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“It seems to me that the natural world is the greatest source of excitement; the greatest source
of visual beauty; the greatest source of intellectual interest. It is the greatest source of so much
in life that makes life worth living.”

Sir David Attenborough
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Altalanos bevezetés és célkitiizések

A repiil6 hiillék vagy pteroszauruszok kladja a mezozoikumi szarazfoldi faunak egyik
meghatarozoé eleme, mely a gerincesek evolucidja soran els6ként megjelend aktiv, azaz
szarnycsapasokkal hajtott repiilésre képes csoport volt. Mivel e formagazdag csoportnak mar
a legkorabbi képviseldi is tokéletes repiilési képességrol tantiskodnak, tehat atmeneti alakokat
a fosszilis rekordban nem talalunk, a pteroszauruszok eredete a mai napig tisztazatlan.
Funkcionalis morfologiai vizsgalatok alapjan Bennett (1997) arra kovetkeztetett, hogy a
pteroszauruszok Ose valamilyen fan €16, négylabon jaré Archosauria volt. A kozvetlen &s
kérdése mellett tovabbi probléma, hogy a Pterosauria klad filogenetikai helyzete is nagyon
bizonytalan. Harom eltérd hipotézis szerint a Pterosauria 1) a Prolacertiformes kozeli rokona
(Wild, 1978); 2) bazalis Archosauromorpha (Bennett, 1996); 3) a Dinosauria f6
testvércsoportja, mellyel kozosen az Ornithodira kladot alkotja (Gauthier & Padian, 1985;
Hone & Benton, 2008).

A pteroszauruszok karakterisztikus bélyegeinek talnyomo tobbsége a repiild
¢életmodhoz vald alkalmazkodasukkal all 6sszefiiggésben (1. abra). Mells6 végtagjuk szarnnya
modosulasanak legszembedtlébb tulajdonsaga a rendkiviili mértékben megnyult negyedik ujj,
azaz repiléujj, mely a szarnymembrannak nevezett boreredetll, aerodinamikailag aktiv
feliiletet feszitette ki. A szdrnymembran mind topografiailag, mind szerkezetileg harom
alegységre oszthato (1. abra): 1) a vallév — konyok — csuklo kozt fesziilo, haromszog alakl
propatagium; 2) a fo szarnyfeliiletet ado, repiiléujj — test — boka kozt kifeszitett
brachiopatagium; 3) az 5., medialis iranyultsagl labujj / boka — farok / farokté kozt fesziilé
uropatagium (Elgin et al. 2011).



repiilujj

brachiopatagium

uropatagium

1. abra. A pteroszauruszok altalanos bélyegeit reprezentald ,hosszifarki” pteroszaurusz, a jura idészaki
Rhamphorhynchus. Kiemelten fontos karakterck a megnyult negyedik ujj, azaz a repiiléujj és a szarnymembran

kiilonboz6 részei.

A nemrég napvilagra keriilt két 0j pteroszaurusz genus, a Darwinopterus (L et al.,
2009) és a Wukongopterus (Wang et al. 2009) felfedezéséig a repiil6 hiilléket morfologiailag
két f0 csoportra kiilonitették el, a bazalisabb nem-pterodactyloid (melyet sokszor
“rhamphorhynchoid” néven emlitenek) és a levezetettebb pterodactyloid morfocsoportokra,
melyek testfelépitésében jelentds kiilonbségek mutatkoznak. A  polifiletikus nem-
pterodactyloidokkal ellentétben a pterodactyloid kifejezés nem csak morfologiai alapt
elkiilonités, hanem egy valédi monofiletikus klad érvényes megjelolése. A nem-
pterodactyloid pteroszauruszokra relative rovidebb koponya, nyak és metacarpus, hosszli
farok és medialis iranyba mutaté 5. labujj, mig a pterodactyloidokra megnyult koponya,
hosszt nyak és metacarpus, csokevényes farok és redukalt 5. labujj jellemzé (Wellnhofer
1978, 1991; 2. ébra). A Kinabol eldkeriilt Darwinopterus (Lu et al. 2009) és Wukongopterus
(Wang et al. 2009) azonban érvénytelenitette ezt a morfologiai alapu kategorizalast, mivel

csontvazukban mindkét morfocsoport jellegeinek mozaikjat hordozzak.
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2. abra. A két pteroszaurusz-morfotipus: bal oldalon a ,,rhamphorhynchoid”, jobb oldalon a pterodactyloid tipus
vazlatos rajza.

A pteroszauruszok minden valdszinliség szerint melegvériick voltak, melyet a testiiket
borito szdrszerii képletek is igazolnak (Wellnhofer, 1978). Csontjaik jelentés része tireges és
nagy valdszintiséggel pneumatizalt volt, azaz a légzsdkrendszer egyes dgai a csontokba is
behatolt. A pneumatizaltsagi szint taxonfiiggd: a nem-pterodactyloid morfologiai tipust
taxonok vazrendszerének kisebb hanyada pneumatizalt, mint a levezetettebb
pterodactyloidoké (Bonde & Christiansen, 2003).

Annak ellenére, hogy a Pterosauria csoportot, mint repiilé hiilléket Cuvier mar
viszonylag koran, az 1800-as évek elején felismerte, repiild életmodjukbol eredd
specializaltsaguk és morfologiai, illetve életmodbeli diverzitdsuk miatt szamos, a csoportot
érintd paleobioldgiai kérdés mindmaig megvalaszolatlan maradt. Mivel a pteroszauruszok
repiiléssel kapcsolatos végtagmodosulasai merdben eltérnek a két mai repiilé gerinces
csoportétol, a madarakétol és a denevérekétSl, a repiilésilk aerodinamikai sajatsagai és
biomechanikéja az egyik legintenzivebben kutatott funkcionalis anatomiai teriilet. Eletmédjuk
rekonstrukcidja szempontjabodl a taplalkozasmechanikai aspektusok szintén tobb alkalommal
keriiltek a kutatok figyelmének kozpontjdba. A mai technikdval zajlé csontszovettani
vizsgalatok eldretdrésével pedig megtijult az érdeklédés a pteroszauruszok egyedfejlédési és
¢életmenet stratégiai irant is. Munkam soran ezért célul tiiztem ki e harom kérdéskor egyes

részleteinek alaposabb kidolgozasat.



Az értekezés alapjat mar megjelent, illetve el6késziiletben 16v6 publikacioim képezik.
Tekintettel a harom feldolgozott téma egymastol fiiggetlen jellegére, a doktori értekezést
harom kiilon fejezetre bontottam, melyek mindegyike 6nalld egységet képez, sajat belsd
szerkezeti felosztassal.

1. Az értekezés els6 fejezetét ado vizsgalat soran arra kerestem a valaszt, hogy egyes
pteroszauruszok koponyaelemei kozt torténhetett-e jelentés mértékli elmozdulas, azaz a
kranialis kinézis jelensége jellemz6 volt-e a klad egyes tagjaira.

II. A masodik fejezetben a pteroszauruszok szarnyextenzidjanak lehetséges
mechanizmusat recens analdgok mintajara megalkotott hipotetikus modellekkel irtam le.

III. A harmadik fejezetben egy jol ismert, ugyanakkor ellentmondasos genus, a
példanyok (G.n. ontogenetikai sorozat) csontszovettani vizsgalatai alapjan rekonstrualtam.

Osszesitve tobb mint szdz pteroszaurusz példanyt vizsgaltam, melyek 27 kiilonbozd
genust reprezentalnak. Anyagvizsgalataim jelentds részét a karlsruhei, stuttgarti és berlini
természettudomanyi  muzeumok, a  frankfurti ~ Senckenberg  Kutatointézet  és
Természettudoméanyi Muzeum, illetve a miincheni Bajor Paleontologiai és Geologiai Allami
Gylijtemény pteroszaurusz példanyain végeztem. A vizsgalataimban szerepld, de személyes
vizsgalatra elérhetetlen, kiilfoldi allami és privat gylijteményekben talalhato példanyok
kiértékelése a vonatkozo szakirodalom és nagy felbontasu fotok alapjan tortént.

Az értekezésben jelentds terminologiai problémakkal szembesiiltem, mely részben a
meghonosodott vagy épp idegen latin kifejezések keverékének magyar mondatokba
illesztésébdl, részben pedig abbol fakadt, hogy néhany angol nyelvii szakkifejezésnek a
szakirodalomban nincsenek magyar megfeleléi. Ez utobbi probléma a legnagyobb mértékben
a paleohisztologiai vizsgalatban meriilt fel, ugyanis ezen a tudomanyteriileten magyar nyelvii
munka eddig még nem sziiletett. Mindazonaltal mindvégig arra térekedtem, hogy az erre
alkalmas kifejezéseket magyarositsam, illetve egyéb modon koriilirjam. Tekintetbe véve
azonban az értekezés korlatozott terjedelmét, részletesebb fogalmi magyarazatért az eredeti,

angol nyelvii forrasokra utaltam vissza.
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I. Intrakranidlis mozgasok vizsgalata a pteroszauruszok koponyajaban

L./1. Bevezetés

I./1.1 Kinézis és pteroszauruszok

A kranidlis kinézis mar régota ismert jelenség a legkiilonfélébb tetrapoda
csoportokban (referenciakért 1d. Frazzetta, 1962), azonban az elsé koncepcionalis definicio
megfogalmazasa Versluys (1910, 1912) nevéhez flizodik. Szerinte barmely koponya
kinetikus, melyben az allkapocs koponyahoz viszonyitott mozgasa mellett egyéb
koponyacsontok egymashoz képest torténd elmozdulasa, azaz az intrakranidlis mozgas
megengedett. A valodi kranialis kinesis megkiilonboztetendé a még el nem csontosodott
varratvonalak mentén torténd, korlatozott mértékii elmozdulasoktol, melyek szerepe a
mechanikai terhelés egyenletes eloszlatasa a koponyan (Holliday és Witmer, 2008). Mivel a
kranialis kinézis, mint jelenség, mar a legkorabbi tetrapoda csoportokban is jelen volt (mobilis
palatoquadratum ¢és palatalis, azaz szajpadlasi, illetve arckoponya-elemek; lordansky, 1989),
és néhany jelenkori teleostei halban (valddi csontos halak) és kétéltiben is megfigyelhetd
(Rieppel, 1978; Summers & Wake, 2005), altalaban pleziomorf bélyegnek tekintik
(Iordansky, 1990), mely az altalanos felfogas szerint az archosauriak és a lepidosauriak
korében a legelterjedtebb (Herrel et al. 1999). Ennek ellenére valodi kranialis kinézisre utald
egyértelmi bizonyitékot az amniotak korében csak néhany squamatanal (pikkelyesek) és a
madaraknal talalunk (Holliday és Witmer, 2008).

Mindazonaltal szamos kihalt gerinces, foleg dinoszauruszok esetén feltételezték a
kranialis kinézis valamely formajanak létezését (referenciaért 1d. Holliday és Witmer, 2008).
A dinoszauruszokkal ellentétben az intrakranialis mozgasok gondolata sokkal ritkabban meriil
fel egy masik Archosauromorpha csoport, a pteroszauruszok esetén. Két szerz6 munkajatol
eltekintve, akik a kora-jura kort Dorygnathus banthensisnél (Arthaber, 1919) és a kés6-triasz
kort Eudimorphodon ranziinal (Wild, 1978, 1984) streptostyl quadratum (1d. alabb) meglétét
feltételezték, a kranidlis kinézis lehetdségének kérdése feldolgozatlan maradt. Ehhez a
témahoz csak érintdlegesen tért vissza Bennett (1996a), aki elfogadta Wild (1978, 1984)
Eudimorphodonra alapozott koncepcidjat, és filogenetikai analizisében a “metakinetikus
koponya” jelzdvel igyekezett kifejezni a streptostylia jelenlétét a pteroszauruszkoponyaban,
melyrdl ugy vélte, hogy a pteroszauruszok Archosauromorpha csoportba val6 tartozasara utal.

Igy a quadratum distalis végének az otikus (proximalis) iziilet mentén torténd anteroposterior
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kilengésére utald streptostylia volt az egyetlen kinézis tipus, melynek létezését valaha is
feltételezték a pteroszauruszok esetén. Ugyanakkor, a részletes vizsgalatok hidnya és a
kinézist feltételez6 munkak ellenére is, a legtobb pteroszaurusz-szakértd a pteroszauruszok
koponyajat egyontetiien akinetikusnak tekinti (pl. Wellnhofer, 1978; Buffetaut et al. 2002;
Fastnacht, 2005). Az erdeljesen Osszeforrt koponyacsontokkal rendelkezd, levezetettebb
pteroszaurusz csoportok fosszilis rekordban tapasztalhatdé dominanciajat tekintve érthetd ez a
hozzaallas. Ennek ellenére azonban mind filogenetikai, mind morfologiai alapokon érdemes
tobb figyelmet forditani a kranialis kinézis lehetdségének részletesebb vizsgalatara. Egyrészt a
pteroszauruszok filogenetikai kapcsolatrendszerének feltarasara iranyuld vizsgalatok jelenleg
legelfogadottabb, bar egyesek altal vitatott nézete szerint a pteroszauruszok a dinoszauruszok
tagabb filogenetikai kontextusban), mely utobbi csoport szamos tagjanak koponyajat
kinetikusnak tekintik (pl., Colbert & Russell, 1969; Galton, 1974; Norman, 1984; Norman &
Weishampel, 1985; Chiappe et al. 1998; Mazzetta et al. 1998). Masrészt néhany pteroszaurusz
genusban a koponya kinézisre utald szerkezeti tulajdonsagai a részletesebb feliilvizsgalatot
mindenképp indokoltta teszik. A pteroszauruszkoponya kinézisének lehetéségét Prondvai &

Osi (2011) tanulmanyozta megfeleld részletességgel.
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Lee, 2001 Sereno, 1991
——  Claudiosauridae — . 517 Proterosuchus
Diapsi Younginiformes auriforme Erythrosuchidae
: Placodontia Euparkeria
Eosauropterygia Proterochampsidae
® Kuehneosauridae Suchia

Rhynchocephalia Ornithosuchus

(4) Squamata Riojasuchus
Choristodera Parasuchla}
® Prolacertiformes Pterosauria
Archosauriformes Scleromochlus
Trilophosauridae Dinosauromorpha
Rhynchosauria
@ Sauria @ Archosauromorpha @ Archosauria @ Ornithodira
@ Lepidosauromorpha (4) Lepidosauria @ Crurotarsi ? bizonytalan kapcsolat

(Rieppel, 1994 nyoman)|

C
Hone és Benton, 2008
. Euparkeria . . Proterosuchidae
Archosauria Proterochampsidae Ar L | Pterosauria
Suchia Erythrosuchidae
Parasuchia Proterochampsidae
Ornithosuchidae Euparkeria
Scleromochlus Parasuchia
Pterosauria Suchia
Lagosuchus Ornithosuchidae
Dinosauria Scleromochlus
WST SM Lagosuchus
Dinosauria

I/1. abra. A diapsid hiillok filogenetikai kapcsolatainak harom értelmezési szintje (A, B, C) fokozatosan
fokuszalva az archosauria kladokra (C). A, A f6 diapsid kladok egymds kozti kapcsolatai; B, az
Archosauriformes tovabbi felosztasa; C, az Archosauria kladok filogenetikai kapcsolatainak két lehetséges
kimenetele, melyekben szembe6tlé a Pterosauria klad alapvetden kilonboz6 helyzete (WST, Weighted
Supertree; SM, Supermatrix Tree). Az ebben a tanulmanyban hasznalt EPB modszer szempontjabol kiilonosen

fontos csoportok félkovér betiitipussal szedettek.

1./1.2 Csontkapcsolatok f6bb tipusai

Barminemtl, a csontvazban lezajlo kinetikus folyamat megértéséhez elengedhetetlen a
csontOsszekottetések alapvetd tipusainak ismerete. A kovetkezOkben a csontkapcsolatok fobb
formainak altalanos jellemzésével foglalkozom, mely leirds Szentagothai & Réthelyi (2006)
munkajan alapul. A leirasban vastaggal kiemelt fogalmak a kranialis kinézis tovabbi

targyaldsanal kiilonosen fontosak.
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A csontOsszekottetések sokféle szempont alapjan csoportosithatok (strukturalis,
funkcionalis, biomechanikai, anatomiai), melyek koziil a kiilonféle csontkapcsolatok ezuttal
strukturalis szempontbdl keriilnek bemutatdsra. A csontkapcsolatok szerkezetileg két
fécsoportra kiilonithetok: 1) megszakitas nélkiili (synarthrosis) és 2) megszakitott vagy
synovialis (diarthrosis) csontkapcsolatok.

A synarthrosisok a kapcsolatot kialakitd strukturdk természete szerint harom
alcsoportra oszthatok (eltekintve az izmos Osszekottetéstdl [synsarcosis]). A szalagos
osszekottetésben (syndesmosis) az Osszekotd anyag foként kotdszovetes rostokbol és/vagy
szalagokbol all. A syndesmosis sokféle morfologiat mutathat, mely alapjan tovabbi
alcsoportok képezhetdk. A varratban, (sutura) az érintkez6 csontok egymasba ill6 széleit
nagyon keskeny porcos-kotdszovetes szegély kapcsolja Ossze. A szegélyek egymashoz
kapcsolodo felszinei lehetnek 1) egymasba illeszkedd (interdigitald) fiirészfog- és levél-
szerliek (sutura serrata et foliata), 2) lapos, pikkely alaku nytlvanyok, melyek cserépszeriien
atfednek egymason (pikkelyvarrat vagy sutura squamosa), illetve 3) simak vagy kevéssé
érdesek (lapos varrat vagy sutura plana), melyek elcsontosodasa, szemben az egyéb
varrattipusokkal, kifejlett allatokban is tokéletlen lehet. A sima varratok altalaban olyan
helyeken (pl. arckoponyacsontok kozt) fordulnak elé, ahol a mechanikai megterhelés nem
jelentds mértékii. A mechanikai behatdsoknak ellenalobb fiirészfog- illetve levélszer
nyulvanyokkal egymashoz kapcsolodd varratokat a tovabbiakban interdigitalé varratként
koz0s néven emlitem. A varratos csontOsszekottetések altalaban a koponyaelemek kozt
fordulnak el6, és néhany kivételtdl eltekintve nagyrészt immobiliseknek tekinthetok. A
varratok mellett a masik fontos syndesmosis csoport a mozgékony szalagos Osszekottetés,
melyben a résztvevé csontokat kollagénrostos és rugalmas rostos kotdszovetbdl allo szalag
(ligamentum) koti 6ssze. llyen szalagos csontkapcsolat talalhato példaul a csigolyaivek vagy
a labszarcsontok distalis végei kozt. A megszakitas nélkiili Osszekottetések kovetkezo
csoportjaban a csontokat porc kapcsolja 0ssze (synchondrosis), mely lehet hyalinpore (pl.
occipitalis régioban; a borda és szegycsont kozt) vagy rostos porc (csigolyatestek kozt),
esetleg mindkettd (symphysis). Ez az 6sszekottetés nagyon erds, ugyanakkor rugalmas, tehat a
kapcsolddo elemek bizonyos foki mobilitasat is biztositja. Némely synchondrosis nem
marado, tehat az egyedfejlddés elorehaladtaval osszecsontosodik. A harmadik synarthrosis
csoport a synostosis, mely valdjaban az el6z6 kettd némelyikének iddskori allapotat foglalja
magaba, tehat azokat a syndesmosis illetve synchondrosis tipusokat, melyek késobbi
egyedfejlodési  stadiumokban valodi csontképzd sejtek  (osteoblastok) részvételével
tokéletesen elcsontosodnak.
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A legtobbszor mobilis, megszakitott vagy synovialis csontosszekottetés kialakitasaért
tobb struktura felelés. Az egymassal izesiild csontvégeket (izvégek) hyalinporebol allo
iziileti porc (cartilago articularis) boritja, és az igy kialakult ellenoldali feliiletek altalaban (de
nem feltétleniil) kongruensek. A leggyakoribb megjelenési formajaban az iziileti fej domborti
(caput articulare), az iziileti vapa pedig homort (cavitas articularis). A porcboritas, mely az
epiphysis-porckorong el nem csontosodott maradvanya, sima felszinének koszonhetéen a
kapcsolodo elemek egymason konnyen elcsusznak. Az iziileti tok (capsula articularis)
zsakszert kotdszoveti tok, mely az iziileti feliiletek (facies articulares) széle kozelében tapad,
¢és a kapcsolodo csontvégeket hermetikusan koriilzarja, melyek kozt ezaltal kialakul az iziileti
ureg (cavum articulare). A tok kiils6 rétege a foként kollagénrostokbol allo membrana fibrosa
(de kialakitasaban rugalmas rostok is részt vehetnek), belsé rétege pedig a membrana
synovialis, melynek fibroblastjai termelik az iziileti treget kitoltd jellegzetes sejtkozotti
allomanyt, az iznedvet (synovialis folyadék vagy synovia). A membrana fibrosardl, illetve a
kapcsolddo csontvégek distalisabb felszinér6l ered6, inszerii, kotdszovetes szalagok vagy

ligamentumok kdtik Gssze a csontokat, és biztositjak a koztiik 1évo erds kapcesolatot.

Mindennek tomor 6sszefoglalasat az alabbi vazlat szemlélteti:

1. megszakitas nélkiili csontkapcsolat (synarthrosis)
a. szalagos (fibrozus) dsszekottetés (syndesmosis)
i. varratos
1. pikkelyvarrat (atfed6 kapcsolodasi felszinek)
2. lapos varrat (sima kapcsolodo felszinek)
3. interdigital6 varrat
ii. ligamentumos
b. porcos Osszekattetés, (synchondrosis)
c. csontos Osszekottetés (synostosis)

II.  megszakitott vagy synovialis csontkapcsolat (diarthrosis)

1./1.3 A kinézis csonttani aspektusai mai és kihalt csoportokban

Szamos modszer létezik a kranialis kinézisre utald tulajdonsagok kimutatasara,
melyeket foleg a ma €10 csoportok vizsgalatara hasznalnak (Frazzetta, 1962, 1983; Smith &
Hylander, 1985; Patchell & Shine, 1986; Condon, 1987; Herring & Teng, 2000; Metzger,
2002). A legfontosabb tulajdonsagok kozott szerepelnek a kooperald izom-, koto- és
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tamasztoszovetek egytittesébdl allo morfologiai indikatorok, melyek biztositjak a kinézisben
szerepet jatszo csontkapcsolatok pontos miikodését, és amelyek a kiilonféle kinézis
tipusokhoz nagy biztonsaggal hozzarendelheték (Bahl, 1937; Biihler, 1981; Rieppel &
Gronowski, 1981; Zusi, 1984; Rieppel, 1993; Arnold, 1998; Metzger, 2002). Az adatok
értelmezésekor azonban fontos figyelembe venni, hogy ugyan a morfolégiai indikatorok
hianyaban a koponya bizonyosan akinetikus, jelenlétiik csak utal az intrakranialis mozgasok
lehet6ségére, de semmiképp sem bizonyitja azt in vivo (Throckmorton, 1976; Herrel & De
Vree, 1999; Metzger, 2002; Holliday & Witmer, 2008).

Kihalt gerincesek esetén az intrakranialis mozgasokban kulcsszerepet jatszo lagy
szovetek csekély megdérzdési esélye miatt altalaban nagy mennyiségli informacio vész el. A
legtobb esetben az egyetlen értelmezhetd és fennmaradd adathalmazt a csonttani
tulajdonsagok szolgaltatjak. Holliday & Witmer (2008) négy olyan morfologiai indikatort
definialt, melyek jelenléte elengedhetetlen ahhoz, hogy egy kihalt csoportnal egyaltalan
felvethessik az aktiv (izommunkan alapuld) kranidlis kinézis lehetéségét. Az elsé két
kritérium a mobilis csontkapcsolatok jelenléte a koponya otikus (quadratum-squamosum) és
bazalis (basipterygoideum-pterygoideum) régiodiban (Holliday & Witmer, 2008). A szerzok
azt is kitételként szabtak meg, hogy mindkét régidban synovialis iziileteknek kell miikodniiik.
A synovialis iziiletek csonttani indikatorai 1) a résztvevd csontok konvex illetve
komplementer konkav kapcsolodd felszinei; 2) a sima iziileti felszin, mely az egykori
hyalinporc-boritasra utal; 3) a sima izileti felszintél distalisan elhelyezkedé durva,
parhuzamosan rovatkolt, szemcsés csontfelszin, mely az egykori iziileti tok ¢és a
ligamentumok jelenlétére utal (Holliday és Witmer, 2008). Ahogy a csontkapcsolatok
tipusainak ismertetésénél is lattuk, nem csak synovialis tipusu iziilet biztosithat jelentés
mértékll mobilitast a kapcsolddd koponyacsontok kozt. A koponyaelemek kozti mobilis
kapcsolat ligamentumos 6sszekottetés is lehet (pl. quadratopterygoid-ligamentum), illetve
néhany specialis esetben szignifikans elmozduldas a sima vagy interdigitalo, ventralisan
elvékonyodott varratvonal mentén is lehetséges (pl. frontoparietalis izilet a gekkok
mesokinetikus koponydjaban; Metzger, 2002). Ezen kiviil a csontok elvékonyodott, lamella-
szerli régiodi beépitett flexibilis zonakat alkothatnak (pl. craniofacialis hajlo-zéna a madarak
prokinetikus koponyajaban, Zusi, 1993). A synovialis iziiletekhez hasonléan az el6bbi
strukturak barmelyike biztosithatja a kritikus otikus és bazalis iziiletek mobilitasat.

A Holliday & Witmer (2008) altal emlitett harmadik kritérium, mely szintén a
kranialis kinézis morfologiai indikatora, a protractor izmok (pl. musculus protractor
pterygoideus) fejlettségi  szintje a koponyaban. Az aktiv intrakranialis mozgasok
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végrehajtasaban részt vevé protractor izmok eredési helyeként két csontnyulvanyt jeloltek
meg, melyek relativ méretét a hozzajuk tapadd izmok fejlettségi szintjének feleltették meg
(Holliday & Witmer, 2008). A fosszilis allatok esetén azonban a legtobb rekonstrualt
izomcsoport jelenlétének, méretének és eredési, illetve tapadasi teriileteinek meghatarozasa a
legjobb esetben is bizonytalan. Raadasul a protractor izmok funkcionalis jelentdsége az
intrakranialis mozgasok kivitelezésében sokszor még a ma ¢l6 csoportoknal sem teljesen
tisztazott (Gussekloo & Bout, 2005).

A negyedik feltételre ‘megengeddé kinematikus lancolat’-ként hivatkoznak a
szakirodalomban, mely olyan taxon-specifikus tulajdonsagegyiittes jelenlétére utal, amely
biztositja a kranialis kinézis lehetOségét. Ez altalaban a mobilis régiokat koriilvevd
koponyaelemek redukcidja vagy eliminacidja, illetve mobilitasuk megnovekedése révén
valdsul meg, melyek maskiilonben akadalyoznak az intrakranialis mozgasokat.

Holliday & Witmer (2008) tovabba harom kategoriat definialt a kinetikus allapot
leirasara, melyek koziil az els6 kett6 alkalmazhaté a fosszilis formakra:

1. kinetikusan részben kompetens: a koponyaban megtalalhatok a kulcsfontossagu
synovialis iziiletek és protractor izmok, de hidnyzik a megengedé kinematikus
lancolat

2. kinetikusan teljesen kompetens: a koponyaban megtalalhatok mind a sziikséges
synovialis iziiletek és protractor izmok, mind pedig a megengedd kinematikus
lancolat, de tényleges mozgas in vivo nem tapasztalhatod

3. kinetikus: a koponyaban minden intrakranialis mozgashoz sziikséges
tulajdonsag jelen van, és a kinézis in vivo is kimutathato.

Tehat a kihalt csoportok, mint a dinoszauruszok vagy a pteroszauruszok, legjobb esetben is
csak a ‘kinetikusan teljesen kompetens’ kategoriaba sorolhatok. A ma €16 diapsid hiilloknél a
funkcionalis kinézis mindig egyiitt jar bizonyos koponyacsontok redukcidjaval, példaul a
lepidosauridknal az also temporalis iv, esetenként a postorbitalis iv (gekkoknal ¢és
varanuszoknal) eltiinésével (Metzger, 2002), vagy a madaraknal a supratemporalis,
postorbitalis és lacrimalis iv redukcidjaval (Biihler, 1981). Ez a konzisztens mintazat arra utal,
hogy néhany koponyaelem bizonyos foku elcsdkevényesedése minden valdsziniiség szerint

nélkiilozhetetlen a diapsid koponya kinetikus mitikodéséhez.
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1./1.4 A pteroszaurusz-koponyardl altalaban

A pteroszauruszok koponyaja altalaban megnytlt, és a szamos, jelentés méreti
koponyaablaknak kdszonhetden feltlinden konnyi felépitésii. Az alsé temporalis iv, melyet
féleg a jugale és kisebb részben a quadratojugale alkot, mindig teljes és zart.

A Kinabdl elékeriilt Darwinopterus (L et al. 2009) és Wukongopterus (Wang et al.
2009) mozaikos testfelépitése miatt (Id. Altaldnos bevezetd) a pteroszaurusz-morfotipusok
elkiilonitéséhez modositott koncepciora van sziikség. A kranidlis kinézis targyalasahoz
elkeriilhetetlen egy olyan 1j terminologia bevezetése, mely csoportositja az ismert
pteroszaurusz  koponya-szekrezeteket, figyelmen kiviil hagyva az érintett taxonok
filogenetikai hovatartozasat. Ez az 0j koncepcié az orriireg és az antorbitalis fenestra
egymashoz viszonyitott helyzetén alapul: ha ezeket egy csonthid valasztja el egymastol, akkor
bifenestrata koponyatipusrol, ha pedig 6sszeolvadnak, akkor monofenestrata koponyatipusrol
beszéliink. A bifenestrata koponya morfotipus az egykori nem-pterodactyloid csoportnak felel
meg, mig a monofenestrata morfotipus a pterodactyloidok mellett magaban foglalja a
Darwinopterus-t (és valosziniileg a Wukongopterus-t, M. Witton, szébeli kozlés, 2011) is.
Mivel azonban rossz megtartasuk és korlatozott elérhetségiik miatt mindkét genust, a
Darwinopterus-t és a Wukongopterus-t is kizartuk a jelen elemzésbél, a két koponya
morfotipus taxonomiai Osszetétele a jelen vizsgalatban megegyezik a korabbi nem-
pterodactyloid — pterodactyloid csoportokéval. Mindenesetre az itt hasznalt bifenestrata és
monofenestrata kifejezések kizarolag morfotipusokat, és nem valodi filogenetikai kategoriakat
jelolnek.

A két koponya morfotipus altalanos felépitése a fobb kiilonbségek megjelolésével a
1./2-es abran lathat6. Ezek a kovetkezOképpen foglalhatok ossze: mig a bifenestrata
koponyaban (L./2. abra, A) az orriireget (1) és az antorbitalis fenestrat (2) a nasale maxillaris
nyulvanyanak és a maxilla nasalis nytlvanyanak osszekapcsolodasabol kialakuld csonthid
valasztja el, addig a megnyultabb monofenestrata koponyaban (I./2. é&bra, B) a kettd
Osszeolvadasabol kialakul az altalaban nagyméreti nasoantorbitalis fenestra (1+2). Ezen kiviil
a monofenestrata koponyara jellemzd bizonyos palatalis ablakok &sszeolvadasa is (8+9, 1./2.
4bra, B) (Osi et al. 2010). A monofenestrata koponyatipusii pteroszauruszok kézt gyakoriak a
fogatlan alakok, mig a bifenestrata pteroszauruszok minden ismert genusa rendelkezett
fogakkal, néhany csoport pedig egészen bonyolult felépitésii fogazattal jellemezhets. A
pteroszaurusz  genusok belsé filogenetikai kapcsolatrendszerét az 10j, problémas
Darwinopterus és Wukongopterus figyelembe vétele nélkiil az 1./3-as szamu abra szemlélteti
(Dalla Vecchia, 2009, illetve Andres & Ji, 2009 nyoman).
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I./2 dbra. A két elkiilonitett koponya-morfotipus vonalas-rajzos bemutatasa A, a bifenestrata tipust képviseld
Rhamphorhynchus, illetve B, a monofenestrata tipust reprezentalo Anhanguera alapjan. Jol megfigyelhetok a két
tipus kozti legfontosabb kiilonbségek, melyek a rostrum hosszaban, az orriireg (naris) (1) és az antorbitalis
fenestra (2) viszonyaban, és két szajpadi (palatalis) fenestra kapcsolataban nyilvanulnak meg. Roviditések: bpt,
basipterygoideum; ec, ectopterygoideum; f, frontale; j, jugale; 1, lacrimale; mx, maxilla; n, nasale; p, parietale;
pl, palatinum; pmx, premaxilla; po, postorbitale; pt, pterygoideum; q, quadratum; qj, quadratojugale; sq,
squamosum; 1, naris; 2, antorbitalis fenestra; 3, orbita; 4, supratemporalis fenestra; 5, lateralis temporalis
fenestra; 6, choana; 7, suborbitalis fenestra; 8, pterygo-ectopterygoidealis fenestra; 9, subtemporalis fenestra; 10,

interpterygoidealis nyilas; 11, cranioquadratalis nyilas.
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Preondactylus buffarinii
Austriadactylus cristatus

BSP 19941 51
“Eudimorphodon’ cromptonellus
Peteinosaurus zambellii
Dimorphodon macronyx
Campylognathoides spp.
Eudimorphodon ranzii

MCSNB 8950
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—
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Batrachognathus volans
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Anhangueridae
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Istiodactylidae
Pteranodon
Nyctosaurus
Tapejaridae —
Dsungaripteridae
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Jidapterus
Chaoyangopterus
Azhdarchidae

—
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I./3. abra. A pteroszauruszok torzsfejlédési kapcsolatai a jelenlegi kladisztikai elemzések alapjan. A, A
bifenestrata csoportok leszarmazasi kapcsolatai a pterodactyloid pteroszauruszokhoz viszonyitott helyzetiik
megjelolésével (Dalla Vecchia, 2009 nyoman). B, A monofiletikus Pterodactyloidea klad csalad- és genus-

szinten értelmezett belsé leszarmazasi viszonyai (Andres & Ji, 2009 nyoman).

Ebben a fejezetben megvizsgalom az intrakranialis mozgasok potencialis morfologiai
indikétorait a legkiilonbdzObb pteroszauruszok koponyaiban a Holliday ¢és Witmer (2008)
altal ismertetett és a dinoszauruszoknal alkalmazott Osszehasonlito és kiértékeld
modszerekkel. Az igy kapott eredményeket filogenetikai kontextusba helyezve a kranialis

kinézis jelenségérdl eddig megszerzett ismeretek alapjan értékelem ki.
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1./2. Anyagok és modszerek

Ez a tanulmany az elsd olyan részletes morfologiai 6sszehasonlitd vizsgalat, melynek
célja a kranidlis kinézis lehetdségének feliilvizsgalata a pteroszauruszok koponyajaban. A
kranialis kinézis filogenetikai kontextusba helyezett valoszintiségének elemzéséhez az EPB
(Extant Phylogenetic Bracket, Witmer, 1995, és 1d. I./4. abra) modszert alkalmaztam. Az EPB
alapu megkozelités kiilondsen fontosnak tartja a lagy szovetek szerepét egy kihalt csoport
kiilonb6z6 paleobiologiai aspektusainak és filogenetikai helyzetének vizsgalataban, ezért nagy
hangsulyt fektet a lagyszoveti rekonstrukciok pontossagara. Ez a modszer a kihalt csoportnal
vizsgalando, de fosszilisan nem feltétleniil megdérz6do jellegek jelenlétének és/vagy fejlettségi
szintjének valosziniiségét az érintett kihalt csoport legk6zelebbi €16 rokonaira jellemz6 allapot
alapjan adja meg. Az ¢él6 rokonok a kihalt csoportot leheté legsziikebben kozrefogd
kiilcsoportok (outgroup). Ha a kérdéses 1agy szovetek mindkét kiils6 komponensben, azaz
kiilcsoportban jelen vannak, az EPB dontden pozitiv értékelést ad erre a jellegre nézve a
vizsgalt kihalt csoportban, azaz ezek a lagy szovetek nagy valosziniiséggel a kihalt kladban is
hasonl6 formaban jelen voltak (I. foka valdszinliség, 1./4. abra, A). Ha az egyik kiilcsoportban
megtalalhatok, a masikban nem, akkor a lagy szovetek jellege a kihalt csoportban bizonytalan,
jelenléte vagy hidnya ugyanolyan valoszintiségli (I./4. abra, B). Ebben az esetben a jelleg
jelenlétének bizonyitasahoz a fosszilis taxonban tovabbi morfologiai bizonyitékokra van
szikkség (II. fokt valdsziniiség). Amennyiben a vizsgalt lagy szovetek egyik kiilsé
komponensben sincsenek jelen, a kihalt csoport Osszesitett negativ értékelést kap az adott
jellegre nézve, azaz a legparsziménikusabb feltevés szerint ezek a lagy szovetek a kihalt
kladban sem voltak jelen (I./4. abra, C). Ha azonban elegendé és megbizhaté morfologiai
bizonyiték all rendelkezésre ahhoz, hogy az adott lagyszoveti jelleget a fosszilis csoportban
autapomorf bélyegnek tekintsikk, akkor ez a negativ értékelés elvetheté (III. foku

valoszintiség). (Az EPB modszerrdl bovebben 1d. Witmer, 1995.)
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1./4.  abra. A vizsgalt lagy szovet eloforduldsinak valoszinliségi fokai a fosszilis taxonban az €16
kiilcsoportokban megfigyelhet6 allapot alapjan. A, Az EPB mindkét komponense rendelkezik a kérdéses lagy-
szoveti tulajdonsaggal (és az ehhez asszocialt csonttani indikatorral), tehat az értékelés a kihalt csoportra nézve
dontéen pozitiv. B, Az EPB-nek csak egyik komponense rendelkezik a kérdéses lagy-szoveti tulajdonsaggal,
tehat az értékelés a kihalt csoportra nézve bizonytalan. C, Egyik EPB komponens sem rendelkezik a kérdéses
lagy-szoveti tulajdonsaggal, tehat az értékelés a kihalt csoportra nézve dontéen negativ. A B és C esetben, ha
elegendé és megbizhatd morfologiai bizonyiték all rendelkezésre, a bizonytalansag és a negativ értékelés
feliilbiralhato. Az adott lagy szovet rekonstrukciojanak hitelességéhez az A esetben I. foku, a B esetben 1. foki,

a C esteben III. foka valoszintiségre van sziikség. (Modositva Witmer, 1995 nyoman)
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Mivel a Pterosauria filogenetikai fan vald elhelyezkedésére vonatkozoan tobbféle
elképzelés is létezik, a jelen elemzésben a két, legszélesebb korben elfogadott megkozelitést
alkalmaztam: 1) a Pterosauria a Dinosauria testvércsoportja (Hone & Benton, 2008, 1./1. 4bra,
C, WST), melynek legkozelebbi €16 kiilcsoportjai tehat a madarak és a krokodilok; 2) A
Pterosauria egy bazalis Archosauromorpha (Bennett, 1996a), melynek kiilcsoportjait igy a
Lepidosauromorpha és az Archosauromorpha recens képviseldi alkotjak (I./1. abra, C, SM).

A vizsgalat a kranialis kinézisre utald morfologiai indikatorok jelenlétének vagy
hianyanak kimutatasan alapult. Ezt a vizsgalatot 27 olyan pteroszaurusz genuson végeztem el,
melyeknek vagy a teljes koponydja ismert, vagy pedig a kinézis szempontjabol dontd
fontossagl koponyaelemek jo allapotban 6rzédtek meg. A 27 kiilonb6z6 vizsgalt genusbol 13
a bifenestrata morfocsoportba, mig 14 a pterodactyloid monofenestrata morfocsoportba
sorolhatd. 71 elemzett példany koziil 45-6t volt lehetéségem személyesen megvizsgalni (1.
tablazat), a fennmarad6 26 példanyt (IL./2. tablazat) a szakirodalomban fellelheté leirdsok,
illetve nagy felbontast fotok és masolatok alapjan értékeltem ki. Ahol erre lehetéség adodott,
minden olyan koponyaelem-kapcsolatot megvizsgaltam, amely a kinézis szempontjabol
relevans lehetett, illetve amely intrakranidlis mozgasokra utalhat. A kiértékelésben nem
szerepeltek a bizonytalan eredetii circumorbitalis elemek és az agyiireget alkot6 csontok sem,
melyek a kifejlett egyedekben minden esetben erételjesen Osszeforrnak. A csonttani
értelemben fiatal egyedek vizsgalataval kimutathatok az egyedfejlédés soran a koponya
biomechanikajaban lejatszodo lehetséges valtozasok.

Dalla Vecchia (2009) bazalis pteroszauruszokra, illetve Andres & Ji (2008)
pterodactyloid pteroszauruszokra megalkotott torzsfajat hasznaltam az adatok filogenetikai
kontextusban valo értelmezésére (1d. 1./3. abra). Fontos megjegyezni azonban, hogy a legtobb
korabbi elképzelést6l eltérden, melyek az anurognathidokat bazalis nem-pterodactyloid
csoportnak tekintik (Bennett, 1996a; Kellner, 2003; Unwin, 2003), Dalla Vecchia (2009)

torzsfajan ez a csoport egy levezetett nem-pterodactyloid pteroszaurusz klad.

22



Személyesen vizsgalt taxonok A példany leltari A csonttani
szama érettség
valészinii szintje
Eudimorphodon ranzii MCSNB 2888 m
Carniadactylus sp. ('Eudimorphodon ranzi' sensu Wild, 1978) MPUM 6009 m
Caviramus filisurensis ('Raeticodactylus filisurensis' sensu Stecher, BNM 14524 m
2008)
Dimorphodon macronyx BMNH 41212-13 m
BMNH R 1035 m
Dorygnathus banthensis BSPG 1938 149 m
SMNS 18969 m
SMNS 50164 m
SMNS 50914 m
SMNS 51827 m
SMNS 55886 m
WDC-CTG-001 m
Rhamphorhynchus muensteri BSPG AS VI 34 m
BSPG 1867 11 2 m
BSPG 1889 XI 1 i
BSPG 1927136 m
BSPG 1929169 m
BSPG 1934136 i
BSPG 1938 1503 i
BSPG 1955128 m
BSPG 1989 XI'1 m
SMNK PAL 6596 ?
SMNS 52338 m
SMNS 56980 m
Campylognathoides liasicus SMNS 18879 m
SMNS 50735 m
Campylognathoides zitteli SMNS 9787 m
Scaphognathus crassirostris SMNS 59395 i
Austriadactylus cristatus SMNS 56342 m
Pterodactylus antiquus BSPG AS 1739 m
Pterodactylus kochi (P. antiquus sensu Bennett, 1996b) BSPG AS 'V 29 m
BSPG AS XIX 3 m
BSPG 1878 VI 1 i
BSPG 1883 XVI 1 m
BSPG 1937118 m
SMNF R 4072 m
Pterodactylus micronyx (Gnathosaurus subulatus sensu Bennett, BSPG 1971117 i
1996b)
Pterodactylus sp. BSPG 1936150 i
SMNF R 4074 m
Germanodactylus cristatus BSPG 18921V 1 m
Ctenochasma gracile (Ctenochasma elegans sensu Bennett 2007b) BSPG 1920 157 m
Ctenochasma sp. SMNS 81803 m
Anhanguera sp. SMNK m

Ararip us (S d
Bennett, 1993)
Tapejara wellnhoferi

tylus araripensis sensu

katalogizalatlan
BSPG 1982.1. 90

SMNK PAL 1137

I./1. tablazat. A személyes vizsgalatra rendelkezésre all6 példanyok az altalanosan elfogadott csonttani érettség

fokanak feltiintetésével: ‘i’, immatur (juvenilis vagy szubadult); ‘m’, matur (adult) és “?”, bizonytalan.
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Személyes vizsgalatra Ertékelés alapja A példany leltari A csonttani
elérhetetlen taxonok szama érettség
valészini
szintje
Carniadactylus rosenfeldi Dalla Vecchia, 2009 MSFN 1797 m
Campylognathoides liasicus Wellnhofer, 1974 CM 11424 m
Scaphognathus crassirostris SMNS 80203 masolat GPIUB 1304 m
Cacibupteryx caribensis Gasparini et al., 2004 IGO-V 208 m
Batrachognathus volans Ryabinin, 1948; Dalla Vecchia,  PIN 52-2 m
2002
Dendrorhynchoides Dalla Vecchia, 2002 GMV2128 m
curvidentatus
Anurognathus ammoni Bennett, 2007a; H.Tischlinger katalogizalatlan m
nagy felbontasu fotoi
Rhamphorhynchus muensteri B. Mueller nagy felbontast fotoi  CM 11434 m
Gegepterus changi Wang et al., 2007 IVPP V 11981 i
Anhanguera bittersdorffi Campos & Kellner, 1985 MN 4805-V m
Anhanguera piscator Kellner & Tomida, 2000 NSM-PV 19892 i
Anhanguera sp. Kellner, 1996 MCT 1501-R i
Coloborhynchus spielbergi Veldmeijer et al., 2006 RGM 41880 m
Istiodactylus latidens Hooley, 1913 BMNH R 0176 ?
Istiodactylus sinensis Andres & Ji, 2006 NGMC 99-07-011 m
Tapejara wellnhoferi Wellnhofer & Kellner, 1991 AMNH 24440 ?
Kellner, 1989 CD-R-080 i
Kellner, 1996 MCT 1500-R i
Sinopterus dongi Wang & Zhou, 2003 IVPP V13363 ?
Huaxiapterus benxiensis Li et al., 2007 BXGM V0011 ?
Pteranodon sp Bennett, 2001 KUVP 976 m
KUVP 2212 m
YPM 1177 m
Zhejiangopterus linhaiensis Cai & Wei, 1994 ZMNH M1330 m
Quetzalcoatlus sp. Kellner & Langston, 1996 TMM 41961-1 m
TMM 41954-62 m

L./2. tablazat. A kapcsolodo irodalom, masolatok és nagy felbontasu fotok alapjan kiértékelt példanyok az
altalanosan elfogadott csonttani érettség fokanak feltiintetésével: ‘i’, immatur (juvenilis vagy szubadult); ‘m’,

matur (adult) és *?°, bizonytalan.
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1./3. Eredmények

1./3.1 EPB modszer eredményei

Igaz ugyan, hogy az EPB (Witmer, 1995) a legparszimonikusabb feltevésen alapuld
rendkiviil hasznos modszer a kihalt csoportok feltételezett tulajdonsagainak valdszintiségi
elemzésében, azonban minél bizonytalanabbak a vizsgalt csoport filogenetikai kapcsolatai,
annal jobban csokken az EPB megbizhatdsaga is. Tovabbi probléma, hogy minél magasabb
taxonomiai szintet képvisel a kihalt klad, a vizsgalt jelleg annal valtozatosabb lehet a kihalt
csoportot kozrefogo recens kiilcsoportok tagjai kozott is.

A pteroszauruszok esetén ezek a problémak kiilonosen sulyosak, mivel a klad
filogenetikai helyzete nagyon bizonytalan, illetve a tavolsag koztiik és a feltételezett
legkozelebbi recens rokoncsoportok kozt nagyon nagy. A két, legszélesebb korben elfogadott
filogenetikai értelmezést alkalmazva mindhdrom valosziniiségi szint megjelenhet attol
figgben, hogy mely kiilcsoportokkal végezziik az elemzést. Ha Bennett (1996a) elképzelését
kovetjiik, akkor a két kiils6 komponens a rendkivill magas taxonémiai szintet képviseld
Lepidosauromorpha és Archosauromorpha, melyeknek tagjai kozt egyarant talalunk kinetikus
¢és akinetikus koponyaju alakokat. Ha példaul a Lepidosauromorphan beliil a Rhynchocephalia
kladot, mig az Archosauromorphéan beliil a Suchia kladot valasztjuk ki az elemzéshez, akkor
dontéen negativ értékelést kapunk, azaz a pteroszauruszok kranialis kinézise erésen
valoszintitlen, hiszen minden recens Rhynchocephalia (Sphenodon) és Suchia (Crocodilia) faj
koponyaja akinetikus. Ha azonban a Squamata és Aves kladokat alkalmazzuk kiilsé
komponensekként, melyek legtobb képviseldjére az intrakranialis mozgasok altalanosan
jellemzbek, a pteroszauruszok kranialis kinézisének valosziniiségi foka 1., azaz ez az elemzés
dontéen pozitiv értékelést eredményez, mely valdszintsiti a kranialis kinézis jelenlétét a
pteroszauruszok koponyajaban is. Ugyanezeket a kladokat, de eltérd, példaul Squamata —
Suchia, illetve Rhynchocephalia — Aves kombindcioban alkalmazva az elemzés mindkét
esetben bizonytalan értékelést ad, hiszen mindkét esetben az egyik komponens képviseldi
akinetikus, mig a masiké kinetikus koponyajuak. Hone ¢és Benton (2008) filogenetikai
megkozelitését hasznalva az EPB ismét bizonytalan értékelést eredményez a pteroszaurusz-
koponya kinetikus képeségeire vonatkozoan, hiszen a repiilé hiilldket ez esetben kozrefogod
kiilesoportok az akinetikus koponyaju krokodilok és a kinetikus koponyaji madarak. Az
eredmények egyértelmiien igazoljak, hogy az EPB moddszer nem alkalmas annak

kimutatasara, hogy a pteroszauruszok koponyaja milyen valdsziniiséggel volt kinetikus.
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1./3.2 Morfologiai indikatorok

A morfologiai megfigyeléseket harom alkategériara bontottam: 1) a koponyaelemek
izlilet-morfologiai vizsgalata; 2) a protractor izmok csonttani indikatorainak vizsgalata; 3) a
koponya, mint egység 0sszecsontosodasi fokanak vizsgalata.

Iziileti morfolégia. A pteroszauruszok koponyajéban két karakterisztikus iziilet tipus
figyelheté meg: syndesmosisok I./5. dbra, A—D) és synovialis csontkapcsolatok (I./5. abra,
E,F). Elvékonyodott csontrégiok, melyek hasonléak a madarak koponyajaban talalhato, hajlé
zonakat kialakito, flexibilis, lemezszerii elemekhez, szintén eléfordulnak.

A koponyaban el6forduld két varratos syndesmosis tipus kozil az atfedo
elrendez6désii sutura squamosa a leggyakoribb, melyet a kapcsolddo, altalaban
viscerocranialis elemek (Id. 1./3-as tablazat) megnyult, egymassal atfedé csontnyulvanyai

alkotjnak (1./5. abra, A,B). A 1./3-as tablazat azokat a koponyaelemeket, illetve azok atfedési

tablazatban Osszefoglalt koponyaelemek kozt konzisztens ¢és minden valdszinliség szerint
univerzalis a pteroszauruszok korében. A szajpadi elemek csontkapcsolatainak természetérél
sokkal kevesebb ismeret all rendelkezésre, mivel attol a kevés, informativ esettél eltekintve,
ahol a példanyok palatalis nézetben vagy haromdimenziésan 8rzédtek meg (Osi et al. 2010), a
legtobb pteroszaurusz koponydjanak szajpadlas-felépitésérél alkotott rekonstrukcid csak
hipotetikus. Mindazonaltal a pterygoideum hosszl, vékony, szarny-szeri nyulvanyai
valészintileg szintén pikkelyvarrattal kapcsolodtak az ectopterygoideum, palatinum és maxilla
megfeleld teriileteihez. Sutura squamosa kimutathat6 volt a pterygoideum és palatinum kozt a
Dorygnathus banthensis SMNS 50702-ben ¢és a Pterodactylus sp. BSPG 1936 1 50-ben, a
palatinum ¢és maxilla kozt a Dorygnathus banthensis BSPG 1938 149, SMNS 50914, WDC-
CTG-001 példanyaiban, a Rhamphorhynchus muensteri SMNK PAL 6596-ban ¢és a
Pterodactylus sp. BSPG 1936 1 50-ben, illetve az ectopterygoideum ¢és maxilla kozt a
Rhamphorhynchus muensteri CM 11434-ben.
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Atfedé elem Atfedett elem

pmx n, f
i mx, po, qj
n 1, mx
1 ]
po f, sq
a qa
pl mx
sq P

1./3. tablazat. Az egymashoz atfedo jellegii, azaz pikkelyvarrattal kapcsolodo koponyaelemek a pteroszauruszok
koponyajaban az atfedési viszonyok feltiintetésével. Roviditések: f, frontale; j, jugale; 1, lacrimale; mx, maxilla;
n, nasale; p, parietale; pmx, premaxilla; po, postorbitale; pt,pterygoideum; q, quadratum; qj, quadratojugale; sq,

squamosum.

A masodik megfigyelhetd syndesmosis tipust a sima és/vagy interdigitald
varratvonalak alkotjak, melyekben a kapcsolodd felszinek robusztusak, jobban elkiiloniilnek,
¢és az atfedd iziileti nyalvanyoktol eltéréen nem vékonyodnak el (I./5. ébra, C,D). A sima
(nyilt) sutura plana (L1/5. abra, C) a pteroszaurusz koponyaban altalaban az interdigitald
varratvonal korabbi egyedfejlédési stadiumra jellemz6 allapota (I./5. abra, D), melyeket a
csonttani értelemben még nem kifejlett egyedekben talaljuk (1./5. dbra, C). Ilyen varratvonal-
tipusu csontkapcsolat jellemz6 az ellenoldali frontalek és parietalek kozott, a frontoparietalis
iziiletben, az ellenoldali premaxillak, a premaxilla és a nasale, illetve néhany palatalis elem,
mint a quadratum ¢és pterygoideum kozt. Sutura plana talalhatd az ellenoldali frontalek kozt a
Dorygnathus banthensis SMNS 18969, 50164, WDC-CTG-001 példanyaiban (1./5. abra, C),
az Anurognathus ammoniban (privat gyljtemény, katalogizalatlan), Rhamphorhynchus
muensteri BSPG 1938 1 503-ban, Pterodactylus antiquus BSPG AS 1 739-ben, Pterodactylus
kochi BSPG 1878 VI 1-ben, Anhanguera piscator NSM-PV 19892-ben, az ellenoldali
parietalek kozt a Dorygnathus banthensis SMNS 50164, WDC-CTG-001 példanyaiban (1./5.
abra, C), a Campylognathoides liasicus SMNS 18879-ben, Anurognathus ammoniban
(katalogizalatlan), illetve a Dorygnathus banthensis SMNS 18969, WDC-CTG-001 (I./5.
abra, C), Anurognathus ammoni (katalogizalatlan), Rhamphorhynchus muensteri BSPG 1938
1 503, Campylognathoides zitteli SMNS 9787, Campylognathoides liasicus SMNS 18879,
Scaphognathus crassirostris GPIUB 1304, és a Pterodactylus kochi BSPG 1878 VI 1
frontoparietalis Osszekdttetésében. A frontoparietalis varratvonal mentén sok esetben fejlett
transversalis taréj huzodik még a sima varratvonallal rendelkezd, csonttani értelemben fiatal
egyedekben is (pl. Dorygnathus banthensis, WDC-CTG-001, 1./5. abra, C). Mas egyedekben

az emlitett koponyaelemek kozt interdigitalo varratvonal latszik (pl. a Rhamphorhynchus
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muensteri 1934 136, Campylognathoides liasicus SMNS 50735, Scaphognathus crassirostris
SMNS 59395, Pterodactylus kochi SMNF R 4074, Araripesaurus santanae BSPG 1982 1 90,
stb. frontoparietalis iziiletében). Néhany esetben ugyanazon csontkapcsolatok dorsalis és
ventralis oldalan kiilonb6z6 0sszecsontosodasi fok volt megfigyelhetd. Példaul a Dorygnathus
banthensis WDC-CTG-001 frontoparietalis kapcsolatanak dorsalis felszinén a varratvonal
lathatéan sima (1./5. abra, C), mig a ventralis oldalon interdigitalé morfologiat mutat (1./5.
abra, D). Ugyanezen a példanyon az ellenoldali premaxillak kozti varratvonal a dorsalis
feliileten még jol lathatd, mig a ventralis felszinen mar nem kovethetd nyomon. Ez arra
utalhat, hogy a koponyaelemek a ventralis oldalon korabban fuzionalnak, mint a dorsalis
felszinen. Az atfedé és interdigitald varratok elkiilonitése nehézségekbe iitkozik olyan
példanyoknal, ahol a kapcsolddo elemek teljesen Osszeforrtak.

A synovialis iziiletek altalaban nem gyakoriak a pteroszauruszok koponyajaban.
Néhany taxon és/vagy egyedfejlodési stadium esetén azonban synovialis iziiletet talalunk a
quadratum és squamosum (L/5. abra, F; L/6. ébra), illetve a basipterygoideum ¢és
pterygoideum (I./5. ébra, E; 1./7. abra, A) kozott. A vizsgalt egyedek kozt a bifenestrata
Eudimorphodon  ranzii MCSNB 2888, Austriadactylus cristatus SMNS 56342,
Carniadactylus rosenfeldi MSFN 1797, Carniadactylus sp. MPUM 6009, Caviramus
filisurensis BNM 14524; Dimorphodon macronyx BMNH 41212-13 (1/6. abra, E);
Dorygnathus banthensis, WDC-CTG-001 (I./6. abra F), SMNS 18969, 50164, 55886,
Campylognathoides liasicus SMNS 18879, Campylognathoides zitteli SMNS 9787 ( L/6.
abra, A,B), Scaphognathus crassirostris GPIUB 1304, Rhamphorhyynchus muensteri BSPG
1938 1 503, és a pterodactyloid Araripesaurus santanae, BSPG 1982. 1. 90 (1./6. abra, C),
Anhanguera piscator NSM-PV 19892, Tapejara wellnhoferi SMNK PAL 1137 (L/6. abra, D),
AMNH 24440 példanyok quadratum-squamosum, azaz otikus csontkapcsolata synovialis
izliletként azonosithatd. Ezeknél a példanyoknal a quadratum felszallo nyulvanya egy jol
elkiiloniild, konvex iziileti felszinben, a condylus cephalicus—ban végzddik (1./6. abra), mely
beleillik a squamosum ventralis oldalan 1év6 cotylusba (L./6. abra, B). A condylus cephalicus
felszinének textiraja, mely kivételesen jol megérzodott a Dorygnathus banthensis WDC-
CTG-001-ben, egyértelmiien arra utal, hogy ezt a felszint egykor hyalin porc boritotta (1./6.
abra, F). A basipterygoideum-pterygoideum, azaz bazalis iziilet lathatéan synovialis a
kovetkezé vizsgalt egyedekben: Eudimorphodon ranzii MCSNB 2888, Carniadactylus
rosenfeldi MSFN 1797, Cacibupteryx caribensis 1GO-V 208, Dorygnathus banthensis SMNS
18969, 50702, 51827 (1./5. abra, E), Scaphognathus crassirostris GPIUB 1304,
Rhamphorhynchus muensteri BSPG 1989 XI 1, SMNK PAL 6596, CM 11434 (1./7. abra, A).
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Ezeknél a példanyoknal a basipterygoideum nyulvany jol elkiiloniild, tompa elvégzodése

beleillik a pterygoideum ennek megfeleléen konkav iziileti vapajaba (1./7. abra, A).

I./5. abra. A pteroszauruszok koponyajaban el6fordulod csontkapcsolatok a Dorygnathus banthensis SMNS
55886 (A, B), WDC-CTG-001 (C, D, F) és SMNS 51827 (E) példanyok alapjan figyelmen kiviil hagyva a
csontok teljes Osszeolvadasat. A, pikkelyvarrat vagy sutura squamosa a postorbitale-jugale csontkapcsolatban,
melyben a jugale felszallé nyulvanya rafed a postorbitale leszallé nyulvanyara; B, pikkelyvarrat a lacrimale-
jugale, jugale-maxilla és nasale-maxilla kapcsolatokban, melyekben a jugale, maxilla és nasale nytlvanya atfed a
lacrimale, jugale és maxilla megfelel részein; C, sima varrat vagy sutura plana az ellenoldali frontalek,
parietalek és a frontale-parietale dorsalis felszinei kozott, mely az interdigitalo varrat kialakulasat megel6z6
allapotot képviseli; D, interdigitalo varrat a frontoparietalis kapcsolat ventralis oldalan, mely a teljes Osszeforrast
megel6z6 allapotot képviseli; E és F, synovialis iziiletek meglétére utalo jol elkiiloniild iziileti felszinek a
basipterygoideum nyulvanyon (E) és a quadratum cephalicus és mandibularis condylusan (F). A fekete nyilak a
kapcsolodod felszinekre mutatnak. Roviditések: bpt, basipterygoideum; bs, basisphenoideum; ce, condylus
cephalicus; em, condylus mandibularis; f, frontale; fll, az agy frontalis lebenyeinek lenyomata az agykoponya
ventralis felszinén; iv, interdigitalo nyilt varrat; j, jugale; 1, lacrimale; mx, maxilla; n, nasale; p, parietale; sv,
sima nyilt varrat; pmx, premaxilla; po, postorbitale; pt, pterygoideum; pv, pikkelyvarrat; q, quadratum; si,

synovialis iziilet. Méretarany: 1 cm.
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A synovialis iziiletek izesiilési felszineitdl distalisan megfigyelhet6 durva csontfelszin,
mely a synovialis tok egykori jelenlétére utal, sem a quadratumon, sem a basipterygoideumon
nem volt egyértelmiien azonosithatd egyik példany esetében sem. Ez azonban valosziniileg az
utolagos diagenetikus folyamatoknak vagy a nem megfelelé preparalasnak koszonhets. A
savas preparalas példaul az eredeti csontfelszint karosithatja, a mikrostrukturalis részleteket
akar meg is semmisitheti (pl. Dorygnathus banthensis WDC-CTG-001), mig a fossziliak
védelmére szolgalo atlatszo bevonat (pl. a Campylognathoides liasicus SMNS 18879,
Dorygnathus banthensis SMNS 18969 esetében) rengeteg fontos részletet elfedhet. A bazalis
¢és otikus iziiletek ennek ellenére minden valdszinliség szerint synovialisak, igy teljesitik a
kranialis kinézis Holliday & Witmer (2008) altal definialt két legfontosabb morfologiai

kritériumat.

1./6. abra. Példak olyan példanyokra, melyek quadratumanak felszallo agan jol elkiiloniilé condylus cephalicus
lathato, ami synovialis quadratum-squamosum, azaz otikus kapcsolatra utal. A, Campylognathoides zitteli SMNS
9787; B, Campylognathoides liassicus SMNS 18879; C, Araripesaurus santanae BSP 1982. 1. 90; D, Tapejara
wellnhoferi SMNK PAL 1137; E, Dimorphodon macronyx BMNH 41212-13; F, Dorygnathus banthensis WDC-
CTG-001 condylus cephalicusanak kozeli proximalis nézete, melynek felszinén jol megfigyelhet$ a hyalin porc
egykori jelenlétére utald finomszerkezet. Roviditések: ee, condylus cephalicus; q, quadratum; sqe, cotylus a

squamosumon . Méretarany: A, B, C, D: | cm; E: 0,5 cm.
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L/7. abra. Harom palatalis csont, a basipterygoideum (bpt), pterygoideum (pt) és quadratum (q) kozti
kapcsolatok tipusai. A, A rendkiviil jo allapotban megérzodott Rhamphorhynchus muensteri CM 11434-ben
(“Carnegie példany”) ezek az elemek in situ elrendezddésben maradtak meg, és egyértelmiien mutatjak, hogy
mig a quadratum Osszeforrt a pterygoideummal, addig a basipterygoideum nyulvany lathatolag synovialis
iziilettel kapcsolodott a pterygoideumhoz (bazalis iziilet). B, Izolaltan fekvo, 6sszeforrt quadratopterygoideum a
Campylognathoides liasicus SMNS 50735 példany tablajan. Az abrakon fekete és fehér nyilak jelzik a csontok
kapcsolodo felszineit. Roviditések: bpt, basipterygoideum; pt, pterygoideum; q, quadratum. Méretarany: 1 cm.

Potencialis ‘hajlo zonak’ tekintetében a pteroszauruszok legtobb koponyaelemének
fala kifejezetten vékony, sokszor lamella-szerti. A medialis felsziniikon azonban ezeket az
elemeket mechanikailag megvastagodott csontnyulvanyok merevité rendszere stabilizalja. A
Dorygnathus banthensis WDC-CTG-001-nél példaul a jugale medialis feliiletét egy négyagh
merevitd rendszer erdsiti, melynek egyes agai a jugale négy nyulvanyanak hossztengelyében
futnak, mig a maxilla medialis oldalat egy vertikalis lamina mereviti, mely a maxillanak mind
a lateralis nasalis nyalvanyat, mind pedig a ventralis palatalis lemezét stabilizalja (Osi et al.,

2010).

1./3.3 Protractor izmok

Holliday & Witmer (2008) kritériumrendszerét kovetve, a protractor izmok fejlettségi
szintjének felbecsiiléséhez megvizsgaltam az agyiireget hatarold orbitotemporalis régiot,
amely az aktiv kinézis szempontjabol donté fontossagunak tartott két izomesoport, a musculus
levator pterygoidei (mLPt) és musculus protractor pterygoidei (mPPt) potencialis eredési
teriilete. A mLPt és mPPt dorsalis protractor izmok feleldsek a quadratum kinetikus rendszert
elindité anterior irany elmozdulasaért, mig a mandibularis adductor izmok m. adductor
mandibulae externus és m. pterygoideus mozdulatsor visszahuzo fazisat, azaz retrakciojat

biztositjak (Herrel et al. 1999; Metzger, 2002; Holliday & Witmer, 2007, 2008). Ugyan az
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izmok eredési és tapadasi helye eltéré lehet a kiilonféle recens csoportok kozt is, a mLPt
altalaban a parietale vagy az Osszeforrt laterosphenoideum-prooticum komplex ventralis
feliiletérol ered és a pterygoideum dorsalis felszinén tapad, mig a mPPt a basisphenoideumrol
és/vagy a prooticumrol ered €s a pterygoideum dorsomedialis feliiletén tapad (Herrel et al.,
1999; Metzger, 2002; Holliday & Witmer, 2007, 2008).

A pterygoideum morfologiaja jol ismert sok kiilonbozé pteroszaurusz csoportnal
(részletes morfologiai leirasért Id. Osi et al. 2010). Ennek a négyagii palatalis elemnek az alap
szegmense, melybdl a robusztusabb nyulvanyok kiindulnak, altalaban vékony, lemezszerdi a
bifenestratakban (pl. Dorygnathus banthensis SMNS 50164, Campylognathoides liasicus
SMNS 50735, Rhamphorhynchus muensteri CM 11434), de erételjesebb lehet a
monofenestratakban (pl. Anhanguera sp. SMNK katalogizalatlan), melyekben a lateralis
nyalvany hianyzik (Id. Osi et al. 2010). Ha ennek az elemnek a dorsalis felszinén valoban
tapadtak izmok, akkor azok valosziniileg az alap szegmentumon vagy a robusztusabb
posterior végénél rogziiltek, mely a basipterygoideumhoz és a quadratumhoz izesiilt.

A pteroszaurusz koponya orbitotemporalis régioja kevéssé ismert, mivel az agyiireget
hatarold csontok pneumatikusak, igy a legtobb esetben rendkiviil rossz megtartastiak
(Bennett, 2001). Nagyon kevés olyan lelet all rendelkezésre, melyek megbizhato
infromécioval szolgalnak a koponyanak errél a régidjarol. Ezek az altaldban harom
dimenzids, tokéletesen preparalt példanyok (Zapejara wellnhoferi MCT 1500-R, AMNH
24440, Anhanguera sp. MCT 1501-R, Pteranodon sp. KUVP 976, 2212, YPM 1177,
Coloborhynchus spielbergi RGM 401880) személyes vizsgalatara sajnos nem nyilt
lehetdségem, igy az agyiireget hatdroldo relevans csontokat, tehat a basisphenoideumot,
laterosphenoideumot és prooticumot kizardlag irodalmi adatok alapjan értékeltem ki (Kellner,
1996; Wellnhofer & Kellner, 1991; Bennett, 2001; Veldmeijer, 2006). Részletes fotok és
magyarazoabrak err6l a teriiletr6l megtalalhatok Kellner (1996), Wellnhofer & Kellner
(1991), és Bennett (2001) munkaiban.

A basisphenoideum altalaban megnyult, anteroventralis iranyultsaig mind a nem-
pterodactyloid, mind a pterodactyloid pteroszauruszokban (Kellner, 1996). Caudalisan a
basioccipitalehoz kapcsolodik, mellyel olyan szorosan Osszeforr, hogy a koztiik 1éve sutura
nem, vagy alig latszik. Anterior vége a basipterygoideum nyulvanyokat alkotja, mely a
pterygoideummal izesiil. Medialisan a cranioquadratum nyilast hatarolja, mig anterior vége az
interpterygoideum ablak posterior peremét alkotja (Bennett, 2001). A Tapejara wellnhoferi
MCT 1500-R-ben a basisphenoideum dorsalis szegmense kiszélesedik, ventralisan viszont
elvékonyodik. Anterior vége az interorbitalis septumhoz szamos, vékony trabeculaval
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kapcsolodik, posterior vége azonban mentes ezekt6l a haldszeriien rendez6dd
csontgerendaktél  (Kellner, 1996). Ugyanez az elrendez6dés a  Pteranodon
basisphenoideumara is jellemz6 (Bennett, 2001). Az AMNH 24440-ben a basisphenoideum-
parasphenoideum komplex egy kiszélesedd, kiss¢ konkav csontlemez (Wellnhofer & Kellner,
1991). A basisphenoideum a Pteranodonban hosszikas elem, mely anteroventralisan
megnyulva kapcsolddik a pterygoideumhoz révid, de enyhén kiszélesedd basipterygoideum
nyulvanyokkal (Bennett, 2001). A Coloborhynchus spielbergi RGM 401880-ban a
basisphenoideum posterior iranyban, a basioccipitale kapcsolodasi helyén elvékonyodik
(Veldmeijer, 2006).

A pteroszaurusz koponyaban a laterosphenoideum kornyez6 csontokkal alkotott
varratvonalai altalaban rosszul kivehetk, igy kiterjedését illetden tobbféle értelmezés
sziiletett. Bennett (2001) szerint a basisphenoideum alkotja magat az interorbitalis septumot
is, mig Kellner (1996) az  utébbit kiilon  koponyaelemnek  tekintette
(“pseudomesethmoideum”). Ezeknek, és valdsziniileg az interspecifikus kiilonbségeknek
koszonhetden a laterosphenoideumhoz kapcsoléodd elemek nem ugyanazok a két
értelmezésben. Bennett (2001) interpretacidja alapjan a Pteranodon laterosphenoideumanak
dorsalis része, ahol a frontalehoz kapcsolodik, keresztmetszetben Y alakd, mig ventralisan
trabecula-halozatta fejlodik, és igy éri el a basisphenoideumot. Anterior végének dorsalis
pereme behatol a medialis pneumatikus térbe, lateralis nytlvanyai pedig, melyek az
anterodorsalis sarokbdl erednek, a lacrimalehoz kapcsoloddnak. A lacrimaleval azonban nem
forrnak Ossze, hanem tompan elvégzddnek. Caudalisan a laterosphenoideum rafedhet a
prooticumra ¢és az opisthoticumra. Ezzel szemben Kellner (1996) leirasa alapjan a
laterosphenoideum anterior vége a frontalehoz, illetve egy medialis nytlvannyal a
“pseudomesethmoideum”-hoz, posterior vége pedig a parietalechoz és a prooticumhoz
kapcsolodik a Tapejara wellnhoferi MCT 1500-R-ben. Az Anhanguera sp. MCT 1501-R-ben
a laterosphenoideum kiszélesedik a parietale ventrolateralis felszine alatt, ¢és
posteroventralisan a prooticumhoz kapcsolodik (Kellner, 1996).

A prooticum az opisthoticummal és basioccipitaleval egyetemben alkotja az agylireg
alsé és oldalso falat. A Pteranodonban a prooticum és opisthoticum egyiitt képezi a belsé fiil
csontos falat (Bennett, 2001). A prooticum az Anhanguera sp. MCT 1501-R-ben a
laterosphenoideum, a parietale és az opisthoticum kozt fekszik, mig morfologiaja a Tapejara
wellnhoferi MCT 1500-R-ben rendkiviil komplex (Kellner, 1996).

Mindharom agyiireget hatarolo koponyaelemen szamos foramen lathatd, melyeken
keresztiil kiilonféle agyidegek és erek futottak. Az emlitett munkak és példanyok egyikében
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sem irtak le sem kiemelked§ teriileteket a laterosphenoideum-prooticum komplex bazisanal,
melyeket a mLPt és mPPt eredési helyeként azonositottak a dinoszauruszok koponyajaban
(Holliday & Witmer, 2008), sem pedig lathatd izomlenyomatokat a csontok felszinén.
Tovabba nincs mas olyan vizsgalat sem, mely a koponyaizmokat részletesen rekonstrualna,
kivéve természetesen a mandibula miikddését szabalyozo izomcesoportokét (Fastnacht, 2005;
Osi, 2010). Az agyiireget alkoto csontokon és a pterygoideumon talalhaté extenziv szabad
felszin azonban elég eredési feliiletet biztosithatott az aktiv kinézist iranyitd potencialis

protractor izmok szamara.

1./3.4 A koponya elcsontosodasanak foka kifejlett egyedekben

A koponya 0sszeforrasi allapotanak kiértékeléséhez idealis esetben meg kell tudnunk
kiilonboztetni a csonttani értelemben érett és éretlen egyedeket, melyek koziil csak a kifejlett
egyedeket vehetjiik szamitasba. A vizsgélat eredményei arra utalnak, hogy a bifenestrata ¢és a
levezetett monofenestrata pteroszauruszok (mely utobbi filogenetikai kontextusban a
Dsungaripteroidea kladnak felel meg [Kellner, 2003]) konzisztensen kiilonboznek e
tekintetben (I./8. abra), mikozben a levezetettebb bifenestrata genus Rhamphorhynchus és a
bazalis monofenestratak (mely utobbi filogenetikai kontextusban a Archaeopterodactyloidea
kladnak felel meg [Kellner, 2003]) koponyajanak o&sszecsontosodasi foka valahol a két
extrémitas kozotti atmenetet képviseli. A bifenestrata pteroszauruszok zomének adultként
szamon tartott egyedeiben a legtobb koponyaelem jol elkiiloniild (Eudimorphodon ranzii
MCSNB 2888, Campylognathoides liasicus CM 11424, Carniadactylus sp. MPUM 6009,
Caviramus filisurensis BNM 14524, Dimorphodon macronyx BMNH 41212-13, Dorygnathus
banthensis SMNS 50702, 51827, 55886 [L./8. abra, B], Austriadactylus cristatus SMNS
56342, Anurognathus ammoni, katalogizalatlan), gyakran diszartikulalt, illetve teljesen
szétszort (Batrachognathus volans PIN 52-2, Dendrorhynchoides curvidentatus GMV2128,
Dimorphodon macronyx BMNH R 1035, Dorygnathus banthensis SMNS 18969, 50164,
50914, BSPG 1938 149, WDC-CTG-001, Campylognathoides liasicus SMNS 18879, 50735,
Campylognathoides zitteli SMNS 9787). Ezzel szemben a levezetett monofenestrata
pteroszauruszok adultként leirt egyedeinek a koponydja teljesen Osszeforrt, melyben a
varratvonalak csak nagyon halvanyan vagy egyaltalan nem kovethet6k nyomon (4Anhanguera
bittersdorffi katalogizalatlan holotipus, Anhanguera sp. SMNK katalogizalatlan [1./8. abra,
A], Pteranodon sp. KUVP 976, 2212, YPM 1177, Tapejara wellnhoferi CD-R-080,
Zhejiangopterus linhaiensis ZMNH M1330; Huaxiapterus benxiensis BXGM V0011
Quetzalcoatlus sp. TMM 41961-1, 41954-62,) (1./8. abra, A). Ez utdbbiakhoz képest egy
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atmeneti csontosodasi allapotot képvisel a levezetett bifenestrata Rhamphorhynchus muensteri
(BSPG AS VI 34, 1867 11 2, 1927 1 36, 1929 1 69, 1934 1 36, 1955 1 28, 1989 XI 1, CM
11434, SMNK PAL 6596) és a monofenestrata archaeopterodactyloidedk (Pterodactylus
antiquus BSPG AS 1739, Pterodactylus kochi BSPG AS XIX 3, 1937 1 18, SMNF R 4072, R
4074, Germanodactylus cristatus BSPG 1892 IV 1, Ctenochasma gracile BSPG 1920 1 57,
Ctenochasma sp. SMNS 81803) dsszes vizsgalt felnétt egyede.

Mindezeket az eredményeket a 1./9-es abra foglalja Ossze, melyen a kiilonbozo,
kranialis kinézisre utalé morfologiai indikatorok eloszlasa filogenetikai kontextusba foglalva

lathato.

L./8. abra. A két koponyatipus elcsontosodasi fokanak Osszehasonlitiasa az A, levezetettebb pterodactyloid,
Anhanguera sp. (SMNK katalogizalatlan példany) és B, bifenestrata Dorygnathus banthensis (SMNS 55886)
példajan. Az Anhanguera koponyaelemei kozti varratvonalak nem vagy csak alig kovethetk nyomon (A)
szemben a Dorygnathus koponyacsontjai kozt megfigyelhetd, elkiiloniils, fehér nyilakkal jelzett

varratvonalakkal (B), melyek jol kiadjak az egyes elemek korvonalait.
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A Az otikus csontkapcsolat @ - synovialis (jol elkiiloniilé condylus cephalicus a quadratumon)
O- ssszeforrt
@ - nem ismert vagy bizonytalan
A bazilis csomkapcsolat‘- synovialis

- osszeforrt

A\ - nem ismert vagy bizonytalan

Az ,,adultak™ koponyaelemei‘~ nem forrtak 6ssze, koztiik tiszta varratvonalak lathatok

- Osszeforrtak
- osszeforrasanak foka nem ismert vagy bizonytalan
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azok eloszlasa a B, bifenestrata genusok és C, a pterodactyloid genusok és csaladok kozott filogenetikai
kontextusba helyezve (Mddositva B, Dalla Vecchia, 2009, és C, Andres & Ji, 2008 nyoman). A csillaggal jelolt
taxonokat személyesen, a jeloletleneket a kapcsolodd irodalom segitségével vizsgaltam meg. A szimbolumok
nélkiili taxonok ebben a tanulmanyban nem szerepeltek. Az abran jol lathato, hogy a Rhamphorhynchus genuson
kiviil minden olyan bifenestrata pteroszaurusznal, melynél a koponya morfologidja behatdéan ismert, a
quadratumon jol elkiiloniild condylus cephalicus talalhato, és a koponya elcsontosodasi foka is alacsony. Ez

utobbi jelleg a bazalis pterodactyloid csoportokra (Archacopterodactyloidea) is jellemzd.
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1./4. Diszkusszio

1./4.1 Csontkapcsolat-morfologia és mobilitas

A legaltalanosabb csontkapcsolat-tipus a pteroszauruszkoponyaban az atfedd
elrendezddést pikkelyvarrat (I./5. abra, A,B). Ez azonban minden szempontbdl megegyezik
azzal a dinoszauruszok koponyajaban szintén gyakran eléforduld csontdsszekottetéssel,
melyrdél tobb alkalommal feltételezték, hogy csusz6 elmozdulasra képes (Norman &
Weishampel, 1985), azaz nem a recens gerincesekre jellemz6 pikkelyvarrattal azonositottak.
Azonban ahogy azt mar Holliday & Witmer (2008) is kimutatta, recens allatokban nincs
ennek megfeleld vagy ehhez hasonld morfologiaval jellemezhetd mozgékony csontkapcsolat.
Ez az elrendez6dés bizonyosan megakadalyozott mindennemii mozgast a kapcsolodo elemek
koztott, amint azt a recens gerincesek mechanikailag stabil pikkelyvarratai esetén latjuk.
Ugyanakkor vannak olyan synovialis iziiletek, melyekben a kapcsolddo iziileti felszinek nem
a tipikus konvex condylus — konkav cotylus morfologiat mutatjak, hanem nagyrészt atfedé
csontnyulvanyoknak tekinthetok. A madarak (Zusi, 1993) és a Varanus, (sajat megfigyelés)
szajpadlasaban példaul a basipterygoideum-pterygoideum iziilet iziileti felszinei egyenesek,
jol elkuloniildk és simak, és egymason jelentds mértékii elcsuszasra képesek. A
pteroszauruszok és dinoszauruszok koponyajaban talalt, hossza atfedé csontnyulvanyok
azonban sem a tipikus, sem pedig a csuszo tipust synovialis iziiletre jellemz6 karaktereket
nem mutatjak. Ezeknek az atfedd csontkapcsolatoknak mind a morfologidja, mind a

struktaralis elrendezddése arra utal, hogy ezek minden szempontbol megfelelnek a sutura

lehetdségét a dinoszauruszok és a pteroszauruszok esetén is. Ennek megfelelden minden
olyan csontkapcsolat, mely ezt az elrendezddést mutatja a pteroszauruszok koponyajaban,
immobilisnek tekinthetd, tehat a [./3-as tablazatban Osszefoglalt Gsszes csontkapcsolat
kizarhato a potencialisan kinetikus csontkapcsolatok sorabol.

A sima (L./5. abra, C) és interdigitalo varratok (I./5. abra, D), melyek a csonttanilag
érett egyedekben altalaban kovethetd varratvonal nélkiil forrnak Ossze, az ily modon
kapcsolodo elemek kozti immobilitasra utalnak. Erdekes jelenség figyelheté meg a kiilonboz6
elemek Osszeforrasanak idébeli sorrendjében. A Dorygnathus banthensis SMNS 50164-nél
példaul a parietalek Osszeforrtak ugyan a frontalekkal, az ellenoldali elemek egymassal
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volt, akkor ezen mintazat szerint az egyedfejlédés soran a parietale és frontale hamarabb
Osszecsontosodott egymassal, mint a kontralateralis frontalek és parietalek. Ez arra utal, hogy
a frontoparietalis csontkapcsolat mar az egyedfejlodés korai szakaszaban immobilissé valt.
Ezzel szemben a Campylognathoides liasicus SMNS 50735-ben a frontoparietalis kapcsolat
még nyilt, mikézben a kontralateralis elemek mar lathato varratvonal nélkiil dsszeforrtak.
Mindezek alapjan tehat elmondhato, hogy vagy jelentds interspecifikus valtozatossag van a
koponyacsontok Osszeforrasanak sorrendjében, vagy pedig eleve nem létezik semmiféle
meghatarozott sorrend. Barmelyik is legyen igaz, a frontoparietalis varrat mentén futo,
minden ontogenetikai stadiumban jol fejlett transversalis taréj bizonyosan megakadalyozta
gyikra oly jellemz6 mesokinetikus mozgast. A mesokinézis hidnya a pteroszauruszok
Archosauromorpha kladon beliili filogenetikai pozicidja alapjan is varhato volt (1d. I./1. abra,
B,C Sereno, 1991, illetve Hone & Benton, 2008, nyoman). Hasonloképpen, a koponya egyéb
régidiban talalhato varratos csontkapcsolatok is rigidek és immobilisek. A quadratum-
squamosum kapcsolat jellegei, tehat a quadratumon jol elkiiloniilé condylus cephalicus (1./6.
abra), melynek felszini textraja egyértelmiien egykori hyalinporc boritasra utal (L./6. abra, F),
¢és az ennek megfeleld cotylus a squamosum ventralis felszinén (I1./6. abra, B) alatamasztja a
synovialis otikus iziilet jelenlétét a pteroszauruszkoponyaban. A basipterygoideum és
pterygoideum iziileti morfoldgiaja is synovialis bazalis iziilet meglétét jelzi. Funkcionalis
szempontbol az a feltevés adodik, hogy ezekkel a synovialis iziiletekkel a quadratum
bizonyosan képes volt a streptostyliat jellemz6 anteroposterior rotaciora, egyuttal a bazalis
egység és a rostralis régio pro- illetve retrakcidjara a szintén synovialis basipterygoideum-
pterygoideum kapcsolaton keresztiil. Ez a feltevés azonban a streptostylikus mozgasok egyéb
morfologiai eléfeltételeihez kot6d6 komoly problémaval szembesiil. Ahhoz, hogy a
quadratum anteroposterior rotacioja végbemehessen, a quadratum distalis végéhez lateralisan
¢és medialisan kapcsolodo koponyaelemek redukcidja, vagy kapcsolatuk mobilissa valasa (pl.
synovialis vagy ligamentalis Osszekottetés kialakulasa) sziikséges. Mindezek mellett a bazalis
iziilet is csak akkor valhatna funkcionalissa (a rostralis régié pro- és retrakcidja), ha a bazalis
egységben csakugy, mint a koponyatetOben beépitett flexibilis régiok lennének. Sem
redukcio, sem pedig uj mobilis csontdsszekottetések kialakulasa nem figyelhetd meg a
synovialis iziileteket koriilvevd csontokban a pteroszauruszok koponyajaban. A quadratumtol
lateralisan elhelyezked6é csontok tipikus pikkelyvarrattal kapcsolodnak egymashoz (a
quadratojugale atfed a quadratumon, a jugale pedig a quadratojugalen, Id. 1./3. tablazat),
illetve a korottes egyéb koponyaelemekhez is, igy poziciojuk rogzitettnek tekinthets. Ezek a
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csontok tehat rigid also temporalis ivet alkotnak, mely a szintén Osszeforrt quadratum-
pterygoideum varrattal egyiitt minden kétséget kizaréan megakadalyozza a quadratum
anteroposterior iranyu kilengését. Mindezen feliil, a squamosum leszalld nytlvanya rafed a
quadratum felszallé nyulvanyara, mely tovabb stabilizdlja a quadratum poziciojat. Ennek
megfelelden a streptostylia megléte még az olyan példanyoknal is kizarhato, mint példaul az
Eudimorphodon ranzii (Osi, 2010 feltételezésével szemben), Dorygnathus banthensis, vagy a
Tapejara wellnhoferi juvenilis példanya, ahol a quadratum-squamosum, illetve a
basipterygoideum-pterygoideum csontkapcsolatok alakja és felépitése kinetikus 0sszekottetést
sugall. Synovialis morfologiajuk ellenére sem az otikus, sem a bazalis iziilet nem volt mobilis,
mely kijelentés latszolag ellentmondasosnak tiinik. Holliday & Witmer (2008) értelmezése
szerint a synovialis kifejezés az iziiletek egy strukturalis szempontu kategoridja, mely a
nem ekvivalens a diarthrosis fogalmaval. Mivel sok cranialis elem, beleértve a quadratumot
is, endochondralis csontosodason megy keresztiil, azaz a folyamatban a hyalinporc
kulcsfontossagu szerephez jut (Dixon, 1997), ez a jellegzetes iziileti felszini struktiira pusztan
azt is jelentheti, hogy ezek a koponyacsontok rostos vagy hyalinporccal, azaz synchondrosis
tipusu csontdsszekottetéssel kapcsolodtak egymashoz. Synchondrosis, mely iddsebb korban
teljesen elcsontosodhat, gyakran el6fordul egyéb gerincesek néhany mas basicranialis
elemének Osszekottetésében is (Szentagothai & Réthelyi, 2006). Habar a jellegzetes condylus-
cotylus morfologia ritkan figyelhetd meg a porcos csontkapcsolatok korében, a
jellemz6 (Szentagothai & Réthelyi, 2006). Az emlitettek alapjan tehat mind a synovialis,
mind a synchondrosis tipusi csontkapcsolat kialakithatta a bazalis és otikus
porc jelenléte csak az egyedfejlédés novekedési fazisaban volt jellemz6, ahogyan azt Holliday
& Witmer (2008) a dinoszauruszok koponyéjaban talalt hasonlo jellegekrdl feltételezte, akkor
ez a morfologia csak csonttanilag éretlen egyedekben fordulna elé. Mégis néhany, ezt a
morfologiat mutatd bifenestrata példanyt adultként, tehat csonttani értelemben érett egyedként
tartanak szamon (pl. Eudimorphodon ranzii MCSNB 2888, Scaphognathus crassirostris
GPIUB 1304, Campylognathoides liasicus SMNS 18879, Dorygnathus banthensis SMNS
50702, etc., Id. feljebb). gy tehdt vagy ujra kell értékelni ezeknek a példanyoknak az
ontogenetikai statuszat, vagy a porcos boritasnak, mely a kifejlett egyedeknél is

megfigyelhetd, a csont hosszirany novekedésének biztositasan kiviil egyéb szerepe is volt.
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Ez a gondolatmenet tovabb vezet a fosszilis fajok egyedfejlédési stadiumanak problémas
meghatarozasahoz, mely alabb keriil részletesebb kifejésre.

Bar a vékony, lamella-szer(i elemek, amennyiben ezt belsd felépitésiik megengedte
(pl. a nasaleban nem volt merevitd szerkezet), struktiralis szempontbol flexibilisek, sot akar
hajlasra is képesek lehettek, a kornyezé csontok mindenképp megakadalyoztak volna
mindennemi elhajlast. Példaul ha a nasale elvékonyodd régioja valamiféle mozgasra képes
lett volna, ez a mozdulat a nasale a premaxilla dorsalis nyulvanydhoz képest torténd
laterodorsalis rotacidja lenne. Ezt a mozgast azonban a koérnyezd, de rogzitett helyzetii
csontok (maxilla, lacrimale, frontale), melyekhez maga a nasale is immobilis syndesmosissal
rogziilt, minden bizonnyal megakadalyoztak volna. Tehat a kivételesen vékony csontfalak,
melyek oly jellemzéek a pteroszauruszok csontvazat felépit6 minden elemre, nem a

struktaralis flexibilitast, hanem a koponya egészének konnyti felépitését biztositottak.

1./4.2 Protractor izmok és mobilitas

A kihalt allatok izomzatanak rekonstrukcidja a legjobb esetben is bizonytalan. A
csontok felszinén kimutatott izomtapadasi lenyomatok, kiterjedt feliiletli csontnyulvanyok,
tuberculumok és/vagy a legkozelebbi ¢él6 rokonokban megfigyelt izomzat elrendezddés
alapjan megalkotott rekonstrukciok (EPB) tobb okbol kifolydlag is félrevezetdk lehetnek.

El6szor is nem minden izom hagy jellegzetes lenyomatot tapadasa helyén a csontok
felszinén. A jol elkiiloniilé izomtapadasi lenyomat azokra az izmokra jellemz6, melyek
kollagénrostos innal (tendon) rogziilnek a csont felszinéhez, melynek rostjai (Sharpey-féle
rostok) a csontszovet mélyebb rétegeibe is behatolnak. Ezzel szemben néhany izom, példaul a
nyelvesont alatti izmok (musculi infrahyoidei) nem elkiiloniilé tendonnal vagy aponeurosissal,
hanem magaval az izomrostokkal és a kozéjik ¢kelddott kollagénrostokkal rogziilnek a csont
felszinéhez, mely nem hagy egyértelmii nyomot az érintett csont felszinén. Mindemellett a
csontok felszini tulajdonsagait nem csak az izmok tapadasa, hanem egyéb szovettipusok,
példaul mirigyek, neurovascularis kotegek stb. is modosithatjak (Witmer, 1995). Még ha a
szoban forgo izom az EPB modszer joslatai szerint nagy valoszintiséggel tendonnal rogziilt is
a csonthoz, a megdrzodési allapot, a preparalasi modszer hibai vagy épp a csont viszonylag
rejtett helyzete (pl. laterosphenoideum, prooticum) mind megakadalyozhatjak a potencialis
izomtapadasi hely kimutatasat.

Masodszor, a tapadasi feliiletek nem feltétleniil tinnek ki nagy kiterjedésiikkel vagy
barmi mas modon, hiszen a csont felszinén még a korlatozott kiterjedésti szabad teriiletek is
szolgalhatnak kisebb izmok eredési vagy tapadasi helyeként.

40



Harmadszor, a legkézelebbi ¢16 rokonok alapjan levont kovetkeztetések két fo
veszélyforrast jelenthetnek. A pteroszauruszok filogenetikai pozicidjanak kiilonboz6
értelmezéseitdl fiiggben (Id. Bennett, 1996a; Hone & Benton, 2008), az EPB alkalmazasakor
a kladot kozrefogo kiilcsoportok lehetnek krokodilok, madarak vagy lepidosauromorphak is.
Ezek a csoportok mind morfologiailag, mind funkcionalisan jol elkiiloniilnek (Schwarz et al.,
2007a), tehat altalanos felépitésiikben kevés kozos jelleget hordoznak, raadasul csontozatuk
¢és izomzatuk homologizalasa is sokszor bizonytalan (Holliday & Witmer, 2007). Szamolni
kell tovabba a muszkuloszkeletalis rendszer interspecifikus variabilitasaval is, mely
esetenként nagyon nagymértékii lehet. A madarak koponyajat tekintve példaul néhany
csoportra a protractor izmok kozremiikodése nélkiili, azaz passziv kranialis kinézis jellemz6
(rhynchokinesis a palacognath koponyaji madarakban; Gusseklo és Bout, 2005), mig mas
fajok (pl. tukan) koponyaja teljesen akinetikus (referenciakért 1d. Zusi, 1993). Tovabba a
lepidosauria Sphenodon esetében még intraspecifikus variabilitds is megfigyelhetd a
pterygoideum pro- és retractor izmainak jelenlétében annak ellenére, hogy koponyajuk
teljesen akinetikus (Metzger, 2002).

Osszefoglalva tehat, a streptostylidhoz sziikséges protractor izmok jelenléte a
pteroszauruszok koponyajaban bizonytalan. Még ha a pteroszauruszok rendelkeztek is
ezekkel az izmokkal, a csontkapcsolatok elemzése alapjan kranialis kinézisben biztosan nem

jatszottak szerepet.

1./4.3 A koponya elcsontosodasanak foka és mobilitas

Ugy tiinik, hogy a koponya lathatoan tokéletlen elcsontosodasa a legtobb bifenestrata
pteroszaurusznal, mint amilyen az Eudimorphodon, Dorygnathus, Campylognathoides, stb.,
illetve a Rhamphorhynchus-nal és archaeopterodactyloidoknal, példaul a Pterodactylus-nal
vagy Ctenochasma-nal talalt koztes elcsontosodasi fok az egyedfejlodési stadiumtol
fiiggetleniil megfigyelhetd, ami a koponyaelemek lazabb, flexibilisebb kapcsolatara utalhat. A
fosszilis gerincesek esetén azonban az ‘adult’, ‘juvenilis’, ‘csonttanilag érett vagy éretlen’
kifejezések sokféleképpen értelmezhetdk vagy azért, mert nincs konszenzus a hasznalatukban,
vagy egész egyszerien nem tudunk eleget a kihalt allat egyedfejlédésérdl ahhoz, hogy
pontosan definialjuk a jelentésiiket (tovabi részletekért 1d. Bennett, 1995, 1996b). A legtobb
taxon esetén az ismert példanyok alacsony szama tovabbi akadalyt jelent egy szisztematikus
terminologia kifejlesztésében.

A legtobb Dbifenestrata és archacopterodactyloid pteroszaurusz koponyéjaban
megfigyelt tokéletlen csontosodas ugyan altalanos érvényiinek tiinik, mégis annak lehetdsége,
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hogy minden eddig ismert példany csonttani értelemben éretlen, tovabbra sem zarhato ki. A
konstans vitak, melyek egy példany 0j fajba sorolasa vagy egy mar létez6 faj addig nem
ismert ontogenetikai stadiumanak valdo megfeleltetése koré csoportosulnak, szintén jol
illusztraljak az ebben a témakdorben uralkod6 altalanos bizonytalansagot (Id. Bennett, 1996b,
2007b; Dalla Vecchia, 2002, 2009). Azok az esetek, melyekben a példany egész csontvaza,
kivéve a koponyat, csonttanilag érettnek tlinik (pl. Dorygnathus banthensis WDC-CTG-001,
melyben a carpus csontjai mar két syncarpaléva forrtak Ossze, de koponyacsontjai izolalt
elemekként 6rzédtek meg), felvetik a kérdést, hogy vajon létezett-e meghatarozott fuzids
sorrend a kiilonb6z6 elemek kozt a csontosodasi folyamat soran, melyben ez esetben a
koponyaelemek dsszeforrasa volt a folyamatot lezaro 1épés.

Masrészt, a koponya és néha a csontvazat felépité egyéb elemek (pl. carpale,
scapulocoracoideum) csontosodasi fokaban jelentkezd killonbségek utalhatnak a
pteroszauruszok diverz csoportjai kozt fenndlé potencidlis egyedfejlédési stratégiabeli
kiilonbségekre is. Elképzelhetd, hogy mig a bifenestrata és archaeopterodactyloid
pteroszauruszokat korai egyedfejlédési stadiumban felgyorsult, majd ezt kdvetden lassabb, de
egész ¢életen 4t tartd ndvekedés jellemezte (hasonléan a mai modern krokodilokhoz), addig a
levezetettebb pterodactyloidok determinisztikus novekedési stratégiat folytattak. Ebben az
esetben a nyilt suturdk folyamatos jelenléte az indeterminisztikus novekedés természetes
velejardja, mig a determinisztikus novekedést altalaban a végleges testméret elérése utan a
csontok teljes Osszeforrasa jellemzi. Bennett (1993) a pteroszauruszok kiilonbozo
ontogenetikai stadiumaira utalo karakterek elemzésekor hasonld kovetkeztetésre jutott, azaz
feltételezte, hogy a bifenestrata és a bazalis pterodactyloid pteroszauruszokra
indeterminisztikus novekedési stratégia jellemz6. Ez az elképzelés azonban ellentmond a
hisztologiai vizsgalatok eredményeinek, melyek javarészt egyértelmiien gyors ¢és
determinisztikus novekedésre utalnak még a bazalis csoportok esetén is (de Ricqles et al.
2000; Padian et al. 2004; Chinsamy et al. 2008; Steel, 2008).

A megfigyelt kiilonbségek kialakulasaban a fentebb emlitetteken kiviil biomechanikai
tényezOk is szerepet jatszhatnak. Taplalkozas kozben a koponyara hatd kiilonféle huzo,
nyomo, csavar6 stb. erékre masképp reagal egy tokéletleniil dsszecsontosodott, struktaralis
szempontbol rugalmasabb koponya (legtobb bifenestrata és archaeopterodactyloidea), mint
egy rigid egységként viselked6 koponya (levezetettebb monofenestratak). A legkiilonfélébb
pteroszauruszok koponyajan elvégzett biomechanikai viszgalattal Fastnacht (2005) kimutatta,
hogy a “sima varratvonalak ellenallnak a nyomoderéknek, de a huzoderéknek nem; a
pikkelyvarratok elhanyagolhat6 elmozdulassal minden iranybdl felfogjak mind a huzé-, mind
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a nyomoerdket [...]. Az interdigitald csontkapcsolatok hatékonyan ellenallnak a hazo- és
nyomoéerdknek, és megakadalyozzak a kapcsolodd elemek egymashoz képest torténd
elcsuszasat” (31-32. old.). Tovabba megallapitotta, hogy a levezetettebb pteroszauruszok
koponyaja teljesen dsszeforrt, melyen a suturdk mar nem kovethetdk nyomon, tehat a cranium
egy strukturalis egységet alkot (“single unit skull”). Ezzel szemben, a késo-tridsz és kora-jura
kort pteroszauruszok Osszetett koponyaja post mortem gyakran szétesik, mivel jol elkiiloniilé
csontok klasztere alkotja. Fastnacht (2005) szerint a brevirostralis (rovid orrésszel bird)
alakok (pl. anurognathidok) koponyajanak tokéletlen elcsontosodasa a rovid koponyakon hatd
nagyobb terhelés direkt mechanikai kovetkezménye. Ebben a kontextusban a taplalkozasi
stratégia kiilonds jelent6séggel bir, hiszen lehetséges, hogy a bazalis és levezetettebb
csoportok taplalkozasmechanizmusa kozotti alapvetd kiilonbségek teheték feleldssé a
megfigyelt eltéré csontosodasi mintazat kialakulasaért. Ezt az elképzelést tamasztjak ala az
egyrészt a bazalis pteroszauruszok szajpadlas-felépitésének komplexitdsan (M. Witton,
személyes kozlés, 2011), masrészt a quadratum d6lésszogének és a maximalis szajtatasi
szgnek a vizsgalatan alapuld allkapocsizomzat-rekonstrukciodk is (Osi, 2010), melyek a két
csoport kozti eltéréseket szintén a kiilonbozo taplalkozdsmechanizmusok kialakulasaval
magyaraztak. Mivel azonban a taplalkozasi stratégiadk rekonstrudlasa is rengeteg
bizonytalansaggal terhelt, a csontosodasi mintazatok kérdésnek tisztazasahoz nem ez a
szempont a legmegfeleldbb.

Mindazonaltal a koponya tokéletlen elcsontosodasa, akar adult, juvenilis, csonttanilag
érett vagy éretlen egyedrol van is sz0, a fentebb emlitett morfologiai karaktereknek
koszonhetéen nem eredményezhetett semmiféle intrakranialis mozgast. igy tehat, ha valoban
szignifikans kiilonbségek mutatkoztak is a koponya csontosodasi fokaban, és ezaltal
mechanikai tulajdonsagaiban a csoportok kozt, ezek a kiilonbségek bizonyosan nem tették
lehetdvé a kranialis kinézist a bazalisabb pteroszauruszok korében sem.

Masrészrdl a koponya nem teljes elcsontosodasa 6si Orokség is lehet: ugyan szinte
semmi biztosat nem tudunk a pteroszauruszok eredetérél, a pteroszaurusz-6st egy kistermet,
quadruped, arborealis, gyik-szerli diapsid hiilléként lehet elképzelni (Bennett, 1997), mely
minden valdszinliség szerint rovarevé volt (C")si, 2010). Mivel a rovarevés kapcsolatba
elképzelhetd, hogy a pteroszauruszok 6sének valoban kinetikus koponyaja volt, mely a
késobbiekben, eddig ismeretlen mechanikai kényszerek hatdsara, rigidebb strukturava valt.
Ennek fényében a bazalis pteroszauruszok koponyajanak tokéletlen elcsontosodasa és egyéb
morfologiai tulajdonsagai, melyek a kranialis kinézis meglétére utalhatnak, egy egykor
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valdban kinetikus koponya mar nem funkcionalé morfologiai maradvanyanak tekintheték.
Ebben az esetben a folyamat a transzfer exaptacio jelenségével irhato le, mely egy adott

tulajdonsag eredeti szerepének elvesztésére utal (Arnold, 1994).
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1./5. Konkluziok

A morfologiai és Osszehasonlité anatomiai viszgalatokon, illetve filogenetikai és
ontogenetikai megfontolasokon alapuld vizsgalat kimutatta, hogy a legtobb ‘“adult”
bifenestrata (pl. Eudimorphodon ranzii, Dorygnathus banthensis, etc.) és a juvenilis
pterodactyloid monofenestrata pteroszauruszok (pl. Tapejara wellnhoferi SMNK PAL 1137)
koponyaja legfeljebb kinetikusan részben kompetens. Vagyis a koponyajukban megtalalhatok
a kulcsfontossagtl synovialis iziiletek, és valoszintileg a sziikséges protractor izmok is, de sem
csontredukeid, sem pedig kiegészitd mobilis csontkapcsolatok, melyek lehetévé tennék az
intrakranialis mozgasokat, nem figyelhetdk meg benniik. Igy tehat mind a bifenestrata, mind
pedig a csonttanilag éretlen levezetett pterodactyloid pteroszauruszok koponyéja gyakorlatilag
akinetikus volt.

A synovialis iziiletek ¢és nyilt suturdk jelenlétének a Dbifenestrata ¢és
archacopterodactyloid — pteroszauruszok koponydjaban minden valoszinliség —szerint
filogenetikai gyokerei vannak. A jelenleg rendelkezésiinkre allo bizonyitékok alapjan a
streptostylia pleziomorf bélyeg a diapsid hiilok korében, mely a legtobb Archosauria kladnal
masodlagosan immobilis quadratum-squamosum kapcsolatta alakult. Jelenleg a madarak az
egyetlen Archosauria klad, melyben funkcionalis kinézis kimutathat6, ez azonban minden
bizonnyal masodlagosan kialakult jelleg, semmint a megtartott pleziomorf karakter. Az
egykori streptostylikus elrendez6dés maradvanya mas archosauridkban, beleértve a
bifenestrata és csonttanilag éretlen pterodactyloid pteroszauruszokat is, olyan porcos régiokat
képviselhetett, melyek lehet6vé tették a koponya novekedését az egyedfejlédés soran, és/vagy
biztositottak a koponya nagymértékii nyomo és hizé terheléssel szembeni ellenallasat. fgy a
kranialis kinézis morfologiai indikatorainak jelenléte ezekben a csoportokban a transzfer
exaptacio jelenségével magyarazhatd. Ugyanigy elképzelheté az a feltevés is, hogy ezek a
karakterek olyan miikddésképtelen morfologiai maradvanyok, melyek egy esetleg valoban

kinetikus koponyaju diapsid pteroszaurusz-6sbél vezethetdk le.
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II. Uj modellek a pteroszauruszok szarnyextenziéjanak mechanizmusara

11./1. Bevezetés

I1./1.1 A kérdéskor bemutatiasa

Az elmult évtizedek soran szamos publikacio sziiletett a pteroszauruszok repiilésének
biomechanikajarol (lasd pl. Hankin & Watson, 1914; Bramwell & Whitfield, 1974;
Heptonstall, 1971; Hazlehurst & Rayner, 1992; Wilkinson et al. 2006; Frey et al. 2003, 2006;
Bennett, 2007c; 2008), mégis csak kevés foglalkozott részletesen azzal az alapvetd
funkcionalis anatomiai kérdéssel, hogy vajon hogyan torténhetett a hatalmas méretii, extrém
modon megnyult repiildujj flexidja és extenzidja, (Frey et al. 2006, Bennett, 2008) illetve
miikodtetésének szabalyozasa repiilés kozben. A kérdés megoldasa két, egymassal szorosan
Osszefliggd biomechanikai probléma miatt érdemel tobb figyelmet. Az elsd az a tény, hogy
egyik repiilé gerinces csoportnal sem talalunk aranyaiban olyan hosszu, funkcionalis egységet
képezé “emeldkart” a szarny belépéélében, mint amilyen a pteroszauruszok repiildujja. A
repiiloujj integritasabol eredé masodik probléma, hogy a szarny distalis forgaspontja, azaz az
egyetlen pont, ahol a hatalmas emel6kar mikodtetésére és mozgasanak szabalyozasara
lehet6ség nyilt, a testhez viszonylag kozel, a IV. metacarpale distalis vége és a repiildujj elsd
ujjpercének proximalis vége kozott helyezkedett el. Az aktiv és kitartd repiilés energetikai
feltételei kozé tartozik, hogy a szarnymozdulatok véghezvitele és szabalyozasa a lehetd
legkisebb mennyiségii distalis izomzattal mehessen végbe, hiszen ezzel nem csak a relativ
testtomeg, de az izommunka és a neuralis szabalyozas energiaigénye is csokkenthetd.
Koénnyen belathatd, hogy a rendkiviil energiaigényes helyvaltoztatdsi mod, a repiilés
szempontjabol az energiaraforditds minimalizaldsa 1étsziikséglet. Felvetddik tehat a kérdés,
vajon hogyan mikodtethetd egy ilyen, extrém méreteket elérd distalis szarnyrész a lehetd
legkevesebb energiakiadassal? A repiildujj flexiojanak és extenzidjanak miikodtetési elve
kivaltképp fontossa valik az aktiv repiilés soran. Anélkil, hogy megértenénk, hogyan
szabalyozhattdk a pteroszauruszok a szarny kiilonboz6é részeinek mozdulatsorait a
szarnycsapasi ciklusokban, aktiv repiilésiik aerodinamikai paramétereit illetéen csak pontatlan
becsléseket tehetiink.

A jelen vizsgalat célja, hogy ravilagitson a repiild allatok mozgasszerveibe épitett

biomechanikai automatizmusok sziikségszeriiségére, és ennek fényében 1j hipotetikus
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megkozelitést kinaljon a pteroszauruszok repiildujj-mitkodtetésének problémajara. Az uj
megkozelitések olyan modellek, melyekre ugyan csak kevés és jobbara kozvetett fosszilis
bizonyiték all rendelkezésiinkre, mégis jol megalapozott kontextust teremt a tovabbi

biomechanikai vizsgalatokhoz.

11./1.2  Automatikus mechanizmusok és szerepiik a recens repiilé gerincesek
szarnymiikodésében

Az ¢élélények  mozgasszervi rendszereinek energiatakarékos — miikodéséhez
vitathatatlanul ~sziikséges az integralt biomechanikai automatizmus. A  kiilonb6z6
helyvaltoztatasi modok energiaigényének relativ novekedésével egyiitt né az energiatakarékos
mechanizmusok beépitésének jelentdsége is. Figyelembe véve az aktiv, azaz szarnycsapas-
ciklusokkal torténd repiilés magas energiaigényét azt varhatjuk, hogy a szelekcio eldnyben
részesiti az integralt biomechanikai automatizmust a szarny miikodésében, igy az valdsziniileg
meghatarozova valik az aktivan repiilé allatok evolicioja soran. Ezt a feltevést tamasztja ala
az a tény is, hogy a harom, aktiv repiilésre képes gerinces csoport koziil mindkét ma €16, a
madarak és a denevérek szarnymiikodésében is megtalaljuk a biomechanikai automatizmus

kiilonféle formait.

I1./1.2.1 A madarak automatikus szarnymiikodése

A madarak szarnymiikodésében megfigyelheté Osszehangolt konyok-  és
csuklomozdulatok a csontok biomechanikai kapcsoltsaganak koszonhet6k. Ez a féleg csont-
¢és ligamentumrendszeren alapuld (szkeletoligamentalis rendszer) automatikus mechanizmus
“csuszo parallelogramma” (“drawing parallels”, I1./1. abra) néven valt ismertté, és elséként
Bergman irta le 1839-ben. A kapcsoltsag miatt a konyokiziilet aktiv flexidjakor a radius az
ulna mentén distalis iranyban eltolodik. Elmozdulasa az iziileteken keresztil nyomast
gyakorol a csuklocsontokra, amelyek szintén elmozdulnak és passzivan, tehat plusz energia-
befektetés nélkiil végrehajtjak az Gsszeforrt kézkdzépesontokbol, ujjpercekbdl és elsérendi
evezotollakbol allo distalis szarnyrész flexidjat (I1/1. abra, A). A konyokiziilet extenzidjaval
ennek a mozdulatsornak épp a forditottja zajlik, mialtal a distalis szdrnyrész extenzidja is
passzivan és automatikusan torténik (Bergman, 1839; I1./1. abra, B). Ez a koordinalt miikodés
teljesen automatikus és mechanikailag integralt a szarnyban, hiszen a leirt kapcsolt
mozdulatsorok a konyokiziilet mozgatasaval élettelen madarakon is kivalthatok. Tobb mint
masfél évszazaddal késobb Vazquez (1994) kimutatta, hogy Bergman eredeti leirasanal
(1839) ez a folyamat biomechanikai értelemben egy kicsit bonyolultabb, mivel a flexio-
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extenzié mozdulatsoranak kivitelezéséhez jelentds mennyiségii, de passzivan hato izom, in és

ligamentum is hozzajarul.

A
al cmc
cr

Il.phru

C  “Csuszo parallelogramma”

=< 2

B m

cme
ra cu
ul Lphru
hu IL.phru
ol

=

IL./1. abra. A madarak szarnyaban miik6dd, csontrendszeren alapuld automatikus szarnynyitasi és —csukasi
mechanizmus. A, A konyok aktiv extenzidjakor a radius proximalis iranyban passzivan elcsuszik az ulna
mentén, és a csuklorégiot magaval hiizva automatikusan kifesziti a distalis szarnyrészt. B, A konyok aktiv
flexidjakor a radius distalis iranyban passzivan elcstszik az ulna mentén, nyomast fejt ki a csuklorégiora, mely a
distalis szarnyrész automatikus flexidjat idézi el6. A piros nyilak az aktiv, izommunkéan alapulo, tehat
energiaigényes, a kék nyilak a passziv, automatikus mozdulatsorokat szemléltetik. C, ,,Csuszo
parallelogramma”, mely a radius és ulna automatikus elcsiszasanak mechanizmusat modellezi a madarak
szarnyaban (modositva Vazquez, 1994 nyoman). Roviditések: al, alula; eme, carpometacarpus; cr, carpi radiale;

cu, carpi ulnare; hu, humerus; ol, olecranon nyulvany; ra, radius; ul, ulna.
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Ez a szkeletoligamentalis rendszeren alapulé mechanizmus a madarak szarnyaban még
kiegésziil egy kizarolag lagyszoveten alapuld automatizmussal is, mely nagymértékben noveli
a szarnymiikodés biztonsagi faktorat (safety factor, SF, Shigley & Mischke, 1986). Ezt a
rendszert két fontos ligamentum mikodteti, melyek a szarny propatagiuméban (vallov-
konyok-csuklo altal bezart haromszogben kifesziild borkettdzet) helyezkednek el: a
Ligamentum propatagiale (LP) (gyakran m. tensor propatagialisként emlitik [McKitrick,
1985; Solomon, 1993; Corvidae et al. 2006]) a belépdélben, mig a Ligamentum limitans cubiti
(LLC) a propatagium humerushoz kozel es6é részében fut (I1./2. abra). Brown et al. (1994)
szerint a Ligamentum propatagiale (a tovabbiakban LP) eredhet (1) a humerus deltopectoralis
taréjardl; (2) a musculus pectoralis és m. deltoideus major inszercids tendonjardl; (3) egy
kozos aponeurosisrol (rétegzett, inas kotdszoveti lemez), mely egyesiil a m. pectoralist boritd
fasciaval (rostos izompdlya), illetve ezek kiilonb6zé kombinacioirdl, és a radius distalis végét,
a radiale-t és a carpometacarpus-t 0sszeko6td iziileti tokon tapad, de egy része kihuzodik az
alula-ra is. A LP hisztologiai dsszetételét tekintve Brown et al. (1994) harom szegmentumot
kiilonit el: 1) proximalis kollagénrostos szakasz (proximalis pars fibrosa, LP PPF); 2)
medialis, féként elsztinbol felépiild elasztikus szakasz (pars elastica, LP PE); 3) distalis
kollagénrostos szakasz (distalis pars fibrosa, LP DPF). Ez a szovettani komplexitas egyrészt
biztositia a LP biomechanikai sziikségleteknek megfeleld, pontos miikodését, masrészt
lehet6vé teszi a paszivan miikodé LP aktiv izommunkaval torténd feliilszabalyozasat. A
Ligamentum limitans cubiti (a tovabbiakban LLC) részben a LP proximalis aponeurosisarol,
részben pedig a humerus deltopectoralis taréjardl ered, és a m. extensor carpi radialis eredési
tendonjan, az alkaron tapad. (Id. 11/2. dbra) A LP és LLC miikodése a kovetkezoképpen
irhato le: a konyokizilet extenzidjakor a ligamentumok eredési és tapadasi helye kozti
tavolsag megnd, ezaltal a ligamentumok megfesziilnek. Ebben az allapotban a LLC nem
engedi az alkar tovabbi tavolodasat, ezzel megakadalyozza a konyok veszélyes mértékii
extenziojat, mikozben a LP-ban ébredd fesziiltség a distalis szarnyrész extenziojaban és az
extenzi6 ellen hato erékkel szembeni stabilizalasaban jatszik jelentds szerepet (Brown et al.
1995). Ugyan ezeknek a ligamentumoknak a miikddése semmilyen kiegészitd, izommunkan
alapulo energia-befektetést nem igényel (Brown et al. 1994), mégis a LP elasztikus szakasza
tovabbra is lehetévé teszi a mozdulatsor fiiggetlen izmok altali finomszabalyozasat, illetve
akaratlagos feliilirasat. Azonban a jelentds interspecifikus kiilonbségek miatt a ligamentumok
morfologiai és hisztologiai tulajdonsagai nem altalanosithatok (pl. a LLC elagazasainak
szama ¢s helyzete, az LP elasztikus szakaszanak jelenléte illetve hianya, stb.; Baumel, 1993,
¢és 1d. I1./2. abra). A madarszarnyban talalhato propatagialis ligamentumok funkcioja tehat a
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kovetkez6képpen foglalhatd ossze: 1) megakadalyozzak a propatagium kontirjanak
légellenallas altal eldidézett deformacidjat és a konyok hyperextenziojat, 2) a
szkeletoligamentalis rendszerrel egylittmiikodve biztositjdk a szarnyextenzid ¢és -flexio
integralt szabalyozasat (Brown et al. 1995); 3) egyéb, itt nem targyalt propatagialis
tendonokkal egyiitt a konyok mozdulataival &sszehangolt distalis szarnyextenziot hajtanak

végre (Meyers, 1992; Vazquez, 1994).

A. B.
mp.ppr

L |1 | L I I L
T T T, L. L
brachium antebrachium brachium antebrachium distalis szarny

I1./2. abra. Propatagialis ligamentumok és izmok A, az ibisz (Eudocimus albus) és B, a rotfarka olyv (Buteo
Jamaicensis) szarnyaban dorsalis nézetben. Figyelemre mélto az LLC szovettani felépitésben, illetve againak
szaméaban és elrendezddésében megfigyelhetd interspecifikus valtozatossag. Roviditések: aad, aponeurosis
antebrachialis dorsalis; ka, kozos aponeurosis mellyel a Ligamentum limitans cubiti (LLC) és a Lig.
propatagiale (LP) egyiitt erednek a humerus deltopectoralis taréjan; LLC, Ligamentum limitans cubiti; LP,
Ligamentum propatagiale; mbb, musculus biceps brachii; mdm, musculus deltoideus major; mecr, musculus
extensor carpi radialis; PE, elasztikus szakasz (pars elastica) a LP-ban és LLC-ben; PPF ¢és DPF, az LP
proximalis ¢s distalis fibrozus szakasza (pars fibrosa); mp.ppr, musculus pectoralis pars propatagialis.

(Modositva A, NAA-2, Baumel, 1993 nyoman; B, Brown et al. 1995 nyoman)

A beépitett, passzivan milkodé csont- és ligamentumrendszer altal thlbiztositott
szarnymilkodés szintén a biomehanikai automatizmus fontossagara hivja fel a figyelmet.
Ennek kapcsan Dial (1992) még azt is felvetette, hogy az evoluci6 kizardlag azért tartotta meg
az alkarizmokat a madarak szarnyaban, mert azok az igényeknek megfeleléen aktivan
modosithatjak a szarny alakjat a kiilonbz6 mandverek, illetve le- és felszallasok soran (non-
steady flight). Hangsulyozta tovabba, hogy a legtobb madar a szabalyos szarnycsapasi
ciklusban zajlo szarnyextenzi6 és —flexié soran nem igényli az alkarizomzat munkajat, mialtal

jelentds mennyiségli metabolikus energia takarithatdé meg. Ez azt jelenti, hogy a
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szarnycsapasokkal torténd, hossza idén keresztiil szinten tartott repiiléssel (steady/level flight)

a helyvaltoztatas metabolikus koltsége relative csokken (Dial, 1992).

11./1.2.2 A denevérek automatikus szarnymiikodése

A denevérek hosszi alkarjaban a dominans csont a radius, mig az ulna egy vékony,
palcaszerti csontta redukalodott, mely a radius hosszanak felénél elvégzédik. Hill & Smith
(1984) szerint a denevérekben is megfigyelheté az alkarizmok redukcidja, mellyel csokkentik
a szarny distalis izmainak mennyiségét, és egyben a test 0ssztomegét is. Az alkarizmok
helyett funkcionalis analégként a denevérek alkarjaban egy un. tendino-muszkularis szemi-
automatikus rendszer miikodik (1d. I1./3. ébra), mely a dactylopatagium (a 2-5. ujjak kozt
feszil6 szarnymembran) kifeszitéséért felelés. Az alkar extenzor izmai, a m. extensor carpi
radialis longus et brevis ugyanis rendkiviil rugalmatlanok és inasak, igy a konyokiziilet
extenzidjakor minimalis nyulassal megfesziilnek, és nagyon kevés izommunka befektetésével,
automatikusan kifeszitik a distalis szarnyrészt, melyhez hosszu tendonokkal rogziilnek. Az
antagonista izom, a m. flexor carpi ulnaris hasonld felépitésii, igy ez is automatikusan
miitkodik: a konyok aktiv flexiojakor az izom distalis tendonja, mely az 5. metacarpalehoz
tapad, megfesziil, és csukott allapotba hiizza a dactylopatagium jelentds részét (Hill & Smith,
1984) (IL./3. abra). Azért jellemezhetjiik ezt a rendszert csak szemi-automatikusként, mert
ugyan minimalis mértékben, de miikddéséhez aktiv izommunka is sziikséges. Hill & Smith
(1984) munkajukban ezt a rendszert nem fajspecifikus, inkabb altalanosan a denevérekre
jellemz6 tulajdonsagként irtak le. Norberg (1972) azonban megallapitotta, hogy a kutyafejii
denevérnél (Rousettus aegyptiacus) a m. extensor carpi radialis longus et brevis
meglehetésen robusztus; mig Vaughan (1959) leirasa szerint az izom fejlettsége valahova a
kett6 kozé esik. Szerinte a m. extensor carpi radialis longus et brevis az. Eumops, Myotis és
Macrotus denevéreknél ugyan nagyméretli izmok, de mindkettének erds, inas izompolyaja
van, mely tulajdonsag megfeleltethet a Hill & Smith (1984) éltal ezeknél az izmoknal leirt
inas strukturanak. Mindenesetre a m. extensor carpi radialis longus et brevis mellett olyan
blokkold6 mechanizmusok és carpus ligamentumok is miikddnek a szarnyban, melyek

hozzajarulnak a dactylopatagium automatikus kifeszitéséhez (Norberg, 1969).
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II./3. abra. A denevérek alkarjaban automatikusan miikod6é tendino-muszkularis extenzor-flexor rendszer
altalanos vazlata. Az inelasztikus és inas extenzor izmok, a m. extensor carpi radialis longus et brevis (mecr) a
konyokiziilet nyitasaval szimultan, nagyon csekély izomerd befektetésével automatikusan kifeszitik a distalis
szarnyat. A hasonlo felépitésii antagonista m. flexor carpi ulnaris (mfeu) a konyok aktiv flexioja soran
automatikusan behtizza az 6t6dik metacarpalet, mely a dactylopatagium részleges Osszecsukasat eredményezi.
Roviditések: ca, carpus; hu, humerus; mecr, musculus extensor carpi radialis; mfew, musculus flexor carpi
ulnaris; ol, az ulna olecranon nyulvanya; ps, processus spinosus, a humerus tiiskeszerii nyulvanya; ra, radius;

ru, repiiléujjak; se, scapula. (Modositva Hill & Smith, 1984 nyomén)

Osszefoglalva tehat, az aktiv repiilés magas energetikai koltsége miatt a repiild
gerincesekben olyan automatikus mechanizmusok mejelenésére szamithatunk, melyek

1. a sziikséges distalis izmok mennyiségének csokkentésével segitenck csokkenteni a
distalis testtomeget és ezaltal a tehetetlenségi nyomatékot (forgast végzd test
tehetetlenségét) is (Norberg, 1990; Dial, 1992; Vazquez, 1994);

2. miikodésiikkel automatizaljak a szarny komplex bels6 kinematikajat az aktiv, szinten
tartott reptilés kozben (Vazquez, 1994)

3. biztositjak, hogy a repiild allat az aktiv repiilés minden élettani, fizikai és
aerodinamikai kovetelményének megfeleljen, melyek tobbek kozt megkovetelik az

alkar és a distalis szarnyrész koordinalt extenzidjat és flexiojat (Vazquez, 1994).
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Az energetikai és mechanikai kényszerek alapjan, mellyekkel minden repiilo allatnak
szembesiilnie kell, észszerii feltételezni, hogy a pteroszauruszok szarnymiikddésében is
jelentds szerepet jatszhatott a beépitett biomechanikai automatizmus. Ez a rendszer jelentds
mértekii metabolikus energiat takarithatott volna meg, mely ellenkezd esteben a feladatot
elvégzo izommunkara és idegi szabalyozasra forditddna. A logikusnak tiing feltevés ellenére a
pteroszauruszok szarnyanak felépitésében rejlé automatikus mechanizmus lehetdségét eldszor

Prondvai & Hone (2009) vizsgalta részletesen.
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11./2. A pteroszaurusz-szarny anatomiajanak attekintése

A pteroszauruszok szarnyanak alappillérei a mellsé végtag csontjai, melyek jelents
morfologiai modosulasokon estek at: egyes elemek megnyultak, masok redukalodtak,
Osszeforrtak vagy épp teljesen eltiintek. Ugyan a taxonok kozti kiilonbség a csontok
alakjaban, az iziiletek mozgasszabadsagaban ¢s ebbdl fakaddan a szarny konstrukciojaban és
miikddésében viszonylag jelentds, a pteroszauruszok szarnyanak felépitésérdl altalanos leiras
adhato (II./4. abra; részletesebb leirast 1d. Bramwell & Whitfield, 1974; Wellnhofer, 1978;
Bennett, 2001; Chatterjee & Templin, 2004; Wilkinson, 2008).

A vallovet az osszeforrt scapulocoracoideum épiti fel, melyen a fossa glenoidalis,
azaz a humerust fogadé iziileti felszin nyereg alaku, mely lehetové teszi a humerus antero-
posterior és dorsoventralis iranyt elmozdulasat, illetve hossztengelye koriili rotaciojat is.

A humerus deltopectoralis taréja (I1./4. bra, *hu’ és *cdp’) erételjes, jol fejlett, mely a
kifeszitett szarnyban craniolateralis irdnyba mutat (pl. Rhamphorhynchus, Dorygnathus,
tapejaridok, azhdarchidok esetén) vagy enyhén ventralisan hajlik (pl. anhangueridaknal). A
distalis condylus articularisok, a madarakban megfigyelhet6hoz hasonloan, az alkar mozgasat
csak a szarny sikjaban engedik meg, ez a mozgastartomany azonban széles.

Az alkar csontjai (I1./4. abra, ’ra’ és ’ul’) majdnem egyenl$ hosszuak, kozel fekszenek
egymashoz, proximalis és distalis végeik hirtelen kiszéleseddk. Az ulna proximalis végén
fejletlen vagy hianyzik az olecranon nyulvany, mely mechanikai blokként megakadalyozhatna
a konyokiziilet hyperextenzidjat. A radius altalaban vékonyabb, mint az ulna, és a konyok
flexiojakor korlatozott mértékii elcsuszasra képes az ulna mentén.

A carpust harom carpale és egy, csak pteroszauruszoknal megtalalhato specialis
csuklocsont, a pteroid épiti fel. A proximalis és distalis syncarpale (11./4. abra, *psc’ és *dsc’)
két proximalis, illetve harom distalis carpale Osszeforrasabodl alakult ki. Mindkét syncarpale
alakja nagyon Osszetett, mely csak limitalt csiisz6 mozdulatot enged meg mind az alkar és a
proximalis syncarpale kozt, mind pedig az intersyncarpalis iziiletben (IL./4. ébra, B). A
harmadik carpale, az un. preaxialis carpale (vagy mas néven medialis carpale) a distalis
syncarpale anterior felszinéhez izesiil. Anterodorsalis felszinén egy mélyedés talalhato,
melyben egy laposabb, ovalis szezamcsont (tendonokba agyazott csont) helyezkedett el
(Sesamoid A, sensu Bennett, 2001) (II./4. abra, A). A pteroid egy megnyult, palcika-szer
csont (IL./4. abra ’pt’), melynek a csuklocsontok kozti elhelyezkedése és pontos orientacidja
heves vita targyat képezi. Bramwell & Withfield (1974) és Padian (1984) szerint a palcaszerti

pteroid medialis iranyba mutatott, és a preaxialis carpale dorsalis felszinén talalhato godorbe
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izesiilt. Kés6bb Bennett (2001) kimutatta, hogy ebben a godorben az emlitett szezamcsont
foglalt helyet, igy nem lehetett a pteroid kapcsolodasa szamara kialakult iziileti felszin.
Ehelyett azt javasolta, hogy a pteroid a preaxialis carpale medialis felszinéhez izesiilt. Mas
iranyba mutatd elképzelés mellett voksoltak arra hivatkozva, hogy ezaltal a propatagium
mérete, igy aerodinamikai hatékonysaga is névelheté (Frey & Riess, 1981; Wilkinson et al.
2006; Wilkinson, 2008). Ez a rekonstrukcié azonban valdsziniitlennek bizonyult, mivel az
artikulalt fosszilis példanyokban a pteroid mindig medialis iranyba mutat, rdadasul nehezen
képzelhetd el, hogy a torékeny pteroid hogyan lenne képes az anterior pozicioval jard
mechanikai terhelés elviselésére (Frey et al. 2006; Bennett, 2007¢c). A jelen munkaban a
medialis iranyultsagl pteroid rekonstrukciot fogadom el.

A pteroszauruszok metacarpusa erdteljesen modosult. Az I-1II. metacarpale-k
vékonyak ¢és sokszor annyira megrovidiilnek, hogy elveszitik kapcsolatukat a distalis
syncarpale-val. A IV. metacarpale azonban nagyon erételjessé valt (I1./4. abra, *IV.mc’),
hiszen distalis condylus-aihoz kapcsolodik a rendkiviili fejlettségili repiiloujj (I1./4. abra, D).
Az V. metacarpale teljesen eltiint. A IV. metacarpale mozgasa a distalis syncaraple felszinén
nagyon enyhe posterior hajlasra (valdjaban manus extenzio) és hossztengely menti rotaciora
korlatozodott (11./4. abra, C). A metacarpophalangealis iziilet csuklopantként mikodik, mely a
repiildujjnak csak egy sikban torténd flexiojat és extenzidjat engedi meg. Ez a sik majdnem
megegyezik a szarny sikjaval, azonban a flexié soran enyhe dorsalis komponens is
megfigyelheté (I1./4. abra, D). Mig a manus I-III. ujjai kicsik, erételjes karmokban
végzddnek, és valoszinlileg nem jatszottak jelentds szerepet a repiilésben, a IV. ujj, tehat
maga a repiléujj extrém modon megnytlt, négy ujjpercbél épil fel, melyben az
interphalangealis iziiletek immobilisek (kivéve talan az anurognathidok csoportjat, Bennett,

2007a). A manus V. ujja teljesen eltlint.
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L.phru

A. lateralis nézet dorsalis nézet

pc

B. cstisz6 mozdulat a bal intersyncarpalis iziiletben,
dorsalis nézet

hajlas, dorsalis nézet

rotacio, ventralis nézet

dorsalis nézet

Lphru IV.me

D. arepiiléujj flexiéja a bal metacarpo-phalangealis iziiletben,

Row

E——
L.phru \ [V.me

dsc psc dsc psc_

I1./4. abra. A pteroszauruszok szarnycsontjainak sematikus vazlatrajza a jol ismert Rhamphorhynchus genus

alapjan. A kinagyitott képen a jelen vizsgilat szempontjabol relevans distalis iziiletek mozgéstartoméanyai

vannak feltiintetve (A, B, C, D). Az abran csak a repiiloujj els6 ujjpercének részlete lathato. Roviditések: edp,

crista deltopectoralis, a humerus deltopectoralis taréja; dse, distalis syncarpale; hu, humerus; mu, manualis

ujjak; pe, preaxialis carpale; pse, proximalis syncarpale; pt, pteroid; ra, radius; ul, ulna; L.phru, a repiiléujj elsé

ujjperce (phalanx); IV.me, negyedik metacarpale.
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11./3. Korabbi elképzelések és funkcionalis dsszehasonlitas madarakkal

A legutobbi évtizedekben szamos elképzelés latott napvilagot a pteroszauruszok
szarnymiikodésének funkcionalis hatterét illetden (Wellnhofer, 1978, 1991; Bennett, 2003a;
Chatterjee & Templin, 2004; Frey et al. 2006; Bennett, 2007¢c, 2008; Wilkinson, 2008).
Azonban egyik sem tért ki a hatalmas repiiléujj miikddtetésének energetikai feltételeire, igy
annak megvitatasara sem, hogy vajon milyen massziv alkarizmok lennének sziikségesek a
repililéujj mozgatasahoz (Frey et al. 2006; Bennett, 2007c, 2008). Habar a szarnymiikddésbe
épitett automatizmus Gtlete mar Wellnhofer (1991) munkajaban is megjelenik, a miikodési elv
anatomiai leirdsa nem teljesen egyértelmil, szohasznalata pedig félrevezetd lehet. Wellnhofer
olyan automatikus mechanizmus meglétét tételezte fel a pteroszaurusz-szarnyban, mely a
madarak csontrendszeren alapuld szarnycsukasi mechanizmusaval vethet6 ssze a kovetkezd
elv szerint: ““...amikor a szarny Osszecsukodott, a radius distalis irdnyba tolddott az ulna
mentén. A radius elmozduldsa nyomast gyakorolt a proximalis syncarpale-ra, mely ennek
hatasara elgordiilt az ulna distalis felszinén. Ennek hatasara a IV. metacarpale, ¢és vele egylitt a
repiiléujj hatralendiilt. igy tehat a pteroszauruszok automatikus szarnycsukasi mechanizmusa
a madaraknal mar jol ismert elvi alapokon nyugodott. Ez azt jelenti, hogy amikor a
pteroszauruszok szarnya Osszecsukodott, a manus a csuklorégidban automatikusan
hatrahajlott.” (Wellnhofer, 1991, pp. 53-54). Nyilvanvaloan ez a funkcionalis leiras a
madaraknal megfigyelt “csuszo parallelogramma” elvét kivanta kovetni. Az azonban a
legjobb esetben is bizonytalan, hogy a szerzé pontosan mit is értett a szarnycsukds, angolul
wing folding’ kifejezés alatt. Ez az angol kifejezés ugyanis a szarny minden funkcionalis
addukcidjat és a konyok-, a csuklo- és a metacarpophalangealis iziiletek maximalis flexiojat
jelentené. A Wellnhofer (1991) altal hasznalt legproblémasabb kifejezés talan a ,,hdtralendiilé
1V. metacarpale és repiiloujj”, mely egyértelmiien a szarny teljes flexiojanak benyomasat
kelti. Ha valoban ez lenne a helyzet, a pteroszauruszok szarnycsontjainak csakiigy, mint a
madarakéinak, mechanikailag kapcsoltnak kellene lenniiik ugy, hogy a konydk mozdulatai a
passzivan elmozdulé distalis csontkapcsolatok révén a repiilujj flexiojat illetve extenzidjat
idézzék elé. Amennyiben ez lehetséges lenne, a kovetkezo kérdéseket vetné fel:

1. Milyen elmozdulassal reagalt volna a distalis syncarpale és a IV. metacarpale a
proximalis syncarpale-nak az ulna felilletén torténé elcsuszasara? Elképzelhet6-e,

hogy az eldidézett elmozdulas passziv és automatikus volt?
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2. Milyen elmozdulassal reagalt volna a reptl6ujj a IV. metacarpale az eldbbi reakciod

eredményképp feltételezett mozgasara? Lehetséges-e, hogy automatikusan

Hogy érdemben tudjunk valaszt adni ezekre a kérdésekre, részletesebben meg kell

vizsgalnunk a madarak ¢és a pteroszauruszok funkcionalis szempontbdl analdég szarnycsontjait
(1d. I1./5. &bra).

A humerus, radius ¢és wulna funkcionalis jelentésége a madaranal ¢és a
pteroszauruszoknal nagyon hasonld (a csuklopant-szerti konyokiziilet mindkét esetben csak
egy sikban engedélyezi az alkar mozgasat [Bramwell & Whitfield, 1974; Bennett, 2003a;
Frey et al. 2006]), ezért most funkcionalis analogként tekintiink rajuk, ahol a humerus a
csuklopontot (forgaspont) szintén mindkét csoportnal a konyokizilet képezi. A carpus
proximalis részét a madarakban két, egymastol jo elkiiloniilé csont, a radiale és ulnare épiti
fel, mig a distalis carpalek a metacarpus proximalis végével Osszeforrtak és igy egyiitt
alkotjak a carpometacarpust. A distalis forgaspont a madarak szarnyaban az antebrachium
csontjai és a carpometacarpus kozt helyezkedik el; ennek megfeleléen minden szarnycsont,
mely ehhez az iziilethez képest distalis elhelyezkedésii, a distalis szarnyrégioba tartozik (tehat
maga a carpometacarpus, az 0sszeforrt ujjak és az elsérendii evezotollak). A radiale és ulnare
szeparalt helyzete (a radiale cranialis, az ulnare caudalis helyzetii, 1d. IL./1. és 5. abra) a szarny
automatikus flexidja és extenzidja szempontjabol dontd fontossagu. Ezzel szemben a
pteroszauruszok homoldg csontjainak és iziileteinek elrendez6dése és mozgastartomanya a
madarakéban megfigyelhet6tdl merében eltér, igy ezek nem tekintheték az eldbb részletezett
madarcsontok funkcionalis analdgjaként. Mivel a pteroszauruszok csukloiziiletének
mozgastartomanya igencsak korlatozott a metacarpophalangealis iziiletéhez képest (I1./4.
abra, D), megallapithato, hogy a pteroszauruszokban mind a carpus, mind a metacarpus a
madaraknal definidlt, de azzal csak funkcionalisan analdg antebrachialis régidba tartozik,
semmint a distalis szarnyrégioba (IL./5. abra). A madaraknal a distalis szarnyrégioba tartozo
Osszes elem a pteroszauruszok repiiléujjanak funkcionalis analdgja, hiszen a distalis forgas-
pont a pteroszauruszok esetén a IV. metacarpale és a repiil6ujj els6 ujjperce kozt talalhato,
nem pedig a csuklocsontok tajékan (Id. I1./4. D és 5. abrak). Ezek a jelends eltérések a
pteroszauruszok és a madarak homoldg csontjainak elrendezddése és funkcidja kozt
egyértelmiien szemléltetik, hogy a szarny osszecsukasakor nem miikddhetett azonos elveken

alapulé biomechanikai automatizmus a két csoportban.
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IL/5. abra. A madarak (a rajzon egy galamb [Columba livia]) és a pteroszauruszok (a rajzon egy
Rhamphorhynchus muensteri) szarnyanak funkcionalisan analog részei. Fontos megfigyelni, hogy a madarak
szarnyaban a distalis forgaspont, mely az automatikus szarnymiikodésért is felel6s, az alkar és a distalis
szarnyrész kozott helyezkedik el, mig a pteroszauruszok szarnyaban ugyanez a forgaspont distalisabban, a IV.
metacarpale ¢és a repiildujj kozott talalhato. Eszerint a carpus és a metacarpus a pteroszauruszok szarnyaban
funkcionalis szempontbol az antebrachialis régié része volt, tehat a madarakétol eltéréen nem lehetett az
automatizmus kozponti csukloiziilete. Roviditések: al, alula; eme, carpometacarpus; cr, carpi radiale; cu, carpi
ulnare; dsc, distalis syncarpale; hu, humerus; mu, manualis ujjak; ol, olecranon nytlvany; pe, preaxialis carpale;

psc, proximalis syncarpale; pt, pteroid; ra, radius; ul, ulna; IV.me, IV. metacarpale.

A kovetkez6 megvalaszolandd kérdés tehat az, hogy vajon volt-e egyéb, passzivan
miikodd, csontkapcsolat-rendszeren alapuld mechanizmus a pteroszauruszok szarnyaban,
mely automatikus szarnycsukast tett volna lehetové. A két, biomechanikai szempontbol
legtobbet tanulmanyozott genus, a Pteranodon és Anhanguera haromdimenzids megtartasu
példanyain szamos kutatdé vizsgalta az Osszes lehetséges elmozdulast a konyok és csukld
iziileteiben, illetve azt is, hogy ezek a mozdulatok hogyan hatottak a szarny distalisabb
csontjaira (Hankin & Watson, 1914; Bramwell & Whitfield, 1974; Bennett, 2001; Wilkinson,
2008). Az emlitett tanulmanyok koziil azonban egyik sem mutatott ki olyan, kapcsoltsagon

alapuld hatast, mely a repiildujj automatikus flexiojat okozta volna. Bramwell & Whitfield
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(1974) egyértelmiien kijelentette, hogy ugyan a felkar- és alkarcsontok, illetve a proximalis
syncarpale mozdulatai mechanikailag kapcsoltak voltak, a distalisabb iziiletek mozgasa
ezekétdl teljesen fliggetlen volt. Az ezekrdl a csontokrol és a koztik 1évo iziilet
mechanikdjardl alkotott mai ismereteink alapjan (Wellnhofer, 1978, 1991; Bennett, 2001;
Chatterjee & Templin, 2004; Wilkinson, 2008), a radius elcstiszasa és a proximalis syncarpale
ennek hatasara torténd elmozduldsa nem okozhatott semmiféle passziv elmozdulast a
distalisabb szarnycsontokban (Bramwell & Whitfield, 1974). igy Wellnhofer (1991) leirsa a
pteroszauruszok automatikus szarnycsukasi mechanizmusarol nem elégséges annak
magyarazatara, hogy vajon hogyan torténhetett a repiiléujj teljes flexioja automatikusan.

A madarak példajat kovetve a bioautomata rendszerek lagyszovetes komponensének
relativ fontossagarol a kihalt allatok esetén sem szabad megfeletkezniink. A lagyszovetek
hatasanak felmérése a paleontoldgiai elemzésekben azonban erdsen korlatozott, hiszen a
fosszilidkban nagyon ritkdn 6rzédnek meg a szilard vaz nélkiili elemek. Ebbdl kifolyolag
szinte lehetetlen rekonstrualni példaul az izmok és egyéb lagy részek pontos elrendez8dését,
illetve miikddését kihalt gerincesekben. Ez a helyzet még tovabb bonyolodik olyan kladok,
példaul a pteroszauruszok vizsgalatanal, melyeknek nincsenek mai leszdrmazottaik, és
Bennett, 1996) az EPB (Extant Phylogenetic Bracket, Witmer, 1995) modszertani
hatékonysagat is toredékére csokkenti. Ugyan ismeriink néhany olyan fossziliat, melyekben a
lagy szovetek, példaul izmok vagy elcsontosodott inak valamilyen formaban megdrzodtek (pl.
az Gjonnan leirt Anuroganthus ammoni példany — Bennett, 2007a), ezek az esetek nagyon
ritkak, és részletes rekonstrukciokhoz ezek sem megfeleléek. Kozvetlen fosszilis bizonyiték
¢és recens leszarmazottak hianyaban nem vonhatunk le messzemend kovetkeztetéseket a jol
elkiiloniild  izomesoportok és ligamentumok jelenlétérdl, elrendezddésérédl, fejlettségi
szintjérél vagy mikodésérél sem. Ennek ellenére Bennett (2003a, 2007¢c, 2008), az EPB
modszer (Witmer, 1995) felhasznalasaval és izomeredési és —tapadasi helyek vizsgalataval
részletes leirast adott a pteroszauruszok szarnymozgatd mellkasi és mellsé végtag-
izomzatar6l. Az EPB moddszer hasznalatakor Bennett a recens krokodilokat ¢s madarakat
tekintette a pteroszauruszokat kozrefogd, bracketing csoportoknak. Frey et al. (2006) ezzel
szemben ugy rekonstrualtak néhany alkarizmot, hogy funkcionalis analogként elsésorban a
modern madarak anatomidjara tamaszkodtak. A rekonstrukciokhoz kapcsolodd nehézségek
ellenére olyan hipotézis is megfogalmazhato, mely energetikai és biomechanikai elvek alapjan
becsiili meg a lagy szovetek szarnymikodésben betoltott szerepének relativ fontossagat.
Amennyiben a pteroszauruszoknal valoban miik6dott automatikus szarnycsuké mechanizmus,
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abban minden bizonnyal jelents szerepet jatszottak a lagyszovetek, hiszen a féként
csontkapcsolatokon alapulé mechanizmus meglétét kizarhatjuk (1d. fentebb). Tobb érv szol
amellett azonban, hogy a pteroszauruszokban az automatikus szarnycsukdsi mechanizmus
sziikségszertiségét ¢s ezaltal jelentdségét egy potencialis automatikus szarnynyitasi, masnéven
extenzios mechanizmus feliilmulhatta. A szarnyextenzidé automatizaltsaganak jelentGsége

mellett sz016 érvek a kovetkezOk:

1) Az egész szarnyat, beleértve a repiidujjat is, folyamatosan kiterjesztett allapotban
kellett tartani a nagytermeti pterodactyloidok altal leggyakrabban alkalmazott
vitorlazas vagy termikelés kozben (Heptonstall, 1971; Brower, 1983; Hazlehurst &
Rayner, 1992).

2) A pteroszauruszok szarnycsapasi ciklusanak részletes rekonstrukcidjara ugyan még
senki sem tett kisérletet, mégis altalanos az a vélemény, miszerint a nagyobb méretti
pteroszauruszok szinten tartott repiilési ciklusaban a szarny teljes flexidja nem volt
jellemz6 fazis (Unwin, 2005, pp. 187-188).

3) Ha a pteroszauruszok szarnycsapasi ciklusaban mégis szerepelne a szarny teljes
flexidja, a szarnymembran kilépéélénél veszélyes mértekil és szabalyozatlan rezgés
Iépne fel még akkor is, ha a Tischlinger & Frey (2002) altal feltételezett kilépdél-
stabilizalo struktira valoban jelen volt a membranban.

4) Egy automatikus szarnycsukasi mechanizmusban a repiil6ujj és a konyok flexidja
egyszerre menne végbe, mely a repiiléujj teljes flexiojat okozna, és a kilépoél
nemkivanatos, nagymértékii rezgését idézné eld. Ezzel szemben egy automatikus
szarnyextenzios mechanizmusnak, melyben a konyok aktiv extenzidja idézné eld a

repiiléujj passziv extenziojat, nincs semmilyen hatranyos kovetkezménye.

Miutan attekintettilk a repiiléujj automatikus extenziojanak nagyobb jelentéségét az
automatikus flexioval szemben, az extenzid ellen hatd erékrdl is szot kell ejteni. Mivel a
repiiléujj interphalangealis iziiletei immobilisnak tekintheték (kivéve talan az
anurognathidokat, Bennett, 2007a), a hosszu, funkcionalis egységet alkoto reptiléujj rigiditasa

jelentds kovetkezményekkel jar a pteroszauruszok repiilésére nézve (1d. 11./6. abra):

1) Az kifeszitett repiiloujj anterior élére jelentds mértéki légellenallas hat, mely caudalis
iranyba mozditja a repiildujjat, azaz a metacarpophalangealis iziilet flexiojat okozza

(I1./6. abra, A). Ez a jelenség a denevéreknél is jol ismert: a harmadik ujj masodik és
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2)

3)

harmadik ujjpercéb6l allo distalis szarny belépdéle nagymértékben kitett a 1égaramlas
okozta hajlité er6knek (Norberg, 1969, 1970).

A légellenallas a szarny proximalis részén a konyokiziilet extenzidjat idézi eld a
nyitott szarnyban (IL./6. dbra, A) csakiigy, mint a mai madarakndl és denevéreknél
(Norberg 1970; Brown et al. 1995). A repiil6 gerincesek szamara létfontossagu, hogy a
konydkiziilet altal bezart szog sose érje el a 180°-ot, mert ebben a teljesen kifeszitett
allapotban a szarny szinte iranyithatatlanna valna (Brown & Cogley, 1996). Raadasul
a konyok hiperextenzidjanak veszélyét csokkentd olecranon nyulvany, mely a legtobb
tetrapodanal az ulna proximalis végén talalhato, a pteroszauruszoknal fejletlen volt,
vagy teljes mértékben hianyzott.

A szarnyextenzid soran a feltételezett kilép6él-stabilizalod struktura és az elasztikus
szarnymembran is fesziiltség ala keriilt, mely gatolta a szarnymembran kontrollalatlan
lobogasat ¢és stabil szarnyalakot tartott fenn. Egyuttal azonban ez a tenzid jelentds
mértékiit huzoerdt fejtett ki a repitiléujjra, mely a légellenallassal egyiitt ugyancsak a
repiiléujj extenzidja ellen hatott (IL/6. abra, B, C). Norberg (1970) is felhivta ra a
figyelmet, hogy a pteroszauruszok ¢és a denevérek esetén a szarnymembran
nagymeértékli huzoerdt fejt ki a tapadasi feliileten repiilés kozben, illetve hogy ez a
huzoerd a legnagyobb hatast azokon a belépdélbeni szarnycsontokon fejti ki,
melyeknek distalis helyzetiik révén a legnagyobb szerepiikk van a membran
kifeszitésében. Megallapitotta tovabba, hogy a pteroszauruszok repiildujjanak minden
valdszinliség szerint rendkiviili hajlito terhelésnek kellett ellenallnia, melyet a

légellenallas és a szarnymembran tenzidja kozvetitett (Norberg, 1970).

Ezeknek a kovetkezményeknek a figyelembevételével —belathatd, hogy a

pteroszauruszok szarnyan repiilés kozben olyan erdk Iéptek fel, melyek féként a

szarnyextenzio ellen hatottak, illetve a konyok veszélyes mértékii extenziojat okozhattak. A

fellép6 erdk hatasat a szarnyban kozvetlen izomer§ és/vagy valamilyen automatikus rendszer

ellenstlyozhatta. A mechanikai, energetikai és aerodinamikai kényszerek mellett a radius és

ulna alakja és egymashoz viszonyitott pozicidja is arra utal, hogy a pteroszauruszok

alkarizomzata nem volt elegendden fejlett ahhoz, hogy egyediil alljon ellen ezeknek az

er6knek. A radius és az ulna is hosszl, vékony és egyenes csontok, melyek olyan kozel

fekszenek egymashoz, hogy a koztik 1évé rés szinte elhanyagolhatd. Az erételjes

alkarizomzati madaraknal, példaul a kolibriknél és a galamboknal, a radius és az ulna

robusztus felépitésii és erésen elhajlik egymastol (Id. IL/5. abra). Ez a felépités ¢és
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elrendez6dés jelent6s izomtomeg jelenlétére utal az alkari régioban (Dial, 1992). Az
albatroszoknal példaul fejletlen alkarizomzat és egymashoz kozel fekvo, vékony, egyenes
alkarcsontok talalhatok, mely analdog a pteroszauruszoknal megfigyelhetd jelleggel és

elrendezddéssel.

C, a kifeszitett kilépoél-stabilizald struktiraban fellépd tenzid (vilagossziirke nyilak). A nyilak mérete nem

tiikrozi az ellenerék nagysagat.

Ez a logikai érvelés természetesen nem zarja ki a szarny teljes flexidjanak lehetdségét
a pteroszauruszok repiilése kozben, inkabb azt hangstilyozza, hogy a teljes szarnyflexiot csak
bizonyos manévereknél és a szarazfoldi helyvaltoztatas soran alkalmazhattak. Roviden, a
pteroszauruszok szamara energetikai szempontbol az esetleges flexional sokkal nagyobb
kihivast jelenthetett a robusztus repiildujj kifeszitése és extendalt allapotban valdé megtartasa
vitorlazas illetve aktiv repiilés kozben. Az ilyen, energetikailag koltséges rendszerek
miikodésében pedig jo eséllyel szamithatunk a kiadasok csokkentését lehetévé tevo, passzivan
és automatikusan miikodd struktirdk beépiilésére. Mivel azonban a pteroszauruszok
automatikus szarnyextenzidja sem a madarszerli, sem egyéb, csontkapcsolatokon alapuld
rendszerrel nem modellezhetd, egyéb lehetdségeket kell figyelembe venni; olyan modelleket,
melyek lagyszovetek, foként tendonok és ligamentumok automatikus miikodésén alapulnak,
és csak nagyon kevés kozvetlen izommunka befektetést igényelnek.
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11./4. Pteroszauruszokra alkalmazhato elméleti modellek

Azzal a feltevéssel ¢lve, mely szerint egy automatikus mechanizmusnak a
pteroszauruszok szarnyextenzidjaban is jelentds szerepet kellett jatszania, a kovetkezo fejezet
a beépitett automatikanak két lehetséges modelljét mutatja be. A modellekben madarakat
hasznaltam funkcionalis analogként a szarny kiilonbozd, feltételezett struktirainak leirasara.
A strukturak meghatarozasara hasznalt megegyezd kifejezések tehat nem homologiara
utalnak, hanem a ligamentumok és izmok analog biomechanikai funkciojara és topografiajara.
A flexid és extenzio kifejezések szintén funkcionalisan értenddk (a pteroszauruszok distalis
szarnyelemeinek reverz funkciojat lasd Bennett, 2008).

A madarakban talalhat6 csontkapcsolat-rendszer hianyabol, és az alkarizomzat
repiiléujj-extenzioban betdltott szerepének feltételezett redukcidjabol egy elsdsorban
ligamentumrendszeren alapuld extenziés mechanizmus meglétére kovetkeztethetiink. Ez a
ligamentumrendszer a pteroszauruszok propatagiumaban ugy helyezkedhetett el, hogy a
konyok aktiv extenziojaval automatikusan kifeszitette €s megtartotta a repiiléujjat, mikdzben
egyuttal megakadalyozta a konyok hiperextenziojat (11./7. bra).

Ahhoz, hogy ez a ligamentum vagy ligamentumhalozat a feltételezett funkciojat
betolthesse, azaz a repiildujjat a légellenallas és a szarnymembran tenzidja ellenében
passzivan kifeszitse, fontos, hogy biomechanikai szempontbdl a legmegfelelobb pozicioban
helyezkedjen el a propatagiumban. A csontvaz anatomiajanak figyelembevételével az eredési
¢és tapadasi felszinek a legjobb biomechanikai hatékonysag elve alapjan jelolhetok ki. Ezt az
elvet kovetve a ligamentum(ok)nak bizonyosan a vallov anterior régiojabol, illetve a humerus
proximalis végérdl kellett erednie és a repiiléujj proximalis végén kellett tapadnia.
Specifikusabban kijelolve, a coracoideum anterolateralis nyulvanya (melyet Padian [1983a]
“biceps tubercle”-ként, Bennett [2003a] pedig “coracoid tubercle”-ként emlit), illetve a
humerus deltopectoralis taréjanak laterodorsalis vagy lateroventralis felszine eredési, mig a
repiiléujj elsé ujjpercének proximalis végén talalhatd extenzor nyulvany (IL/7. abra, ’pe’),
valamint anterior ¢lének proximalis szegmentuma tapadasi feliilletet képezhetett a

ligamentum-rendszer szamara.
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IL/7. abra. A Ligamentum extensor digiti alae (LEDA) és a belépdél-beli tendon (bf) elhelyezkedésének
proximalis szarnyelemek dorsalis nézete, illetve a LEDA-hoz képest anterior helyzetli bt distalis kapcsolodasa a
pteroidhoz. Az abran csak az ebbdl a szempontbol relevans strukturak vannak feltiintetve. Fontos megfigyelni a
LEDA szovettanilag eltéré szegmenseit: PPF és DPF proximalis és distalis kollagénrostos szegmens (fekete);
PE clasztikus kozépsé szegmens (sotétsziirke). A LEDA PPF elagazasa reprezentdlja a ligamentum két
lehetséges eredési helyét. Az elképzelhetd lehetéségek nagy szama miatt bz eredési helye nincs feltintetve. B, A
brachium és propatagium sagittalis sikii metszete, mely az érintett struktarak elhelyezkedését mutatja az Gket
sematikus jellegiik miatt eltekintettem. Roviditések: bi, brachialis izmok; bp, brachiopatagium; bt, belép6él
tendon; ca, carpus (proximalis és distalis syncarpale); edp, crista deltopectoralis, a humerus deltopectoralis taréja
; hu, humerus; LEDA PE, Ligamentum extensor digiti alae, pars elastica, LEDA PPF, DPF, Ligamentum
extensor digiti alae, proximalis és distalis pars fibrosa; pe, preaxialis carpale; pe, processus extensoris a
repiiléujj elsé ujjpercének proximalis végén; pp, propatagium; pt, pteroid; ra, radius; ru, repiil6ujj; sce és ses az
Osszeforrt scapulocoracoideum coracoideum-, illetve scapula-része; te, tuberculum coracoideum; ul, ulna;

IV.mec: IV. metacarpale.
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A csontokon mind az izmok, mind a ligamentumok kapcsolodasa altalaban nyomokat
hagy, melyeket angolul “scar”-nak (heg, sebhely), magyarul izomtapadasi helynek nevez a
szakirodalom. Mivel a magyar elnevezés félrevezetd, mert lesziikiti a fogalom értelmezését az
izmok kapcsolodasi nyomaira, az ‘izom’ szot elhagyva a tovabbiakban csak tapadasi vagy
inszercios helyként emlitem ezeket a nyomokat. A tapadasi helyek jol behatarolhato, riicskos
feliiletti régiok a csontfelszinen, melyek riicskosségét az egykor hozza kapcsolédd izmok
tendonjainak vagy ligamentumoknak a csontallomanyba is behatold kotészovetes rostjai
okozzak (Francillon-Vieillot et al. 1990). Ha a ligamentumrendszer fentebb leirt
elrendezddésének lehetoségét ala akarjuk tamasztani, akkor olyan, mar ismert tapadasi
helyeket kell keresniink a pteroszauruszok csontvazaban, melyek megfeleltetheték a
ligamentumok feltételezett eredési és tapadasi helyeinek. Mivel altalaban azonban nem
hatarozhaté meg, hogy milyen, vagy hanyféle struktra (izmok, tendonok, ligamentumok)
kapcsolodott a megfigyelhetd inszercids helyeken, a mads pteroszauruszkutatok altal
izomtapadasi helyként definialt nyomok a vallov és a szarny csontjain egyarant azonosithatok
egy ligamentumrendszer eredési és tapadasi helyeiként. A pteroszauruszok csontjain leirt
tapadasi helyek koziil a coracoideum tuberculuman és a humerus deltopectoralis taréjanak
ventralis és dorsalis felszinén talalhato tapadasi helyek, melyeket Bennett (2003a) a musculus
coracobrachialis, m. pectoralis, illetve a m. deltoideus scapularis izmokhoz tartozoknak
tekintett, a ligamentum pontos eredési helyeként is kijelolhetok. Hasonloképp, a repiildujj
proximalis végének extensor nyulvanyan talalhatd inszercids helyek megfeleltetheték a
ligamentumrendszer tapadasi felilletének. A rendszer egyes agai azonban tapadhattak
bizonyos vazizmok fasciin, illetve a vallovben miikodé izmok (pl. m. deltoideus) tendonjain
is.

Ha valdban ligamentumok haldzata szbtte is at a propatagiumot, kellett lennie egy f6
ligamentum-agnak, amely a repiiloujj extenzidjanak dontd részét elvégezte. A madarak
propatagiumaban példaul a kotészovetes €s muszkuloligamentalis mintazat szervezédése is
arra utal, hogy a f6 er6vonalakban jelennek meg az izmok, inak és ligamentumok, és ezek
beagyazodnak a maradék teret kitoltd, finom kotdszovetes halozatba. A  repiiléujj
extenziojahoz kotddd teher is minden valosziniiség szerint egy erévonalban &sszpontosult,
mely mentén a f6 ligamentum futhatott. A hipotetikus f6 ligamentumot elsddleges funkcidja
alapjan Ligamentum extensor digiti alae-nek (LEDA, 1d. 11./7. abra) neveztem el. A LEDA
szovettani Osszetételére vonatkozoan is pontos becsléseket tehetiink, ha figyelembe vesziik,
hogy a repiiléujj passziv extenzioja mellett, a f6 ligamentumnak miikodése kozben is teret kell
hagynia a fliggetlen izomzati feliilszabalyozasnak. A LEDA nem allhat csupan
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kollagénrostokbol, hiszen akkor kifeszitett allapotban nem engedné meg a repiildujj
helyzetének muszkularis finomhangolasat. Hogy a feliilszabalyozasi feltétel teljestilhessen, a
LEDA kollagénrostos eredési és tapadasi szakaszai kozott tehat kell lennie egy megnyulasra
és Osszehuzodasra képes (kontraktilis) szakasznak. Az ¢l6 szervezetekben taldlhato,
megnyulasra és Osszehtizodasra egyarant képes szovetek az izmok ¢és az elasztikus
kotdszovetes rostok. Mivel a ligamentum meglétének feltételezésével épp az aktiv,
energiaigényes mitkodésti strukturak (izmok) szerepét akartuk csokkenteni a szarnyextenzios
rendszerben, a jelen modellekben a passzivan miikodé elasztikus rostos szakasz jelenlétét
preferaljuk csakugy, mint ahogy azt a madarakban talalhatdo LP-ban is megfigyelhetjiik. Az
elasztikus rostok, a kollagénrostokkal vald keveredési aranyuktol fiiggben, a nyugalmi
hosszuk kétszeresére is megnyutlhatnak (Id. LP a madarakban, Brown et al. 1994), majd a
terhelés megsziintével, energiabefektetés nélkiil nyerik vissza eredeti hosszukat. A madarak
LP leirasanal hasznalt nomenklatirat alkalmazva a LEDA elasztikus kozéps6 szakaszat pars
elastica-nak (LEDA PE, 11./7. ébra, A), mig a kollagénrostos szakaszait proximalis illetve
distalis pars fibrosa-nak (LEDA PPF illetve DPF, 11./7. abra, A) neveztem el. A distalis
kollagénrostos szakasz a preaxialis carpale dorsalis godrocskéjén futhatott keresztiil; ennek
megfelelden az ‘A’ jeldlésii szezamcsont (Bennett, 2001) a LEDA DPF-hez tartozhatott (Id.
11./4. bra, A és 7. abra, A).

A felvazolt modell alapjan a pteroszauruszok szarnyaban talalhato muszkulo-

ligamentalis rendszer a kovetkezoképpen miikodhetett:

1. A szarny aktiv Osszecsukasakor (humerus addukcidja, illetve a konyok, csukld és
metacarpophalangealis iziiletek aktiv, izommunkaval torténd flexidja) a passziv
Ligamentum extensor digiti alae laza, nyugalmi allapotban van, igy nem akadalyozza
a repll6ujj itt nem részletezett, funkcionalis értelemben flexor alkarizmok altali
flexiojat (IL./8. abra, A).

2. A szarny extenzidjakor (humerus abdukcidja, illetve a konyok és csuklo iziiletek aktiv,
izommunkaval torténd extenzidja) a Ligamentum extensor digiti alae eredési ¢€s
tapadasi helye kozti tavolsag megnd, a ligamentum a pars elastica révén maximalis
hosszara nyulik, mikézben a benne ébred6 tenzié kovetkezményeként anterior iranyba,
teljesen extendalt pozicioba huzza és ott meg is tarja a repiildujjat. A ligamentum
miikodésének minden Iépése passziv és automatikus, tehat nem igényel kozvetlen

izommunka-befektetést (I1./8. abra, B).
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LEDA = PPF + PE + DPF

— DPF

II./8. abra. A Ligamentum extensor digiti alae (LEDA) mikodési elvének bemutatdsa a mozdulatsor
végrehajtasahoz sziikséges izmok (pl. a brachialis konyokfeszité izmok) feltiintetése nélkiil egy hipotetikus
Rhamphorhynchus modell segitségével. A, A konyok flexiojaval a LEDA kollagénrostos szakaszai (PPF, DPF)
lazak, az elasztikus szakasza (PE) passziv, nyugalmi hosszlsagt, igy a repiiléujj aktiv flexioja akadalytalan. B,
A humerus abdukcidjaval és a konyok extenzidjaval a tavolsag a LEDA eredési és tapadasi helye kozt megnd, a
kollagénrostos szakaszok megfesziilnek, az elasztikus szakasz maximalis (kb. 2x-es) hosszara nyulik, ekkor a
LEDA passzivan kifesziti a repiil6ujjat, és a kovetkezé konyokflexidig meg is tartja ebben a pozicidban. A PE
struktirdjanak koszonhetéen a konyok kiilonbozé mértekii extenzidja eltéro fesziiltséget kelt a LEDA-ban, mely
kiilonb6zé mértéki repiiléujj-extenzidt eredményezhetett (tehat valtozatos bezart szogértékeket a repiiléujj és a
IV. metacarpale kozt). Az abra jol szemlélteti, hogy ez a mechanizmus, legalabbis a LEDA akcidja, teljesen
automatikusan kivitelezett. A nyilak a szarny kiilonféle részei elmozdulasanak iranyat szemléltetik a flexio és
extenzid soran. A legkisebb nyil a preaxialis carpale distalis syncarpale felszinén torténdé nagyon csekély, distalis
iranyl elmozduldsat mutatja a szarny flexidja soran. Roviditések: bt, belépdél-tendon; LEDA, Ligamentum

extensor digiti alae; PE, LEDA, pars elastica; PPF és DPF, LEDA, proximalis ¢s distalis pars fibrosa.
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Ugyan kozvetetten az egész folyamatot fliggetlen brachialis és antebrachialis flexor és
extenzor izmok koordinaljak, a repiil6ujj-extenzio terhének legjelentdsebb részét maga a
LEDA viseli, mely a feladat energiatakarékos elvégzéséhez a legmegfelelobb biomechanikai
tulajdonsagokkal rendelkezik.

Az is elképzelhetd, hogy a pteroszauruszok alkarjan a denevérekéhez hasonld
tendinézus alkarizmok miikodtek (1d. I1./3. ébra). Ebben az elrendezédésben az alkarizmok
tendonjanak négy iziileti ponton kellett keresztiilfutnia (alkar — proximalis syncarpale,
proximalis syncarpale — distalis syncarpale, distalis syncarpale — metacarpus, metacarpus —
repiildujj, 1d. I1./4. abra), és a pterodactyloidok hosszii metacarpusa esetén jelentés tavot
kellett athidalnia, hogy elérje tapadasi helyét, azaz a repiiloujj proximalis végét. A tendont,
csaktgy, mint a feltételezett LEDA DPF-et, a preaxialis carpale (IL./4. abra, A) tarhatta tavol
ezektdl az iziiletektdl, melyek miikodését egy ilyen, kozvetleniil a felsziniikon futd tendon
akadalyozhatnd. Ebben az esetben a tendon feltételezett extenzor izma (homolég
értelmezésben flexor izmok, [Bennett, 2008]) a humerus medialis epicondylusa mellett
talalhaté inszercios helyrdl eredhetett, melyet Bennett (2008) a m. flexor digitorum longus-
hoz rendelt, és a repiiléujj elsd ujjpercének extensor nyulvanyan tapadhatott. Ez az inas izom
megfeleltethetd a Bennett (2008) altal definialt m. flexor digiti quarti-nak, melyben a ‘flexor’
elnevezés a homolog eredetii izmokra, nem pedig a szarnymuikodésben betoltott szerepére
utal.

A hipotetikus LEDA passziv rendszere a szemi-automatikus tendinézus
alkarizomzattal Gsszevetve biomechanikailag és energetikailag is egyértelmiien hatékonyabb.
A két rendszer kombinacidja azonban felilmiilhatja ezt a hatékonysagot, hiszen a LEDA és az
inas extenzor alkarizom megoszthatja a repiildujj kifeszitésének terhét. Ha a miikodés terhe
mindkét rendszeren csokken, sem a LEDA-nak, sem pedig az alkarizmoknak nem sziikséges
az atlagosnal feltiinben erdteljesebbnek lenniiik. A két rendszer kombinacidja esetén az
extenzor alkarizom tendonja ¢és a LEDA DPF még a preaxialis carpale elérése el6tt
konvergalhatott, majd az igy egyesiilt kollagénrostos szakasz haladt at a négy iziileten és érte
el a repiiléujj proximalis végét. Ez a “hibrid-modell” egyesiti a madar-szerti és denevér-szerii
konstrukciok minden eldnyét, ezzel lehetdvé téve az energiaigényes izmok szarnyextenzidban

betoltott szerepének csokkentését (1d. 11./9. abra).
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I1./9. abra. “Hibrid-modell”, melyben a madar-szeri ligamentum és denevér-szer(i inas izomzat kombinaltan

mitkodik. A madar-szeri automatikus struktura a LEDA, mely funkcionalis szempontbol a madarak

propatagialis régidjaban futo Ligamentum propatagiale—nak feleltetheté meg, mig a denevér-szeri
szemiautomatikus rendszer az inas fasciaval burkolt repiil6ujj-extenzor alkarizomzat. E két feltételezett struktira
kombinacidja lehetett a pteroszauruszok automatikus szarnyextenziojanak leghatékonyabb modja. Csak az itt
érintett struktrak keriiltek abrazolasra. Roviditések: eru, a repiiloujj extenzor izma; etru, a repiiloujj extenzor

izmanak tendonja. Tovabbi réviditéseket 1d. I1./7. és 8. abran.

Ugyan a pteroid nem képezi integralt részét a felvazolt szarnyextenzids
mechanizmusok egyikének sem, mégis érdemes szOt ejteni a propatagiumban betoltott
automatikus, mind pedig a mellsé végtag egyéb, lagy szoveteken alapuld rendszereivel. Nem
ujkeletii az az elképzelés, miszerint a propatagium profiljanak gorbiiletét (ivét), mely nagyban
meghatdrozza aerodinamikai tulajdonsagait, egy a belépdélben futd és a pteroidhoz rogziilé
tendon (IL./7. dbra, A,B ’bt’) szabalyozta (Abel, 1907, 1919; Wellnhofer, 1975, 1978, 1982;
Padian, 1983b, Frey et al. 2006). Az elmélet szerint a pteroidhoz kotddé tendon a profil
gorbiiletének, a belépéél allasszogének ¢és a propatagium alakjanak valtoztatasaval
befolyasolhatta a repiilési technikat. A tendonhoz tartozo, proximalis helyzetli izom
meghatarozasakor tobb lehetdség is szoba johet: a tendon eredhetett a m. pectoralis pars
propatagialis-bol vagy caudalis nyakizmok elkiilonilé agaibol, mint amilyen a m. longus
colli ventralis vagy mm. intertransversarii. A belép6él-tendon létezésének és jelentdségének
elméletével azonban nem minden kutato ért egyet. Bennett (2007¢) szerint példaul semmiféle
tapadasi hely nem azonosithatd a pteroid medialis irdnyba mutatd végén, igy elutasitotta a

tendon létezésének lehetdségét.
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11./5. DiszKusszio

Az itt bemutatott modellek kozvetlen bizonyitékok hianydban azon a hipotézisen
alapulnak, hogy a pteroszauruszok szarnyextenzioés mechanizmusaban beépitett automatizmus
miikodott. Azonban az automatikus mechanizmusok jelenléte két olyan teljesen kiilonbozo
denevérek, illetve egy ilyen rendszer egyértelmil funkcionalis és energetikai elonyei arra
engednek  kovetkeztetni, hogy a  beépitett automatizmus a  pteroszauruszok
szarnymilkodésében is elengedhetetlen volt. Igaz ugyan, hogy a madarak és a denevérek
kozvetlen analogként vald  felhasznalasa  szintén  bizonytalansagokkal terhelt,
megkérddjelezhetetlen tény, hogy a pteroszauruszok és a két masik repiilé gerinces csoport
anatomiajaban ¢és repiilésiik mechanikdjaban sok kozos vonas figyelhetd meg. A robusztus
alkarizmok jol 1athat6 hidnya ¢és az ulnan 1év6 olecranon nyulvany fejletlensége illetve hidnya
is alatamasztja egy, a repiilléujj-extenzioban kozremiik6do ligamentalis rendszer jelenlétének
szlikségét. Ebbol a szempontbodl érdekes lenne megvizsgalni a pteroszauruszokkal analog
alakii és elrendez6désii alkarcsontokkal rendelkezd albatroszokban a Ligamentum
propatagiale és Ligamentum limitans cubiti fejlettségét, hiszen a fejletlen alkarizmok
kompenzalasaként azt varhatjuk, hogy az albatroszokban ezek a ligamentumok aranyaiban
sokkal erdteljesebbek, mint a jol fejlett alkarizmokkal bir6 madarakban. Az
Osszehasonlitasbol levonhato kovetkeztetésekkel azonban itt is dvatosan kellene banni, hiszen
az albatroszok distalis szarnya (carpometacarpus + szarnyujjak + primer evezétollak) az egész
fesztiavnak viszonylag kis hanyadat képezik a pteroszauruszok repiildujjahoz képest. igy az
albatroszokban a distalis szarnyrész miikodése és annak szabalyozasa nem vethetd Gssze
kozvetlenill a pteroszauruszok repiiléujj-miikodtetésének funkciondlis kényszereivel. Ennek
megfelelden a jelen dolgozat a propatagialis ligamentum-rendszer passziv, automatikus
muikodésének modelljét fogadja el, mely kiegészitheté a tendindzus, denevér-szeri
alkarizmok jelent6ségét és szerepét hangstlyozo modellel is (IL./7. és 9. abra). Ez a rendszer,
az izmokkal ellentétben, nem igényel a szovet normalis fenntartdsan kiviil tovabbi
energiabefektetést a miikodéséhez, nem okoz a distalis szarnyon jelentds tomegndvekedést,
automatizalja a rutinszert, ciklusokba rendez6dé szarnymozdulatokat, ugyanakkor tovabbra is
biztositja a szarnymozdulatok izmok altali finomhangolasanak és feliilszabalyozasanak
lehet6ségét.

A felvazolt rendszer létezését alatamasztd kozvetlen bizonyiték eldkeriilésére a mar
ismert, illetve jovobeni leletek esetén is van némi esély. Néhany Nyctosaurus leleten Bennett
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(2003b) ¢és a Muzquizopteryx coahuilensis egyetlen példanyan Frey et al. (2006) az
alkarcsontokkal és a IV. metacarpale-val asszocialt elcsontosodott inakat irtak le, melyek a
denevér-szerli tendindzus alkarizmok jelenlétére utalhatnak. A Muzquizopteryx radiusatol
cranialisan meg6rzddott mineralizaldédott tendont Frey et al. (2006) a musculus extensor
metacarpi radialis maradvanyaiként azonositottak, tehat nem tekintették a repiil6ujjat
kifeszité extenzor-rendszer részének. Ennek ellenére lehetséges, hogy a Frey et al. (2006) altal
m. extensor metacarpi radialis-hoz rendelt tendon valdjaban a repliléujj inas extenzor
izmahoz tartozott, hiszen a tendon eredési és tapadasi helye a leleten nem 6rz6dott meg.

A pteroszauruszok repiiléujjanak automatikus extenzidjat leird, pusztan ligamentum-
rendszeren alapuld modellnek, illetve az inas alkarizmokkal kiegésziilé hibrid-modellnek is
illeszkednie kell a pteroszauruszok szarnyardl rendelkezésiinkre allo oszes informacioval. A
szarnymilkodést szabalyozo izmokrol azonban eddig kevés elképzelés latott napvilagot. Ezek
koziil Short (1914), Frey et al. (2006) és Bennett (2003a, 2007c, 2008) munkai
kulcsfontossagtiak, melyekkel a jelen modellek is Gsszevethetok. A repiiléujj extenzoranak
eredési ¢és tapadasi helyét illetden a LEDA-modell és Short (1914) sokkal korabbi, szinte
elfeledett rekonstrukcidja sok topologiai hasonlosagot mutat. Short elképzelése szerint az
extenzor izom (“knuckle extensor muscle”) a humerus oldalanak teljes feliiletérol (tehat a
deltopectoralis taréjatdl egészen a lateralis epicondylus-aig) eredt és a repiildujj els6
ujjpercének extenzor nyllvanyan tapadt. Az erdvonalak elrendezddése Short (1914)
rekonstrukcidjaban és a LEDA-modellben ugyan nagyon hasonld, az elobbiben épp az
automatikus miikodés lehetdsége vész el, hiszen a repiiléujj extenzidjat a humeruson tapadd
hatalmas tomegti izom végzi.

Az egyik legfrissebb rekonstrukcio (Frey et al., 2006), mely ennek a szarnyrégionak a
miikodésével foglalkozik, alkarizmok és tendonok maradvanyairol, illetve a preaxialis carpale
dorsalis godrocskéjében iilé szezamesontrol (“Sesamoid A”, Bennett, 2001; 1d. 11./4. abra, A)
szamol be. Frey et al. 2006 szerint a repiiléujjat a musculus extensor digiti feszitette ki, mely a
humerus distalis részér6l eredt, és a repiiléujj elsé ujjpercének prominens extenzor
nyulvanyan tapadt. A rekonstrukcio alapjan a m. extensor digiti tendonja a preaxialis carpale
godrén keresztiil futva ivelt at a carpuson, hogy elérje a repiildujjat. Az anterior irdnyba
mutaté preaxialis carpale és a tendonban helyet foglaldo szezamcsont elrendezédését
funkcionalis forgaspontként értelmezték, mely tavol tartotta a m. extensor digiti tendonjat a
distalis iziiletekt6l. Habar a rekonstrukcié anatomiailag megalapozott, az alkarizmok és a
preaxialis carpale-n atfuto rostok kozt a feltételezés szerint fennallo kozvetlen kapcsolatra
nincs fosszilis bizonyiték. Frey et al. (2006) tovabba feltételezte, hogy a pteroid a
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propatagialis tenzor izmok tapadasi helyeként szolgalt, és hogy ez a muszkulotendinalis
rendszer vezet$ szerepet jatszhatott a propatagium merevitésében és szabalyozasaban, és talan
még a szarny extenzidjaban is. A jelen dolgozat modellje és Frey et al. (2006) rekonstrukcidja
kozt nincs ellentmondas; a modell inkabb kiegésziti az aktiv izommunkén alapul6 rendszert
egy passzivan kooperaldé ligamentum-rendszerrel (II./10. abra, A). A modell annyiban
modositana Frey et al. (2006) rekonstrukciojat, hogy a LEDA DPF konvergéalna a m. extensor
digiti tendonjaval, és egyesiilve futnanak keresztiil a preaxialis carpalen, majd érnék el a
repiiléujj elsé ujjpercének extenzor nytlvanyat. Ebben az elrendezésben tehat a LEDA a
konyok aktiv extenzidjaval egyiddben passzivan kifeszithette a repiildujjat, mikozben a m.
extensor digiti a repiiléujj aktiv finomszabalyozasaért lehetett felelés (Id. 11./10. abra, A).
Tovabbi modositasokkal a denevérszeriien inas alkarizomzat modellje is beépitheté a
rekonstrukcioba. Frey et al. (2006) rekonstrukcidjat csak annyiban kell modositani, hogy az
altaluk a musculus extensor metacarpi radialis-hoz, tehat a metacarpus extenzor izmahoz
tatrozonak definialt, elcsontosodott inat a tendindzus m. extensor digiti maradvanyainak
tekintjiik. Ez utobbi értelmezés anatomiailag éppolyan megalapozott és azonos valosziniiségt,
mint Frey et al. (2006) elképzelése, azonban az 0j értelmezés szerint a tendindzus m. extensor
digiti szemi-automatikus rendszerként tovabb csokkentené az energiabefektetést és novelné a
repiiléujj extenzidjanak hatékonysagat.

Ezzel szemben Bennett (2007c, 2008) szerint a preaxialis carpale — szezamcsont
komplex a musculus flexor carpi ulnaris-hoz (homoldgia alapjan carpus flexor,
funkcionalisan extenzor izom) tartozott, mely a humerus distalis végén, az ulnaris és radialis
condylusok folott eredt és a IV. metacarpale diaphysisének anterior felszinén tapadt. Azzal
érvelt, hogy a preaxialis carpale korlatozott mozgastartomanya nem tette volna lehetévé, hogy
maga a repiiléujj nagyobb mozgastartomanyu extenzor izmanak tendonja fusson keresztiil
rajta (Bennett, 2007¢c, 2008). Az érvelés logikai menete azonban itt megszakad, hiszen sem a
repiildujj extenzor tendonjanak, sem pedig az altala preferalt musculus extensor carpi ulnaris
tendonjanak feltételezett mozgastartomanyat nem hatarozta meg, pedig elképzelését csak
ezzel tamaszthatta volna ald. Bennett (2008) tehat ugy rekonstrualta a m. flexor digiti quarti
(funkcionalisan repiildujj extenzor) tendonjat, mint amelyik a csuklo anterior felszinén fut
egészen a repiiléujj proximalis végéig, és amelyet semmilyen struktira nem tart tavol a csuklo
rekonstrukcidjaval, mind a jelen dolgozatban bemutatott modellekkel, hiszen kizarja a
preaxialis carpalet a repiildujj-extenzios rendszerbdl (II./10. abra, B). A preaxialis carpale
integracioja a modellek szempontjabol alapvetd jelentdségii, hiszen ez a csont képezi a LEDA
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DPF-nek és/vagy a LEDA és a funkcionalis extenzor izom egyesiilt tendonjanak a distalis
forgaspontjat, mely egyuttal tavol tartja az ¢érintett iziiletektdl a repiildujjat kifeszité
strukturakat. A preaxialis carpale bevonasa nélkill a LEDA hatékonysaga jelentdsen
lecsokkenne, mig maga az extenzor izom miikddése valdsziniileg alapvetd és feloldhatatlan
problémakba iitkozne. Bennett (2007¢c, 2008) rekonstrukcidja tehat nem kompatibilis a jelen
dolgozatban bemutatott szarnyextenzidos modellekkel (1d. I1./10. dbra, B ‘inkompatibilitas
régioja’).

Bennett (2001, 2007¢c, 2008) pteroid rekonstrukcidja egyéb problémakat is felvet.
Szerinte ugyanis a pteroid a preaxialis carpale medialis feliiletén izesiilt, annak ellenére, hogy
ez a feltételezés teljesen ellentmond a fosszilis bizonyitékoknak. Mindamellett, hogy erre a
konfiguraciora egyetlen eddig elSkeriilt leletnél sincs példa, a remek megdrzédési
példanyoknal is (tobbek kozt Pterodactylus antiquus holotipus, Anhanguera santanae AMNH
22555, Rhamphorhynchus “longicaudus” BSP 1877 X1, Pterodactylus kochi BSP 1937 1 18a,
stb.) a pteroid distalis hegye medialis irdnyba mutat, mig a preaxialis carpale mindig a
lateralis felszinén fekszik. Ezt a poziciot minden valdszinliség szerint egy olyan struktura
okozta, mely a preaxialis carpaleval szoros Osszekottetésben allt (Elgin & Frey, 2008), és
amely azt distalis iranyba mozditotta ki. Tehat a fosszilidknal tapasztalt elrendezddési
mintazat arra utal, hogy mig a pteroid egy olyan strukturaval allt kapcsolatban, mely a csont
distalis végét medialis iranyban tartotta az allat pusztulasa utan is, addig a preaxialis carpale
egy olyan rendszer része volt, mely a diagenezis soran distalis iranyba huzta ezt a
csuklocsontot. Ha Bennett (2001, 2007¢, 2008) rekonstrukcidja, miszerint a preaxialis carpale
és a hozza izesiild pteroid egy funkcionalis egységet alkotott, igaz lenne, a fosszilidkon
tapasztalt elrendez6dés nem fordulhatna el6. Egyrészt, ha a két csont valoban izesiilt volna
egymashoz, akkor nem lehetnének konzekvensen ellentétes iranyultsagiak a maradvanyokon
(proximalis pteroid vs. distalis preaxialis carpale). Masrészt, ha a preaxialis carpaléhoz tartozd
tendon a IV. metacarpale diaphysisének felszinén tapadt volna, nem tudta volna ennyire
kifejezetten distalis iranyba elmozditani a preaxialis csuklocsontot a diagenezis soran, hiszen
a csukloiziilet mozgastartomanya nagyon sziik volt. Bennett (2007¢c, 2008) elképzeléseinél
sokkal parszimonikusabb az a feltevés, miszerint a preaxialis carpalen athaladé tendon
valdjaban a repiiléujjon tapadt, mely a post-mortem szarnyflexié soran magaval huzta, tehat
distalisan mozditotta el a preaxialis carpalet is. Ez utobbi feltevés ugyan ellentmond Bennett
rekonstrukcidinak, osszhangban all mind a fosszilis bizonyitékokkal, mind pedig a jelen

dolgozat szarnyextenzios modelljeivel.
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etru + LEDA DPF poidzses o / /

B. inkompatibilitas régioja

I1./10. 4bra. Az alapmodell alkalmazisa A, Frey et al. (2006) és B, Bennett (2008) szarnyizomzat-
rekonstrukcidjan. Minden flexor és extenzor izom funkciondlis szempontbol definialt. Mivel e két utobbi
rekonstrukcio a benniik szerepld izmokat eltéréen értelmezte, jelen dolgozatban a legtobb flexor és estenzor
izom nomenklaturajaban egyszerisitéseket alkalmaztam. A, Frey et al. (2006) rekonstrukcioja dsszeegyeztethetd
a jelen tanulmanyban bemutatott alapmodellel, mivel megengedi, hogy a LEDA osszefusson a repiiléujj
rekonstrualt extenzor izméanak tendonjaval, igy az egyesiilt ligamentum ¢és tendon egyiitt 1ép at a preaxialis
carpalen ¢és tapad a repiléujj elsd ujjpercének extenzor nyulvanyan. B, Bennett (2008) rekonstrukcioja
inkompatibilis az altalam javasolt modellel, mivel a LEDA szempontjabol kulcsfontossagu forgaspontot
biztositd preaxialis carpalen ebben az izomrekonstrukcioban a IV. metacarpale extenzor izmanak tendonja fut
keresztiil. Roviditések: bi, m. biceps; br, m. brachialis; bt, belépéél-tendon; ca, proximalis and distalis
syncarpale; eme, a IV. metacarpale extenzor izma; eru, a repiilujj extenzor izma; etme, a IV. metacarpale
extenzor izmanak tendonja; etru, a repiildujj extenzor izmanak tendonja; fe, a carpalek flexor izma; fme, a VI.
metacarpale flexor izma; fru, a repiiloujj flexor izma; ftme, a IV. metacarpale flexor izmanak tendonja; ftru, a
repiiléujj flexor izmanak tendonja; hu, humerus; LEDA DPF, Ligamentum extensor digiti alae, distalis pars
fibrosa; pe, preaxialis carpale; pt, pteroid; ra, radius; scc és scs, az 6sszeforrt scapulocoracoideum coracoideum-
illetve scapula-része; ses, a preaxialis carpale dorsalis gddrocskéjében iilo sesamoid; tr, m. triceps brachii; ul,

ulna; ru, repiil6ujj; VI.me, IV. metacarpale. (Modositva A, Frey et al. 2006 és B, Bennett, 2008 nyoman)

A modellek tiikrében még tafonémiai magyarazattal is szolgalhatunk erre a mintazatra:

a LEDA elasztikus szakasza és/vagy a tendindzus repiildujj-extenzor izomszegmensei
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gyorsabban elbomolhattak, mint az emlitett struktarak kollagénrostokban gazdagabb
szakaszai, kovetkezésképp a repiil6ujj flexioja distalisan huizhatta a preaxialis carpalét, hiszen
annak proximalis rogziilési helyével a kozbiilsé szakaszok bomldsa miatt elvész az
Osszekottetés. Bennett rekonstrukceiojat kétségbe vono tovabbi kérdés, hogy vajon miért lenne
szilksége egy kizarolag a korlatozott mozgasszabadsagli csukloiziileteket befolyasolo
tendonnak egy olyan robusztus struktiirara, mint a preaxialis carpale. Es ha valoban a Bennett-
féle tendon foglalta volna el a preaxialis carpalet, akkor mi tartotta volna tavol a repiiloujj
sokkal sulyosabb terheket viseld extenzor izmanak tendonjat a csukléiziiletektl? Sokkal
észszerlibb tehat feltételezni, hogy az utobbi célra a legmegfeleldbb eszkoz éppen a modosult,
prominens, anterior iranyultsagi preaxialis carpale volt. Az ij modelleknek megfeleléen a
preaxialis carpale a LEDA DPF-et és a repiiloujj extenzoranak tendonjat inszercio nélkiil
vezette végig a megnyult metacarpus mentén a valds tapadasi feliiletig, azaz a repiiléujj elsé
ujjpercének proximalis végéig.

Tovabbi érdekes egybeesés, hogy a madarakban jol ismert Ligamentum propatagiale
(LP) distalis szakaszaban szintén talalhatd egy szezamcsont (Meyers, 1992; Brown et al.
1994), mely topografiai szempontbo6l a pteroszauruszok preaxialis carpalejaban talalhato
szezamcsonthoz nagyon hasonlé pozicidban helyezkedik el. A madarak szezamcsontja a LP
pars fibrosa distalis részében foglal helyet (Brown et al. 1994). Ugyan a szezamoid funkcidjat
nem tisztaztak, megléte mindenféleképpen egy erdteljes ligamentum vagy tendon jelenlétére
utal. A topografiai hasonlésag a madarak és a pteroszauruszok szezamcsontja kozott szintén

Ugyan jelenleg csak kozvetett bizonyitékok utalnak egy ilyen propatagialis
ligamentum-rendszer 1étezésére, egyelére semmi nem bizonyitja az ellenkez6jét. Felmeriil a
kérdés, hogy vajon egy ilyen vastag, erételjes ligamentum lebomolhat-e nyomtalanul olyan
fossziliakban is, melyekre egyébként a lagy részek rendkiviili megérzédése jellemzd (pl.
Jeholopterus). Altalanosan elmondhatd, hogy még a bizonyosan robusztus tendonok és
ligamentumok fosszilis meg6rzddése is kivételesen ritka. Példaul a legtobb gerinces csoport
funkciondlnak, ezek nyomait mégsem talaljuk egyetlen pteroszaurusz fosszilidban, sem annak
ellenére, hogy bizonyosan jelen kellett lenniiik. Bennett (2000) is megallapitotta, hogy a
legtobb esetben még a repiiléujj interphalangealis iziileteiben sincs direkt bizonyiték izom
vagy ligamentum tapadasi helyekre a csontokon. Mechanikailag fontos szerepiik alapjan
ennck ellenére azt allitotta, hogy minden valoszinliség szerint az Osszes pteroszaurusz
interphalangealis iziileteit erés kollateralis ligamentumok stabilizaltdk. Mas esetekben,

76



amelyekben mind a csontok, mind a porcok fosszilisan megérzédtek, a tendonok és a
ligamentumok mégsem (Schwarz et al. 2007b). Ez tovabbi bizonyiték a tendonok és
ligamentumok alacsony fosszilizaciés potencialjara. Az archosauridk fosszilis rekordjaban
jelenleg nincs tudomasom olyan maradvanyokrdl, melyekben el nem csontosodott inak vagy
ligamentumok megdrzodtek.

Az energetikai megfontolasokon kiviil a pteroid jelenléte és altalanosan feltételezett
szerepe Ujabb indirekt bizonyiték egy strukuralisan komplex, ligamentumokkal atszott
propatagiumra. Egy vékony borkettézetként rekonstrualt propatagium integritdsa nem lett
volna elegendé a sokszor prominens pteroid (pl. Nyctosaurus) beagyazasara, hiszen a

csontokat altalaban lagy szovetek komplex halozata veszi koriil.
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11./6. Konkluziok

A pteroszauruszok repiiléujjanak extenzidjat leird, itt bemutatott modellek a
propatagialis ligamentumok és/vagy inas izomrendszerek altal miikodtetett beépitett
automatizmusok jelentéségét hangsulyozzak. Ezek a modellek foként energetikai és repiilés-
eddig szerzett, alapos ismereteinkkel is. A modellek f6 sulypontja egy ligamentum, mely a
vallovtol vagy a humerustél a repiildujjig fut, és amely a konyok extenzidjaval automatikusan
kifesziti a reptiléujjat. Ebbol vezethet6 le egy inas extenzor izommal kiegészitett modell,
melyben a repiiléujj automatikus extenzidjanak terhe megoszlik a ligamentum ¢és az extenzor
izom kozt. Ebbdl kovetkezden sem a ligamentumnak, sem az extenzor alkarizomnak nem kell
olyan erdteljesnek lennie, mint kellene abban az esetben, ha egyediil végeznék el ezt a
feladatot. Ezek a modellek tehat 0j megkozelitést jelentenek a pteroszauruszok
szarnymilkodésének értelmezésében. A szarny distalis izmainak U] rekonstrukeioi koziil az 0j
modellek Frey et al. (2006) elképzeléseibe jol beillesztheték, mig Bennett (2007c, 2008)
rekonstrukcidival Osszeegyeztethetetlenek. Ezeddig még nem keriilt elé olyan kozvetlen
fosszilis bizonyiték (fosszilizalodott ligamentum), mely egyértelmiien alatamasztana a
modellek helyességét. A pteroidot beagyazo propatagium azonban valdsziniileg struktralisan
Osszetett, ligamentumokkal és tendonokkal atszétt membran volt, mely arra a jelenségre is
magyarazatot adhat, hogy miért talaljuk a konyokiziiletet minden esetben behajlitva az
artikulalt csontvazakban. A modellek természetesen nem feltételezik, hogy a repiildujj
extenziojat egyaltalan nem befolyasoltak az alkarizmok, inkébb azt hangsulyozzak, hogy a
Frey et al. (2006) altal leirt m. extensor digiti vagy a Bennett (2008) altal definialt m. flexor
digiti quarti (hacsak nem elinasodott extenzorok voltak) inkabb a mandverek, fel- és leszallas
soran sziikséges finomhangolasban és feliilszabalyozasban jatszottak jelentds szerepet. A
jelen dolgozatban bemutatott koncepcié hipotetikus levezetés, mely hasonlé biomechanikai
problémaval szembesiilé recens analdgokon alapul. Mégis parszimonikus feltételezés, hogy a
pteroszauruszok —szarnymiikodésében egy passziv ligamentumok ¢és aktiv izmok
egylittmiikodésébol szervezddd funkcionalis rendszer épiilt be, csakiugy, mint ahogy azt a ma
¢lé szervezetek esetén is tapasztalhatjuk. Ezek a modellek 0j anatomiai, funkcionalis és
mechanikai megkozelitésli pteroszaurusz szarny-rekonstrukciok, melyek tovabbi kutatasok

alapjaul szolgalhatnak.
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III. Rhamphorhynchus novekedési és életmenet stratégiaja egy

ontogenetikai sorozat csontszovettani vizsgalata alapjan

1I1./1. Bevezetés

A solnhofeni palakbol eldkeriilé pteroszaurusz leletek tobbsége a Rhamphorhynchus
genushoz rendelhetd, melynek példanyaira jellemz6 a feltind méretbeli valtozatossag. A
méretkategoriak és egyéb jellegek, mint a csontvaz kiilonboz6 részeinek elcsontosodasi foka,
a cranialis morfologia, a farokvitorla alakja és a végtagcsontok hosszaranyai alapjan ezeket a
példanyokat Wellnhofer (1975, 1978) eredetileg 6t kiilonallo fajként azonositotta. Ezek
testméretiik novekvd sorrendjében a kovetkezok: R. lomgicaudus, R. intermedius, R.
muensteri, R. gemmingi és R. longiceps. Két évtizeddel késobb Bennett (1995) statisztikai és
morfologiai elemzésekkel arra a kovetkeztetésre jutott, hogy minden eddig ismert
Rhamphorhynchus egyed egyazon faj, a Rhamphorhynchus muensteri képviselgje. Bennett
(1995) 1ugy gondolta, hogy a méretben, a csontvaz flzionaltsagi allapotaban ¢és a
testaranyokban  megfigyelhetd variabilitdss a példanyok reprezentalta kiilonb6z6
egyedfejlodési stadiumoknak koszonhet6. Harom, statisztikailag is elkiiloniilé méretcsoportot
talalt, melyekrél tgy vélte, hogy példanyaik szezonalis mortalitasi eseményekr6l
tanuskodnak. Ennek megfelelden a méretcsoportokat olyan kohorszoknak feleltette meg,
melyek kozt a korkiilonbséget egy évre becsiilte (“year-classes”). Az elsé, masodik és
harmadik méretkategoriakba kis- kozepes és nagy termetii alakok tartoztak, melyeket ezt
kovetden Bennett (1995) a juvenilis, szubadult ¢és adult egyedfejlédési stadiumok
képviseldinek tekintett. Az egy ¢év korkiilonbségli egyedeket reprezentald kohorszok
bevezetésével Bennett (1995) arra is igyekezett ramutatni, hogy ellentétben a levezetettebb
pterodactyloidokkal (Ricqles et al. 2000; Sayao, 2003; Steel, 2008), a Rhamphorhynchus
lassu, krokodil-szertl, indeterminisztikus novekedéssel jellemezhetd pteroszaurusz volt, mely
a repiilés megkezdése utan még legalabb harom évig névekedett. A szarnycsontok aranyai
alapjan arra a tovabbi kovetkeztetésre jutott, hogy az 6sszes eddig ismert példany, beleértve a
legkisebb egyedeket is, ropképesek voltak. Két alternativ hipotézist javasolt a repiilés korai
kezdetének magyarazatara: 1) a kikelé fiokak sziil6i gondoskodasra szorultak egészen a
fosszilis rekordban megfigyelhetd legkisebb testméret eléréséig, amikoris szarnyra keltek; 2) a
fiokék oOnnfenntartd fészekhagyok voltak, melyek roviddel kikelésiik utan elrepiiltek. Ez

utobbi, korai répképességre vonatkozo hipotézist, mely a kutatok széles korében elfogadotta

79



valt (Unwin 2005; Chinsamy et al. 2008; Lii et al. 2011), Unwin (2005) minden
pteroszauruszra altalanos érvénylinek tekintette, mi tobb azt is feltételezte, hogy a
pteroszaurusz-fiokak “szuper-fészekhagyok™ (superprecocial) voltak, tehat mar kozvetleniil
kikelésiik utan tudtak repiilni.

Masrészt azonban a Rhamphorhynchus eddigi egyetlen csontszdvettani tanulmanya
alapjan (Padian et al. 2004) csakugy, mint a bazalisabb és idosebb taxonok, a késd-tridsz
“Eudimorphodon” MGUH VP 3393 (Padian et al. 2004), kora-jura Dorygnathus (Gross,
1934), Dimorphodon (Ricqlés et al. 2000) és kdzépsd-jura Rhamphocephalus (Seitz, 1907)
hisztologiai vizsgalatanak eredményei szerint a korai pteroszauruszok ndvekedési rataja
kivétel nélkiil meghaladta a recens nem-madar hiillékét (Steel, 2008). Ugyan a két vizsgalt
Rhamphorhynchus egyed csontjainak mikrostruktiraja a bazalisabb alakokénal lassiibb
novekedésre utalt, Padian et al. (2004) szerint e genus novekedési stratégidgja még igy is
inkéabb a kisebb termeti madarakéra, semmint a recens nem-madar hiillékére emlékeztetett. A
fibro-lamellaris csontszovet, mely a kisebb példany csontjaiban a cortex legnagyobb részét
alkotta, mig a nagyobb egyedben csak a cortex kisebb teriiletein volt megfigyelhet$ (Padian et
al. 2004), gyors csontlerakodast jelez, legalabbis a korai egyedfejlédési szakaszokban. Ez
utobbi alapjan azonban nem valoszini, hogy a novekedési fazis tobb éven at tartott volna
(Ricqglés et al. 2000). Ricqles et al. (2000) arra a kovetkeztetésre jutott, hogy a
dinoszauruszokhoz hasonldan a pteroszauruszokat is altalanosan magas novekedési rata
jellemezte, és hogy ez a megallapitas mar e két klad k6zos ornithodira 6sére is érvényes volt.

Ha mindkét, eltér6 modszerrel kapott eredmény konkluzidit elfogadnank, 0j, az
eredményeket egyesité hipotézis felallitdsa lenne sziikséges. Ez a “gyors novekedésii
ropképes fioka” hipotézis tehat feltenné, hogy a Rhamphorhynchus fidkak gyorsan
novekedtek, és ezzel egy idében, féleg repiilési képességiikre hagyatkozva, sziili segitség
nélkiil gondoskodtak magukrol. A minden életmenet stratégiaban fontos szerepet jatszo
energetikai trade-off alapjan azonban ebben az egyesitett hipotézisben belsé ellentmondas
rejlik. Az aktiv repiilés ugyanis a tetrapodak legenergiaigényesebb mozgasformaja, ebbdl
kovetkezden a magas novekedési rata és a repiilés “szuper-fészekhagyo”, azaz kozvetleniil
kikelés utani kezdete egymast kolcsondsen kizard egyedfejlodési paraméterek. Ennek az
egyszerl trade-off modellnek az érvényességét az a megfigyelés is alatamasztja, miszerint a
legkoraibb egyedfejlédési stadiumban repiilni kezdé recens gerincesek, a megapod madarak
novekedési rataja a legalacsonyabb a mai madarak kozt (Ricklefs, 1973; Starck & Ricklefs,
1998). Az egymasnak ellentmondé hipotézisek teszteléséhez tehat tovabbi vizsgalatok
sziikségesek. Jelenleg egy kihalt allat novekedési, és az ebbdl kovetkezd életmenet
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csontszovettani vizsgalatara keriilt sor (Padian et al. 2004). Egy egyedfejlédési sorozat
vizsgalatahoz  természetesen ennél tobb, diverz ontogenetikai stadiumokat és
mérettartomanyokat reprezentalod példany sziikséges, azonban a Rhamphorhynchus példanyait
altalaban tul értékesnek tartjak ahhoz, hogy a hisztologiai vizsgalatokhoz sziikséges destruktiv
mintavételi eljarasnak alavessék. Ennek ellenére a jelen tanulmany elkészitéséhez 6t olyan
Rhamphorhynchus példany hisztologiai mintavételezésére kaptam engedélyt, melyek relativ
testméretiik és makromorfologiai jellegeik alapjan kiilonbozé ontogenetikai stadiumokat
képviselnek. A pteroszauruszok esetén kiilonosen fontos a lehetd legteljesebb egyedfejlodési
sor vizsgalata, mivel a repil6é hillék vékonyfalu csontjai az elérehaladott ontogenetikai
stadiumban csak a novekedés-dinamika utols6 szakaszat rogzitik. Ez a hianyossadg a csont
diametrikus novekedése és az ezzel jaré medullaris expanzid soran zajlé extenziv endosztealis
csontszdvet-reszorpcionak, és az ezt kdvetd centripetalis csontlerakodasnak koszonhets, mely
soran a korabban lerakodott csontanyag jelentés része megsemmisiil. Mindez a
pteroszauruszok csontjaira altalanosan jellemzd, rendkiviil alacsony corticomedullaris index
(cortex vastagsag / teljes atmérd a diaphysis kozepének keresztmetszetében) fenntartasahoz
sziikséges (Ricqlés et al. 2000). A jelen vizsgalat az els6, mely a Rhamphorhynchus genus
ontogenetikai soranak hisztologiai vizsgalataval teszteli a fent emlitett ellentmondd
hipotéziseket, és pontosabb képet ad e genus életmenet stratégiajarol (Prondvai et al.

el6késziiletben).
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I11./2. Anyagok és modszerek

Ehhez a vizsgalathoz 6t Rhamphorhynchus példanyt mintavételeztem, melyek a femur
hosszanak novekvd sorrendjében a kdvetkezék: BSPG 1960 1470a, BSPG 1877 X I, IPB 179,
MTM V 2008.33.1., BSPG 1929 1 69. Azt a két Rhamphorhynchus példanyt, CM 11433-at és
RAM V97017/258-at, melyek a genus eddig egyetlen, hisztologiai szempontbol vizsgalt

példanyai, a jelen elemzésben dsszehasonlitd anyagként hasznaltam fel.

I11./2.1 Hisztologiai kiértékelés
A példanyok eszmei értéke miatt csak a diaphysis cortexének torott felszineirdl

vehettem mintat apré toredékek formédjaban a BSPG példanyok mindegyikébdl és az MTM
2008.33.1 legtobb csontjabol. Az IPB 179 femurjabol és tibidjabol magmintavételezési
modszerrel (‘histological coring method’, Stein & Sander, 2009), az MTM példany tibia-
fibulajabol és repiildujjabol vagogéppel transversalis iranyd, teljes csontkeresztmetszeti
mintat vettem. A mintavételezett csontok féleg a hatsd végtag elemei, de vannak koztik
szarnycsontok ¢és egy prepubis (medencetajék csonteleme) is. A mintakbol standard
technikaval (Id. Wells, 1989) vékonycsiszolatok késziiltek. A mintazott csontok hisztologiai
tulajdonsagainak leiraséhoz Leica DMLP polarizacios fénymikroszkopot hasznaltam
(egyszeres polarizacio, illetve keresztezett nicolok hasznalataval). A fényképek Leica
DFC420 digitalis kameraval késziiltek, majd a tovabbi mindségjavitdé modositasokat és a
fényképekbdl késziilt magyarazoabrakat Imagic ImageAccess, Photoshop CS5 ¢és
CorelDRAW 12 szoftverek segitségével készitettem. A cortex vaszkularis Osszteriiletének
aranya a cortex teljes teriilet¢éhez képest megadja a porozitds-szazalékot, melyet minden
mintanal kiszamoltam. Azokban az esetekben, ahol egymasra épiild, eltéré csontszovet-
tipusbol felépiilé és ezért jol elkiiloniild rétegek figyelhetok meg a vékonycsiszolatokon,
minden egyes réteg sajat teriiletének aranyaban (Ppj), illetve a total vaszkularis teriilet
aranyaban (Pp,) szamitott porozitas-értékeit adtam meg, melyek a teljes cortex vaszkularitasi
mintazatat érzékeltetik. Az érintett régiok teriiletét AutoCAD 2010 szoftver segitségével
kaptam meg. A IIL./1. tablazatban tovabbi részletek olvashatok a vizsgalat példanyairdl és a

mintazott csontokrol.
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Példany Mintavételezett csont Femur hossza (mm) Egyéb adatok

BSPG 1960 I 470a bal tibia 10.2 legkisebb vizsgalt
példany részleges,
artikulalt, de
kompresszalt csontvazzal

BSPG 1877 X 1 bal femur 12.6 majdnem teljes,
artikulalt, kompresszalt
csontvaz koponya nélkiil

BSPG 1929169 jobb femur, bal tibia 51.4 legnagyobb vizsgalt
példany részben
artikulalt, kompresszalt,
majdnem teljes
csontvazzal

IPB 179 jobb femur, jobb tibia 24.8 j6 meg6rzédést,
artikulalt hatso végtag

MTM V 2008.33.1. bal ulna, jobb repiildujj 30 j6 megbrzddésii, részben
III. ujjperce, bal femur, artikulalt, teljes csontvaz
jobb tibia, bal prepubis

IIL/1. tablazat. A vizsgalt példanyokat, mintavételezett csontokat, a femurok hosszértékeit, illetve a példanyok

allapotarol néhany kiegészité adatot bemutato tablazat.

A csontszovettani jellegek alapjan feliilvizsgaltam, hogy vajon a Bennett (1995) altal
definialt harom méretcsoport valoban megfeleltethet-e valodi ontogenetikai stddiumoknak
(juvenilis, szubadult, adult). A humerus és a repiiléujj elsé ujjpercének hossza alapjan BSPG
1877 X I Bennett (1995) elso, legkisebb méretkategoridjanak legalsé hatarat reprezentalja,
mig az MTM V 2008.33.1. és BSPG 1929 I 69 a masodik (kozepes), illetve harmadik
(legnagyobb) méretosztalyba tartoznak. A szarnycsontok femur-hosszbol extrapolalt, becsiilt
hossza az IPB 179-et a masodik méretosztaly legalso tartomanyaba sorolja, mig BSPG 1960 I
mintazat és a méretkategoriak kozti kapcsolat megallapitasahoz csontszovettani jellegeken
alapuld ontogenetikai stadiumokat definialtam. Az els6 csoportot a kikel6 fiokak és a korai
juvenilis allatok alkotjak, melyekre intenziven névekvod, nagy poroézitasu csontok jellemzok.
A masodik egyedfejlédési kategoriaba késoi juvenilisek és szubadultak tartoznak, melyek
csontszovet-szerkezete a novekedés elsé csoporthoz viszonyitott lassulasara, azonban még
mindig aktiv novekedésre utal. Az utolso csoport adultakbol vagy csonttani szempontbol érett
egyedekbdl all, melyek hisztologiai vizsgalatabol a novekedés jelentds mértékii lassulasa,
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illetve teljes abbamaradasa mutathato ki. Ha Bennett (1995) méretosztalyai valoban a besorolt
példanyok ontogenetikai stadiumait tiikrozik, akkor az altalam definialt egyedfejlodési
szakaszoknak kell alkotniuk a megfeleld méretkategoridkat. Az abszolut életkor becslése

bizonytalansagokkal terhelt, igy nem képezi a jelen vizsgalat targyat.

111./2.2 Méret becslések

Az abszolut méret meghatarozasahoz szarnyfesztavolsag- és tomegbecslést végeztem
minden egyes példany esetén. A szarnyfesztavot CoreIDRAW 12 szoftver segitségével
becsiiltem. A humerustdl a repiil6ujj utolsé ujjpercéig minden szarnycsont hosszat lemértem,
majd  ezeket megfeleld hosszisagh  vonal-objektumokkal  helyettesitettem. A
Rhamphorhynchus “Darkwing” példanya alapjan készitett, kifeszitett szarnyu, dorsalis nézet(i
csontvazanak digitalis rekonstrukcidja (Prondvai & Hone, 2009) segitségével vitorlazod
poziciéba (maximalis szarnyextenzid) rendeztem a vonal-objektumokat. A test longitudinalis
tengelye és a humerus proximalis vége kozti tavolsagot artikulalt Rhamphorhynchus
példanyokon mértem le, majd ezekbdl az értékekbdl extrapolalva kiszamoltam minden
vizsgalt egyed vallovének szélességét. Ezek utan lemértem a gerincoszlop és a rekonstrualt
kiterjesztett szarny vége kozti tavolsagot, melynek kétszerese megadta a becsiilt
szarnyfesztavolsagot (III./1. abra). Ez a mérési technika a szarnyfesztdv minimalis értékét
adja meg, hiszen kozvetlen ‘csont-csont’ kapcsolaton alapul, és nem veszi figyelembe az in
vivo iziiletekben megfigyelhetd tavolsagot a kapcsolodo csontok kozt. Mivel a szarnyelemek a
BSPG 1960 1 470a-ban és IPB 179-ben nem Orzédtek meg, ezen példanyok fesztav-
becsléséhez kiegészitd modszerekre volt sziikség. A femur-hossz és a becsiilt szarnyfesztav
Osszefiiggésének kimutatasa céljabol 18, majdnem teljes Rhamphorhynchus példany (1d.
IIL1./2. tablazat) mérési adataira regresszidos gorbét illesztettem (IIL./2. dbra). Az igy kapott
regresszids egyenlet alapjan mar meg tudtam becsiilni a hianyos csontvaza BSPG 1960 1470a

¢és IPB 179 példanyok szarnyfesztavolsagat is.

84



szarnyfesztavolsag/2

IIL/1. abra. A szarnyfesztavolsag becslésének modszerét szemlélteté abra. Roviditések: ¢, carpus; go,
gerincoszlop; hu, humerus; ru, radius + ulna; I-IV.phru, a repiiloujj I-IV. ujjperce. (Rekonstrukcié modositva

Prondvai & Hone, 2009 nyoman.)

Példany Femur hossza (mm) Becsiilt szarnyfesztavolsag (mm)
SMNS katalogizalatlan 11.4 315
BSPG 1889 XI 1 12.3 350
BSPG 1877 X 1 12.6 330
T™ 6924 13 370
BSPG 1938 1503/1 13.9 450
BSPG 1959 1400 15.5 440
SMNK katalogizalatlan 28.2 800
MTM V 2008.33.1. 30 930
HLMD-V 432 30.1 680
SMNS 80429 31.7 1080
BSPG 1927136 32.8 880
BSPG 19711200 343 1055
katalogizalatlan (privat gyiijtemény.) 36.3 1014
SMNS 51470 40.2 1160
SMNS 52338 41.1 1150
SMNS 56980 472 870
BSPG 1929 1 69 51.4 1490

IIL./2. tablazat. A femur-hossz ¢és becsiilt szarnyfesztav kapcsolatinak kimutatdsara felhasznalt 18

Rhamphorhynchus példany. A félkovér betiivel jelzett példanyok a jelen hisztologiai vizsgalatban is szerepeltek.
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A vizsgalt példanyok testtomegét Witton (2008) bazalis pteroszauruszokra megadott

egyenlete alapjan szamitottam ki:
M= 0.6816>%7

ahol m;,, a testtomeg (kg) és b a szarnyfesztav (m). Habar Witton (2008) kiemelte, hogy a
Rhamphorhynchus genus a szarnyfesztavolsagahoz képest atipikusan konnyti testli (ez az
egyenletet a Rhamphorhynchus testtomegére kétszer akkora értéket ad, mint a csontvaz
Witton-féle haromdimenzidés modellezése), a jelen tanulmanyban a testtdomeg abszolut
értékére nem volt sziikség. Ebben a vizsgalatban a példanyok testtomegét a kifejlett egyedek
tomegének szazalékaban fejeztem ki, melyhez ezutan hozzarendelhetdk a hisztologiai
mintazatban esetlegesen megfigyelheté feltind valtozasok. Ez utobbi elengedhetetlen az
¢életmenet stratégiak kiértékeléséhez. A vizsgalt példanyok csontvazanak Witton (2008) altal
ismertetett modellezése ¢és tomegbecslése nem volt sziikségszerii, mivel az ezzel a bonyolult
technikdval kaphaté eredmények pontossaga joval meghaladja a jelen tanulmany

célkitlizéseinek megvalositasahoz sziikséges eredményekét.
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IIL./2. abra. A femur hossza és a becsiilt szarnyfesztavolsag viszonyat bemutato diagram és a kapcsolatot leird

regresszios gorbe egyenlete 18 Rhamphorhynchus példany alapjan.
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111./3. Eredmények

I11./3.1 Csontszdvettani leirasok

A leird részben alkalmazott terminoldgia Francillon-Vieillot et al. (1990) nevezéktanat
koveti. A leirasok példanyonként torténtek, a femur-hossz névekvé sorrendjében. A sokszor
rossz makromorfologiai meg6rzédési allapot és a legtobb mintazott csontot keresztiilszeld
mikrohasadasok ellenére minden példany megfelelden kiértékelhetd volt hisztologiai

szempontbol.

BSPG 1960 1470a.

Tibia (1IL/3. abra A). A tibia cortexének hisztologiaja megfelel a példany mérete
alapjan elvart mintazatnak, hiszen egyértelmiien mutatja a fiokakra és korai juvenilisekre
jellemzd karaktereket. Az embriondlis csontok tipikus szivacsos csontdlloménya azonban
ebben az egyedben mar teljesen reszorbaldodott, mely megerdsiti a példany postnatalis
statuszat. A medullaris tireget lamellaris csontszovet vékony rétege veszi koriil. Ugyan a tibia
keresztmetszetének csak egy kis darabja lathatdo a vékonycsiszolaton, ugy tlnik, hogy
viszonylag kevés, longitudinalisan huzodé vaszkularis csatorna talalhato a cortexben. Ezek az
ércsatornak azonban a cortex vastagsagahoz képest nagy atmérdvel jellemezheték (Pp=4,1%).
A matrix tipikusan fibrozus, tehat a benne 1évo kotdszovetes rostok rendezetlen szovedéket
alkotnak. A primer oszteonok lamellaris komponense fejletlen, tehat a cortex még nem a
tipikus fibro-lamellaris mintazatot mutatja. Az osteocyta lacunak nagyméretiiek, teltek, és
stirli, radialisan orientalt canaliculi rendkiviil jol fejlett rendszerével rendelkeznek, mely az
osteocytak kozt zajlo extenziv tapanyagcserére utal. Sem LAG-ok (/ines of arrested growth, a

novekedés megszakitasanak vonalai), sem mas novekedési vonalak nem figyelhetdk meg.

BSPG 1877 X 1.

Femur (1IL/3. abra B). A BSPG 1960 I 470a-hoz hasonldan e példany femurjanak
mikrostrukturaja is a példany korai juvenilis statuszat igazolja. A cortex belsé feliiletén
lamellaris endosztealis csontszovet rakodott le. A cortex nagy részét jol vaszkularizalt fibro-
lamellaris csont alkotja (Pp=6%). A longitudinalis, nagy lumeni ércsatornak koriil, melyek
periosztealis eredetli fibrozus matrixba agyazodnak, centripetalis lerakodast primer oszteonok
figyelhet6k meg. A canaliculi stiri halozatat mutat6 osteocyta lacunak a compacta egészében
nagymeéretiiek, a matrix lamellaris komponensében megnyultabbak, a fibrozus komponensben
kerekdedebbek. A femur kiils6 felszinétél ferdén lefuté Sharpey-féle rostok is
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megfigyelhet6k, melyek a cortex teljes vastagsagat atszelik. Sem LAG-ok, sem mas tipust
novekedési vonalak nem definialhatok. Megallapithato, hogy a BSPG 1877 X 1 femurjanak
Osszesitett mikroszerkezete erésen emlékeztet a BSPG 1960 1 470a tibidjaban
megfigyelhet6hoz. BSPG 1877 X 1 azonban egyértelmien egy érettebb ontogenetikai
stadiumot reprezental, melyet a jol fejlett primer oszteonok jelenléte és a csontsejt-lacunak
rost-orientacionak (lamellaris vs. fibrozus) megfelelé morfologiai differenciacioja is

alatamaszt.

A 200 pm

50 um

II1./3. abra. Bennett (1995) legkisebb mérettartomanya ala esé BSPG 1960 1 470a példany tibidjanak (A) és a
legkisebb méretosztalyba tartozo BSPG 1877 X 1 femurjanak (B) szovettani keresztmetszete, illetve a hozzajuk
tartoz6 vonalas magyarazorajzok. A cortex periosztealis rétegét (pr) alkoto fibro-lamellaris csontszovet jelenléte
mindkét példanyban gyors novekedésre utal. Roviditések: ef, endosztealis felszin; er, endosztedlis réteg; erv,
endosztealis reszorpcios vonal; écs, éresatorna; les, lamellaris csontszovet; mii, medullaris tireg; ol, osteocyta

lacuna; pf, periosztedlis felszin; po, primer oszteon; pr, periosztealis réteg
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IPB 179.

Femur (111./4. abra A). A kisebb példanyok és az IPB 179 kozt fennallo meglehetdsen
nagy testméretbeli kiilonbséget a femur hisztologidja is tiikrozi, mely a BSPG 1877 X 1
femurjaban megfigyelt mintazattol jelentdsen eltér, ¢s amely az IPB 179 késdi juvenilis vagy
szubadult allapotat jelzi. A medullaris {ireget konzisztensen koriilvevd, vékony endosztealis
rétegtd] eltekintve a cortex fennmaradd részét nem fibro-lamellaris, hanem parallel-rostos
csontszovet épiti fel, amely arra utal, hogy a fibro-lamellaris csont csak a sokkal koraibb
egyedfejlodési stadiumokra jellemzd. A lerakodott csontszovet és a vaszkularitas foka
azonban nem egyontetii a periosztealis compacta teljes terjedelmében.

Az endosztedlis rétegtol periférialisan egy korkordsen orientalodd, lamellaris
csontszovetbdl allo gytrii figyelheté meg, melyben harom vagy tobb LAG, szoérvanyos
longitudinalis ércsatornak és szamos nagyméretil, ellaposodott csontsejt-lacuna talalhato. Ez a
gylrl teljes terjedelmének jelentdés hanyadaban az endosztedlis lamelldk mentén fut,
egyharmad hosszaban azonban divergal, vastagabb gylirivé szélesedik, mellyel koriilhatarol
egy a medullaris tireg mellett fekvo, jol elkiiloniilé areat, majd ujra elvékonyodik és konvergal
az endosztealis réteggel. Ez a lamelldris gytirti és endosztedlis csont altal kozrezart teriilet egy
koraibb egyedfejlodési szakaszban lerakodott periosztealis csontszovet-szigetet képvisel.
Ugyan e korabbi periosztedlis szovet alapallomanya is parallel-rostos tipusi, a cortex tobbi
részéhez viszonyitva sokkal kiterjedtebb, irregularis mintazatot alkotd ércsatorna-halozat
(Pp=10,8%; Pp=13%) és nagyobb, teltebb osteocyta lacunak jellemzik. Néhany ércsatorna az
endosztealis lamellakat is keresztezi, és a medullaris tireg felszinére nyilik. A cortex ezen
részének mikrostrukturaja alapjan egy csontfejlddési eseménysor rajzolodik ki. Egyrészt a
medullaris tireg altalanos expanzidja a korabban lerakodott, erdsen vaszkularizalt, parallel-
rostos csontszovet legnagyobb részét megsemmisitette. Masrészt az expanzio jelentds lateralis
komponense teheté feleléssé a vastag lamellaris gylrii nagy hanyadanak aszimmetrikus
reszorpcidjaért. Ezen kiviil a megfigyelhetd mintdzat arra is utal, hogy az egyedfejlodés korai
szakaszaiban a gyorsabb és lassabb csontnovekedési fazisok valtakoztak.

A lamellaris gyuritol distalisan a parallel-rostos periosztealis compacta kiilso fele
mérsékelten vaszkularizalt (Ppi=3,2%; Pp=87%) ¢és szamos, nagy térfogati osteocyta
lacunaval jellemezheté, melyek a medullaris iireghez viszonyitva koncentrikus korokbe
rendezédnek. Lokalisan azonban, ahol Sharpey-féle rostok halozzak be a cortexet, nagyobb,
kerekded és szabalytalanul elrendez6dd csontsejt-lacunak is eldfordulnak. A vaszkularitas
mértéke alapjan két jol elhatarolhaté teriilet kiilonboztethetd meg a kiilsé cortexben. A vastag
lamellaris gyiirtivel hatarolt korabbi periosztealis csontszovettdl periférialisan csak néhany,
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longitudinalisan futd ércsatorna talalhatd. Ezzel szemben a kiils6 periosztealis cortex
fennmarado tobbsége foleg longitudinalisan futd, de gyakran anasztomizald ércsatornakkal
stiriibben perforalt. Az intermedier lumenti ércsatornak koriil primer oszteonok szervezddtek.
Szamos tag ércsatorna a cortex kiilsé felszinére nyilik, mely a csont tovabbi diametrikus

novekedésének lehetéségét igazolja.

Tibia (111./4. abra B). Az IPB 179 ontogenetikailag érettebb mivoltat a kisebb
példanyokkal szemben a tibia hisztologiai tulajdonsagai is alatamasztjak. Jol elkiiloniils, de
vékony endosztealis lamellaris réteg hatarolja a medullaris tireget, melyben trabeculak
jelenléte a metszet alapjan nem igazolhatd. Az endosztealis cortexben a csontsejt-lacunak
nagyok, hosszukas alakuak. Az endosztealis csontréteg koriil elhelyezkedé cortex teljes
terjedelmében fibrozus alapallomanyu ¢és majdnem avaszkularis csontszovetbol —all
(Pp=0,24%), mely lokalisan Sharpey-féle rostokkal atszétt. Ezekben a régiokban az osteocyta
lacundk nagy volumentiek, teltek, mig a cortex legnagyobb részében apré pontokként
jelentkeznek és ritkasan, szortan helyezkednek el. A fibrozus matrixba agyazddott kevés,
longitudinalis iranyultsagt és sziik ércsatorna fejletlen primer oszteonna szervezddott, melyek
igy egy kivaltképp gyengén vaszkularizalt, de sensu lato fibro-lamellaris cortexet alkotnak.
Ketté vagy tobb mély-corticalis LAG azonosithato. Ezek periférialis oldalan ugyan
megfigyelheté némi lamellaris csontlerakodas, ez azonban nem annyira kifejezett, hogy ezt a
mintazatot annuluszként lehessen emliteni. EFS (external fundamental system, Xkifejlett

egyedek cortexének altalaban lamellaris, avaszkularis legkiils6 rétege) nincs jelen.
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vonalas magyarazorajzok. A, A femur cortexének tilnyomo része parallel-rostos alapallomanyu, de a medullaris

ireg felé eso, tehat korabban lerakodott periosztealis csontszovet egy része a cortex nagyobb hanyadahoz képest
gazdagon vaszkularizalt. A csontfelszinre nyil6 tdg ércsatorndk a tovabbi diametrikus novekedés lehetdségét
igazoljak. B, A tibia periosztedlis cortexe fibrozus alapallomanyt, de majdnem avaszkularis. Mindkét elem
hisztologiaja a novekedés lassabb fazisat mutatja. Roviditések: LAG, ‘lines of arrested growth’; Shr, Sharpey-
féle rostok. Tovabbi roviditéseket Id. I11./3. abran.
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MTM V 2008.33.1.

Ulna (111./5. abra). Ennek az antebrachialis szarnycsontnak a mikrostrukturaja kiterjedt
csontatalakulasi folyamatok lezajlasat, illetve olyan egyedi tulajdosdgokat mutat, melyek
valoszintileg a szarnycsapasi ciklusok soran fellépd erds mechanikai igénybevételre, hajlito és
torzios terhelésre utalnak (Padian & Rayner, 1993; Ricqles et al. 2000; Palmer, 2010). Az
ulna hisztologidja egyuttal a csontndvekedés jelentds lassulasat is tiikrozi, igy a példany adult
ontogenetikai statuszat igazolja.

Vastag, szekunder endosztealis lamellak alkotjak a cortex legbels6 rétegét. Trabeculak
nyomai nem figyelheték meg a medullaris tiregben. A perimedullaris endosztealis csontszovet
koriil a cortex két, jol elkiilonithetd rétegbdl épiil fel. A cortex kozépsd rétege nagyrészt
szekunder eredetl, longitudinalis vagy szabalytalanul anasztomizald ércsatorna-mintazati
csontszovetbdl all (Pp=3,6%; Pp=91,7%). Az ércsatornak intermedier atméréjiick, melyek
koziil néhany a csiszolat szintjében tobbfelé agazik, mig masok keresztezik az endosztealis
lamellakat vagy a medullaris tireg felszinére nyilnak. Az ulna teljes keresztmetszetének csak
kb. harmadat reprezentalé minta legnagyobb részén a cortex kozépsé rétegének szekunder
oszteonjai egymasba fon6do, erdsen anizotrép lamella-kotegekbe vannak beagyazva, melyek
az ércsatornak orientaciojatol fluggetlen lefutasuak, igy nem az oszteonok kialakitasaban
vesznek részt. Ez az &rvényld elrendezédésti lamella-rendszer megfelel a CCCB-ben
(compacted coarse cancellous bone, azaz 0sszetomorodott durva szivacsos csont)
megfigyelheté mintazatnak. CCCB akkor alakul ki, amikor a szivacsos csont intertrabecularis
iregrendszereit endosztealis eredetli lamellaris szovet kezdi kitolteni, igy az egykor szivacsos
csontallomany az id6 eldrehaladtaval a cortex részévé valik (Francillon-Vieillot, 1990;
Chinsamy, 2005). A CCCB jelenléte tehat arra utal, hogy a mintazott diaphysis-darab egy
(Chinsamy, 2005). A CCCB jelenlétét mas pteroszauruszokban mar igazoltak (Ricqles et al.
2000), de a RAM V97017/258 Rhamphorhynchus példany ulnajaban nem mutattak ki (Padian
et al. 2004). A CCCB-uralta région kiviill a cortex kozépsé rétegét laza Havers-féle
csontszdvet épiti fel, de kisebb foltokban még primer csontszovet is megfigyelhetd. A primer
csontszovet alapalloménya kiilonleges, szbttes-szerl térbeli elrendez6dést mutatd rostokbol
all, melyek kioltasi mintazata apré szekunder oszteonokéra emlékeztet. Sok szekunder
oszteon koriil a lamellaris szervezédés nagyon fejletlen. A reszorpcios vonalak mentén csak
egy nagyon vékony koncentrikus lamellaris réteg helyezkedik el, mig a reszorpcids vonal és a
kozponti ércsatorna kozti csontallomany rostjai nagyrészt fibrozus vagy longitudinalis
lefutastiak, tehat ez a teriilet keresztezett nicolok alatt majdnem teljesen izotropként jelenik
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meg. A szekunder oszteonoknak ezt a tipusat mas pteroszauruszok Havers-féle
csontszovetében is kimutattak mar (Ricqlés et al. 2000). Szekunder oszteonok veszik koriil
nem csak a longitudinalisan, de a ferdén, korkorosen vagy radidlisan futd ércsatorndkat is. A
szekunder oszteonok viszonylagos abundancidja ¢és diverz iranyultsidga a cortex kozépsd
rétegében kiilonbozik a mas pteroszauruszok szarnycsontjaiban talalhatd mintazattol, melyre a
szekunder oszteonok alacsony szama vagy lokalis csoportosulasa ¢és longitudinalis
orientacidja jellemz6 (Ricqgles et al. 2000). Ebben a corticalis rétegben az osteocyta lacunak
egyontetlien nagyok, orientaciojuk pedig a rostok lefutasat koveti, ennek megfeleléen néhol
kerekdedek, mashol megnyult morfologiat mutatnak. Lokalisan Sharpey-féle rostok halozata
figyelhet6 meg.

A kovetkezd, periosztealis eredeti kiilsd réteget gyér vaszkularitasu (Ppi=0,5%;
Pp=8,3%), korkoros iranyultsagii lamellak vagy mas néven OCL (outer circumferential
layer) alkotja, melyben hirom vagy tobb LAG ismerheté fel. Néhol az OCL lamellai
divergalnak, és jol elkiiloniild, fibrozus, illetve parallel-rostos zonak és lamellaris annuluszok
alakulnak ki, bar a zéonak meglehetésen vékonyak. Mindazonaltal kiilonleges szerkezete miatt
a jelen tanulmanyban az OCL-t megkiilonboztetjiik az EFS-t6l, mellyel a kapcsolodd
irodalom altalaban azonositja az OCL-t. A csiszolat bal oldalan az OCL egyre vastagabba
valik, mig végiil a szekunder csontszovetet is kiszoritva a cortex legnagyobb részét elfoglalja,
¢és konvergal a belsé, endosztealis réteggel. A konvergald periosztealis és endosztealis
lamellak kozti hatarvonalat egy feltind reszorpcios vonal rajzolja ki. Ebben a régidban a
periosztealis lamellak elszort, longitudinalis, illetve anasztomizalo ércsatornakkal preforaltak,
és nagy, lapitott csontsejt-lacunakkal jellemezheték. Ezzel szemben az OCL tobbi része
majdnem avaszkularis, és sokkal kisebb osteocyta-lacunakkal rendelkezik. Az OCL feltiinéen
sodrodasra utal. Ezenkiviil ez a mikrostruktira a compacta periférialis rétegének lassu

névekedését, azaz ennek a példanynak az adult ontogenetikai statuszat is bizonyitja.
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IIL/5. abra. Az MTM V 2008.33.1. ulnajanak szévettani keresztmetszete, illetve a hozza tartozo vonalas
magyarazorajzok. A cortexet meghatarozo struktura a CCCB (ccb) és a periosztealis lamellaris réteg (pr), mely
utobbi a diametrikus csontnovekedés iitemének erételjes lelassulasara utal. Roviditések: ecb, CCCB ‘compacted
coarse cancellous bone’; scs, szekunder csontszovet (laza Havers-féle csontszovet); so, szekunder oszteon; srv,

szekunder reszorpcids vonal. Tovabbi roviditéseket 1d. IT1./3. és 4. abran.

Repiiléujj II1. ujjperce (111./6. abra). A distalis szarny harmadik elemében a cortex,
csakigy mint az ulnaban, harom rétegre tagolhato. A legbelsé rétegét mérsékelten vastag,
lapos csontsejt-lacunakkal jellemezhetd szekunder endosztealis lamellak alkotjak. A
medullaris iregben nem figyelhetok meg trabeculak.

A kovetkezo, kozépso réteg itt is laza Havers-féle szekunder csontszovetbdl all, mely
longitudinalisan futd, néhol anasztomizalo tag lumenti ércsatornakkal perforalt (Ppi=2,2%;
Pp=93,1%). Az ércsatorna-siiriség lokalisan eltérd; az ujjperc anterior és posterior ¢le

jobban, mig mas teriiletek kevésbé vaszkularizaltak. Az osteocyta-lacunak nagyok, de inkabb
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megnyultak a matrix lamellaris, és kerekdedek a fibrozus komponensében. Az ulna laza
Havers-féle mintazatahoz hasonloan az ujjperc kozépsé corticalis rétegének alapallomanya is
tulnyomorészt fibrozus lefutdst rostokkal, szekunder oszteonjai pedig fejletlen lamellaris
szerkezettel karakterizalhatok, melyek mind a longitudinalisan, mind a transzverzalisan futod
ércsatornak koriil megtalalhatok.

A primer periosztealis kiilsé cortex, melynek vastagsaga tobbé-kevésbé megegyezik a
kozépso rétegével, teljes egészében fibrozus matrixbol all, melyre azonban alacsony foku
vaszkularitas (Pp=0,3%; Pp=6,9%) ¢s altalaban kisebb volumenii csontsejt-lacunak
jellemzok. A kevés, longitudinalis ércsatorna primer oszteonokka szervezodott, igy a
periosztealis cortex a fibro-lamellaris csonszovet legegyszeriibb tipusat reprezentalja. A
cortex primer kiilsé és szekunder belsé rétegét egy szabalytalan lefutasu, jol elkiiloniilé
halvany LAG, de EFS nem figyelheté meg. Mindazonaltal a periosztealis cortex alacsony

vaszkularitasa arra utal, hogy a példany ontogenetikailag érett stadiumot képviselt.
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IIL./6. abra. Az MTM V 2008.33.1. repiiléujjanak III. ujjpercének szovettani keresztmetszete, illetve a hozza
tartozo vonalas magyarazorajzok. A cortex két legmeghatarozobb rétege a kozépso, laza Havers-féle szekunder
csontszovetbdl (ses), illetve a kiilsé periosztealis fibrozus, de szegényesen vaszkularizalt csontszovetbdl (pr) allo
réteg. A kiils6 réteg alacsony erezettségi foka a novekedés lassulasara, illetve teljes leallasara utal. Roviditéseket

Id. TI1./3-5. dbran.
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Femur (1IL/7. abra). E hatso végtagelem csontszovete a cortex nagy hanyadaban
mas szempontokbol a repiiléujj III. ujjpercének mikrostruktirdjara hasonlit. A vastag
perimedullaris endosztealis réteg osteocyta lacunai nagy méretiiek, lapitottak.

Az ulnaban megfigyelhetd szerkezethez hasonloan a kovetkezo réteget CCCB alkotja,
melynek szekunder oszteonjai kiilonboz6 fejlettségi szintliek. A legtobb masodlagos oszteon
jol fejlett, tehat keresztezett nicolok alatt a karakterisztikus kioltasi mintazatot mutatja.
Néhany azonban az ulnaban és az ujjpercben is tapasztalt fejlettséggel jellemezhetd, tehat a
reszorpcios vonal és a centralis helyzetli ércsatorna kozti alapallomany jorészt fibrozus. A
CCCB rétegének ércsatornai intermedier lumentiek, és longitudinalis-reticularis mintazatba
szervezOdnek (Ppi=2,6%; Pp=88,9%). A szamos, nagy volumenii csontsejt-lacuna
rostiranytol fiiggéen megnytlt vagy telt. Az endosztealis koncentrikus lamellak mentén
hatalmas erdzios iireg talalhatd, melyet szintén lamellaris gytirli vesz koril. Ez a struktira
valészintileg a medullaris expanzi6 erdzios folyamatai soran alakult ki.

A cortex legkiilsd, primer rétege néhol fibrozus, de javarészt parallel-rostos
periosztealis csontbol épiil fel, melyet teljes terjedelmében Sharpey-féle rostok haldoznak be. A
CCCB ¢és a periosztealis réteg hatarat a femurban is egy cikk-cakkos lefutasi reszorpcios
vonal jeldli ki. Az osteocyta-lacunak e vonal mentén mindkét oldalon nagyok és kerekdedek,
mig a periosztealis cortex periférialisabb régiojaban kicsik és elszortan helyezkednek el.
Néhany longitudinalis iranyultsagi szekunder oszteon elszortan jelen van a periosztealis
rétegben is. A minta legfeltiinébb szekunder oszteonjatol periferidlisan az alapallomany
rostjai mindkét iranyba ~45°-0s szogben futnak a cortex kiilsd felszinéhez képest, tehat az
elleniranyt rostok kozel merdlegesen keresztezik egymast, mely az ulnaban is megfigyelt,
szbttes-szerll mintazat megjelenését eredményezi. A longitudinalis ércsatornakat koriilvevo
szekunder oszteonoktol eltekintve (Pp=0,4%; Pp=11,1%) a periosztedlis cortex
avaszkularisnak tekinthetd. A legkiilsé régioban egyetlen LAG fut, azonban a LAG mentén
lerakodott szovet tipusaban a periosztedlis cortex tobbi részéhez viszonyitva nincs valtozas,
tehat EFS sem figyelheté meg. A legkiils6 réteg mikrostrukturaja azt is jelzi, hogy az allat

elérte adult testméretét.
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IIL/7. abra. Az MTM V 2008.33.1femurjanak szovettani keresztmetszete, illetve a hozza tartozé vonalas
magyarazorajzok. A két jol elkiiloniilé cortex-réteget a kézépsé CCCB és a kiilsé parallel-rostos periosztealis

réteg alkotja. Roviditések: eii, reszorpcios iireg, illetve Id. II1./3-5. abran.
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Tibia ¢s fibula. A csiszolat szintjében a labszar két eleme Osszeforrt, és mindkettd
ugyanazokkal a hisztoldgiai tulajdonsagokkal jellemezhetd, mint az IPB 179 tibidja. Habar a
tibia atmérdje a fibula 2-2,5-szorose, a jol elkiiloniil, nagyméretli, megnyult csontsejt-
lacundkkal karakterizalhat6 endosztedlis lamellaris réteg ugyanolyan vastag, néhol vastagabb
a fibuldban, mint a tibidban. A medullaris iiregben trabeculdk nem azonosithatok. Az
endosztealis rétegre kovetkezd periosztealis cortex egésze majdnem avaszkularis, fibrozus
csontszovet, melybe lokalisan Sharpey-féle rostok hatolnak. Az osteocyta-lacunak kicsik,
majdnem pontszertiek ¢és elszortak. A periosztealis cortexben csak egy-két, primer
oszteonokba szervez6dd, longitudinalis lefutast, szik lumenti ércsatorna talalhato.
Ugyanakkor nagy atmérdjii szekunder oszteonok sorakoznak a tibia-fibula fuziés zonanal,
melyek valdsziniileg a két elem kozos, f6 tapanyagellatd csatornait képviselték (Pp=0,3%). A
szekunder oszteonok koncentrikus lamellai 6sszefonddnak a tibia és fibula medullaris tiregeit
koriilvevd endosztedlis lamella-rendszerrel. Mindkét elemben négy LAG figyelhetd meg,
melyek koziil a cortex k6zépsé régidjaban talalhatd harom olyan kozel fut egymashoz, hogy
kettd koziilik néhany szakaszon egybeolvad. A legkiilsé LAG a compacta kiils6 felszinéhez
kozel fut. A LAG-ok mentén nem figyelheté meg jol elkiiloniilé lamellaris lerakodas, igy sem

zonak-annuluszok, sem EFS nem definialhatok.

Prepubis. A pelvis jarulékos elemének mikrostruktiraja a tibia-fibulaéra emlékeztet. A
medullaris tireg kétosztat, melyben a két iireg kozti valaszfalat a jaratokat koriilvevo vastag
endosztealis lamellak képezik. A szekunder endosztealis réteg csontsejt-lacunai nagymeéretiiek
és megnyultak. A medullaris tiregben trabeculak nem lathatok.

A periosztealis cortex fibrozus matrixaba agyazott kevés longitudinalis ércsatorna
primer oszteonokka szervezédik, igy a primer cortex a fibro-lamellaris csont legegyszeriibb
formajat reprezentalja. A medullaris jaratoktol lateralisan két nagy szekunder oszteon behatol
a periosztedlis cortexbe, de ezek az id6 elérehaladtaval valdszintileg beleolvadtak volna a
medullaris jaratokba. A primer és szekunder oszteonok egyiittese viszonylag magas porozitas-
értéket eredményez az egész cortexre nézve (Pp=2,7%). A Sharpey-féle rostok egy nagyon
erdteljes kotege a csontfelszinre merélegesen athatol a teljes periosztealis cortexen, magaba
zarja a medullaris tireg melletti szekunder oszteont, és eléri az endosztealis réteget. Ezen a
teriileten az osteocyta-lacunak jelentdsen nagyobbak és teltebbek, mint a primer cortexben
altalaban, ahol kicsik, pontszertiek és ritkasan allnak. Két LAG azonosithato, melyek a cortex

kozépso, illetve kiilso régidjaban futnak. A csiszolat egy jol behatarolhatd, csekély részében a
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LAG-t0l periféridlisan lamellaris lerakodas figyelheté meg, de ez nem olyan mértékii, hogy

annuluszként vagy EFS-ként lehessen azonositani.

BSPG 1929 169.

Femur (I111./8. abra A). A femur csontszovetének részletei egyértelmiien arra utalnak,
hogy ez a példany volt egyedfejlodési szempontbdl a legérettebb az itt vizsgalt egyedek koziil.
Az IPB 179-ben leirtakhoz hasonldan ez a femur is tobb novekedési cikluson ment keresztiil,
melyben az intermedier lerakodasi rata drasztikusan csokkend vagy épp lealld appozicionalis
novekedési szakaszokkal valtakozott. Erésen anizotrop, vastag endosztealis lamellaris csont
alkotja a cortex legbelsé rétegét. Néhany radialis és ferdén futd ércsatorna keresztezi ezeket a
lamellakat és a medullaris treg felszinére nyilik. Trabeculak nem figyelheték meg. A
kisméretii osteocyta-lacunak megnytltabbak vagy lapitottabbak, mint a cortex tobbi részében,
ahol inkabb pontszeriiként irhatok le.

A cortex nagy része primer, parallel-rostos csontszovetbdl all, melyet szamos, foleg
longitudinalis iranyultsagi, homogén eloszlast, intermedier lumenii ércsatorna perforalt
(Pp=2,4%). Néhany ferdén futd, rovid anasztomozis is megfigyelhetd. Tehat az ércsatornakat
koriilvevd primer oszteonok féleg longitudinalis térbeli elrendez6dést mutatnak a cortex nagy
részében. Fibro-lamellaris csontszovet foltokban sem figyelheté meg ebben a mintaban.
Harom-négy annulusz azonosithatd, melyek Osszesen 6t-hat LAG-ot foglalnak magukba. A
legbelsé annulusz a cortex elsé negyedében helyezkedik el és egy LAG-ot tartalmaz. A
kovetkez6 annulusz nagyjabol a corticalis kzépvonal mentén talalhato két, kozel fekvé LAG-
gal. A kovetkez6 annuluszban is két, kozel fekvé LAG talalhatd, melyek azonban a minta mas
régidiban konvergalni, s6t Osszeolvadni latszanak. E harom annulusz kozti tavolsag sem
egyontetl a cortex egészében; néhol konvergalnak, mashol divergalnak. A legkiils6é annulusz,
mely a cortex kiilsd felszinéhez nagyon kozel fut, egy LAG-ot hordoz. Az annuluszok
teriiletén sem az erezettség mértékében, sem mintazatdban nem tapasztalhatdo valtozas.

Lokalisan Sharpey-féle rostok hatolnak a periosztealis cortexbe. Sem szekunder oszteonokkal

Tibia (111./8. abra B). Ezt a mintat egy erételjes torésvonal szeli at, de a fibulanak egy
kis toredéke még igy is felismerhetd a csiszolat egyik sakraban. Jol elkiiloniil6, de vékony
réteg endosztealis lamellaris csont hatarolja a medullaris tireget. A teljes primer periosztealis
cortex javarészt parallel-rostos csontszovetbdl épiil fel, melyben lamellaris komponens csak a

primer oszteonok koriil, és halvanyan egy-két LAG mentén talalhat. A cortex erezettségi

101



foka alacsony (Pp=1,9%). A kicsi vagy nagy atmérével jellemezheté ércsatornak
longitudinalis lefutastiak. A sziik ércsatornakat koriilvevd primer oszteonok fejletlenebbek,
mint a nagyobb atmérdjii erek koré rendez6dd oszteonok. A mintazott csontdarab szegletében
lathato egyetlen szekunder oszteon jelenléte arra utal, hogy ez a teriilet a tibia-fibula fizids
z6najahoz tartozott. A kis volumenii csontsejt-lacunak kerekek vagy kissé lapitottak az egész
periosztedlis cortexben, és a matrix rostorientaciojanak megfeleld iranyultsaguak. A parallel-
rostos csontszovet dominancidja miatt annuluszok nem figyelhet6k meg. Négy-hat LAG négy,
egymastol viszonylag tavol fekvé csoportba rendezédik. Az egész mintat behalozo repedések
miatt azonban a LAG-ok pontos szdma nem hatarozhaté meg. Sem Havers-féle atépiilés

nyoma, sem EFS nem figyelheté meg.

A

LAG

tartoz6 vonalas magyarazorajzok. A, A femurban jol fejlett endosztealis réteg (er) és a parallel-rostos
periosztealis réteg a legmeghatarozobb. A LAG-ok mentén megfigyelhetd lamellaris lerakodas annuluszok
elkiilonitését teszi lehetévé. B, A tibia parallel-rostos periosztealis cortexe alacsony vaszkularizaltsaggal és jol

lathato mély-corticalis LAG-okkal jellemezhet6. Roviditéseket 1d. I11./3-5. abran.
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111./3.2 Szarnyfesztavolsag és testtomeg becslések

Mivel BSPG 1877 X I, BSPG 1929 1 69, és MTM V 2008.33.1. legtobb szarnyeleme
meg6rzodott, szarnyfesztavjuk a szarnycsontok hosszabol kozvetleniil becsiilheto volt, mely
becslés 330 mm-t, 1490 mm-t, és 930 mm-t eredményezett. Mivel a femur hossza és a
szarnyfesztavolsag kozt erés korrelacié adodott (r* = 0,9307), a megbrzédstt szarnycsontokat
nélkiilozd BSPG 1960 1 470a és IPB 179 szarnyfesztavolsagat a kovetkezé egyenletbdl

extrapolaltam:

y=233.141x"%%

ahol y a fesztav (mm) és x a femur hossza (mm). Ez az egyenlet 300 mm-t és 600 mm-t adott
a BSPG 1960 I 470a és IPB 179 szarnyfesztavolsagaként. A szarnyfesztavolsagok kozti
kiilonbségeket a I11./9. dbra szemlélteti. A Witton (2008) altal megadott egyenlettel becsiilt

testtomegeket a szarnyfesztavolsagokkal parhuzamositva a I11./3-as tablazat foglalja Gssze.

Példany Becsiilt szarnyfesztavolsag (mm) Becsiilt testtomeg (g)
BSPG 1960 I 470a 300* 23

BSPG 1877 X 1 330 30

IPB 179 690* 241

MTM V 2008.33.1. 930 555

BSPG 1929 169 1490 2085

IIL./3. tablazat. Az Ot vizsgalt példany becsiilt szarnyfesztavolsaga és testtomege. A csillagozott fesztav-

értékeket a femur-hossz és szarnyfesztav kozti kapesolatot leird regresszios egyenlet alapjan szamoltam ki.
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BSPG 1960 1470a

BSPG 1877 X 1 i

IPB 179

MTM V 2008.33.1.

465 mm

BSPG 1929169 N

745 mm

II1./9. abra. A példanyok becsiilt szarnyfesztavolsagai felének aranyos megjelenitése.
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I11./4. Diszkusszio

Azok a hisztologiai vizsgalatok, melyek az egyedfejlédési folyamatok rekonstrukcidja
céljabol tobb példanyt mintdznak meg és hasonlitanak 9ssze, idealis esetben ugyanazokbdl az
elemekbdl és ugyanabbdl a régiobol vesznek mintat. Sajnos a jelen tanulmanyban ez a feltétel
csak részben teljesiilhetett, ezért kozvetlen 6sszehasonlitdsra csak korlatozott szamban nyilt
lehetéségem. A Rhamphorhynchus ontogenetikai sorozataban megfigyelt altalanos
hisztologiai mintazatok alapjan azonban novekedési stratégidjuk altalanos és sajatsagos

aspektusaira igy is megfelelé pontossaggal kovetkeztethetiink.

I11./4.1 A csontszovetek méretkategoriakon beliili 6sszehasonlitasa

Mivel a korabban vizsgalt CM 11433 és RAM V97017/258 (Padian et al. 2004)
testmérete megfeleltethetd a BSPG 1877 X 1 és MTM V 2008.33.1. méretének, lehetdség
nyilt az ugyanabba a méretcsoportba tartozd egyedek hisztologiai hasonlosagainak és
kiilonbségeinek kimutatasa is.

Mivel a Bennett (1995) elsé méretcsoportjaba tartoz6 BSPG 1877 X 1 és CM 11433
mintazott csontjai kozt nem volt kdzds elem, e két egyed csontjainak csak az altalanos
csontszdvettani mintazatai hasonlithatok 0ssze. Az elsé és legfontosabb jelleg, hogy mindkét
egyedben jol vaszkularizalt fibro-lamellaris csontszovet figyelheté meg. Ugyan a CM 11433
nem minden csontjat irtak le kello részletességgel (Padian et al. 2004), a legtobb vizsgalt
csoves csont cortexének dontd részét striin erezett fibrozus csontszovet alkotta, melybe
primer oszteonok agyazodtak. Ez a mintazat azonos a BSPG 1877 X 1 femurjanak
periosztealis cortexében leirtakkal. Emlitésre méltd kiilonlegesség, hogy mindkét példany
cortexének belsd feliiletét endosztealis lamellak boritjak, melyrél Chinsamy et al. (2008) ugy
vélték, hogy képzddésének kezdete a medullaris expanzid befejezédésének idejére teheto.
Eszerint azonban az endosztedlis csontszovet képzOédését az ezek 4ltal az egyedek 4ltal
reprezentalt egyedfejlédési staduimnal sokkal érettebb korban varnank a vékony falt
csontokkal jellemezhetd pteroszauruszok esetén. Ez a szdvettipus még a legkisebb vizsgalt
példanyban, a BSPG 1960 I 470a-ban is jelen volt, melynek testmérete a definialt legkisebb
méretkategoria ala esik. Endosztealis csontlerakodas mas pteroszauruszok, mint példaul az
azhdarchidok, pteranodontidok (Ricqles et al. 2000) vagy a Pterodaustro (Chinsamy et al.
2008) ilyen korai ontogenetikai stadiumi egyedeinél nem figyelhetd meg. Az endosztealis
lamellak képzédése a kérdéses csontra haté megnovekedett vagy megvaltozott terhelésre adott

valasz is lehet (Young et al. 20006), igy a Rhamphorhynchus endoszteumanak korai aktivacioja
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valészintleg a korai egyedfejlodési szakaszban fellépd mechanikai igénybevételnek tudhatd
be.

Bennett (1995) masodik méretosztalyaba tartoz6 MTM V 2008.33.1. és RAM
V97017/258 esetén mar tobbféle elem hasonlithato 0Ossze. A szexudlis dimorfizmus
lehetdségétdl eltekintve a hisztologiai jellegekben kimutatott kiilonbségekért felel6ssé tehetd
okokat minden mintanal kiilon fejtem ki.

Az ulna mikrostruktiraja sok szempontbdl nagyon eltér a két példanyban, de ezek a
kiilonbségek valoszintileg az eltéré mintavételi régidval magyarazhatok, mert a mintavétel az
MTM V 2008.33.1.-ben proximalisabb helyzetii szakaszbol, a RAM V97017/258-ban pedig a
diaphysis kozepébdl tortént. Mig az MTM V 2008.33.1. ulnajanak cortexét szekunder eredetii
folyamatoknak, hiszen a periosztedlis cortex egésze parallel-rostos csontszovetbdl all,
melyben az erezettség foka periférialisan csokken. Tehat mind a CCCB ¢és laza Havers-féle
csontszovet, mind a periosztealis lamellaris réteg, melyek az MTM V 2008.33.1. ulnajat
olyannyira jellemezték, a RAM V97017/258 ulnajabdl teljes egészében hidnyoznak. Az
altalanos hisztologiai mintazat arra utal, hogy a RAM V97017/258-cal ellentétben az MTM V
2008.33.1. ulnajanak mintazott régidja egykor a metaphysishez tartozott, mely a corticalis és
medullaris sodrodasi folyamatok eredményeként jelentds strukturalis atrendezddésen ment
keresztiil. Nagyon valdszinii, hogy a szarnycsapasokkal torténd repiilés mechanikai feltételei
is befolyasoltak e sodrodasi mintazat kialakulasat, mely amugy nagyon ritka a kor-
keresztmetszettel jellemezhetd csontok esetén. Az ulnak mikroszerkezetének Gsszehasonlitasa
alapjan nem lehet megallapitani, hogy ontogenetikai szempontbol melyik példany az érettebb.

A repiil6ujj elemei kozt, holott nem ugyanazok az ujjpercek a mintazott csontok, mar
az ulnakénal tobb hasonlosag mutathatd ki. A masodik és harmadik ujjperc kiilonboz6
pozicidjabol fakado eltérések azonban még igy is tekintélyesnek mondhatok. A legfeltiinébb
hasonlosag a cortex harom rétegbdl allo strukturalis felosztasa. A kozépso, illetve kiilsé réteg
felépitésében a két példany kozt ugyanakkor fontos kiilonbségek lathatok, melyek ismét a
szekunder eredetli csontszovet jelenlétében illetve hidnyaban, és a perioszteum altal lerakott
szovet tipusaban rejlenek. Az MTM V 2008.33.1.-ben a belsd, valoszintileg fibro-lamellaris
primer csontot teljes egészében szekunder oszteonok és egyéb, er6zids folyamatok épitették
at. Ezzel szemben ugyanez a réteg a RAM V97017/258-ban kizardlag fibro-lamellaris
csontbol épiil fel. A cortex kiilsé rétege primer és majdnem avaszkularis mindkét példany
esetén, azonban az MTM V 2008.33.1.-ben fibrozus, a RAM V97017/258-ban parallel-rostos
alapallomannyal. Ez a szerkezeti kiilonbség tovabb neheziti annak eldontését, hogy melyik

106



példany tekinthetd ontogenetikailag érettebbnek. Egyrészt a masodlagos atépité folyamatok
jelenlétéb6l az MTM V  2008.33.1. elérehaladottabb  egyedfejlédési  stadiumara
kovetkeztethetnénk a pusztan primer periosztealis cortexszel rendelkez6 RAM V97017/258-
hoz képest. Masrészt viszont az MTM V 2008.33.1. harmadik ujjpercének kiilsé cortexében
talalt, szabalytalan lefutasu rostokkal jellemezhetd fibrozus csontszovet lerakodasi rataja
magasabb, mint a RAM V97017/258 masodik ujjpercének kiilsé corticalis rétegében
kimutatott, térben rendezettebb parallel-rostos csontszoveté. A magasabb lerakodasi rata
pedig altalaban inkabb a korabbi egyedfejlodési szakaszokra jellemzd, mely igy a RAM
V97017/258 érettebb statuszat igazolna. Mivel azonban a két példany azonos testméretii, elég
valészinttlen, hogy az MTM V 2008.33.1. periférialis fibrozus csontszovete egy késobbi
ontogenetikai stadiumban reszorbalodott, és a perioszteum egy teljesen 1j, parallel-rostos
szovetréteget képezett az eredeti fibrozus helyett. A magasabb szamu megdrz6dott LAG a
RAM V97017/258 cortexében ugyancsak nem tekinthetd az érettebb ontogenetikai stddium
indikatoraként, hiszen az MTM V 2008.33.1.-ben lezajlott masdolagos atépit6 folyamatok
eltavolithattak korabbi intracorticalis novekedési vonalakat. Tehat, csakigy mint az ulnak
esetében, az ujjpercek Osszehasonlitdsa sem utal ezen példanyok ontogenetikai sorozatban
elfoglalt egymashoz viszonyitott helyzetére.

A femurok is nagy eltéréseket mutat a két példany kozt. Ismét a periosztealis cortex
szekunder atalakulasainak jelenléte vagy hianya a donté mikrostrukturalis kiilonbség. Mig az
MTM V 2008.33.1. endosztealis rétegen kiviil esé cortexének belsé felét CCCB, kiilso felét
parallel-rostos periosztealis csont alkotja, addig a RAM V97017/258 femurjaban a cortex e
része egyontetiien primer parallel-rostos szovetbdl épiil fel. Az ujjpercek Gsszehasonlitasakor
is kifejtett okbol kifolyolag, a LAG-ok szama nem feltétleniil utal a RAM V97017/258
érettebb statuszara az MTM V 2008.33.1.-gyel szemben. Csakigy, mint az ulna esetén, az
MTM V 2008.33.1. femurjanak mintazott szakasza egykor a novekvé csont metaphysiséhez
tartozott, tehat a két példany kozti hisztologiai kiilonbségek valdszinileg itt is az eltérd
mintavételi helyhez kotheték. Az MTM V 2008.33.1. szekunder atalakité folyamatoknak
kitett femurjanak mikrostruktiraja itt sem teszi lehetdvé ezen példanyok ontogenetikai
rangsorolasat.

A tibia mutatja a legtobb hisztologiai hasonlosagot a két példany oOsszehasonlitott
elemei koziil. Az endosztealis rétegtél periférialisan mindkét példany cortexe primer,
csaknem avaszkularis csontszovetbdl épiil fel, és szamos LAG-ot tartalmaz. Ezt a
periosztealis szovetet azonban az MTM V 2008.33.1. tibidjaban fibrézus alapallomanyba
agyazott primer oszteonok (firbo-lamellaris csont sensu lato) alkotjak, mig a RAM
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V97017/258-ban parallel-rostos csont ¢épiti fel. Ez az Osszetétel a RAM V97017/258
ontogenetikailag fejlettebb mivoltara utalhat, azonban nehéz a repiildujjban tapasztalt
kiilonbségekhez hasonldéan elképzelni, hogyan torténhetett volna meg a periosztealis
csontszdvet-tipusok cseréje ebben a két egyforma testméretii allatban.

Az MTM V 2008.33.1. és RAM V97017/258 csontjainak mikrostrukturalis
Osszehasonlitasa tehat olyan kiilonbségekre deritett fényt, melyek koziil nem mindegyik
magyarazhatd a mintavételi pontok kozti eltérésekkel, hanem inkabb intraspecifikus

kiilonbségekre, esetleg szexualis dimorfizmusra utal.

111./4.2 Ontogenetikai stadiumok értékelése méret vs. hisztologia alapjan

Bennett (1995) legkisebb méretosztalyanak ontogenetikai validitdsat a harom
kisméretli példany, BSPG 1960 1 470a, BSPG 1877 X I és CM 11433 csontjainak
mikrostrukturdja egyértelmiien aldtdmasztja, mely fioka, illetve korai juvenilis karaktereket
mutat. A finomabb részletek, mint példaul a primer oszteonok fejlettségi szintje vagy az
osteocyta-lacunak morfologidja is Osszhangban vannak a példanyok kozti testméretbeli
kiilonbségekkel.

A masodik méretcsoport ontogenetikai dsszetétele mar sokkal bizonytalanabb. Az IPB
179, RAM V97017/258 ¢és MTM V 2008.33.1. hisztologiai Osszehasonlitisa még a
mintavételi pontok kozti kiilonbségek figyelembevételével is sok, jelentds kiilonbségre
vilagitott ra. A relativ testméretek alapjan azt varhatnank, hogy a RAM V97017/258 és MTM
V 2008.33.1. hisztologiaja mutatja a legtobb hasonlosagot, tehat ezek a példanyok ugyanazt
az egyedfejlodési stadiumot képviselik. Ezzel szemben a RAM V97017/258 femurjaban és
tibigjaban leirt mikrostruktiralis mintazat inkabb a BSPG 1929 1 69 ugyanezen elemeiben
megfigyelteknek felel meg annak ellenére, hogy ez utobbi nem a kozépsé, hanem a
legnagyobb Bennett (1995) altal definialt méretkategoriaba tartozik. Tehat a femur és a tibia
hisztologiaja mindkét példanyt, a RAM V97017/258-at és BSPG 1929 1 69-et is egyértelmiien
ugyanabba a stadiumba, mégpedig az adult ontogenetikai szintre rangsorolja. A tibia alapjan,
mely az egyetlen kozvetleniil 6sszehasonlithato elem az IPB 179 ¢és MTM V 2008.33.1. kozt,
e két példany a jelentds testméretbeli kiilonbségek ellenére is ugyanazt az ontogenetikai
stadiumot képviselné. Masrészrél azonban az MTM V 2008.33.1. femurjanak periosztealis
cortexe vilagosan megmutatja, hogy ez a példany érettebb egyedfejlodési stadiumot képviselt,
mint az IPB 179. Mig az IPB 179-ben a femur felszinére szamos tag ércsatorna nyilik, és a
koncentrikusan rendezddott csontsejt-lacunak intermedier méretiick, addig az MTM V
2008.33.1. periosztealis cortexe kozel avaszkularis, elszortan elhelyezkedd, pontszerii
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osteocyta-lacunakkal. Ez a megfigyelés Osszhangban all az IPB 179 becsiilt kisebb
testméretével is. Makromorfologiai szempontbol az MTM V 2008.33.1. egy teljesen kifejlett,
csonttani szempontbol érett egyed (Osi & Prondvai, 2009), melyet a jelen hisztologiai
vizsgalat is igazolt, mig az IPB 179 femurjanak mikrostruktiraja egyértelmiien aktiv
novekedés jeleit mutatja. Ennek megfeleloen MTM V 2008.33.1 csakiugy, mint RAM
V97017/258 adultnak tekintheték, az IPB 179 pedig késé juvenilisként vagy legfeljebb
szubadultként definidlhaté. Osszefoglalva tehat IPB 179, RAM V97017/258 és MTM V
2008.33.1. nem ugyanazt az ontogenetikai stadiumot képviselik annak ellenére, hogy
mindharom Bennett (1995) masodik méretosztalyaba tartozik, mely Bennett meghatarozasa
szerint csak szubadult egyedeket foglalhatna magaba.

Bennett (1995) feltételezését, miszerint a harmadik méretkategéria adultakbol tevédik
Ossze, a BSPG 1929 1 69, azaz az egyetlen olyan vizsgalt példany hisztologiaja is igazolja,
mely ebbe a méretcsoportba sorolhatd. Mindazonaltal az MTM V 2008.33.1. és RAM
V97017/258 esetén tapasztaltak alapjan az aszimptotikus adult testméret jelentdsen kisebb
lehet, mint a harmadik méretosztaly legalso, Bennett (1995) altal definialt hatara. Igy tehat a
masodik és harmadik méretkategoria kozt meghuzott hatarnak nincs valodi ontogenetikai
jelentése. A masodik meéretosztaly szubadultakat és adultakat is magaba foglal, mely
megcafolja Bennett (1995) azon feltevését, hogy ezt a méretosztalyt csak szubadultak

alkotjak.

111./4.3 Novekedési dinamika és életmenet stratégia

Az ontogenetikai sor hisztologiai vizsgalata egyértelmiien arra utal, hogy a
Rhamphorhynchus korai egyedfejlodési szakaszaban gyors ttemben novekedett. Ezt a
meglehetdsen fiatal, de bizonyosan nem embrionalis BSPG 1960 1 470a ¢és BSPG 1877 X 1
cortexében kimutathato jol vaszkularizalt fibrozus és fibro-lamellaris csontszovet gyakorisaga
igazolja. Az extenziv canaliculus-halozattal rendelkezd, nagyméretii, kerekded osteocyta-
lacundk is a csontszOvet magas metabolikus ratajat jelzik ezekben a példanyokban. Hasonlo
karakterisztikaval jellemezhetd fibro-lamellaris csontszovet figyelhetdé meg a CM 11433
radiusaban €s masodik ujjpercében is (Padian et al. 2004). Ez a csontszovet azonban a kis
szamu, de nagy atmérdjii, longitudinalisan orientalt ércsatornak altal kialakitott vaszkularitasi
mintazat alapjan a fibro-lamellaris komplex legegyszeriibb formaja. A legtobb dinoszauruszra
(pl. sauropodak) jellemzO laminaris, plexiform, illetve retikularis fibro-lamellaris
csonttipussal Osszehasonlitva a porozitasi szazalék a Rhamphorhynchus korai juveniliseinek
csontjaiban igen alacsony. Az erezettség mértéke azonban Gsszevethetd a kisebb Maniraptora
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genusok, mint példaul a Velociraptor, Shuvuuia vagy Confuciusornis primer cortexében
kimutatott értékekkel (Erickson et al. 2009), melyeket szintén magas ndvekedési rataval
szoktak jellemezni. Jollehet a kizarolag longitudinalis erezettség €s a viszonylag alacsony
porozitasi szazalék arra utal, hogy ez az eddig definialt fibro-lamellaris csontszdvet-tipusok
kozt a leglassabban novekvé forma, mégis a fibro-lamellaris csont minden forméaja magasabb
novekedési rataval jellemezhetd, mint barmilyen tipusu lamellaris-zonalis csontszovet (Padian
et al. 2004). Tehat a korai juvenilisek gyors novekedési ratajat, mely mindenképp felillmulta a
recens nem-madar hiillékre altalanosan jellemz6é ratat, mindharom vizsgalt példany
hisztologiaja kivétel nélkil alatdmasztja. Az aszimptotikus testméretben kimutatott
variabilitas figyelembevételével a korai juvenilis egyedek testmérete az adult mérettartomany
szazalékos minimumaként ¢és maximumaként definialhato. Jelen esetben az adult
mérettartomany minimumat a 930 mm becsiilt fesztava és 555 g becsiilt tomegih MTM V
2008.33.1., mig maximumat az 1490 mm becsiilt fesztava és 2085 g becsiilt tomegii BSPG
1929 1 69 reprezentalja. Mindezek fiiggvényében a BSPG 1960 1 470a és BSPG 1877 X | az
adult szarnyfesztav 20-32%-at illetve 22-35%-at, az adult testtomegnek pedig 1-4%-at illetve
1,5-5,4%-at érik el. Ezek az értékek is vilagosan jelzik e példanyok meglehetésen korai
ontogenetikai stadiumat.

Az egyedfejlodés elérehaladtaval az egymast ellensulyozo periosztealis és endosztealis
folyamatok hatdrozzak meg a ndvekvd csontok altalanos mikrostruktirajat. Egyrészt a
perioszteum a gyors novekedésti fibro-lamellaris csontlerakasrol lassan novekvo, recens
hiillé-szerli parallel-rostos csontszovet képzésére valt, mely egymasra tevddo, elszortan
vaszkularizalt és szamos, mély-corticalis LAG-gal elvélasztott zonak kialakulasaval
jellemezhetS. Masrészt a cortex mélyebb rétegeiben felépiilt fibro-lamellaris csontszovet a
medullaris expanzid és corticalis sodrodas altal inicialt kiterjedt masodlagos atépité és
reszorpcios folyamatok révén megsemmisiil. E valtozasok folyamatanak sebességét nem lehet
pontosan meghatarozni, de az erezettség mértéke alapjan a masodlagos szovetek (laza Havers-
féle csontszovet, CCCB) képzddési rataja viszonylag gyors lehetett. Sensu lato fibro-
lamellaris csontszovet még mindig fellelheté az MTM V 2008.33.1. legtobb elemében, illetve
az IPB 179 tibiajaban is, de a BSPG 1929 I 69-ben mindennek mar nyoma sincs.
Mindazonaltal a gyors, majd lassi novekedésii periosztealis csontképzés atmenetének
iddpontjat és a szekunder atépit6 folyamatok kezdetét nehéz megbecsiilni. Mivel a masodik és
harmadik méretkategoriaba tartoz6 egyedekben a masodlagos reszorpcios és atépitd
folyamatok mar nagy mértékben vagy teljesen megsemmisitették a mélyebben fekvo, iddsebb
periosztealis csontszovetet, a kisebb és nagyobb méretli vizsgalt egyedek kozt fennalld
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jelentés ontogenetikai rés miatt hatdrozott atmeneti zona nem kilonithetd el. Az a tény
azonban, hogy még az adult szarnyfesztavnak csak 50-75%-at, az adult testtomegnek pedig
csak 15-40%-at eléré IPB 179 femoralis cortexében sem maradt nyoma a fibro-lamellaris
csontszovetnek, vilagosan jelzi, hogy a lassan nové parallel-rostos csont lerakddasa mar
viszonylag korai egyedfejlodési stadiumban megkezdddott. Ez a valtas tehat abban a korban
torténhetett, amikor az allat hozzavetdlegesen az adult fesztav 30-50%-aval és az adult
testtomeg 7-20%-aval birt. A jelen tanulmanyban vizsgalt egyedek alapjan nem lehet
megallapitani, hogy vajon a gyors névekedési fazis hirtelen vagy fokozatosan ért-e véget, de a
RAM V97017/258 repiildujjanak ujjpercében Padian et al. (2004) hirtelen valtast mutatott ki a
cortex fibro-lamellaris belsé és parallel-rostos kiilsd rétege kozt. A hatdrozott annuluszok
agyazott vékony, lamellaris, foként egymastol tavol elhelyezkedé annuluszok, melyekben egy
vagy tobb LAG fut arra utalnak, hogy a lassabb novekedési fazisban a novekedés
periodikusan méginkabb lelassult, esetleg meg is allt. Azonban EFS, mely egy
determinisztikus novekedésii allat esetén a ndvekedési gorbe platdjanak elérését jelzi, egyik
vizsgalt példanyban sem volt kimutathato. Ha az EFS hidnya nem preparacios mithibanak
vagy meg6rzodési hianyossagnak koszonhetd, akkor valédszinii, hogy még a legnagyobb
vizsgalt példany, a BSPG 1929 I 69 is képes lett volna tovabbi novekedésre. Ha feltessziik,
hogy a Rhamphorhynchus determinisztikus novekedési stratégiat folytatott, az EFS hianya
valoszintileg arra utal, hogy ez az egyed még nem érte el végleges testméretét, amikor
elpusztult, annak ellenére, hogy csontjai mikrostruktiraja a novekedési iitem drasztikus
csokkenésérdl arulkodik. Azonban az EFS szerkezete, vastagsaga, s6t még jelenléte vagy épp
hianya szempontjabdl a mai, determinisztikus novekedésii madarak csontjaiban is nagy
valtozatossagot talalunk (Chinsamy et al. 1995; Ponton et al. 2004). Az EFS hianyanak
alternativ magyarazata, hogy a Rhamphorhynchus, a mai krokodilokhoz hasonldan,
indeterminisztikus novekedési stratégiaval jellemezhetd.

A determinisztikus novekedési stratégiara korai egyedfejlddési szakaszokban altalaban
fibro-lamellaris csontképzédés, mig a késobbi, Gn. rezidualis névekedési fazisban EFS
képzddése jellemzd. Amikor a determinisztikus novekedésii allat a ra jellemzé maximalis
testméret kozelébe ér, a gyorsan, illetve mérsékelten gyorsan novekvd csontszovet (fibro-
lamellaris, ritkdbban parallel-rostos) lerakodasa éles hatarvonallal megsziinik, és helyette
megkezdddik a kiilsd koncentrikus lamellaris rétegek (EFS) képzddése, mely a szomatikus
novekedés hirtelen torténdé megszakitasat tikrozi. Ezzel szemben az indeterminisztikus
novekedési stratégiat a lassu titemben lerakodo lamellaris-zonalis csontszovet, és a rezidualis
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novekedés életen at tartd elhtizodasa jellemzi. Ennek soran a korai juvenilisekben az aktiv
novekedés zonait parallel-rostos csontszovet épiti fel (de fibro-lamellaris csont is jelen lehet,
1d. Ricqlés et al. 2003, Tumarkin-Deratzian, 2007), mig az ¢érettebb ontogenetikai
stddiumokban dontéen lamellaris csontlerakodas figyelheté meg, melyet szorosan fut6 LAG-
ok szakitanak meg (referencidkért 1d. Reid, 1996). Egészében az indeterminisztikus
novekedési dinamika a juvenilisek alacsonyabb ndvekedési ratajaval, majd az ivarérettség
elérésével a novekedés sebességének az aszimptotikus testméret megkozelitéséig tartd
fokozatos csokkenésével irhato le.

A csontok mikrostrukturaja alapjan tgy tiinik, hogy a Rhamphorhynchus a ‘tipikusan’
indeterminisztikus és determinisztikus novekedési stratégiak jellegzetességeinek keverékét
mutatja. Novekedési dinamikajuk, mely két jol elkiiloniilé fazissal, egy gyors, korai juvenilis
novekedési fazissal és egy lassh, kés juvenilis-szubadult novekedési szakasszal jellemezhetd,
inkdbb a determinisztikus stratégia jellegzetessége. A recens hiillékéhez hasonlod, vastag
parallel-rostos zonak és LAG-okat tartalmazo6 lamellaris annuluszok valtakozo lerakodasa az
ontogenetikailag érettebb egyedekben viszont intermedier iitemi{i novekedésre utal, melyet
idorél idére megszakitott egy lassabb vagy épp stagnald novekedési szakasz. Az ilyen
fejlédési folyamatsor pedig az indeterminisztikus novekedési stratégiaban gyakori. Azonban
a tipikus hiill6-szerti lamellaris-zonalis ciklusoktol (pl. pseudosuchiaknal, Ricqles et al. 2003)
eltéréen a lamellaris komponens gyakoribba valasa a cortex kiilsé rétegeiben az
ontogenetikailag érett egyedekben sem tapasztalhatd. Szamitasba vehetd tovabbi lehetdség,
hogy a Rhamphorhynchus determinisztikus novekedésii, de bizonyos foku egyedfejlodési
plaszticitassal biro allat volt. Az egyedfejlodési plaszticitas abban mutatkozhatott meg, hogy a
kiilonb6z6 Rhamphorhynchus egyedek ugyanazon ontogenetikai stadiumban eltéré rataval
novekedtek, mely végiil a végleges testméretben tapasztalhato jelentds variabilitast
eredményezte. Ez azt jelentené, hogy a Plateosaurus-hoz hasonldan (Sander & Klein, 2005)
az egyedi genetikai hattértdl és/vagy kornyezeti faktorok hatasatol fiiggéen néhany
Rhamphorhynchus példany szokatlanul nagy testméretet is elérhetett, mig masok sokkal
kisebbre néttek. Ezt a hipotézist nem csak a két adult példany, az MTM V 2008.33.1. ¢és
BSPG 1929 1 69 kozti jelentds testméretbeli kiillonbség, hanem az azonos méreti MTM V
2008.33.1. és RAM V97017/258 kozt tapasztalt csontszovettani eltérések is alatamasztjak.
Valosziniileg részben a végleges testméretbeli variancia tehetd feleldssé egy masik
pteroszaurusz-csoport, a pterodactyloid ornithocheiridok taxondémiajaban zajlo vitakért is (pl.
Campos & Kellner, 1985; Wellnhofer, 1985; Dalla Vecchia, 1993; Rodrigues & Kellner,
2008). Ebben a csoportban ugyanis gy tiinik, hogy az ugyanahhoz a fajhoz tartozé példanyok
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koziil néhany csonttani értelemben érett, mégis sokkal kisebb, mint sok csonttanilag éretlen,
még aktiv ndvekedés jeleit hordozd egyed (sajat megfigyelés). Elgin & Frey (2008)
kimutattdk, hogy mindehhez még a csontvaz elemeinek Osszeforrasi sorrendjében
tapasztalhat6 inter-individualis variabilitds is tarsul. Ezt ugyan még sem statisztikai, sem
pedig részletes Osszehasonlitdé morfologiai elemzéssel nem igazoltdk, az egyedfejlodési
plaszticitds az ornithocheiridoknal tapasztalt jelenségeket is kielégitéen magyarazna. Az
alacsony mintaelemszam nem teszi lehetové annak a lehetdségnek a vizsgalatat, hogy vajon a
méretkiilonbségek korrelalnak-e a hisztologiai eltérésekkel az adult Rhamphorhynchus
egyedekben, ¢és hogy ezek a jellegek bimodalis eloszlast kovetnek-e, mely utdbbi
egyértelmiien szexualis dimorfizmusra utalna. Mindenesetre sokkal tobb, a masodik ¢és
harmadik méretkategoridhoz tartozd egyed hisztologiai mintavételezésére lenne sziikség e
hipotézisek tesztelésére. Tovabbi vizsgalatokkal kimutathato lenne, hogy vajon az EFS hianya
a normalis allapot az adult Rhamphorhynchus egyedeknél, és ha nem, vajon rendelhetdk-e
hatarozott méretkategoriak az EFS megjelenéséhez.

Bar a jelen vizsgalat ontogenetikai sorozata nem teljes, a Rhamphorhynchus
egyedeinek altalanos hisztologiai mintdzata megfelel a jol ismert szlirdgetd pteroszaurusz, a
Pterodaustro esetén leirtaknak (Chinsamy et al. 2008), és néhany szempontbol erésen
emlékeztet az Enantiornithes madarak, mint pl. a Concornis (Cambra-Moo et al. 2006) vagy
Gobipteryx, és a nem-madar Maniraptora Rahonavis (Chinsamy ¢és Elzanowski, 2001)
csontszovettani mintazataira. Meglepd modon a Pterodaustro és az Enantiornithes madarak
hisztologiai mintazatanak egyértelmii hasonlosaga a mindkettdt leird Chinsamy el6tt mégis
észrevétlen maradt. Chinsamy ugyanis a mindkét taxonnal tapasztalhato valtasra a cortex
fibro-lamellaris rétege és az arra raépiilé, zonakbol allo parallel-rostos rétege kozott a két
csoportnal eltérd életmenet-stratégiai magarazatot adott. A Pterodaustro esetén az atmenetet
ugy értelmezte, mint annak egyértelmi jelét, hogy az allat elérte a szexualis érettséget, mely a
novekedésbdl a reprodukcioba allokalta az energiat, ezaltal lelassitotta az allat novekedését
(Chinsamy et al. 2008). Ugyanezt a hisztologiai jelenséget az enantiornithin madaraknal a
repiilés korai kezdetével magyardzta, mely szerinte a mai szuper-fészekhagyd megapod
madarakéra emlékeztet, amelyek rogton kikelés utan képesek a repiilésre. Ebben az esetben
tehat az altala javasolt faktor, mely felelossé tehetd az energia kiilonbozd életmenet-
komponensek kozti Ujraszervezett felosztasaért, nem a reprodukcié volt, hanem az aktiv
repiilés kezdete (Chinsamy and Elzanowski, 2001).

Természetesen a legparszimonikusabb feltevés szerint a két, filogenetikailag oly
tavoli, de életmodban olyan hasonld csoportnal egy és ugyanaz a faktor felel6s az ekvivalens
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hisztologiai mintazatért. Ujraértelmezve a két javasolt kivaltd okot, a reprodukcié beindulasa
ugyan valoban eldidézhette az éles valtast a Pterodaustro csontszovettani mintazataban,
ugyanennek a faktornak a magyardzé ereje nagyon gyenge az Enantiornithes madarak esetén,
ahol a fibro-lamellaris komplex jelenléte csak a nagyon korai egyedfejlédési szakaszokra
jellemz6 (Chinsamy and Elzanowski, 2001). Tehat a parallel-rostos csontképzddés ezeknél a
madaraknal mar a korai juvenilis korban megindul, mely valdsziniitlenné teszi, hogy ezt a
valtast a szexualis érettség elérése okozta. Ezzel szemben a masik javasolt faktor, a repiilés
kezdete mindkét csoportban megfelelden magyaraznda a megfigyelt analdég hisztologiai
mintazatot. A dolgozatomban ez utobbi hipotézist preferalom, mely szerint a csont novekedési
itemében tapasztalhato csokkenést az uj, energiaigényes mozgasforma, az aktiv repiilés
kezdete okozta a Rhamphorhynchus-nal és minden egyéb ropképes csoportnal (beleértve a
Pterodaustro-t) is, melyek ehhez hasonlé hisztologiai mintazatot mutatnak. Ezt a hipotézist
tdmasztja ald az a tény is, hogy minden recens ropképes gerinces eldbb kezd el repiilni, mint
szaporodni, hiszen a repiilés sokkal korabban valik nélkiilozhetetlenné a Iétfenntartas
szempontjabol, mint a reprodukcid a gének hosszi tavi fennmaradasa szempontjabol.

Ebbdl a hipotézisbdl az is kovetkezik, hogy a Rhamphorhynchus fidkék gyorsan
novekedtek, és egészen addig nem kezdtek el repiilni, amig el nem értek egy minimalis
testméretet és megfeleld muszkuloszkeletalis fejlettségi szintet. Ez a hipotézis tehat
ellentmond annak a feltevésnek, miszerint a kikeld fiokak szuper-fészekhagyok voltak, tehat
kozvetleniil kikelés utan elrepiiltek (Unwin 2005; L et al. 2011). Valdjaban maga Lii et al.
(2011) altal kimutatott tény, miszerint a Darwinopterus tojasanak tomege és az adult
testtomeg aranya alacsony sziil6i befektetésre utal, mar dnmagaban is ellentmond az altaluk
preferalt szuper-fészekhagyo hipotézisnek. A szuper-fészekhagyo fiokak tojasaban ugyanis
nagy mennyiségii raktarozott tapanyagnak kell lennie ahhoz, hogy még a tojason beliil olyan
szomatikus fejlettség elérését biztositsa a ndvekvé embrid szamara, mely lehetové teszi, hogy
a kikel6 fiokak mar a kelésiik napjan elkezdhessenek repiilni. Ha a Darwinopterus tojasanak
relativ térfogata valoban olyan alacsony volt, mint a mai squamata hiilléké (Li et al. 2011),
akkor hogyan lett volna képes annyi tdpanyagot raktarozni, mely fedezné egy rendkiviil jol
fejlett, ropképes fidka energiaigényeit? Raadasul a CM 11433 repiiléujjanak cortexét
dominalo fibro-lamellaris csontszovet jelenléte (Padian et al. 2004) valoszinitlenné teszi,
hogy ezek a szarnycsontok mar ebben a postnatalis egyedfejlédési stadiumban funkcionalissa
valtak. Igy tehat mind a Darwinopterusnal kimutatott alacsony sziil6i befektetés (Lii et al.
2011), mind pedig a Rhamphorhynchusnal leirt hisztologiai mintazatok (Padian et al. 2004;
Prondvai et al. el6készilletben) egyértelmilen ellentmondanak a pteroszauruszokra
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megalkotott ‘szuper-fészekhagyo’ hipotézisnek. Mindezek ellenére a Rhamphorhynchus az
eddig vizsgalt pteroszauruszokkal és a mai repiilé gerincesek legtobbjével Gsszehasonlitva
valoban korai repiilének szamitott, de semi esetre sem volt annyira korai repiild, mint néhany
mai megapod madar.

Az itt elényben részesitett hipotézis értelmében a repiilés kezdete a Pterodaustronal az
adult testméret 53%-anak elérése koriilre tehetd, mig ugyanez a Rhamphorhynchusnal sokkal
korabban, az adult fesztav 30-50%-anak vagy az adult testtomeg 7-20%-anak elérésekor
kovetkezhetett be. Az alacsony mintaelemszambol kifolydlag azonban tovabbra is kérdéses,
hogy a Pterodaustrohoz hasonléoan volt-e egy kritikus testméret, mely elérésével a
Rhamphorhynchus megkezdte repiilését, vagy az elsd felszallas idozitése nagymértékben
fliggott az életmenet paraméterek egyedek kozti valtozatossagatol. A ropképtelen fidkak gyors
novekedése sziiléi gondoskodas meglétére utalhat, mely csak egy rovidebb id6szakra lehetett
jellemzd, és kiterjedhetett az ujsziiléttek etetésére és/vagy védelmére egészen addig, mig azok
el nem ¢érték azt a szomatikus fejlettségi szintet, amikor repiilni kezdtek, és a tovabbiakban
magukrol gondoskodtak. Egy alternativ és recens példak alapjan valosziniibb magyarazatban
a Rhamphorhynchus fiokak fészekhagyok voltak, azaz kelés utan rogton elhagytak a fészket,
de életiik elsd szakaszaban kizarolag terresztrikus vagy inkabb arborealis életmodott
folytattak, mely soran az agak kozt négylabon maszva taplalkozhattak kisebb gerinctelenekkel
vagy gerincesekkel, mindenféle sziiléi segitség nélkiil. A még legkisebb példanyban is jelen
1évé endosztealis csontréteg is a végtagcsontok nagyon korai, de mérsékelt mechanikai
igénybevételére utal, mely szintén a Rhamphorhynchus fészekhagyo életmodjat tamasztja ala.
Miutan repiilni kezdtek, a juvenilis Rhamphorhynchusok novekedése mérsékelt iitemben
folytatodott, mellyel tovabbi jelent6s testméret-névekedést értek el. Az ebben a novekedési
fazisban zajlo parallel-rostos csontszovet-képzodés azonban valdszintileg masodlagos jelleg a
pteroszauruszok vonalan, hiszen mar a korai, bazalis pteroszauruszokra is a
Rhamphorhynchusénal magasabb novekedési rata jellemz6 ebben az egyedfejlodési
stadiumban (Seitz, 1907; Gross, 1934; Ricqles et al. 2000; Padian et al. 2004). Ezt a feltevést
kovetve nagyon valdszinii, hogy a Rhamphorhynchus sokkal korabban kezdett repiilni, mint
az ugyanebben az ontogenetikai szakaszban még fibro-lamellaris csontszovettel jellemezhetd
bazalisabb és levezetettebb pteroszauruszok. Tovabbra is kérdéses, hogy a Rhamphorhynchus
novekedése determinisztikus volt-e, mint a Pterodaustroé és mas pteroszauruszoké, ahol a
novekedés befejezédésére utal, vagy pedig a modern hiillokhoz hasonldan egy életen at
novekedtek. A novekedési vonalak szamolasaval torténd egyedi életkor-becslés
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alkalmazhatosaganak bizonytalansagai miatt (Castanet et al. 1993; Starck & Chinsamy, 2002;
Chinsamy & Hillenius, 2004; Padian & Horner, 2004; Ricqlés et al. 2006) az abszolut id6,
mely az aszimptotikus testméret eléréséhez sziikséges, szintén nem becsiilheté meg. A
Rhamphorhynhcusnal kimutatott és a Pterodaustroéra emlékezteté hisztologiai mintazat,
illetve az a tény, hogy egyéb, bazalisabb pteroszaurusz csoportoknal, mint amilyen a
Dorygnathus (Gross, 1934) vagy Dimorphodon (Ricqles et al. 2000) valamilyen formaban
szintén megtalalhatd az EFS, azt sejteti, hogy csak id6 kérdése, és a tovabbi vizsgalatok a
Rhamphorhynchus nagyobb példanyainal is igazoljak majd az EFS jelenlétét.

A hisztologiai vizsgalatok eredményei ravilagitanak, hogy a pteroszauruszok
mintazat, hanem inkabb a korai madaraknal is megfigyelt komplexitasi fok jellemzd. A késo-
triasz és kora-jura kort genusok csontjainak cortexét dominald fibro-lamellaris csontszévet
alapjan (Seitz, 1907; Gross, 1934; Ricqles et al. 2000; Padian et al. 2004) a gyors ¢és
determinisztikus novekedés a pteroszauruszok névekedésdinamikajanak pleziomorf allapota.
Habar az abszolut novekedési ratdban ezek kozott a korai alakok kozott is mutatkoznak
kiilonbségek, minden valdsziniiség szerint a végsé testméret megkozelitéséig, illetve eléréséig
mindegyik ropképtelen volt. Legkésébb a késo-jura korra egy 1ij stratégia jelent meg, melyben
a gyors novekedés csak a korai juvenilis életszakaszokat jellemezte, és melyben a repiilés
korai kezdete altal lelassitott, mérsékelt novekedés még hosszu ideig folytatodott. Ez a
novekedési stratégia, melyre a Rhamphorhynchus csontjainak mikrostruktiuraja alapjan
kovetkeztettiink, lehetett determinisztikus vagy indeterminisztikus is. Tovabbi kérdés, hogy a
repiilés korai kezdete és az ezaltal lelassult, idében elhuzodd novekedés evolucios reverzidnak
vagy inkabb innovacionak tekinthet-e. A kora-kréta kor Pterodaustro a repiilés viszonylag
korai megkezdése szempontjabol ehhez hasonld novekedési mintazatot mutat, azonban a
gyors novekedési szakasz a Rhamphorhynchusénal késébbi ontogenetikai stadiumig tartott, és
a novekedés bizonyosan determinisztikus volt. Mas, kora-kréta és késo-kréta koru
pteroszauruszok mindvégig gyors és determinisztikus novekedést mutanak, mely a pleziomorf
stratégia fennmaradasaként vagy az ahhoz valéo masodlagos visszatérésként is értelmezhetd. A
pteroszauruszok korében leirt ndvekedési stratégidk nyilvanvalo diverzitasa arra figyelmeztet
benniinket, hogy nincs olyan univerzalis mintazat, mely minden pteroszauruszra egyontetiien

kiterjesztheto.
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II1./5. Konkluziok

Vizsgalataim kimutattdk, hogy Bennett (1995) feltételezésével ellentétben, a
Rhamphorhynchus masodik méretkategoridja nem csak szubadult, hanem adult egyedeket is
tartalmaz, tehat ez a méretcsoport nem hasznalhaté valodi ontogenetikai stadiumok
indikatoraként. Az adult példanyok testmérete jelentdés variabilitdst mutat, mely
egyedfejlodési plaszticitasra utal. Az ontogenetikai sorozat egyedeinek csontszovettani
jellegei alapjan a Rhamphorhynchus tidkak magas kezdeti novekedési rataval jellemezhetdk,
azonban ezt a novekedési iitemet csak rovid ideig tudtak fenntartani. A gyors novekedési
szakaszt kovetden, az egyedfejlodés egy viszonylag korai pontjan a ndvekedés jelentGs
mértékben lelassult, de ezt kovetden még hosszabb ideig tartott. Dolgozatomban a novekedési
itemben tapasztalhatd valtast el6idéz6 faktorként a repiilés korai kezdetét jel61om meg, mely
a novekedésre forditott energia javat erre az uj, energiaigényes mozgasformdra irdnyitotta.
Tovabba feltételezem, hogy a Pterodaustroban leirt, hasonldé hisztologiai mintazat
kialakulasaért (Chinsamy et al. 2008) szintén a repiilés, nem pedig a Chinsamy et al. (2008)
altal javasolt reprodukci6 kezdete a felelds. Eredményeim ellentmondanak Unwin (2005) és
Lii et al. (2011) feltevésének is, hiszen racafolnak a ‘szuper-fészekhagyo’ hipotézisre, mely
szerint a Rhamphorhynchus fiokak kelés utan azonnal ropképesek voltak. Az elmélet
clutasitasat a Darwinopterus (Lii et al. 2011) alacsony sziiloi befektetésének kimutatasa is
alatamasztja.

Tehat a gyorsan novekvd juvenilis Rhamphorhynchusokat és valdszinlileg mas
pteroszaurusz-fiokakat is ropképességiik kifejlodéséig vagy sziileik gondoztak vagy nyomban
kikelésik utan fiiggetlen, de ropképtelen, rejtézkodd életmodu allatok voltak, melyek
gerinctelenekkel, kisebb gerincesekkel taplalkozhattak. Miutan elérték a megfelelé szinti
szomatikus fejlettséget, szarnyra kaptak, és ett6l kezdve a sziileikre jellemz6 életmodot
folytattak. A legnagyobb vizsgalt példanybdl is hianyzo EFS és az alacsony mintaelemszdm
miatt még mindig bizonytalan, hogy a Rhamphorhynchus egyedfejlodése determinisztikus
volt-e vagy sem. Azonban néhany hisztologiai jelleg, illetve a legtobb mas pteroszauruszban
kimutathatd EFS alapjan valdészinli, hogy a Rhamphorhynchus is determinisztikus
novekedéssel jellemezheto.

A pteroszauruszok teljes idobeli elterjedését lefedd, és sok taxont érintd hisztologiai
vizsgalatok arra utalnak, hogy a pteroszauruszok novekedési stratégiaira inkabb nagyfoku

diverzitas, semmint egyontetli mintazat volt jellemz6. Ez a valtozatossag nyilvanvaldan
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igazolja a tovabbi hisztologiai vizsgalatok sziikségességét, melyek akar j életmenet

stratégiak 1étezésére is ravilagithatnak a repiil6 hiilllék csoportjaban.
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Osszefoglalas

I. A kranialis kinézis lehet6ségét a pteroszauruszok koponyajaban osszehasonlitd
anatomiai és morfologiai vizsgalatok, illetve filogenetikai megfontolasok alapjan mértem fel.
Vizsgalataim soran kimutattam, hogy a levezetettebb pterodactyloid pteroszauruszok
koponyéja teljesen dsszeforrt, rigid és egyértelmiien akinetikus volt, mig a csonttanilag éretlen
pterodactyloidok némelyike és a bazalis pteroszaurusz-csoportok legtobbje rendelkezett a
streptostylia két kulcsfontossagi morfologiai indikatoraval, a synovialis bazalis és otikus
iziilettel. Azonban a kinetikus koponya egy fontos anatomiai feltétele, a megengedd
kinematikus lancolat minden pteroszaurusz-csoportnal hianyzik, tehat a Pterosauria klad
minden tagjanak akinetikus koponyaja volt. Az egyes pteroszaurusz-csoportokban
megfigyelhetd, intrakranialis mozgasokra utald morfologiai jellegek feltehetéen a koponya
mechanikai viselkedésében és novekedésében jatszottak dontd szerepet, esetleg a mindmaig
ismeretlen pteroszaurusz-6s kinetikus koponyajanak morfologiai maradvanyai.

II. A pteroszauruszok distalis szarnyextenzidjanak lehetséges mechanizmusait a
madarakban és a denevérekben talalhatd beépitett biomechanikai automatizmus analdgiaja
alapjan két 0j modellel mutatom be. Az elsé modell egy olyan propatagialis ligamentum
jelenleétét feltételezi, mely a konyok extenzidjanak eredményeképpen automatikusan kifesziti
a repiildujjat, és egyben megakadalyozza a konyokiziilet veszélyes mértékii hiperextenzidjat.
A masodik modellben a repiiléujj extenzidja egy madar-szerii propatagialis ligamentum és
modell altal bemutatott mechanizmus 1) csokkenti a distalis szarny izomzatanak mennyiségét;
2) megakadalyozza a konyokiziilet légellenallas okozta hiperextenzidjat; 3) automtizalja a
szarnyextenziot, ezaltal csokkenti a mozgasi szervrendszer metabolikus koltségét.

III. A Rhamphorhynchus novekedési stratégiajanak rekonstrukcidja céljabol
kiilonb6z6 egyedfejlédési stadiumi egyedek hisztologiai elemzését végeztem el. Ennek
eredményei a arra utalnak, hogy: 1) Bennett (1995) masodik méretcsoportja subadultakat és
adultakat is magaba foglal, igy nem tiirkdz valodi ontogenetikai stddiumot; 2) az adult
testméretben észlelhet6 jelentés variabilitas egyedfejlodési plaszticitasnak tudhato be; 3) a
kikel6 fiokak kezdeti novekedési ratdja rovid ideig magas volt; 4) ezutan hosszu ideig tarto,
lassi novekedési fazis kovetkezett, melynek beinduldsaért az aktiv repiilés korai kezdete a
felelés; 5) nincs elég bizonyiték sem a determinisztikus, sem az indeterminisztikus
novekedési stratégia kimutatdsara; 6) a pteroszauruszok novekedési stratégiaira nagyfok

diverzitas jellemzd.
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Summary

I. Based on comparative anatomical, morphological and phylogenetic considerations
the potential of pterosaurs for cranial kinesis is assessed. My investigation shows that whereas
skeletally mature derived pterodactyloids have completely fused, rigid and doubtlessly
akinetic skulls, skeletally immature derived pterodactyloids and more basal pterosaurs possess
key features in the morphology of their otic and basal joints that are suggestive of
streptostyly. However, another crucial anatomical requirement of a kinetic skull, the
permissive kinematic linkage is absent in all pterosaurian taxa which fact clearly proves that
all members of Pterosauria had akinetic skulls. Thus, the presence of morphological attributes
indicative of intracranial movements in some pterosaurs could either be of mechanical and/or
ontogenetic importance. Alternatively, it might be considered as the morphological remnant
of a real, kinetic skull possessed by the ancestors of pterosaurs.

II. Based on the biomechanical automatism operating the wings of birds and bats two
new models are presented here for the mechanism of the distal wing extension in pterosaurs.
In the first model the presence of a propatagial ligament or ligamentous system is
hypothesized which, as a result of the elbow extension, automatically performs and maintains
the extension of the wing finger during flight and prohibits the hyperextension of the elbow.
The second model has a co-operating bird-like propatagial ligamentous system and bat-like
tendinous extensor muscle system on the forearm of the hypothetical pterosaur. Both models
provide strong benefits to an animal with powered flight: 1) reduction of muscles and weight
in the distal wing; 2) prevention of hyper extension of the elbow against drag; 3) automating
wing extension and thereby reducing metabolic costs required to operate the pterosaurian
locomotor apparatus.

III. In order to reconstruct growth strategy of Rhamphorhynchus the first histological
study of an ontogenetic series of Rhamphorhynchus is presented here. The results suggest
that: 1) Bennett’s (1995) second size category includes subadults as well as adults, hence it
does not reflect real ontogenetic stage; 2) developmental plasticity seems to occur regarding
body size of adult specimens; 3) hatchlings sustained high initial growth rate for a short
period of time; 4) the early fast growth phase was followed by a prolonged slow-growth
phase; the onset of powered flight is considered here as the cause of this transition; 5) neither
determinate nor indeterminate growth strategy could be confirmed in Rhamphorhynchus; 6)
histological studies shed light on the diversity rather than a universal pattern of pterosaurian

growth strategies.
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