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| POCHODZENIE JASZCZUREK

WPROWADZENIE

Smiato mozna powiedzieé, ze odtworzenie kolejnych stadiéw proceséw ewo-
lucyjnych, ktérym podlegaty organizmy zywe w czasie geologicznym, jest gtow-
nym przedmiotem paleontologii. Kolejne stadia sg wyznaczone przez gatunki
zwierzat, wyjsciowe (ancestralne) i potomne, ardéznice miedzy nimi stanowig opis
procesu ewolucyjnego, ktoryje wigze w linie rodowa (= filogenetyczng). Poszu-
kujac kopalnych przodkéw grup zwierzecych mozna postgpi¢ dwojako. Zacho-
wane w zapisie kopalnym nastepstwo stratygraficzne form uzna¢ mozna za
nastepstwo filogenetyczne przodkow i potomkéw, jezeli dystans morfologiczny
tych dwdch stadiow jest niewielki. Stopniowe zmiany morfologii stanowig wow-
czas opis przypuszczalnego procesu ewolucyjnego. Przypadek ten odnosi sie
jednak tylko do sytuacji, gdy bogata dokumentacja paleontologiczna wystepuje
w ciagltych profilach geologicznych.

Stosunkowa rzadko$¢ zachowywania sie szczatkéw duzych zwierzat, zwtasz-
cza ladowych, i wybidrczos¢ proceséw powstawania skamieniatosci (fosylizacji),
a takze swoistosci samego procesu ewolucyjnego (istotne zmiany ewolucyjne
moga zachodzi¢ w bardzo matych populacjach) utrudniaja lub wrecz uniemozli-
wiajg zidentyfikowanie konkretnych gatunkéw kopalnych wyjsciowych dla ga-
tunkow i grup poézniejszych. Wzajemne podobieristwa gatunkéw sugerujg
wprawdzie ich pokrewieristwo lecz stosunek przodek — potomek jest tego
pokrewienstwa tylko szczegélnym, wiec trudniejszym do rozpoznania przypad-
kiem. W tej sytuacji badanie filogenezy jest przeprowadzane inaczej. Droga
ekstrapolacji cech potomkow rekonstruuje sie hipotetyczny morfotyp przodka,
ktéry nastepnie podlega weryfikacji poprzez poszukiwanie form kopalnych
najbardziej do niego zblizonych. Sam problem wskazania konkretnego gatunku
wyjsciowego okazuje sie zresztg mniej istotny niz opis jego morfotypu. Rekon-
strukcja takiego morfotypu jest réwnoznaczna z propozycja pewnego kroku
w filogenezie a wiec pewnego procesu ewolucyjnego, ktéremu ta grupa zawdzie-
cza swoje powstanie. Proces ewolucyjny, ktory inicjuje powstanie danej grupy
najczesciej wigze sie z pojawieniem sie swoistej cechy lub cech morfologicznych
stanowigcych specyficzng réznice pomiedzy grupa o ktdrej mowa a resztg Swiata,
w szczegoélnosci zas jej najblizszymi krewniakami. Kwestia zidentyfikowania
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najblizszych krewniakéw jest réwnoznaczna z rozpoznaniem hierarchicznej
struktury pokrewienstw wokdét badanej grupy. Takie rozpoznanie znakomicie
utatwia zadanie ograniczajac poréwnania do konkretnych grup krewniaczych,
lecz oczywiscie podlega przeobrazeniom w historii poznania naukowego.

Poszukiwanie cech nowo powstatych na pewnym etapie ewolucji (tzw. apo-
morfii), kwestia ich homologii w taksonach, w ktérych wystepujg, a takze
odréznienie ich od cech juz istniejagcych na tym etapie, odziedziczonych po
wczesniejszych przodkach (tzw. plezjomorfii) to odwieczne problemy taksonomii.
Zostaty one wyartykutowane przez nowoczesny dziat taksonomii — kladystyke
(Hennig 1966, witey 1981). Kryteria kladystyki wywodzga sie z samego rozkiadu
cech w badanych taksonach, sgwiec w swej istocie gtéwnie anatomiczno-poréw-
nawcze.

Pierwszorzedne znaczenie anatomii porownanwczej dla odtworzenia proce-
séw ewolucyjnych, a takze glebokie zrozumienie paleontologéw kregowcéw dla
ewolucyjnego sensu taksonomii wywodzi sie zapewne z niecigglego na ogot
charakteru dokumentacji paleontologicznej kregowcéw.

HISTORIA KONCEPCJI TAKSONOMICZNYCH 1| ICH IMPLIKACJE
FILOGENETYCZNE

Poznanie historii rodowej zwierzat, tak jak poznanie w innych dziedzinach
nauk przyrodniczych ma charakter kolejnych przyblizeri stopniowo testowa-
nych, odrzucanych i zastepowanych nowymi, bardziej usciSlonymi. Zapisem
kolejnych przyblizen jest ukilad systematyczny. Odrebnos¢ gadéw (Reptilia
Linneus, 1758) od pozostatych kregowcow, a takze odrebnosé pewnych ich grup
(np. Serpentes Linneus, 1758) zostata rozpoznana bardzo wczesnie i wprowa-
dzona do nauki juz w XVIII wieku. Odrebnosé, rozumiang wéwczas wytgcznie
morfologicznie, zaczeto po Darwinie identyfikowa¢ z monofiletyzmem, czyli
pochodzeniem od wspolnego przodka, co w $cistym sensie oznacza: od jednego
gatunku wyjsciowego. Wiekszos¢ grup gaddéw, na poziomie rzedow i rodzin (np.
Squamata Oppel, 1811, Gekkota Cuvier, 1807, Lepidosauria Dumeril et Bibron,
1839) ustanowiono jeszcze w okresie przeddarwinowskim, a wiekszos¢ duzych
grup kopalnych w drugiej potowie XIX wieku (np. Pelycosauria Cope, 1878,
Theropoda Marsh, 1881, Archosauria Cope, 1869, Saurischia Seeley, 1888).
Przetom wiekéw to takze okres krystalizowania sie pogladéw na temat rodzaju
wzajemnych pokrewienstw tych grup.

Osbornowi (1903) zawdzieczamy idee grupowania gadéw na podstawie spo-
sobu perforacji policzkowej czesci sklepienia czaszki, rOwnoznaczng z uznaniem
tej cechy za wiodaca w czasie wczesnej radiacji gadow. ldea ta przetrwata prébe
czasu, mimo ze zakres dwéch wyr6znionych przez Osborna podgromad: Syna-
psida i Diapsida ulegt daleko idgcym zmianom. Duzg role w rozumieniu istoty
gadow diapsidowych, czyli gadéw o dwdch otworach skroniowych po kazdej
stronie czaszki, odegrato odkrycie w potowie XIX wieku, zyjacej dzis, nowozelan-
dzkiej hatterii (Sphenodon) (rys.3). Ze wzgledu na prostg budowe szkieletu
hatteria zostata uznana za najlepsze, w Swiecie zyjagcych gadéw, przyblizenie
morfotypu przodka Diapsida.
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Stanowisko jaszczurek i wywodzacych sie z nich wezy (obejmowanych wspol-
na nazwag Squamata Oppel, 1811) dtugo jeszcze pozostawato sprawg kontrower-
syjna. wirtiston (1925) tgczytje z ichtiozaurami (rys. 1A), sugerujgc tym samym
wywodzenie sie obu grup od wspdlnego przodka, ktéry zamiast dolnego okna
skroniowego miatby tylko pétkoliscie wcietg dolng krawedz sklepienia czaszki.
Broom (1925), przeciwnie, zaliczatjaszczurki do Diapsidajako ich grupe pochod-
ng, co byto réwnoznaczne z uznaniem, ze dolny tuk skroniowy przodka Diapsida
ulegt wtérnie rozerwaniu u przodka Squamata. Istotnie, obrzezenie dolnego
wciecia w czaszce ichtiozauréw (rys. 1B, 3A) tworzy w duzej mierze kosc¢
kwadratowo-jarzmowa, ktéra ujaszczurek catkowicie zanika. Jezyczkiem uwagi
byta wiec homologia konfiguracji kosci skroniowej czesci czaszki. Homologia ta
byta przez wiele lat przedmiotem dyskusji z udzialem tak wielkich nazwisk
przetomu X1Xi XX wieku, jak K. Gegenbaur, E. Baur, E. Gaupp, D. M. S. Watson,
S. W. Williston, R. Owen, T. H. Huxley, J. T. Parker, E. D. Cope i G. A. Boulanger.

Rys.l. Konfiguracja kosci okolicy skroniowej w réznych typach czaszek gadzich.

A — Ichtiozauiy (Gnppia, wczesny trias): B — Tupinambis (dzisiejszy); ¢ — Youngina (pézny perm);
D — Araeoscelis (wczesny perm). Bez skali. llustracje zmienione w stosunku do oryginatéw wedtug:
A. Mazina (1981) B. i D. Kuhn-Schnydera (1967) C. Carrolla (1988)

Wyjasnienia skrotéow na rysunkach:

ac kosci skokowa i pietowa, btb — btona bebenkowa, cl — obojczyk, cor — kos¢ krucza,
eppt — kos$¢ nadskrzydtowa, icl — kos¢ miedzyobojczykowa, j — kos¢ jarzmowa, m.add—
miesien przywodziciel zuchwy, m.lpt — miesienn unoszacy kos¢ skrzydtowa, m.pt —
miesien skrzydtowy, mt — kos¢ srédstopia, pm — puszka moézgowa, po — kos¢ zaoczo-
dotowa, pt — kos¢ skrzydtowa, q— kos¢ kwadratowa, g — kos$¢ kwadratowo-jarzmowa,
sc — topatka, str — mostek, stp — strzemiaczko, sq — kos¢ tuskowa, te — grzebien be-

benkowy, zs — Sciegno zginacza stopy.
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W powojennej literaturze przewazyt poglad Romera (Mm.in. 1966, 1967), ze
Diapsida sg grupg sztuczng, ktéra winna by¢ rozbita na dwie: Lepidosauria
obejmujace Squamata, hatterie i ich prymitywnych krewniakéw, tak zwane
eozuchy, (dzi$ ograniczone do tzw. Younginiformes) zjednej strony i Archosauria,
obejmujace krokodyle, dinozaury, gady latajace i ich prymitywnych krewniakéw
(tzw. tekodonty) z drugiej. Lepidozaury i archozaury miatyby sie wywodzi¢ od
dwoch roznych przodkéw (grupa difiletyczna), nalezgcych do permsko-karbon-
skich gadéw pozbawionych otworéw skroniowych (podgromada Anapsida).
Otwory skroniowe musiatyby wiec powstaé niezaleznie w obu grupach. Argu-
mentem za difiletyzmem Diapsida nie byto jednak odnalezienie dwdéch potencjal-
nych kopalnych przodkow, lecz jedynie wskazanie giebokich réznic anatomicz-
nych i fizjologicznych istniejagcych miedzyjaszczurkami a krokodylami, najlepiej
poznanymi, bo dzi$§ zyjacymi, grupami reprezentujacymi oba pnie. W Swietle
nowoczesnych badan taksonomicznych i paleontologicznych (Benton 1985 oraz
cytowani tam autorzy), uwzgledniajgcych cate bogactwo dzisiejszej wiedzy przy
uzyciu kladystyki i metod numerycznych, Diapsida okazujg sie by¢ grupa
monofiletyczng. Mimo to wczesne oddzielenie sie dwdéch jej wielkich pni zwanych
Archosauromorpha Huene, 1946 i Lepidosauromorpha Benton, 1985, zgodne
z intuicjg Romera, nie ulega watpliwosci. Nie do przecenienia jest rola odkry¢
paleontologicznych w tych roztrzygnieciach. Najwczesniejszego znanego przed-
stawiciela Diapsida, z poznokarbonskiego rodzaju Petrolacosaurus Lane, 1945
nie da sie zwigza¢ ani z Lepidosauromorpha ani z Archosauromorpha. Zwierze
to odpowiada natomiast z drobnymi zastrzezeniami (pewna specjalizacja dal-
szych od tutowia czyli dystalnych czesci koriczyn) oczekiwanemu morfotypowi
wspoblnego przodka obu pni. Luka stratygraficzna oddzielajaca Petrolacosaurus
od pierwszych krokodyli znanych z péznego triasu i najwczes$niejszych znanych,
srodkowojurajskich jaszczurek jest zapetniona przez okoto 150 permsko-triaso-
wych rodzajow, z ktérych pewne dajg sie zaliczy¢ do Archosauromorpha, inne
do Lepidosauromorpha, jeszcze inne (okoto 10 rodzajéw) nie naleza do zadnego
z tych pni prezentujac wczesne odgatezienia wspolnego pnia Diapsida, Slad
najwczesniejszej radiacji tego pnia z przetlomu karbonu i permu. Poczatki
dywergencji Diapsida, siegajace kolejnej, p6znopermskiej radiacji tego pnia
gadéw i trudno rozpoznawalne na tym wczesnym etapie filogenezy, zaowocowaty
dwoma réznymi typami aparatu ruchowego u pézniejszych przedstawicieli.

Lepidosauromorpha charakteryzuja sie udoskonaleniem przemieszczalnosci
opartej o prymitywne boczne ruchy ciata i rozstawione na boki koriczyny.
Wzmachia sie rola przedniej konczyny, ktorej obrecz jest oparta poprzez kosci
krucze o krawedzie przednie ptyt mostka (rys. 2). Badajac dziatanie konczyny
jaszczurek za pomoca promieni Roentgena ustalono, ze mostek zapobiega
przesuwaniu sie obreczy do tytu przy cofaniu koriczyny a zas rotowanie kosci
kruczej w stawie mostkowo-kruczym pozwala na wydtuzenie kroku. Rotowanie
to poteguje efekt spowodowany przez ruchy boczne kregostupa (naprzemienne
zarzucanie konczyn do przodu). Krotkos¢ wyrostkéw poprzecznych kregéw
tutowiowych, utatwiajaca ruchy boczne tutowia, stanowi kontrast z dtugimi
wyrostkami Archosauromorpha. Mata ditugos¢ kregoéw szyjnych, ktére sg krétsze
niz tutowiowe, koresponduje ze sposobem unoszenia gtowy wraz z przednig
czescig ciata w oparciu o przednie koniczyny. U Archosauromorpha odbywato sie
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to poczatkowo kosztem wydtuzenia szyi, potem poprzez dwunoznosé¢, przy
redukcji ciezaru i znaczenia przednich konczyn. Sposéb unoszenia gitowy,
podnoszgcy sprawnosc orientacji w terenie, byt wiec jedng z cech, ktdre ulegty
dywergencji w czasie permskiej radiacji gadow. Ten sposéb usprawnienia orien-
tacji wymagat przestrojenia aparatu stuchowego z fal o niskiej czestotliwosci,
przenoszonych przez podioze i tkanki spoczywajgcego na ziemi ciata, na fale
0 wysokiej czestotliwosci, przenoszone przez powietrze. Byta to przypuszczalna
przyczyna réwnolegtego zadrobnienia strzemigczka i powstania btony bebenko-
wej, aparatu niehomologicznego w oddzielnych liniach ewolucyjnych, cho¢
zbudowanego z homologicznych czesci.

A — Younginiformes, B — Saurosternon, C — Jaszczurki iguanidowe, D — Sphenodon. tukowate
stawy mostkowo-krucze, umozliwiajace rotacje, istniejg tylko u lepidozauréw (C, D). Bez skali.
llustracje wedtug Carroria (1988b).

U Archosauromorpha ruchy boczne tutowia byly redukowane, a konczyny
stopniowo podsuwane pod tutdw i coraz bardziej obcigzane przy chodzeniu. Na
najwczesniejszym etapie filogenezy pojawiajg sie innowacje w budowie stepu,
ulatwiajgce ustawianie stopy w pionie. Za takie przystosowanie uchodzi rodzaj
potaczenia miedzy kos¢mi pietowa i skokowa, przy zachowaniu znacznej symetrii
w budowie dolnego pietra stepu (rys. 8A), a takze wzmocnienie dziatania zginacza
stopy przez odsuniecie jego przyczepdéw od zginanego stawu (patrz str. 637).
U Archosauromorpha bardzo wczes$nie pojawia sie dysproporcja miedzy prze-
dnig a tylng para konczyn, Swiadczaca o mniejszym udziale tej pierwszej
w lokomociji (iys. 7). Wejscie na te droge ewolucyjng sprzyja rozwinieciu dwu-
noznosci u poézniejszych archozauréw, z czym wigze sie takze catkowite
wyprostowanie ich konczyny tylnej.

Wyrozniong pozycje wsrod kopalnych gadéw diapsidowych ma Youngina
Broom, 1914 (iys. 1C) z p6znego permu Afryki, ktora zajeta miejsce hatterii, jako
zwierzecia najbardziej zblizonego do morfotypu wspolnego przodka Diapsida.
Broom stworzyt dla tego rodzaju podrzad Eosuchia w obrebie tekodontéw, wiec
archozauréw. Grupa ta zostala z czasem wzbogacona o szereg (okoto 24)
permsko-triasowych rodzajow o podobnym do Youngina poziomie ewolucyjnym
i uznana przez Romera za wyjsciowa dla lepidozaurow. Wskutek rewizji w latach
osiemdziemdziesigtych jedynie 8 rodzajéw uznano za najblizszych krewniakéw
rodzaju Youngina. Obejmujgcaje grupa Younginiformes zajeta pozycje eozuchéw
w filogenezie Lepidosauromorphajako najblizsza krewniacza (siostrzana) grupa
lepidozauréw. Na wkroczenie Younginiformes na droge ewolucyjna Lepidosau-
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romorpha wskazuje kombinacja krétkiej szyi z obecnoscig i budowg mostka
(rys. 2A), Swiadczaca o rosnacej roli przedniej koriczyny w lokomaocji.

SWOISTOSC BUDOWY JASZCZUREK NA TLE OSTEOLOGII GADOW

Ogolny zarys kregostupa i koriczyn jaszczurek nie rézni sie od typu budowy
wczesnych Lepidosauromorpha, cho€ rdznigje szczegbly (patrz nizej). Najwiecej
cech swoistych obserwuje sie, jak wspomniano wyzej, w okolicy skroniowej
czaszki. Zrozumienie ich istoty wymaga pewnych uscislen.

U wiekszosci gadow pokrycie kostne okolicy skroniowej czaszki, w ktérym
uczestniczg kosci kwadratowo-jarzmowa i tuskowa (quadratojugale i squamo-
sum)i wigze kos¢ kwadratowg (quadratum) z czescig przedoczodotowg czaszki
(rys. 1A,C,D, 3B). Staw szczekowy utworzony przez dolny koniec kosci kwadra-
towej ma wskutek tego state potozenie w stosunku do czaszki. U Diapsida,
w szczegblnosci najblizszych jaszczurkom sfenodonéw rys.(3B, 6G, H), kos¢
tuskowa ma posta¢ wygietej i rozgatezionej blaszki naktadajacej sie wklesta
strong na blizszy czaszce, inaczej proksymalny koniec kosci kwadratowej,
podczas gdy dolna (brzuszna) gataz tej pierwszej blokuje ruchy tej ostatniej.

Rys. 3. Poréwnanie szczegotow budowy tylnego segmentu czaszki u jaszczurek.

(A — Tupinambis, B — Crotaphytus), wczesnego gada anapsidowego, Palaeothyris (D) i hatterii (E,

F). c — schemat potgczenia kosci nadskrzydtowej, skrzydtowej i kwadratowej u Gephyrosaurus. Bez

skali. llustracje zmienione wedtug: A — Kuhn-Schnydera (1967), B— oryginalna, C —Evans (1980),

D — Carrol1a (1988b), Ei F— Romera (1956). Przyzyciowo strzemigczkojest przedtuzone w kierunku

btony bebenkowej przez chrzestng kolumienke zewnetrzna {extracolumella), nie uwidoczniong na
rysunku.
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Oczywiste jest, ze redukcja okolicy skroniowej uwalnia kos¢ kwadratowa, ktéra
w krancowych przypadkach moze sta¢ sie ruchoma (streptostyliczna) wokot
nowego stawu utworzonego przez jej koniec proksymalny. Taki krancowy przy-
padek prezentujg jaszczurki (rys. 1B, 3A). Prace trojga badaczy: P. L. Robinson,
T. H. Frazzetty i K. Smith zadecydowaty o zrozumieniu natury tych przeobrazen.

Streptostylia jaszczurek wigze sie z zanikiem (rys. 1, 3) kosci kwadratowo-
-jarzmowej i dolnej gatezi kosci tuskowej. Kos¢ kwadratowajest podtrzymywana
ruchomo za swoj proksymalny koniec przez kosci skroniowg goérnag (supratem-
porale), wyrostek przypotyliczny puszki mézgowej i zadrobniatg kosé tuskowag
(rys. 3A, B). Ta ostatnia tworzy charakterystyczny, piennkowaty wystep wchodzag-
cy, takze ruchomo, we weciecie lub otwor proksymalnego konca quadratum.
Réwnoczesnie ograniczeniu podlega polaczenie kosci kwadratowej z koscig
skrzydtowa (pterygoideum) podniebienia, umozliwiajgc ich pewng wzgledem
siebie ruchomos¢ (rys. 3B). Role streptostylii Robinson (1967) wigzata z kinety-
zmem czaszkowym, czyli mozliwoscig odksztatcania sie czaszki w trakcie dzia-
tania szczek. Frazzetta (1962) zaproponowat model mechanizmu czaszkowego
jaszczurek (rys. 4) uwzgledniajacy podwdjng ruchomos¢ wewnatrzczaszkowa
(amfikinetyzm), na ktérg skiada sie ruchomos¢ w potowie sklepienia czaszki
(rys. 4 punkt B), pomiedzy okolicg ciemieniowa a czotowg (mezokinetyzm), oraz,
odziedziczona zapewne po wczesniejszych przodkach, ruchomo$¢ samej puszki
mozgowej (rys. 4 punkt X) wzgledem jej zewnetrznej obudowy (matakinetyzm).
Zgodnie z modelem Frazzetty dziatanie miesni bezposrednio na kos$¢ skrzydiowag
podniebienia (miesnie levator i protractor pterygoidei, rys. 5B) powoduje uniesie-
nie do gory szczekowej czesci czaszki (protrakcje) w trakcie opuszczenia zuchwy
(rys. 4B). Sita miesni przywodzicieli zuchwy (m. adductor mandibulae), wskutek
ich skosnego ustawienia wzgledem ptaszczyzny zgryzu, powoduje cofanie sie

Rys. 4. Model Frazzetty (1962)

kinetyzmu czaszkowego jaszczu-

rek przerysowany na podstawie

pracy oryginalnej. Kotkami za-

znaczono strefy ruchomosci. Oz-

naczenia literowe z pracy orygi-
nalne;j.

B — staw mezokinetyczny; X — staw
metakinetyczny i o$ obrotu strep-
tostylicznej kosci kwadratowej (X-Q);
Q — staw szczgkowy; E — potaczenie
stawowe kosci nadskrzydiowej ze
skrzydtowg (poréwnaj z rys. 3A), C —
strefa ruchomosci w obrebie podnie-
bienia. Czarny tréjkat oznacza bloka-
de suwu kosci skrzydtowej wzgledem
puszki moézgowej. W gdérze potozenie
spoczynkowe, w $rodku protrakcja,
na dole nadretrakcja.



630 Magdalena Borsuk-Blatynicka

(refrakcje) stawu szczekowego w trakcie zamykania szczek, a poprzez potgczenie
kosci kwadratowej ze skrzydiowa refrakcje calego aparatu szczekowego do
pozycji spoczynkowej (rys. 4A), gdy jama gebowa jest pusta lub jeszcze nizej
(rys. 4C) — gdy znajduje sie w nigj ofiara (nadretrakcja). Kresem retrakcji kosci
skrzydtowych sg ujaszczurek wyrostki podstawy puszki mézgowej. Nadretrakcja
jestwiec mozliwa tylko wtedy, gdy puszka mdézgowa poddaje sie haciskowi kosci
skrzydtowych do tylu, a wiec tylko wtedy gdy mezokinetyzmowi towarzyszy
metakinetyzm a wiec w warunkach amfikinetyzmu (Borsuk-Biatynicka 1985).
Warunkiem dziatania modelu Frazzetty jest przeobrazenie kosci nadskrzydtowej
[epipterygoidu) z plaskiej Scianki kostnej gadéw diapsidowych (rys. 3 C, E)
w cienka, okraglg w przekroju kostke (rys. 3A, 4, 6B, C), tak zwang kolumienke
czaszkowag (columella cranii), ktérej budowa pozwala na ruchomosé wzgledem
kosci skrzydtowych. Warunkiem takze jest tylna blokada ruchomosci kosci
kwadratowej wzgledem skrzydtowej, pozwalajgca na przenoszenie sie sit cofajg-
cych aparat z tej pierwszej na te drugg. Wszystkie te warunki spetniajgjaszczur-
ki. Model ten przedstawia role streptostylii dla funkcjonowania kinetyzmu
czaszkowego jaszczurek.

Rys. 5. Schemat rozmieszczenia i dzia-
tania miesni szczekowych ujaszczurek.

W oparciu 0: Rieppeta (1980) (A, B); Smith

(1980) (C). Strzatki pokazuja przyblizony kie-

runek wypadkowej sit dziatania widkien

odpowiednich mies$ni szczekowych, proste

odcinki (C) — przyblizong dtugos¢ ramion

dziatania sity migsnia skrzydtowego wokot
dwoch réznych stawow.

Wedtug Smith (1980) streptostylia moze by¢ jednak niezalezna od kinetyzmu
czaszkowego, ajej rola polega na wykorzystaniu sity miesnia skrzydtowego przy
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zgniataniu pozywienia. Potozenie tego miesnia (rys. 5B, C) prawie réwnolegte do
szczek i bliskie stawu szczekowego sprawia, ze nadaje sie on tylko do wytwarza-
nia szybkich i stabych ruchéw zamykajacych szczeki. Znacznie silniejsze jest
jego dziatanie wokét stawu gérnego kosci kwadratowej umozliwione przez strep-
tostylie. Obserwacje te wskazujg, ze juz sama streptostylia byta istotnym udo-
skonaleniem aparatu szczekowego i mogta stanowi¢ wczesniejszy krok na drodze
do powstaniajaszczurek niz rozwéj mezokinetyzmu.

Rys. 6. Konfiguracja koéci okolicy skroniowej czaszki u Milleretidae (A) i w réznych
grupach gadéw diapsidowych.

Prolacerta (B); Macrocnemus (C); Kuehneosaurus (D); Paliguccna (E); Tanystropheus (F); Diphydonto-

saurus (G); Gephyrosaurus (H). Bez skali. Schematy sporzadzone na podstawie ilustracji z prac: A —

Carrolla (1977); B, C.D.F — Kuhn-Schnydera (1967); E — Carrolta (1975); G — W hitesidea (1986;)
H — Evans (1980).

Zmiany jakie zaszty w okolicy skroniowej czaszki miaty réwniez zwigzek
z ewolucja aparatu stuchowego. Powstanie ucha srodkowego w filogenezie kre-
gowcow uwazano poczatkowo za réwnoczesne ze zwolnieniem chrzastki gnyko-
wo-zuchwowej (homologa strzemiaczka, inaczej stapes) z funkcji podwieszania
szczek. Poglad ten zostat zarzucony w ostatnich dziesiecioleciach, gdy u wielu
wczesnych czworonogéw odkryto masywne strzemiaczka (rys. 3D). Takie ma-
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sywne strzemigczka, o duzej bezwtadnosci, zdolne byly jedynie do przenoszenia
drgan dochodzacych z podtoza. Strzemigczko zdolne do wzmacniania dzwiekéw
przenoszonych przez powietrze musi by¢ bardzo drobne (rys. 3B). Jest ono
zawieszone w jamie ucha srodkowego, ajego efektywnos¢ zalezy od stosunku
Srednicy jego stopy, ktéra kontaktuje sie z uchem wewnetrznym, do Srednicy
btony bebenkowej, z ktérej odbiera drgania jego koniec zewnetrzny. Strzemig-
czka takie zachowujg sie rzadko lecz o budowie ucha informujg $lady obecnosci
btony bebenkowej. U gadéw diapsidowych btona bebenkowa bywa podtrzymy-
wana przez kosé kwadratowg z réznymi udziatem kosci sgsiednich. W odréznie-
niu od dzisiejszej hatterii, jaszczurki majg dobrze wyksztatcong btone bebenko-
wa rozpietg na tukowato wygietym, zewnetrznymi grzebieniu, tak zwanym grze-
bieniu bebenkowymi, kosci kwadratowej (rys. 5B, C, rys. 6).

POSZUKIWANIE PRZODKOW

Poszukiwanie przodkéwjaszczurek wsrdd permsko-triasowych gadéw kopal-
nych bylo nastawione na odkrycie poczatkowych stadidw powstawania wyzej
opisanychjaszczurczych cech okolicy skroniowej czaszki, wyjsciowych dla Squ-
amata. Kolejne grupy, ktére uznawano za przodkéw to tak zwane araeoscelidy
zwczesnego permu Ameryki Pétnocnej (wirtiston 1913), millerozaury z péznego
permu potudniowej Afryki (Gow 1972), protorozaury (Prolacertiformes) (Camp
1945, wirta 1973) znane z obu potkul z pbéznego permu po pézny trias, kuneo-
zauridy z poznego triasu potnocnych kontynentow (Robinson 1962) i paliguanidy
z permsko-triasowych utworéw potudniowej Afryki (Carroir 1975).

Pierwsze dwie propozycje nawigzujgjeszcze do koncepcji difiletyzmu Diapsi-
da (patrz str. 626).

Araeoscelis (rys. ID) to prymitywny gad, ktérego czaszka ma tylko gérne
otwory skroniowe. Obecnie jest uwazany za wyspecjalizowanego krewniaka
Petrolacosaurus a wiec przedstawiciela podstawowego pnia Diapsida (stem-gro-
up Diapsida), nie zas Lepidosauromorpha.

Millerozaury wigze sie z pierwotnym pniem gadoéw — podgromada Anapsida
(bez otworéw skroniowych). Millerozaury jako grupa charakteryzujg sie duza
zmiennoscig okolicy skroniowej, ktérej pokrywa kostna peka (rys. 6A) jak gdyby
tworzac zaczatki perforacji. Zmiennos¢ ta wydawata sie ewentualnym stadium
poczatkowym tworzenia dolnego wciecia okolicy policzkowej i gérnego otworu
skroniowego czaszki jaszczurek. Postulowana dla niektorych przedstawicieli
millerozauréw streptostylia quadratum jest w istocie streptostylia zlanych ze
soba dwoch kosci, kwadratowej i tuskowej, zestawionych ruchomo ze znacznych
rozmiarow koscig skroniowa gorna (supratemporale). Jest to wiec wynik procesu
ewolucyjnego idgcego w zupetnie innym niz u jaszczurek kierunku. Kosé¢ kwa-
dratowa ma prymitywna, krétka postaé, bez charakterystycznego dlajaszczurek
gornego zakonczenia stawowego. Blona bebenkowa byla rozpieta za pomoca
lekko wcietych kosci tuskowej i kwadratowo-jarzmowej (rys. 6A). Posta¢ samej
kosci tuskowej i plan czaszki przypomina raczej najwczesniejsze gady anapsido-
we z grupy Captorhinomorpha niz gady diapsidowe.
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Pozostate propozycje odnoszg sie do przypadkéw zaniku dolnego tuku skro-
niowego u gadow diapsidowych.

Wczesnotriasowa potudniowoafrykanska Prolacerta (rys. 6B) zostata opisana
(Parrington 1935)jako przypuszczalny przodekjaszczurek. Niekompletny dolny
tuk skroniowy, wysokie quadratum, cienkie strzemigczko i Slad przyczepu btony
bebenkowej, wskazujace na obecnos¢ ucha srodkowego, a takze pewien stopien
metakinetyzmu i by¢ moze streptostylii, to cechy prolacerty, na ktérych oparto
to mniemanie. Podobne cechy opisano u péznopermskiego rodzaju Protorosau-
rus, u srodkowo- i péznotriasowego rodzaju Tanystropheus (rys. 6F), znanego
z bardzo dlugiej szyi, a takze u Srodkowotriasowego Macrocnemus (rys. 6C)
i poznotriasowego Tanytrachelos. Wszystkie te rodzaje sg tgczone w grupe
Protorosauria. Gow (1-975) byt pierwszym, ktéry odkryt przynaleznos¢ protoro-
zauréw do pnia Archosauromorpha opierajac sie gtéwnie na cechach szkieletu
pozaczaszkowego Prolacerta, z ktérymi koresponduje wydtuzona przedoczodoto-
wa czes¢ czaszkKi i sptaszczone dwubocznie i lekko zakrzywione zeby. Prolacerta
(rys. 7) byla zwierzeciem Sredniej wielkoSci pozbawionym skostnialego mostka,
o licznych (okoto 8) i dtugich kregach szyjnych, opatrzonych przyrosnietymi
zebrami oraz znacznej przewadze koriczyn tylnych nad przednimi, swiadczgcej
0 czesciowej dwunoznosci. Liczne wspdlne cechy kregostupa, czaszki i stepu
wskazujg, ze Protorosauria sg grupg monofiletyczng. Powstata ona z pnia
Archosauromorpha i przeszta radiacje na przetlomie permu i triasu wchodzac

Rys. 7. W odréznieniu od srodkowotriasowego archozaura, tekodonta z rodzaju Lagosu-

chus, wczesnotriasowa Prolacerta ma bardzo prymitywne obrecze barkowa i miedniczng

oraz stope, lecz podobnie jak Lagosuchus ma zadrobniate konczyny przednie i brak jej

mostka. Duzy guz pietowy i ruchomo$¢ miedzy koscig pietowa a skokowag oraz diuga
szyja wiaza ja z Archosauromorpha.
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w rozmaite srodowiska. Prolacerta byta matym drapieznikiem ladowym, jej tria-
sowy krewniak Tanystropheus byt przypuszczalnie zwigzany ze srodowiskiem
wodnym.

Prolacerta i jej krewniacy sg kolejnymi przykladami réwnolegtego rozwoju
okolicy skroniowej u gaddéw, zwigzanego z powstaniem ucha srodkowego. Ich
poznanie spowodowato spadek zaufania do taksonomicznej wartosci cech tej
okolicy czaszki. Dwie grupy gadéw, ktorych czaszki wykazujg konfiguracje kosci
jeszcze bardziej jaszczurczg niz czaszki protorozauréw, permskie paliguanidy
i triasowe kuneozauridy, sg wiec ciggle przedmiotem kontrowersji.

Kuehneosauridae Robinson, 1967 obejmujace pdznotriasowe rodzaje Kueh-
neosaurus (rys. 6D) i Kuehneosuchus z Anglii oraz Icarosaurus z Ameryki
Potnocnej to niewielkie (okoto 10 cm bez ogona) gady przystosowane do lotu
Slizgowego. Ich krotka, wysoka, lekko zbudowana czaszka przypomina na oko
czaszki legwanéw. Wysoka kos¢ kwadratowa opatrzona dobrze wysklepionym
grzebieniem bebenkowym wskazuje na obecnos¢ ucha srodkowego. Mimo dos¢
prymitywnego potaczenia z koscig tuskowag byta catkowicie streptostyliczna.
Brak stawu czotowo-ciemieniowego wskazuje jednak, ze nie byia to czaszka
w petni kinetyczna. Zgodnie z poglagdami Smith (patrz wyzej) streptostylia miata
pojawi¢ sie w filogenezie wczesniej niz petlny kinetyzm (amfikinetyzm), czaszka
ta moglaby wiec by¢ typem wyjsciowym dla jaszczurczej. Kuneozauridy byty
przedstawione przez Robinson jako wyspecjalizowana lecz najblizej pokrewna
jaszczurkom grupa i wigczone do podrzedu Eolacertiliajaszczurek wraz z pali-
guanidami, co zostato przyjete w klasycznym juz podreczniku Estesa (1983).
Badania kladystyczne przeprowadzone przez Bentona (1985) i Evans (1988)
podaja to stanowisko w watpliwosé nie dajac jednak ostatecznego rozwigzania.
Budowa zlanych w jeden otwér nozdrzy w tej tak bardzo jaszczurczej czaszce
nawigzuje zdecydowanie do budowy Archosauromorpha, lub musi by¢ ttuma-
czonajako konwergencja. Podobnie dwuznacznajest budowa szkieletu pozacza-
szkowego. Btona lotna kuneozaurdw rozpieta nawydtuzonych sterczacych w bok
zebrach, ktore mogty by¢ skladane wzdtuz ciata, przypomina doktadnie aparat
lotny wspotczesnej azjatyckiej jaszczurki latajgcej Draco volans. Szczegoty bu-
dowy kregotupa sgjednak w obu przypadkach r6zne. Diugie wyrostki poprzeczne
kregostupa tutowiowego kuneozaurdw ograniczajgce boczna jego ruchomosé
mogly by¢ wtdrna specjalizacjg zwigzanag z przystosowaniem do lotu lub tez cechg
Archosauromorpha. Natomiast krétkie kregi szyjne zblizajg kuneozauiy do
Lepidosauromorpha. W tej chwili oficjalne stanowisko nauki w kwestii kuneo-
zaurdw jest bardzo ostrozne. Albo reprezentujg one wyspecjalizowang linie
Lepidosauromorpha oddzielong od wspélnego pnia przed pojawieniem sie lepi-
dozauréw (iys. 9) albo wrecz wczesne odgatezienie Archosauromorpha.

Trzy rodzaje z permsko-triasowej formacji Karroo z Afryki Potudniowej
zostaly objete przez carroii1a (1975) wspdlng nazwag Paliguanidae: Paliguana
Broom 1903, reprezentowana przez niekompletng czaszke (rys. 6E), Palaeagama
Broom, 1926 przez fragment szkieletu z czaszka i Saurosternon Huxley, 1868
jedynie przez mtodociany szkielet pozaczaszkowy. Spo6jnosci tej grupy nie daje
sie wykazac¢ z powodu braku wspélnych dla nich i im tylko wiasciwych cech
(synapomorfii), ktore swiadczytyby, ze miaty one wspoélnego, im tylko wtasciwego
przodka. To co je taczy, to cechy prymitywne oraz domniemania prymitywnosci
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cech, tam gdzie sie one nie zachowaty. Takie cechy prymitywne to miedzy innymi
dwuwkleste trzony kregowe przedzielone od strony brzusznej matymi wstawkami
(intercentra) oraz udziat w budowie potylicy pewnych szczatkowych kosci skér-
nych (postparietaiia i tabularia), ktorych brak u lepidozauréw. Obecnos¢ i bu-
dowa mostka wskazuje na przynalezno$¢ Saurosternon (rys. 2B) do Lepidosau-
romorpha, a obecnosé¢ osobno kostniejgcych nasad kosci ditugich wigze ten
rodzaj z lepidozaurami. W budowie stopy u tego rodzaju (rys. 8G) Carroll
dopatrywat sie Sladoéw tendencji ewolucyjnych zrealizowanych w petni u lepido-
zaurow. Rekonstruowane przez tego autora czaszki w rodzajach Paligana i Pa-
laesagama wykazujg wiekszos¢ cech jaszczurczych okolicy skroniowej i brak
wilasnych specjalizacji (autapomorfii).

Carrot1 (1975, 1977, 1988a) zdecydowanie opowiadat sie za przynaleznoscia
~paliguanidéw” do linii ewolucyjnej Squamata, wskazujac je jako grupe wyjscio-
wa jaszczurek (stem-group) wykazujgca zaczatkowe stany cech, ktérych jasz-
czurki majg stany pochodne. To niekladystyczne ujecie problemu jest najle-
pszym opisem pewnej, czestej w paleontologii sytuacji, w ktérej brak danych nie
pozwala na Scislejsze okreslenie pokrewienstw. Bardzo sugestywna i oparta na
whnikliwej analizie anatomicznej interpretacja Carrolla pozostaje jednak w pew-
nym konflikcie z wynikami badan kladystycznych ostatnich lat. Zgodnie z tymi
wynikami wiele nowoczesnych cech nalezy uzna¢ za wspolne i wytgczne (syna-
pomorficzne) dla Squamata i Sphenodontia [Sphenodon +14 rodzajéw mezozoi-
cznych, po6zny trias-wczesna kreda), dziedzictwo po ich wytgcznym wspélnym
przodku. Nosiciele prymitywnych stanéw tych cech zostajg tym samym wyklu-
czeni sposrod lepidozauréw. Analiza rozktadu cech w trzech omawianych gru-
pach (Squamata, Sphenodontia i paliguany) pozwala na odtworzenie nastepstwa
powstawania cech na ostatnim etapie ewolucji Lepidosauromorpha przed poja-
wieniem sie przodka jaszczurek z tym zastrzezeniem, ze pozycja ,paliguanidéw”
jako tak zwanej grupy zewnetrznej (najblizszej krewniaczej) lepidozauréw jest
bardzo prowizoryczna.

W czasie poznopermskiej radiacji Diapsida powsta¢ musiato duzo wiecej form
i grup Lepidosauromorpha, ktérych pozycja wzgledem Squamata pozostaje
niejasna. Do takich nalezg Lacertulus Carroll, 1981 i Colubrifer Carroll, 1982
malenkie jaszczurkoksztattne gady z permskiej formacji Karroo. Lacertulus byt
zdolny do dwunoznosci, Colubrifer wydtuzony o zredukowanych konczynach.
Reliktem tego wczesnego etapu filogenezy jest rowniez srodkowojurajska Mar-
moretta Evans, 1991. Jest ona nastepnym przyktadem przerwania dolnego tuku
skroniowego, ktéremu nie towarzyszyt kinetyzm czaszkowy. Streptostylia byla
Co najwyzej zaczatkowa a ko$¢ kwadratowo-jarzmowa uczestniczyta w tworzeniu
grzebienia bebenkowego. Stan zachowania nie pozwala na sprecyzowanie pozycji
systematycznej Marmoretty.

SIOSTRZANE POKREWIENSTWO SPHENODONTIA | SQUAMATA A MORFOTYP ICH WSPOLNEGO PRZODKA

Od 15 do 17 cech uznaje sie za synapomorfie Squamata i Sphenodontia.
Jedna z nich jest obecnos¢ cienkiego strzemigczka, ktéra zatem musiata cecho-
wac wspolnego przodka lepidozaurdw. Jezeli prawda jest, ze kuneozaury i pali-
guany nie bytyjaszczurkami, lecz co najmniej jedna z tych grup reprezentowata
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wczesne odgatezienie Lepidosauromorpha, cienkie strzemigczko musiato po-
wsta¢ przed powstaniem lepidozauréw. Z obecnoscig cienkiego strzemigczka
wigze sie zazwyczaj obecno$¢ normalnie wyksztatconego ucha $Srodkowego,
wyposazonego w btone bebenkows. Wyjatek stanowi dzisiejsza hatteria, u ktorej
cienkiemu strzemiaczku nie towarzyszy btona (rys. 3F). By¢ moze zastepuje ja
napieta skora. O pierwotnej obecnosci petnego aparatu stuchowego u sfenodo-
noéw Swiadczy grzebiern bebenkowy kopalnych sfenodonéw (péznotriasowych:
Diphydontosaurus, rys. 8G, i Clevosaurus oraz wczesnojurajskiego Gephyrosau-
rus). Aparat stuchowy hatterii nalezy wiec przypuszczalnie uzna¢ za wynik
regresji, a petny aparat stuchowy za punkt wyjscia dla lepidozauréw. Pozostaje
pytanie, jakie kosci podtrzymywaty te btone? U kopalnych sfenodonéw grzebien
bebenkowy tworzg kosci tuskowa i kwadratowo-jarzmowa i ten zestaw kosci, nie
zas zredukowany zestaw kosci uchajaszczurczego, funkcjonowat prawdopodob-
nie u przodka lepidozauréw. Obie te kosci blokowaty kos¢ kwadratowa (rys. 3E),
ktéra pozostawata nieruchoma (monimostyliczna), mimo ze dolny tuk skroniowy
musiat by¢ przerwany, tak jak to jest u wielu kopalnych sfenodonéw i u jasz-
czurek. Powstanie tej luki wyprzedzato wiec streptostylie. Pierwotng funkcja tej
luki mogto by¢, jak to przyjmuje Robinson (1973) dla sfenodondéw, izolowanie
aparatu stuchowego od dzwiekoéw zwigzanych z pracg uzebienia lub, jak sugerujg
inni, stworzenie pewnego luzu dla dziatajgcych tam miesni.

Druga przypuszczalng synapomorfig, o wyraznym znaczeniu biologicznym,
jest zdeterminowany wzrost lepidozauréw, wyrézniajacy je sposrod innych
gadéw. Ta cecha rozwoju osobniczego przejawia sie obecnoscig osobnych cen-
trow skostnienia w tak zwanych nasadach kosci dtugich. Przyrastanie nasad do
trzonéw w okreslonym momencie rozwoju osobniczego konczy ich wzrost na
dtugos¢ ograniczajgc rozmiary zwierzecia. Zdeterminowany wzrost, charaktery-
zujagcy miedzy innymi ssaki, tgcznie z najwiekszymi ladowymi, pojawia sie
kilkakrotnie w filogenezie kregowcow i zawsze w zwigzku z zadrobnieniem
rozmiaréw. Dodatkowg zaletg osobnych skostnienn nasadowych jest mozliwosé
ich precyzyjnego uksztattowania bez zaburzenia procesu wzrostu kosci na
dtugosc. Osobne skostnienia nasadowe, stanowigce dowdd ograniczonego wzro-
stu, zostaly opisane przez Carrot1a (1975) u Saurosternon. Prymitywna, prawie
symetryczna budowa stepu tego zwierzecia i brak innych nowoczesnych cech
szkieletu pozaczaszkowego wskazuje, ze jest on przedstawicielem wczesnych
Lepidosauromorpha. Nalezy wobec tego uznag, ze zdeterminowany wzrost poja-
wit sie przed powstaniem lepidozauréw i, podobnie jak obecnos¢ strzemigczka,
nie Swiadczy o siostrzanym pokrewienstwie Squamata i Sphenodontia.

Najpowazniejszym z omoéwionych tu argumentéw przemawiajacych za mono-
filetyzmem lepidozauréw jest budowa stopy. Unowoczes$nienie stopy, ktore
nastgpito w filogenezie gadéw diapsidowych polegato na uczynieniu z niej
gtéwnego organu napedowego. U prymitywnych czworonogéw az do poziomu
Younginiformes stopa odgrywata niewielkg role w lokomocji (rys. 8H). Byta ona
dluga, symetryczna i podatna na zginanie w réznych rejonach, zaréwno w stawie
miedzy podudziem a stopg, jak w stawach miedzy stepem a Srodstopiem a takze
w obrebie stepu. Stopa taka przystosowywata sie tatwo do nieréwnosci poditoza,
nie mogta jednak przyjmowac pozycji palcochodnej odpychajac w ten sposéb
konczyne od podtoza. U lepidozauréw gtéwna strefa ruchomosci lokalizuje sie
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w potowie stopy (rodzaj stawu mezotarsalnego) pomiedzy kosémi skokows i pie-

towg, potgczonymi sztywno z podudziem a przeros$nietg czwartg koscig stepu,
ktéra stanowi poczatek dalszego, usztywnionego odcinka stopy (rys. 81). Kos¢

Rys. 8. Budowa stopy gadéw diapsidowych.

A — prymitywny wczesnotriasowy archozaur; B — po6znotriasowy sfenodon; C, D, F, H, | — dzisiejsza
jaszczurka; E — dzisiejszy Sphenodon; G — p6znopermski Saurosternon; H — przebieg gtéwnego
Sciggna zginacza stopy u przedstawiciela labiryntodontéw; poréwnaj z przebiegiem tego $ciegna
u jaszczurki (). Cyfry arabskie odnosza sie do numeracji kosci stepu, cyfry rzymskie do numeracji
kosci palcow i kosci Srédstopia. Zatamana linia narys. E i F podkresla hakowate wygigcia. Bez skali.
Schematy wedtug ilustracji z: Carrot1a (1988a) (A,G); Frasera 1988 (B); Robinson (1967) (C-E, H,I).
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Srédstopia V nalezy do tego ostatniego. W odrdéznieniu od czterech pozostatych
ma ona trzon krétki i zgiety w potowie swej dtugosci (tzw. hakowata budowa,
rys. 8 E, F)), tak ze blizsza jego czes¢ jest skierowana w bok i opatrzona
sterczacym do zewnatrz wyrostkiem, dalsza zas biegnie réwnolegle do Srdédstopia
lecz w pewnej od niego odlegtosci (rys. 81). Zatamanie to powoduje odsuniecie
przyczepéw Sciegien gtdwnego zginacza stopy — miesnia brzuchatego tydki,
ktéry sie tu przyczepia, od stawu, ktéry jest zginany, potegujac jego site.
Z kolei odsuniecie dalszej czesci trzonu tej kosci i zestawionego z nim pigtego
palca od reszty stopy daje wraz z rodzajem powierzchni stawowych, ktére sie
na tych kosciach znajdujg, przeciwstawnos¢ tego palca (rys. 8D). Rekompen-
suje ona zanikajgcg pierwotna gietkos¢ stopy (rys. 8H). Boczny wyrostek
piatej kosci Srodstopia lepidozaurdéwjest analogiem lezacego pietro wyzej guza
pietowego ssakoéw, ktéry takze poteguje dziatanie miesnia brzuchatego tydki,
tym razem jednak wokét potozonego pietro wyzej stawu — pomiedzy stopa
a podudziem.

Jak stwierdzit Goodrich (1916), hakowaty typ V kosci Srodstopia wystepuje
takze u innych gadow (patrz str. 627 i rys. 8A). Autor ten uznat te ceche za
Swiadectwo monofiletyzmu grupy obejmujacej, précz prawie wszystkich gadow
znanych woéwczas a obecnie zaliczanych do Diapsida, takze zétwie. Poglady na
temat pokrewienstw wsréd gadéw ulegly potem zmianom (patrz wyzej), a zna-
czenie Srodstopia dla rekonstrukcji pokrewienstw zostato na pewien czas zanie-
dbane. Chciaz Robinson (1975) wykazata zbieznos$¢ budowy V kosci Srédstopia
u jaszczurek i sfenodonéw w calej ztozonosci szczegétéw, nie dysponujemy
danymi, ktére pozwolityby na rownie szczegétowe poréwnanie hakowatych kosci
Srédstopia u triasowych Archosauromorpha i Lepidosauromorpha. Na oko kosci
te wydaja sie bardzo do siebie podobne (rys. 8). O rownoleglym powstaniu tego
rozwiazania w budowie stopy Archosauromorpha i Lepidosauromorpha swiad-
czg roznice w budowie stepu jako catosci (wieksza symetria stepu zwiastujgca
sktonnos¢ do prostowania koriczyny u Archosauromorpha i réznie ustawiona
gtdbwna ptaszczyzna ruchomosci w obu grupach). Przesledzenie budowy stepu
w filogenezie Diapsida, odtworzonej uprzednio na podstawie innych cech i da-
nych stratygraficznych, wskazuje réwniez na réwnolegte utworzenie tych stru-
ktur. Wynikajaca z tego catkowita oryginalnosc rozwigzania Lepidosauromorpha
pozwala na powazne potraktowanie go jako synapomorfii na ktéryms z etapoéw
ewolucji tej grupy. Jak wspomniano wyzej, jest to przypuszczalnie synapomorfia
lepidozaurdw. z badan Robinson (1975) wynika, ze usprawnienie napedowej roli
konczyny tylnej, charakterystyczne dla kregowcéw ladowych, pocigga za sobag
z zasady podobne efekty anatomiczne. Niezalezne powstawanie struktur analo-
gicznych w tym rejonie moze wiec z tatwoscia byc¢ przyjete.

SCENARIUSZ EWOLUCJI LEPIDOSAUROMORPHA

Mimo powyzszych zastrzezen, siostrzane pokrewienstwo Squamata i Sphe-
nodontia jest akceptowane dzi$s przez wiekszos¢ autoréw. Pozwala ono na,
czesciowe przynajmniej, zrekonstruowanie morfotypu ich wspdélnego przodka
a takze na zaproponowanie scenariuszajego powstania.
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Nie ulega watpliwosci, ze wspolny przodek lepidozauréw byt zwierzeciem
matym (wg Carro11a 1977 dtugoséjego mozna szacowac na okoto 15 cm). Mimo
ze przedstawiciele Younginiformes byli na og6t nieco wieksi (Youngina okoto 30
cm, Howesaums okoto 50 cm), mate rozmiary lepidozauréw mogly by¢ prosta
kontynuacjag typu przystosowawczego najwczesniejszych gadow. Zadrobnienie
rozmiaréw, jakie towarzyszyto powstaniu tej gromady, wigzato sie z jej wejsciem
w nowa nisze ekologiczna, zwigzang z owadozernoscig i bytowaniem w gaszczu
roslinnoéci i nisze te odziedziczyly wczesne lepidozaury. Usprawnienie pracy
przedniej koriczyny zwigzane z kostnieniem mostka i jego zwigzkiem z funkcjo-
nowaniem obreczy to osiggniecia przodka wszystkich Lepidosauromorpha,
a wiec zesp6t cech uksztattowany okoto 50 min lat przed pojawieniem sie
lepidozauréw (sam mechanizm rotowania koriczyny w stawie mostkowo-kru-
czym moze by¢ jednak miodszy filogenetycznie). Zespot ten umozliwit takze
unoszenie przedniej czesci ciata wraz z gtowag ponad podtoze utatwiajgce orien-
tacje w przestrzeni. Spowodowato to ogromny nacisk selekcyjny na zmniejszenie
rozmiaréw strzemigczka. Przypuszcza¢ mozna, ze cienkie strzemigczko przeno-
szgce fale dzwiekowe o duzej czestotliwosci istniato przed pojawieniem sie
lepidozaurdéw. Btona bebenkowa byta pierwotnie przytwierdzona do kosci tusko-
wej i kwadratowo-jarzmowej, ktore nastepnie ulegty redukcji w linii Squamata.
Pozycja ,paliguanidéw” pozostaje w tym kontekscie do wyjasnienia.Wydaje sie,
ze przetomowe znaczenie przy powstaniu lepidozauréw miato unowocze$nienie
budowy stopy, polegajace na ograniczeniu ruchomosci do jednej plaszczyzny,
w tak zwanym stawie mezotarsalnym, na utworzeniu hakowatego ksztattu V
kosci Srodstopia i przeciwstawnosci pigtego palca stopy.

Natomiast dywergencja pnia lepidozaurowego, ktéra musiata nastgpi¢ w tria-
sie, dotyczyta przede wszystkim zasad mechanizmu szczekowego, a co za tym
idzie strategii pokarmowych.

Wedtug Robinson (1973, 1976) u Sphenodontia doszto do powiekszeniajam
skroniowych, w ktdiych miesnie przywodzace zuchwe byly umieszczone prawie
prostopadle do zuchwy i przyczepione na znacznym jej odcinku ograniczajgc
szerokos¢ rozwarcia szczek i szybkos¢ dziatania, uzyskujac w zamian duza site
zgryzu. Wydaje sig, ze taka pozycja miesni byta zwigzana gtdwnie z powieksze-
niem wysokosci czaszki oraz przesunieciem szczek do tylu pod oczodot. Z silnym
zgryzem koresponduje rozwijajgce sie bardzo wczednie w filogenezie tej grupy
uzebienie permanentne (akrodontowe).

U Squamata, przeciwnie, musiato dojs¢ do ograniczenia rozmiaréw jamy
zajetej przez miesnie przywodzace zuchwe. W poréwnaniu z czaszka sfenodonow
czaszka jaszczurek jest na og6t nizej sklepiona (rys. 3) a szczeki przesuniete sg
bardziej do przodu wzgledem oczodotu. Stosownie do tego miesnie przywodzace
zuchwe maja potozenie skosne. W mniejszym stopniu niz u sfenodonéw ograni-
czajg one rozwarcie szczek. W poréwnaniu ze sfenodonami traca one na sile
zgryzu zyskujgc w zamian na szybkosci dziatania. Takie ustawienie miesni,
powodujace ich dziatanie cofajace staw szczekowy sprzyja pojawieniu sie strep-
tostylii quadratum, a przypuszczalnie zaraz potem, rozwinieciu podwoéjnego
kinetyzmu czaszkowego. Efekty tych przemian to powstanie bardzo plastycznego
i uniwersalnego aparatu, w ktérym inny miesien (skrzydtowy, patrz wyzej) moze
wigczy¢ sie do dziatania miazdzacego szczek w momencie ich przymkniecia,

4 — Kosmos
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a zdolno$¢ do nadretrakcji aparatu imituje chwyt precyzyjny palcow reki. Z apa-
ratem tym koresponduje uzebienie stabiej przyrosniete do wewnetrznych powie-
rzchni szczek i wymieniane wielokrotnie. Dodatkowym efektem kinetyzmu cza-
szkowego i streptostylii, ktérego roli nie sposob przecenic¢, jest pojawienie sie
zdolnosci quadratum do ruchéw bocznych, co umozliwia pochtanianie ofiar
wiekszych niz odlegtos¢ spoczynkowa stawéw szczekowych. Zdolnos¢ te dopro-
wadzity do perfekcji weze.

Znany i czesto podkreslany (patrz wyzej) jest zwigzek anatomiczny miedzy
okolicg stawu szczekowego i jego umiesnieniem a uchem srodkowym. Nie jest
jasne, ktéry z tych uktadéw byt motorem przemian, a ktéry dostosowywat sie do
istniejacej sytuacji. Przypusci¢ mozna, ze krytycznym czynnikiem dla dywergen-
cji pnia lepidozaurowego byta czutos¢ stuchu. U sfenodonéw obecnosé i wielkosé
btony bebenkowej, sgq dos¢ zmienne, a caty aparat podlega regresji w filogenezie
grupy. Takze zwigzana z tym luka w dolnym tuku skroniowym ulega czasem
wtoérnie zabudowaniu (Cleuosaurus, Sphenodon). Ujaszczurek przeciwnie, ucho
srodkowe jest dobrze rozwiniete. Optymalizacja rozmiaréw btony wymusita
przypuszczalnie (Carroll 1988) wzrost wysokosci kosci kwadratowej, a konie-
cznos¢ usytuowania ucha srodkowego w sasiedztwie okolicy usznej puszki
mézgowej spowodowata jego przesuniecie do przodu i wkroczenie w rejon dotu
skroniowego. Ograniczyto to przestrzern zajmowang przez miesnie przywodzace
zuchwe i stanowito dodatkowy czynnik powodujacy, wspomniane wyzej, skosne
ustawienie tych miesni.

W rzeczywistosci trudno méwic o tym, co dziato sie z czaszka, w szczegblnosci
z jama skroniowa, w obu szczepach lepidozauréw nie ustaliwszy wprzdd, jaki
ksztatt czaszki i jakg posta¢ dotéw skroniowych miat ich wspélny przodek.

O ile bowiem wspdlnota cech w obu szczepach pozwala na proste wnioski co
do obecnosci tych cech u wspdlnego ich przodka, to réznice miedzy szczepami
na takie wnioski nie pozwalajg. Wobec fragmentarycznosci naszej wiedzy na
temat bezposrednio przedlepidozaurowego etapu filogenezy (wzglednie bezpo-
srednich grup zewnetrznych w stosunku do lepidozauréw), tylko drobiazgowa
analiza stosunkow pokrewienistwa wewnatrz kazdej z grup oraz konfrontacja
z danymi stratygraficznymi moze rzuci¢ swiatto na ten problem.

DOKUMENTACJA PALEONTOLOGICZNA NAJWCZESNIEJSZYCH ETAPOW
FILOGENEZY LEPIDOZAUROW

Najwczesniejsze znane dzisjaszczurki pochodza ze Srodkowej jury kontynen-
téw potnocnych. Reprezentuje je rodzaj Parviraptor Evans, 1994 (rys. 9, Pr),
nalezacy do waranoidéw (podrzedu Anguimorpha) opisany ostatnio ze Srodkowej
jury po dolng krede Anglii i Portugalii. Dwa kolejne podrzedyjaszczurek, Gekkota
i Scincomorpha, sa znane od péznej jury. Gekkota sg reprezentowane przez
wymarte rodziny Ardeosauridae i Bavarisauridae odkryte juz w potowie XIX
wieku (rys. 9, Ard i Bav) w stynnych wapieniach litograficznych w Solnhofen
w Niemczech. Bavarisauridae sg znane takze z utworéw gérnej jury Mandzurii.
Scincomorpha sa reprezentowane w utworach goérnojurajskich przez wymaria
rodzine Paramacellodidae (rys. 9, Pmcl). Wystepujga one w tych samych stano-
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wiskach Anglii, Portugalii i Ameryki P6tnocnej (formacja Morrisson), z ktérych
sg znane wymarte pdznojurajskie Anguimorpha (Dorsetisauridae, rys. 9 Dors)
leczw innych niz gekkony. Pierwsi niewatpliwi przedstawiciele Iguania czwartego
szczepujaszczurek wkasciwych sg znani dopiero z utwordw péznej kredy AmerykKi
Potudniowej i Azji (Borsuk-Biatynicka I Atifanow 1992). Pozycja rodzaju Eupo-
saurus Jourdan, 1862 (rys. 9, Eup) odkrytego w XIX wieku w utworach gérnej
jury Francji, a uznawanego przez niektérych autoréw za przedstawiciela Iguania,
pozostaje watpliwa. Wobec pewnej zasobnosci poznojurajskich faun jaszczur-
czych réznice w ich skiadzie taksonomicznym mozna uznac¢ za odzwierciedlenie

Rys. 9. Schemat stosunkéw pokrewienistwa (kladogram) Lepidosauromorpha wkompo-
nowany w skale stratygraficzna.

Wszystkie wezlty oznaczajg potozenie hipotetycznych przodkéw poszczegdlnych grup w filogenezie.

Kotkami podkreslono wezty najwazniejszych grup. Potozenie taksonéw w kladogramie okreslajg

czarne punkty. Pokrewienstwa w obrebie Squamata wediug Estesa (1988); pokrewienstwa na
zewnatrz Squamata wedtug Bentona (1985) i Evans (1988).
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réznic paleozoogeograficznych lub srodowiskowych. Natomiast pézniejsze poja-
wienie sie lguania w stanie kopalnym jest z pewnoscig wynikiem niekompletno-
Sci danych. Badania pokrewienstw wewngtrz Squamata konsekwentnie wska-
zuja bowiem, ze oddzielenie sie Iguania od wszystkich pozostatych jaszczurek
(zw. Scleroglossa) byto najwczesniejszym epizodem ewolucyjnym w filogenezie
Squamata. Epizod ten jest obecnie przemiotem najzywszego zainteresowania
badaczy. Moze on rzuci¢ dodatkowe sSwiatto na okolicznosci powstania Squamata
(rys. 9).

Dokumentacja kopalna Sphenodontia zaczyna sie wczesnotriasowymi rodza-
jami Scharschengia Huene (1940) z Rosji i Palacrodon Broom, 1906 z potudnio-
wej Afryki. Przynaleznosc obu jest, niepewna. Najwczesniejsi niewatpliwi przed-
stawiciele tej grupy lepidozauréw, ktéra byta reprezentowanaw stanie kopalnym
po dolng krede (a dzi$ przez reliktowa hatterie) pochodzg z utworéw srodkowego
triasu. Wsrod okoto 20 opisanych rodzajéw najmniej cech wspolnych z pozosta-
tymi dzielg dwa rodzaje: wczesnojurajski Gephyrosaurus (rys. 6G) i péznotria-
sowy Diphydontosaurus (rys. 6F). Sg one wobec tego uznawane przez kladystow
za najwczesniej oddzielone od wspdélnego pnia sfenodonéw, awiec bardzo wazne
dla zrozumienia okolicznosci powstania tej linii ewolucyjnej. Miedzy wynikami
kladystyki a danymi stratygraficznymi nie ma tu petnej zgodnosci (rys. 9). Rodzaj
prymitywniejszy, Gephyrosaurus (rys. 9 Geph), jest bowiem miodszy stratygra-
ficznie od blizszego typowym sfenodonom Diphydontosaurus (rys. 9 Diph) i od
kilku innych bardziej nowoczesnych rodzajow. Najbardziej wyrazista i najlepigj
zachowujacag sie w stanie kopalnym cechg sfenodonéwjest uzebienie permanen-
tne w postaci pity z przyrosnietych trwale zebéw. Cecha ta, skorelowana ze
sposobem pracy mechanizmu szczekowego, moéwi ogromnie duzo o budowie calej
czaszki. Gephyrosaurus ma uzebienie catkowicie wymienialne. Diphydontosau-
rus, demonstrujacy stadium przejsciowe powstawania uzebienia permanentne-
go z wymienialnego, jest w péznym triasie reliktem wczes$niejszych etapow
filogenezy, poniewaz wspétistnieje ze sfenodonami o typowym catkowicie perma-
nentnym uzebieniu, jak na przykiad Clevosaurus (rys. 9, Cl) i Brachyrhinodon.

istnieje giebokie przekonanie o pierwotnosci uzebienia wymienialnego, opar-
te najego powszechnosci wérod kregowcow, a takze przekonanie o nieodwracal-
nosci procesu zamiany tego uzebienia na permanentne. Uzebienie Gephyrosau-
rus jest wiec cechg pierwotng nie wtdrng, a rodzaj ten reliktem wczesnego
stadium filogenezy sfenodonéw. Proporcje jego czaszki i wymienialnos¢ uzebie-
nia, stanowigce wspoélny mianownik z cechami jaszczurek iguanidowych, zbli-
zajg go najbardziej do oczekiwanego morfotypu wspélnego przodka lepidozau-
row.

Uderzajgca luka stratygraficzna, jaka dzieli permskie etapy ewolucji Lepi-
dosauromorpha od najwczes$niejszych péznojurajskich jaszczurek (rys. 9), jest
wypetniona, przynajmniej czesciowo, przez kopalne sfenodony. Fakt ten wraz
z wynikami badan kladystycznyeh, ustawiajgcych Squamata jako grupe sio-
strzang sfenodondéw, sugeruje, ze Squamata moga wywodzi¢ sie po prostu
zwczesnojurajskiego rodzaju sfenodonéw. Rodzaj ten, ktorego najlepszym przy-
blizeniem bytby witasnie Gephyrosaurus, charakteryzowatby sie miedzy innymi
konserwatywnym, wymienialnym typem uzebienia i okolicg skroniowg czaszki
typu sfenodonowego. Wobec istnienia znacznie bardziej jaszczurczych czaszek
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u réznych permsko-triasowych gadéw diapsidowych (patrz wyzej) droga ewolu-
cyjna, jaka miataby przejs¢ czaszka gefyrozaura by sta¢ sie kinetyczng czaszka
jaszczurki, wydaje sie jednak troche zbyt diuga.

Pytanie, co dziato sie z linig ewolucyjna Squamata w okresie od poznego
permu do péznej jury, pozostaje wiec na razie kwestig otwartg. Badania faun
tego wieku geologicznego beda miaty kluczowe znaczenie dla odpowiedzi na to

pytanie.

A HUNDRED MILLION YEARS OF LEPIDOSAUROMORPHA — EVOLUTION AND
THE ORIGIN OF LIZARDS

Summary

Relative scarcity and great dispersion of vertebrate fossils compared to invertebrate documen-
tation results in predomination of comparative anatomy over Stratigraphie methods in reconstruc-
tions of vertebrate phylogeny. The studies on the phylogeny of the lepidosauromorphan stem
(including squamates) of the diapsid reptiles are a classic case in this regard. Only a detailed
reconstruction of morphology of fossil genera compared to that of the recent ones, along with
a functional interpretation, may lead to their proper location in the systematics and, thus, in the
phylogeny. According to the most recent scheme of relationships produced with the aid of cladistic
and numeric methods the Squamata form a sister group of the Sphenodontia, and both of them form
a sister-group of the Younginiformes. Some fossil genera, such as Saurostemon (Late Permian), may
be located in between. This scheme allows for reconstruction of the sequence of evolutionary events
that eventually brought about the appearance of the Squamata.

A gradual improvement of locomotory functions occurred during the early evolution of the
lepidosauromorphan stem at the pre-lepidosaurian level. The dichotomy of the Lepidosauria
consisted in the development of two different feeding strategies: that of the Sphenodontia and that
of the Squamata.

The fossil record of lizards begins with the Middle Jurassic. The gap between the earliest
Lepidosauromorpha (Late Permian) and the first lizards known (Middle Jurassic) remains to be filled
in by future discoveries.

LITERATURA

Benton M. J., 1985. Classification and phylogeny of the diapsid reptiles. Zool. J. Linn. Soc. 84,
97-164.

Borsuk-Biatynicka M., 1985. Comments on the kinetics of the lizard skull. [W:] H. R. Duncker i G.
Fieischer (red.) Functional Morphology in Vertebrates. Fortschritte der Zoologie, 30 Gustav
Fischer Verlag. Stuttgart, New York. 136-137.

Borsuk-Biatynicka M., Alifanow W. R., 1991. First Asiatic ,,iguanid” lizards in the Late Cretaceous of
Mongolia Acta Pal. Pol. 36, 325-342

Broom R., 1914. A new thecodont reptile. Proc. Zool. Soc. London 1072-1077.

Broom R., 1925. On the origin of lizards. Proc. Zool. Soc. London, 1925, 1-16.

Camp C. L., 1945. Prolacerta and protorosaurian reptiles. Am. J. Sei. 242, 17-32, 84-101.

Carrott R. L., 1975. Permo-Triassic ,lizards”from the Karroo. Palaeont. afr. 18, 71-87.

Carroll R. L., 1977. Theoriginoflizards. [W:] S. M. Andrews, R. S. Miles iA. D. Walker (red.) Problems
in Vertebrate Evolution. Acad. Press, London, 359-396.

Carroll R. L., 1988a. Late Paleozoic and Early Mesosoic Lepidosauromorpha and their relation to
lizard ancestry. [W:] R. Estes i G. Pregitl (red.) Phylogenetic relationships of the lizardfamilies.
Stanford University Press Stanford, California, 99-118.

Carrotl R. L., 1988b. Vertebrate Paleontology and Evolution. H.W. Freeman and Comp. New York
1-698.

Goodrich E. S., 1916. On the classification. Proc. Roy. Soc. Lond. (B) 89, 261-276.

Estes R., 1983. Sauria terrestria, Amphisbaenia. [W:] P. W e1inhofer (red.) Handbuch der Palaeherpe-
tologie 10, A, Fischer, Stuttgart 1-249.



644 Magdalena Borsuk-Blatynicka

Estes R, De Queiroz K., Gauthier J., 1988. Phylogenetic Relationships within the Squamata. [W: ]R.
Estes,G. Pregitt (red.) Phylogenetic relationships ofthe lizardfamilies. Stanford University Press
Stanford, California, 119-281.

Evans S. E., 1980. The skull of a new eosuchian reptilefrom the Lower Jurassic of South Wales. zool.
J. Linn. Soc. 70, 203-264.

Evans S. E., 1988. The early history and relationships of the Diapsida. [W:] M. J. Benton (red.) The
Phylogeny and Classification of the Tetrapods, 35A, Clarendon Press, Oxford, The Systematic
Association, 221-260.

Evans S. E., 1994. A new anguimorph lizardfrom the Jurassic and Lower Cretaceous ofEnglansd.
Palaeontology, 37. 1, 33-49.

Frazer N. C., 1988. The osteology and relaationships ofCleuosaurus (Reptilia: Sphenodontida). Philos.
trans. Roy. Soc. B, 321, 125-178.

Frazzetta T. H., 1962. Afunctional consideration of cranial kinesis in lizards. J. Morphol. III,
287-320.

Gow C. E., 1972. The osteology and relationships of the Millerettidae (Reptilia: Cotylosauria). J. Zool.
London 167, 219-264.

Gow C.E., 1975. The Morphology and Relationships ofYoungina capensis Broom and Prolacerta broomi
Parrington. Palaeont. afr. 18, 89-131.

Hennig W., 1966. Phylogenetic Systematics. University of lllinois Press, Urbana.

Kuhn-Schnyder von E., 1967. Das problem der Euryapsida [W:] Lenhman (red.) Problemes Actuels de
Paleontologie (Evolution de Vertebres). Coll. Int. CNRS 163, 333-347.

MazinJd. M., 1981. Grippia longirostris Wiman, 1929, un Ichthyopterygiaprimitfdu Trias inferieur du
Spitsberg. Bull. Mus. natn. Hist, nat., 3, 317-340.

Osborn H. F., 1903. The reptilian subclasses Diapsida and Synapsida and the early history of the
Diaptosauria Mem. Am. Mus. Nat. Hist. 1, 447-507.

Parrington F. R., 1935. On Prolacerta broomi, gen. et sp. n. and the origin of the lizards. Annals and
Magazine of Natural History, 10, 16, 197-205.d

Rieppet O., 1980. The trigeminaljaw adductor musculature of Tupinambis, with comments on the
phylogenetic relationships of the Teiidae (Rpetilia, Lacertilia). Zool. J. Linn. Soc. 69, 1-29.

Robinson P. L., 1962. Gliding lizardsfrom the Upper Keuper ofGreat Britain. Proc. geol. Soc. London.
1601, 137-146.

Robinson P. L., 1967. The evolution of the Lacertilia. Coll. Int. C.N.R.S. 163, 395-407.

Robinson P. L., 1973. A problematic reptilefrom the British Upper Trias. J. Geol. Soc. 129, 457-479.

Robinson P. L., 1975. Thefunctions of the hookedjifth metatarsal in lepidosaurian reptiles. Coll. Int.
C.N.R.S., 461-483.

Robinson P. L., 1976. How Sphenodon and Uromastyx grow their teeth and use them [W:] Bel1tairs
A. dA i Barry Cox C. (red.) Morphology and Biology of Reptiles Linn. Soc. Symp. 3, Academic
Press, London, 43-64.

RomerA. S., 1956. Osteology ofthe Reptiles. The University ofChicago Press, Chicago, Illinois. 1-772.

Romer A. S., 1966. Vertebrate Paleontology, 3rd edition. Chicago. University of Chicago Press. 1-468.

Romer A. S., 1967. Early reptilian evolution re-viewed. Evolution 21, 821-833.

smith K., 1980. Mechanical significance of sterptostyly in lizards. Nature, 283: 778-779.

W hiteside D. I, 1986. The head skeleton ofthe Rhaetian sphenodontidDiphydontosaurus avonis gen.
et sp. nov. and the modernizing of a livingfossil. Philos. Trans. Roy. Soc.London 312, 379-430.

W itd R., 1973. Die Triasfauna der TessinerKalkalpen. XXIV. Neue Funde vonTanystropheus (Reptilia:
Squamata). Abh. Schweitz. Palaeont. Ges. 102, 1-43.

W ittiston S. W., 1913. An ancestral lizardfrom the Permian of Texas. Science NY 38, 825-826.

Wittiston S. W., 1925. The osteology of Reptiles. Harvard University Press, Cambridge, 1-300.

W itey E. O., 1981. Phylogenetics. Willey, New York., 439 str.



