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Resumo: Os Testudines abrangem um grupo restrito que combinam aspectos primitivos e derivados, 
por exemplo, no esqueleto de seus membros. Para descrever a ontogenia do esqueleto da cintura peito-
ral e dos membros torácicos de Podocnemis unifilis, 66 embriões foram clareados. Já os ossos foram co-
rados para a evidenciação da sequência de formação de seu esqueleto, que começa concomitantemente 
pelos ossos úmero, rádio e ulna, no estágio 20, estando todos os ossos da cintura peitoral com centros 
de ossificação corados no final deste estágio, mesmo período onde os metacarpos também se ossificam, 
primeiro pelos MCIV e MCIII, seguido para os ossos MCII>MCI>MCV. Entre os estágios 21 e 22, todas 
as falanges apresentam centros de ossificação marcados com Alizarina, primeiro as falanges médias e 
distais, e por último as proximais. Apenas no início do estágio 24 os carpos iniciam sua ossificação, pri-
meiro com o osso intermédio do carpo, distal do carpo IV e central do carpo III, seguidos pelos demais 
até o estágio 25, onde o pisiforme é o último a apresentar seu centro de ossificação. A cronologia dos 
eventos ontogênicos nas diferentes espécies de répteis pode diferir substancialmente, mas o padrão em 
P. unifilis é similar ao dos demais Testudines.

Palavras-chave: Esqueleto, ossificação, répteis, tracajá.

Bone ontogeny of the pectoral girdle and thoracic members of the Podocnemis unifilis 
embryos

Abstract: The Testudines represent a small group that combines primitive and derived aspects, for 
example, in the skeleton of its members. To describe the ontogeny of the skeleton of the pectoral girdle 
and thoracic members of Podocnemis unifilis, 66 embryos were cleared. On the other side, the bones 
were stained to analyze the sequence of formation of their skeleton, which begins by the humerus, radius 
and ulna bones, by stage 20, all the bones of the pectoral girdle with colored centers of ossification at 
the end of this stage, in the same period when metacarpals also ossify, first by MCIV and MCIII, followed 
for bones MCII>MCI>MCV. Between stage 21 and 22, all phalanges have centers of ossification marked 
with alizarin; first the medial and distal phalanges, and finally the proximal phalanges. Only at the start 
of stage 24, the carpal ossification begins, first with the intermediate carpal bone, the distal carpal 
IV and central carpal III, followed by 25 others, where the pisiform is the last to make its center of 
ossification. The chronology of ontogenic events in different species of reptiles may differ substantially, 
but the pattern in P. unifilis is similar to the other Testudines.

Keywords: Skeleton, ossification, reptiles, yellow-spotted Amazon river turtle.

Introdução

Filogeneticamente, todas as alterações adap-
tativas seguem em direção linear, sendo orienta-
das e prolongadas por pressões seletivas, fazendo 
com que características vantajosas perpetuem 
(Hildebrant & Goslow, 2006). Assim, a morfolo-
gia e a fisiologia de um organismo se adaptam ao 
ambiente, sendo capazes de responder às suas 
modificações, que motivadas por forças evoluti-
vas, podem culminar no desenvolvimento de um 
novo indivíduo (Hall & Miyake, 1992).

As características da evolução dos membros 
desempenharam um papel fundamental para a 
adaptação e radiação dos tetrapodas. A origem e 
distribuição destas evidências podem ser explica-
das por meio de variáveis genéticas, que reme-
tem a um ancestral comum. Portanto, a origem 
das alterações mais recentes, tais como dedos, 
são resultado de modificações genéticas em sis-
temas estabelecidos pela primeira vez nos ver-
tebrados primitivos. Outrora, em alguns casos, 
mudanças dramáticas na morfologia podem ser 
resultado de mecanismos simples de desenvolvi-
mento (Shubin et al., 1997).

Os Testudines abrangem um grupo restrito 
que ocupa uma diversidade de hábitats. São 
animais que apresentam uma combinação de 
aspectos primitivos e derivados com caracte-
rísticas altamente especializadas (Pough et al., 
2003), o que muito provavelmente representa 
a chave do seu sucesso evolutivo (Zardoya & 
Meyer, 2001). 

Inúmeras mudanças ocorreram no esqueleto 
dos membros dos Testudines, principalmente em 
número, arranjo e proporções das falanges e dos 
ossos do carpo e tarso (Gaffney, 1984; Crumly 
& Sánchez-Villagra, 2004; Sheil, 2005). Tais al-
terações estão presentes nas espécies viventes, 
sendo algumas destas características oriundas 
de milhares de anos de evolução (Meylan, 1996; 
Sheil, 2003). Sua morfologia atual reflete o nicho 
de cada espécie (Pough et al., 2003), existindo 
uma grande variação dentro deste mesmo táxon. 
O delineamento dos processos ontogênicos ine-
rentes a essas particularidades pode contribuir 
para explicar a geração de algumas característi-
cas neste grupo.
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Haja vista a existência de inúmeros fenótipos 
com discreta variação genotípica das mãos e pés, 
estas são estruturas convencionalmente de difícil 
estudo onto e filogênico, mas o conhecimento por-
menorizado dessas características é de conspícua 
importância para o entendimento da evolução dos 
Testudines (Shubin & Alberch, 1986, Sánchez-
-Villagra et al., 2007), tendo em vista que o de-
senvolvimento do esqueleto apendicular é uma 
importante fonte de informações filogenéticas e 
funcionais. Shubin & Alberch (1986) relataram a 
existência de uma sequência de processos ontogê-
nicos que ocorrem nos membros dos Testudines. 
Condensações condrogênicas originam um eixo 
primário e um arco digital que conduzem o desen-
volvimento dos elementos que formarão o esque-
leto dos membros. Diversas investigações (Müller 
& Alberch, 1990; Sheil & Greenbaum, 2005; Sheil, 
2003, Richardson et al., 1997; Sánchez-Villagra et 
al., 2008; Sheil & Portik, 2008) relatam uma se-
quência similar nas diversas espécies estudadas.

Estudos ontogênicos podem fornecer informa-
ções relevantes acerca de questões de homologia, 
bem como auxiliar na compreensão das relações 
de adaptação e crescimento, oferecendo perspec-
tivas e previsões sobre o arranjo ósseo dos mem-
bros em diversas espécies (Richardson & Verbeek, 
2003). Assim, com intuito de corroborar com in-
formações que forneçam subsídios para o esclare-
cimento da evolução dos Testudines, objetivou-se 
descrever a ontogenia do esqueleto da cintura pei-
toral e membros torácicos de Podocnemis unifilis.

Material e métodos

Ovos de Podocnemis unifilis foram adquiridos 
no período de desova de agosto de 2007, na área 
de reprodução natural do Encontro do Parque Na-
cional do Araguaia, Tocantins, Brasil, sob licença 
número 021/2007 IBAMA/RAN. A investigação 
foi autorizada pelo Comitê de Ética em Pesqui-
sas Animais da Universidade Federal de Uberlân-
dia, conforme expedido pelo protocolo CEUA-UFU 
032/2009. 

Um embrião foi coletado diariamente de um 
ninho escolhido aleatoriamente, até a eclosão, 
totalizando 66 amostras. Todos os embriões fo-
ram retirados dos ovos cortando-se a casca com 
tesoura cirúrgica, isolando-os do vitelo e dos seus 
envoltórios. Os estágios de desenvolvimento dos 
embriões foram nomeados de acordo com os 
critérios morfológicos externos. Para auxiliar a 
descrição dos processos de desenvolvimento, foi 
observado o esqueleto de dois espécimes adultos 
de P. unifilis que pertencem ao acervo particular 
do Laboratório de Ensino e Pesquisa em Animais 
Silvestres.

Cada espécime foi fixado em solução de for-
mol 10%, diafanizado e as cartilagens e ossos 
corados com Alcian Blue e Alizarina red S, res-
pectivamente (Dingerkus & Uhler, 1977; Davis & 
Gore, 1936). Para coloração das cartilagens, as 
etapas corresponderam na fixação por formaldeí-

do neutro (10%), lavagem em água destilada por 
72 horas, coloração em solução de Alcian Blue 
por 48 horas, hidratação em séries crescentes de 
solução de etanol e transferência para solução 
saturada de Borato de sódio. Posteriormente foi 
realizada a coloração dos ossos através da dia-
fanização por hidróxido de potássio (KOH 2%), 
coloração dos ossos por Alizarina red S e conser-
vação do material em glicerina.

Os espécimes foram examinados em um mi-
croscópio estereoscópico acoplado a um sistema 
de captura de imagens e a presença ou ausên-
cia de cada um dos elementos ósseos, foi regis-
trada para determinar a sequência ontogenética 
dos eventos de ossificação. Para a comparação 
do padrão de ossificação entre as espécies aqui 
apresentadas, apenas a sequência relativa foi 
importante, e por isso, as diferenças nas abor-
dagens técnicas através dos estudos não foram 
empecilho na investigação. 

Resultados

A ossificação do esqueleto dos membros torá-
cicos em P. unifilis começa concomitantemente e 
de forma discreta no início do estágio 20, onde os 
ossos úmero, rádio e ulna apresentam retenção 
de Alizarina, que de acordo com a intensidade da 
marcação, fornece, respectivamente, esta crono-
logia (Figura 1). Ao final deste estágio todos os 
ossos da cintura peitoral exibem suas diáfises co-
radas na seguinte sequência: escápula>processo 
acrômial>coracóide.

Ainda no estágio 20, os metacarpos se apresen-
tam em processo inicial de ossificação pela porção 
média da diáfise, primeiro pelos metacarpos (MC) 
IV e MCIII, seguido pelos ossos MCII>MCI>MCV 
(Figura 1, Tabela 1). O MCIV parece ser o primei-
ro a se ossificar devido à conspícua retenção de 
corante por este osso. No decorrer do processo 
de desenvolvimento, a ossificação dos metacarpos 
avança em direção às epífises, encontrando-se 
bem adiantados no momento da eclosão.

Durante o início do estágio 21, as primeiras 
falanges começam a se ossificar. Primeiro pe-
las falanges médias (FM)III e FMIV, e segue no 
decorrer do estágio com a FMII, FMV e falanges 
distais (FD)IV>FDIII>FDII>FDI>FDV, estando 
estas bem ossificadas no final do estágio. As fa-
langes proximais (FP) iniciam sua ossificação no 
início do estágio 22, com a seguinte sequência: 
FPIII>PFIV>FPI>FPII>FPV (Figura 1).

Apenas no início do estágio 24, os carpos ini-
ciam sua ossificação, primeiro com o osso inter-
médio do carpo, distal do carpo IV e central do 
carpo III, seguidos pelo ulnar do carpo, distal do 
carpo III, central do carpo II e distais do carpo II, 
V e I (Figura 1, Tabela 1). Somente no decorrer 
do estágio 25, o pisiforme surge com um incons-
pícuo centro de ossificação que se desenvolve, 
como nos demais ossos até o fim do período de 
incubação, estando todos os ossos em estado de 
ossificação bem avançado no estágio 26.
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Figura 1. Fotografias da sequência de desenvolvimento da mão de Podocnemis unifilis. Estágio 19 (A); Estágio 20- (B); 
Estágio 20+ (C); Estágio 21 (D); Estágio 23 (E); Estágio 25 (F); Estágio 26 (G); esqueleto adulto da mão de P. unifilis. 
Abreviaturas: I – dedo I; II – dedo II; III – dedo III; IV – dedo IV; V – dedo V; R, rádio; U, ulna; c3, central 3; c4, 
central 4; i, intermédio; u, ulnar; d1, distal do carpo 1; d2, distal do carpo 2; d3, distal do carpo 3; d4, distal do carpo 
4; d5, distal do carpo 5; mc, metacarpo; pp, falange proximal; mp, falange média; dp, falange distal. Barra: 2mm 
(H – 5mm).
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Tabela 1. Eventos de ossificação dos elementos do membro torácico de Testudines da família Podocnemidae. 
pn, pós-natal; * dados indisponíveis; a- Dados desta investigação; b- Fabrezi et al., 2009; c- Vieira et al., 2011; 
d- Vieira & Santos 2007.

P. unifilisa P. unifilisb P. expansac P. expansad P. sextuberculata

Úmero 21 14 * * 12

Rádio 21 14 23 * 12

Ulna 21 14 23 * 12

Psiforme 25 16 40pn * 16

Intermédio 24 14 23 * 15

Ulnar 24 14 24 * 15

Central 3 24 16 24 * 16

Central 4 24 16 24 * 16

DC1 24 15 24 * 16

DC2 24 15 24 * 16

DC3 24 14 24 * 16

DC4 24 14 24 * 15

DC5 24 15 25 * 16

MCI 22 16 23 18 16

MCII 21 15 23 18 16

MCIII 21 15 23 18 16

MCIV 22 15 23 18 16

MCV 22 15 23 18 16

Tabela 2. Eventos de ossificação dos elementos do membro torácico de Testudines. pn, pós-natal; * dados 
indisponíveis; S. ad, sub-adulto; a- Rieppel 1993a; b- Sheil & Greenbraum 2005.

C. serpentinaa C. serpentinab P. sinensis M. temminckii P. hilarii A. spinifera T. scripta

Úmero * * * * 19 * *

Rádio 22 21– 24–– 18 19 19+ 20

Ulna 22 21– 24–– 18 19 19+ 20

Psiforme * * 20pn * * 25+ *

Intermédio * 26– 26–– * 26 24+ *

Ulnar * * 26+– * 26 25+ *

Central 3 * * 27–– * * 24+ *

Central 4 * * *  * S.ad 25+ *

DC1 * 26– 25++ * S.ad 23+ *

DC2 * 26– 25++ * S.ad 23+ *

DC3 * 26– 26–– * S.ad 23+ *

DC4 * 26– 27–– * S.ad 23+ *

DC5 * 26– 10pn * S.ad 25+ *

MCI * 23– 26–– 24 23 21– 20

MCII 23 23– 25–– 21 23 19+ 20

MCIII 23 22– 25+– 21 23 19+ 20

MCIV 23 22– 24–– 21 23 19+ 20

MCV * 23+ 25+– 24 23 25+ 23
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Discussão

A tabela 1 compila a sequência de ossificação 
para alguns Podocnemidae e a Tabela 2 para ou-
tros grupos de Testudines.

Os membros, bem como as cinturas peito-
ral e pélvica dos vertebrados são diferenciados e 
atendem aos seus hábitos, devido a sinapomorfia 
dos grupos (Rieppel, 1993b). Neste contexto, os 
estudos que abordam os padrões de desenvolvi-
mento desempenham um papel importante para 
o entendimento das variações na morfologia e 
ontogenia dos Testudines. 

Rieppel (1993a) propõe que o desenvolvimen-
to da plasticidade do esqueleto parece depender, 
de certa maneira, de sua compartimentalização, 
permitindo alterações localizadas no padrão da 
sequência de ossificação. Isto poderia perfei-
tamente explicar, por exemplo, variações na 
morfologia e ontogenia de porções do esquele-
to de P.  unifilis e outros Testudines, enquanto 
que outras permanecem invariáveis. Diferenças 
e similaridades são encontradas na morfologia, 
na cronologia e no padrão de ossificação em 
C. serpentina (Rieppel, 1993; Sheil & Greenbaun, 
2005), A. spinifera (Sheil, 2003), M. temminckii 
(Sheil, 2005), P. expansa (Vieira & Santos, 2007) 
e P. unifilis. Em M. temminckii (Sheil, 2005).  

No estágio 14, a cintura peitoral apresenta 
seu esboço cartilagíneo formado, começando sua 
ossificação no estágio 20 pela porção média de 
cada escápula.  Outrora sem a retenção de ali-
zarina, que ocorre na transição dos estágios 20 
e 21, período onde P. unifilis apresenta sua es-
cápula corada, seguidos pelos processo acrômial 
e coracóide no fim do estágio. Em C. serpentina 
(Rieppel, 1993a), o primeiro elemento a se ossifi-
car é também a escápula e, depois, o coracóide no 
estágio 22, que em M. temminckii (Sheil, 2005) e 
P. unifilis está bem ossificado no estágio 23. Em 
A. spinifera (Sheil, 2003), a ossificação da escápu-
la e do coracóide começa pouco depois do úmero, 
rádio e ulna, sequência de ossificação idêntica de 
C. serpentina (Sheil & Greenbaun, 2005).

Em M.  temminckii, a ossificação nos ele-
mentos do membro torácico é aparente nos es-
tágios iniciais de desenvolvimento, assim como 
em P. unifilis. Nestas, o úmero se ossifica antes 
do rádio e da ulna. A ossificação do membro em 
M. temminckii (Sheil, 2005) começa no estágio 18 
pelo úmero, rádio e ulna, contudo, a alizarina é 
menos evidente no rádio e na ulna.  Já em P. uni-
filis, a intensidade de alizarina presente no rádio a 
partir do estágio 20 evidencia que este se ossifica 
mais rápido que a ulna. Rieppel (1993a) observou 
em C. serpentina, que os elementos esqueléticos 
do braço e antebraço se ossificam no estágio 20, 
começando pela diáfise do úmero, como também 
em P. unifilis e nos demais Testudines, e seguindo 
para o rádio e a ulna no estágio 22.

Segundo Hinchliffe (2002), o grau de mine-
ralização do esqueleto, indicada pela densidade, 
não mostra uma tendência filogenética, mas in-

dica uma adaptação local para o ambiente em 
resposta as várias adaptações, o que explica a 
existência de limiares distintos de retenção de 
alizarina nas mesmas estruturas em espécies dis-
tintas de um mesmo grupo.

Os membros de diversos vertebrados, espe-
cialmente o dos Testudines, sofreram inúmeras 
variações no decorrer da evolução, principal-
mente no arranjo dos ossos do carpo e tarso 
(Sánchez-Villagra et al., 2008). Estas estruturas 
expressam inúmeras variações durante a evo-
lução, Sugestão:excluir a frase acima e deixar 
apenas esta: Uma dessas variações seria a redu-
ção dos elementos do carpo e das falanges. Nos 
Pleurodiras, a anatomia do carpo é diversificada, 
existindo diferenças principalmente na fileira de 
distais do carpo (Rieppel, 1993a; Sánchez-Villa-
gra et al., 2007, 2009). Tal característica dificulta 
conclusões precisas acerca das características on-
togênicas nestes animais, principalmente daque-
les caracteres que são também compartilhados 
com os demais tetrápodes (Crumly & Sánchez-
-Villagra, 2004; Shubin & Alberch, 1986). O es-
queleto dos crocodilianos, por exemplo, possui a 
característica de redução drástica dos ossos do 
carpo em relação aos demais répteis. A teoria 
que explica tal peculiaridade é controversa, mas 
relata que, sobretudo os ossos do carpo e tarso 
involuíram para estruturas cartilagíneas, ou se 
fundiram (Buscalioni et al., 1997; Müller & Alber-
ch, 1990), o que aparentemente não ocorre com 
tanta ênfase nos Testudines, e em especial em 
P. unifilis, que mantém ainda um grande número 
de ossos no carpo. 

Segundo Caldwell (1994), a ossificação do 
carpo começa quase sempre depois do tarso, o 
que pode ser averiguado em P. expansa (Vieira 
& Santos, 2007), C. serpentina (Rieppel, 1993a), 
A. spinifera (Sheil, 2003), M. temminckii (Sheil, 
2005) e P. unifilis. No estágio 14, os primórdios 
cartilagíneos da mão de M. temminckii estão bem 
definidos (Sheil, 2005), o que em P. unifilis ocor-
reu no fim do estágio 18.

Ao nascerem, todos os ossos do carpo em 
P.  unifilis estavam com centros de ossificação 
marcados, como descrito em indivíduos adultos 
por Crumly & Sánchez-Villagra (2004). Os auto-
res também afirmam que para os juvenis existem 
apenas três ossos na fileira distal do carpo, sendo 
fundidos os DCII e DCIII, DCIV e DCV, e ainda 
sem a presença do pisiforme, o que difere subs-
tancialmente do encontrado nesta investigação, 
onde os dez elementos ósseos do carpo estavam 
presentes.

Em C.  serpentina (Rieppel, 1993; Sheil & 
Greenbaun, 2005), os DCI e DCIII são os pri-
meiros a se ossificar, diferentemente do padrão 
das demais espécies relatadas (Burke & Alberch, 
1985; Rieppel, 1993), onde o DCIV apresenta o 
primeiro centro de ossificação, assim como em 
P. unifilis, seguindo pelos ossos IC, e CCIII. Se-
gundo Burke & Alberch (1986), numa sequência 
aleatória, o pisiforme é o último osso a se ossifi-
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car nos Pleurodiras, como em P. expansa (Vieira 
& Santos, 2007) e P. unifilis, o que não ocorre em 
tartarugas marinhas, onde este nunca é o último 
a se ossificar entre os carpos. Em Chelonia mydas 
ao nascimento, o intermédio, o ulnar e o pisifor-
me estão todos bem ossificados, assim como os 
DCIV e DCV (Sánchez-Villagra et al., 2007).

O modelo mais adequado para explicar tais 
variações no carpo dos Testudines é atribuído pela 
comparação com as tartarugas marinhas. Segun-
do Gaffney & Meylan (1988), os Chelydridae são 
um grupo irmão das tartarugas marinhas. Com 
base no cladograma, C. serpentina pode ser usa-
da para representar uma condição geral, uma vez 
que a ossificação de seu dedo III segue o padrão 
geral para os répteis diapsida. Nas tartarugas 
marinhas, como por exemplo, em Eritmochelys 
imbricata, a ossificação do MCV é acelerada e o 
psiforme não é o último osso do carpo a se ossifi-
car, mas sim o primeiro. Diferente do que ocorre 
com C. serpentina (Rieppel, 1993a), A. mississi-
piensis (Rieppel, 1993b) e P. unifilis, mais similar 
a Dermochelys, onde este ocupa uma posição es-
tratégica em seu carpo modificado (Burke & Al-
berch, 1985), sendo a ausência ou presença do 
pisiforme uma característica intraespecífica entre 
os Chelydridae, e menos para os Pelomedusoides 
(Crumly & Sánchez-Villagra, 2004).

A presença de centros de ossificação do carpo 
em diversos répteis estudados, e em P. unifilis, é 
retardada em relação aos demais elementos do 
membro, mas os controles osteogênicos especí-
ficos que controlam tal característica são desco-
nhecidos. No entanto, um fator que pode explicar 
o atraso da ossificação do carpo é seu padrão en-
docondral e não pericondral de formação como 
nos demais elementos (Caldwell, 1994). 

Entre os diferentes Testudines, o padrão de 
ossificação das mãos difere de maneira incons-
pícua. C.  serpentina (Rieppel, 1993a), A.  spini-
fera (Sheil, 2003), M.  temminckii (Sheil, 2005) 
e P.  expansa (Vieira & Santos, 2007) apresen-
tam cronologia similar para ossificação em MCI e 
MCV. Sheil (2003) aponta a sequência MCI, MCIII 
e MCIV para A. spinifera, sem apresentar maior 
retenção de corante em alguns destes elementos, 
o que ocorre com P. expansa (Vieira & Santos, 
2007), apresentando maior retenção de alizarina 
em MCIII e em P. unifilis no MCIV, seguido pelos 
MCIII e MCII, o que segundo Rieppel (1993a), 
pode representar variações intraespecíficas nes-
ses animais. Em Chelonia mydas (Sánchez-Vi-
llagra et al., 2007) e A. spinifera (Sheil, 2003), 
o MCIII é o primeiro elemento a se ossificar na 
mão, ao contrário de C.  serpentina (Rieppel, 
1993a), onde as falanges distais se ossificam 
antes dos metacarpos. Outrora, segundo Sheil & 
Greenbaum (2005), em C. serpentina os MCIII, 
MCIV e as falanges distais se ossificam conco-
mitantemente, assim como em M.  temminckii 
(Sheil, 2005). Em P. sinensis, Sánchez-Villagra et 
al. (2009) reportaram a ossificação destes ele-
mentos em um curto espaço de tempo, o que 

segundo os autores pode ter dificultado a identifi-
cação da sequência ontogênica em C. serpentina 
(Rieppel, 1993a), M. temminckii (Sheil, 2005), e 
outros Testudines. 

A fórmula falângica para os Pleurodiras é 
2:3:3:3:3 (Sánchez-Villagra et al., 2001), como 
reportado para P.  expansa (Vieira & Santos, 
2007), C.  serpentina (Rieppel, 1993; SHEIL, 
2003), M. temminckii (Sheil, 2005) e P. unifilis, 
sendo uma característica plesiomórfica para os 
Testudines viventes, havendo variações como em 
Pelomedusa subrufa, 2:2:2:2:2 (Sánchez-Villa-
gra et al., 2007), A. spinifera, 2:3:3:4:3 (Sheil, 
2003), Acantochelys, que possui uma falange ex-
tra no dedo IV e Emydura (Sánchez-Villagra et 
al., 2007), que exibe uma redução no número 
de falanges do dedo IV. A redução no número de 
falanges é uma característica para outro grupo 
de Testudines, os jabutis, que apresentam, em 
sua maioria, apenas duas falanges em cada dedo, 
como em Geochelone elephantopus, G. gigantea, 
G. radiata, G. sulcata e outros. Em adição a redu-
ção falângica, outras espécies apresentam redu-
ção na quantidade de dedos, como em Homopus 
aerolatus, H. femoralis, Testudo horsfieldii e Kini-
xys belliana nogueyi (Crumly & Sánchez-Villagra, 
2004; Hitschfeld et al., 2008), todavia, ambos os 
fenômenos não são relatados em P. unifilis.

A direção de ossificação dos elementos das 
mãos é disto-proximal em C.  serpentina (Sheil 
& Greenbaun, 2005). O padrão relatado para 
C.  serpentina (Rieppel, 1993a), M.  temmin-
ckii (Sheil, 2005) e P.  expansa (Vieira & San-
tos, 2007) para a ossificação das falanges ocorre 
primeiro nas falanges distais dos dedos I e IV. 
Subsequentemente, as falanges médias dos de-
dos II e IV e a falange proximal do dedo I. Em 
A. spinifera a ossificação do dedo I e III progride 
em sentido próximo-distal, padrão que não pode 
ser traçado com segurança para P. unifilis devido 
às variações na sequência de ossificação das fa-
langes. Contudo, nesta é conspícua a dominância 
durante a ossificação de um eixo que passa pelos 
dedos III e IV, evidenciado pela retenção de co-
rante nos elementos esqueléticos desses dígitos.

Uma característica adquirida durante a evo-
lução dos tetrápodas é a estabilidade proximal 
e a variabilidade distal nos membros (Hinchliffe, 
1994), o que pode ser observada em P. unifilis, 
haja vista que a anatomia e os padrões ontogê-
nicos dos ossos do carpo pouco diferem dentre 
os Pleurodiras, e em especial, entre os Podocne-
midadae. No entanto, a visível variação presente 
nas porções digitais apontam a multiplicidade de 
morfologias e padrões ontogênicos expressos pe-
los diversos Testudines.

A cronologia dos eventos ontogênicos nas di-
ferentes espécies pode variar substancialmente, 
embora em algumas a sequência permaneça a 
mesma, o que pode estar provavelmente ligado 
às semelhanças desses animais. Mas tais varian-
tes, como aquelas averiguadas em C. serpentina, 
podem ocorrer de forma distinta e aleatória para 
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uma característica sem afetar outra. Este é, pro-
vavelmente, o melhor exemplo que expressa as 
modificações no tempo de ossificação em relação 
às alterações adaptativas do esqueleto dos mem-
bros (Burke & Alberch, 1985).

Variações no processo de desenvolvimen-
to são bem descritas na embriologia de diversos 
répteis, principalmente nos Testudines, devido 
às disparidades na embriogênese, que conduzem 
um desenvolvimento singular em cada animal. As 
mensurações podem ser imprecisas devido às va-
riações abióticas durante o desenvolvimento como 
temperatura e umidade, influenciando no período 
de incubação e, consequentemente, na cronologia 
dos eventos de ossificação, mas não no padrão. 
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