo maxilar; ze, zeugopdédio.
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Ouvido: um meato auditivo externo curvado pode ser visto.
Genitalia: brotos falicos em forma de clava no final deste estagio, projetando-se para
fora dos labios craniais e caudais da cloaca; componentes pares dos labios cloacais

completamente fusionados.

Estagio 34 (18- 20 dpo) — Condesacdes digitais em todos os dedos (Fig. 3i-I)

Membros: condensacdes de todos os digitos visiveis; membrana interdigital distinta
(Fig. 3j,k).

Olho: doze papilas conjunctivais formam um circulo de pequenos pontos na esclera;
primeiros sinais de palpebra inferior.

Arcos faringeos: processo maxilar fusiona dorsalmente com o processo frontonasal,
deixando uma rasa fenda acima do ponto de fusdo, que se tornard a narina externa
(Fig. 3l); processos mandibulares localizados posteriormente a linha media do olho,
proxima ao nivel da margem anterior da pupila.

Vesiculas encefélicas: tubo neural quase completamente fechado, aberto apenas no nivel
dos sacos endolinfaticos; lumen mesencefélico ndo é mais visivel por transparéncia no
final deste estagio.

Ouvido: sacos endolinfaticos em contato (ou quase) um com o outro.

Orgéos: corpo do embrido mais opaco devido a maior espessamento, tornando o
coragdo menos visivel (Fig. 3i).

Genitalia: broto falico mais alongado que no estagio anterior.

Estagio 35 (21-23 dpo) — Regressao inicial da membrana interdigital (Fig. 3m-p)

Membros: regresséo distal da membrana interdigital inicialmente, com maior incisura
entre os digitos V e IV tardiamente neste estagio (Fig. 3n,0); digitos maiores e com
mais condensagdes; membros pelvinos consideravelmente maiores que 0s toracicos.

Olho: papilas conjuctivais ainda presentes (Fig. 3p); palpebra superior visivel em vista
lateral; palpebra inferior ainda n&o sobrepde a iris.

Arcos faringeos: completa fusdo do processo maxilar ao processo frontonasal; processos

mandibulares proximos do nivel anterior do olho.
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Figura 4. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 36-39. Barra
de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada fileira) = 2 mm. Barra de escala para
detalhes de cada estdgio = 1 mm. Estagio 36 (a-d): detalhamento das membranas interdigitais
fortemente regredidas nas méos (b) e pés (c), e dobras no pescoco (d). Estagio 37 (e-h): maos (f)
e pés (g) livres de membranas, ossiculos da esclera (h). Estagio 38 (i-1): detalhe das garras das
maos (j), palpebras (k), e papilas epidermais no flanco (). Estagio 39 (m-p): detalhe das
escamas e pigmentagdo das maos (n), visdo dorsal da cabeca mostrando o 6rgdo pineal (0) e
vista ventral da maxila com dente de ovo (p). d, dobras; do, dente de ovo; g, garra; i, iris; m,
membrana interdigital; oe, ossiculos da esclera; p, palpebra; pi, pineal; pp, padrdao de
pigmentacdo; se, saco endolinfatico.
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Vesiculas encefalicas: tubo neural fechado; telencéfalo projetado mais acima do olho e
mais proximo do mesencéfalo.

Genitalia: dimorfismo sexual da genitalia externa evidente, com a extremidade distal do
hemipenis expandido lateralemente, mas ainda ndo bifurcado; hemiclitéris menor com
a extremidade distal apenas ligeiramente expandido lateralmente em fémeas.

Corpo: duas discretas dobras no pescoco, que se tornardo as bolsas de &caros, sdo vista

neste estagio.

Estagio 36 (24 — 26 dpo) — Membrana interdigital fortemente reduzida (Fig. 4a-d)

Membros: membrana interdigital fortemente regredida, ausente entre os digitos V e IV;
quarto digito maior que outros (Fig. 4 b,c).

Olho: papilas conjuctivais ndo mais distinguiveis ou vistos com dificuldade; péalpebra
inferior sobrepde a iris ventralmente.

Arcos faringeos: mandibula e maxila de comprimento igual.

Rostro: narina externa ainda uma fenda estreita.

Vesiculas encefalicas: telencéfalo e mesencéfalo no mesmo nivel horizontal (Fig. 4a).

Orgaos: coracdo ndo mais visivel (Fig. 4a).

Genitalia: porcdo distal de cada hemipenis comeca a dividir, se tornando bifurcado em

machos; hemiclitoris das fémeas permanece igual.

Corpo: dobras do pescoco (Fig. 4d) e pré-femorais claramente visiveis.

Estagio 37 (27-29 dpo) - Completa regressdo da membrana interdigital (Fig. 4e-h)

Membros: membrana interdigital completamente regredida em todos os dedos (Fig. 4f,
g); desenvolvimento inicial das garras indicada por discretos melanophoros visiveis
como pontos escuros e uma sutil coloracdo esbranquigcada na metade distal dos digitos.

Olho: ossiculos da esclera fracamente visiveis neste estagio; palpebra inferior ultrapassa
o limite da iris; palpebra superior ndo sobrepde a iris ainda (Fig. 4h).

Rostro: narina externa redonda e ligeiramente elevada.

Vesiculas encefalicas: telencefalo e mesencéfalo se aproximam; regido posterior da
cabeca se torna ligeiramente inclinada devido a uma vesicula mesencefalica que esta

menos inflada (Fig. 4e).
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Genitalia: hemipenis com lobos apicais maiores mas ainda ligeiramente menores ou do
mesmo comprimento que a base; sulco espermatico do hemipenis visivel; expansdes

laterais do hemiclitoris feminino comecam a regressar.

Estagio 38 (30-38 dpo) — Primeiras escamas e pigmentacao (Fig. 4 i-1)

Membros: garras distintamente brancas e diferenciadas do resto dos digitos (Fig. 4j).

Olho: ossiculos esclerais distintamente visiveis; palpebra superior sobrepde 0s ossiculos
da esclera; tarde neste estagio ambas as palpebras alcancam o nivel das pupilas (Fig.
4K).

Vesiculas encefalicas: mesencéfalo e telencéfalo se aproximam mais; cabeca mais
inclinada posteriormente (Fig. 4i).

Pigmentacdo: pigmentos esparsos dispersos pela cabeca; pigmentacdo evidente ao
longo do corpo, formando padrbes de manchas no dorso e cauda (Fig 4i).

Escamas: papilas epidermais presentes no pescoco até a base da cauda (Fig 4l), mas
também no limite autopddio-zegopddio dos membros tordcicos; sem escamas
primordiais no topo da cabeca ainda.

Genitalia: hemipenis com lobos maiores que a base; hemiclitoris comecam a adentrar a

cloaca na maioria dos embrides.

Estagio 39 (39-50 dpo) — Dente de ovo (Fig. 4m-p)

Membros: garras completamente formadas (Fig. 4n).

Olho: palpebras ultrapassam as pupilas; palpebra superior com dobras.

Dente de ovo: um dente de ovo triangular emerge rostromedialmente da maxila (Fig.
4p).

Vesiculas encefalicas: vesiculas e 0ssos craniais se tornam fracamente visiveis no final

deste estagio devido ao avango da escamacédo e pigmentacdo (Fig. 40); mesencéfalo e

telencéfalo achatados e em contato um com o outro.

Pigmentacdo: padrGes de pigmentacdo se tornam mais distintos ao longo do corpo;
embrido tardio se torna marrom claro; maior pigmentacao das palpebras e membrana
timpanica.

Escamas: papilas epidermais ainda recobrem a superficie ventral do corpo, incluindo a
mandibula; escamas pigmentadas com formato de disco aparecem na superficie dorsal

da cabeca, corpo e cauda (Fig. 40); superficie ventral da mandibula e tronco
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desenvolvem escamas em forma de disco tardiamente neste estdgio; escamas
palpebrais iniciam o seu desenvolvimento.
Genitalia: lobos do hemipenis mais alongados e afilados que no estdgio anterior;

hemiclitoris permanece o mesmo.

EIIES
(DUENES

fechadas\\\\\ ;

narina
externa
aberta

ecdise

vitelo
consumido

m.

Figura 5. Desenvolvimento pds-oviposicional de Tropidurus torquatus, estagios 40-42.
Barra de escala para embrido inteiro (primeira figura de cada fileira) = 2 mm. Barra de
escala para detalhes de cada estagio = 1 mm. Estagio 40 (a-e): vista ventral mostrando
escamas transparentes (b), escamas do corpo com quilha e fossa apical (c), hemiclitoris
comecando a dentrar a cloaca (d) e hemipenis projetado para fora da cloaca (e). Estagio
41 (f-1): vista ventral mostrando escamas abdominais opacas (g), vitelo (h) e narina
externa fechada (i). Estagio 42 (j-m): visdo mais préxima mostrando troca de pele (k),
vitelo completamente consumido (I) e narina externa aberta (m). do, dente de ovo; evo,
escamas ventrais opacas; evt, escamas ventrais transparentes; fa, fossa apical; I, 16bulos;
g, quilha; se, saco endolinfatico; ses, sulco espermatico; v, vitelo.
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Estagio 40 (51-59 dpo) — Maior pigmentacéo e desenvolvimento das escamas (Fig.
5a-e)

Olho: quase completamente fechados (Fig. 5a).

Vesiculas encefalicas: ndo sdo mais visiveis.

Regido oOtica: depdsitos de calcio ainda visiveis (Fig. 5a).

Pigmentacdo: embrido tardio se torna marrom escuro com distinto padrdo de manchas
de cor preta e branca ao longo do corpo (Fig. 5a).

Escamas: escamas completamente desenvolvidas (imbricadas) presentes no corpo;
quilha medial com fossas apicais nas escamas do corpo visiveis sob magnificacdo
(Fig. 5¢); escamas da cabega em forma de placas, com inumeros 6rgdos lenticulares de
escama presentes; escamas abdominais permanecem transparentes permitindo clara
visualizacao dos 6rgdos (Fig. 5b).

Genitalia: lobos do hemipenis permancem iguais (Fig. 5e); hemiclitoris adentra metade

ou mais de sua extensdo na cloaca (Fig. 5d).

Estagio 41 - (60-67 dpo) — Escamas abdominais completamente desenvolvidas (Fig.
5f-i)

Olhos: completamente fechados; palpebra inferior transparente permitindo visualizacdo
do olho (Fig. 5f).

Pigmentacao: ligeiramente mais clara que a pigmentacao de juvenis (Fig. 5f).

Escamas: escamas completamente desenvolvidas, todas as escamas do corpo
imbricadas; escamas abdominais completamente desenvolvidas e opacas, ndo mais
permitindo clara visualizacdo dos 6rgaos abdominais (Fig. 5g); depdsitos de calcio ndo
sdo0 mais visiveis.

Rostro: narina externa fechada por uma massa de tecido opaco (Fig. 5i).

Genitalia: hemipenis ainda sobresai da cloaca; hemiclitoris retraido para dentro da
cloaca.

Vitelo: consiste em uma fina camada que envolve o corpo (Fig. 5h).

Estagio 42 - (68-75 dpo) — Pré-ecloséo (Fig. 5j-m).

Pigmentacdo: mais escura, similar ao de juvenis (Fig. 5j).

Escamas: primeira troca de pele ocorre neste estagio (Fig. 5k).
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Rostro: narina externa aberta, ndo mais obstruida por tecido (Fig. 5m).
Genitalia: hemipenis adentra completamente a cloaca.
Vitelo: completamente consumido no final deste estagio (Fig. 5I).

4.2 DESCRICAO DO ESQUELETO ADULTO

ESQUELETO AXIAL

CRANIO

Dermatocranio

Pré-maxila (pm) — par de pré-maxilas fusionadas em um Unico 0sso, o qual delimita a
regido mais rostromedial do cranio. Apresenta um processo nasal triangular com o apice
projetado dorsocaudalmente, formando o limite medial entre as fenestras nasais
externas, e adentrando mais caudalmente entre os nasais em cerca de metade de sua
extensdo. Na regido mais rostral existem processos laterais curtos que se direcionam
posterolateralmente até o encontro das maxilas, as quais sobrepdem-os em sua
extremidade lateral. Ventralmente, esta regido apresenta uma face alveolar que sustenta
cerca de sete dentes monocuspides, cénicos e homodontos. Posteroventralmente a esta
face existe um processo incisivo abaulado, projetado anteroventralmente, com um
delgado sulco medial. Na base deste processo existem extensdes posterolaterais, acima
dos quais se encontram um forame de cada lado para as artérias maxilares.

Posteromedialmente o processo incisivo estas em contato com o vémer (Figs. 6 e 7).

Septomaxila (sm) — par de o0ssos achatados dorsoventralmente e semi transllcidos.
Localiza-se anteromedialmente no interior das capsulas nasais, lateral ao septo nasal.
Sua porcdo rostral € mais ventral que a porcao caudal e concava dorsoventralmente. J& a
sua porgdo caudal tem a forma de um U, com suas laterais curvando-se dorsalmente.
Forma o assoalho da porcdo anteromedial da cavidade nasal e recobre o 6rgéo
vomeronasal. Anterolateralmente contatam a maxila e ventralmente repousa sobre 0s

vomeres (Figs. 6 e 7).
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Maxila (m) — ocupa a margem anterolateral do cranio com seu comprimento
longitudinal correspondendo a cerca de metade do comprimento total do cranio. Em
cada maxila estdo ancorados 18 a 19 dentes no assoalho alveolar o qual compde a
margem medial da maxila. Os dentes mais anteriores sdo0 monocuspides e 0s mais
posteriores tricuspides. A metade posteroventral da maxila forma o assoalho da 6rbita e
apresenta uma projecdo anterior que é sopreposta pelo palatino formando o forame
maxilopalatino. A extremidade posterior da maxila é sobreposta pelo ectopterigdide. Em
vista lateral a margem dorsal da maxila sutura-se com o0s 0ssos pré-maxilar,
septomaxila, nasal, pré-frontal, lacrimal e jugal, respectivamente, em sequéncia
anterocaudal. Tal margem ¢€ irregular, com a extremidade anterior bifurcada, e concava
dando maior profundidade a capsula nasal. No contato com 0s 0ssos nasal e pré-frontal,
a margem apresenta-se projetada dorsalmente, afilando-se progressivamente no contato
com 0 0sso jugal.

Estdo presentes oito forames supra-labiais orientados longitudinalmente na
superficie lateral do 0sso, sendo os dois mais caudais distintos e os demais de dificil
visibilidade. Outros dois forames, de visibilidade também dificil sdo encontrados na

porcdo da margem dorsal proximo a sutura com o pré-frontal (Figs. 6 e 7).

Nasal (n) — recobre parte da cépsula nasal. E um par de ossos alongados de forma
retangular. Sua margem mais rostral é curvada e delimita o bordo posterior da fenestra
exonarina. Apresenta um corno anteromedial que contacta o apice do processo nasal da
pré-maxila e um corno anterolateral que articula-se com o processo nasal da maxila. A
sua margem posterolateral sutura-se com o pré-frontal e o seu terco posterior sobrepde o
frontal. Na superficie dorsal existem trés ou quatro pequenos forames no nasal esquerdo
e quatro no nasal direito, os quais acompanham o bordo lateral do osso. Caudalmente

esta superficie apresenta ornamentac6es em forma de ranhuras (Figs. 6 e 7).

Pré-frontal (pref) — € um componente par localizado anterolateralmente no cranio, que
delimita o bordo anteromedial das Orbitas e ventralmente o canto posterolateral da
capsula nasal. Rostralmente é mais larga e sutura-se com o processo nasal da maxila e
anterolateralmente com o nasal. Caudalmente estreita-se e articula posterolateralmente
com o frontal. Em vista caudal, articula-se ventralmente com o palatino e lateralmente
com o lacrimal, formando assim a margem medial do forame lacrimal por onde passa o

ducto lacrimal (Figs. 6 e 7).
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Figura 6. Cranio de T. torquatus em vista dorsal (A) e ventral (B). Abreviaturas: boc,
basioccipital; co, condilo occipital; col, columela; ecp, ectopterigdide; es, esquamosal; f,
frontal; j, jugal; I, lacrimal; m, maxila; n, nasal; oto, otooccipital; pa, Parietal; pl,
Palatino; pm, pré-maxila; po, pro-6tico; porb, pos-orbital; posf, pds-frontal; prb,
parabasisfenoide; pref, pré-frontal; pt, pterigoide; g, quadrado; sm, septomaxila; soc,
supraoccipital; sut, supratemporal; v, vémer. Escala: 5 mm.
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Lacrimal (I) — é um par de 0ssos pequenos, com formato triangular, o apice curvando-
se caudalmente. E visivel em vista dorsal e lateral. Sua metade anterodorsal contacta o
pré-frontal e a metade posterodorsal contribui com a margem anteroventral da Orbita.
Anteriormente articula com o processo nasal da maxila e ventrolateralmente com o
jugal. O lacrimal compde a parede lateral do forame lacrimal e possui um comprimento

vertical similar a este (Figs. 6 e 7).

Frontal (f) — € um osso impar, de posicao central no cranio, e que constitui as margens
dorsais das orbitas. E extenso longitudinalmente, levemente expandido lateralmente em
sua margem rostral e bastante expandindo lateralmente em sua margem caudal,
assemelhando-se a uma ampulheta. A largura desta margem caudal é de tamanho
similar ao do comprimento craniocaudal do 0sso. Anteriormente apresenta um processo
anteromedial pontiagudo que adentra medialmente entre 0s nasais, e contacta
anterolateralmente o nasal por uma sutura irregular, podendo ou néo ter estreitos
processos laterais. Ventralmente, a extremidade anterior do frontal € cbéncava e €
sobreposta pelos nasais. Um terco do bordo anterolateral do frontal € margeado pelos
pré-frontais. Posteriormente apresenta uma sutura retilinea com o parietal, a qual é
medialmente interrompida pelo forame pineal. Sua extremidade caudolateral articula-se

com a porcao anterior do pos-frontal (Figs. 6 e 7).

Parietal (pa) — compde grande parte da porcdo posterior do teto craniano. E largo e
expandido, emitindo um par de curtos processos craniolaterais e um par de longos
processos supratemporais. O corpo é retangular e devido aos processos, apresenta trés
margens concavas e uma retilinea.

A margem anterior é retilinea em quase sua totalidade e sutura-se com a margem
posterior do osso frontal. Nas extremidades dos processos craniolaterais articulam-se 0s
0ss0s pos-frontal e pos-orbital. Ao centro, o forame pineal adentra o corpo do 0sso,
deixando a por¢cdo medial dessa margem livre de contato com o osso frontal. Esse
forame possui forma ligeiramente circular e margens de ossificagdo irregular. As
margens laterais sdo cdncavas e compridas. Sdo delimitadas da extremidade do processo
anterolateral até a extremidade do processo supratemporal e ndo estdo em contato com
outros 0ssos. A margem posterior, também concava, estende-se de uma extremidade a
outra dos processos supratemporais. A borda posterior dessa margem apresenta uma

depressdo em seu terco medial, estando em contato com 0 0sso supraoccipital nessa
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regido. Em seu ponto médio, na superficie ventral, encontra-se 0 processo ascendente o
qual é ligeiramente comprido e curvado dorsalmente, ndo chegando a romper a sutura
entre o parietal e o supraoccipital.

O processo supratemporal tem aspecto afilado dorsoventralmente. Em sua base,
na face posterior, apresenta uma concavidade ligeiramente profunda e continua com a
depressdo da margem posterior do corpo do 0sso. Em sua extremidade contatam-se, por
meio de cartilagens, o processo paraoccipital do 0sso occipital, a margem posterodorsal

do osso supratemporal e a extremidade posterior do osso esquamosal (Figs. 6 e 7).

Supratemporal (sut) — sdo ossos longitudinais, dispostos posterolateralmente no
cranio. Sua extremidade anterior é alongada a aguda, com uma face lateral convexa e
uma medial cdncava, e é recoberta pelo processo supratemporal do parietal. E de porte
reduzido e possui quatro margens, cada uma suturada a um osso diferente. As margens
lateral e medial sdo as mais compridas, estando a margem lateral conectada a
extremidade caudal do osso esquamosal e a margem medial conectada ao processo
paraoccipital do osso occipital. As margens ventral e dorsal sdo curtas, estando a
margem dorsal em contato com o processo supratemporal do osso parietal e a margem
ventral conectada ao condilo neural do osso quadrado e a cartilagem intercalar (Figs. 6 e
7).

Pos-frontal (posf) — sdo 0ssos pequenos, em forma de bastdo com a extremidade
anterior afilada. Cada pds-frontal estd disposto de forma obliqua, e é responséavel por
delimitar a regido mais dorsocaudal da o6rbita. Craniomedialmente contacta com a
extremidade lateral do frontal e sua margem medial é ligeiramente sobreposta pelo
processo anterolateral do parietal. Caudomedialmente articula-se com o processo dorsal

do pés-orbital (Figs. 6 e 7).

Pos-orbital (porb) - sdo trirradiados, suas extremidades afiladas e situados
dorsolateralmente na metade caudal do cranio. Cada pés-orbital possui trés processos:
parietal, jugal e esquamosal. O processo parietal é orientado dorsomedialmente e
articula-se em sua face anterior com margem caudomedial do poés-frontal e, por um
pequeno ponto de contato, com a margem caudal do processo anterolateral do parietal.

O processo jugal direciona-se cranioventralmente e sua face ventral contacta por
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Figura 7. Cranio de T. torquatus em vista lateral (A) e caudal (B). Abreviaturas: boc,
basioccipital; co, condilo occipital; col, columela; ecp, ectopterigoide; epp,
epipterigdide; es, esquamosal; j, jugal; I, lacrimal; m, maxilar; n, nasal; pa, parietal; pc,
processo cutriforme; pm, pré-maxilar; porb, poés-orbital; posf, pos-frontal; prb,
parabasisfenoide; pref, pré-frontal; pt, pterigdide; q, quadrado; soc, supra-occipital; sut,
supra-temporal; v, vOmer. Escala: 5 mm.

completo a margem posterodorsal do jugal. Estes dois Ultimos processos juntos formam
0 bordo posterior da orbita. O processo esquamosal esta dorsocaudalmente orientado e é
0 maior dos processos. Anteriormente a face ventral deste processo sutura-se com a
porcédo anterior da margem medial do esquamosal. Os processos esquamosal e o parietal

formam, juntamente, o bordo lateral e anterior da fenestra supratemporal (Figs. 6 e 7).
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Esquamosal (es) — consiste em um par de ossos alongados, afilados e cdncavos
ventralmente. Em vista dorsal, cada esquamosal posiciona-se caudolateralmente,
delimitando boa parte da fossa supratemporal. Em vista lateral comp&e um terco do arco
supratemporal. A porcdo anterior contata, em sua margem dorsal, 0 processo
esquamosal do o0sso pdés-orbital e sua extremidade esta em contato com o processo
posterior do osso jugal. A porcdo caudal expande-se de tal forma a assemelhar-se a
cabeca de uma seta, sendo distinguiveis duas margens retilineas na extremidade caudal.
A margem dorsocaudal esta em contato com 0 0sso supratemporal e a margem
ventrocaudal contata o condilo neural do osso quadrado. Na regido expandida da por¢édo
caudal, a margem Ossea dorsal mostra-se transllcida e de aspecto membranoso. Toda a
margem ventral do 0sso esta livre de contato com qualquer outra estrutura (Figs. 6 e 7).

Jugal (j) — é um osso par que apresenta o formato de uma lamina concava e delimita as
margens ventrais da Orbita ocular. Cada jugal possui formato de “V” cuja abertura é
ampla e formada por dois processos em um angulo 125°.

O processo anterior, ou processo maxilar, contata medialmente a margem do
processo anterolateral do ectopterigdide e lateroventralmente esta conectado a porcao
caudal da maxila. A extremidade desse processo € afilada e pontiaguda, estando sua
margem dorsal suturada ao osso lacrimal. O processo posterior, ou processo temporal, é
tdo comprido quanto o anterior e suas margens estdo livres em sua maior parte. Afila-se
caudalmente a medida que sua margem dorsal sutura-se ao 0sso pdés-orbital. Sua
extremidade, a qual é ligeiramente curvada caudalmente, adentra ventralmente 0 0sso

pos-orbital (Figs. 6 e 7).

Vomer (v) — visivel em vista ventral, é o elemento mais anterior do palato. Consiste em
um par de 0ssos posteriores a premaxila com a qual suturam-se pela sua borda anterior,
e anteriores ao palatino. A borda medial de cada vOmer é suturada entre si no plano
sagital e ao longo de dois tergos de sua extensdao. Sua borda lateral limita, anteriormente
0 bordo medial da fenestra vomeronasal, e posteriormente a margem medial da fenestra
exocoanal, ambas a quais sdo separadas uma da outra por uma parede que se estende da
superficie dorsal do vémer e ancora-se ventralmente na septomaxila. A metade anterior
de cada vomer ¢é concavo ventralmente e apresenta um sulco em sua sutura medial. Sua

metade posterior é mais retilinea e sua sutura medial é investida pelo processo
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vomeriano do palatino, o qual separa cada vémer um do outro medialmente, e sobrepde

suas bordas mediais (Figs. 6 e 7)

Palatino (pl) — sdo posteriores aos voémeres e posicionados na por¢cdo média do palato.
Apresenta trés processos: 0 processo vomeriano, 0 processo maxilar e 0 processo
pterigdide. O processo vomeriano direciona-se craniomedialmente, é ligeiramente
concavo dorsalmente e € o mais dorsal dos processos palatinos; sobrepde a margem
caudomedialmente do vémer e craniolateralmente desconecta-se do voémer, apenas
acompanhando sua margem caudal. A margem posteromedial deste processo € investida
pelo &pice do espaco piriforme, o qual tem a forma de uma langa que distancia cada par
de processos do palatino um do outro. J& a sua margem lateral forma, juntamente com a
margem anterior do processo maxilar, o limite caudal da fenestra exocoanal, o qual
apresenta uma extensao dorsal similar a uma concha com concavidade para cima. O
processo maxilar é orientado anterolateralmente, sua margem posterior limita o bordo
anteroventral da fenestra orbital e sua margem anterodorsal contacta o pré-frontal. Este
processo sobrepde parte da margem medial da maxila formando a superficie dorsal do
forame maxilopalatino. O processo pterigdide direciona-se caudoventralmente e
sobrepBe dorsalmente o processo palatino do pterigbide por meio de suas margens
laterais e mediais. Ventralmente este processo apresenta pequenos forames dispostos

irregularmente (Fig. 6).

Ectopterigdide (ecp) — sdo diminutos e de margens irregulares. Cada epipterigoide une,
através de trés processos, o palato a margem lateral do cranio. O processo anterior é
expandido lateralmente e sutura-se em sua margem lateral com metade do processo
maxilar do 0sso jugal e, na extremidade de sua margem medial, sutura-se com a porcao
caudal da maxila. O processo posterior € afilado e subposto ao processo transverso do
0sso pterigdide. O processo medial possui a margem anterior convexa e a margem
caudal retilinea. Esse processo encontra-se cunhado no processo transverso do 0Sso

pterigoide (Figs. 6 e 7).

Pterigéide (pt)- estendem-se da porcdo média do cranio até proximo de sua
extremidade caudal compondo a porcdo posterior do palato. Cada pterigdide possui

forma de “Y” com trés longos processos, os quais sdo laminares: o processo palatino, o
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processo transverso e 0 processo quadrado do osso pterigoide. O corpo do pterigoide
apresenta ventralmente a fossa columelar onde se ancora o epipterigoide.

O processo palatino possui tal nome devido ao seu contato com 0 processo
pterigéide do osso palatino. Esse processo ocupa a por¢do anterior do 0sso, é afilado
craniomedialmente e em sua base, proximo ao inicio do processo transverso,
encontram-se 0s dentes pterigbideos. O numero de dentes pterigbideos é variavel
compreendendo entre oito a dois, os quais sdo cilindricos, de tamanho variével,
contendo de uma a trés cuspides. O processo transverso projeta-se anterolateralmente e
é mais largo e curto que os demais. Em sua extremidade, a qual é ligeiramente
retangular, ele é sobreposto pelo ectopterigdide. O processo quadrado do pterigbide
possui esse nome devido ao contato com a margem ventromedial do osso quadrado. E o

mais longo dos trés processos e orienta-se caudolateralmente. (Figs. 6 e 7).

Ossiculos da esclera (oe) — sdo placas 6sseas achatadas de tamanho similar que se
sobrepdem formando um anel no interior da esclera, no lado corneal do olho. Cada
ossiculo possui uma base retangular, enquanto que a porcdo mais proxima da iris
apresenta as laterais expandidas de tal forma que sobrepdem os ossiculos adjacentes.
Existe um total de 14 ossiculos em cada olho, que quando vistas pelo lado corneal do
olho apresentam o seguinte padrdo de sobreposicdo: os ossiculos 1, 6 e 8 sdo (+) por
sobreporem a margem anterolateral dos ossiculos adjacentes; os ossiculos 4, 7 e 10 sdo
(-) por serem sobrepostas em ambos os lados por ossiculos adjacentes; e os demais sdo
imbricados. O ossiculo positivo do canto temporoventral do olho é indicado como o
ossiculo 1, seguindo-se dorsalmente para numerar os ossiculos consecutivos até
completar o anel. Este padrdo de sobreposicdo corresponde ao padrdo A (de Queiroz,

1982), e é considerado comum em lagartos iguanideos (Fig. 8).

Dentério (de) — sdo 0s 0ssos mais compridos da mandibula estendendo-se desde sua
extremidade anterior até um pouco mais de sua metade, quando em vista medial. J& em
vista lateral, ocupa cerca de trés quartos do comprimento da mandibula. Cada dentario
apresenta 20-22 dentes cilindricos e ocos, 0s cinco primeiros sd0 monocuspides e do

sexto em diante o aspecto tricuspide é facilmente distinto.
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Figura 8. Vista lateral dos ossiculos da esclera do olho esquerdo de T. torquatus.
Ossiculos marcados com “+” sobrepdem os ossiculos imediatamente ao lado enquanto
ossiculos marcados com “-*“ s3o sobrepostos. Escala: 2 mm.

Em vista medial, a extremidade posterior do dentario é bifurcada, originando
dois processos: 0 processo corondide, o qual é dorsal e sutura-se, em sequencia
ventrodorsal, aos 0ssos esplenial, pré-articular e corondide e o processo esplenial, o qual
é ventral e suturado a margem anteroventral do o0sso esplenial. Na base desses
processos, onde se origina a bifurcacgdo, encontra-se o forame alveolar anterior inferior.
A face lateral do dentério é lisa e extensa. A margem dorsal € acidentada desde sua
extremidade anterior até o contato com o processo labial do 0sso corondide o esta
sobreposto ao dentario. A extremidade posterior é irregular e sutura-se, em sequencia
dorsoventral, aos 0ssos corondide, pré-articular, articular e angular ja em sua margem
posteroventral. Na borda anteroventral encontram-se 4-6 forames mentonianos
parcialmente alinhados. Os 0ssos dentérios estdo unidos em suas extremidades
anteriores pela sinfise mandibular. Anteroventralmente encontra-se a terminagao
anterior do canal Meckeliano do qual sai 0 segmento anterior da cartilagem de Meckel,
a qual envolve ventralmente a sinfise mandibular (Figs. 9 e 10).
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Corondide (cr) - € o osso mais dorsal da mandibula, disposto posteriormente a fileira
de dentes do dentério. Apresenta um longo processo dorsal, o qual é mais da metade do
maior comprimento vertical da mandibula. Este processo possui o0 apice curvado
posteriormente e € ligeiramente cdncavo posterolateralmente. Sua base € larga e
apresenta um pequeno forame. Em vista lateral, a margem ventral do corondide possui
um processo labial discreto que sobrepde dorsalmente o dentario. Posteriormente ao
processo labial, o corondide sutura-se ao supra-angular ao longo da extensao do forame
anterolateral do supra-angular, segue em contacto ao dentario e termina posteriormente
em sutura com o supra-angular. Em vista medial, o corondide apresenta dois processos:
o lingual anterior e lingual posterior. O processo lingual anterior contata anteriormente
com o dentéario, ventroposteriormente o pré-articular e posteriormente com o supra-
angular. O processo lingual posterior articula-se ventralmente com o pré-articular e
posteriormente com o supra-angular, e apresenta uma crista vertical que se estende até o
processo dorsal do corondide. Entre estes dois processos, o corondide sutura-se anterior
e obliquamente com o supra-angular e posteriormente com o pré-articular (Figs. 9 e 10)

Supra-angular (sa) — € um osso dorsal, posterior ao corondide, e que esta posicionado
anteriormente no terco posterior da mandibula. Em vista lateral apresenta um processo
anterolateral que se articula anterodorsalmente com a margem posteroventral do
corondide. A sua metade anterior € recoberta pelo dentario, expondo dorsalmente
apenas o forame anterolateral do supra-angular e a por¢do mais anterodorsal do supra-
angular que segue ao corondide. Ainda nesta vista sutura-se posteroventralmente com o
pré-articular e posterodorsalmente contacta o articular. Posterolateralmente o supra-
angular possui um forame de posi¢do central entre o limite do dentario e do pré-
articular, e posterodorsalmente possui outro forame, ambos forames do nervo auriculo-
temporal.

Em vista medial, a porcdo anterior do supra-angular € sobreposta pelos
processos linguais do coronodide, expondo apenas uma por¢do do supra-angular com
formato triangular, localizada entre os processos linguais. A margem ventrolateral do
supra-angular sutura-se com o bordo dorsolateral do pré-articular, contato este que é em
parte sobreposto anteromedialmente pelo processo lingual posterior do coronéide. A
parede lateral da fossa adutora é formada pelo supra-angular, enquanto que o assoalho
pertence ao pré-articular. O teto da fossa adutora é limitado por uma crista que contata a

pequena cartilagem dorsal do articular. Paralelamente a esta crista se encontram
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dispostos trés forames pequenos posteriores e um grande anterior localizado na altura do
bordo posterior do processo lingual posterior. Em vista ventral, a por¢do anterior do
supra-angular sutura-se medialmente com o angular e sua porg¢do posterior articula-se

pela sua margem medial e posterior ao pré-articular (Figs. 9 e 10).

Figura 9. Hemi-mandibula de T. torquatus em vista medial (A) e lateral (B).
Abreviaturas: ar, articular; cr, corondide; ct, crista timpénica; de, dentério; esp,
esplenial; faai, forame alveolar anterior inferior; fas, forame anterior do supra-angular;
fct, forame da corda timpénica; fm, forames mentonianos; fma, forame milohidide
anterior; pan, processo angular; pr, processo articular; pra, pré-articular; sa, supra-
angular. Escala: 5 mm.

Pré-articular (pra) — € um osso irregular e alongado, localizado na extremidade
posterior da mandibula. Em vista medial sutura-se anteriormente com uma pequena
porcdo do dentério, dorsalmente com o supra-angular, ventralmente com o esplenial e
posterodorsalmente com o articular. O corondide sobrepbe o pré-articular
anterodorsalmente atraves do seu processo lingual anterior e medialmente pelo seu

processo lingual posterior. O assolho da fossa adutora é formada pelo pré-articular. Em
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vista lateral, contacta brevemente o articular posterodorsalmente, o supra-angular
anterodorsalmente e o angular anteroventralmente.

Posteriormente o pré-articular possui dois processos: 0 processo retroarticular e
0 processo angular. O processo retroarticular projeta-se posteriormente e tem formato
trapezbdide quando em vista dorsal, sendo sua borda lateral formada pela crista
timpanica e sua borda medial pela crista medial. Justaposto a terminacdo anterior da
crista medial existe o distinto forame da corda timpénica. O processo angular do pré-
articular possui  uma projecdo medial afilada e obliquamente projetada
anteroventralmente, apresentando dimorfismo em sua extremidade, a qual é reta em
fémeas e levemente curvada dorsalmente em machos. Este processo possui dois
forames, um forame angular anterior localizado no tergo anterior do processo angular e
um forame angular posterior disposto posteriormente proximo a margem da crista
medial (Figs. 9 e 10).

Esplenial (es) — sdo ossos finos, compridos e rotacionados ao longo da metade
posteroventral da mandibula, sendo uma extremidade medial e outra posteroventral. A
extremidade anterior de cada esplenial forma a margem posterior do forame alveolar
anterior inferior e posteroventralmente a este forame, encontra-se o forame milohidide
anterior, o qual € menor. Em sequéncia anteroposterior sutura-se ao processo corondide
e ao processo esplenial, ambos do 0sso dentario e com a margem ventral do osso pré-
articular, quando em vista medial da mandibula. Lateralmente na mandibula, sutura-se a
margem posteroventral do osso dentério e a extremidade anteroventral do 0sso pré-
articular (Figs. 9 e 10).

Neurocranio

Basioccipital (boc) — é um elemento Unico que compde a regido mais ventrocaudal do
assoalho do cranio. Contacta, pela sua margem anterior, com o parabasisfendide, e é
ventrolateralmente investido pelos processos posterolaterais do parabasisfenodide, os
quais se estendem até cada par de tubérculos esfeno-occipitais do basiocipital.
Dorsalmente a estes tubérculos, o basiocipital contribui com a cavidade aonde fica o
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Figura 10. Mandibula de T. torquatus em vista dorsal (A) e ventral (B). Abreviaturas:
ar, articular; cr, corondide; de, dentario; esp, esplenial; pan, processo angular; pr,
processo retroarticular; pra, pré-articular; sa, supra-angular. Escala: 5 mm.

fordme rotundo, juntamente com o otoccipital. Lateralmente articula com o processo
inferior do prodtico e caudolateralmente com o otoccipital. A margem posterior do

basioccipital forma a por¢do medioventral do condilo occipital (Figs. 6B; 7B).

Supraoccipital (soc) — é um 0sso impar posicionado posteroventralmente ao parietal,
que forma posteriormente o teto da caixa craniana e parte da bula auditiva. Em vista

posterior apresenta forma de sela, o que torna sua superficie dorsal convexa. Sua
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margem anterodorsal apresenta uma lacuna de tecido conjuntivo que pode ser circular
ou retangular. Da porgéo anteromedial estende-se o processo cartilaginoso ascendente o
qual adentra a caixa craniana por baixo do parietal. Posteriormente a esta margem, a
superficie dorsal do supraoccipital € levemente concava. O seu bordo posterior € mais
ventral e forma medialmente a margem dorsal do forame magno. Ventrolateralmente,
contacta anteriormente o processo alar do prodtico, e posteriormente a margem
dorsomedial do otoccipital. Dorsolateralmente apresenta um par de cristas

supraoccipitais elevadas gque se estendem posteriormente (Figs. 6 e 7).

Parabasisfendide (prb) — forma a porcéo anteroventral da caixa craniana e, em vista
ventral, o parabasisfendide aparenta forma de estrela. Seu corpo é de aparéncia
quadrangular e apresenta uma rasa concavidade ao centro. Sutura-se caudalmente ao
0sso basioccipital, sendo a sutura de dificil visibilidade. Possui dois processos
posterolaterais e dois processos parabasisfendides, orientados anterolateralmente e
maiores em comprimento.

O processo posterolateral ¢ laminar dorsoventralmente, ligeiramente afilado
posteriormente e sua extremidade repousa na base anterovental do tubérculo esfeno-
occipital do osso basioccipital. As bordas da base do processo parabasisfendide sdo
formadas por duas cristas: a crista ventrolateral e a crista anterodorsal, a qual se mostra
mais expandida. Dorsalmente a essas cristas, 0 processo alar sutura-se ao 0sso proético.
Tal processo é expandido anteriormente e nele encontra-se o canal vidiano na base do
processo parabasisfendide. As extremidades dos processos parabasisfendides sdo
abruptamente expandidas e articulam-se, por meio de cartilagens, ao inicio do processo
quadrado do osso pterigdide. Emite na margem anteromedial do corpo o0 processo
cultriforme, o qual é pontiagudo e maior em comprimento que os demais. Esse processo
é direcionado anterodorsalmente e se estende até a porcdo anterior do espaco piriforme,
quando em vista ventral, sendo percebido também em vista lateral, com sua extremidade
ao centro da fossa orbital. Sobrepondo a terminacgdo proximal do processo cultriforme

ha dois pequenos processos anteromediais (Figs. 6 e 7).

Otooccipital (oto) — possuem margens irregulares e formam a parede posterolateral da
caixa craniana. A margem posteromedial de cada otooccipital contribui com um quarto
do forame magno, formando as margens laterais deste e também as margens laterais do

condilo occipital. Abaixo do condilo, lateroventralmente, possuem uma profunda
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concavidade cuja margem ventral sutura-se ao 0sso basioccipital e a margem lateral
compde metade do forame rotundo.

Da porgdo central de seu corpo projeta-se posterolateralmente o processo
paraoccipital, o qual € de aparéncia cubica, possuindo quatro faces, cuja face anterior
sutura-se ao processo posterodorsal do 0sso prootico. A extremidade desse processo €
achatada e abruptamente expandida e nela articulam-se o processo supratemporal do
0sso parietal, a margem posterior do osso supratemporal e o condilo neural do 0sso
quadrado.

Na base do processo paraoccipital encontra-se a crista tuberal, a qual é robusta e
estendida dorsalmente até a porcdo lateral do o0sso supraoccipital. Na porcdo
ventrolateral que delimita o espaco entre o forame rotundo e a fenestra oval, encontra-se
uma pequena crista interfenestral. Anterolateralmente, a margem do otooccipital
corresponde a cerca de trés quartos da fenestra oval. Seguindo a margem posterior da
crista tuberal estdo quatro forames parcialmente alinhados em sequencia ventrodorsal,

sendo os trés primeiros os forames hipoglossais e o quarto, o forame vagal (Figs. 6 e 7).

Prodtico (po) — disposto transversalmente ao parietal, 0 0sso proético forma a parede
lateral do neurocranio. E um osso irregular que apresenta trés processos: o alar,
anteroventral (ou inferior) e posterodorsal (ou posterior). O processo alar é orientado
anterodorsalmente e articula posterodorsalmente com a margem ventrolateral do
supraoccipital. A margem anterior deste processo é concava, livre e apresenta a crista
alar, a qual apresenta uma reentrancia ventral que contribui para o entalhe trigeminal. O
processo  anteroventral do prodtico sutura-se com o parabasisfendide
anteroventralmente, com o basioccipital posteroventralmente e lateroventralmente
apresenta uma longa fenda obliqua e céncava ventralmente, o recesso da veia jugular.
Posterior a esta fenda e medialmente no corpo do prodtico, existe o recesso acustico que
apresenta um forame facial ventral e dois forames auditivos dorsais. A parede lateral do
recesso da veia jugular forma a crista prooGtica que une o processo anteroventral ao
processo posterodorsal do prodtico. A margem dorsal do processo anteroventral forma o
assoalho do entalhe trigeminal. O processo posterodorsal do pro6tico tem uma expansao
posterodorsal triangular que sobrepde laterodorsalmente o corpo do processo
paraoccipital. Mais ventralmente forma a parede anterior do forame oval e depois
sutura-se com o otoccipital, proximo e paralelamente, a0 maior comprimento da

cavidade do forame rotundo (Figs. 6).
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Orbitoesfendide (orb) — o par de o0ssos orbitoesfendide, localizados na regido orbital,
consiste em uma ossificacdo de parte das cartilagens orbitais. Cada orbitoesfenoide
encontra-se dentro das membranas que separam a cavidade do cérebro das oOrbitas. Sdo
0ssos trirradiados, que se comunicam as cartilagens orbitais, e cujo eixo craniocaudal é
diagonalmente disposto. O processo anterodorsal do orbitoesfendide consiste na
completa ossificagdo da pila medial e contacta o plano supraseptal. J& o processo
posterodorsal do orbitoesfendide é curto e consiste na ossificacdo da extremidade
ventral da pila acessdria. O processo posteroventral é extenso e caracteriza a ossificacdo

de quase toda a extensdo da pila metdptica (fig. 11).

ps tma

Figura 11. Hemi-cranio de T. torquatus evidenciando as estruturas interorbiculares.
Abreviaturas: orb, orbitoesfendide; pac, pila acessoria; pc, processo cutriforme; ps,
plano supraseptal; si, septo interorbital; t, trabécula; tma, ténias marginais. Escala: 5
mm.

Esplancnocranio

Quadrado (q) — ocupam a extremidade caudolateral do cranio, sdo céncavos
posteriormente e em seu condilo transverso articula-se o osso articular formando o
sincranio. Apesar do nome, o 0sso quadrado é de forma retangular e possui uma face
cranial e outra caudal. A face anterior € marcada com uma concavidade em sua porcao
medial, mas mostra-se ligeiramente plana. Ja a face caudal é marcada por uma crista
proeminente que delimita duas grandes fossas: uma medial e outra lateral a qual é mais

larga. Essa crista se estende desde o condilo transverso até o condilo neural o qual é



45

maior e posicionado dorsalmente. Na porcdo dorsomedial dessa crista, ancora-se a
extremidade caudal do processo quadrado do pterigdide.

No condilo neural articulam-se, por meio de cartilagens, o processo paraoccipital
do osso occipital, a extremidade caudal do osso esquamosal, a margem dorsal do 0sso

supratemporal e 0 processo supratemporal do osso parietal (Figs. 6 e 7).

Epipterigo6ide (epp) — é um osso par em formato de bastdo extremamente delgado,
ligeiramente tortuoso e de didmetro circular. Cada epipterigbide orienta-se
ventrodorsalmente e é ligeiramente inclinado dorsocaudalmente. A extremidade ventral
possui 0 diametro maior que o didmetro do corpo e encontra-se ancorada sobre o corpo
do palatino na fossa columelar. A extremidade dorsal segue o didmetro do corpo do

epipterigdide e encontra-se livre de contato com qualquer outro 0sso (Figs. 7).

Articular (ar) — é um 0sso pareado que se situa na margem dorsal do ter¢o posterior da
mandibula ao nivel do processo angular do osso pré-articular. Possue o corpo concavo
onde se articula o condilo transverso do 0sso quadrado, formando o sincranio. Cada
articular possui aspecto trirradiado emitindo trés processos: anterodorsal, posteromedial
e posterolateral. Ventralmente, da extremidade do processo anterodorsal, incluindo todo
0 processo posteromedial, a extremidade do processo posterolateral, encontra-se
suturado ao 0sso pré-articular e dorsalmente, da extremidade do processo anterodorsal a
extremidade do processo posterolateral, sutura-se ao supra-angular. Um pequeno forame

encontra-se na extremidade do processo posterolateral (Figs. 9 e 10).

Columela (col) — consiste no par de 0ssos mais delgados do cranio. Cada columela esta
posicionada na extremidade posterolateral do crénio e orienta-se transversalmente. Sua
epifise proximal é de didmetro maior com relacdo ao corpo do 0sso e estd ancorada na
margem caudal da fenestra oval. O corpo é cilindrico e a epifise distal de aspecto conico

devido sua extremidade ser ligeiramente plana (Figs. 6 e 7).

Aparato hidide (ah) — ocupa a regido do arco mandibular e é composto por diversas
estruturas de simetria bilateral. O corpo do aparato hidide € formato pelo basehial,
disposto ao nivel da metade da mandibula. O basehial emite anteriormente o processo
glossohial, o qual é comprido e pontiagudo. Sua extremidade encontra-se ao nivel do

terco anterior da mandibula e possui ossificacdo incompleta, com as bordas
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permanecendo cartilagineas. Posteriormente, o basehial emite um par de processos
ceratobranquiais Il cujo comprimento ultrapassa o nivel do processo retroarticular. Tais
processos sdo finos e possuem as extremidades cartilagineas.

Na margem posterolateral do basehial encontra-se articulado o ceratobranquial 1,
0 qual é arqueado, quase tdo comprido quando o ceratobranquial Il e orienta-se
posterolateralmente. Sua extremidade anterior é circular e distinta do corpo e em sua
extremidade posterior encontra-se o curto e cartilagineo epibranquial 1. No corpo do
epibranquial 1 distingue-se uma pequena porcdo ossificada e em sua extremidade,
distingue-se uma pequena massa 0ssea ligeiramente esférica. J& na margem anterolateral
do basehial encontra-se articulado o hipohial, o qual se orienta anterolateralmente e é
curto, se comparado aos demais. Sua extremidade medial apresenta duas margens,
sendo uma medial articulada ao basehial e outra posterior articulada a extremidade
anterior do ceratobranquial 1. Ja sua extremidade anterolateral encontra-se conectada ao
processo anteromedial do ceratohial. O ceratohial é comprido, encontra-se na porgao
mais lateral do aparato hidide e orienta-se longitudinalmente. Sua extremidade posterior
e cartilaginea e encontra-se ao nivel do processo retroarticular. Em sua extremidade
anterior encontra-se 0 processo anteromedial, o qual possui forma ligeiramente circular
e projeta-se a partir da margem medial dessa extremidade. Tal processo possui as bordas
cartilagineas e estd conectado a extremidade anterolateral do hipohial. Proximo a
extremidade posterolateral do ceratobranquial | encontra-se o epibranquial Il, o qual €
curto, extremamente afilado e cartilagineo apresentando pequenas porcdes ossificadas
(Fig. 12).
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Figura 12. Aparato hioide de T. torquatus em vista ventral. Abreviaturas: bh, basehial;
ch, ceratohial; gh, glossohial; hh, hipohial; pac, processo anteromedial do ceratohial; pc,
primeiro ceratobranquial; pe, primeiro epibranquial; sc, segundo ceratobranquial; se,
segundo epibranquial. Escala: 5 mm.

VERTEBRAS E COSTELAS

A coluna vertebral de T. torquatus é composta por cerca de 60 vértebras, que
incluem 24 vértebras pré-sacrais, duas vértebras sacrais e entre 40 e 44 vértebras
caudais. As vértebras pré-sacrais podem ser diferenciadas em: cervicais, dorsais pos-
torécicas e dorsais pos-toracicas. T. torquatus ndo possui vértebras lombares uma vez

que todas as vértebras entre a regido dorsal e sacral possuem associagdo com costelas.
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Vértebras cervicais

T. torquatus apresenta um total de oito vértebras cervicais, as quais Sao
similares, com excecdo do atlas e axis. Estas duas, que sdo as primeiras vertebras
cervicais, apresentam uma morfologia distinta das demais e sdo responsaveis pela

articulacdo da coluna ao cranio.
Atlas

E a primeira vertebra da coluna vertebral, e distingue-se consideravelmente das
demais pela auséncia de processo espinhoso e corpo vertebral. Constitui-se de um par de
arcos neurais e um intercentro. Os arcos neurais formam as margens dorsolaterais do
atlas. Dorsalmente elas sdo laminares e adjacentes umas a outra na sua porgédo
anterodorsal, sem se fusionarem, de modo que ndo se forma uma espinha neural. Possui
um processo transverso direcionado lateralmente, mas que ndo articula com um par de
costelas. O intercentro é o elemento ventral desta vertebra e possui uma expansdo
ventral laminar, a hipapdfise. Cranialmente o intercentro e a arco neural possuem faces
articulares concavas para articulagdo com o condilo occipital, conferindo movimentagéo
da cabeca. Caudalmente o intercentro e o par de arcos neurais também possuem

superficies articulares para contato com o processo odontoide da axis (Fig. 13).

Axis

O éaxis é a segunda vertebra cervical, e apresenta algumas caracteristicas que a
diferenciam das demais. E caracterizada por uma grande espinha neural que serve de
ancora para musculos da cabeca. Esta espinha neural da axis é alongada, mais comprida
que as demais vertebradas, e também ligeiramente mais alta. Sua altura corresponde
aproximadamente a altura do corpo vertebral. O arco vertebral é alongado e ndo
apresenta sutura com o corpo vertebral. Possui processo articular cranial (pré-
zigapdfise) que articula com a face articular caudal da atlas, assim como processo
articular caudal (pds-zigapdfise). Apresenta processos transversos relativamente curtos,
direcionados ventrolateralmente e o seu forame vertebral é oval. Anteriormente possui o
processo odontdide que articula com o atlas e cuja sutura com o corpo vertebral é
distinta. Ventralmente a axis possui uma hipapofise que sutura-se posterodorsalmente

com o centro vertebral e anterodorsalmente com o processo odontdide. Esta hipapdfise é
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ligeiramente inclinada posteriormente e sua por¢cdo mais ventral se alarga caudalmente
(Fig. 13).

Figura 13. Atlas e axis de T. torquatus. Atlas, vista cranial (A), caudal (B) e lateral (C).
Axis, vista cranial (D), caudal (E) e lateral (F). Abreviaturas: na, arco neural; con,
condilo; en, espinha neural; h, hipapofise; i, intercentro; po, processo odontoide; poz,
pOz-zigapofise; prz, pré-zigapofise; pt, processo transverso. Escala: 2mm.

Vértebras e costelas cervicais

As vertebras cervicais ¢3-c8 sdo similares entre si, mas algumas caracteristicas
permitem diferencia-las. A ¢3 € menor em largura do que as demais cervicais e possui
processos transversos mais extensos e orientados lateroventralmente, enquanto as
demais cervicais possuem processos transversos menos extensos e orientados
lateralmente, assemelhando-se as vertebras dorsas toracicas. As cervicais c3, ¢4 e ¢c5
possuem uma extensdo ventral (hipapéfise) que diminui de largura da c3 para a c5, e
cuja sutura ao centro vertebral é perceptivel. O processo espinhoso destas vértebras é
ligeiramente inclinado posteriormente, mais largo cranio-caudalemente na c3,
diminuindo gradativamente em largura nas vértebras seguintes. O processo espinhoso

das cervicais c3-c5 sdo mais inclinadas posteriormente do que as demais veértebras
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cervicais. A face articular da pré-zigapofise tem uma concavidade voltada dorsalmente,
em forma de “U”. A pods-zigapdfise consiste em uma face articular plana voltada
ventrolateralmente. O corpo vertebral possui sua extremidade cranial cdncava e a caudal
convexa. O forame vertebral é grande e arredondado (Fig. 14).

As Ultimas cinco (c4-c8) vertebras cervicais articulam-se com as costelas
cervicais. As costelas possuem uma Unica cabeca para articulagdo com 0 processo
transverso do arco neural. As costelas da c4, c5 e c6 sdo curtas, entretanto as da c5 e c6
sdo mais calibrosas que todas as demais costelas vertebrais. As costelas da c5 e c6
também possuem suas extremidades mais expandidas que as demais. As costelas das
vértebras c¢7 e ¢8 sdo mais extensas, curvadas ventralmente e com sua extremidade
proximal ligeiramente rotacionado formando um “s”. Como em todas as costelas, a
extremidade proximal possui apenas um ponto de articulagdo com as vértebras. A
extremidade distal de todas as costelas finaliza com uma projecéo calcificada, afilada e

nao bifurcada.

Figura 14. Vértebras da regido cervical de T. torquatus em vista lateral (A). Terceira
vertebra cervical em vista cranial (A), caudal (B) e lateral (D). Abreviaturas: c3-c8,
cervicais 3-8; con, céndilo; en, espinha neural; h, hipapofise; poz, pbz-zigapofise; prz,
pré-zigapdfise; pt, processo transverso. Escala: 2mm.
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Vértebras e costelas dorsais

Consistem em um total de 16 vértebras, que juntamente com as vértebras
cervicais compdem a regido pré-sacral. As vertebras dorsais podem ser divididas em
torécicas e pds-toracicas.

Regido dorsal toracica: inclue cinco vertebras similares entre si que se articulam
com as costelas do esterno. Sua aparéncia & muito semelhente com as Gltimas cervicais.
O seu forame vertebral é grande e arredondado. A altura da espinha neural se mantém
constante entre as vértebras desta regido e é metade da altura dorsoventral das vértebras.
A face articular da pré-zigapofise tem uma concavidade dorsal em forma de “V”. A p0s-
zigapdfise tem sua face articular plana e fortemente inclinada lateralmente (Fig. 15). A
parapéfise e diapofise estdo fusionadas formando um largo processo transverso
chamado sinapo6fise para articulagdo com as costelas, processos estes que sdo maiores
nesta regido do que na regido pos-toracica. A extremidade proximal das costelas dorsais
torécicas € larga e o ponto de articulacdo das costelas com as veértebras se da préximo da
sutura neurocentral (visivel apenas em juvenis). As costelas esternais possuem a sua
metade proximal ossificada e a metade distal cartilaginosa, mas calcificada. As costelas
das trés primeiras vertebras dorsais se unem a borda caudolateral do esterno, enquanto
que as costelas da quarta e quinta vértebra dorsal se unem ao bastdo xifisternal,
formando o padrdo 3:2, 0 mais comum em lagartos (Fig 18). Alguns casos de variacao
intra-especifica também foram vistos aonde a quarta costela da regido dorsal encontra-
se aderida ao esterno e ndo ao xifisterno (Fig 27E).

Regido dorsal pos-toracica: apresenta 11 vértebras que se articulam com
costelas livres. A pré-zigapofise consiste em ama supérficia articular com concavidade
dorsal em forma de “U”. A p6s-zigapofise consiste em uma face articular ventraolateral
e inclinada, mas menos inclinada que a a pds-zigapofise das vértebras toracicas. A
sinapofise é uma curta saliéncia lateral, consideravelmente menor do que a sinapofise
das vértebras dorsais toracicas (Fig. 15). O ponto de articulacdo da costela no arco
neural migra dorsalmente até a sutura neurocentral conforme se segue caudalmente na
coluna vertebral. Os processos neurais das vertebras dorsais pos-toracicas sao mais
inclinados posteriormente que o das vértebras dorsais toracicas. Os trés primeiros pares
de costelas sdo longos, aproximadamente do tamanho das Gltimas costelas xifisternais, a
primeira pos-xifisternal apresentando uma cartilagem calcificada alongada que se

estende ventromedialmente. As demais costelas sdo menores, decrescendo em tamanho
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ao seguir caudalmente. A extremidade distal de todas as costelas é cartilaginosa e nédo
bifurcada, podendo apresentar graus variados de calcificacdo endocondral. Nas sete
primeiras costelas dorsais pos-torécicas a por¢do cartilaginosa € alongada, enquanto que

nas quatro ultimas a cartilagem distal é curta e arredondada.

Figura 15. Vértebras da regido dorsal toracica e dorsal pds-tordcica de T. torquatus.
Vértebra dorsal toracica em vista cranial (A), caudal (B) e lateral (C). Vértebra dorsal
pos-toracica em vista cranial (D), caudal (E) e lateral (F). Abreviaturas: con, condilo;
cot, cétilo; en, espinha neural; poz, péz-zigapofise; prz, pré-zigapofise; pt, processo
transverso.Escala: 2mm.

Vértebras sacrais

Consistem em duas vértebras modificadas que formam uma estrutura rigida para
a sustentacdo da cintura pélvica. Estas vértebras estdo aderidas pelos seus centros
vertebrais, zigapofises e extremidade distal dos processos transversos. Nao ocorre fuséo
entre estes elementos uma vez que é possivel individualizar as duas vértebras. Os
processos transversos sao muitas vezes denominados costelas sacrais ou pleurapéfises,
em referencia a fusdo dos processos transversos a costela, entretanto ndo visualizamos

suturas nos processos transversos e 0s dados de condrogénese e osteogénese levantados
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até o momento demonstram continuidade com o centro vértebra. A haste dos processos
transversos é cilindrica, e sua extremidade distal € expandida, a primeira vertebral sacral

sendo consideravelmente mais expandida distalmente que a segunda (Fig 16).

Figura 16. Vértebras sacrais de T. torquatus. Regido sacral em vista dorsal (A) e vista
ventral (B). Primeira vértebra sacral em vista cranial (C) e vista caudal (D).
Abreviaturas: en, espinha neural; f, forame caudal; fs, forame sacral; poz, po6z-
zigapofize; prz, pré-zigapofise; s1, primeira vértebra sacral; s2, segunda veértebra sacral.
Escala: 4 mm.

As extremidades distais dos processos transversos das duas vértebras sacrais
articulam-se uma com a outra formando um largo forame sacral. A primeira vértebra
sacral possui sua extremidade distal mais larga e com um formato em “L” aonde 0 eixo
mais longo esta direcionado posteroventralmente e o eixo mais curto anterodorsalmente,
formando-se uma reentrancia curvada na superficie posterior desta extremidade. A pré-
zigapdfise da primeira vértebra sacral é uma ampla concavidade dorsal em forma de um
“V” aberto, consideralvelmente maior que a pré-zigapofise da segunda sacral. A pos-
zigapdfise da primeira sacral possui sua face articular ventrolateralmente direcionada e
é menor do que a pds-zigapdfise da segunda sacral, a qual é ampla e arredondada em
vista dorsal. A espinha neural das duas sacrais &€ menos larga craniocaudalmente e mais
inclinada posteriormente que a espinha neural das vértebras dorsais, mas a altura é
igual. Em vista caudal, a primeira sacral possui um forame de tamanho médio
localizado na porgdo proximal do seu processo transverso e em vista cranial mais dois

forames pequenos proximais também no seu processo transverso, um dorsal e outro
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mais ventral. Em vista ventral, a segunda vértebra sacral possui dois pequenos forames
localizados proximalmente no seu processo transverso, um cranial e outro caudal. Além
disto, apresenta, nessa mesma vista, uma regido escavada extensa que ocupa a regiéo
mediana do processo transverso e aonde se encontra um grande forame oval que
transpassa 0 0sso até a sua face caudal. Esta vértebra tambem possui trés pequenos
forames em vista caudal, posionados em um eixo dorsoventral, e dois pequenos forames

visualizados na face cranial do seu processo transverso.

Vértebras caudais

Entre 40 e 44 vertebras caudais sdo encontradas em T. torquatus. Elas sofrem
modificagdes conforme seguem em sentido caudal, alterando no seu tamanho, altura, na
presenca de suturas, tamanho e presenca de seus processos hemais e transversos. As
vértebras caudais podem ser divididas em por¢éo proximal, média e distal.

As vértebras caudais da porcdo proximal sdo as mais similares as vértebras
sacrais. Os seus processos transversos sdo alongados, mas ao contrario do que é visto
nas vértebras sacrais, sdo delgados e afilados. Os processos transversos das trés
primeiras vértebras sdo direcionados laterocaudalmente, enquanto as demais sao
direcionadas lateralmente. O corpo vertebral é arredondado e a espinha neural é mais
inclinada e mais estreita que a espinha neural das vértebras sacrais. Ventralmente, no
condilo do corpo vertebral, articula-se o processo hemal, estruturas finas em forma de
V. Dentre as vértebras proximais apenas a primeira ndo possui um processo hemal. O
primeiro processo hemal é fortemente inclinado caudalmente, enquanto nas demais
vértebras sua inclinacdo € menor. A partir da sétima vértebra caudal encontramos a
divisdo autotdmica transversa (ou sutura autotdmica) que percorre o corpo vertebral
ventrodorsalmente, logo apds o processo transverso (tipo 4 de septo autotémico de
Etheridge). Também a partir da sétima veértebra caudal forma-se uma projecdo com
formato de nadadeira dorsal em sua metade anterodorsal, a apofise paraseptal dorsal
(também chamada de espinha neural secundaria), a qual € menos densa e mais baixa que
a espinha neural, sendo em sua base que finda o septo transverso autotdmico

dorsalmente.
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Figura 17. Vértebras caudais de T. torquatus. Vista lateral da porcdo proximal (A),
porcdes medias (B e C) e porcdo terminal (D e E). Abreviaturas: apd, apéfise paraseptal
dorsal; cal, primeira caudal; en, espinha neural; ph, processo hemal; pt, processo
transverso; sa, sutura autotdmica. Escala: 2mm.

As vertebras da porcdo média da cauda sdo mais alongadas e de altura menor

que as vértebras caudais proximais. A espinha neural é mais curta e mais inclinada
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posteriormente, 0 mesmo ocorrendo também com os processos hemais. As primeiras
veértebras deste segmento da cauda, que se inicia na 13° vértebra caudal, passam a ter a
apofise paraseptal dorsal na mesma altura que a espinha neural. Esta Ultima continua a
decrescer de tamanho conforme se segue mais posteriormente na cauda até que a
espinha neural passa a ser menor que a apéfise paraseptal dorsal, tornando-se apenas
uma pequena protuberancia acima da pds-zigapoOfise. Nesta porcdo 0s processos
transversos também diminuem consideravelmente de tamanho (Fig 17).

As vértebras da porcao distal diminuem gradativamente em comprimento e
altura. As primeiras vértebras deste segmento, que se inicia a partir da vértebra caudal
23, ndo possuem espinha neural discernivel e a apofise paraseptal dorsal regride em sua
altura, assumindo um formato arredondado. Os processos transversos diminuem de
tamanho até tornarem-se diminutas saliéncias laterais, deixando de existir nas cinco
ultimas vértebras caudais. Os processos hemais também regridem gradativamente de
comprimento até assumirem uma forma vestigial arredondada nas cinco Ultimas
vértebras. No conjunto de vértebras caudais mais terminais a apéfise paraseptal dorsal
passa a ser uma lamina dorsal baixa que percorre quase toda a extensdo longitudinal da
vértebra. As pré e pos-zigapofises destas vertebras ndo estdo em contato uma com a
outra, permanecendo as Vértebras unidas apenas pelo corpo vertebral. O septo
autotdbmico transverso ndo é mais visto nas oito Gltimas vértebras. As seis Gltimas
caudais ndo apresentam processos transversos. As sete Ultimas vértebras caudais ndo
possuem contato entre suas pré e pds-zigapofises. As duas Ultimas vértebras caudais

tém um aspecto vestigial, sem a aparéncia tipica das demais vertebrais (Fig 17).

ESQUELETO APENDICULAR

CINTURA ESCAPULAR
A cintura escapular ou cintura peitoral une 0 membro toracico ao corpo do
animal. E composta por sete 0ssos de tamanhos e formas variadas dispostos envolta da

maior parte da regido cervical e parte da regido toracica.

Clavicula (c) — a clavicula é formada por dois 0ssos simétricos 0s quais se estendem
lateralmente, formando o limite mais cranial da cintura escapular. Caracterizam-se por

serem 0ssos delgados, arqueados, e achatados com aspecto laminar. A curvatura
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abrange o osso de forma ténue na maior parte de sua extensdo, acentuando-se
abruptamente (em um angulo obtuso) apenas no seu terco distal, o qual se direciona
dorsalmente. Seu terco proximal é aderido a projecdo lateral da interclavicula e seu
terco distal aderido a uma das projecdes dorsais do escapulo-coracdide, com sua
extremidade ancorada sobre a fusdo entre o escdpulo-coracdide e a supra-escapula.
Entre as duas porgdes, o terco medial encontra-se livre, ou seja, ndo aderido a outros

0ssos (Fig. 18).

Figura 18. Cintura escapular de T. torquatus em vista ventral (A), lateral (B) e dorsal
(C) evidenciando a supra-escapula. Abreviaturas: bx, bastdes xifisternais; cd, clavicula
direita; ce, clavicula esquerda; coe, costelas esternais; cxi, costelas xifisternais
inscricionais; ec, escapulo-coracoide; ep, epicoracoide; es, esterno; fe, forame esternal,
fg, fossa glendidea; in, interclavicula; se, supra-escapula. Escalas: 5 mm.
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Interclavicula (in) — é um osso em forma de “T” formado por trés proje¢oes, OU Sgja,
duas projecOes orientadas lateralmente e uma orientada posteriormente, acompanhando
0 eixo anteroposterior, formando, assim, dois angulos de 90°.

As projecdes laterais estdo em contato com as claviculas desde sua extremidade
medial, até cerca de 2/3 de sua extensdo, separando-se na sua porcdo lateral. Estas
projecOes sdo arqueadas em vista ventral, com suas extremidades laterais projetadas
dorsalmente. A porcdo dessas projecGes aderida a clavicula é levemente curvada
caudalmente. Ja a porcéo nao aderida, inicia-se dilatada e laminar afilando-se cada vez
mais. A margem cranial dessas estruturas inicia-se retilinea, curvando-se a medida que
se aproxima da porcao distal. 1sso d& a essas projecGes uma aparéncia ondulada quando
vistas lateralmente.

A projecdo craniocaudal lembra a forma de uma espada, com sua porcao inicial
fina, ligeiramente larga na sua porcdo medial e afinando-se novamente na sua
extremidade caudal. As margens laterais estdo em contato com o epicoracdide em quase
sua totalidade, exceto na por¢do proximal. Essa projecdo adentra o esterno podendo até

atingir, as vezes, o interior da fontanela external (Fig. 18).

Esterno (es) — é laminar no plano frontal com uma ampla fontanela, a fontanela
esternal. Possui forma de losango, apresentando duas margens anteriores e duas
posteriores.

As margens anteriores sdo retilineas, porém ndo unidas em suas extremidades
craniais devido a projecdo caudal da interclavicula que adentra o esterno. Tais margens
encontram-se fusionadas ao epicoracdide. As margens caudais possuem ondulacdes
pontiagudas onde se contatam dois pares de costelas esternais e um terceiro par
encontra-se fusionado. Nas extremidades caudais dessas margens estdo o0s bastdes
xifisternais os quais sdo compridos e com as extensdes posteriores curvadas
lateralmente. Cada bastdo contém em sua extremidade caudal um par de longas costelas
xifisternais inscricionais (Fig. 18). A extremidade mais posterior dos bastdes xifisternais

pode apresentar, em cada bastdo, uma curta e pontiaguda extensao.

Epicoracoide (ep) — orienta-se longitudinalmente e é um o0sso estreito, laminar e
arqueado. Sua extremidade cranial é curvada lateralmente e contata 0 processo
procoracoide. Os epicoracdides sdo separados na sua linha medioventral pela projecédo

caudal da interclavicula estando fusionados no terco medial da mesma. Sua porgdo



59

caudal é curvada lateralmente e acompanha a margem cranial do esterno. A margem
medial é retilinea, o que ndo ocorre com a margem lateral a qual se apresenta concava

no contato com 0s processos meta e mesocoracoide (Fig. 18).

Escépulo-coracdide (ec) — a sutura entre 0s 0ssos coracoOide e escapula € dificilmente
vista, sendo esses 0ssos descritos aqui como um s6. O corpo do escapulo-coracdide é
retangular o qual emite trés processos craniais: 0 metacoracdide, o mesocoracodide e 0
procoracéide. Portanto, € um o0sso de margens irregulares e laminar no plano frontal.
Além disso, é curvado dorsalmente.

O metacorac6ide é o mais largo dos processos e compde a margem medial do
escapulo-coracoide, a qual é convexa quando em vistas ventral e dorsal e justaposta ao
epicoracoide. O mesocoracoide e o procoracéide sdo compridos e delgados, sendo o
mesocoracoide ligeiramente maior em comprimento. Esses processos formam duas
grandes fenestras ovais quando em contato com o epicoracoide. Logo abaixo, préximo a
margem cranial do 0sso, encontra-se o forame coracoideano o qual € circular e pequeno
em relacdo ao tamanho do escapulo-coracdide.

Na porcdo craniolateral encontra-se o forame escapular que é circular e
consideravelmente maior que o forame coracoideano. A margem caudal possui uma
silhueta irregular. O processo metacoracOide apresenta em sua porcdo caudal uma
projecdo afilada orientada dorsalmente. Dois tubérculos formam a cavidade glenoidal
onde se articula o umero. A margem da extremidade lateral é convexa, ligeiramente

ondulada e fusionada a supra-escapula (Fig. 18).

Supra-escapula (se) — é um osso laminar no plano frontal aparentando-se menos
ossificado na sua porcdo medial. Sua margem lateral é estreita, alargando-se
medialmente e projetando-se cranial e caudalmente, sendo esta Ultima mais comprida e
afilada. Isso da ao 0sso um aspecto trapezdide. Na porc¢édo cranial da margem lateral, a
qual contata completamente o escapulo-coracéide, encontra-se o processo acrdomio onde
se ancora a clavicula. As margens cranial e caudal sdo concavas, sendo a cranial
ligeiramente mais profunda. Na sua metade medial encontram-se forames dispostos de
maneira e tamanho irregulares. Aproximando-se da borda, o 0sso torna-se menos
mineralizado até chegar ao seu limite mais medial o qual é estritamente cartilaginoso
(Fig. 18).
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MEMBROS TORACICOS

Umero (U) — é o maior e mais robusto osso do membro toracico. Apresenta-se como
um 0sso longo com extremidades expandidas e rotacionados em aproximadamente 45°.
A diéfise é reta e lisa, sem a tuberosidade deltdide distinguivel.

A epifise proximal tem didmetro maior que a distal e apresenta a cabeca como o
maior elemento, ocupando a maior parte da epifise. O tubérculo maior possui uma crista
consideravelmente mais elevada que o tubérculo menor. Estes estdo separados por um
largo e profundo sulco intertubercular. Em vista posterior a epifise distal é lisa,
deixando sua superficie continua a diéfise. Desta forma, ndo apresenta fossa do
olécrano, assim como ndo esta presente o forame supratroclear. Em sua face posterior
encontra-se um sesamoide conspicuo que se articula também com a epifise distal da
ulna. A fossa radial é profunda e localiza-se logo abaixo do céndilo, destacando-o0. O
capitulo é pronunciado, formando um cume que se eleva abruptamente num angulo de

90° com a trdclea, quando em vista lateral (Fig. 19).

Radio (r)- é um osso cilindrico, delgado, levemente rotacionado e arqueado na sua
metade distal. Ambas as epifises sdo expandidas, sendo a distal mais reduzida que a
proximal. A epifise proximal é plana e estreita com uma concavidade na sua face
posterior, a qual se articula com o capitulo do Umero. A face lateral desta epifise
contata-se lateralmente com a epifise proximal da ulna. A superficie anterior da epifise
distal é concava diferenciando-se em processo estildide medial, uma troclea escavada e
processo estiléide lateral, o qual ocupa a posicdo mais distal destas. Esta epifise

articula-se com o ulnar (Figs. 19).

Ulna (ul) — é um osso longo e robusto, mais comprido que o radio, os quais juntos
compdem o esqueleto do antebraco. Sua diafise € laminar, larga e curvada
proximalmente, acompanhando a largura da epifise proximal, e mais estreita e reta
distalmente.

A epifise proximal é nitidamente destacada da diafise pela linha epifisaria e nela
encontra-se um olécrano curto e liso, cuja extremidade mais proximal posiciona-se na
altura do processo ancdneo que € indistinto. A incisura troclear, que se articula com a
troclea do Umero, é cdncava e termina lateromedialmente em um (nico processo

corondide, o qual possui uma face articular dorsal com o radio. A epifise distal é
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esférica articulando-se com o carpo ulnar e em sua face ventral situa-se o pisiforme.
Nesta epifise ndo ha articulagdo com o radio, o que torna o espaco interésseo largo
(Figs. 19).
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Figura 19. Ossos do membro toracico de T. torquatus. Umero em vista caudal (A) e
cranial (B). Radio-ulna em vista ventral (C) e dorsal (D). Abreviaturas: pi, pisiforme; r,
rédio; ul, ulna. Escala: 5 mm.

Ossos do carpo — apesar de diminutas, as estruturas carpais de T. torquatus s&o
facilmente distinguidas quando em vista dorsal. Em vista ventral, s&o percebidos apenas
os distais do carpo IV e V, o pisiforme e o sesamoide palmar. Cada carpo € composto
por oito estruturas Osseas distintas, cuja caracteristica mais geral é a pluralidade de
faces. Sao eles: um radial, um ulnar, quatro distais do carpo, um central do carpo e um

pisiforme (Fig. 20).

Radial (ra) — é o segundo maior elemento carpal e possui formato de um pequeno
cilindro achatado. Tanto a face de articulagdo com o radio quanto a que se articula com
0 metacarpo | sdo concavas e de ampla superficie. Medialmente esta em contato com o
central (Fig. 20).
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Ulnar (ul) — é o maior elemento carpal e de aparéncia triangular em vista dorsal. A face
de articulagdo com a ulna é a mais ampla, além de ser concava. Medialmente encontra-

se em contato com o central e distalmente com o distal do carpo IV (Fig. 20).

Distais do carpo (dc) — sdo quatro ossos dispostos em série sobre os quais estdo
ancorados 0s metacarpos e dorsalmente todos possuem o mesmo aspecto cubico de
arestas ténues. Os distais do carpo ndo se articulam ventral ou dorsalmente com
qualquer outra estrutura 6ssea. O distal do carpo Il possui forma de trapézio e sua face
lateral, que se articula ao matacarpal I, € cdncava; a face que se articula ao carpal Il é
ligeiramente ondulada; as demais faces sdo de superficie plana sendo que uma delas esta
em contato com o central e a outra, com o distal do carpo. O distal do carpo Il € de
aparéncia triangular em vista ventral estando a menor de suas faces articulada ao
metacarpo 111 e suas faces laterais em contato com os distais do carpo Il e IV. O distal
do carpo IV encontra-se lateralmente em contato com os distais do carpo Ill e V,
estando suas outras duas faces uma em contato com o metacarpo IV e outra, que é
ligeiramente pontiaguda, contata o ulnar. O distal do carpo V ocupa a por¢cdo mais
lateral do punho, articulando-se com o distal do carpo IV e com os metacarpos 1V e V.
Os distais do carpo IV e V sdo maiores que os demais, sendo o distal do carpo 1V

ligeiramente maior e ambos possuem uma protuberancia ventralmente (Fig. 20).

Intermédio-central (i-c) — encontra-se comprimido no centro do carpo estando em
contato com o ulnar e o radial em suas laterais e com o distal do carpo Il em sua face
posterior (acompanhando a orientacdo proximal-distal do membro como um todo).
Possui forma cubica e suas faces laterais sdo achatadas o que dd ao mesmo uma

aparéncia achatada (Fig. 20).

Pisiforme (pi) — posiciona-se diretamente sobre a face ventral da epifise distal da ulna
estando em contato com essa e com o ulnar do carpo. Possui 0 formato de um cilindro

achatado e sua circunferéncia é ligeiramente eliptica (Fig. 20).
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Figura 20. Mdo e estruturas carpais de T. torquatus em vista dorsal (A), (B) e dorsal
(C), (D). Abreviaturas: c-i, central-intermédio; dcll-dcV, distais do carpo; dl-dV, dedos;
f, falanges; mc, metacarpos; mcl-mcV, metacarpos; pi, pisiforme; r, radio; ra, radial; sp,
sesamoides palmares; ur, ulnar; ul, ulna. Escala: A, C: 5 mm; B, D: 3 mm.

Metacarpos (mc) — sdo as maiores estruturas das maos dianteiras e conectam as
estruturas do punho as falanges. S&o ossos cilindricos e alongados cujo tamanho varia
entre cada digito e suas epifises sdo de circunferéncia maior que a diafise. A epifise
proximal dos metacarpos II, I11, IV e V é concava e encontra-se conectada aos distais do
carpo correspondentes. Apenas 0 metacarpo | ndo possui uma epifise proximal
associada a um distal do carpo, estando em contato com o radial e o distal do carpo Il.
Tal epifise aparenta ser resultado da fusdo do metacarpo | com um distal do carpo I. A
epifise distal de cada metacarpo é esférica e esta diretamente associado a falange
proximal de cada digito. A regido de articulacdo dos metacarpos com as falanges é
envolta por cartilagem. Os metacarpos Il e 11l possuem o mesmo tamanho e s&o 0s
maiores metacarpos. Ja 0s metacarpos | e V, que também possuem o mesmo tamanho,
S80 0S menores metacarpos e seus comprimentos equivalem a cerca de metade do
comprimento dos metacarpos Il e Ill. O metacarpo IV possui comprimento

intermediario entre 0s maiores e 0s menores metacarpos citados (Fig. 20).
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Falanges (f) — sdo ossos cilindricos, cumpridos e de tamanho variavel, mas sem grandes
diferencas entre si, cuja formula falangeal é 2:3:4:5:3. A extremidade proximal de cada
falange € maior e cbncava, sendo a distal menor e ligeiramente convexa, o que favorece
0 movimento das articulacdes. As falanges distais sdo modificadas e possuem aspecto
de garras, sendo chamadas falanges ungueais. Cada falange ungueal é achatada
lateralmente e possui a face ventral concava e a dorsal convexa. Além disso, possuem
uma extremidade proximal ampla, com cerca de duas vezes o tamanho da epifise das

falanges distais, e a epifise distal é pontiaguda, o que da um aspecto triangular (Fig. 20).

CINTURA PELVICA

A cintura pélvica une o membro pelvino ao corpo do animal. E composta por
trés 0ssos e esta disposta ventral e lateralmente na regido sacral e em parte da regido
lombar. Os trés 0ssos sdo conectados na fossa do acetabulo a qual é céncava e profunda
e nela se articula o fémur. Em vistas dorsal e ventral observa-se a fenestra obturada que

é ampla, cordiforme e formada pelo encontro dos ossos pubis e isquio.

Pubis (pu)- de aparéncia trapezdide quando visto dorsal e ventralmente, o 0sso do
pubis delimita a regido cranial da pelve. Sua extremidade posterior é concava e
corresponde a cerca de um quarto da fossa do acetabulo.

Proximo a margem medial encontra-se o forame obturado o qual é circular e
pequeno. Esta margem é comprida, ligeiramente cdncava e continua com a margem
cranial do isquio. A margem lateral apresenta um processo comprido e achatado: o
processo pré-pubico. Esse processo € interligado com a extremidade medial do pubis
por uma membrana éssea translicida e plana. Essa interligacdo torna o 0sso de
aparéncia laminar dorsoventralmente.

Os 0ssos do pubis estdo unidos medialmente pela sinfise pubica. Nela encontra-
se 0 processo epipubis em forma de losango, com sua extremidade cranial mais extensa

que as demais (Fig. 21).

Isquio (is) — possui margens irregulares e por ser plano lateromedialmente e
ligeiramente curvado. E posicionado dorsoventralmente sendo a porgdo dorsal cerca de
duas vezes mais estreita que a por¢do ventral. Distinguem-se quatro margens: a mais
dorsal é concava e corresponde a um quarto da fossa do acetabulo; a margem cranial €

comprida,
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Figura 21. Cintura pelvina de T. torquatus em vista dorsal (A) e (C), ventral (B) e
lateral (D). Posicdo anatémica da cintura pélvica em relacdo as vértebras sacrais
representada em (A), (B) e (D). Abreviaturas: fa, fossa acetabular; feo, fenestra
obturada; fo, forame obturadoy; il, ilio; is, isquio; pei, processo epiisquio; pep, processo
epipubis; ph, processo hipoisquio; pu, pabis; s1, primeira vertebra sacral; s2, segunda
vertebra sacral. Escala: 5 mm.

cdncava e continua com a margem medial do pubis; a margem ventral é convexa e
larga; ja a margem caudal é irregular devido a presenca do processo isquiatico, o qual é
projetado ventralmente.

Os isquios sdo unidos ventromedialmente pela sinfise isquiatica a qual apresenta
dois processos: 0 epiisquio e o hipoisquio. O processo epiisquio € longo, delgado e
projetado cranialmente. Sua metade caudal € achatada dorsoventralmente e sua metade
cranial achatada lateromedialmente. Ja o processo hipoisquio € cilindrico, extenso e
projetado caudalmente. Sua extremidade apresenta-se bifurcada e com as margens

cartilagineas (Fig. 21).

flio (i) — E um osso pontiagudo posicionado laterodorsalmente na pelve. Apresenta a
asa do ilio projetada caudalmente, laminar e articulada lateralmente com o sacro. A

porcdo cranioventral do ilio é concava, de aparéncia semilunar e compde cerca de
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metade da fossa do acetdbulo. Craniodorsalmente tem-se a espinha iliaca antero-
superior que € triangular e ligeiramente descontinua com a asa do ilio por meio de uma
depressdo. A margem mais caudal da fossa do acetdbulo é projetada em tamanho devido

a presenca de um tubérculo (Fig. 21).

MEMBROS PELVINOS

Fémur (F) — o fémur € o maior 0sso do esqueleto de T. torquatus. Suas caracteristicas
mais distintas sdo o tamanho, a circunferéncia da cabeca e rotagdo. Dorsal e
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ventralmente é curvado em “s”, enquanto que em vista caudal € reto. O fémur apresenta
também uma rotacgdo longitudinal no sentido anti-horério que acompanha a curvatura da
extremidade distal. Tal rotacdo deixa o condilo medial perpendicular, ou seja, em
angulo de 90° com relacédo a cabeca do fémur e alinha o trocanter maior com o condilo
lateral, quando em vista posterior.

A cabeca é circular com diametro ligeiramente maior que o didmetro do colo do
fémur, o qual é curto, correspondendo a metade do tamanho da cabeca. A fossa
intertrocantaria é rasa, 0 que torna o trocanter menos robusto. A extremidade do
trocanter maior possui uma aparéncia ligeiramente achatada quando em vista dorsal e
ventral, e arredondado em vista caudal. O trocanter menor ndo é evidente, sendo
percebido apenas como uma pequena elevacdo na silhueta da epifise proximal enquanto
o0 terceiro trocanter é uma crista delgada longitudinal a diafise, posterior ao trocanter
maior.

A epifise distal é discreta em tamanho com relagdo a sua descontinuidade com a
diafise quando em vista dorsal e ventral, apresentando-se maior quando em vista caudal.
Apresenta os condilos lateral e medial unidos em quase sua totalidade, deixando ténue a
visibilidade da linha intercondilar e sendo o condilo lateral maior que o condilo medial.
Sdo separados nas bases pela fossa intercondilar, a qual é visivelmente rasa e convexa
ao invés de cdncava, como de costume. Os epicéndilos ddo a epifise distal uma forma

expandida quando em vista caudal (Fig. 22).

Tibia (t) — € um osso longo com ambas as epifises expandidas, sendo a proximal mais
larga que a distal. A epifise proximal é composta pelos condilos lateral e medial e pela
tuberosidade da tibia. A face articular do condilo lateral é maior em superficie que a

face articular do condilo medial e é nela observa-se a articulagdo com os meniscos. A
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tuberosidade da tibia localiza-se na margem cranial da diafise. Apresenta-se como uma
elevacdo estreita e alongada no seu eixo longitudinal. A face articular fibular é proximal
e é definida como duas pequenas protuberéncias as quais partem da margem do condilo
lateral. A epifise distal é obliqua, sendo o maléolo medial continuo a face articular
inferior. N&o apresenta face articular com a fibula, estando esses dois 0ssos ligados ao

proximal do tarso (fibular+intermédio) separadamente (Fig. 17).

Figura 22. Ossos do membro pelvino de T. torquatus. Fémur em vista dorsal (A),
ventral (B), anterior (C) e posterior (D). Tibia em vista lateral (E) e medial (F). Fibula
em vista medial (G) e lateral (H). Escala: 5 mm.

Fibula (fl)- é um osso delgado, ligeiramente mais comprido que a tibia. Sua diafise é
retilinea, exceto proximo a epifise proximal que, em vista dorsal e ventral, é levemente
curvada. Apresenta-se, também, achatada dorsoventralmente.

A epifise proximal é triangular com faces de articulacdo tanto com o céndilo

lateral da tibia quanto com a porgéo lateral do condilo lateral do fémur. A epifise distal
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mostra-se visivelmente maior que a proximal apresentando, também, sua
descontinuidade com a diafise mais pronunciada, quando comparada com a epifise
proximal, a qual é menos expandida. Na porcédo distal, 0 maléolo lateral ndo apresenta
face de articulacdo com a tibia, sendo articulado diretamente ao proximal do tarso

(fibular+intermediério) (Fig. 22).

Ossos do tarso — o tarso tem um numero menor de 0ss0s que 0 carpo, resumindo-se a
trés: o proximal do tarso que consiste na fusdo do fibular e do intermédio, o distal do
tarso 11l e o distal do tarso I\VV. Apesar deste padrdo ser comum para repteis, elementos
adicionais ja foram descritos para algumas espécies o torna importante obter
confirmagdo com estudos de desenvolvimento (Fig. 23).

Proximal do tarso (fibular+tibial-intermédio-central) — € o maior elemento e o mais
proximal do tarso. Tem formato irregular, sua metade medial mais extensa
proximaldistamente que a sua metade lateral. Na metade medial de sua face proximal,
existe uma face articular para a fibula e na metade lateral existe uma para a tibia. Sua
face distal apresenta uma concavidade em sua porcao lateral que articula com o distal do
tarso 1V. A superficie medial do proximal do tarso também é notavelmente céncava.
Sua face dorsal articula através de uma cartilagem articular com metatarso I, ocorrendo
também um breve contato com o distal do tarso Il e metatarso Il por meio desta

cartilagem articular (Fig. 23).

Distal do tarso Il (dtlll) — é um osso pequeno, oval que contata distalmente o
metatarso |11 e medio-distalmente o metatarso Il. Latero-proximalmente tem uma ampla

face articular para o distal do tarso IV (Fig. 23).

Distal do tarso 1V (dtlV) — é maior que o distal do tarso Ill, irregular apresentando
forma eliptica quando em vista dorsal, e triangular e sulcada quando em vista plantar.
Articula-se distalmente com o metatarso IV e sua face medial apresenta uma face
cdncava que contacta o distal do tarso Ill. Ventrolateralmente possui uma face articular
extensa e reta com o metatarso V, e proximalmente articula-se com o proximal do tarso
(Fig. 23).
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Metatarsos (mt)- todos 0s metatarsos, com excecdo do metatarso V, Sd0 0SS0S
cilindricos alongados que decrescem em tamanho na seguinte ordem: IV>TIT> 11 > |. A
terminagdo proximal da diéafise e a epifise proximal destes metatarsos séo alargadas

Figura 23. Pé e estruturas tarsais de T. torquatus em vista dorsal (A), (B) e ventral (C),
(D). Abreviaturas: dl-dV, dedos; dtlll, distal do tarso IlI; dtlV, distal do tarso 1V; fl,
falanges; fi, fibula; mt, metatarsos; mtl-mtV, metatarsos; mtV, metatarso V; pt,
proximal do tarso; t, tibia. Escala: A, C5 mm; B, D 3 mm.

dorsoventralmente, e nos metatarsos 1, 11, 11l também s&o achatados lateromedialmente.
O osso metatarsal IV possui um sulco profundo na face lateral da epifise proximal que
termina em um par de tubérculos. A terminacdo distal da diafise é levemente expandida
e € continua a arredondada epifise distal dos metatarsos IV — I. A face plantar da epifise
distal é levemente sulcada e sua face distal possui uma ampla superficie de articulacédo
para as falanges.

O metatarso V possui aspecto muito distinto dos demais. E um osso de tamanho
reduzido, metade do tamanho do metatarso I, 0 segundo menor metatarso. Possui uma
face medial de extensdo ampla e reta que articula com o distal do tarso IV. O metatarso
IV sobrepbe a margem mediodistal do metatarso V. Lateralmente ele se estreita, depois
se curva e estende-se distalmente, formando uma incisura em sua face medial. Ao lado
desta incisura existe um processo robusto, palmarmente projetado, que se curva
lateralmente formando um gancho. Na margem lateral, oposta a este processo, existe

uma tuberosidade elevada de formato triangular (Fig. 23).



70

Falanges (f)- a morfologia das falanges do membro pelvino é muito similar a das
falanges do membro toracico. Portanto, para maiores informagcfes sobre suas
caracteristicas vide a descrigdo das falanges do membro toracico. A formula falangeal é

2:3:4:4:4 (Fig. 23), a qual difere da formula do membro toracico.

4.3 ONTOGENIA DO ESQUELETO

CRANIO

Condrocranio

O desenvolvimento do condrocranio inicia-se no estagio 32 com o
desenvolvimento do primdrdio da placa basal (ou paracordal), na qual esta embebida, ao
longo do seu eixo anteroposterior, a notocorda. Também ha retencdo de corante azul de
alcian em regides internas do placddio 6tico, indicando os primeiros centros de
condrificagdo da capsula otica.

No inicio do estagio 33, a regido posterior da placa basal passa a incorporar
elementos vertebrais, um mais posterior e maior, o0 arco occipital, e outro mais anterior e
menor, 0 arco pré-occipital. O arco occipital e o arco pré-occipital sdo distinguiveis
como curtas hastes que se projetam da regido posterolateral da placa basal e se estendem
dorsalmente (Fig 24A). Neste momento podemos ver o primeiro foco de condensagéo
da cartilagem de Meckel. A placa basal € mais estreita posteriormente que
anteriormente, e sua margem anterior apresenta uma reentrancia profunda que formara a
fenestra basicranial. Na metade deste mesmo estagio, se desenvolve, anteriormente a
placa basal, os primeiros focos de condensacdo do par de hastes das trabéculas e um
foco posteromedialmente localizado entre elas, que representa o primordio da
cartilagem acrocordal. No final do estadgio 33 a condrificacdo da placa basal avanca
assim como o arco occipital, o qual se une com a extremidade dorsal do arco
preoccipital formando o primeiro forame hipoglossal. As trabéculas desenvolvem-se e
passam a ter a forma de forquilha caudalmente direcionada, e que agora esta unida uma
a outra pela barra da cartilagem acrocordal. Anteriormente as trabéculas se unem em
uma condensacdo procartilaginosa formando uma superficie laminar, a placa trabecular,

cuja extremidade anterior possui uma concavidade profunda. Na regido interorbital séo
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visiveis minimos focos de precondrogénicos, que dardo origem as estruturas
interorbiculares. Também hé& pequenos focos de condensagdes precondrogénicas na
regido nasal.

O avanco da condrificacdo na regido da capsula Otica permite distinguir os
primordios dos canais semicirculares. Uma larga fissura metética separa a capsula ética
do arco occipital posteriormente e da placa basal ventralmente. Neste momento a
cartilagem de Meckel possui um terco do seu futuro comprimento total até a
extremidade craniorostral. Ambas as cartilagens sdo onduladas e ainda ndo se
encontram fusionadas em suas extremidades anteriores. Acima da extremidade posterior
da cartilagem de Meckel, e separada da mesma, esta formado o primérdio da cartilagem
quadrada, a qual é curta e também esta separado do complexo pterigoquadrado. Ocorre
0 inicio da condrificacdo do epipterigdide (ou processo ascendente do pterigoquadrado),
a qual se da da base dessa cartilagem em direcéo ao apice.

No estdgio 34, o avanco da condrificacdo na regido posterior da placa basal
permite diferenciar o segundo forame hipoglosso, e até o final deste estagio 4 forames
hipoglossos sdo distinguiveis (Fig. 24C). Anterior a estes, esta formado o forame do
nervo facial. H4 um consideravel avanco na condrificacdo da cartilagem de Meckel: a
mesma aumenta em comprimento; suas extremidades estdo mais proximas, porém ainda
ndo fusionadas, e seu comprimento ¢é retilineo e ndo mais ondulado como anteriormente
(Fig 24B). A cartilagem quadrada aumenta em tamanho e tem forma ligeiramente
cilindrica, estando sua extremidade ventral bem proxima a cartilagem de Meckel. A
cartilagem da columela comeca a se formar a partir da base, assim como a cartilagem da
extracolumela. A cartilagem do epipterigbide duplica de tamanho e comecam a
formarem-se os primordios do aparato hidide, sendo discerniveis os primordios dos
maiores elementos: glossohial, basehial, hipohial, ceratohial, ceratobranquial I e Il (Fig
24B).

Os primordios das cartilagens orbitotemporais estdo formados, sendo
distinguiveis quatro estruturas: a pila metdptica, a qual ocupa a por¢do mais ventral e
bifurca-se anteriormente originando a ténia medial, e posteriormente origina a pila
acessoria e a pila antotica, orientadas, respectivamente, posterodorsalmente e
posteroventralmente (Fig 24B). Um par de pequenas projecOes ventrais, 0S processos
basipterigdides, passam a ser distintamente visiveis nas extremidades da cartilagem
acrocordal. A margem anterior da placa se desenvolve e se funde ao processo trabecular

da cartilagem acrocordal. O primérdio do plano supraseptal surge como um par de
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delgados filamentos que se projetam dorsalmente entre a regido ocular, e depois se
alargam formando estruturas alares. A trabécula comum se forma e continua
anteriormente como o septo interorbital. Rostrodorsalmente a este se d& inicio a
formacgdo da comissura esfenetmdide. Na regido da capsula nasal, se forma o septo
nasal. Dentro da capsula otica, na cavidade que dara origem ao vestibulo, é distinguivel
um pequeno otolito calcificado (Fig. 24C).

No inicio do estagio 35, a cartilagem quadrada comeca a emitir uma projecéo
lateral curta proxima a base, comec¢ando a ter formato de “Y”. Sao distinguiveis trés
pequenos otolitos na cavidade da capsula otica. As demais regiGes e estruturas ja
formadas ndo sofrem alteracBes. No fim do estagio 35, a pila antdtica comeca a
degenerar-se na extremidade préxima a pila acessoria, ocorrendo ai mais fortemente e
distribuindo-se por toda a estrutura. Ocorre a condrificacdo do primérdio da ténia
marginal a partir da pila acessoria, na regido dorsolateral do condrocranio. A
extremidade posterior da ténia marginal ainda ndo se encontra fundida a regido
occipital. Na placa basal € possivel discernir cinco forames hipoglossos. Na margem
rostral da placa sdo perceptiveis discretos foramens do nervo abducente e as
extremidades anteromediais da placa ainda ndo se fundiram completamente formando
um foco medial de interrupcdo. O septo interorbital aumenta dorsoventralmente e
comega a possuir formato laminar. Quanto aos elementos da cépsula nasal, a cartilagem
parietotectal se projeta dorsocaudalmente e se inicia a formacdo independente do plano
anteorbital que delimita a capsula caudalmente e uma cartilagem triangular posicionada
lateralmente indica o inicio de formacdo da cartilagem paranasal. As extremidades
anteriores da cartilagem de Meckel ficam adjacentes uma a outra.

No estagio 36 a cartilagem parietotectal torna-se evidente, delimitando capsula
nasal anterodorsalmente. O septo interorbital aumenta mais dorsoventralmente. A
extremidade posterior da ténia marginal se funde a regido occipital. Quatro forames
hipoglossos passam a ser distinguiveis. As extremidades anteriores do par de cartilagens
de Meckel comecam a se fundir (Fig. 24D).

No estagio 37 as margens dorsais da cartilagem parietotectais estdo formadas,
dando a forma geral da capsula nasal. As margens da fenestra narina estdo em inicio de
delimitacdo (Fig. 24E). A fusdo do plano supraseptal avanca posteriormente, e 0 seu
apice possui forma céncava lateralmente. No limite entre a comissura esfenetmoide e a
cartilagem parietotectal forma-se o forame epifanial. A degeneracdo da pila antética

avancga, porém ainda sdo remanescentes fragmentos da mesma ventralmente. A
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extremidade posterior da ténia marginal se funde a regido occipital. A fenestra
interorbital forma-se. Neste estadgio a fenestra Optica esta aberta por causa da pila
metoptica que é incompleta ventralmente. A fenestra epidptica permanece aberta
dorsalmente devido a auséncia da porcdo anterior da ténia marginal. As fenestras
prootica e metdptica ndo estdo individualizadas devido a degeneracdo da pila antotica.
Trés forames hipoglossos sdo visiveis e a fissura metoptica é mais estreita, mas ainda
visivel. A margem rostral da placa esta completamente fundida. O primérdio do
processo maxilar posterior da capsula nasal inicia a sua formagéo.

No inicio do estagio 38 a cartilagem do epipterigdide estd em estagio avancado
de condrificacdo, assim como a cartilagem da columela (Fig 24J). Desenvolvem-se o
processo alar inferior e processo alar superior da capsula nasal. Pila antdtica regride por
completo. No meio deste estagio, a cartilagem do epipterigdide aumenta de tamanho e
se aproxima da altura da ténia marginal. No fim do estagio 38, a ténia marginal
desenvolve uma diminuta projecdo anterior apds o contato desta com a pila acessoria.
Essa projecdo é aqui considerada como uma estrutura vestigial remanescente da porcéo
anterior da ténia marginal que, caso se desenvolvesse, contactaria o plano supraseptal
(Fig 241).

No estagio 39 o par de pilas metdpticas laterais e o subiculum infundibuli,
projecdo posteromedial do septo interorbital, convergem sua extremidades na cartilagem
hipoquiasmatica, a qual projeta ventralmente um par de finos elementos cartilagineos
que lateralizam o septo interorbital. Com isto a fenestra Optica se fecha. A extremidade
mais anterodorsal do plano supraseptal desenvolve o curto processo anterior do plano
supraseptal. O par de cartilagens de Meckel passam a se degenerar em suas porcoes
mediais, permanecendo em suas extremidades anteriores e tercos posteriores. O
processo maxilar posterior desenvolve-se como um contorno posterolateral da capsula
nasal que se projeta anteriormente de forma breve. A proje¢cdo mais anterodorsal do
septo interorbital se une a margem caudal do plano supraseptal. A fenestra superior ndo
foi observada perforando a cartilagem parietotectal (Fig 24N). A partir daqui o
condrocrénio sofre poucas modificagfes as quais consistiram basicamente com as
ossificagcbes do neurocrénio e esplancnocranio. A sequéncia de desenvolvimento do

condrocranio esta resumido na tabela 2 do apéndice.
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Figura 24. Desenvolvimento do condrocranio e osteocranio de Tropidurus torquatus. A
— estagio 33; B,C — estagio 34; D — inicio do estagio 37; E — fim do estagio 37; F,G —
inicio do estagio 38; H,I — metade do estagio 38; J,K — fim do estagio 38; L — estagio
39; M — inicio do estagio 40; N — estagio 41; O — estagio 42. Abreviaturas: ah, aparato
hidide; ao, arco occipital; apo, arco pré-occipital ar, articular; av, arco vertebral; boc,
basioccipital; ca, cartilagem acrocordal; ce, comissura esfenetmdide; cm, cartilagem de
Meckel; cn, capsula nasal; co, capsula 6tica; col, columela; cp, cartilagem parietotectal;
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cr, coronoide; de, dentario; epp, epipterigoide; es, esquamosal; esp, esplenial; exc, extra
columela; exo, exooccipital; f, frontal; fh, forames hipoglossos; j, jugal; m, maxila; me,
massa estatolitica; n, nasal; nt, notocorda; op, opistotico; ot, otdlito; oto, otooccipital;
pa, parietal; pac, pila acessoria; pan, pila antética; pb, placa basal; pc, primeiro
ceratobranquial; pl, palatino; pm, pré-maxila; pma, pila metoptica; pme, pila medial po,
pré-dtico; porb, pds-orbital; posf, pos-frontal; pra, pré- articular; prb, parabasisfenoide;
pref, pré-frontal; pt, pterigdide; g, quadrado; rn, regido nasal; sa, supra-angular; si, septo
interorbital; sn, septo nasal; soc, supraoccipital; sut, supratemporal; t, trabéculas; tm,
ténias mediais; tma, ténia marginal. Escala: 1mm.

Osteocranio

Dermatocranio

Pterigbide - o primeiro osso do dermatocranio, assim como do cranio em si a
sofrer ossificacdo é o pterigoide. O centro de ossificacdo de cada pterigoide ocorre no
processo palatino no estagio 35, avancando discretamente pelo processo quadrado do
pterigdide no estagio 36 (Fig. 24D). Avancos na ossificacdo do pterigdide e palatino os
coloca em contato no estagio 40.

Pré-frontal - os centros de ossificacdo do pré-frontal surgem no estagio 37
juntamente com indmeros outros elementos do dermatocranio. Os pré-frontais sdo
visualizados como elementos afilados, orientados dorsoventralmente e localizam-se
lateralmente a capsula nasal (Fig. 24D). No final do estagio 40 este 0sso entra em
contato lateralmente com o lacrimal, formando assim a margem medial do forame
lacrimal.

Supratemporal — é primeiramente visualizada na extremidade posterolateral do
cranio, acima da cartilagem quadrada, no estagio 37. No estagio 39 mostra-se
comprimido entre 0 esquamosal e o processo supratemporal do parietal (Fig. 24G e L).

Palatino — surgem, no estagio 37, posteriormente a capsula nasal como afilados
centros de ossificacdo. No estagio 38 ha uma expansdo consideravel da ossificacdo
dando ao osso uma forma quadrangular, formando uma placa delgada. Estdo formados
os forames que acompanham a borda medial de cada palatino.

Jugal — surge como um delgado centro de ossificagdo que ocorre
posteroventralmente ao olho, no estagio 37. A ossificacdo avanca nas extremidades do
0ss0, aumentando-o consideravelmente em comprimento com relagcdo aos outros 0Ssos,
no estagio 38 (Fig. 24F, 1 e O).
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Pos-orbital - € triangular, com sua extremidade dorsal bastante afilada, surgindo
posterodorsalmente ao jugal e no mesmo estagio que este (estagio 37). No estagio
seguinte sua extremidade posterior se alonga, ainda permanecendo sem contato com 0s
circundantes no estagio 39. No estagio 42 sua extremidade anterior estd em contato com
a estensdo dorsal do jugal, enquanto suas outras extremidades permanecen sem contato
com os demais 0ssos circundantes (Fig. 24G, I, L e O).

Parietal — surge como um elemento afilado, diagonalmente disposto na regido
posterolateral do cranio, que acompanha aproximadamente a ténia marginal desde o
encontro deste Ultimo com a pila antotica até proximo ao centro de ossificagdo do
supratemporal, no estadgio 37 (Fig. 241, L). No final do estagio 40, a extremidade
posterior do centro de ossificagdo do parietal comeca a avancar medialmente. Surge o
terceiro centro de ossificacdo desse 0sso na extremidade anterior do processo
ascendente. Os centros de ossificacdo do parietal fusionam-se no estagio 41 e a
ossificagdo passa a ocorrer da borda lateral em direcdo ao centro e postero-
anteriormente de forma lenta, até a formacdo da pequena fontanela parietal que é vista
apenas nos adultos. No momento de eclosao fontanela parietal é larga, mantendo o teto
craniano praticamente todo aberto.

Frontal — no estagio 38 surge o delgado e arqueado centro de ossificacdo de
cada frontal, o qual acompanha a por¢do anterodorsal de cada olho, logo acima dos
centros de ossificacdo dos pre-frontais (Fig. 24F). No fim do estagio 40 o par de frontais
agora estdo adjacentes um ao outro na por¢do posteromedial do 0sso. O par de frontais
comecam a se fusionar um ao outro na por¢do posteromedial do osso, logo acima da
altura anterior do plano anteorbital, no estagio 41 (Fig. 24N). Até o final do
desenvolvimento embrionario os frontais ainda ndo se encontram completamente
fusionados na sua regido anterior e posterior.

Pré-maxila — surge no inicio do estagio 38 juntamente com outros 0ssos rostrais
como a maxila e o nasal (Fig. 24F). E visualizada como uma estrutura bem delimitada,
com aparéncia triangular. Os processos incisivos da pré-maxila se formam no estagio
39.

Maxila — a maxila encontra-se bastante ossificada desde seu limite posterior,
expandindo-se anteriormente, no estagio 38 (Fig. 24F). Neste estagio inicia-se a
calcificacdo de 5 dentes maxilares pela cuspide (Fig. 241), calcificacdo esta que
posteriormente se estende até a base. Dentes com trés cuspides comegam a ser

distinguiveis no estagio 39.
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Nasal — os centros de ossificacao de cada nasal surgem no centro do corpo 0sseo
no estagio 38 e sdo anteriores aos pré-frontais (Fig. 24F). Aumentam gradativamnente
de tamanho até assumir a forma similar ao do adulto no estagio 41 (Fig. 24N).

Ossiculos da esclera — sao distinguiveis os centros de ossificacdo de dois
ossiculos que ocupam a porcéao posterodorsal do olho direito, no inicio do estagio 38. O
inicio de condensacéo dos ossiculos é fracamente visivel no embrido ndo diafanizado no
estagio 37, apesar de ndo ter tido retencdo de alizarina em exemplares diafanizados.
Cada centro de ossificacdo surge na borda externa do ossiculo. No meio do estagio 38
h& um aumento de 5 para 7 ossiculos distinguiveis em processo de ossificacdo (Fig. 241,
J). Proximo ao final deste estagio todos os ossiculos j& mostram seus respectivos centros
de ossificacdo, com o0s anteroventrais retendo corante em menor quantidade que os
posterodorsais, devido a sequencia de ossificacdo. No estdgio 40 inicia-se a
sobreposicao dos ossiculos.

Esquamosal — surge no estdgio 38, e possui forma ligeiramente comprida,
localizando-se préximo a extremidade ventral do supratemporal e se estendendo
anteriormente até o pos-orbital (Fig. 24G). No estagio 40, a extremidade posterior desse
0SSO apresenta agora duas margens: a margem posterodorsal que ja se encontra em
contato com o supratemporal e a margem posteroventral que se encontra em contato
com o quadrado.

Ectopterigdide — visivel proximo ao processo transverso do pterigdide, com
formato ligeiramente arqueado no inicio do estagio 38. No final deste estagio este 0sso
se mostra mais desenvolvido e largo, possuindo um discreto contato anterior com o
maxilar. O ectopterigdide contata-se medialmente com o pterigoide e lateralmente com
0 jugal no estagio 40.

Septomaxila — o centro de ossificacdo de cada septomaxila é vista no final do
estagio 38 e esta dentro da capsula nasal. Tém forma ligeiramente triangular, avancando
medialmente em direcdo ao septo nasal. No estagio 40 esta em estado avancado de
ossificacdo, assemelhando-se a sua forma caracteristica.

Pos-frontal — consistem em diminutos e afilados centros de ossificagdo no final
do estagio 38 que surgem posterior a margem posterodorsal de cada olho, préoximo ao
apice anterior do centro de ossificagdo do parietal (Fig. 24L).

Vomer — no final do estagio 38, os centros de ossificacdo de cada vomer surgem
no centro do corpo 6sseo como um par de meia-luas. Ele aumenta de tamanho

assumindo a forma similar ao do adulto no estagio 39.
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Lacrimal — o centro de ossificacdo de cada lacrimal surge como um elemento
curto e afilado no estagio 39, localizado anteroventralmente ao olho, na regido entre a
maxila, o pré-frontal e o processo maxilar do jugal. No estagio 41 o osso lacrimal se
alarga anteriormente enquanto sua porcdo posterior se mantem afilada (Fig. 24 G e J).

Supra-angular - no estagio 36 surge o discreto centro de ossificacdo do supra-
angular, localizado anteriormente ao processo articular da cartilagem de Meckel. No
estagio 38 este 0sso ocupa parte consideravel da face posterolateral da mandibula. O
avanco da ossificacdo na extremidade anterodorsal do osso delimita a borda superior do
forame anterodorsal (Fig. 24G e J).

Pré-articular — surgem no estagio 37 na regido posteromedial da cartilagem de
Meckel, a0 mesmo nivel que o centro de ossificacdo do supra-angular. O forame da
corda timpanica visivel no inicio do estagio 38 e no final deste estagio se desenvolve
processo angular.

Esplenial — surge no estdgio 37 como um discreto e afilado centro de
ossificacdo. No estagio 38 o forame milohidide € visivel. A ossificacdo desse 0sso,
assim como na sua forma adulta, passa a ser rotacionado e localiza-se desde a por¢édo
média da face medial até proximo ao centro de ossificacdo do pré-articular (Fig. 24H).

Dentario — em cada dentério surgem, no estagio 38, dois centros de ossificacdo
afilados que se estendem da porcdo anterior até a regido posterior do 0sso. Um dos
centros esta na face medial da mandibula, enquanto o outro, mais extenso, esta na face
lateral. No meio do estagio 38 os forames mentonianos comecam a se formar e a
expansdo dos centros de ossificacdo entram em contato. A cuspide de 7 dentes
mandibulares e do dente de ovo sdo visualizadas. No final do estagio 38 aumenta de 7
para 9 o numero de dentes em processo de calcificagcdo no dentario. No estagio 39 os
0ssos dentarios estdo fusionados na extremidade anterior da mandibula, formando a
sinfise mandibular. Os forames mentonianos estdo completamente formados e a
cartilagem de Meckel comeca a sofrer ossificacdo. No estagio 40, dentes com trés
cuspides passam a ser distinguiveis (Fig 24H, | e J).

Corondide — é primeiramente visualizado como um centro de ossificacdo
triangular logo acima da borda superior do forame anterodorsal do osso supra-angular,
no estagio 38 (Fig. 241 e O).
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Neurocranio

Parabasisfendide — ossifica-se por meio de dois centros de ossificagdo os quais
sdo afilados e curtos, e localizam-se na base de cada processo parabasisfendide no inicio
do estagio 38. No estagio 39 a ossificagdo avanga anteriormente até cerca de dois tercos
do comprimento de cada processo parabasisfendide e lateralmente, fusionando os dois
centros de ossificacdo posteriormente a fossa pituitaria. No estagio 40 a ossificacdo do
parabasisfendide avanca anteromedialmente preenchendo o espaco da fenestra
pituitéria. Inicia-se a mineralizacdo da trabécula comum, formando o futuro processo
cutriforme desse 0sso (Fig. 24M)

Exooccipital (otooccipital) — no inicio do estagio 38 surge o centro de
ossificacdo do osso exoocipital o qual no adulto é fusionado ao opistético formando um
Unico 0sso, 0 0sso otoccipital. Os centros de ossificacdo de cada exoccipital ocorrem
posteriormente ao forame hipoglosso mais caudal, delimitando a borda lateral do arco
occipital. No final do estagio 38 a ossificacdo avanca anterodorsalmente, alcancando a
borda posterior do segundo forame hipoglosso. A ossificagdo avanca delimitando o
forame hipoglosso anterior assim como as margens laterais do arco occipital, no estagio
39 (Fig. 24 L e M).

Basioccipital — o centro de ossificacdo desse 0sso surge na placa basal no final
do estagio 38, posteromedialmente a fenestra basal, e passa a expandir-se lateralmente.
No estagio 39 a ossificacdo avanca tanto lateralmente quanto medialmente, reduzindo o
tamanho da fenestra basicranial. A regido onde ocorrera a sutura entre o basioccipital e
0 otooccipital torna-se visivel no estagio 40 (Fig. 24 J, Ke M).

Supraoccipital — no estagio 39 surge o centro de ossificacdo desse 0sso que
ocupa a extremidade posterodorsal do cranio e sua expansao ocorre lateralmente. No
final do estagio 40 é distinguivel a regido onde ocorrera a sutura entre 0S 0SSOS
supraoccipital, pro6tico, e basioccipital (Fig. 24 M).

Opistotico (Otooccipital) — o centro de ossificacdo de cada opistotico surge na
porcdo posteroventral de cada cépsula Otica, entre o canal semicircular posterior e 0
canal semicircular lateral, no estagio 39. A ossificacdo avanca em direcdo aos forames
hipoglosso, e no estagio 40 se inicia a fusdo entre o opistdtico e o exoocipital, que

culminard com a formacé&o do o0sso otoccipital (Fig. 24 M).
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Prootico — o centro de ossificacdo de cada prodtico surge no estagio 39, na
porcdo anteroventral da cépsula ética, ventralmente ao canal semicircular anterior, na
borda dorsal do forame do ducto perilinfatico (Fig. 24 M e O).

Orbitoesfenoide — no estagio 42, o ultimo estagio de desenvolvimento pré-natal,
ocorre a primeira retencao de corante alizarina do 0sso orbitoesfendide, que consiste na
ossificagdo das seguintes cartilagens orbiculares: pila metoptica, teania medialis e a
parte ventral da pila acessoria. Apesar de a primeira retencdo de corante vermelho de
alizarina ocorrer apenas neste estagio, no estdgio 40 ja observamos o inicio de
degradacdo da matriz cartilaginea, permanecendo translicida até a primeira retencdo de
corante alizarina no estagio 42. Esse processo é tipico da ossificagdo endocondral, a

qual é mais lenta que a ossificagdo membranosa.
Esplancnocranio

Aparato hidide — ocorre a ossificacdo do ceratobranquial | no estagio 38. Esta
ossificagdo ocorre no centro do corpo do 0sso, acompanhando toda a circunferéncia do
mesmo e avancando anterior e posteriormente. No final do estagio 40 esta ossificacdo
atinge quase toda a extensdo do ceratobranquial I, exceto as suas extremidades (Fig. 24
H e J). Demais estruturas que compdem o aparato hidide sdo de ossificacdo pos natal.

Quadrado — o discreto centro de ossificagdo de cada quadrado ocorre
circundando a regido entre o condilo neural e o céndilo transverso, no final do estagio
38. No estagio 39 ocorre um avango da sua ossificacdo em direcdo aos condilos assim
como lateralmente dando ao 0sso sua aparéncia concava. A cartilagem intercalar é
distinguivel posteriormente ao condilo neural do quadrado.

Epipterigbide — o centro de ossificacdo de cada epipterigdide surge no final do
estagio 38, ligeiramente abaixo do centro do corpo 06sseo, acompanhando toda a
circunferéncia do mesmo nesta regido. A ossificacdo do epipterigbide avanca,
permanecendo cartilagineas apenas as suas extremidades no final do estagio 40 (Fig. 24
JeO).

Columela — inicia-se a sua ossificacdo pela base do 0sso no inicio do estagio 40
(Fig. 24 M).

A sequéncia de desenvolvimento dos ossos do cranio esta resumido na tabela 3

do apéndice.
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Desenvolvimento pds-embrionario do cranio

Ao eclodir, o cranio possui a forma similar ao adulto, restando poucas
ossificagdes a ocorrerem no dermatocranio, neurocranio e esplancnocranio.

No dermatocranio, o fechamento da fontanela parietal corresponde a
modificacdo mais notavel. O estado inicial de ossificacdo do 0sso parietal nos neonatos
compreende o limite posterior e lateral do osso formado pelo encontro dos trés centros
de ossificacdo desse 0sso no estagio 41 da embriogénese. Este arco € estreito e forma o
bordo posterior e as margens laterais do 0sso que se estendem até contactarem a
margem posterior dos frontais. J& o osso frontal, que formara a borda anteromedial da
fontanela parietal estd em estagio avancado de desenvolvimento, mas ainda nao esta
completamente fusionado posterior e anteriormente (Fig. 25 1A). Encontramos uma
variacdo no fechamento da fontanela parietal: em 10 individuos analisados o avanco da
ossificagdo na borda posterior do frontal ocorreu em concordancia com o crescimento
desse 0sso0, enquanto em 7 individuos ndo houve relacdo entre o avancgo da ossificacao e
0 crescimento do 0sso. No momento de eclosdo, a fontanela do individuo com
CRC=26,5mm possui uma érea de 6,3mm? (Fig. 25 1A) a qual regride para 4,3mm? a
CRC=33,5mm (7 semanas; Fig. 25 2B) e para 3,8mm? a CRC=42,8mm (14 semanas),
sendo esse o menor valor aferido. Apesar de se esperar uma reducdo da fontanela
conforme o crecimento do individuo, a area da fontanela parietal do individuo de 14
semanas foi proporcionalmente menor do que nos individuos de 15 e 16 semanas.
Portanto, nesses individuos o avan¢o da ossificacdo na borda posterior do frontal ndo
compensou 0 crescimento do 0sso. A relacdo entre os eclodidos analisados, 0 seu
comprimento rostro-cloacal e a area da fontanela parietal encontra-se na tabela 4 do
Apéndice. Em adultos, a fontanela possui um tamanho muito reduzido, o qual
corresponde a 1,3mm? em machos e 1,8mm? em fémeas.

Os 0ssos da base e do teto da caixa craniana apresentam espacos cartilagineos
entre si, remanescentes do neurocrénio embrionario. O avanco da ossificacdo na borda
desses 0ssos ocorre de maneira lenta quando comparado as ossificagdes do
dermatocrénio e correspondem as principais modificacGes nos 0ssos do neurocrénio. Na
por¢édo temporal da caixa craniana, na capsula ética, as bordas dos 0ssos supraoccipital,
prootico e otooccipital apresentam um amplo espaco cartilagineo o qual se mostra

bastante reduzido com CRC=33,5mm (7 semanas; Fig 25 2B), estando tais 0ssos em
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contato apenas no individuo de CRC=33,8mm (9 semanas). Na base do cranio a
primeira sutura ocorre no individuo de CRC=29,0mm (5 semanas) quando as bordas dos

Figura 25. Desenvolvimento pés-natal do cranio de Tropidurus torquatus em vista
posterodorsal (A), posterotemporal (B) e posteroventral (C). 1 — Individuo de 0
semanas. 2 — individuo de 7 semanas. 3 — espécime de 16 semanas. A — Fechamento da
fontanela parietal. B — ossificacGes pos-natais dos 0ssos dorsolaterais da caixa craniana.
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C — ossificagdes pos-natais dos 0ssos da base da caixa craniana. Abreviaturas: boc,
baseoccipital; fp, fontanela parietal; oto, otoccipital; po, pro-6tico; prb,
parabasisfenoide; soc, supraoccipital. Escala: 1mm.

0ss0s basioccipital e otooccipital se contactam proximo ao condilo occipital (Fig. 25
2C). No espécime de CRC=40,5mm (10 semanas) 0s 0ssos parabasisfendide e prootico
entram em contato na borda lateral do processo alar do parabasisfendide, deixando uma
area cartilaginea entre 0s 0ssos basioccipital e o prodtico a qual regride no espécime de
CRC=42,8mm (14 semanas). Com essa diminui¢do, o primeiro contato entre 0S 0ss0s
basioccipital e prodtico ocorre no individuo de CRC=43,9mm (15 semanas). No
espécime de CRC=53,0mm (16 semanas) as suturas da base do crénio mostram-se
firmemente aderidas na maior parte, restando diminutas frestas em alguns pontos das
margens dos 0ssos (Fig. 25 3C). O osso parabasisfendide sofre modificacbes no
processo parabasisfendide e na sutura com o0 0sso basioccipital: no nascimento, as
cristas da extremidade distal do processo parabasisfendide sdo cartilagineas e a sutura
entre esse 0sso e 0 basioccipital encontra-se aberta. A ossificagdo avanga mais em
direcdo ao apice desse processo no individuo de CRC=26,8mm (6 semanas), cujo bordo
ainda é constituida de cartilagem no espécime de CRC=53,0mm (16 semanas), situacdo
esta que também € vista em adultos. A sutura com 0 0sso basioccipital encontra-se
aberta nas laterais, cujo fechamento ocorre no individuo de CRC=40,5mm (10 semanas)
e na porcdo medial formando uma fenestra com formato cruciforme. Com o
desenvolvimento, tal fenestra passa a ter formato triangular no individuo de
CRC=26,5mm (3 semanas) e no individuo de CRC=33,8mm (9 semanas) passa a ter o
tamanho bastante reduzido. Entretanto, no individuo de CRC=53,0mm (16 semanas)
permanece aberta. O processo cutriforme do parabasisfendide apresenta uma ligeira
mineralizacdo na sua base a partir do individuo de CRC=40,5mm (10 semanas), mas
continua cartilagineo no individuo de CRC=53,0mm (16 semanas).

As principais modificagcdes nos elementos do esplancnocranio ocorrem com as
ossificacOes dos elementos do aparato hidide, do osso articular e da extracolumela. Em
neonatos, o ceratobranquial 1 é o Unico elemento do aparato hidide em avangado estado
de ossificacdo, permanecendo os demais elementos cartilagineos. No individuo de
CRC=40,5mm (10 semanas) ocorre o inicio da calcificacdo dos demais elementos
longos desse aparato. O hipohial é o elemento cuja calcificagdo ocorre de maneira mais
avancada estando distribuida por toda a matriz cartilaginea. Outras calcificacfes

ocorrem: na porcdo média do ceratohial e no basehial, avancando pelo glossohial
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posteriormente e pela metade anterior de cada ceratobranquial Il. Tais elementos sé
mostram-se em avancgado estdgio de calcificacdo endocondral no individuo de
CRC=53,0mm (16 semanas), permanecendo os epibranquiais | e Il sem focos de
mineralizacdo até entdo. O osso articular permanece cartilagineo no individuo de
CRC=53,0mm (16 semanas) e a extracolumela tem inicio de ossificacao no individuo de
CRC=33,8mm (9 semanas).

POS-CRANIO
VERTEBRAS E COSTELAS
Condrogénese

Regibes pré-sacral e sacral

No estagio 32 surgem pequenos, curvados e afilados centros de condrificacdo
posicionados lateralmente a notocorda, correspondentes ao inicio de formacdo das
metades que compdem o arco vertebral. E perceptivel a diferenca na retengdo de
corante, a qual diminui em sentido anteroposterior, estando os centros de condrificagdo
da regido dorsal pos-toracica e sacral, quase indistintos. Devido as diferentes
caracteristicas que se formam em um mesmo estagio, este foi subdividido em estados
A-F (vide tabela 4). No estagio 33 “A” ha onze pares de centros de condrificacdo bem
distintos, os quais aumentam o seu comprimento e permanecem afilados (Fig. 26A). A
diferenca na retencdo de corante e tamanho dos centros de condrificacdo permanece
crescente em sentido anteroposterior, evidenciando que a formacdo da coluna vertebral
segue tal orientacdo. No estagio 33 “B” aumenta o nimero de focos de arcos neurais na
regido dorsal pos-torécica e se inicia a formacgdo dos arcos neurais na regido sacral. No
estagio 33 “C” surge, nas vértebras cervicais, dorsais e sacrais, um par de focos de
condrificagdo independentes entre os segmentos de cada arco, que consiste no inicio de
formacé&o do corpo vertebral (Fig. 26B).

No estagio 33 “D” a extremidade dorsal dos arcos vertebrais encontra-se
expandida. Esta expansdo se refere ao inicio de desenvolvimento das pré-zigapofises e
pos-zigapofise. Este Gltimo apresenta uma linha de interrupgdo com o arco vertebral
indicando que sua formacéo se da por um foco condrogénico separado (Fig. 28A). No

estagio 33 “D” tambem estdo formadas, por meio de condensacfes independentes,
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pequenas projecdes laterais aos arcos vertebrais as quais correspondem ao inicio de
formacéo das costelas. Com excec¢do das trés primeiras vértebras cervicais, tais costelas
estdo presentes nas demais vértebras cervicais e dorsais, cuja retencdo de corante

diminui em sentido anteroposterior. No estagio 34 “A” surge um par de expansdes

- » r -
.{ . . , .
aVv— . k ,
e s »
cv./ 4 p
av<

Figura 26. Condrogénese e osteogénese das vértebras dorsais de Tropidurus torquatus. Estagio
33: primeiros elementos vertebrais a se formarem sdo os arcos vertebrais que se dispdem
verticalmente ao lado da notocorda (A); logo em seguida, neste mesmo estagio, se desenvolvem
os focos cartilagineos pares do corpo vertebral (B). Estagio 34 (C): as costelas surgem como
focos independentes. Estagio 35 (D): arcos vertebrais comegam a se aproximar, com maior
proximidade na regido que antecede as vértebras sacrais. Estagio 36 (E): elementos pares dos
arcos vertebrais ficam adjacentes um ao outro dorsalmente. Estagio 37 (F): arcos vertebrais



86

cartilagineos em contato dorsalmente. Estagio 38 (G): inicio de ossificagdo do corpo vertebral
das vértebras. Estagio 39 (H): inicio de ossificacdo dos arcos vertebrais e das costelas. Estagio
42 (1): completa ossificacdo das vértebras e costelas dorsais, permanecendo ainda néo
fusionadas os arcos vertebrais no seu encontro mediodorsal e na sutura neurocentral. av, arco
vertebral; c, costelas; cv, corpo vertebral. Escala: 1mm.

laterais continuas ao arco vertebral das vértebras sacrais que consistem nos processos

transversos (Fig. 29A). No estagio 34 também se forma o centro de condrificacdo
independente do processo ventral do atlas. No estagio 35 “A” formam-se 0s centros de
condrificacdo dos processos ventrais da axis, C1 e C2. A fusdo dessas estruturas com
suas respectivas veértebras no periodo pos-embrionario forma a hipapofise nas mesmas.
No estagio 36 as expansdes dos arcos vertebrais cartilagineos promove uma
aproximacdo dos mesmos na linha médio-dorsal das vértebras, cuja fusdo ocorre no

estagio seguinte (Fig 26F).
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Figura 27. Condrogénese e osteogénese das costelas toracicas e cintura escapular de
Tropidurus torquatus. Estagio 34 (A): porcdo distal das costelas esternais se
desenvolvem por condensacfes independentes. Estagio 36 (B): elementos distais das
costelas esternais fusionam-se aos elementos proximais que se articulam com as
vertebras. Estagio 37 (C): costelas estenais contactam as projecdes posterolaterais do
esterno e o bastdo xifisternal se projeta posteriormente. Estadgio 38 (D): bastdo
xifisternal se fusiona a segunda costela xifisternal. Estagio 39 (E): inicio da ossificacao
da porcéo proximal das costelas esternais e variagdo no nimero de costelas esternais e
xifisternais (padrdo 4:2). Estagio 42 (F): padrdo 3:2 e anexo posterior do bastdo
xifisternal (cabeca de seta). bx, bastdo xifisternal; c, clavicula; cc, costelas cervicais;
ccd, costela cervical 4; ccb, costela cervical 5; cdp, costela dorsal pos-toracica; ce,
costelas esternais; cex, costelas esternais e xifisternais; co, costela ossificada; cr,
coracoide; cx, cosetla xifisternal; ec, escapula; es, esterno; fe, fontanela esternal; in,
interclavicula; se, supraescapula. Escala: 1mm.
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No estagio 34 “B” surgem os dois primeiros focos de condrificagdo
independentes das costelas esternais (Fig. 27A). Tais centros de condrificacdo
aumentam em comprimento e suas extremidades dorsais entram em contato com as
costelas proximais articuladas com as vértebras dorsais toracicas correspondentes no
estagio 35 “B”, estando visivelmente fusionados no estdgio 36. No estagio 37, a
extremidade distal das costelas esternais ficam em contato com o externo (Fig. 27C).
Neste estagio a primeira costela xifisternal se une ao bastdo xifisternal e no estagio 38
“A” 0 mesmo ocorre com a segunda costela xifisternal. Um embrido tardio demonstrou
variacdo em relacédo as costelas esternais uma vez que quatro costelas esternais estavam
presentes (Fig. 28E), sendo que a condicdo mais comum sdo trés costelas esternais e

duas costelas xifisternais inscricionais.

Regiéo caudal

O centro de condrificacdo dos arcos vertebrais e do corpo vertebral das primeiras
vertebras caudais ocorre no estagio 33 “C”. Até o final do estagio 33 apenas sete
vértebras caudais iniciaram sua formacdo. As zigapéfises comecam a se desenvolver nas
vértebras caudais proximais no estagio 34. No estagio 35 “A” a regido caudal possui
centros de condrificacdo dos arcos vertebrais e corpos vertebrais de aproximadamente
dois tergos das vértebras. No estagio 37 “A” apenas as quatro ultimas vertebras caudais
ndo apresentam os arcos vertebrais condrificados. No estagio 38 a sutura autossémica é
distintamente visivel no molde cartilagineo (Fig. 30D). O desenvolvimento das
vértebras caudais claramente segue um gradiente anteroposterior.

No estagio 34 “B” surgem os centros de condrificacdo dos primeiros processos
hemais que consistem inicialmente em duas pequenas barras separadas, localizadas
ventrolateralmente as primeiras vértebras caudais. Tais processos aumentam em
tamanho em direcdo a linha mediana ventral das vértebras, e entram em contato no
estagio 37 “A”, fusionando-se um ao outro no estagio seguinte e formando 0s processos
hemais. Um resumo da formacdo condrogénicas das vértebras e costelas é encontrado

na tabela 4 do apéndice.
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Ossificacao
Regides pré-sacral e sacral

Assim como na condrificacdo, o gradiente anteroposterior de quantidade de
corante vermelho de alizarina retido nos centros de ossificacdo das vértebras evidencia
uma orientacdo antero-posterior de surgimentos. A ossificacdo dos elementos vertebrais
inicia-se no estagio 37 “B” com o surgimento do centro de ossificacdo do corpo
vertebral. Nesse estagio todas as vértebras da regido pré-sacral possuem centros de
ossificacdo no corpo vertebral. Tal centro de ossificacdo € visualizado na regido sacral
no estagio 38 “A”. A ossificacdo dos arcos vertebrais esté iniciada apenas no estagio 39
“A”, e é vista inicialmente nas margens laterais de cada arco, e depois se expande para o
centro do arco. A ossificacdo das duas primeiras vértebras cervicais € mais acelerada
que as demais. Os processos ventrais das vértebras cervicais iniciam sua ossificacdo no
estagio 39 “C” ndo ocorrendo fusdo desses elementos com suas respectivas vértebras até

o fim da embriogénese. Na regido sacral a ossificacdo do arco vertebral se estende em
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Figura 28. Condrogénese e osteogénese das Vvértebras cervicais de Tropidurus
torquatus. Estagio 34 (A): corpo e arco vertebral condrificados, com desenvolvimento
das pds-zigapdfises por centros cartilagineos distintos do arco vertebral. Estagio 38 (B):
pré e p6s-zigapofises bem desenvolvidas e corpo vertebral ossificado. Inicio do estagio
39 (C): arco vertebral inicia a sua ossificagdo. Final do estdgio 39 (D): avanco da
ossificacdo do arco vertebral. Estagio 40 (E): espinha neural ainda cartilaginea e
hipapdfise ossificada. Juvenil de 1 dia pds-eclosdo (F): sutura neurocentral permanece e
é em sua proximidade que as costelas cervicais articulam-se com vértebras cervicais. ao,
arco occipital; at, atlas; av, arco vertebral; c, costela cervical; cv, corpo vertebral; en,
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espinha neural; h, hipapofise; i, intercentro; po, processo odontoide; poz, pods-
zigapofise; prz, pré-zigapofise; sn, sutura neurocentral. Escala: 1mm.

direcdo ao processo transverso das vértebras sacrais. Os processos transversos das
vertebras sacrais (também chamado de costelas por alguns autores) se ossificam antes
que as ultimas costelas dorsais, demonstrando uma interrupcdo no gradiente antero-
posterior de desenvolvimento.

No estdgio 40 a ossificacdo dos arcos avanca dorsalmente, mas ainda nédo
contacta um ao outro dorsomedialmente. A fusdo dos centros de ossificacdo desses
elementos, tanto nas extremidades dorsais ( Fig. 29F), quanto ventralmente com o corpo
vertebral (sutura neurocentral), ocorre no periodo pds-natal. Um resumo da sequéncia

de ossificacdo das vértebras é encontrado na tabela 5 do apéndice.

— Sk

Figura 29. Condrogénese e osteogénese das vertebras sacrais de T. torquatus. Estagio
34 (A): vista laterodorsal evidenciando o desenvolvimento lateral e continuo do
processo transverso da segunda vértebra sacral. Estagio 35 (B): o processo transverso da
primeira vértebra sacral e se torna maior que o da segunda sacral. Estagio 37 (C): vista
dorsal dos processos transversos sacrais mais desenvolvidos. Estagio 39 (D): ossificacdo
do corpo vertebral das vértebras e do arco vertebral, sendo que neste ultimo a
ossificacdo se estende de forma em direcdo aos processos transversos. Estagio 40 (E):
avanco da ossificacdo dos arcos vertebrais e processos transversos sacrais; Estagio 42
(F): arcos vertebrais permanecem ndo fusionados na linha mediodorsal da coluna
vertebral. av, arco vertebral; cv, corpo vertebral; cd, costelas dorsais; i, ilio; ptc,
processo transverso caudal; pts, processo transverso sacral; s1, vértebra sacral 1; s2,
vértebra sacral 2. Escala:1 mm.
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Costelas

A ossificacdo das costelas cervicais inicia-se pela sua por¢cdo média no estagio
38 “B” e inicia-se pela ultima costela cervical (Fig. 27E). Desta forma a sequéncia de
ossificacdo € diferente das demais costelas uma vez que se dad em sentido postero-
anterior, estando a quarta, terceira e segunda costelas cervicais ossificadas no estagio 39
“C” e a primeira apenas no estagio 40. O inicio do processo de ossificagdo das costelas
dorsais toracicas e pos-toracicas é visto no estagio 38 “B” (Fig. 27E). No estagio 39 “A”
todas as costelas dorsais toracicas estdo ossificadas na sua por¢cdo media 0 mesmo
ocorrendo com as cinco costelas pds-toracicas. No estagio 39 B as cinco Ultimas
costelas pds-toracicas ainda ndo estdo ossificadas, mas as “costelas” (ou processos
transversos) sacrais ja iniciaram sua ossificacdo demonstrando que a sequéncia de
ossificacdo das “costelas” pos-toracicas e sacrais ndo segue uma sequencia
anteroposterior. Os surgimentos dos centros de ossificacdo das duas Ultimas costelas
dorsais pOs-toracicas ocorre apenas no estagio 40 “B”. Até o fim do desenvolvimento
embrionario, as costelas toracicas apresentam-se ossificadas apenas da sua extremidade
proximal até sua porcdo média. As costelas esternais e bastdes Xifisternais permanecem
cartilaginosos até o término da embriogénese. Um resumo da formacdo osteogénica das

costelas é encontrado na tabela 5 do apéndice.

Regido caudal

As primeiras seis vértebras caudais iniciam a sua ossificacdo pelo corpo
vertebral no estagio 38 “A” (Fig. 30B). No estagio 39 “A”, metade das vértebras
caudais estdo ossificadas no seu corpo vertebral. Neste estagio, o arco vertebral da
primeira vértebra caudal comeca a ossificar pelas suas margens laterais. No estagio 39
“C” metade das vértebras caudais ja iniciaram a ossificacdo dos seus arcos vertebrais.
No final do estagio 40, o corpo vertebral das vértebras caudais restantes iniciam sua

ossificagédo (Fig 30H).
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Figura 30. Condrogénese e osteogénese das vértebras caudais de Tropidurus torquatus.
Por¢do proximal da cauda - Estagio 35 (A): inicio de condrificacdo das pré-zigapofises
e dos processos hemais. Estagio 38 (B): inicio de ossificacdo das vértebras caudais pelo
corpo vertebral. Estagio 41 (C): vértebras praticamente toda ossificadas, mas com a
regido entre os seus condilos e cotilos ainda cartilagineos. Porcdo média da cauda -
Estagio 39 (D): inicio de ossificagdo do corpo vertebral e presenca da sutura
autossémica no arco vertebral cartilaginoso. Estagio 40 (E): inicio de ossificacdo dos
processos hemais e arco vertebral ossificado, com apenas as zigapofises cartilagineas.
Estagio 42 (F): vértebras completamente ossificadas. Por¢do terminal da cauda —
Estagio (39): desenvolvimento cartilagineo do arco vertebral. Estagio (40): ossificacdo
do corpo e arco vertebral. Estagio (41): ossificacdo completa das vertebras e processos
hemais. Escala: 1Imm.
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O inicio de ossificacdo dos processos transversos das sete primeiras vertebras
caudais se d& como uma extensdo da ossificagdo do arco neural no estagio 39 “A”.
OssificacOes independentes dos processos transversos, portanto, ndo foram observados.

No estagio 40, a ossificacdo dos arcos neurais se estende até oS processos
transversos nas demais vértebras caudais. A ossificacdo dos processos hemais das
primeiras Vvértebras caudais inicia-se no estagio 40 “B” e segue em sentido
anteroposterior, com 0s processos hemais das Ultimas veértebras caudais ossificando no
estagio 41. No estagio 42 as pré-zigapofises e pds-zigapofises estdo em contato, exceto
nas ultimas veértebras caudais que permanecem separadas também no adulto, entretanto
o condilo e cétilo das vértebras ainda permanecem separados um do outro. Ao final do
desenvolvimento apenas as duas primeiras vértebras caudais ndo estdo fusionadas na

sua linha mediodorsal.

ESQUELETO APENDICULAR
Cintura escapular

Condrogénese

O desenvolvimento cartilagineo da cintura escapular inicia-se no estagio 33 “A”,
com a formacdo do centro de condrificacdo do coracdide. Com pouca diferenca
temporal, no estagio 33 “B” estd formado o centro de ossificacdo da escapula,
lateralmente ao coracOide. Ainda nesse estagio, no estado 33 “D”, encontram-se
fusionados os centros de condrificacdo originados anteriormente. Além disso, esta
formada a cartilagem da supraescapula a qual esta diretamente ligada a porcéo lateral da
escapula. Nesse mesmo estado, modificacbes nas extremidades da porcdo
correspondente ao coracéide levam a formacdo do forame coracoideano e de pequenas
projecdes orientadas medialmente correspondentes aos processos procoracOide e
mesocoracOide. Distalmente ao coracoOide, o esterno é outra estrutura cujo centro de
condrificacdo inicia-se no estagio 33 “D”.

Uma pequena projecao iniciada na borda anterior da escapula no estagio 33 "F”
leva a formagdo do forame escapular no estdgio 34 “B”. Também no estdgio 34 “B”
encontra-se formado o epicoracoéide, resultante do encontro das projecGes cartilagineas

formadas previamente a partir do coracéide. Na supraescapula, pequenos forames de
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tamanhos variados formam-se a partir do estdgio 35 “A” na borda laterodorsal da
estrutura.

No estagio 37 o esterno se desenvolve mais e fica adjacente as costelas esternais.
Medialmente ela ainda esta bastante afastada uma da outra. Com exce¢do do
crescimento dos elementos que formam o molde cartilagineo da cintura escapular, séo
poucas as modificacOes sofridas pelos mesmos. As por¢Ges mediais dos centros de
condrificacdo do esterno entram em contato no estagio 38 “B”, estando fusionadas no

estagio 38 “C”, formando o forame esternal.

Ossificacao

A ossificacdo dos elementos da cintura escapular inicia-se com os centros de
ossificacdo dos ossos dérmicos que a compde. Tais elementos sdo: a clavicula, que
surge no estagio 35 (Fig. 27B) e a interclavicula, cujos centros de ossificacdo surgem no
estagio 37 “A” (Fig. 27C). Os centros de ossificacdo da interclavicula desenvolvem-se
em sentido lateromedial, onde, no estagio 38 “A”, comecam a se fusionar formando o
processo posterior da mesma.

Ambos os centros de ossificacdo dos ossos escapula e coracOide surgem no
estagio 39 “C”. O centro de ossificacdo da escépula surge na base do forame escapular e
se estende medialmente, enquanto o centro de ossificacdo do coracoide ocupa a por¢édo
lateromedial do forame coracoideano, assim como a por¢cdo posterior do processo
mesocoracOide e metacoracOide. Os centros de ossificacdo desses 0ssos avancam,
estando os mesmos similares a morfologia do adulto no fim da embriogénese. A
ossificacdo da escapula comeca a se estender dorsalmente no estagio 40 “A” e no
estagio 42 apenas a sua extremidade mais anterior que forma o limite do forame
escapular ainda esté cartilagineo.

O esterno e a supraescapula encontram-se completamente cartilagineos até o fim
da embriogénese. O epicoracdide, formado pela por¢do ndo ossificada do coracoide

também permanece cartilagineo até o fim da embriogénese.
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Membros toracicos

Condrogénese

O desenvolvimento cartilagineo do membro toracico inicia-se no estagio 32 (Fig.
31A). Nesse estagio ¢ visualizada uma estrutura cartilaginea continua em forma de “Y”
que nos estagios seguintes se diferenciara nas cartilagens precursoras dos 0ssos Umero,
originado pela porgdo proximal dessa condensacdo (estilopddio), ulna e rédio originadas
a partir da porcdo distal (zeugopddio). Nesse estagio, o segmento medial do zeugopddio
€ mais robusto que o segmento lateral.

O estégio 33 é o mais significativo para a formacao de elementos do autopdédio e
metapddio. No inicio desse estagio (estado “A”) a cartilagem previamente continua,
agora se encontra segmentada em trés focos cartilagineos individuais, equivalentes aos
0ss0s Umero, ulna e radio. Os segmentos do zeugopodio passam a ser de tamanho
equivalente. No estagio 33 “C”, os elementos cartilagineos do zeugopddio estdo bem
definidos e, inversamente ao que ocorre no estagio 32, o segmento correspondente a
ulna passa a ter mais robustez e € mais extenso. Nesse estdgio surgem 0s primeiros
elementos do autopodio. Distalmente a ulna, na sequencia linear formada pelo eixo
primario, estdo formados os primeiros elementos do autopddio e metapddio, os quais
sdo o ulnar, o distal do carpo IV e o metacarpo IV, percebido como uma pequena
condensacao cartilaginea que retém pouca quantidade de corante (Fig. 31B).

Posteriormente, no estadgio 33 “E”, o distal carpal Il e seu metacarpal
correspondente estdo em inicio de formacdo cartilaginea, assim como o distal do carpo
V e seu respectivo metacarpo, 0s quais retém uma pequena quantidade de corante (Fig
31C). No fim do estagio 33 (estado “F”), o distal carpal 111 e seu metacarpal ficam mais
evidentes por uma maior retencdo de corante. Os elementos distal carpal 11, metacarpal
I1, intermédio-central lateral, metacarpal | e uma falange distal ao metacarpal IV estdo
em inicio de formacéo (Fig. 31D). A formula falangeal cartilaginea passa a ser 0.0.0.1.0.

No estagio 34 “B” o radial é nitidamente visualizado, e apresenta tamanho maior
que o intermédio-central lateral (Fig. 31F). O metacarpal | estd bem marcado neste
estagio e possui a sua extremidade distal fracamente corada e alongada, adentrando na
regido carpal, e formando um contato estreito e ndo completamente segmentado com o
foco discreto do distal do carpo I. A segunda falange cartilaginea do dedo IV e a
primeira do dedo Il apresentam-se bem coradas e visualizam-se fracas condensacoes

das primeiras falanges do dedo Il e V. A férmula falangeal encontra-se 0.1.1.2.1.
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No estagio 35 observa-se, lateralmente ao ulnar, um pequeno foco de
condensacdo cartilagineo, o qual fusiona-se ao ulnar no estagio seguinte. A formula
falangeal no final deste estagio é 1.2.3.4.2.

No estagio 36 ocorre o fusionamento do elemento visualizado lateralmente ao
ulnar no estagio anterior, dando ao ulnar uma forma triangular. Os distais do carpo 1V,
I11 e Il aumentam de tamanho, e forma-se o pisiforme, lateralmente a porcdo distal do

umero. Estdo formados os primordios de todas as falanges, inclusive as ungueais,

Figura 31. Sequéncia de condrogénese dos membros toracicos de T. torquatus. Estagio
32 (A): eixo cartilagineo continuo em forma de “Y” com o umero se ramificando e
originando a ulna e o radio. Inicio do estagio 33 (B): o eixo primério estd formado o
qual é constituido sequencialmente pelo ulnar, distal do carpo IV e metacarpo IV. Meio
do estéagio 33 (C): surgimento do dclll e discreto foco do dcV. Final do estagio 33 (D):
foco do dcll e foco fusionado do intermédio e central lateral. Inicio do estagio 34 (E):
foco da primeira falange do dedo IV nitidamente presente. Final do estagio 34 (F): surge
o radial e o metacarpo I, entretanto ndo é possivel definir com certeza o foco individual
do distal do carpo I. dcl-V, distal do carpo I-V; f1 e f2, falanges 1 e 2; i-c, intermédio e
central lateral; mcl-V, metacarpo I-V; r, radio; ra, radial; U, umero; ul, ulna; ur, ulnar.
Escala: 0,5mm.
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Figura 32. Sequéncia de osteogénese dos membros toracicos de T. torquatus. Estagio
37 (A): inicio de ossificacdo pericondral da diafise da ulna e do radio. Estagio 38 (B):
ossificacdo dos metacarpos IV, Il e Il e da primeira falange de todos os dedos (cabega
de seta). Estagio 39 (C): neste estagio todos os metacarpos (incluindo o metacarpo V) e
falanges (inclusive as ungueais) estdo em processo de ossificagdo (cabecas de seta).
Estagio 40 (D): avanco da ossificacdo dos metacarpos e falanges. Inicio do estagio 41
(E): epifises dos ossos longos como as falanges, metacarpos, radio, ulna e Umero
permanecem cartilagineos. Final do estdgio 41 com autopddio corado com dupla
coloracdo (F) e apenas com alizarina (G): auséncia de ossificacdo dos elementos do
carpo. Estagio 42 (H): focos avangados de ossificacdo do distal do carpo IV e V, e focos
iniciais do distal do carpo Il e ulnar. dcll-V, distal do carpo 1I-V; e, epifise; i-c,
intermédio e central lateral; mcl-V, metacarpo I-V; pi, pisiforme; r, radio; ra, radial; ul,
ulna; ur, ulnar. Escala: Imm.
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menores que as demais e ligeiramente triangulares. Assim, a formula falangeal
encontra-se igual ao do adulto 2.3.4.5.3. A sequéncia de formacdo condrogénica da

cintura escapular e membro anterior € encontrada na tabela 6 do apéndice.

Osteogénese

O estilopddio inicia a sua ossificacdo pericondral pela diafise do Umero no
estagio 35. Ja a ossificacao das diafises do radio e ulna, que constituem o zeugopodio,
ocorre no estagio 37 (Fig. 32A). Ao longo do desenvolvimento, estes elementos
avancam a sua ossificacao pela diéfise, a qual esta quase toda ossificada no estagio 40, e
finalizam a sua ossificagdo no estagio 42. As epifises destes elementos ossificam-se por
centros de ossificacdo secundarios no periodo pés-embrionario.

A partir do estagio 36, uma coloracdo rosa claro é visualizada medialmente na
diafise dos metacarpos IV e 111, no entanto o processo de ossificagdo do metacarpo 1V
inicia-se apenas no estdgio 37. H& um considerdvel avango na ossificacdo dos
metacarpos IV, 1l e 1l no estagio 38 “A”, ¢ inicia-se a ossificagdo do metacarpo I. Neste
mesmo estagio, as primeiras falanges de todos os dedos possuem centros de ossificacao,
assim como a segunda falange dos dedos V, 1V e llI.

No estagio 38 “B” as falanges de todos os dedos, exceto as ungueais, apresentam
centros de ossificacdo (Fig. 32B). As falanges ungueais iniciam a sua ossificacdo no
estagio 39, apresentando a formula falangeal do adulto: 2.3.4.5.3. Nesse estagio também
se surge o centro de ossificacdo do metacarpo V (Fig. 32C). No estégio 40 a ossificacdo
das diafises dos metapodio avanca e no estagio 42 as diafises estdo completamente
ossificadas, permanecendo cartilaginosas apenas as suas epifises, as quais ossificam por
centros de ossificacdo secundarios apos o nascimento. No final desse estagio inicia-se a
ossificacdo da epifise distal do Umero. Também surgem no autopddio os centros de
ossificagdo do ulnar e distais do carpo V, IV e Il (Fig 32H). O centro de ossificagdo do
distal do carpo IV é bem maior que os demais indicando que ele provavelmente surge
antes. A sequéncia de formacdo osteogénica da cintura escapular e do membro anterior

é encontrada na tabela 6 do apéndice.
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Cintura pélvica

Condrogénese

O desenvolvimento da cintura pélvica inicia-se no estagio 33 “C” com o
surgimento de trés pequenos focos de condrificacdo, que consistem no ilio, isquio e
pubis, os quais retém uma minima quantidade de corante. Ainda nesse mesmo estagio
ocorre um aumento de tamanho dos elementos, 0s quais progressivamente assumem
formato de bastBes, exceto o pubis que é mais curto. Proximo ao fim do estagio 33
(estado “D”) esta formado o forame obturado do 0sso pubico. O progressivo aumento
do tamanho dos elementos promove uma aproximacdo dos mesmos na regido onde
futuramente estara formada a fossa acetabular.

No inicio do estagio 34 (“A”), o isquio ainda esta separado do ilio e do pubis
(Fig. 33A), e no fim do estagio 34 (“B”) ocorre o inicio de fusdo desses elementos, até a
completa fusdo no estagio 37, estando, portanto, formadas duas hemibacias. H& uma
expansdo na extremidade ventral de cada isquio iniciada no fim do estagio 35 (Fig.
33B), que ficam proximas no estagio 36 e comegcam a entrar em contato no inicio do
estagio 37, formando a sinfise isquiatica (Fig. 33C). Similarmente, no estagio 36, as
extremidade do pubis ficam muito proximas, e no estagio 37 inicia-se a fusdo das
extremidades do pubis, formando a sinfise pubica. Ainda no inicio do estagio 37
formam-se pequenas projecdes nas extremidades cranial e caudal da sinfise isquiatica.
Neste estagio, a projecdo caudal € bifurcada na regido de contato com o isquio,
continuando como uma estrutura Unica posteriormente. Essas projecOes estdo
completamente formadas no estadgio 39 “B” formando 0s processos epiisquio e
hipoisquio. Nesse mesmo estagio também esta formado o processo epipubis (Fig. 33E).
No estagio 40 o hipoisquio forma um pequeno orificio na regido de contato com o

isquio, e posteriormente se condrifica.

Ossificacao

A ossificagdo dos o0ssos da cintura peélvica inicia-se no estagio 39 “A” (Fig.
33D), com o surgimento dos centros de ossificacdo simultaneamente para 0s 0ssos pubis

e ilio. Com certo atraso, o centro de ossificagdo do isquio inicia-se no fim desse estagio
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(Fig. 33E) como uma ossificacdo estreita na borda anterior deste 0sso e avanca por
grande parte do seu corpo no estigio 40. Os centros de ossificacdo progridem pelo
corpo dos 0ssos, estando cartilagineas apenas suas extremidades na regido da fossa do

acetabulo e sinfises até o ultimo estagio embrionario (Fig. 33F).

Figura 33. Sequéncia condrogénica e osteogénica de desenvolvimento da cintura
pélvica de T. torquatus. Estagio 34 (A): isquio ainda sem contato com pubis e ilio.
Estdgio 35 (B): o par de elementos do isquio e pubis permanecem afastados
medialmente. Estagio 37 (C): ocorre a aproximacdo dos elementos do isquio e pubis
formando, respectivamente, a sinfise isquiatica e pubica. Inicio do estagio 39 (D):
inicia-se a ossificacdo do pubis e ilio. Final do estagio 39 (E): inicia-se a ossificagdo do
isquio pela a sua borda anterior. Estagio 42 (F): elementos intensificam sua ossificacéo,
mantendo-se cartilagineas em suas sinfises. fo, forame obturado; feo, fenestra obturada;
i, ilio; is, isquio; pei, processo epiisqio; ph, processo hipoisgio; pep, processo epipubis;
0, ossificacdo. Escala: 1mm.

Membro pelvino
Condrogénese

Como no membro escapular, o desenvolvimento cartilagineo do membro pelvino
inicia-se com um segmento cartilagineo continuo em forma de “Y” no estigio 32.
Apesar de relativamente curto, o estagio 33 é o mais significativo para a formacdo dos

elementos do membro posterior, pois € aonde ocorre o0 surgimento de um grande
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numero de elementos. Assim, tal estdgio pode ser subdividido em seis estados (A-F)
para uma completa descri¢do dos eventos.

No estagio 33 “A” ocorre segmentacdo do filamento visualizado no estagio
anterior, em trés focos cartilagineos que originardo os elementos individualizados do

estilopodio (fémur) e do zeugopddio (tibia e fibula). Pequenas retencbes de corante sao

mtil

dtill

ti-i-c

Figura 34. Sequéncia de condrogénese dos membros posteriores de T. torquatus.
Estagio 32 (A): eixo cartilagineo em “Y” que representa o primdrdio do fémur, fibula e
tibia. Estagio 33 “C” (B): diferenciagdo do intermédio-central e do eixo priméario com o
surgimento do distal do tarso 1V e metatarso IV. Meio do estagio 33 (C): surgimento do
distal do tarso Il e do foco cartilagineo transitério do dcV; um feixe de conexdo
embrionaria se forma entre o dtlV e o dtV, assim como também é visivel uma area
conectando a tibia e o elemento composto formado pelo tibial e o intermédio-central
(cabeca de seta). Final do estagio 33 (D): tibial e intermédio-central completamente
fusionados, e foco transitorio do dtV ainda visivel. Inicio do estagio 34 (E): formacéo
de uma area de conexao entre o tibial-intermeédio-central e o fibular. Final do estagio 34
(F): proximal do tarso se forma e o dtlV assume um formato retangular. dtlll-V, distal
do tarso I11-V; F, fémur; f1, falange 1; fi, fibula; fr, fibular; i-c, intermédio central; mtl-
V, metatarso I-V; pt, proximal do tarso; t, tibia; ti, tibial; ti-i-c, tibial-intermédio-central.
Escala: 0,5mm
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registradas também no autopddio, correspondendo aos centros de condrificagdo do
fibular e distal tarsal IV. No estagio 33 “B” o centro de condrificacdo do estilopddio
encontra-se bem definido, enquanto os elementos do zeugopddio e autopddio
permanecem fracamente distintos e com pouca retencdo de corante. Nesse estado ocorre
a retencdo de corante em um foco cartilagineo lateral ao fibular, aqui interpretado como
sendo o intermédio-central.

No estagio 33 “C”, completa-se a formagdo do arco primario com a
diferenciacédo do distal do tarso IV e do metatarsal IV. O intermédio-central 4permanece
individualizado e fracamente distinto. No estagio 33 “D” este ultimo encontra-Se mais
distinto, com formato arredondado e parcialmente fusionado ao tibial, o qual tem
formato de uma barra alongada horizontalmente. A presenca de uma regido de
coloracdo mais fraca interligando a tibia ao elemento que se adere ao intermédio-central
sugere que este elemento seja o tibial (Fig. 34 C). Também observamos a presenca
transitoria do distal do tarso VV e um feixe de conexd@o deste com o distal do tarso IV,
sugerindo uma relacéo entre o distal do tarso V e o arco digital. O metatarso V também
é fracamente distinguivel. O distal do tarsal 11l e seu respectivo metatarso diferenciam-
se, assim como o metatarso II.

No estagio 33 “F” (Fig. 34D) o metatarsal VV encontra-se bem formado e com
margens bem delimitadas, com exce¢do de sua extremidade proximal que é difusa
devido ao inicio de fusdo com o distal do tarso V, o qual ainda é visto como um foco
cartilagineo pequeno e pouco distinto. O astragalus (tibial+intermédio-central) encontra-
se formado e com margens claramente definidas. Surgem os focos de condrificagdo do
metatarsal | e da primeira falange do dedo IV. No inicio do estagio 34 ocorre a completa
fusdo do metatarsal V com o distal tarsal V, e os metatarsais | e Il estdo mais distintos.
Forma-se uma area de conexdo entre o astragalus e o calcaneo (fibular) indicando o
inicio de fusionamento dessas estruturas (Fig. 34E). No fim desse estdgio novas
falanges estdo segmentadas, sendo a formula falangeal: 0-1-1-2-1. O astragalus e
calcaneo estdo completamente fusionados, formando o proximal tarsal. O distal do tarso
I1 é fracamente distinguivel nesse estagio.

No estagio 35 o metatarsal | encontra-se mais longo, ocupando a area onde
estaria o distal tarsal I, o qual n&o é visualizado na série ontogenética. O distal tarsal I é
claramente distinguivel e com margens distintas (Fig 35A). A formula falangeal no final
deste estagio é 1-2-3-4-3. No estagio 36 é perceptivel 0 aumento em tamanho do distal

carpal 1V, o qual possui formato triangular, bem como uma expansao lateral no



102

4
. ~
st o1V \)‘»d”V a4 omtv
B

' I
Ve |
>y ! -
> | -"l' ‘/(‘ {
‘n'ﬂ i \f ! 1
: M
’i\“ / 1“ {
‘ s
‘ ‘
W ymtg Wty

dtill 0

\»\{a AW
y 1V

Figura 35. Sequenua de osteogénese dos membros pelvmo de T. torquatus. Estagio 35
(A): observa-se a formacdo tardia e individualizada do distal do tarso Il. Estagio 37 (B):
comeco de ossificacdo do metatarso IV e fusdo do distal do tarso Il ao seu respectivo
metatarso. Estagio 38 (C): dentre os metatarsos apenas o quinto ainda nao iniciou a sua
ossificagdo; primeira falange de todos os dedos em processo de ossificagdo e dedo IV
com ossificacdo mais avangada em sua segunda falange em relacdo aos outros dedos.
Estagio 39 (D): falanges ungueais iniciam sua ossificacdo. Estagio 40 (E): inicio de
ossificacdo do metatarso V. Estagio 41 (F): surgimento do foco de ossificacdo do
astragalus no proximal do tarso. Inicio do estidgio 42 (G): foco de ossificagdo do
calcaneo surge. Final do estagio 42 (H): o distal do tarso IV se ossifica e surge o
pequeno foco de ossificacdo do distal do tarso Ill. Cabecas de seta indicam inicio de
ossificagdo. as, astragalus; ca, calcaneo; dtll-1V, distal do tarso 1I-1V; mtV, metatarso V;
mtg, metatarso ganchiforme; pt, proximal do tarso. Escala: 1mm.
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proximal tarsal. Surgem os focos cartilagineos das falanges ungueais, cuja formula
falangeal é 2-3-4-5-4, como no adulto.

No estagio 37 comeca a desenvolver-se uma pequena projecdo lateral no
metatarsal V. Ocorre a fusdo do distal tarsal Il ao metatarsal Il. Todas as falanges
ungueais estdo bem formadas e possuem formato de um triangulo alongado. No estagio
38 a expanséo da projecdo surgida anteriormente no metatarsal V' o torna com formato
ganchiforme, como nos adultos. Dessa forma, encontra-se completa a sequéncia de
desenvolvimento cartilagineo do membro pelvino. Suscetiveis modificacdes ocorrerdo
apenas no aumento do tamanho dos elementos. A sequéncia de formagédo condrogénica

da cintura pelvina e do membro pelvino é encontrada na tabela 7 do apéndice.

Ossificacao

Os primeiros elementos do membro posterior a ossificarem-se sdo o0s do
estilopddio (fémur) e zeugopaodio (tibia e fibula), os quais ossificam-se simultdneamente
no fim do estagio 35. O metapodio comeca a ossificar-se em seguida pela diéfise do
metatarso IV no estagio 37 “A” (Fig. 35B) e pela diafise do metatarso Il no estagio 37
“B”. No inicio do estagio 38 os metatarsos II e I iniciam a sua ossificacdo, assim como
as primeiras falanges de todos os dedos, com um grau maior de ossificacdo nas falanges
dos dedos IV e Ill. A segunda falange de cada dedo também comeca a ossificar, a do
dedo IV com uma ossificacdo mais avancada que os demais (Fig. 35C), resultando na
formula falangeal 1-2-2-2-2. No final do estagio 38 as falanges de todos os dedos,
exceto as ungueais, estdo em processo de ossificacdo, mudando a formula falangeal para
1-2-3-4-3.

No estagio 39 “B” as falanges ungueais come¢am a ossificar, e a formula
falangeal reflete a de individuos adultos: 2-3-4-5-4 (Fig. 35D). No final deste estagio
(estado “C”) a ossificagdo tardia do metatarso V se inicia, sua diafise estando quase toda
ossificada no final estagio 40, assim como os demais elementos do metapddio e
acropodio. O astragalus é visto no estagio 41 como um elemento ossificado robusto e no
inicio do estagio 42 surge o pequeno foco de ossificacdo do calcaneo. No final do
estagio 42 o calcaneo aumenta consideravelmente de tamanho, o distal do tarso IV se
ossifica e um discreto foco de ossificacdo do distal do tarso Il é visivel. As epifises dos

0ss0s longos do membro pelvino tem sua ossificagdo no periodo pos-natal. A sequéncia
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de desenvolvimento osteogénico da cintura pelvina e do membro posterior € encontrada

na tabela 7 do apéndice.

DESENVOLVIMENTO POS-EMBRIONARIO DO POS-CRANIO

Membros anteriores

Estilopddio e zeugopddio: epifise proximal do imero inicia a sua ossificagdo por
um centro de ossificacdo secundario ainda no Ultimo estagio de desenvolvimento
embrionario, no entanto, estes centros de ossificacdo foram vistos novamente apenas em
eclodidos com CRC=26,5mm (3 semanas). Com CRC=29mm (5 semanas) surgem dois
centros de ossificacdo secundarios na cartilagem da epifise distal do Gmero, iniciando-se
a conexao entre eles através de uma estreita faixa 6ssea, e surge o centro de ossificacéo
secundario na epifise proximal da ulna. No individuo com CRC=33,5 mm (7 semanas)
inicia-se a ossificacdo de um terceiro centro de ossificacdo pré-axial na cartilagem
epifisaria distal do Umero, enquanto os outros dois centros estdo unidos por uma faixa
de conexdo 6ssea. O centro de ossificacdo secundario da epifise distal da ulna surge no
exemplar com CRC=33,5mm (9 semanas; Fig. 36C). O terceiro centro de ossificagdo da
epifise distal do Umero comeca a se fusionar aos outros dois ja fusionados no individuo
com CRC=42,8mm (14 semanas). O centro de ossificacdo da epifise distal do radio
surge no exemplar com CRC=43,9mm (15 semanas). No exemplar de CRC=53,0mm
(16 semanas) o sesamoide patela-ulnar ainda é cartilagineo e nenhuma das epifises dos
0ssos longos estdo fusionadas com as suas diafises ainda, apesar de alguns estarem
adjacentes um ao outro, como no caso da epifise proximal do Umero e sua diafise. A
epifise proximal do radio ndo se ossifica até este exemplar.

Autopadio: no estagio de pre-ecloséo, o distal do carpo 4 e 5 estdo em avangado
estado de ossificagdo, enquanto que o ulnar e o distal do carpo 3 apresentam-se como
focos em inicio de ossificagdo. Esses elementos, juntamente com o dc2, foram avistados
como estruturas ossificagbes novamente apenas em juvenis com CRC=29mm (5
semanas). Esta auséncia de ossificacdo nos elementos carpais de juvenis com até 4
semanas pode ter sido devido a uma descalcificacdo durante o processo de fixacdo e
diafanizagdo com dupla coloragdo, ou devido a uma variagdo intra-especifica. No

eclodido de CRC=33,5mm (7 semanas), 0 dc4, dc5, dc3, dc2 e ulnar estdo claramente
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ossificados e bem desenvolvidos (Fig. 36A). No individuo com o CRC=34,1mm (8
semanas) o radial se ossifica, assim como a epifise distal dos metacarpos e a epifise
distal da ultima falange dos dedos, e no exemplar de CRC=33,8mm (9 semanas)
visualizamos a retencdo do corante vermelho de alizarina no dltimo distal restante, o
dcl. No espécime de CRC=40,5mm (10 semanas) surge um segundo centro de
ossificacdo discreto no radial, entretanto esta ossificagdo € visualizada de forma
concreta novamente apenas no exemplar de CRC=53,0mm (16 semanas). As epifises
proximais das demais falanges comecam a apresentar centros de ossificacdo a partir do
exemplar de CRC=40,5mm (10 semanas). Com CRC=43,9mm (15 semanas), surge uma
apofise distalmente localizada em relacdo ao distal do carpo Il e outra distal em relacdo
ao distal ao carpo V (Fig. 36B). Estas ap6fises consistem em ossifica¢fes independentes
que caracterizam a inser¢cdo de um musculo ou tecido conjuntivo. No exemplar de
CRC=53,0mm (16 semanas) o pisiforme inicia a sua ossificacdo, assim como a epifise
proximal do metacarpo V e Il. Também surge um pequeno centro de ossificagdo
adjacente ao distal do carpo Il e outro adjacente ao dcV; as epifises proximais dos
metacarpos |, Ill e IV permanecem cartilagineas; nenhum sesamdide palmar ¢é

visualizado e o intermédio-central ainda ndo iniciou sua ossificacdo neste individuo.

Membros posteriores

Estilopddio e zeugopodio: no juvenil com CRC=26mm (2 semanas) inicia-se a
ossificacdo secundaria da epifise proximal do fémur, enquanto que a ossificacdo da
epifise distal do fémur ocorre no individuo com CRC=29,0mm (5 semanas). O centro de
ossificacdo da epifise distal da fibula surge no exemplar com CRC=33,5mm (7
semanas) e o0 centro de ossificacdo da epifise distal da tibia no exemplar de
CRC=40,5mm (10 semanas). No individuo com CRC=43,9mm (15 semanas) é
visualizado um pequeno centro de ossificacdo secundario na cartilagem epifisial
proximal da fibula e um centro na epifise proximal da tibia, além da ossificacdo do
sesamoide tibial-lunular (Fig. 36F).

Autopddio: Os elementos tarsais iniciam a sua ossificacdo ainda no periodo
embrionario pela ossificagdo do astragalus, calcaneo, distal do tarso IV e um foco inicial
do distal do tarso Ill. Alguns juvenis demonstraram variar dos demais, como o de
CRC=24,3mm (1 semana) em que apenas o astragalus e o distal do tarso IV estavam

ossificados, e os de CRC=26,0mm (2 semanas) e CRC=26,3mm (4 semanas) que
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apresentaram apenas o astragalus bem ossificado. Isto pode ser devido a uma
descalcificacdo ou variagdo intra-especifica. Com CRC=29,0mm (5 semanas), 0s quatro
elementos ossificados vistos no periodo embrionario estdo bem mais desenvolvidos e
registrados de forma concreta daqui em diante. No individuo de CRC=33,5 (9 semanas)
surgem os centros de ossificacdo secundarios das epifises distais dos metatarsos e da
epifise proximal do metatarso Il. No exemplar de CRC=40,5mm (10 semanas) a epifise
proximal do metatarso IV estd bem ossificada, enquanto as epifises proximais do
metatarso |11 e V estdo iniciando a sua ossificacao; ossificam-se também as epifises das
falanges (Fig. 36D). A ossificacdo da epifise proximal do metatarso | variou,
ossificando-se com CRC=39,0mm (12 semanas) e novamente apenas com
CRC=43,9mm (15 semanas; Fig. 36E). A ordem de ossificacdo da epifise proximal dos

metatarsos foi: 11 > I\VV> 11I, V >1.

Vértebras e costelas

No individuo com CRC=26,5mm (primeiro dia pds-eclosdo), todas as vértebras
pré-sacrais, sacrais e as duas primeiras caudais apresentam as metades dos seus arcos
vertebrais separados um do outro pela sutura do arco neural (Fig. 36G). Nestas
vértebras, cada metade dos arcos neurais estd também separada do centro vertebral pela
sutura neurocentral. As costelas estdo todas ossificadas, exceto as suas extremidades
distais e as costelas externais que permanecem cartilagineas. No juvenil de
CRC=29,0mm (5 semanas), algumas vértebras comecam a apresentar a sutura do arco
neural em uma linha em zig-zag devido ao inicio da sua fusdo. A segunda vértebra
caudal inicia a fusdo da sutura do arco neural, sutura esta que ndo é mais vista com 6
semanas. A sutura neurocentral continua evidente desde a primeira vértebra cervical até
a primeira vértebra caudal. No individuo com CRC=40,3mm (11 semanas), a fusdo da
sutura do arco neural se intensifica pelo aumento de interdigitacdo entre as metades do
arco neural das vértebras (Fig. 36H). A fusdo dorsal dos arcos neurais da primeira
vértebra caudal ocorre no individuo com CRC=42,9mm (15 semanas), e até o
CRC=53,0mm (16 semanas), 0s arcos neurais de nenhuma outra vértebra se fusionam.
Neste ultimo individuo também comeca a ocorrer a fusdo da sutura neurocentral, a qual

ocorre em um gradiente caudocranial ao longo da coluna (Fig. 361).
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Figura 36. Sequéncia de ossificagdo pds-embrionaria dos membros e vértebras de T.
torquatus. Juvenil de 7 semanas (A): mao com dcV-Il e ulnar ossificados. Individuo
com 16 semanas (B): todos os elementos do carpo ossificados, exceto o intermédio-
central. Segundo centro de ossificacdo do radial presente. Jovem de 10 semanas (C):
cotovelo com trés centros de ossificacdo da epifise distal do Umero presentes. Exemplar
de 10 semanas (D): pé com todos os elementos do autopddio ossificados, exceto a
epifise distal do metatarso I. Individuo com 16 semanas (E): todos os elementos do
autopodio ossificados e bem desenvolvidos. Exemplar de 15 semanas (F): joelho
mostrando o centro de ossificacdo da epifise proximal da fibula e tibia, do sesamdide
lUnula-tibial e da epifise distal do fémur. Individuo de 2 semanas (G) sutura do arco
neural praticamente retilinea. Individuo de 11 semanas (H): sutura do arco neural com
interdigitagdes. Exemplar de 16 semanas (I): sutura neurocentral em processo de fus&o.
a, apofise; as, astragalus; ca, calcaneo; dcl-V, distais do carpo I-V; dmcll e V, epifises
proximais dos metacarpos Il e V; dmtl-V, epifises proximais dos matatarsos I-V; dtll-
IV, distais do tarso Il-1V; edf, epifise distal da fibula; edF, epifise distal do fémur; edr,
epifise distal do radio; edt, epifise distal da tibia; edu, epifise distal da ulna, edU, epifise
distal do Uumero; epf, epifise proximal da fibula; ept, epifise proximal da tibia; epu,
epifise proximal da ulna; f, fibula; F, fémur; os, ossificacdo secundaria do radial; pi,
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pisiforme; ra, radial; san, sutura do arco neural; snc, sutura neurocentral; t, tibia; tl,
tibial-lunular U, imero; ul, ulna. Escala: 1mm.

As costelas esternais comegam a calcificar no individuo com CRC=40,5mm (10
semanas), e estdo consideravelmente mais calcificadas no exemplar com CRC=53,0mm
(16 semanas). Neste, o processo odontdide da axis e as hipapofises das cervicais ainda
ndo se fusionaram ao corpo vertebral. As extremidades dos processos transversos das
vértebras sacrais estdo proximas, mas ainda sem contato entre si. Os centros das
veértebras caudais mais proximais estdo em contato, aumentando o grau de

distanciamento conforme se segue posteriormente na cauda.

Cintura escapular

No recém-nascido, a escapula e o coracoide estdo ossificados mas separados um
do outro por uma faixa cartilaginea. A supraescapula permanece completamente
cartilaginosa, assim como o epicoracOide. A supraescapula e o esterno iniciam a sua
calcificacdo no juvenil com CRC=33,5mm (9 semanas), assim como a porg¢éo cranial
dos bastdes xifisternais. Com CRC=40,5mm (10 semanas) o0 esterno esta mais
calcificado e surge um pequeno foco de calcificacdo endocondral na regido do
epicoracoide anterolateral ao esterno. No exemplar com CRC=42,8mm (14 semanas) a
calcificacdo do epicoracoide assume um formato de meia lua e a do esterno se
intensifica em toda a sua extenséo.

No individuo com CRC=53,0mm (16 semanas), a fusdo entre a escapula e o
corac6ide ainda ndo ocorreu. O epicoracOide avanca a sua calcificagdo anteriormente,
entretanto ainda ndo esta fusionado ao coracdide. A supraescapula também esta mais

calcificada mais ainda néo esta fusionada a escapula.

Cintura pélvica

No individuo recém-eclodido o pubis, ilio e isquio estdo ossificados, mas
separados um do outro por cartilagem. As sinfises pubica e isquiatica séo largas e sem
sinais de calcificagéo.

A calcificacdo dos processos epiisquio, hipoisquio e epipubis inicia-se no
individuo de CRC=40,5mm (10 semanas), e é vista novamente com CRC=39,0mm (12

semanas), em que ocorre a calcificagdo da metade caudal do epiisquio, e da porgédo
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cranial do hipoisquio e do epipubis. As sinfises ainda estdo distantes e sem
mineralizacbes até o exemplar com CRC=53,0mm (16 semanas), enquanto que O
epiisquio, hipoisquio e epipubis estdo completamente calcificados.

5. DISCUSSAO

5.1 ESTAGIOS EMBRIONARIOS

No presente estudo descrevemos a serie de desenvolvimento pds-oviposicional
de T. torquatus, o primeiro para um tropidurideo. Um total de 15 estagios de
desenvolvimento in ovo foram descritos a partir de caracteristicas morfoldgicas
comumente utilizadas em séries de desenvolvimento embrioldgico. Os embrides do
primeiro dia de oviposicdo de T. torquatus apresentaram caracteres avangados que se
aproximam do estagio 28 de Dufaure e Hubert (1961), a referencia de desenvolvimento
de lagartos mais amplamente utilizada. Portanto, parte consideravel do desenvolvimento
dos embribes ocorre ainda dentro das fémeas, uma condi¢cdo conhecida como
oviparidade (ou ovoviparidade), aonde etapas de desenvolvimento como segmentacao,
gastrulacdo, neurulacdo e desenvolvimento somitico inicial se ddo dentro do trato
reprodutivo (Lemus et al., 1981).

Shine (1983) dividiu os répteis de acordo com o seu grau de retencdo de ovos.
Em um extremo ha as tartarugas, crocodilianos e alguns poucos squamatas que ovipdem
pouco depois da ovulacgdo, e no outro os squamatas viviparos que retém os ovos durante
praticamente todo o periodo de desenvolvimento dos embrides. Entre estes dois grupos
se encontram a maioria dos squamatas oviparos, cujos ovos se desenvolvem no Utero
por cerca de metade do seu desenvolvimento. Na maioria dos squamatas oviparos,
oviposicdo costuma ocorrer entre 0s estagios 26 e 33, que inclui a formagdo dos brotos
de membros e desenvolvimento dos membros até a condensagéo dos digitos no membro
em forma de remos (Shine, 1983; Andrews e Mathies, 2000). Por volta do estagio 30 o
volume e o peso dos ovos aumentam bruscamente devido a um grande aporte de agua
(Thompson, 1981), o que pode reduzir a mobilidade da fémea e tornar desvantajosa a
retencdo dos ovos no Utero (Shine 1980, 1983). Durante esta segunda metade do
desenvolvimento os embrides também sofrem um crescimento exponencial que leva a
uma grande demanda de oxigénio metabdlico que os ovidutos de espécies oviparas

talvez ndo consigam suprir (Guillette, 1982; Shine 1983). Dentre os lagartos, o que
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ovipde mais cedo é Chamaeleo lateralis cuja deposicdo dos ovos se da no estagio de
gastrulacdo (Blanc, 1974) (equivalente ao estagio 8 de Dufaure e Hubert, 1961). Outros
de membro, s@o o teiideo partenogenético Cnemidophorus uniparens (Cuellar, 1971),
no estagio 22, e o geconideo Paroedura pictus (Noro et al., 2009), entre 0s estagios 22-
24 de Dufaure e Hubert (1961). T. torquatus ovipde no estagio 28 e € assim um tipico
squamata em relacdo a esta caracteristica.

Apesar de necessario, comparar tabelas de desenvolvimento nem sempre € uma
tarefa simples. A numeracdo dada a um estagio pode variar segundo o autor como
ocorre, por exemplo, em Sanger et al. (2008) que indicaram o estagio de pré-broto de
membro como estagio 1, o qual equivale ao estagio 26 de Dufaure e Hubert (1961).
Noro et al. (2009), por sua vez, descreveram as mudancas morfologicas de P. pictus por
dia, ao invés de por estagios. O nimero de estagios descritos também pode variar de
acordo com o grau de minuciosidade com que se descreve o desenvolvimento de uma
caracteristica, sendo possivel que diferentes estagios de um autor sejam equivalentes a
um anico estagio de outro autor. No entanto, peculiaridades de cada espécie também
podem gerar diferencas no nimero de estagios. Dentre os lagartos, por exemplo,
Zootoca (L.) vivipara (Dufaure e Hubert, 1961) possui 40 estagios; T. torquatus, C.
versicolor (Muthukkaruppan et al.,1970), A. impalearis (Mouden et al, 2000), E.
macularis (Wise et al., 2009) eclodem no estagio 42 e A. sagrei (Sanger et al., 2008)
possui 44 estagios. Apesar do grau de arbitrariedade a que estdo sujeitas as tabelas de
estagios, estas sdao um ponto de partida fundamentaal para estudos comparativos e
experimentais (Sanger et al., 2009).

Werneburg (2009) buscou uma linguagem comum para definir os caracteres de
desenvolvimento ao introduzir o Sistema de Evento Padrdo como uma ferramenta para
comparacdo do desenvolvimento embrioldgico de espécies. Tabelas e um conjunto de
caracteres de desenvolvimento comuns a diferentes grupos tais como vesicula oOptica,
vesicula dtica, arcos faringeos, coracdo, niumero de somitos, membros, 6rgaos sexuais,
entre outros, foram sugeridos para facilitar comparacfes interespecificas entre
vertebrados. Andrews e Greene (2011), por sua vez, observaram uma alta variabilidade
em determinados caracteres como o numero de fendas faringeas, o desenvolvimento da
capsula oOptica, a pigmentacdo do olho e o tamanho do corpo de Uta stamburiana. Tais
autores apontaram que, de acordo com a espécie, alguns caracteres podem ser mais

informativos que outros para indicar um determinado estagio.
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ClassificacOes baseadas em idade cronoldgica sdo pouco confiaveis devido a
grande probabilidade que os embriGes tém de apresentarem variagdes morfoldgicas nao
condizentes com a sua idade. Diferencas genéticas na taxa de desenvolvimento, na
viabilidade e vigor sazonal dos embrifes, no estagio de desenvolvimento no inicio de
incubacdo, na temperatura dos ovos quando incubados e no tipo de incubadora, séo
possiveis causadores de disparidade morfoldgica de embribes da mesma idade
cronoldgica (Hamburger e Hamilton, 1951). Retencdo de ovos por estresse, estiagens,
climas frios ou imprevisibilidade do ambiente também podem alterar o estagio do
embrido durante oviposicdo (Shine 1983; Andrews, 2004). Experimentos com Gallus
gallus domesticus, por exemplo, demonstram que um embrido de 6 dias pode variar
entre os estagios 27 ao 31 (Hamburger e Hamilton, 1951). Tropidurus torquatus nao foi
excecao neste quesito pois embrides da mesma idade cronoldgica puderam ser incluidos
em diferentes estdgios. Resumidamente, portanto, diferencas no grau de
desenvolvimento de individuos da mesma idade cronoldgica podem ser devido a
variacBes intraespecificas e/ou fatores externos (Wise et al., 2009). Tabelas de
desenvolvimento visam justamente solucionar este problema permitindo avaliacdo de
embrides segundo dados morfolégicos e ndo cronolégicos.

Squamatas de regibes tropicais precisam ser incubados a temperaturas proximas
da que é encontrada quando se desenvolvem na natureza (Hubert, 1985). Incubacdes a
30°C, com variacBes de no maximo um ou dois graus, ttm se mostrado ideal para
squamatas tropicais (Licht e Moberly, 1965; Vinegar, 1973). Regides temperadas, por
sua vez, ttm maior amplitude de varia¢do de temperatura, e consequentemente embrides
destas regides podem ser incubados artificialmente entre 20 e 30°C (Hubert, 1985).
IncubacbGes a temperaturas mais elevadas podem acelerar o desenvolvimento dos
embrides modificando o tempo de desenvolvimento. No entanto, a duracdo do
desenvolvimento também é espécie-especifica, pois uma vez incubadas duas espécies a
uma mesma temperatura estas costumam diferir na duracdo do desenvolvimento
(Hubert, 1985).

A temperatura também é conhecida por determinar a razdo sexual de muitas
tartarugas e crocodilianos (Yntema, 1976; Ferguson e Joanen, 1982; Deeming e
Ferguson, 1989; Hubert, 1985). Alguns lagartos também apresentam sexo determinado
pela temperatura como, por exemplo, Agama agama (Charnier, 1966) e Eublepharia
macularis (Bull, 1980). De maneira similar a maioria das espécies de lagartos, T.

torquatus ndo demonstrou uma tendéncia de razdo sexual ao ser incubado a temperatura
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constante de 30°C, indicando que fatores genéticos parecem ser os determinadores do
sexo desta espécie (Bull, 1980).

A sequéncia de desenvolvimento morfoldgico in ovo de T. torquatus apresentou
uma correspondéncia geral com os eventos embrioldgicos de outros lagartos, entretanto
diferencas interessantes foram notadas no tempo de desenvolvimento de caracteristicas
como o olho e estruturas acessorias, arcos faringeos, sacos endolinfaticos, primordio do
falo, membros, pigmentagéo e escamas. Para avaliar o desenvolvimento em um contexto
filogenético, as comparacdes a seguir foram feitas com espécies proximas quando
houveram informacdes disponiveis e com espécies mais distantes quando houve uma
grande disparidade entre as espécies que vale a pena mencionar. As espécies proximas
incluem os iguanios pleurodontes A. sagrei (Sanger et al., 2008), Liolaemus
gravenhorstii (Lemus, 1967) e Liolaemus tenuis (Lemus et al., 1981). Inclusive, o
género Liolaemus ja foi considerado como parte de Tropiduridae no passado. Estas
espécies sdo oviparas, exceto L. gravenhorstii que é vivipara. Oviposicdo em T.
torquatus e L. tenuis ocorre no estagio 27-28 de Dufaure e Hubert (DH), isto €, quando
0s brotos de membros surgem. Oviposicdo em A. sagrei se da no estagio 30 de DH,
quando os brotos de membros apresentam uma crista apical distinta. A designacédo da
numeracdo do estagio de T. torquatus e do viviparo L. gravenhorstii é equivalente ao
namero de estagio de DH (+1 estagio), pelo menos até o estagio 37 (T. torquatus) e 34
(L. gravenhorstii). Por exemplo, os membros se formam no estagio 27 e 28 e a
mandibula atinge a ponta da maxila no estagio 34-36 nestas espécies. Por sua vez, 0
namero dos estagios de L. tenuis e A. sagrei sao convertidos ao estagio equivalente de
Dufaure e Hubert para facilitar as comparagoes.

Desenvolvimento dos membros e primordio do falo

A tendéncia entre 0s amniotas é o aparecimento do membro toracico antes do
membro pelvino, uma condi¢cdo provavelmente primitiva uma vez que ocorre em
Chondrichthyes e Osteichthyes (Richardson, 1999). Este padrdo de surgimento dos
membros € encontrado nos Testudines, com excecdo das tartarugas marinhas cujos
membros se desenvolvem ao mesmo tempo (Miller, 1985). Nos Crocodylia também é
comum o aparecimento do membro toracico primeiro ou simultaneamente ao membro
pelvino, como acontece em Caiman latirostris (lungmam et al., 2008) e Crocodylus

porosus (Magnusson e Taylor, 1980). Diferentemente, no entanto, os membros pelvinos
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se desenvolvem antes em Alligator mississippiensis (Ferguson, 1985 e 1987). Vieira et
al. (2011) ndo conseguiram determinar a ordem de aparecimento dos membros do
crocodiliano Melanosuchus niger apesar de coletas diarias terem sido realizadas. Como
sugestdo estes autores sugerem coletas de embrides de M. niger em intervalos menores
que 24 horas para observacao de detalhes de desenvolvimento tdo acelerado como o do
surgimento dos membros.

Entre os Squamatas € muito comum o membro toracico preceder o pelvino como
acontece com A. sagrei (Sanger et al.,, 2008), P. pictus (Noro et al., 2009) e E.
macularis (Wise et al., 2009), ou ambos os membros surgirem concomitantemente
como em A. impalearis (Mouden et al, 2000), C. versicolor (Muthukkaruppan et
al.,1970) e Z. vivipara (Dufaure e Hubert, 1961). Tropidurus torquatus, todavia, parece
diferir da maioria dos lagartos uma vez que no estagio 28 o broto do membro pelvino
esta bem desenvolvido, enquanto que o broto toracico consiste em um sutil inchaco
mesodermal. Uma vez que embrifes mais precoses ndo foram observados, ndo é
possivel confirmar com seguranca se 0s membros posteriores se desenvolvem antes, isto
€ meramente sugerido devido ao seu estado mais avancado em relacdo aos membros
anteriores. Uma outra possibilidade é que ambos os membros se desenvolvem ao
mesmo tempo mas crescem em taxas diferentes. Apenas no lagarto gimnoftalmideo
fossorial Calyptommatus sinebrachiatus o membro pelvino é confirmado com um
desenvolvimento que precede a do membro toracico, o0 que é apenas sugerido para o
gimnoftalmideo Nothobachia ablephara (Roscito e Rodrigues, 2012). Quanto ao
desenvolvimento dos membros em outros pleurodontideos, os membros toracico se
desenvolvem no estagio 27 em L. gravenhorstii (Lemus, 1967) e A. sagrei (estagio 27
de DH; Sanger et al., 2008), e os membros pelvino no estagio 28. Ja em L. tenuis ambos
0S membros surgem ao mesmo tempo no estagio 27 de DH (Lemus e Duvauchelle,
1966).

Os anfibios s&o caracterizados por n&o terem uma tendéncia geral definido para
a ordem de aparecimento dos membros. Em Xenopus (Nieuwkoop e Faber, 1967) e
Eleutherodactylus coqui os membros pelvinos surgem antes (Richardson et al., 1998),
enquanto que em Rana temporaria 0s membros se desenvolvem aproximadamente em
sincronia. Entre os anfibios urodelos, Triturus vulgaris peculiarmente apresenta um
membro toracico tdo acelerado que ele esta condrificado antes do aparecimento do

broto do membro pelvino (Duellman e Trueb, 1994), enquanto que em Salamandrella
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keyserlingii (Sitina, 1987) e Onychodactylus japonica (Kuzmin, 1995) a diferenca entre
0s membros é praticamente insignificante.

Dentre os mamiferos encontramos uma propensdo dos membros toracicos
surgirem antes dos pelvinos (Bininda-Emonds et al., 2007), entretanto também ha
excecdes como no caso do musaranho Suncus murinus (Yasui, 1993) cujos membros
pelvinos surgem antes. E possivel que diferencas no tempo de desenvolvimento dos
membros possam ter um significado funcional. Em gambas, a formacdo dos brotos
toracicos € mais acelerada que nos demais mamiferos, o que pode ser um reflexo da
necessidade dos recém-nascidos de empregar os membros toracicos para subir até o
marsipio (McCrady, 1938). Variacbes nos mecanismos de desenvolvimento
também podem espelhar uma alometria, ou seja, mudancgas de forma devido a um
crescimento diferencial (Richardson, 1999). Segundo Bininda-Emonds et al (2007) néo
houve uma correlacdo entre adaptacfes do membro tetrapoda adulto e heterocronia de
sequéncia do membro toracico/pelvino durante condrogénese. Tais autores comentam
que heterocronias alométricas, ou seja, diferencas na taxa de crescimento parecem ter
um papel decisivo no formato final do membro adulto. Os marsupiais exemplificam isto
bem uma vez que os adultos exibem um membro pelvino muito extenso apesar da
extrema aceleracdo do desenvolvimento do membro tordcico nos embrides. Outro caso
intrigante que estes autores descrevem é o dos morcegos que, apesar de terem um dos
menores graus de aceleracdo do membro tordcico entre os eutérios, possuem um
membro toracico consideravelmente alongado nos adultos.

Apo6s surgimento do broto de membro, este aumenta de tamanho e desenvolve
em sua margem distal a crista ectodérmica apical, a qual é responsavel, juntamente com
a zona de atividade polarizadora, pelo crescimento inicial dos membros em amniotas
(Sun et al., 2002; Thewissen et al., 2006). Experimentos classicos com embrides G.
gallus domesticus demonstram que a remocao desta crista em estagios cada vez mais
tardios causa a perda dos elementos distais dos membros (e.g.: Summerbell, 1974).
Todavia a presenca da crista ectodérmica apical ndo é universal entre os vertebrados,
estando ausente no anuro E. coqui (Richardson et al., 1998), urodelos (Sturdee &
Connock, 1975) e nos lagartos fossoriais C. sinebrachiatus e N. ablephara (Roscito e
Rodrigues, 2012). Apesar disso 0 desenvolvimento dos membros progride normalmente
nestas espécies (Richardson et al., 1998; Roscito e Rodrigues, 2012). Apesar de alguns
autores ndo fazerem referencia a crista apical em suas tabelas de desenvolvimento (ex.:

Sanger et al., 2008; Muthukkaruppan et al.,1970), outros como Andrews e Green (2011)
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apontam-na como um importante carater diferencial e inclusive sugerem-no como um
indicador mais confiavel para delimitacdo de um embrido ao estadgio 30 que outros
caracteres mais sujeitos a variacdo, como pigmentacdo do olho e nimero de fendas
faringeas. Uma crista apical bem desenvolvida parece ser uma condi¢do conservada,
que caracteriza o estagio 30 de lagartos, como podemos ver pelas tabelas de
desenvolvimento de Z. vivipara (Dufaure e Hubert, 1961), A. impalearis (Mouden et al,
2000), P. pictus (Noro et al., 2009), E. macularis (Wise et al., 2009), A. sagrei (Gredler
et al., 2015) e também de T. torquatus. Vale ressaltar, contudo, que uma crista apical
ectodérmica incipiente € vista primeiramente no estagio 29 em T. torquatus.

A morfogénese dos membros é um dos mais importantes critérios para
determinar aproximadamente dois tercos dos estagios in ovo. Em T. torquatus os
membros apresentam formato de remo no estagio 31 e a segmentacdo de ambos 0s
membros em autopddio e zeugopddio no estagio 32. As primeiras condensac6es digitais
sdo vistas no estagio 33 com membranas digitais fortemente regredidas no estagio 36. A
membrana interdigital entdo regride completamente no estagio 37 e garras aparecem no
estagio 38. Em Anolis, condensacdes digitais aparecem no mesmo estagio que a placa
digital (Sanger et al., 2008), diferindo de T. torquatus onde as duas caracteristicas
ocorrem em estagios diferentes. A sequéncia de desenvolvimento dos membros é bem
mais acelerada no geconideo Tarentola annularis (Khannoon, 2015), cuja membrana
interdigital regride completamente e garras se desenvolvem no estagio 35, seguido de
um evento diferenciado que é a regressao das garras nos digitos I, 11 e V no estagio 37.
Em C. versicolor (Muthukkaruppan et al., 1970), A. impalearis (Mouden et al, 2000), E.
macularis (Wise et al., 2009) e A. sagrei (Sanger et al., 2008) a membrana interdigital
também esté ausente relativamente mais cedo, no estagio 36.

Estudos recentes usando linhagens celulares e analises de trascriptoma
demonstram que a genitalia de squamatas se desenvolve diretamente do lado ventral dos
brotos de membros posteriores (Tschopp et al., 2014; Gredler et al., 2015). Estudos com
Anolis carolinensis sugerem que devido a localizacdo posterior do primérdio do
tubérculo genital, este provavelmente se desenvolve no falo primordial e o inchago do
labio cranial surge independentemente (Gredler et al., 2015). Uma protuberancia
proximo-ventral também é visto no membro posterior de T. torquatus no estagio 29,
suportando estes achados recentes. No estagio 30, elevacdes do falo e labio cranial séo
visiveis e separadas por um sulco discreto. Como o falo é mais pronunciado que o labio

cranial no momento em que sdo primeiramente vistos em T. torquatus, € plausivel que o
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falo inicia o seu desenvolvimento antes que o labio cranial da cloaca. Em Lacerta
viridis e na serpente Natrix tessellate é descrito que o hemifalo surge antes que o labio
cranial da cloaca (Raynaud e Pieau, 1985). Um cenério diferenciado é visto para o
lagarto gimnoftalmideo Nothobachia ablephara no qual o labio cranial da cloaca se
desenvolve antes que o broto do falo. Por sua vez ambos os primordios sao vistos
simultaneamentes no gimnoftalmideo Calyptommatus sinebrachiatus (Roscito e
Rodrigues, 2012). Contudo, mais estudos como mapeamento de destino celular ainda
s80 necessarios para confirmar se estas estruturas tém a mesma origem ou desenvolvem-

Se separadamente.

Caracteristicas craniofaciais

O desenvolvimento craniofacial também é informativo para estagiamento e
apresentam variacGes entre os lagartos. A palpebra inferior surge no estagio 34 em T.
torquatus, e mais cedo no estagio 32-33 de DH em A. sagrei (Sanger et al., 2008). Outra
caracteristica variavel € o fechamento da fissura coroide que ocorre no estagio 30 em T.
torquatus e L. gravenhorstii, e mais cedo, aproximadamente no estago 28 de DH em A.
sagrei (Sanger et al., 2008) e L. tenuis (Lemus e Duvauchelle, 1966). O nimero de
arcos faringeos presentes no momento que a pigmentacdo do olho comecga também
variou entre lagartos pleurodontideos. Neste momento, cinco a quatro arcos sdo visiveis
em T. torquatus, cinco sdo claramente distinguiveis em L. tenuis (Lemus et al.,1981), e
0s arcos 2, 3 e 4 estdo parcialmente fusionados em A. sagrei (Sanger et al., 2008). Cinco
arcos sdo ainda claramente reconhecidos com o avangar da pigmentagdo do olho em L.
tenuis, sugerindo que os arcos faringeos permanecem visiveis por mais tempo em L.
tenuis do que nas outras espécies mencionadas. A completa fusdo do primordio facial
ocorre aproximadamente ao mesmo tempo nestes pleurodontes, mas variou em relagéo
aos gekonideos, aonde esta caracteristica ocorreu mais cedo no estadgio 32 em E.
macularius (Wise et al., 2009) e T. annularis (Khannoon, 2015).

Uma estrutura interessante é o dente de ovo, o qual é utilizado para rompimento
da casca no momento da eclosdo. O clado Unidentada é uma referencia a presenca de
um anico dente de ovo e inclui todos os squamatas exceto em dibamidios e geconideos,
que possuem dentes pares (Greer, 1985; Underwood e Lee, 2000; Vidal e Hedges,
2005). Apesar de sua importancia como um carater filogenético ele é raramente

comentado em series de desenvolvimento de lagartos. Diferengas existem no tempo
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relativo de desenvolvimento do dente de ovo, que é primeiramente visivel no estagio 39
em T. torquatus, quando as garras ja estdo bem desenvolvidas, e sdo vistas mais cedo
em A. sagrei (estagio 37 de DH) quando as garras comecam a refletir a luz.
Curiosamente, o dente de ovo de Liolaemus tenuis é reportado como ausente (Pandha e
Thapliyal, 1967; Lemus et al.,1981), no entanto, estudos histologicos ndo foram
conduzidos para confirmar se o primérdio do dente existe mas tem o seu
desenvolvimento cesado. Lemus et al. (1981) sugerem que como a casca de ovo de L.
tenuis € coridcea e ndo calcaria, ndo necessita do dente de ovo para rasga-la. Entretanto,
outros lagartos com casca de ovo coriacea, como T. torquatus, possuem dente de ovo
(Sanger et al., 2008; Wise et al., 2009, presente estudo), e utilizam-no para rasgar a
casca. O dente de ovo ndo é mencionado no pleurodonte viviparo L. gravenhorstii
(Lemus, 1967), o que pode ser devido a sua auséncia uma vez que o dente de ovo de
squamatas viviparos € comunmente descrito como rudimentar ou ausente (Savage,
2002). Mais informac@es sobre esta estrutura certamente esclarecerd mais sobre a sua
funcdo e ocorréncia entre os lagartos, podendo vir a ser Gtil em estudos evolutivos.

Os sacos endolinfaticos sdo massas brancas pareadas de deposito de cabonato de
calcio, os quais sdo visiveis pela pele na regido 6tica durante o desenvolvimento. Esta
massa de calcio persiste em adultos, mas ndo é detectada em todas as espécies de
squamatas (Mangione e Monteiro, 2001). Em T. torquatus, os primeiros sinais de
depdsitos de calcio no saco endolinfatico sdo vistos no estagio 29, com deposicao de
calcio distinta no estdgio 30. Em A. sagrei a deposicdo de calcio também ocorre
aproximadamente neste periodo (estagio 30 de DH; Sanger et al., 2008). Por sua vez,
depositos de célcio ndo sdo descritos nas series de desenvolvimento de L. gravenhorstii
e L. tenuis (Lemus, 1967; Lemus et al.,1981). Uma diferenca consideravel no tempo de
desenvolvimento desta estrutura é visto no geconideo T. annularis, no qual depdsitos de
calcio sdo primeiramente vistos apenas no estagio 32, quando o autopodio apresenta

condensac0es digitais.

Pigmentacéo e escamas

As escamas sdo elementos chaves para a determinacdo dos Ultimos estagios de
desenvolvimento doslagartos e € considerado um importante delimitador de estagio pelo
Sistema Padrdo de Eventos proposto por Werneburg (2009). Todavia, ha inimeras

disparidades no periodo e local aonde se inicia o desenvolvimento dos primoérdios de
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escamas. As primeiras escamas de T. torquatus sdo vistas ao longo do dorso, cauda e
membros anteriores no estagio 38, com escamas na cabega surgindo no estagio 39. Em
Anolis sagrei os primordios de escamas surgem nos membros no estagio 37 de DH,
enguanto que as escamas da cabeca surgem no estagio seguinte (Sanger et al., 2008).
Em L. tenuis escamas surgem aproximadamente no mesmo estagio (estagio 37 de DH),
mas em diversas regides do corpo como flancos, abdome, membros e cabeca. Algumas
espécies de lagartos ndo pleurodontes desenvolvem suas escamas bem mais cedo como
E. macularius (Wise et al., 2009) e Z. vivipira (Dufaure e Hubert (1961) cujas primeiras
escamas aparecem nos estagios 35 e 36, respectivamente, na metade caudal do embrido.
Quanto as escamas da regido cefélica, estas tornam-se evidente ao longo da cabeca de E.
macularius (Wise et al., 2009), no focinho e mandibula em Z. vivipira (Dufaure e
Hubert (1961) no estagio 39.

O padréo de pigmentacdo também é outra caracteristica tipica dos estagios finais
de desenvolvimento. Apesar disto, ele é conhecido pelo seu carater subjetivo visto que
pigmentos iniciais sdo geralmente vistos apenas no microcopio, e podem, portanto,
passar despercebidas em fotografias (Werneburg, 2009). Mesmo assim, diferencas
interessantes podem ser apontadas em relacdo a essa caracteristica entre pleurodontes e
nédo pleurodontes. Pigmentacédo e padrdo de coloracdo sdo ambos vistos em T. torquatus
no estagio 38 que é quando as garras sdo distinguiveis. Em L. tenuis, pigmentacdo se
desenvolve mais cedo quando membranas interdigitais ainda estdo presentes (estagio
DH 36; Lemus et al.,1981), enquanto que em L. gravenhorstii pigmentacdo e
desenvolvimento das escamas ndo é descrito (Lemus, 1967). Em A. sagrei a
pigmentagdo também se desenvolve quando as garras estdo distintas, mas o padréo de
coloracdo é apenas visto dois estagios depois (Sanger et al., 2008), diferindo de T.
torquatus. Em relacdo a espécies mais distantes também observamos variacdes no
tempo de desenvolvimento da pigmentacdo. Os primeiros sinais de pigmentacéo
ocorrem mais cedo em Z. vivipira (Dufaure e Hubert, 1961), cujo autopodio toracico e
cabeca ficam recobertas de pigmentos no estagio 35. Em E. macularius (Wise et al.,
2009), apesar do desenvolvimento acelerado das escamas no estagio 35, o seu padrao de

pigmentacdo inicia-se tardiamente no estagio 40.
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Pleurodontes e outros lagartos

Aqui serdo resumidas as principais diferengas e similaridades observadas entre
os lagartos pleurodontes e ndo-pleurodontes. Pleurodontes aparentemente compartilham
com lacertideos um diametro de pupila relativamente pequeno ao longo do
desenvolvimento (Guerra-Fuentes et al., 2014), enquanto gekonideos apresentam um
didametro de pupila proporcionalmente grande (Noro et al., 2009; Wise et al., 2009;
Khannoon, 2015). Pleurodontes também aparentam compartilhar uma fusdo tardia do
primordio facial (estagio 35 em T. torquatus) comparado com gekonideos (estagio 32;
Wise et al.,, 2009; Khannoon, 2015), assim como um desenvolvimento tardio no
desenvolvimento das escamas (estagio 38 em T. torquatus) comparado com lacertideos
(estagio 36; Dufaure e Hubert, 1961) e geckos (estagio 35; Wise et al., 2009; Khannoon,
2015). Em lagartos pleurodontes, o broto do falo aparenta se desenvolver antes que o
labio cranial da cloaca, enquanto que no lagarto ndo-pleurodonte Nothobachia
ablephara o labio cranial da cloaca se desenvolve antes, suportando a hip6tese de uma
origem distinta para estes dois primoérdios. A sequéncia de desenvolvimento dos
membros de T. torquatus mostra que os membros pelvinos desenvolvem antes, ou de
forma mais acelerada, que os brotos toracicos, uma caracteristica que difere de outros
pleurodontes. Os Unicos lagartos que apresentam uma situacdo similar sdo 0s
gimnoftalmideos C. sinebrachiatus e N. ablephara (Roscito e Rodrigues, 2012).

E possivel que parte da variacdo na taxa de desenvolvimento dos lagartos possa
estar relacionada a temperatura de incubacdo, umidade, mudancas sazonais durante o
periodo reprodutivo e a diferencas inerentes de zonas biogeogréficas distintas (Crastz,
1982; Packard et al., 1982; Shine 1983). Incubacdo simultanea de diferentes espécies a
uma mesma temperatura ajudaria a diminuir o possivel efeito de varidveis externas que
podem dificultar comparacdes (Boback et al. 2012). Todavia, taxas de desenvolvimento
diferenciado entre os lagartos também podem ser caracteristicas espécie-especificas

esclarecedoras de tendéncias e processos evolutivos.
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5.2 ONTOGENIA DO ESQUELETO
CRANIO
Condrocranio

O condrocranio consiste em um arcabouco de estruturas cartilaginosas que
formam o cranio embrionario e que sdo em sua maioria substituidas por elementos
0sseos ao longo do desenvolvimento. Algumas regides, contudo, ainda permanecem
cartilaginosas como a capsula nasal e parte da regido orbitotemporal. Apesar de
existirem estudos que exploraram o condrocranio de lagartos, muitos taxons ainda nédo
foram representados e a maioria das descricbes ndo relata a serie completa de
desenvolvimento. O condrocrénio pode ser dividido em quatro regides: regido occipital
(ou neurocranio), regido etimoide (ou nasal), regido orbitotemporal e viscerocranio (ou
esplancnocranio).

A ordem de desenvolvimento destas regides é varidvel entre lagartos. O
neurocranio se desenvolve antes que o viscerocranio em T. torquatus, assim como no
lacertideo Acanthodactylus boskiana (Kamal e Abdeen, 1972), nos gymnoftalmideos
Calyptommatus sinebrachiatus e Nothobachia ablephara (Roscito e Rodrigues, 2012) e
nos geckonideos Stenodactylus sthenodactylus (Kamal, 1964b), Ptyodactylus
hasselquistii (El-Toubi e Kamal, 1961), Tropiocolotes steudneri (Kamal, 1964a), e
Tarentola mauritanica (Kamal, 1965a), enquanto que no lacertideo Lacerta agilis e no
agamideo Calotes versicolor (Beer, 1930; Ramaswami, 1946) a primeira estrutura do
condrocranio a condrificar é a cartilagem de Meckel do viscerocranio. Outro padrao é
visto no gymnoftalmideo Ptychoglossus bicolor (Hernandez-Jaimes et al., 2012) e nos
scincideos Chalcides ocellatus (El-Toubi e Kamal, 1959) e Chalcides sepoides (Kamal,
1969), nos quais os elementos do viscerocranio se formam ao mesmo tempo que
elementos do neurocrénio. Ainda ndo ha consenso se essas variagdes na ordem de
desenvolvimento de diferentes regides do condrocrénio é informativo uma vez que
especies de uma mesma familia apresentam padrdes diferenciados de formacéo destas
regides. Investigagbes que incluam mais taxons dentro e entre familias poderia
esclarecer melhor esta questao.

O neurocranio parece ter um desenvolvimento conservado entre répteis, no
entanto ainda existem controvérsias quanto a conformacdo de seus constituintes pro-

cartilaginosos: a placa basal, as trabéculas, a placa trabecular e a cartilagem orbital
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posterior. O primordio da placa basal é dito como de origem pareada desde o0s
gnastostomadas (Goodrich, 1930) e tetrapodas em geral (de Beer, 1937). De beer (1930)
descreve a placa basal de Lacerta agilis como um fino filme cartilaginoso (os
paracordais) que se forma em cada lado da notocorda. No estagio mais inicial de
desenvolvimento da placa basal observado em T. torquatus, a placa basal aparentemente
é Unica com a notocorda embebida nela sagitalmente. De acordo com Kamal e Abdeen
(1972) ndo ha uma origem dupla da placa basal, cujo seu primdrdio foi visto como uma
massa Unica na qual a notocorda esta embebida em espécies de lagartos e cobras.

A formacdo de um par de trabéculas (trabeculae cranii) separadas uma da outra
é considerada uma caracteristica comum do condrocranio inicial na maioria dos répteis.
S&o poucos, contudo, os relatos destas estruturas uma vez que ocorrem muito cedo no
desenvolvimento do condrocranio. Estes elementos foram visualizados em T. torquatus,
assim como em T. fascicularis (Sewertzoff, 1900), C. ocellatus (El-Toubi e Kamal,
1959), P. hasselquistii (EI-Toubi e Kamal, 1961), T. steudneri (Kamal, 1964a), S.
sthenodactylus (Kamal, 1964b), T. mauritanica (Kamal, 1965a), C. sepoides (Kamal,
1969) e A. boskiana (Kamal e Abdeen, 1972). Contudo, de Beer (1930) nao relata as
trabéculas como separadas nos estagio mais iniciais de Lacerta agilis, e sim fusionadas,
ao contrario de Parker (1880) que menciona que nesta espécie, as trabéculas estdo
inicialmente separadas. Em T. torquatus, a primeira estrutura do condrocranio
visualizada foi a placa basal seguida pelo primérdio das trabéculas que consistem em
duas hastes delgadas e o foco inicial da cartilagem acrocordal. Em seguida, o par de
trabéculas se une em uma condensacdo procartilaginosa formando uma superficie
laminar, a placa trabecular. Os trabalhos de Kamal acima citados sdo os Unicos que
relatam a presenca desta placa trabecular, o que provavelmente se deve a analise de
embrides em estagios mais precoces do que outros estudos que ndo o mencionam como,
por exemplo, o de Beer (1930).

Outro elemento proé-cartilaginoso do neurocranio € a cartilagem orbital posterior
que foi descrita para Ptyodactylus hasselquistii (EI-Toubi e Kamal, 1961) Tropiocolotes
steudneri (Kamal, 1964a) S. sthenodactylus (Kamal, 1964b) Tarentola mauritanica
(Kamal, 1965a), Chalcides sepoides (Kamal, 1969) e A. boskiana (Kamal e Abdeen,
1972). Ele ¢ definido como uma placa cresentica completamente separado dos outros
elementos do neurocranio, ocupando a posicdo mais dorsal destes e perfurada pelo
nervo oculo-motor em cada uma de suas extremidades. Entretanto nenhum outro autor

além de Kamal reporta este elemento, e esta estrutura também néo foi visualizada em T.
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torquatus. Hernandez-Jaimes et al. (2012) consideraram a cartilagem orbital posterior e
a cartilagem acrocordal como a mesma estrutura, entretanto Kamal e Abdeen (1972)
discutem que a crista selar (ou cartilagem acrocordal) ndo tem nenhuma relagdo com as
cartilagens orbitais posteriores.

Segundo Bellairs e Kamal (1981) e Kamal e Abdeen (1972), a cartilagem
acrocordal representa a margem anterior da placa basal, a qual apds sofrer re-absorcéo é
transformada na barra transversa que separa fenestra basicranial da fenestra pituitéria, e
depois ossifica virando a sela dorsal. Rieppel (1978) descreveu a crista selar como um
elemento basico constituinte do condrocrénio, assim como Hernandez-Jaimes et al.
(2012) que descreveram esta estrutura como uma barra transversal separada e localizada
em frente a placa basal no gymnoftalmideo P. bicolor. Em T. torquatus também
observamos este elemento como um foco condrogénico inicialmente separado, que em
seguida se estende em dire¢do as trabéculas craniais.

O modo de origem do processo basipterigdide também varia entre lagartos. Em
T. torquatus e nos gymnoftalmideos P. bicolor, C. sinebrachiatus e N. ablephara o
processo basipterigdide se forma a partir das extremidades da cartilagem acrocordal
(Herndndez-Jaimes et al.,, 2012; Roscito e Rodrigues, 2012). Outro modo de
desenvolvimento ocorre em Lacerta agilis e A. boskiana cujos processos basipterigdides
se originam das terminacOes posteriores das trabéculas (de Beer, 1930; Kamal e
Abdeen, 1972), enquanto que em Trachylepis capensis estes processos se desenvolvem
a partir dos processos pterigoides do complexo pterygoquadrado (Skinner, 1973).

O complexo pterigoquadrado esta separado do quadrado desde o primeiro
estagio em que foi analisado em T. torquatus, Lacerta agilis, Chalcides ocellatus e P.
bicolor (de Beer, 1930; El-Toubi e Kamal, 1959; Hernandez-Jaimes et al., 2012). J4 em
Ptyodactylus hasselquistii, A. boskiana e Trachylepis capensis, 0 processo ascendente, 0
processo pterigoide e a cartilagem quadrada formam um complexo fusionado durante o
inicio do desenvolvimento (El-Toubi e Kamal, 1961; Kamal e Abdeen, 1972; Skinner,
1973). Outro ponto que vale resaltar € que a cartilagem Meckel e o quadrado nédo estdo
conectados um ao outro desde o inicio em T. torquatus e Lacerta (de Beer, 1930),
enquanto que em Ptyodactylus e A. boskiana os componentes do arco mandibular
encontram-se fusionados a partir de sua formacéo (EIl toubi e kamal, 1961; Kamal e
Abdeen, 1972).

Skinner (1973) sugere que a cartilagem paranasal seja inicialmente um elemento

separado da cartilagem parietotectal, a qual forma o teto e parte da lateral de cada
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capsula nasal. Isto também foi observado por Bellairs e Kamal (1981) para Zootoca
vivipara e no presente estudo em T. torquatus, aonde a cartilagem paranasal surge como
um foco separado da cartilagem parietotectal, assim como em Hemidactylus turcicus
(Kamal, 1961a). Ja Kamal e Abdeen (1972) viram estas estruturas sempre continuas na
maioria dos lagartos.

A fenestra superior é uma estrutura que pode ou nao estar presente em lagartos.
Ela ndo transpassa a cartilagem parietotectal de T. torquatus da mesma forma que em
Acanthodactylus boskiana (Kamal e Abdeen, 1972), Calotes versicolor (Ramaswami,
1946), Varanus (Bellairs, 1949), Tropiocolotes tripolitanus (Kamal, 1960),
Stenodactylus sthenodactylus (Kamal, 1964b) e Tarentola mauritanica (Kamal, 1965a).
De outro modo, a fenestra superior esta presente em Lacerta agilis (de Beer 1930),
Mabuya carinata (Rao e Ramaswami, 1952), Mabuya sp., Mabuya caissara e Mabuya
macrorhycha (Jerez et al., 2015), Chalcides ocellatus (El-Toubi e Kamal, 1959),
Eumeces schneideri (Kamal, 1965b). Esta fenestra também ocorre em Sphenodon
punctatus (Howes e Swinnerton, 1901), mostrando este ser o padrdo ancestral de
Lepidosauros, mas ndo esta presente em Ophidia, Crocodilia ou Chelonia (Kamal e
Abdeen, 1972)

Quanto as cartilagens orbitais, ha diferentes formas de desenvolvimento da ténia
marginal descritos na literatura. De Beer (1930) relata que em Lacerta agilis, a ténia
marginal se origina da capsula Gtica e se projeta anteriormente até o plano supraseptal.
Ja Bellairs e Kamal (1981) comentam que, nos lagartos em geral, este elemento surge da
porcdo posterior do plano supraseptal, e se alonga caudalmente em direcdo a capsula
Gtica. Outro modo completamente diferente foi descrito para o gimnoftalmideo P.
bicolor no qual a ténia marginal origina-se sem conexdo, mas proximo, do plano
supraseptal e depois se estende caudalmente até céapsula Otica e rostralmente até
contactar o plano supraseptal (Herndndez-Jaime et al., 2012). Em T. torquatus
observamos mais um padrdo de desenvolvimento aonde a ténia marginal se origina da
pila accessoOria e se estende posteriormente até alcancar a cépsula Otica. A ténia
marginal também é reduzida em T. torquatus uma vez que ndo h4 a formacao da porcao
anterior da ténia marginal (exceto por uma curta projecdo), permanecendo aberta a
fenestra epidptica. Esta mesma auséncia da porcdo anterior da ténia marginal é
encontrada em Tropidurus etheridgei (Lions e Alvarez, 1998) e Polychrus acutirostris
(Guerra-Fuentes, 2006). Lobo et al. (1995) encontraram variagdo em L. scapularis cuja

ténia marginal pode fechar ou néo a fenestra epidptica. Em Bachia bicolor ha inUmeras
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reducdes das cartilagens orbitotemporais, inclusive da ténia marginal que, por sua vez,
se estende posteriormente a partir do plano supraseptal, mas finaliza muito antes de
atingir a regido occipital.

A pila antotica é outra estrutura que sofre reducdo em T. torquatus. Ela aparece
durante o inicio do desenvolvimento embrionario, mas depois regride, o que faz com
que as fenestras prootica e metoptica se tornem uma fenestra Unica. Condicao similar a
esta é encontrado em T. etheridgei (Lions e Alvarez, 1998), L. scapularis (Lobo et al.,
1995) e Polychrus acutirostris (Guerra-Fuentes, 2006), entretanto ndo foi descrita a
formacdo inicial da pila antGtica nestas espécies, possivelmente por auséncia de
exemplares de estagios mais iniciais. Em Plestiodon latiscutatus foi descrito o
desenvolvimento da pila ant6tica em estagio iniciais e seu posterior desaparecimento em
estagios posteriores (Rice, 1920). Entre os gimnoftalmideos a pila ant6tica é bastante
variavel, estando ela sempre separada da placa basal, seu comprimento podendo ser
longo ou curto. Ela também pode estar ausente desde estagios mais iniciais como em

Bachia bicolor e Ptychoglossus bicolor (Hernandez-Jaime et al., 2012).

Osteocranio

Os ossos do cranio sdo divididos em trés componentes estruturais principais: o
dermatocranio que se desenvolve superficialmente recobrindo o condrocranio e o
esqueleto visceral; o viscerocranio (ou esplanctocranio) derivado dos arcos faringeos e o
neurocranio que abriga o cérebro e principais 6rgdos sensoriais. Na maioria dos
lagartos, os elementos do neurocranio e viscerocranio costumam aparecer apds o
surgimento da maioria dos 0ssos dermais (Evans, 2008). Esta sequencia € vista em T.
torquatus, entretanto é atipica em T. etheridgei uma vez que o epipterigbide, um
elemento do esplacnocréanio, se desenvolve ao mesmo tempo que a maioria dos
elementos do dermatocranio (Lions e Alvarez, 1998). O mesmo acontece com
Liolaemus quilmes (Abdala et al., 1997) em relacdo ao quadrado (esplacnocrénio) e o
exoccipital (neurocranio) e com Tupinambis merianae (Arias e Lobo, 2006) em relagéo
ao quadrado e epipterigdide, os quais surgem no mesmo estagio que a grande maioria
dos 0ssos dermais.

Apesar de haverem algumas variagbes estruturais e temporais no
desenvolvimento osteoldgico do créanio de lagartos, a maioria das suas caracteristicas

sdo conservadas. O primeiro 0sso do cranio a ossificar € invariavelmente o pterigdide, o
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qual pertence ao dermatocranio, seguido por ossos da mandibula (Evans, 2008). T.
torquatus segue esta tendéncia com o pterig6ide surgindo primeiro, seguido pelo supra-
angular da mandibula. Em T. etheridgei o pterigbide também € o primeiro 0sso craniano
a ossificar, enquanto que em L. quilmes, o pterigoide, o supra-angular e o dentario
ossificam-se ao mesmo tempo. O scincideo Mabuya macrorhyncha também desenvolve
o0 dentéario juntamente com o pterigoide (Jerez et al., 2015) e em Lacerta agilis o supra-
angular da mandibula também esta dentre os primeiros a ossificar (Rieppel 1994).

Nos lagartos, o lacrimal esta sempre dentre os Gltimos 0ssos dérmicos a surgir.
Os ultimos o0ssos a surgirem sdo geralmente os primeiros a estarem ausentes ou
reduzidos em muitos lagartos como em algumas espécies de Scincidae, Lacertidae,
Iguania e Gymnophthalmidae (Estes et al., 1988; Roscito e Rodrigues, 2012). Em T.
torquatus o lacrimal é ultimo elemento dérmico a se ossificar no estagio 39. Em T.
etheridgei, os ultimos 0ssos dermais que surgem nesta espécie sdo o lacrimal, nasal,
po6s-orbital e pos-frontal, em estagio de pré-eclosdo (Lions e Alvarez, 1998). Estes dois
tropidurideos diferem bastante, portanto, no padréo de ossificagdo destes 0ssos uma vez
que em T. torquatus o pds-orbital ossifica-se bem mais cedo no estagio 37 e 0 pos-
frontal e nasal no estagio 38. O pos-orbital também esta dentre os Gltimos 0ssos dermais
a surgir em espécies mais distantes como Tupinambis ssp., Lacerta (Rieppel, 1992a,
1994; Arias e Lobo, 2006) e P. bicolor (Hernandez-Jaimes et al., 2012). Os ultimos
0ss0s dérmicos a surgir em L. quilmes sdo o po6s-frontal, vémer, e lacrimal no estagio de
pré-eclosdo (Abdala et al., 1997). Em L. scapularis, estes mesmos 0ssos e 0 nasal sdo 0s
ultimos elementos do dermatocranio a se ossificar (Lobo et al., 1995). As espécies de
Liolaemidae citadas compartilham, portanto, o vbmer como um dos Gltimos elementos
dérmicos a se formar, o que ndo ocorre em T. torquatus e T. etheridgei.

Ja a ossificacdo do teto craniano em T. torquatus e T. etheridgei (Lions e
Alvarez, 1998) ocorre da forma similar aonde a ossificacdo do parietal antecede a do
frontal, 0 que também acontece no anguidae Elgaria coerulea (Good, 1995). Ja em
Liolaemus, o frontal e parietal se desenvolvem simultaneamente (Lobo et al., 1995;
Abdala et al., 1997), o que aparentemente é a sequéncia de ossificagdo mais comum em
squamatas (Arias e Lobo, 2006). Também ha uma terceira sequéncia onde o frontal
surge antes que o parietal, que ocorre em Lacerta agilis exigua (Rieppel, 1994a). O
nasal costuma aparecer depois do frontal e parietal em squamatas (Arias e Lobo, 2006),
no entanto em T. torquatus o frontal e nasal surgem ao mesmo tempo, ambos depois do

aparecimento do parietal, apresentando a sequéncia parietal > frontal-nasal. Em T.
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etheridgei a sequéncia vista é parietal > frontal > nasal (Lions y Alvarez, 1998), e em L.
scapularis encontramos a serie frontal-parietal > nasal (Lobo et al., 1995), assim como
em espécies mais distantes como Tupinambis (Arias e Lobo, 2006). Em L. quilmes,
contudo, os ossos frontal, parietal e nasal surgem ao mesmo tempo (Abdala et al.,
1997).

Os primeiros 0ssos do neurocranio a ossificarem em T. torquatus sdo o
parabasisfenoide, o exoccipital, enquanto que em T. etheridgei é o basioccipital. J& em
L. scapularis a maioria dos elementos do neurocranio surgem ao mesmo tempo, exceto
0 supraoccipital e o orbitoesfendide. Em L. quilmes o exoccipital € o primeiro assim
como em T. torquatus. Em relagdo aos demais 0ssos condrais que constituem o
esplanctocranio também ha divergéncias quanto ao primeiro elemento que se forma, os
quais sdo o: ceratobraquial I em T. torquatus, o epipterigbide em T. etheridgei, o
quadrado, epipterigdide e a columela em L. scapularis, e o quadrado em L. quilmes.

As espécies de Liolaemus compartilham o orbitoesfendide e o articular como os
ultimos elementos condrais a se ossificar, sendo que o supraoccipital também se ossifica
junto com estes em L. scapularis no periodo pré-natal. Em T. etheridgei, o
orbitoesfenoide e a columela se ossificam somente no periodo pos-natal. J& em T.
torquatus a columela é o Gltimo a se elemento a se ossificar ainda no periodo pré-natal,
enquanto que os 0ssos articular e a extracolumela ossificam no periodo p6s-natal. No
tropidurideo Stenocercus guentheri, a ossificacdo do articular também € pOs-
embrionaria. Isto difere consideravelmente de T. etheridgei aonde o articular ossifica
bem mais cedo, no estadgio 34 (equivalente ao estagio 38 de T. torquatus), e de L.
quilmes e L. scapularis cuja ossificagdo do articular ocorre em estagios pré-ecloséo.

A ossificacdo do orbitoesfendide em T. torquatus se da a partir da pila
metoptica, ténia medial e pila acessoria, formando um elemento trirradiado. Nos
tropidurideos T. etheridgei e S. guentheri, assim como no liolaemideo L. scapularis,
apenas a pila metoptica se ossifica. Em S. guentheri, para o qual hd uma série do
desenvolvimento poés-natal, ndo houve variagdo ontogenética no grau de ossificacdo
deste elemento (Torres-Carvajal, 2003). A ossificacdo apenas da pila metdptica também
é encontrado em espécies mais distantes como Trachylepis capensis e Mabuya sp.
(Skinner, 1973). Ja a formagdo de um orbitoesfenoide trirradiado, como em T. torquatus
também ¢é descrito para outras espécies de lagartos mais distantemente relacionados
como 0s Gymnophthalmidae (e.g.: P. bicolor, P. festae, Anadia ocellata, A. bogotensis

e Cercosaura argulus) e Teiidae (e.g.: Cnemidophorus lemniscatus; Hernandez-Jaimes
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et al., 2012). Contudo, o modo de ossificacdo nestas espécies se da de modo diferente
do que ocorre em T. torquatus. Nelas o orbitoesfendide inicia sua ossificacdo no ultimo
estagio de desenvolvimento poés-natal pela porcdo anterior da pila metoptica, e apenas
no neonato se torna um elemento tripartido, enquanto que em T. torquatus esta condi¢édo
ja é vista desde o primeiro momento que a observamos no periodo pré-natal. T.
torquatus também ndo apresentou avancos no desenvolvimento desta estrutura durante
0 periodo pos-natal, diferindo do que é visto em iguanios de grande porte aonde 0s
orbitoesfenoides expandem a sua ossificacdo ao longo do desenvolvimento, até
tornarem-se elementos tetraradiados, que podem inclusive fusionar-se um ao outro (de
Queiroz, 1987).

O supraoccipital apresenta variagdo quanto ao nimero de centros que participam
na sua ossificagdo. Em T. torquatus este 0sso ossifica por meio de um unico centro,
enquanto que em L. quilmes é descrito que o supraoccipital surge por meio de dois
centros de ossificacdo (Abdala et al., 1997). O mesmo é relatado para L. scapularis,
com base na presenca de uma sutura na linha médio dorsal (Lobo et al., 1995), a qual
ndo foi visualizada em T. torquatus. Em T. etheridgei, ndo sdo descritos quantos centros
de ossificacdo formam o supraoccipital, apenas é descrito que a sutura médio-dorsal foi
observada em um estagio posterior ao de inicio de formacdo deste osso (Lions y
Alvarez, 1998). Jolie (1960) relata que em lagartos, o supraoccipital surge de um Gnico
centro do teto sin6tico ou teto posterior, e se fusiona rapidamente com centro epiopticos
bilaterais da capsula ética. No ofidio Naja h. haje este 0sso se desenvolve por meio de
centros de ossificacdo epidticos separados (Khannon e Evans, 2015).

Informacdes sobre a ossificagdo do aparato hioide sdo escassas. Em T.
torquatus, o ceratobraquial | ossifica cedo no periodo pré-natal, a partir de um centro
de ossificacdo em sua por¢do medial. Em C. ocellatus também ocorre a ossificacdo do
ceratobraquial 1 pela sua por¢do media, contudo no momento de sua eclosdo
(Mohammed, 1988). No lacertideo Gallotia simonyi s&o descritos trés centros de
ossificagdo para o ceratobraquial 1 (Siebenrock, 1894 apud Mohammed, 1988),
enquanto que para Zootoca (Lacerta) vivipara a ossificacdo deste 0sso também é a

partir de um unico centro medial (Rieppel, 1992a).
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Desenvolvimento pds-embrionario do cranio

Uma das principais caracteristicas que caracterizam o desenvolvimento craniano
no periodo pos-natal é fechamento do teto craniano através do frontal e parietal.
Neonatos de iguania sdo caracterizados por apresentarem o fechamento da fontanela
parietal com um grande atraso em relacdo a outros lagartos, com esta fontanela
geralmente permanecendo aberta até mesmo ap0s atingirem a maturidade sexual
(Maisano, 2001). T. torquatus nasce com o teto craniano muito pouco ossificado uma
vez que apresenta os frontais incompletamente fusionados posteromedialmente e o
parietal consiste em uma ossificagdo estreita que ocorre apenas ao longo do seu bordo
posterior e lateral, permanecendo aberta uma larga fontanela parietal. Para T. etheridgei
também é relatado que o teto da abdbada craniana permanece praticamente todo aberto
em juvenis, assim como em L. scapularis (Lobo et al., 1995). Outras espécies ndo
inclusas no clado iguania também nascem com uma larga fontanela parietal como, por
exemplo, o anguidae Elgaria coerulea, o lacertideo Lacerta vivipara e o geckonideo
Gonatodes albogularis (Rieppel, 1992b; Maisano, 2001).

A fuséo dos frontais costuma iniciar no periodo pré-natal em lagartos, entretanto
nas espécies Coleonyx variegatus, Cnemidophorus tigris e Elgaria coerulea isto ocorre
inteiramente durante o desenvolvimento pds-natal (Maisano, 2001). A condicdo oposta
é vista em neonatos de outras espécies, com a completa fusdo dos frontais e ossificacdo
de praticamente toda a superficie parietal, exceto por uma pequena fontanela parietal, no
gimnoftalmideo Potamites ecpleopus, no scincideo Chalcides ocellatus (Maisano, 2001)
e no geckonideo Hemidactylus homoeolepis (Mohammed, 1989). Lagartos fossoriais
possuem um dos mais elevados graus de ossificacdo do cranio ao eclodirem. Isto é visto
nos eclodidos dos anfisbenideos Bipes biporus (Maisano 2001) e Amphisbaena darwinii
(Montero et al 1999) e é deduzido nos juvenis dos lagartos fossoriais Acontias leagris
(Scincidae; Brock 1941) e Anniella sp (Anguidae; Bellairs 1950), cujos parietais
apresentam-se completamente fusionados. Segundo Bellairs e Kamal (1981) a
ossificacdo acelerada do dermatocranio em escavadores especializados reflete uma
associagéo entre desenvolvimento e uso de microhabitat.

O fechamento da fontanela parietal apresenta padrdes diferentes tanto na direcéo
de ossificacdo quanto na fenestra pineal remanescente. Nos iguanideos € comum a
ocorréncia de duas orientacBes de ossificacdo, sendo elas lateral-medial e posterior-

anterior. Similarmente ao que ocorre em T. torquatus, em Stenocercus guentheri, ambos
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Tropiduridae, a ossificacdo dos ossos frontal e parietal resulta numa fenestra pineal de
tamanho arredondado em neonatos, localizando na sutura frontoparietal (Torres-
Carvajal 2003). De outro modo, em geckos como Cyrtodactylus pubisulcus
(Gekkonidae), a ossificacao dos parietais gera uma fontanela de formato cruciforme e os
parietais ossificam-se separadamente na direcdo lateral-medial, formando uma sutura
longitudinal (Rieppel 1992b).

VERTEBRAS E COSTELAS

As vertebras dos répteis podem ser separadas em distintos segmentos ao longo
da coluna vertebral que sdo denominadas regido pré-sacral, sacral e caudal (Romer,
1956). A regido pre-sacral, por sua vez, pode ser subdividida nos segmentos cervical,
dorsal torécica, dorsal pos-torécica e lombar (Krause, 1978). O esqueleto axial de T.
torquatus apresenta todas estas regides, exceto a lombar que é caracterizada por ser
desprovida de costelas. Outros exemplos de espécies que também ndo possuem regido
lombar sdo Liolaemus arambarensis (Silva e Verrastro, 2007) e A. mississippiensis
(Rieppel, 1993c).

A coluna vertebral dos vertebrados demonstra ter uma sequéncia de
desenvolvimento predominantemente cranio-caudal. Em T. torquatus, observamos este
gradiente na condrificacdo dos elementos vertebrais, uma vez que foi vista inicialmente
nas regides cervical e dorsal, seguida pelas regides sacral e caudal. O primeiro elemento
que se desenvolve é o par de arcos neurais, seguido pelos focos cartilagineos pares do
corpo vertebral. A presenca de dois focos iniciais na condrogénese do corpo vertebral
também ¢é relatado para Aplone spinifera (Sheil 2003). Para Liolaemus scapularis
também ¢é relatado que o arco neural inicialmente esta mais desenvolvido que o corpo
vertebral, sugerindo que o arco neural se forma primeiro (Lobo et al., 1995). Um padréo
de desenvolvimento diferente foi relatado para scincideos, aonde a condrogénese se
inicia pelo centro vertebral e subsequentemente pelos arcos neurais (Hugi et al., 2010),
seguindo a mesma ordem de ossificacdo das suas vértebras.

O processo de ossificacdo das vértebras nos repteis parece ser conservado, com
0 corpo vertebral ossificando antes que os arcos neurais, ao contrario do que ocorre
comunmente durante a condrogénese. A ossificacdo das vértebras também segue uma
sequencia anteroposterior tipica em lagartos (Rieppel, 1992a). A ossificacdo das

costelas, por sua vez, apresenta uma dissociacdo em relagdo a ossificacdo das vértebras
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em lagartos. Em T. torquatus, assim como em Zootoca vivipara (Rieppel, 1994a), as
costelas cervicais ndo seguem um gradiente anteroposterior, uma vez que as vertebras
cervicais mais posteriores ossificam antes que as anteriores. As costelas dorsais destas
duas espécies mantém um desenvolvimento anteroposterior, no entanto este gradiente
ndo € continuo com 0s processos transversos das veértebras sacrais (denominados
costelas por alguns autores) e vértebras sacrais, pois estes se ossificam antes que as
ultimas costelas dorsais. Em Lacerta agilis nenhuma das costelas se desenvolve em um
gradiente anteroposterior, ocorrendo primeiro a ossificacdo das costelas esternais,
seguido por ossificacGes das demais costelas tanto no sentido anterior quanto posterior
(Rieppel, 1994a). No testudine Aplone spinifera a ossificacdo das vértebras cervicais
posteriores e dorsais anteriores, assim como das vértebras dorsais-sacrais posteriores,
sdo mais acelerada que as demais, mantendo-se um gradiente anteroposterior apenas nas
vértebras caudais (Sheil 2003). Em T. torquatus e lacertideos, 0s processos transversos
sacrais e caudais seguem uma sequencia anteroposterior (presente estudo; Rieppel,
1994a).

Os répteis sao comunmente conhecidos por possuirem costelas sacrais. Moodie
(1907), entretanto, propds que os lagartos sdo Unicos entre os répteis, pois ndo possuem
costelas sacrais, diferenciando-os inclusive do lepidosauro basal Sphenodon, o qual
possui centro de ossificacdo independente para as costelas sacrais. O desenvolvimento
da regido sacral de T. torquatus aparenta seguir, até o momento, essa condi¢do
diferenciada dos lagartos, uma vez que o precursor cartilagineo do processo transverso
sacral € continuo com o seu corpo vertebral desde o estdgio mais inicial em que é
avistado. Outros autores, contudo, relatam malformagdes em que a regido sacral possui
costelas com a mesma aparéncia que as costelas das veértebras pré-sacrais em
Stellagama stellio (Agamidae), e que isto seria indicativo de que as costelas destas
regibes sdo estruturas homologas (El-Toubi, 1947a; Kamel, 1951). Uma anomalia
similar também foi vista em um exemplar adulto de T. torquatus no presente estudo.
Kamel (1952) descreve que em Chalcides (Scincidae) s6 ha uma vértebra sacral, ou
priméria, que se conecta com o ilio e que se origina de dois rudimentos mesenquimais,
um ventral e outro dorsal. A segunda vértebra sacral desta espécie possui, segundo
Kamel (1952), processos transversos iguais aos das vértebras caudais e que assim, esta
vertebra sacral poderia ser chamada de primeira caudal ou sacral secundaria. Siebenrock
(1894; apud Kamel, 1952) também descreveu que a primeira vértebra sacral de lagartos

possui costelas e ndo processos transversos. Malashichev (2001) discorda e afirma que
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ambas as vértebras sacrais de lagartos possuem costelas, apesar de cada vertebra sacral
poder apresentar diferencas entre si. Apesar de terem visto condensa¢des mesenquimais
das costelas separados do arco neural, Malashichev (2001) comenta que estas néo
formam um elemento cartilagineo separado, do mesmo modo que em T. torquatus
(presente estudo). Ja Werner (1971) notou um elemento cartilagineo discreto entre os
processos transversos sacrais € o ilio de Ptyodactylus (Gekkota), sugerindo a presenca
de costelas sacrais.

Durante a ossificacdo do processo transverso (ou costela) sacral de T. torquatus,
observamos que ele se forma como uma expansdo da ossificagdo pericondral do corpo
vertebral. Estes dados sdo condizentes com Rieppel (1992a) que afirma que as vértebras
sacrais e caudais apresentam processos transversos uma vez que a ossificacdo destes é
continua com a ossificacdo do arco neural em lagartos. Por sua vez, Holder (1960) relata
a presenca de suturas préximas ao corpo da vertebra indicativas de sua conexdo com
costelas sacrais. Malashichev (2001) observou centros separados de ossificagéo
pericondral no primeiro par de costelas sacrais em alguns individuos de pré-ecloséo de
L. agilis. O autor comenta que a razdo de nao haver centros de ossificacdo separados em
outros espécimes pode ser devido a um atraso na ossificacdo das costelas sacrais, cujo
centro de ossificagdo néo seria visualizada devido ao avanco da ossificagéo pericondral
do arco neural. Centros de ossificacdo separados que caracterizam as costelas sacrais ja
foram reportados para Uromastix (Agamidae) e Tropidurus sp. (Siebenrock, 1894, apud
Kamel, 1952).

Tetrapodas ancestrais, assim como Sphenodon, caracterizam-se pela presenca de
costelas na regido caudal, enquanto as vértebras caudais de lagartos séo conhecidas por
serem desprovidas de costelas (Romer, 1956). E sugerido que 0 processo transverso das
vértebras caudais é basicamente de origem vertebral nos lagartos devido a regressao das
costelas (Hoffsteter e Gasc, 1969). No entanto, algumas excec¢des séo relatadas. El-
Toubi e Khalil (1950) observaram vestigios de costelas articuladas com a porc¢éo distal
dos processos transversos nas quatro primeiras veértebras caudais dos geckonideos
Tarentola e Ptyodactylus. No entanto estas costelas estavam presentes em apenas um
dos lados do corpo. Nos gekonideos da Nova Zelandia Hoplodactylus e Naultinus,
quatro ou mais costelas caudais foram encontrados dos dois lados (Stephenson e
Stephenson, 1956). Holder (1960) comenta a presenga de suturas entre 0S processos
transversos e o arco neural das vértebras caudais de alguns espécimes de gekkonideos,

sugerindo a presenca de costelas na formacdo dos processos transversos, 0s quais a
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autora preferiu denominar pleurapofises. T. torquatus, por sua vez, nao apresentou
nenhum sinal de foco condrogénico ou osteogénico independente ao lado dos processos
transversos das vértebras caudais que pudesse caracterizar uma costela caudal. Situacao

similar também foi encontrada em Lacerta agilis e Zootoca vivipara (Rieppel, 1994a).

ESQUELETO APENDICULAR

Cingulo toracico e pélvico

O padrédo de ossificacdo da cintura escapular parece ser conservado, com 0
primeiro 0sso a ossificar-se sendo a clavicula, seguido da interclavicula. Encontramos
diferencas na sequéncia de ossificacdo quando comparamos a cintura escapular com o
desenvolvimento do crénio. Em T. torquatus, a clavicula precede ligeiramente a
ossificacdo do pterigoide, apesar de ambos ossificarem no mesmo estagio. Ja em T.
etheridgei e L. quilmes, os primeiros elementos ¢sseos do cranio surgem
concomitantemente com a clavicula e todos os elementos do estilopodio e zeugopddio
ossificam sincronicamente ao pterigoide e palatino. Inclusive em L. quilmes, a
ossificagdo da maioria dos elementos do cranio ocorre depois que as do pés-cranio. E
possivel que em ambas estas espécies, uma maior amostragem esclarecesse se 0s
elementos cranianos surgem antes ou ndo que os pos-cranianos. Em L. scapulares, o
pterigdide se desenvolve primeiro, seguindo pelo Umero e depois pela clavicula. Ja em
Zootoca vivipara as primeiras estruturas a ossificarem-se sdo as do palato e mandibula,
seguida pela clavicula, estilopddio e zeugopddio (Rieppel, 1992a).

Mais proximo do final do desenvolvimento embrionario a escapula e coracoide
se ossificam simultaneamente em T. torquatus, T. etheridgei, L. scapulares e L. quilmes.
J4 em outras espécies mais distantes como Z. vivipara (Rieppel, 1992a), Tubinambis
(Arias e Lobo, 2006), scincideos (Hugi et al., 2012) e gymnoftalmideos (Roscito e
Rodrigues, 2012) a escapula se ossifica antes que o coracdide. Em Tubinambis
merianae, vale ressaltar, a escapula se ossifica bem mais cedo, a0 mesmo tempo que a
clavicula e interclavicula, enquanto que em Tupinambis rufescens a escapula ossifica-se
depois da clavicula e interclavicula (Arias e Lobo, 2006).

Rieppel (1992a) descreve que em squamatas, o ilio € o primeiro elemento a se
ossificar, seguido do pubis e isquio. A ordem de aparecimento dos 0ssos parece ter uma

relacdo com a ordem de reducdo dos mesmos, fato que é facilmente observado na
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cintura pélvica. Os primeiros 0ssos a sofrerem reducdes sdo aqueles que ossificam por
ultimo, o que parece ser um padrdo geral para todos 0s 0ssos do esqueleto. Inclusive,
0ssos rudimentares da pelve de lagartos fossoriais sdo muito semelhantes a estagios
iniciais de desenvolvimento destes 0ssos em outras espécies. Firbringer (1870) apud
Rieppel (1992a) € o Unico que relata que o pubis se reduz antes que o isquio. Trabalhos
mais recentes demostraram diferencas na sequéncia de desenvolvimento da pélvis
proposta por Rieppel (1992a), entretanto em quase todos o ilio esta dentre os primeiros
a se ossificar. Apenas no scincideo H. peronii o pubis se desenvolve antes que 0s
demais elementos da cintura pélvica. Em T. torquatus a sequéncia de ossificacdo da
cintura pélvica é ilio-pabis > isquio, enquanto que em T. etheridgei € ilio-isquio > pubis.
Ja em L. scapularis e L. quilmes o inicio de ossificacdo é sincrénica. Em Tupinambis
merianae a sequéncia é ilio > pubis > isquio, diferindo de Tupinambis rufescens em que
a ossificacdo € sincrénica (Arias e Lobo, 2006). Desta forma, podemos observar que ha
uma consideravel variacdo na sequéncia de ossificacdo da cintura pélvica, até mesmo

em espécies de um mesmo género.

Membros
Eixo primério e arco digital dos membros

Shubin e Alberch (1986) propuseram um sistema conceitual de interpretacéo de
homologias entre 0 membro dos tetrapodes baseado em sequéncias de conectividade de
condensacdes que ddo origem ao eixo primario e ao arco digital. Na formacéo do eixo
primario, condensacBes proximais geram novas condensagdes por eventos de
segmentacdo e bifurcacdo. O eixo priméario é sempre constituido pelo dedo IV o que
permite tracar homologias, inclusive entre tdxons com reducdo de membros uma vez
gue o eixo se mantém conservado (Shapiro, 2002; Fabrezi et al., 2007). No
desenvolvimento dos membros uma condensacdo independente do Umero/fémur
bifurca-se formando a ulna/fibula e radio/tibia. Segundo Shubin e Alberch (1986) o eixo
primario consiste em uma sequencia de segmentacdes proximodistais que segue a
seguinte ordem: ulna/fibula > ulnar/fibular > o distal do carpo IV >
metacarpo/metatarso IV. O arco digital, por sua vez, se forma a partir do dedo IV,
gerando sequencialmente os dedos IlI, Il e I. Neste modelo, o dedo V seria uma
condensacdo nova que ndo é gerada a partir do arco digital. Conectividades entre o
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distal V e o distal IV, no entanto foram observadas em um exemplar mal-formado
(Fabrezi et al., 2007). O desenvolvimento do membro reptiliano é caracterizado por ser
assimétrico, com o radio apenas segmentando e dando origem ao radial/tibial enquanto
a ulna/fibula bifurca dando origem a um conjunto de centrais e ao arco digital. Fabrezi
et al.(2007) também observou conexdes entre a ulna e o ulnar e entre o ulnar e o distal
em Liolaemus quilmes, corroborando as sugestdes de Shubin e Alberch (1986).
Tetrapodas costumam apresentam um padrdo de ramificacdo em “Y” para a
condrogénese inicial dos membros, onde o estilopodio (fémur/amero) se ramifica dando
origem aos elementos do zeugopddio (radio/tibia e ulna/fibula; Burke e Alberch, 1985;
Shubin e Alberch, 1986). O desenvolvimento de um eixo cartilagineo em forma de “Y”
foi observado em T. torquatus no estagio 32. No estagio seguinte, este filamento sofre
segmentacdo, originando trés elementos alongados, o do estilopddio e dois do
zeugopadio. Shapiro (2002), contudo, relata que espécies do género Hemiergis nédo
seguem este padrdo, uma vez que os elementos do zeugopodio ndo foram vistos como
um elemento continuo ao estilopodio, e sim como condensacgdes separadas, no final do

estagio 32.

Condrogénese do membro toracico

Centrais e o distal do carpo 1

O ndmero de centrais é variavel entre os reptilianos, com trés centrais descritos
para quel6nios (Burke e Alberch, 1985; Sheil, 2003, 2005), um para crocodilianos
(Mdller e Alberch, 1990), e nenhum para aves (Hinchliffe e Hecht, 1984; Miiller, 1991).
Alguns autores sugerem que lagartos possuem dois centrais do carpo: um central lateral
localizado distalmente ao ulnar e o radial e um central medial préximo ao metacarpo |
(Maisano, 2002a, 2002b). Por sua vez, Renous-Lécuru (1973), Gauthier et al. (1988) e
Carroll e Currie (1991), afirmaram que o medial central é o distal do carpo 1, por se
basearem no fato de que Lepidosauromorfas basais ndo possuem o medial central.
Mathur e Goel (1976) encontraram o distal do carpo 1 proximo ao metacarpo |, mas nao
detectaram o medial central em C. versicolor. Fabrezi et al. (2007) observaram o distal
do carpo 1 originar-se do distal do carpo 2 em Tupinambis merianae e Liolaemus spp. O
distal do carpo 1 também foi reportado para L. quilmes (Abdala et al., 1997) e L.

scapularis (Lobo et al., 1995). O medial central ndo foi visualizado em T. merianae e
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Liolaemus spp, mas uma condensacao distal ao ulnar e radial foi identificada como um
central lateral, o que levou Fabrezi et al. (2007) a sugerir que lagartos tém apenas um
central.

Em T. torquatus e T. etheridgei (Lions e Alvarez, 1998) o central lateral também
se desenvolve e em ambas 0 medial central ndo foi observado. Conforme proposto por
Leal et al., (2010), o fato do central lateral ser uma barra vertical alongada que se
extende entre o radial e o ulnar em algumas espécies sugere que ele possa estar
fusionado ao intermédio. Esta conformacéo foi encontrada em T. torquatus o que levou-
nos a denominar este elemento de como intermédio-central. Quanto ao distal do carpo 1,
observamos uma sutil condensacdo transitéria ndo completamente segmentada do
metacarpo |, que acreditamos que seja o distal do carpo 1. Este elemento foi reportado
como ausente em T. etheridgei (Lions e Alvarez, 1998) e Callisaurus draconoides
(Maisano, 2002a).

Holmgren (1933), por sua vez, reporta a presenga tanto do distal do carpo 1,
como de uma condensacgdo do medial central, em Agama. Leal et al. (2010) também
observaram a condensacdo do distal do carpo 1 que posteriormente se fusiona ao
metacarpo | e um central medial abaixo deste em Mabuya sp. e G. albogularis. Além
disto, estes autores também observaram um central lateral nestas espéecies evidenciando
a presenca de dois centrais no carpo. Estas espécies parecem reter, portanto, o padréo
ancestral de Lepidosauros uma vez que compartilham com Sphenodon a presenca de
dois centrais (Carroll, 1988). Entretanto, Leal et al. (2010) ndo excluem a possibilidade
que o central medial seja um 0sso sesamdide como no caso do distal do tarso anterior e

distal do tarso 2 no pé.

Intermédio

O intermédio é um componente do carpo que esta presente em diferentes grupos
de répteis, entretanto a sua deteccdo ndo é uma regra. Ele € comum em tartarugas como
uma condensacgdo cartilaginosa e 6ssea (Burke e Alberch, 1985; Sheil, 2003, 2005),
enquanto que em crocodilianos e aves o foco de condensacdo condrogénica do
intermédio se fusiona ao radial durante a embriogénese (Hinchliffe e Hecht, 1984;
Miller e Alberch, 1990; Burke e Feduccia, 1997; Vieira, 2011). No Lepidossauro
Sphenodon o intermédio é um elemento Gsseo individualizado, enquanto que nos
lagartos ele apresenta maior variacdo, uma vez que ele pode ser: 1) individualizado; 2)

fusionado ao central; 3) transitorio; ou 4) ndo visualizado durante o desenvolvimento.
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Existem relatos de um intermedio ossificado em Anguidae (Renous-Lécuru, 1973),
Iguanidae (Avery e Tanner, 1964; Lima, 2015), Lacertidae (Rieppel, 1992b; Maisano,
2001), Teiidae (Fischer e Tanner, 1979), Varanidae (Rieppel, 1992c), Xantusiidae
(Maisano, 2002b), Scincidae (Fabrezi et al., 2007) e Gerrhosauridae (Fabrezi et al.,
2007).

O intermédio foi descrito como uma condensacdo embrionaria transitoria que
aparentemente sofre necrose ao decorrer do desenvolvimento do lacertideo Calotes
versicolor (Mathur e Goel, 1976). Em Mabuya sp., uma fraca condensacéo transitoria
identificada como o intermédio, localizado proximalmente entre o ulnar e o radial,
também é notada no estagio 32 e desaparece no estagio 34 (Leal et al., 2010).

Em G. albogularis, Leal et al. (2010) afirmaram ver uma condensacdo pouco
definida ao lado do ulnar, no estagio 30, que depois se estende do limite distal do
central medial até a altura proximal do ulnar e radial no estagio 37. Devido a sua
posicdo, tais autores acreditam que esta condensacdo seja uma fuséo do intermédio e do
central lateral de Lepidossauros ancestrais (Carroll, 1988). Em T. torquatus, a
condensacdo Unica do intermédio-central é nitidamente distinguivel cedo durante a
embriogénese do autopodio, localizado pré-axialmente ao ulnar, posteriormente
aumentando de tamanho e posionando-se entre o radial e ulnar.

A condensacdo cartilaginea do intermédio carpal ndo foi encontrada em
Tupinambis merianae e Liolaemus spp., contudo Fabrezi et al. (2007) ndo descartam a
possibilidade que o intermédio seja uma condensacdo mesenquimal que fusiona
rapidamente ao central lateral nas espécies em que ele ndo é visualizado como estrutura
cartilaginea ou 6ssea. Holmgren (1933) também sugeriu que o intermédio sofre fusdo
durante o desenvolvimento, sé que ao ulnar, em Agama. Em Hemiergis ssp., uma
condensacdo condrificada surge na posicdo relativa ao intermédio, a partir do estagio
38, podendo ossificar em alguns adultos (Shapiro 2002). O seu surgimento tardio faz
sugerir que ele seja um sesamoide, contudo néo foi descrito se ele realmente se encontra
entre um tenddo (Shapiro 2002). E possivel que esta alta variabilidade tenha um
potencial filogenético que possa ser resgatado com mais estudos do desenvolvimento

condrogénico dos carpos em lagartos.

Pisiforme e distal do carpo V

O pisiforme foi relatado por Shubin e Alberch (1986) como ndo pertencente ao

plano de desenvolvimento do autopodio uma vez que ele ndo é visto com conexdes
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espaciais embrionarias a nenhum elemento do autopodio. Estes autores propuseram que
este elemento era uma condensagdo de novo, entretanto Haines (1969) descreveram-no
como um sesamoide por desenvolver-se dentro de um tenddo. Conexdes do pisiforme
com os elementos do arco digital do carpo também ndo foram constatadas em T.
torquatus.

Shubin e Alberch (1986) propuseram que o digito V também surge a partir de
uma condensacdo nova, sem relacdo com o plano de desenvolvimento do arco digital.
Um nitido desenvolvimento do distal do carpo 5 a partir do distal do carpo IV néo foi
observado em T. torquatus. Fabrezi et al. (2007), contudo, viram o distal do carpo V se
desenvolver do arco digital, especificamente do distal do carpo V. No entanto, esta
observacdo foi feita de um unico individuo mal formado de L. quilmes, necessitando-se
de mais estudos para confirmar este evento. Em Neobatrachia o distal do carpo 5 foi
descrito como parte da sequencia de eventos de desenvolvimento do autopodio, com

conexdes com o ulnar e distal do carpo 4 e 5 fusionados (Fabrezi e Barg, 2001).

Condrogénese do membro pelvino

Astragalus

O proximal do tarso dos répteis é formado pela fusdo de dois elementos: o
calcaneo (fibular) e o astragalus. Este ultimo elemento é, por sua vez, inicialmente
formado por diferentes condensagdes condrogénicas cujas identidades ainda s&o
debatidas. Ha trés vertentes de discussdo para a homologia dos componentes do
astragalus dos amniotas, as quais buscam fazer a ligacdo entre os taxons atuais e
evidéncias fosseis. A primeira hipotese foi proposta por Rieppel (1993e), o qual sugere
que o astragalus dos amniotas é formado de um Unico centro de ossificacdo, apesar de
inimeras condensacgdes cartilaginosas contribuirem para a sua formacdo, e que este
padrdo seria ancestral porque também era encontrado em mesosauros, répteis aquaticos
extintos. Para este autor, o astragalus dos amniotas seria um neomorfo, uma vez que a
presenca de um Unico centro de ossificagdo torna o astragalus ndo homologo aos
diferentes elementos tarsais ossificados de tetrapodas anamniotas. No entanto a
descoberta de novos fosseis parecem refutar este modelo de um Unico centro. Outra
hipbtese foi proposta por Berman e Henrici (2003), a partir de material fossil de um
amniota basal, o qual apontava que o astragalus seria composto por um intermédio,

tibial ¢ um central, sugerindo um astragalus tripartido. Ja O’Keefe et al. (2006)
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encontraram novas evidencias que sugerem um modelo de quatro centros aonde o
astragalus de amniotas € homologo ao intermédio, tibial, ¢3 e ¢4 de tetrapodas basais.

Analises da condrogénese do astragalus indicam que este elemento é formado
pelo intermédio e diferentes centrais em tartarugas (Burke e Alberch, 1985; Sheil,
2005), enquanto que em crocodilos apenas o intermédio e um central participam
(Muller e Alberch, 1990). O intermédio e elementos centrais sdo considerados como
elementos consenso constituintes do astragalus. A participacdo do tibial ainda €
debatida, uma vez que a origem do tibial a partir da segmentacao distal da tibia nédo foi
encontrada em tartarugas, crocodilianos e lagartos (Howes e Swinnerton, 1901;
Holmgren, 1933; Burke e Alberch,1985; Miiller e Alberch, 1990; Fabrezi et al., 2007).
No entanto, em Sphenodon, o tibial, juntamente com o intermédio e central, s&o
relatados como elementos do astragalus (Howes e Swinnerton, 1901).

Em T. torquatus, observamos um elemento condrogénico ao lado do fibular que
pela sua posicdo, é equivalente ao intermédio-central. Em seguida observamos o
processo de fusdo deste elemento a outro que os dados indicam ser o tibial, uma vez que
ele apresentou uma area de conexao com a tibia. Apesar do tibial ja ter iniciado a sua
fusdo com o intermédio-central desde o primeiro momento em que é avistado, €
possivel diferenciar estes elementos, uma vez que o tibial é um foco alongado
horizontalmente e o intermédio-central um foco arredondado. Em G. albogularis e
Mabuya sp. os focos de cartilagem relatados para o astragalus sdo o intermédio-central
4, um central distal (c3/c2) e o tibial (Leal et al., 2010). Entretanto, a segmentacdo da
tibia para formar o tibial ndo foi vista por estes autores. A participacdo de centrais
distais para a formacdo do astragalus também foi reportada para C. versicolor e
Chalcides ocellatus (Holmgren, 1933; Mohammed, 1991). Contudo, Fabrezi et
al.(2007) considerou os centrais distais ausentes em squamatas, o0 que se assemelha ao
que foi visualizado para T. torquatus. Fabrezi et al.(2007) consideram apenas o
intermédio-central como constituinte do astragalus, uma vez que ndo visualizaram o

tibial, diferindo do observado para T. torquatus e G. albogularis (Leal et al., 2010).

Homologia dos distais do tarso

Em Sphenodon, os distais do tarso 1, 2, 3 e 4 foram observados durante o seu
desenvolvimento (Howes e Swinnerton, 1901), com distal do tarso 5 aparentemente

fusionado ao metatarso V (Russell e Bauer, 2008). Em lagartos, costumam serem
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descritos apenas a condensacdo condrogénica dos distais do tarso 3 e 4, 0s quais se
ossificam e permanecem nos adultos. Este padrao é reportado para T. etheridgei (Lions
e Alvarez, 1998), L. quilmes (Abdala et al., 1997), L . scapularis (Lobo et al., 1995) e
Zootoca vivipara (Rieppel, 1992a). Apesar disso, no presente estudo foi observada a
condensacédo do distal do tarso 5 e do distal do tarso 2 em T. torquatus. O primeiro foi
visualizado ao mesmo tempo em que se observou o0 seu metatarso, enquanto que distal
do tarso 2 apresentou um desenvolvimento mais tardio, surgindo quando o seu
metatarso ja estava bem formado. O distal do tarso 5 apresentou um conexao
embrionaria transitéria com o dt4, sugerindo que o dt5 faca parte do arco digital, com
origem a partir do dt5. Em G. albogularis e Mabuya sp. o distal do tarso 2 também é
claramente distinguivel como um elemento individualizado desde cedo na
embriogénese, assim como o distal do tarso 5 (Leal et al., 2010). Nestas espécies, assim
como em T. torquatus, o distal do tarso 2 posteriormente se fusiona ao seu metatarso e o
distal do tarso 5 ao metatarso V, o qual assume um formato de gancho tipico de muitos
lagartos. O distal do tarso 1 aparentemente ndo se desenvolve em lagartos. Um elemento
anterior do tarso, localizado proximo aos metatarsais | e Il, também foi encontrado no
adulto de G. albogularis (Leal et al., 2010). A hipotese de que este elemento seria o
distal do tarso 2 foi descartada uma vez que o distal do tarso 2 se fusiona ao seu
metatarso, enquanto que o0 elemento anterior do tarso se desenvolve como uma
cartilagem com formato de um menisco tardiamente no desenvolvimento, o que levou

estes autores a identificd-lo como um sesamdide.

Ossificacdo dos membros toracicos e pelvinos

Existem consideraveis diferencas no padrdo de ossificacdo dos membros de
lagartos. Apesar disto, Fabrezi et al.(2007) afirma que identidade dos elementos dos
membros ainda permanece, indicando que a sequencia de ossificacdo dos membros ndo
difere do padrédo de sequencia cartilaginea. Maisano (2002a, 2002b), relata contudo, que
a ossificacdo nem sempre segue a formagdo do eixo primario e arco digital, mostrando
uma despareamento destes dois processos, que a autora argumenta que sejam eventos
independentes.

A ndo recaptulacdo do desenvolvimento morfogenético na sequencia de
ossificacdo também ja havia sido sugerida por Rieppel (1992a), uma vez que o autor
afirma que a sequencia de ossificagdo possui diferencas importantes em relacdo ao

padrdo de formacao cartilaginea. A principal diferenca em relacdo aos membros € que
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0s metacarpos/metatarsos e falanges se ossificam antes que os carpais/tarsais, diferindo
do desenvolvimento do eixo priméario durante a condrogénese. Nos membros anteriores
a ossificacdo pode seguir o padréo de condrogénese com o ulnar ossificando antes que o
radial (ou intermédio), seguindo pelo distal do carpo IV (Rieppel, 1992a; 1992b; 1994.
No entanto, em T. torquatus e aparentemente em Uta stansburiana, o distal do carpo 1V
é o primeiro elemento carpal a se ossificar, diferindo do padrdo de desenvolvimento
condrogénico. Ja nos membros posteriores, 0 astragalus ossifica sempre antes que o
calcaneo, enquanto que o contrario era esperado segundo o modelo de formacéo
condrogénica (Rieppel, 1992a). Evidéncias de sequencias de reducdo de 0ssos em
diferentes taxa também apontam que a condrogénese e osteogénese sejam eventos
separados. Estas reducdes podem seguir o inverso do padrdo de formacdo cartilaginea
aonde a ndo formacdo de um elemento é devido a sua ndo-condrificacdo e elementos
que condrificaram por Gltimo sdo os primeiros a sofrerem redugfes. A sequéncia de
reducdo também pode seguir o padrdo de ossificacdo aonde a ndo formacdo de um
elemento se deve a sua ndo-ossificacdo e elementos que ossificam por ultimo sdo os
primeiros a sofrerem reducdes (Rieppel, 1992a).

No membro toracico, o umero se ossifica antes que a ulna e o radio em T.
torquatus e L. scapularis, enquanto que em T. etheridgei e L. quilmes todos 0s 0ss0s
longos do membro toracico se desenvolvem ao mesmo tempo (Abdala et al., 1997;
Lions e Alvarez, 1998). Em relacdo aos metacarpos, o metacarpo do dedo IV inicia a
sua ossificacdo primeiro, seguido pelos metacarpos dos dedos IlI-11-I, e depois pelo
dedo V em T. torquatus. J& em T. etheridgei todos os metacarpos, incluindo o V se
ossificam ao mesmo tempo (Lions e Alvarez, 1998). J4 em Zootoca (Lacerta) vivipara e
Lacerta agilis houve a dominancia do terceiro digito na ossificacdo da méo, seguindo a
sequencia: Il > 1V > 11 > | > V (Rieppel, 1994a). Z. vivipara difere de outras espécies,
incluindo T. torquatus, por apresentar uma formacdo tardia do metacarpo V, o qual se
ossifica no periodo pds-natal (Rieppel, 1992b).

Descrigdes sobre o inicio de ossificagdo dos elementos do carpo demonstram
uma alta variabilidade, inclusive entre espécies de um mesmo género. Em T. torquatus,
quatro elementos se ossificam no carpo um estagio antes da eclosdo, enquanto que em
L. quilmes todos os elementos do carpo iniciam ossificacdo no periodo pré-natal. Ja em
T. etheridgei e L. scapularis a ossificacdo dos elementos carpais é mais tardia, uma vez
que nenhum elemento sofre ossificagdo antes da eclosdo. Também ocorre variagao

dentre espécies do género Tupinambis aonde em T. merianae a ossificacdo destes
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elementos é pos-natal, enquanto que em Tupinambis rufescens, todos os elementos do
carpo se ossificam no periodo pré-natal na seguinte ordem: ulnar > dc4 > dc5 > dc3 >
dc2 > central. Rieppel (1994) sugere que estudos mais detalhados quanto a variabilidade
intra-especifica do tempo de ossificacdo sdo fundamentais para dar confiabilidade as
comparacOes inter-especificas de ossificacdo. A analise de variacGes intra-especifica
também devem levar em conta a sua possivel influencia por fatores externos como
temperatura e umidade.

No membro pelvino, a ossificacdo do estilopodio (fémur) e zeugopodio (tibia e
fibula) é sincronica em T. torquatus, T. etheridgei (Lions e Alvarez, 1998), L. quilmes
(Abdala et al., 1997), Tubinambis sp. (Arias e Lobo, 2006) e L. vivipara (Rieppel,
1992b), enquanto que em L. scapularis o estilopodio se ossifica antes do que o
zeugopaddio (Lobo et al., 1995). Essas ossificacdes ocorreram no estagio 35 em T.
torquatus, mas relativemente mais cedo, no estagio 33, em T. etheridgei (Lions e
Alvarez, 1998) e L. quilmes (Abdala et al., 1997).

A formacéo do proximal do tarso a partir de duas ossificagdes, a do astragalus e
a do calcaneo, é comum a maioria dos lagartos até agora estudados, exceto Chamaleo
spp., aonde apenas o astragalus se ossifica (Rieppel, 1992a; Fabrezi et al., 2007). O
astragalus € o primeiro 0sso tarsal a ossificar, antecedendo inclusive a ossificacdo dos
elementos do carpo. Os quatro elementos autopddio, que consistem no astragalus,
calcéneo, distal do tarso IV e Ill, iniciam suas ossificacdes no periodo pré-eclosao em T.
torquatus e L. quilmes (Abdala et al., 1997), enquanto que em T. etheridgei e L.
scapularis, o astragalus é o Unico elemento do tarso que ossifica no periodo pré-natal
(Lions e Alvarez, 1998; Lobo et al., 1995).

Em T. torquatus a sequéncia de ossificacdo dos metatarsos foi IV>111>11-1>V.
Esta sequéncia ¢é similar ao de Lacerta agilis (IV>I1I>11>1>V), entretanto difere de
Lacerta vivipara aonde o terceiro digito domina, seguindo a mesma sequencia de
formacédo de sua méo Il > IV > Il > | > V (Rieppel, 1994a). Em T. etheridgei os
metatarsos I, 11l e IV ossificam ao mesmo tempo, seguido pelo primeiro e depois
quinto metatarso. J4 em L. scapularis os metatarsais | - IV se ossificam sincronicamente
e 0 metatarsal V um estagio depois (Lobo et al., 1995). O estudo de mais taxons
utilizando séries de desenvolvimento abrangentes ainda se faz necessario para averiguar
se estas sequéncias de ossificacdo tém um sinal filogenético e/ou variam intra-

especificamente.
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Desenvolvimento pdés-embrionario dos membros

Os primeiros elementos carpais a iniciarem a sua ossificacdo em T. torquatus sdo
o distal do carpo (dc) IV e V, o ulnar e o distal do carpo Il no final do desenvolvimento
embrionario. Quando primeiramente visualizados, os distais do carpo IV e V sdo
elementos 6sseos bem desenvolvidos, enquanto o ulnar e distal do carpo 111 apresentam-
se como focos iniciais de ossificagdo, sugerindo que os distais do carpo IV e V se
desenvolvem antes que o ulnar e distal do carpo Ill. Deste modo, a sequéncia
ossificacdo dos carpos de T. torquatus segue o seguinte gradiente: distal do carpo IV,
distais do carpo V > ulnar, distais do carpo 1l > distais do carpo Il > radial > distais do
carpo | > pisiforme > intermédio. Esta sequencia difere da avistada em Cyrtodactylus
pubisulcus (Gekkota) e Lacerta vivipara (Lacertidae) aonde o ulnar é o primeiro
elemento carpal a se ossificar (Rieppel, 1992a, 1992b; Rieppel, 1994a). Ao contrario do
gue comumente encontramos na literatura, estas duas espécies possuem uma sequéncia
de desenvolvimento carpal bem resolvida aonde é descrita a ordem sequencial de
ossificagdo de todos os elementos carpais.

A sequéncia ossificacdo dos carpos de Cyrtodactylus pubisulcus é descrita
como: ulnar > dc IV > radial > dc 11l > medial central, dc VV > dc I, lateral central >
pisiform. A de Lacerta vivipara segue o0 seguinte gradiente: ulnar > dc IV > dc llI,
lateral central > dc Il > radial > dc V > pisiform > medial central > intermedio.
Podemos observar que apenas o ulnar e distal carpal IV se desenvolvem na mesma
sequéncia em ambas as espécies, ocorrendo variacdo em todos os demais elementos.
Apesar da maioria dos elementos carpais estarem ossificados quando primeiro avistados
em juvenis do iguanio pleurodonte Uta stansburiana, o tamanho relativo dos seus
centros de ossificacdo sugerem que o distal do carpo IV provavelmente é o primeiro
elemento carpal a se ossificar, assemelhando-se ao que ocorre em T. torquatus. A
sequéncia de formacdo restante de U. stansburiana difere de T. torquatus, seguindo a
seguinte ordem: distal carpal 1V > ulnar > distal carpal V > radial, distal carpals 11 e 11l
> lateral centrale.

Em relacdo aos elementos tarsais, o astragalus é sempre o primeiro a aparecer,
além de estar sempre presente nos neonatos de lagartos. O segundo elemento tarsal a se
ossificar pode ser o calcaneo, como ocorre em T. torquatus (presente estudo), Calotes
versicolor (Agamidae; Mathur e Goel, 1976) e Cyrtodactylus pubisulcus (Gekkota;

Rieppel, 1992b), ou o distal do tarso IV, como em Lacerta vivipara (Lacertidae)
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(Rieppel, 1992a), Gehyra oceanica (Gekkota; Rieppel, 1994b) e Lepidodactylus
lugubris (Gekkota; Rieppel, 1994b). Em espécies mais proximas de T. torquatus como
Liolaemus scapularis (Lobo et al., 1995) e Liolaemus quilmes (Abdala et al., 1997),
todos os elementos que surgem apds o astragalus se desenvolveram ao mesmo tempo,
impossibilitando comparacoes.

O tempo de desenvolvimento de centros secundarios ossificados também é
variavel entre lagartos. Em Callisaurus draconoides e Uta stansburiana, as cartilagens
epifisarias distais do metapddio e algumas das cartilagens epifisiais dos digitos ja
apresentam centros em neonatos (Maisano, 2002), enquanto isto ocorre tardiamente no
desenvolvimento pos-embrionario de T. torquatus. A presenca de trés centros de
ossificacdo na cartilagem epifisaria distal do Umero ocorre em T. torquatus, Callisaurus
e Uta, mas é raramente reportado em outros estudos. T. torquatus ndo demonstrou
concordéncia em relacdo ao desenvolvimento dos centros de ossificagdo das cartilagens
epifisarias dos metacarpos proximais de Callisaurus draconoides, Uta stansburiana,
Cyrtodactylus pubisulcus e Lacerta vivipara (Rieppel, 1992a, 1992b; Rieppel, 1994a;
Maisano, 2002). Nestas espécies, a ossificacdo das epifises metacarpais proximais
ocorre primeiro no lado pré-axial e por Gltimo no lado pos-axial da méo. Ja em T.
torquatus a epifise proximal do metacarpo Il (pré-axial) e V (p6s-axial) ossificaram-se
ao mesmo tempo. Em relacdo aos metatarsos também ha variagdes. Em T. torquatus a
sequéncia de ossificacdo da epifise proximal dos metatarsos é Il > V> 1Il, V > |,
diferindo da sequéncia de Callisaurus draconoides e Uta stansburiana que é IV > 11 >
I, II1 >V, e de Lacerta vivipara cuja ordem é I > 11> 11> V> V.

Em relacdo ao padrdo de formacdo condrogénico e o desenvolvimento de centros
de ossificacdo secundarios no periodo pds-natal, observamos equivaléncias e
discordancias entre os dois processos. Os centros secundarios de ossificagdo surgem
primeiramente no estilopédio e depois no zeugopddio, seguindo uma sequéncia
craniocaudal de desenvolvimento em T. torquatus, Callisaurus draconoides e Uta
stansburiana (Maisano, 2002). Ja quanto ao zeugopddio e 0 metapodio, 0s centro de
ossificacdo secundarios das cartilagens epifiséarias distais contumam surgir antes que 0s
centros proximais, ocorrendo no sentido caudocranial nestas espécies. Apesar disto,
houve uma correspondéncia entre a condrificacdo e a osteogénese no membro anterior
em T. torquatus, uma vez que os centros de ossificacdo secundarios das epifises
aparecem primeiro na ulna e depois do radio, e no membro posterior com a cartilagem

da epifise da fibula ossificando antes que a da tibia. No membro anterior de T. torquatus



144

a cartilagem epifisaria proximal da ulna ossificou antes que a distal. Em Uta
stansburiana, congruéncia entre os centros de ossificagdo secundéria e o eixo primario
ocorre nos membros anteriores, mas ndo nos membros posteriores, aonde a epifise da
tibia se ossifica antes que a fibula. Em Callisaurus draconoides, a sequéncia de
formacao nao pdde ser averiguada. O surgimento de centros de ossificacdo
secundarios do metapddio também ndo seguiu a mesma sequencia cartilaginea de
formacgdo do arco digital nestas espécies. Conforme sugerido por Maisano (2002),
esta divergéncia entre o padrdo condrogénico e o osteogénico indica uma aparente
independéncia entre os processos, e possibilita que padrdes de ossificagdo sejam

futuramente utilizados como fonte de dados em investiga¢des evolutivas.
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6. CONSIDERACOES FINAIS

O presente estudo apresentou uma descrigdo embrionaria de T. torquatus que foi
organizada em 15 estigios de pos-oviposicdo. Comparagfes com outros lagartos
sugerem possiveis caracteristicas Unicas e outras compartilhadas no desenvolvimento de
T. torquatus. O desenvolvimento do membro pelvino antes do toracico foi uma
caracteristica desta espécie que diferiu da maioria dos lagartos. Os padrdes
embriologicos observados no presente estudo podem ser promissores em futuras
investigacOes evolutivas e servir de base para futuros estudos de desenvolvimento.

O condrocranio € um arcabougo de cartilagens conservadas, mas que também
apresenta particularidades que diferem entre as espécies. lIguanios pleurodontes
aparentam compartilhar reducdes de estruturas condrocraniais como a auséncia ou
reducdo da pila antética e da porcdo anterior da teania marginalis, mantendo aberta a
fenestra epidptica. Estas e outras caracteristicas do condrocrdnio merecem ser
exploradas em outros taxons para termos uma base de dados comparativos mais ampla.

A ossificacdo do cranio costuma seguir um padrdo comum em lagartos, havendo
sempre uma concordancia entre o primeiro (pterigoide) e um dos ultimos (lacrimal)
elementos que se ossifica. A ossificacdo precoce do pterigdide e 0ssos mandibulares nos
vertebrados aparentemente reflete a demanda funcional dos mesmos, 0s quais costumam
priorizar a alimentacdo. Os 0ssos responsaveis pelo fechamento do teto craniano sdo 0s
de desenvolvimento mais lento, mantendo-se aberta a fontanela parietal durante grande
parte do desenvolvimento do neonato. As sequéncias de ossificacdo de outros 0ssos
dermais e condrais apresentaram maiores variacdes e similaridades entre espécies,
podendo demonstrar sinal filogenético em estudos futuros.

As vértebras dos répteis aparentemente possui a predominacdo de um gradiente
de ossificagdo cranio-caudal. As costelas, contudo, nem sempre seguem esta ordem,
situacdo esta que também foi vista em T. torquatus cujas costelas cervicais nitidamente
seguiram um gradiente caudo-cranial. Em T. torquatus, a condrogénese iniciou-se pelo
arco vertebral, seguido pelo corpo vertebral, o inverso ocorrendo na osteogénese, padréo
este que € o mais comum em lagartos. O molde cartilagineo e a ossificacdo dos
processos transversos das vértebras sacrais e caudais demonstraram-se continuos ao
arco vertebral, sem uma ossificacdo independente, sugerindo auséncia de costelas nestas

regides em T. torquatus.
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A formacdo do eixo primario e arco digital como arcabouco para o
desenvolvimento do autopodio foi presenciada em ambos 0s membros toracicos e
pelvinos, corroborando o padrdo ontogenético encontrado nos demais tetrapodas. A
formacéo do eixo primario do membro pelvino, no que diz respeito ao desenvolvimento
dos elementos do autopddio, antecedeu de forma breve a do membro toracico, indicando
uma formagcéo ligeiramente mais acelerada do membro pelvino.

O padréo de desenvolvimento dos membros demonstrou congruéncia com outros
estudos de formacdo dos membros em répteis. Contanto, algumas variacGes sdo
apontadas e determinadas questbes complementadas. No membro toracico de T.
torquatus, todos os distais do carpo formam condensacGes cartilagineas distintas, exceto
o distal do carpo | cujo foco pouco distinto aparenta ndo se segmentar completamente
do metacarpo I. Um Unico foco cartilagineo foi identificado para o intermeédio-central,
entretanto a posicdo deste elemento entre o radial e ulnar posteriormente no
desenvolvimento, sugere que ele consista na fusdo do intermédio com o central lateral.
O central medial ndo detectando como condensacdo cartilaginea ou éssea.

Os elementos identificados como constituintes do astragalus foram: o fibular, o
intermédio-central e o tibial. A conexdo embrionéria da tibia com o tibial foi
identificada, ao contrério de alguns estudos que sugerem a auséncia do tibial em répteis.
Outros centrais ndo foram encontrados no autopddio do membro posterior de T.
torquatus. Todos os distais do tarso, exceto o distal do tarso dtl, sdo visualizados na
série condrogénica do membro pelvino. O distal do tarso V e Il sdo elementos
transitorios que logo se fusionam com seus respectivos metatarsos durante a
condrogénese. O distal do tarso V demonstrou uma conexdo embrionaria com o dtlV,
indicando sua provavel origem a partir deste dltimo.

Como é comumente observado em outros lagartos, a sequéncia de ossificacdo
dos membros toréacicos e pelvinos de T. torquatus ndo reflete o desenvolvimento do
eixo primario condrogénico, o qual é conservado. Isto demonstra a independéncia dos
dados osteogénicos, os quais também apresentam variacGes inter-especificas que podem

vir a auxiliar analises comparativas com o grupo.
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7. APENDICE

Tabela 1. Relacdo de dias aproximados de desenvolvimento in ovo por estagio, nUmero
de embribes analisados e caracteristicas chaves de T. torquatus na condicao de 30°C.

N. de
Estagio Dias embriGes Caracteristicas chaves
28 1-2 13 Broto de membros presentes, os pelvinos mais desenvolvidos

que os torécicos. Fissura Optica e lente visiveis. Sem sinal
de depositos de célcio nos sacos endolinfaticos.

29 3-5 13 Membros mais alongados; desenvolvimento inicial da crista
ectodérmica. Surge o processo maxilar. Primeiros sinais de
depdsitos de calcio nos sacos endolinfaticos no final do
estagio.

30 6-8 8 Membros com crista ectodérmica apical distinta. Inicio de
pigmentacdo dos olhos. Fissura Optica fechada. Maior
concentracdo de depdsitos de célcio no saco endolinfatico.

31 8-11 6 Membros em forma de remo. 2° arco faringeo recobre quase
todo o 3° e 4° arco. Flexura cervical em angulo de 90°.
32 11-14 11 Membros com placa digital. Intensificacdo da pigmentacéo da

esclera e iris. Terceiro e quarto arco totalmente recobertos
pelo segundo arco. Tubo neural ainda aberto.

33 13-17 10 Condensacbes dos digitos mediais visiveis. Flexura nos
membros. Processo maxilar ainda sem contato com a massa
frontonasal.

34 18-20 11 Condensagbes em todos os digitos visiveis. Papilas

conjunctivais visiveis. Inicio de fusdo do processo maxilar e
processo frontonasal. Processo mandibular ultrapassa a linha
mediana do olho.

35 21-23 14 Membrana interdigital regride na ponta dos dedos. Completa
fusdo dos processos maxilar e frontonasal. Tudo neural
fechado. Primeiros sinais de dobras do pescogo.

36 24-26 16 Intensa retracdo da membrana interdigital. Mandibula e
maxila do mesmo tamanho. Coracdo ndo mais visivel.

37 27-29 11 Completa regressdo da membrana interdigital. Primeiros
sinais de ossiculos de esclera.

38 30-38 20 Primeiras escamas e pigmentacdo. Garras visiveis. Palpebras
atingem as pupilas neste estagio.

39 39-50 17 Surgimento do dente de ovo. Garras bem formadas. Primeiras
escamas pigmentadas e com formato de disco.

40 51-59 16 Olhos quase fechados. Vesiculas cerebrais ndo mais visiveis.
Coloragéo escuras e escamas completamente desenvolvidas
presentes.

41 60-67 16 Olhos completamente fechados. Escamas abdominais opacas.
Vitelo ainda presente.

42 68-75 10 Pigmentacdo de juvenis. Consumo total do vitelo e primeira

troca de pele.
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Tabela 2. Padrdo de desenvolvimento do condrocranio de T. torquatus.

Segmento
Cranio

Placa basal
Arco occipital
Arcos preoccipitais
Trabéculas
Cartilagem acrocordal
Canais semicirculares
Cartilagem quadrada
Pterigoquadrado
Columela
Pila metdptica
Ténias mediais
Pila acessoria
Pila antotica
Aparato hidide
Processo basipterigdide
Plano supraseptal
Trabécula comum
Comissura esfenetmdide
Septo nasal
Ténias marginais
Cartilagem parietotectal
Plano antorbital
Cartilagem paranasal
Forame epiphaniale
Processo maxilar posterior
Processo alares da cap. nasal

Mandibula
Cartilagem de Meckel

Estagios
35 36 37

w
(o]
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Tabela 3. Sequéncia osteogénica de formacdo do cranio de T. torquatus.

Ossos

Estagios

35A 36 37 38A 38B 39 40A 40B 41 42

Dermatocranio

Crénio
Pterigdide
Pré-frontal
Supratemporal
Palatino
Jugal
Pos-orbital
Parietal
Frontal
Pré-maxila
Maxila
Nasal
Ossiculos da esclera
Esquamosal
Ectopterigdide
Septomaxila
Pos-frontal
Vomer
Lacrimal

Mandibula
Supra-angular
Pré-articular

Esplenial
Dentario
Corondide

Neurocranio
Parabasisfendide

. Exoocipital

Otooccipital Opistético
Basioccipital
Supraoccipital
Prodtico
Orbitoesfendide

Esplancnocranio
Hidide Ceratobranquial I
Quadrado
Epipterigdide

Columela

Ouvido médio

Articular

Extracolumela

Ossificagao pds-natal
Ossificacao pds-natal
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Tabela 4. Espécimes eclodidos diafanizados. Abreviaturas: CRC, comprimento
rostrocloacal; AFP, area da fontanela parietal.
ESPECIME SEXO IDADE ~ CRC(mm) AFP(mm?2) CRC/AFP(mm)

ECO A Fémea 0 semanas 26,5 6,3 4,2
EC1 Fémea  1semana 24,3 6,6 3,7
EC2 Fémea 2 semanas 26,0 5,7 4,5
EC3 Macho 3 semanas 26,5 5,2 5,0
EC4 Fémea 4 semanas 26,3 5,2 5,0
EC5 Fémea 5 semanas 29,0 4,4 6,5
EC6 Fémea 6 semanas 26,8 5,2 51
EC7 Macho 7 semanas 33,5 4,3 17
EC8 Fémea 8 semanas 34,1 5,2 6,5
EC9 Macho 9 semanas 33,5 5,4 6,2
EC10 Fémea 10 semanas 40,5 5,8 6,9
EC11 Macho 11 semanas 40,3 55 7,3
EC12 Fémea 12 semanas 39,0 5,8 6,7
EC13 Macho 13 semanas 41,4 55 7,5
EC14 Fémea 14 semanas 42,8 3,8 11,2
EC15 Fémea 15 semanas 43,9 5,4 8,1

EC16 Macho 16 semanas 53,0 6,3 8,4
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Tabela 5. Sequéncia de condrogénese e osteogénese das vértebras e costelas.

Estagios
Segmento 32 33A 33B 33C 33D 33E 33F 34A 34B 35A 35B 36 37A 37B 38A 38B 38C 39A 39B 39C 40A 40B 41 42

Arco vertebral Cervicais
Dorsais toracicas
Dorsais pos-toracicas
Sacrais
Caudais

Corpo vertebral Cervicais
Dorsais toracicas
Dorsais pds-toracicas
Sacrais
Caudais

Costelas  Cervicais

Dorsais toracicas
Dorsais pds-toracicas
Externais
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Tabela 6. Sequéncia de condrdgenese e osteogénese dos membros anteriores. Abreviaturas: f = fusdo; s =segmentacao.

Estagios 32 33A 33B33C 33D 33E 33F 34A 34B 35A 35B 36 37A 37B 38A 38B 38C 39A 39B 39C 40A 40B 41 42
Segmento Osso
Cin. escapular Clavicula
Interclavicula
Epicoracdide
Esterno
Coracoide
Escapula
Supraescapula
Estilopddio Umero
Zeugopddio Radio
Ulna
Autopddio Radial
Ulnar
Intermédio-central
Pisiforme
Dist. Carpo I
Dist. Carpo II
Dist. Carpo III
Dist. Carpo IV
Dist. Carpo V
Metapddio Metacarpo I
Metacarpo II
Metacarpo III
Metacarpo IV
Metacarpo V

Falanges Condrificacdo 0.0.0.0.0 0.0.0.0.0 0.0.0.L.0 0.0.0.1.0 0.1.12.1 1.1.2.3.1 12342 23453
Ossificagdo 11.2.2.2 12342 1.234.2 1.2.3.4.2 2.3.45.3

S
f s
3

_ Fusiona-se por completo ao metacarpo I
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Tabela 7. Sequéncia de condrdgenese e osteogénese dos membros posteriores. Abreviaturas: f = fusdo; calc= calcaneo; ast= astragalus.

Estagios 3233 A33B 33C 33 33E 33F 34A 34B 35A 35B 36 37A 37B 38A 38B 38C 39A 39B 39C 40A 40B 41 42
Segmento Osso

Ci. Pélvica Pubis
fsquio
fio
Estilopddio Fémur
Zeugopadio Tibia
Fibula
Autopddio Fibular
Tibial
Intermédio
Dist. Tarso I Nao visualizado
Dist. Tarso II _ Fusiona-se ao metatarso II
Dist. Tarso III
Dist. Tarso 1v |
Dist. Tarso V _ Fusiona-se ao metatarso V

Metapédio Metatarso I
Metatarso I1
Metatarso III
Metatarso IV
Metatarso V
Falanges Condrificagz"ao 0-0-0-1-0 0-0-0-1-0 0-0-1-1-1 0-1-1-2-1 1-1-2-2-1 1-2-3-2-1 1-2-3-4-3 2-3-3-4-4 2-3-4-5-4
Ossiﬁcagao 1-2-2-2-2 1-2-3-4-3 1-2-3-4-3 1-2-3-4-3 2-3-4-5-4
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