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I. ÚVOD

Kuňky (konkrétně kuňku žlutobřichou) uvedl do biologické literatury poprvé Linné v roce 1746 (ex Slabbert 1945), který ji zmínil pod názvem „Rana abdominae fulvo“. V roce 1758 (ve svém známém díle Systema naturae) zavedl v souladu s pravidly binomické nomenklatury druh Rana variegata a v roce 1761 jej odlišil od Rana bombina. V následujícím období byly tyto druhy střídavě řazeny k rodům Rana a Bufo. V roce 1816 Oken rozpoznal, že se jedná o odlišný rod, který pojmenoval Bombina (Slabbert 1945). V roce 1820 však zavedl Merrem rodové jméno Bombinator, když popsal druh Bombinator igneus a uvedl jej i Fitzinger v roce 1838 u druhu Bombinator pachypus (Baruš a Oliva 1992). Ještě v roce 1912 Schreiber uváděl evropské druhy kuněk pod těmito názvy, přestože Stejneger v roce 1907 pojmenoval – v souladu s principem priority – první ze zmíněných druhů dnes platným názvem Bombina bombina. Bombina variegata byla pod tímto jménem poprvé uvedena Mertensem a Müllerem v roce 1928 (ex Mertens a Müller 1940).

Přestože rozdíly mezi oběma evropskými druhy zjistil již Linné (viz předchozí odstavec), definoval oba druhy výčtem morfologických znaků až Boulenger (1886, ex Madej 1964). Další autoři, kteří se zabývali zjišťováním specifických znaků obou druhů byli Terentyev a Chernow (1947, ex Madej 1964), Lác (1961) Michałowski (1961, 1966), Madej (1964), Michałowski a Madej (1969), Stugren (1965), Schneider, Hussein a Akef (1986) a jiní.

Oba druhy evropských kuněk jsou dnes většinou řazeny do čeledi Discoglossidae (Frost 1985); pouze Lanza (1975, 1976, ex Lang 1989) vytvořil pro rod Bombina zvláštní čeleď Bombinidae (kam zařadil rovněž rod Alytes) a Cannatella (1985) řadil rody Bombina a Barbourula do čeledi Bombinatoridae (kterou původně ustavil Günther v roce 1858). Čeleď Discoglossidae je tvořena celkem pěti rody: Discoglossus (Oken, 1837) se čtyřmi druhy, Bombina (Oken, 1816) se šesti druhy, Alytes (Wagler, 1830) se třemi druhy, Barbourula (Taylor et Noble, 1924) s dvěma druhy (B. kalimantanensis, která byla popsána v roce 1978 Iskandarem se v literatuře často neuvádí) a Baleaphryne (Sanchiz et Adrover, 1977) s jedním druhem.

Rod Bombina zahrnuje šest druhů rozšířených v Asii a Evropě. Bombina fortinuptialis (Tian et Wu, 1981), Bombina maxima (Boulenger, 1905), Bombina microdeladigitora (Li, Hu et Yang, 1960) a Bombina orientalis (Boulenger, 1890) jsou rozšířeny v jihovýchodním Rusku, Koreji, Číně a severním Vietnamu, Bombina bombina (Linnaeus, 1761) a Bombina variegata (Linnaeus, 1758) žijí v Evropě a severozápadním Turecku.

Areál kuňky obecné (Bombina bombina) zaujímá střední a východní Evropu. Sahá od Dánska a východní poloviny Německa po jižní část pohoří Ural a od jižní části Švédska po severozápadní Řecko. Pouze nepatrnou částí zasahuje do SZ Turecka (Nečas, Modrý and Zavadil 1997). Jedinci udávaní ze Švédska jsou pravděpodobně introdukovaní (Frost 1985). Celý areál je rozdělen karpatským obloukem na dvě části. Populace obývající Maďarsko, severovýchodní Rakousko, jižní Slovensko, Moravu a Čechy jsou izolovány od ostatních populací na východě a severu (Piálek 1992). U tohoto druhu nebyla spolehlivě rozlišena žádná geografická rasa. Forma B. b. danubialis popsaná na základě barevných odchylek Calinescem (1931, ex Lác 1961) z území Rumunska se ukázala jako neopodstatněná (Lác 1961). Turecké populace, popsané jako poddruh B. b. arifyensis, vykazují morfologické znaky spadající do rámce variability znaků pozorovaných u evropských druhů. Ani tento podruh proto není platný (Gollmann et al. 1997).

Naproti tomu kuňka žlutobřichá (Bombina variegata) je svým rozšířením omezena výhradně na západní, střední a jižní Evropu. Východní hranici jejího areálu tvoří Karpaty a Bulharsko a na západě zasahuje až do Francie. Severní hranice probíhá centrálním Německem a jižním Polskem; jižní hranice zasahuje až do jižní části Balkánu a Itálie (Nečas, Modrý and Zavadil 1997). Bombina variegata vytváří kromě typické formy tři poddruhy: Bombina variegata kolombatovici (Bedriaga, 1890) s rozšířením v Dalmácii, Bombina variegata 

pachypus (Bonaparte, 1838) v Itálii jižně od Pádu a na Sicílii, a Bombina variegata scabra (Küster, 1843) v jižní části Balkánu, na sever až po Albáni, Makedonii, Černou Horu a jižní Bulharsko (Baruš a Oliva 1992). Stejně jako u kuňky obecné je areál nominátní formy kuňky žlutobřiché rozdělen na východokarpatskou a západoevropskou část (Piálek 1992).

Přestože druhové charakteristice na základě vnějších morfologických znaků bylo již věnováno mnoho pozornosti, je rozlišení těchto druhů v některých oblastech velmi obtížné. Je to způsobeno tím, že areály obou evropských druhů kuněk se navzájem překrývají a v těchto hraničních dotykových zónách se oba druhy navzájem kříží. V hybridních oblastech dochází ke genové introgresi mezi druhy, která se projevuje překrýváním variability jejich morfologických znaků. Identifikace obou druhů a jejich hybridů je v těchto oblastech značně obtížná (Piálek 1992).

Vzdor hybridizaci si obě kuňky udržují odlišnou identitu mimo hybridní zónu, která je vzhledem k jejich celkovému geografickému rozšíření extrémně úzká. Tato zóna funguje jako podstatná, ale ne absolutní bariéra proti toku genů. Tato druhová jedinečnost je udržována různými způsoby, zahrnujícími selekci proti hybridům, rozdílné prostředí podporující odlišné adaptace a zřejmě také dlouhodobé klimatické změny, které působily na rozšíření kuněk v pleistocénu (Szymura 1996). Tato situace je usnadněna skutečností, že B. bombina a B. variegata jsou svojí celkovou morfologií velmi odlišné druhy, které lze mimo hybridní zónu charakterizovat velkým množstvím diagnostických znaků. Mezi tyto znaky patří povaha břišních skvrn a hřbetních bradavek, rozměry proporcí těla, hlasová signalizace, zbarvení varlat, ale také morfologie skeletu. Studium morfologické a genetické variability (Szymura 1991, Szymura a Barton 1996, MacCallum et al 1998, Gollmann 1987, Piálek 1992) prokázalo, že morfologické a genetické znaky vykazují shodu v přechodu od jednoho k druhému.

Popisem vnější morfologie kostí u zástupců rodu Bombina se zabývalo jen několik autorů. Jednu z nejstarších prací popisujících kostru dospělých kuněk a její ontogenetický vývoj publikoval Götte (1875). Kraniální anatomii u Bombina bombina stručně zmínil Ramaswami (1942); naproti tomu lebku u B. variegata velmi podrobně popsal Slabbert (1945). Časovou posloupnost osifikace lebečních kostí u Bombina orientalis studoval Hanken a Hall (1984, 1989). Variabilitou sluchové kůstky se zabýval Stadtmüller (1931a, b). Hyobranchiálním skeletem pulců různých zástupců čeledi Discoglossidae, včetně B. variegata a B. orientalis se zabýval Haas (1989). Pozici epikorakoidu popsali Borkhvardt a Malashichev (1997) a variabilitou v sakrální oblasti se zabývali Sasserno (1888) a Malashichev (1997a, b). O kostře kuněk lze získat rovněž údaje z prací Böhma (1977), Smirnova (1989, 1990, 1995), Sokola (1975, 1977) a Bolkaye (1919). Avšak popisem celé kostry obou druhů, studiem jejího ontogenetického vývoje a zjišťováním, na jaké ontogenetické úrovni se zakládají osteologické rozdíly mezi oběma druhy se ještě nikdo komplexně nezabýval. 

Hlavními cíli této práce je popsat ontogenetický vývoj skeletu u obou druhů našich kuněk a pokusit se stanovit, kdy (na kterém ontogenetickém stadiu) se zakládají rozdíly mezi těmito druhy. Při identifikaci raných základů jednotlivých kosterních elementů jsem vycházela z terminálního stadia (po ukončení metamorfózy). V této souvislosti jsem se pokusila stanovit i osteologické rozdíly mezi samci a samicemi.

II. materiál a METODIKA

Materiál pochází především z mých vlastních terénních odchytů. Některé vzorky mi byly zapůjčeny z osteologické sbírky uložené v paleontologickém oddělení Geologického ústavu AV ČR v Praze a z depozitáře zoologického oddělení Moravského zemského muzea v Brně (tento materiál však nebyl vždy doplněn údaji o lokalitách). Odchyt byl prováděn na následujících lokalitách (viz mapka na obr. 1): slanisko u Nesytu, Jezera u Rakvic a Novosedly v okrese Břeclav (B. bombina) a Jezerné v okrese Vsetín (B. variegata). Všechny lokality se nacházejí v nehybridních oblastech, aby byla zaručena genetická čistota studovaných druhů.
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Sběr v terénu byl doplněn vlastním odchovem, aby bylo zajištěno dostatečné množství pulců všech klíčových ontogenetických stadií. Jednotlivá vývojová stadia byla určena podle tabulky normálního vývoje Nieuwkoopa a Fabera (1967). Tato tabulka byla vypracována pro drápatku (Xenopus laevis) a dala jsem jí přednost před ostatními tabulkami normálního vývoje 

(např. Kosch 1952, Cambar and Marrot 1954, Shumway 1940, Cambar and Gipoloux 1956, ex Romanovský a Nedvídek 1974), protože je nejpodrobnější. Ontogenetický vývoj jsem studovala až od stadia 50. Od tohoto stadia lze determinovat vývoj na základě vnějších znaků (mladší stadia se určují na základě vnitřních znaků, např. vývoje střeva). Označování podle absolutního věku nelze použít vzhledem k tomu, že rychlost vývoje je jako u všech studenokrevných živočichů závislá na teplotě (Romanovský a Nedvídek 1974), nikoliv na čase. Navíc u pulců, obzvláště v laboratorních podmínkách chovu, je závislá také na denzitě (poměru mezi počtem jedinců a objemem nádrže).

Materiál z terénu zahrnuje celkem 55 adultních jedinců. Z toho je 32 exemplářů kuňky obecné a 23 exemplářů kuňky žlutobřiché. Bylo obarveno 144 pulců kuňky obecné a 189 pulců kuňky žlutobřiché.

Skelet adultních jedinců byl preparován macerací v KOH a následnou manuální preparací nebo kostrováním brouky čeledi Dermestidae.

Pulci, juvenilní stadia a adultní jedinci určení pro topografická srovnání byli barveni speciální barvící technikou pro rozlišení kostí a chrupavek podle Wassersuga (1976). Tato technika umožňuje pozorování obarveného skeletu přes prosvětlené měkké tkáně, aniž by bylo nutné jejich odstranění. Stejně důležitou výhodou této techniky je, že se zachovává přirozená topografie kostí, včetně jejich artikulace. Vzorky (pulci a eviscerovaná a kůže zbavená těla pokročilejších stadií) byly ponechány v roztoku alizarinu, v důsledku čehož se kosti (a všechny kalcifikované tkáně) obarvily červeně, a v roztoku alcianové modři, která barví chrupavku modře. Zprůhlednění měkkých tkání bylo dosaženo macerací v KOH a následným přenesením do 100% glycerolu přes stupňovanou řadu roztoků glycerol-voda. Wassersug tuto metodu vyvinul pro pulce určitých velikostí (cca 15 mm), což nebylo možné použít pro všechny pulce kuněk. Proto jsem tuto metodu modifikovala tím, že jsem používala jiné koncentrace barvících roztoků a pozměnila jsem i časové rozvržení barvící procedury.

Tato metoda má jistá omezení. Pozice jednotlivých částí skeletu, hlavně v kraniální oblasti, bývá často nepřehledná a je nutné ji doplnit metodou 3D rekonstrukce ze seriálních histologických řezů, což však z časových důvodů v rámci této práce nebylo možné provést.

Anatomická terminologie byla většinou použita podle Bolkaye (1919) a Stadtmüllera (1936). V případě použití názvu jiných autorů je tento pramen v textu uveden.

III. výsledky

A. Ontogenetický vývoj kostry jako celku

1. Terminální stadium ((
Následující popis se vztahuje na pohlavně dospělé jedince. Týká se jak samců tak samic, protože na popisovaných elementech nebyly – s výjimkou humeru – sexuální rozdíly zjištěny.

1.1. Endokranium

Endokranium je vnitřní část lebky, která se zakládá z vaziva a následně z chrupavky, a je tedy enchondrálního původu (někdy se proto používá i název chondrokranium). Jeho převážná část zůstává v tomto stavu, osifikuje pouze sphenethmoideum a prooticooccipitale. V následujícím textu jsou ale zmíněny i chrupavčité struktury endokrania dospělce, pokud jsou rozlišitelné na obarvených exemplářích.

Ethmoidální oblast endokrania

Regio ethmoidalis leží v rostrální části endokrania a je velmi komplikované struktury. Slouží jako ochrana čichového orgánu, podílí se na tvorbě antorbitální stěny a tvoří podporu pro většinu exokraniálních kostí. Je z větší části chrupavčité, osifikuje pouze jeho jediný endokraniální element zvaný sphenethmoideum, který však zasahuje až do orbitotemporální oblasti (Roček 1981).

[image: image4.png]pars caliciformis
margo nasalis p

_pars tubiformis

foramen pro nervus
ophthalmicus

™ margo cerebralis




[image: image5.png]12° 13° 14° 15° 16% 17° 182 19°
36 37)38 30 40 L4243 M5 M6 47 45 491 S0 SL 2SS4 S| 5758 % 60 GLyG2 63 04 65 60 GT)GH @ 70 T 02 3|74 7S 6 TT W)
P . 1
43
» ‘ . . T T v
o > \ Ji 11 11 48
1 - ) = = \
50 1 . - B 19
- - . S1e
51 —T ‘ ,' 7 ‘ B. bombina @ o0t
, N |
2 | - \ B.variegata @ N
53 = { i /] 52
54 ~ 1 1) 53
55 L | ] ‘ ] T ] 54
56 \ —T= 7' , A\ [ . - — 55
N / T T T ] | s6
58 — ~ — ' , ' ' Yy 57
o =~ ] 1 - T b / 58
060 , , ' l [\ / (N i N —1 T 7 { 59
61 = L= ]/ q - P
62 [~ - JJ" ] ST f L A\ ot
{ - |
6 N = . T T 62
64 J J — ‘ — N 63
= { y
65 \ 1 \ 11 64
66 P L B ) | \ 65
7 _|) , J‘ - ] \ N 1 66
o8 |- Al RN PN 7
. N \\ ‘ ~\‘ y \ \1 N “L - 68
. 7 < T 1 —— = - o
71 ) — ‘\( 7 T 70
72 — \ \ i 1 (@ [@ Y 71
73 T ~ A} [ / 72
R _Jl / 73
74ﬁ_L’ , , , ' ' 7 L;‘ - / - = =R
AT T T T ! B : B
FT1 I 1 1 —— ‘ ) E
ﬂ#ﬁ"ﬂ"ﬁl« ,45 46 47 48 40 150 51 52 53 sa sshse 57 55 50 60 61l 63 64 65 66 67068 69 70 70 72 73074 75 76 77 78 79
13° 149 150 16° 17° 18° 19°

Obr 1




Čichový orgán je umístěn v nosní dutině (cavitas nasalis); obě dutiny leží vedle sebe a jsou odděleny mediánní stěnou zvanou septum nasi. Hranici mezi ethmoidální oblastí a mozkovnou tvoří septum terminale (seu praecerebrale sensu Stadtmüller 1936) sphenethmoidu, kterým vychází párový nervus olfactorius z mozkovny. Dorzolaterálně od foramen nervi olfactorii je kost proražena kanálkem pro ramus medialis nervi ophthalmici. Laterálně od přední části cavum cranii jsou obě nosní dutiny ohraničeny stěnou zvanou planum antorbitale, která je odděluje od orbitální části lebky. Antorbitální stěna je z větší části chrupavčitá; osifikuje pouze centrální část, která se podílí na stavbě sphenethmoidu. V laterálním směru se planum antorbitale (nazývaná také někdy pars plana) postupně snižuje a přechází tak v processus antorbitalis.

Střechu čichových pouzder tvoří tectum nasi, které je ve svých posteromediálních rozích osifikované, tvoříce tak součást sphenethmoidu. Přední část, která je velmi úzká, přechází spolu se septum nasi v divisio praenasalis communis. Laterální okraje směřují posterolaterálním směrem k planum antorbitale, takže zadní část je podstatně širší než přední. Dosahuje téměř k laterálním okrajům nasalií, kde z dolního okraje planum antorbitale vybíhá ostrý a dlouhý chrupavčitý výběžek zvaný spina parachoanalis posterior (seu processus anterior sensu Slabbert 1945). Slabbert tento výběžek považoval za zbytek spojení s planum terminale, které se objevilo během ontogeneze. Mezi tectum nasi a cartilago obliqua (viz dále) je podlouhlá a velmi široká mezera (fenestra dorsolateralis seu nasolateralis), která je z větší části pokryta nasalii. U předního okraje tekta jsou drobné otvory (foramina frontalia), kterými procházejí rami nervi trigemini.

Dno čichových pouzder tvoří solum nasi, které vzadu navazuje na planum antorbitale a mediální část plynule přechází v septum nasi. Přední díl ohraničuje divisio praenasalis communis a v lateroventrálním směru se formuje crista subnasalis (Roček 1981). Laterálně od septa, v přední části solum nasi, se nachází foramen apicale seu fenestra nasobasalis, kterým vychází nervus medialis nasi z čichového pouzdra (Stadtmüller 1936). Po stranách zmíněných otvorů vystupují z ventrálního povrchu solum nasi drobné tenké výrůstky (cartilago praenasalis inferior (seu processus praenasalis inferior lateralis sensu Stadtmüller 1936), které se ohýbají dolů a jejich vrcholy se ohýbají dozadu. Laterálně jsou syndesmoticky spojeny s pars facialis premaxily (Slabbert 1945). Tyto výrůstky jsou podle Stadtmüllera (1936) zbytky po redukci cornua trabecularum. Laterální okraje solum nasi mají podobný šikmý průběh jako okraje tectum nasi, solum je ale podstatně širší. Tyto okraje vytvářejí mediální hranice choan (fenestra endochoanalis), které spojují nosní a ústní dutinu. Laterální ohraničení choan je pouze částečné a je tvořeno chrupavčitými výběžky. Zadní se jmenuje spina parachoanalis posterior, vybíhá z processus antorbitalis a formuje ohraničení choany zezadu, zepředu jej doplňuje kaudální část crista subnasalis (Roček 1981). Solum nasi je v posteromediální části osifikované a podílí se na stavbě sphenethmoidu.

Horní okraj přední stěny nosních dutin je spojen s tectum nasi. Laterálně od něj vybíhá posterolaterálním směrem proužek chrupavky (cartilago obliqua), který se dále ohýbá ventrolaterálně. Prostřednictvím planum terminale je spojen s horizontální plochou zvanou lamina inferior cristae intermediae. Ta přechází v paries nasi zakončenou crista subnasalis, která je připojena k anterolaterálním rohům solum nasi. S laterálním okrajem horní části prenasální stěny je spojena plochá a tenká chrupavka (cartilago alaris). Vepředu z ní vybíhá krátký výběžek (cartilago praenasalis superior) namířený ventromediálně k postero-dorzálnímu povrchu pars facialis premaxily (Stadtmüller 1936). Cartilago alaris se dále ventrálně dotýká předního okraje lamina superior cristae intermediae a dorzomediálně je v kontaktu s tectum nasi (Roček 1981).

Sphenethmoideum

Bolkay (1919) nazýval tuto kost pouze ethmoideum, což je název nevhodný, protože zasahuje nejen do ethmoidální oblasti lebky, ale i do oblasti orbitotemporální. Dříve byl používán ještě francouzský název os en ceinture, který zavedl Cuvier; z pozdějších autorů  jej používal ještě např. Slabbert (1945). V novější době se však již všeobecně používá označení sphenethmoideum (Špinar 1976, Roček 1981, Lebedkina 1979, Smirnov 1989).
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Sphenethmoideum je nepárová kost, která je uložena v mediánní linii lebky, mezi čichovou oblastí a předním koncem mozku. Její morfologie je poměrně složitá. Je to kost rourovitého, nepravidelného tvaru, jejíž přední část (pars caliciformis) se kalichovitě rozšiřuje. Uvnitř této části jsou dvě dutiny (antrum olfactorium dexter et sinister), navzájem oddělené tenkou kostěnou přepážkou, která vzniká osifikací zadní části septum nasi. Od zadní části kosti jsou dutiny izolovány další kostěnou přepážkou (septum terminale). Pars caliciformis (včetně septum terminale) je vlastně osifikovaná oblast čichového pouzdra, kde se spojují stěny vymezující cavitas nasales (sensu Roček 1981). Ty jsou navzájem odděleny mediánní stěnou (septum nasi), jejich střechu tvoří tectum nasi a dno nosních dutin vytváří solum nasi (Roček 1981).
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Zadní část sphenethmoidu (pars tubiformis), která se směrem dozadu rozšiřuje jen velmi mírně, obsahuje antrum pro lobo olfactorii. V této dutině je uložena přední část mozku. 

Ventrální povrch kosti (superficies ventralis), hlavně na pars tubiformis, je výrazně konvexní. Dorzální povrch sphenethmoidu (superficies dorsalis) je oproti tomu rovný a hladký. Jeho kaudální okraj (margo cerebralis) je hluboce vykrojen, téměř do poloviny délky kosti. Rostrální okraj (margo nasalis) je při dorzálním pohledu rovný a zaoblený, ale na ventrální straně vytváří tři lalokovité výběžky, odpovídající septu (střední výběžek) a postnasální stěně (oba postranní výběžky). Nejvýraznější z nich je prostřední výběžek.

Z mozkovny (části, označené výše jako antrum pro lobo olfactorii) směřuje do čichového pouzdra (na kosti reprezentované částí zvanou pars caliciformis) kanál pro čichový nerv (foramen olfactorii). Laterálně od něj (z orbity) proráží kost podobný kanálek pro nervus ophthalmicus.

Prooticooccipitale

Tato složená kost tvoří značnou část zadního dílu lebky. Je komplexem dvou kostí (prooticum a occipitale laterale) enchondrálního původu. Tyto dva osifikované elementy jsou u mladších jedinců navzájem odděleny pruhem chrupavky zvané synchondrosis prootico-occipitalis. Prooticum vzniká v přední části otického pouzdra a podílí se také na stavbě foramen ovale; occipitale laterale osifikuje jako zadní část otického pouzdra, avšak zahrnuje rovněž neurální oblouk prvního, původně volného postkraniálního obratle (de Beer 1937, ex Stadtmüller 1936).
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Pravé a levé prooticooccipitale jsou navzájem spojeny chrupavkou (synchondrosis sagittalis), na dorzální straně jde o neosifikované tectum synoticum a na ventrální straně solum synoticum (sensu Roček 1981). V zadní části lebky tak vzniká velký oválný otvor (foramen occipitale magnum seu foramen magnum). Laterální okraje tohoto otvoru tvoří kloubní hrboly (condyli occipitales), sloužící ke spojení s prvním obratlem, které jsou od sebe odděleny širokou mezerou (spatium intercondyloideum).

Na dorzálním povrchu (superficies dorsalis) lze zřetelně vidět tři polokruhové chodby vnitřního ucha (canalis semicircularis anterior, horizontalis et posterior). K tomuto povrchu se fixují zadní okraje frontoparietálií. Laterálně vybíhají otická pouzdra do horizontální hrany, která se nazývá crista parotica. K laterální části otického pouzdra přiléhá ramus inferior pterygoidu a prostřední část squamosa. V místě srůstu prootica a occipitale laterale probíhají na povrchu podélně s osou lebky dvě nízké hrany (cristae frontoparietales), které představují pokračování horního okraje bočních stěn mozkové schránky z orbitotemporální oblasti. Stejného původu je i hrana v posterolaterální části (crista supracondyloidea seu crista frontoparietalis posterior) (Roček 1981).

Orbitální okraj (superficies anterior) mezi canalis semicircularis horizontalis a laterálními okraji frontoparietálií bývá různého tvaru. U B. variegata je spíše rovný, zatímco u B. bombina je ostře prohnutý (fossula limitans). Tento diagnostický znak zmiňuje Sanchíz a Młynarski (1979).

Na ventrálním povrchu (superficies ventralis) má prooticooccipitale jednodušší morfologii. Povrch kosti je konvexní a kost se mediálním směrem rozšiřuje. Na zadním okraji se vytvářejí již zmíněné condyli occipitales. Laterálně od nich se nacházejí velké otvory (foramina jugulares), kterými prochází devátý a desátý kraniální nerv. V přední části je zřetelný ostrý výběžek (processus anterior), který je podmíněn hlubokým zářezem v mediálním okraji kosti. V této podobě se vyskytuje pouze u B. bombina; u B. variegata je tento výběžek spojen s okrajem kostěným můstkem (Sanchíz a Młynarski 1979). I zde se jedná o diagnostický znak, na základě kterého lze oba druhy odlišit. Zmínění autoři uvádějí ještě další znak: poloha condyli occipitales u B. bombina je více v kaudální poloze vzhledem ke crista supracondyloidea, než jak je tomu u B. variegata.
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Na laterálním povrchu (superficies lateralis externa) se nachází kulatý otvor zvaný foramen ovale (seu fenestra ovalis), který je krytý chrupavčitým operkulem. Je umístěn posterodorzálně od crista parotica a prostor mezi touto hranou a otvorem se nazývá fossa fenestrae ovalis (sensu Gaupp 1896). Otvor vede do dutiny zvané antrum acusticum (seu cavum vestibulare commune), oddělené od zadní části mozkovny mediální stěnou otického pouzdra.

Na mediálním povrchu prooticooccipitale (superficies cerebralis) je několik otvorů pro důležité kraniální nervy a jejich větve. Významná jsou tři foramina acustica. Ramus acusticus medius prochází skrze foramen acusticum medium, který je umístěný vůči menším otvorům zvaným foramen acusticum anterius a foramen acusticum posterius posterodorzálně. Od foramina acustica leží dorzálním směrem foramen endolymphaticum, kterým prochází ductus endolymphaticus. Dále směrem dozadu leží foramen perilymphaticum, kterým prochází ductus perilymphaticus. Od ostatních otvorů je v kaudálním směru vzdálen foramen jugulare (canalis jugularis sensu Roček 1981). Je umístěn v dobře vyvinuté jamce (fossa condyloidea) a prochází jím saccus perilymphaticus, n. glossopharyngeus a n. vagus (Slabbert 1945).
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V přední části mediální stěny jsou otvory pro pátý, šestý a sedmý kraniální nerv. Nervus facialis vychází z předního akustického ganglia spolu s nervus acusticus anterior a společně vytvářejí společný nervus acustico-facialis. Faciální část tohoto složeného nervu vychází z otického pouzdra a spojuje se s ganglion geniculatum, které je umístěno ventrálně blízko mediánní linie lebky (Slabbert a Maree 1945).

Hlavní větev n. facialis vychází skrze foramen palatinum, který je umístěn posterolaterálně od foramen prooticum (otvor pro prostup pro n. trigeminus, n. abducens a vnitřní jugulární žílu); foramen palatinum a foramen prooticum jsou navzájem odděleny tenkou kostěnou přepážkou zvanou commisura praefacialis (Sokol 1975).

Takto vytvořené otvory pro nervy byly nalezeny jen v několika případech. Blízko od sebe běžící nervy často probíhají jediným otvorem, přepážky oddělující jednotlivé otvory se mohou vytvářet až později. Romer a Edingerová (1942) uvádějí, že u obojživelníků existuje značná variabilita v průběhu kraniálních nervů i mezi jedinci téhož druhu.

Jazylka (hyoideum) a hrtanové chrupavky

Jazylka (os hyoideum) je plochá a velmi jemná struktura, z větší části chrupavčitá, která spolu se svaly, které se na ni upínají umožňuje pohyb jazyka. Centrální část jazylky tvoří corpus hyoidei, které je krátké, ale značně protažené do stran. Směrem dopředu vybíhá na každé straně těla jazylky úzká chrupavka (manubrium), stáčející se posterolaterálním směrem do širokého, dorzoventrálně zploštělého cornu hyale (seu cornu principale sensu Gaupp 1896, ex Stadtmüller 1936). Cornu hyale se opět zužuje a stáčí směrem dopředu a vytváří tak processus ascendens. Tento výběžek směřuje k laterálnímu povrchu otického pouzdra, ale neartikuluje s ním, což je na barvených exemplářích velmi zřetelné. Stadtmüller (1931) prokázal na základě sériových řezů lebkami B. bombina a B. variegata syndesmotické spojení processus ascendens s otickým pouzdrem. Toto jediné definitivní spojení hyobranchiálního aparátu s lebkou potvrdil u B. variegata také Slabbert (1945) a u B. orientalis Magliová a Púgenerová (1989).

Manubria mezi sebou svírají hluboký zářez zvaný sinus hyoglossus (seu sinus musculi hyoglossi), který se hluboce zařezává až do těla jazylky. Laterálně od manubria vybíhá na každé straně těla jazylky velký široký processus anterolateralis (seu processus alaris sensu Gaupp 1896, ex Stadtmüller 1936). V předním okraji tohoto výběžku bývá zářez (sinus nervi hypoglossi sensu Roček 1981) pro nerv, který Slabbert (1945), na rozdíl od ostatních autorů, popsal jako větev nervus glossopharyngeus.
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Ze zadního okraje corpus hyoidei vycházejí směrem dozadu a laterálně dva páry dlouhých výběžků. V posterolaterální části to jsou processus posterolaterales (seu processus posteriores laterales sensu Fuchs 1929), které jsou v proximální části osifikovány. Osifikace dosahuje i na část corpus hyoidei a její rozsah roste s věkem jedince (Fuchs 1929; 1937, ex Slabbert 1945). U starších jedinců (více než 35 mm) dosahuje osifikace až k přednímu okraji těla jazylky a k základům processus anterolaterales. Distální, chrupavčité konce výběžků jsou rozšířené, s velkými otvory uprostřed. Magliová a Púgenerová (1989) uvádějí u B. orientalis dva velké otvory v každém výběžku. U mnou pozorovaných vzorků byly dva otvory v jednom výběžku jen v některých případech, zato však u jedinců obou druhů. Mediálně od těchto výběžků se nacházejí processus posteromediales seu thyroidei (někdy jsou tyto výběžky rovněž označovány jako thyrohyalia). Tyto velmi dlouhé a úzké výběžky jsou osifikovány, chrupavčité zůstávají pouze jejich distální epifýzy. V prostoru mezi nimi (sinus laryngeus) je umístěný hrtan. Spojení mezi chrupavčitými konci posteromediálních výběžků a cartilago cricotrachealis zprostředkovává krátké ligamentum hyocricoideum (Stadtmüller 1936).

Na ventromediálním povrchu corpus hyoidei se může v některých případech objevit další drobná osifikace (os parahyoidei sensu Fuchs 1929) dermálního původu (měla by tedy již patři k exokraniu), která se považuje za primitivní rys (Fuchs 1929). Výskyt této osifikace je uváděn pro oba druhy a frekvence jejího výskytu se zvyšuje s rostoucím věkem (Smirnov 1990). U mnou pozorovaných exemplářů se vyskytovalo parahyoideum pouze ve dvou případech (v obou šlo o B. variegata), což bylo způsobeno použitou metodikou. Při preparaci kostrováním brouky čeledi Dermestidae nezůstává totiž jemná jazylka ani zmíněné dermální osifikace zachovány. Pro pozorování detailní stavby jednotlivých částí hyobranchiálního skeletu jsem tudíž měla k dispozici poměrně málo početný materiál.

Soubor chrupavčitých výztuh hrtanu jsou velmi drobné a jemné elementy, tvořící samostatnou složku hyobranchiálního skeletu. Jsou složeny z velmi malých párových cartilagines arytaenoideae, které jsou syndesmoticky spojeny s cartilago cricotrachealis (seu cartilago cricoidea sensu Magliová and Púgenerová 1989). Tato chrupavka, představující největší část hrtanu, je zvonovitého tvaru a mírně dorzoventrálně zploštělá. Její přední okraj vytváří na ventrální straně pár zřetelných výběžků (processus articulares ventrales sensu Slabbert 1945, seu processus oesophageales sensu Magliová and Púgenerová 1998) a na dorzální straně nepárový processus articularis dorsalis (sensu Slabbert 1945). Tyto výběžky slouží k upevnění spojení s cartilagines arytaenoideae (Slabbert 1945). Podle Blumeho (1932, ex Slabbert 1945) je podobný výrůstek i na dorzální straně arytaenoidní chrupavky, ale jen u B. bombina, zatímco u B. variegata chybí. Vzhledem k velikosti hrtanových chrupavek nelze na základě kompletního obarveného exempláře provést detailnější pozorování a proto tento determinační znak nelze uvedenou metodou ani potvrdit ani vyvrátit.

Ze zadního okraje cartilago cricotrachealis vyrůstají dva mohutné výběžky (processus bronchiales, seu processus tracheales sensu Slabbert 1945), směřující dozadu a laterálně, jejichž distální rozšířené konce se stáčejí mírně dorzálním směrem. Processus thyreoidei jazylky jsou mediálně spojeny s cartilago cricotrachealis prostřednictvím vazu zvaného ligamentum hyocricoideum (Stadtmüller 1936).

1.2. Exokranium

Exokranium je povrchová část lebky, která se zakládá osifikací přímo ze subepidermálního vaziva a jeho kosti jsou tedy endesmálního původu. Označují se rovněž jako krycí nebo dermální. 
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Nasale

Nasale je plochá, párová kost, která je umístěná na dorzální straně rostrální části lebky. Její mediální část pokrývá tectum nasi a část laterální postnasální stěnu (Roček 1981). Povrch je zcela hladký. Je protažená v příčném směru a mírně prohnutá, takže facies dorsalis je konvexní a facies ventralis konkávní. Morfologicky je velmi jednoduchá. V mediální části kosti směřuje dopředu tenký, zřetelný processus anterior. Margo anterior je dosti dlouhé a obloukovitě prohnuté. Anterolaterálně vybíhá do nízkého, širokého processus parachoanalis a v posterolaterálním směru přechází v processus paraorbitalis. Okraj mezi těmito výběžky se nazývá margo maxillaris.

Obě nasalia jsou navzájem spojena prostřednictvím švu zvaného sutura medialis. Toto spojení se vytváří mezi krátkými a rovnými okraji (margo medialis) v mediánní části lebky. Celý zadní okraj nasale se nazývá margo posterior seu orbitalis. Je mírně zaoblený a částečně tvoří přední okraj orbity.
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Nasale bývá u starších jedinců těsně spojeno se sphenethmoidem. U mladších jedinců však tento kontakt může chybět. To platí i pro vzájemné spojení obou nasalií (Smirnov 1989).

Septomaxillare

Septomaxila vyztužuje vnější nozdru a je značně drobná a komplikovaného tvaru; proto ji nelze na základě kompletního obarveného exempláře popsat. V podobném smyslu se o ní zmiňuje Slabbert (1945). Parker (1881, ex Slabbert 1945) tvrdil, že u B. bombina chybí, ale toto tvrzení je evidentně chybné.

Frontoparietale 

Frontoparietale je plochý, párový element, který dorzálně uzavírá mozkovou schránku v celém rozsahu orbitotemporální oblasti a svou zadní částí dosahuje až na tectum synoticum a částečně také na otické pouzdro. Svou přední částí se tato kost opírá o sphenethmoideum.
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Na kosti lze rozeznat dvě odlišné části. Přední část je úzká, velmi tenká, s hladkým dorzálním povrchem. Směrem dozadu se kost rozšiřuje a zesiluje, což je výrazné hlavně u starších jedinců. Obě kosti se mohou v této zadní části navzájem dotýkat a vytvářet tak šev zvaný sutura sagittalis. Prostor mezi oběma elementy, ve kterém nemá mozek kostěný kryt, se nazývá fontanella frontoparietalis. Margo sagittalis, který tuto fontanelu lemuje má velmi variabilní průběh, závislý na stupni osifikace a tedy i na věku individua. Tuto skutečnost uvádí Smirnov (1989, 1990) také u B. orientalis.

Okraj, který tvoří mediální hranici orbity (margo orbitalis), mění v místě styku s prooticooccipitale svůj směr z posterolaterálního na posteromediální a přechází tak v margo prootica. Zcela vzadu se vytváří krátké a rovné margo occipitalis.

Facies dorsalis je hladká a v zadní části kosti mírně konvexní. Facies ventralis je odpovídajícím způsobem konkávní. Její povrch je v prostoru mezi tectum transversum a tectum synoticum zesílen (tato část povrchu se nazývá incrassatio frontoparietalis sensu Jarošová a Roček 1982). U Bombina bombina a B. variegata je toto zesílení rozděleno na kaudální a rostrální část. Jde o dva okrsky kosti, které jsou na rozdíl od zbývajícího vnitřního povrchu frontoparietale nápadně zesílené a masívní. Značně variabilní rostrální část kryje oblast telencephala. Tato část frontoparietale je velmi úzká, proto je pokrytí pouze částečné. Kaudální část je zaoblená a pokrývá oblast mesencephala (Špinar 1976).

Praemaxilla 

Premaxila je párová kost ležící v mediánní linii lebky na jejím rostrálním konci a podílející se na formování svrchní čelisti. V mediánní rovině se obě kosti navzájem dotýkají a vytvářejí tak symphysis medialis. Mediální okraje premaxil jsou prodlouženy směrem dozadu, takže vzájemné spojení je poměrně dlouhé. Laterální část premaxily je rozšířena. Je spojena s maxilou (symphysis maxillaris) a tento kontakt je navíc zesílen jamkou (fossa maxillaris), umístěnou v předním úseku okraje, do kterého zapadá rostellum maxily. Zadní konec téhož okraje je protažen do výběžku (processus posterolateralis), který se vkládá do příslušné jamky (fossa praemaxillaris) maxily.
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Kost je tvořena dvěma výrazně odlišnými částmi. Robustnější, horizontálně položená část (pars dentalis) nese na ventrální straně svého předního okraje zuby, které vyrůstají na vnitřní straně hrany (crista dentalis). Zuby jsou pleurodontního typu a počet zubních pozic se pohybuje kolem patnácti. Crista dentalis přechází do horizontální stěny kosti mělkým žlábkem (sulcus dentalis sensu Roček 1981).

Na dorzální straně, poblíž mediálního okraje, vychází z pars dentalis druhá část premaxily (pars facialis). Je to prstovitý, dorzoventrálnělně zploštělý výběžek, který vybíhá dozadu a mírně laterálně. Jeho distální konec je spojen se septomaxilou. Na dorzálním povrchu je hladký, ale jeho ventrální strana je v celé své délce lemována výrazným zesílením. Laterální okraj pars facialis přechází na pars dentalis jako zřetelná hrana (crista lateralis sensu Roček 1981), která dál pokračuje posterolaterálním směrem, ale postupně se vytrácí.

Pars palatina, která se vyskytuje u jiných druhů žab, u rodu Bombina chybí.

Maxilla 

Maxila je dlouhá a úzká párová kost, která leží na anterolaterálním okraji lebky a tvoří tak největší část čelistního oblouku.

Na předním konci je pevně spojena s praemaxilou. Toto spojení se nazývá symphysis maxillaris (sutura praemaxillo-maxillaris sensu Roček 1981). Na kaudální konec kosti (processus posterior maxillae sensu Roček 1981), který je tenký, plochý a postupně se zužuje do špičky, nasedá quadratojugale 

Na kosti lze rozeznat tři okraje. Dolní nese v přední části zuby pleurodontního typu a nazývá se margo inferior seu dentalis (crista dentalis). Dorzální okraj zvaný margo orbitalis tvoří laterální okraj orbity a zaujímá zadní polovinu kosti. Margo nasalis je dorzální okraj v přední části kosti. Tato část maxily dorzálně vybíhá v různě velkou a různě vytvarovanou plochu (lamina anterior sensu Roček 1981), která směrem dozadu zasahuje až na úroveň, kde je na maxilu připojen přední konec processus maxillaris pterygoidu.
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Vnější povrch kosti je hladký. Na vnitřní ploše je velmi výrazná, vodorovná lišta (lamina horizontalis), pod níž je část kosti, která nese zuby (pars dentalis sensu Špinar 1976). Je umístěna asi v polovině výšky vnitřního povrchu kosti a zasahuje směrem dozadu přibližně do dvou třetin její délky. Tímto směrem se lamina horizontalis rovněž mírně zužuje. Mezi touto hranou a základy zubů je vytvořen sulcus dentalis (sensu Roček 1981).

Na předním konci je lamina horizontalis zakončena jamkou (fossa praemaxillaris), do které zapadá processus posterolateralis praemaxillae. Margo inferior je protaženo do výběžku (rostellum), který je usazen v jamce na premaxile (fossa maxillaris praemaxillae). Tímto způsobem je zajištěno velmi pevné spojení obou kostí.

Squamosum

Dnes je běžně používaný název pro tuto kost squamosum, ale dříve byla zmiňována (Ecker 1864, Bolkay 1919) hlavně pod jménem tympanicum.
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Leží v laterokaudální části lebky a je poměrně složité stavby. Tvoří ji dvě výrazná ramena a mezi nimi, v mediální části kosti, je v laterálním pohledu zaoblená plocha zvaná lamella alaris. Lamella alaris vybíhá anteromediálně ve velmi krátký, tupý ramus zygomaticus, který ční do prostoru orbity. Z mediálního povrchu lamelly vychází ramus paroticus, který je však redukován pouze na malý výběžek. Posterolaterálně vybíhá z lamelly dlouhý, plochý, mírně rozšířený ramus posterolateralis. Na jeho mediálním povrchu je žlábek, který je  in situ doplněn podobným žlábkem na ramus posterior pterygoidei a v takto vzniklém kanálku je uložena pars quadrata palatoquadrati (Roček 1981).

Tato kost je spojena s  pterygoidem, quadratojugale a s prootikem.

Quadratojugale

Quadratojugale je párová, velmi drobná kost na zadním konci čelistního oblouku. Lze na ní rozlišit dvě části. Poměrně dlouhá, tyčinkovitá část (pars jugalis) vybíhá dopředu. Distální konec pars jugalis je plochý a vytočený ventrolaterálně. Na toto místo nasedá processus posterior maxillae. 

Zadní část quadratojugale (pars glenoidalis) je výrazně kratší a robustnější. Je spojena s quadratem (tedy součástí viscerokrania), které je obklopeno distálními částmi ramus posterior squamosi a ramus posterior pterygoidei. Slouží pro artikulaci dolní čelisti.
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Vomer 

Je to drobná párová kost ústního patra, která částečně lemuje fenestra exochoanalis (choanu, resp. vnitřní nozdru). Je uložena ventrálně na solum nasi a anteromediálně od choany. Posteromediálním směrem vybíhá vomer ve výrazně zesílenou část zvanou torus dentigerus, která nese krátkou řadu zubů. U druhu Bombina bombina jsou zuby zřetelně pedicelátní. U druhu Bombina variegata není rozdělení korunek a pedicelu zřetelné (Viertel 1986). Patrně se jedná o další diagnostický znak. Zbývající část kosti je velmi tenká a tvoří tři výrůstky. Anterolaterálně směřuje poměrně nevýrazný processus anterior. Processus choanalis anterior et posterior jsou zakřiveny kolem choany a částečně ji tak z mediální strany obklopují, přičemž processus choanalis posterior je výrazně delší. Okraj mezi těmito dvěma výběžky se nazývá margo choanalis a okraj mezi processus anterior a torus dentigerus se označuje jako margo medialis.
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Na dorzální straně vomeru je zřetelná crista vomeri, která se účastní fixace kosti k laterálnímu okraji solum nasi (Roček 1981). Tento hřeben vybíhá z processus choanalis posterior a směřuje k processus choanalis anterior tak, že je spojuje do jednoho oblouku, který lemuje choanu.

Parasphenoideum 

Parasfenoid je plochá, nepárová kost tvořící mediánní část ústního patra, ventrálně přiléhající k lebeční schránce v rozsahu její otické a orbitotemporální oblasti. Ventrální povrch kosti (superficies ventralis) je konvexní a tomu odpovídá konkávní dorzální povrch (superficies dorsalis).

 Na této kosti je možné rozlišit pars medialis, která je protažená v předozadním směru. U druhu Bombina variegata vybíhá dopředu ve výběžek zvaný processus cultriformis (Špinar 1972). U druhu Bombina bombina je pars medialis zakončena tupě a zmíněný výběžek chybí. Opět se jedná o diagnostický znak mezi oběma druhy.
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V zadní části vytváří parasphenoid dva velmi dlouhé, laterální výrůstky (processus lateralis dexter et sinister) a jeden kratší, směřující kaudálně (processus posterior). Svou mediánní částí je spojen se sphenethmoidem a svými laterálními výrůstky se opírá o prooticooccipitalia.

Okraje, které částečně obklopují orbity se nazývají margo orbitalis (levé a pravé strany) a okraj, ze kterého vystupuje processus posterior se nazývá margo posterior.
Pterygoideum 

Kost křídlová je párový, poměrně velký element na ventrálním povrchu zadní části lebky. Její hlavní funkcí je podporovat závěsný čelistní aparát (Špinar 1972). Je tvořena třemi větvemi. Posterolaterálně (směrem k čelistnímu kloubu) směřuje ramus posterior; posteromediálním směrem vybíhá ramus interior (přiléhá na prooticum), a dopředu směřuje nejdelší ramus maxillaris, který je spojen s pars dentalis maxillae.

Ramus maxillaris je zakřivený mediálním směrem a slouží částečně jako náhrada za chybějící palatinum (Bolkay 1919). U druhu Bombina bombina je na ventrální straně, v místě styku s maxilou, dobře vyvinutý výběžek zvaný processus maxillaris. U druhu B. variegata tento výběžek chybí. Jedná se opět o diagnostický znak mezi oběma druhy.

 Okraj mezi ramus maxillaris a ramus interior se nazývá margo orbitalis, mezi ramus maxillaris a ramus posterior je margo mandibularis a mezi ramus interior a  ramus posterior se nachází margo tympanicus. 

 Na dorzolaterálním povrchu mezi ramus maxillaris a ramus posterior je zřetelný žlábek, který Bolkay chybně označil jako „sinus pro tuba Eustachii“; ve skutečnosti se jedná o žlábek, ve kterém je uloženo palatoquadratum (Roček 1981).
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Dentale 

Dentale je úzká, protažená, párová kost, tvořící větší část dolní čelisti. Stejně jako u většiny ostatních druhů žab nenese žádné zuby. Obě dentalia se k sobě navzájem pojí svými předními konci v chrupavčité symfýze.

Morfologie kosti je velmi jednoduchá. Tento tenký a úzký element je z ventrálního pohledu rovný, ale z dorzálního pohledu, hlavně v přední části, je mírně zahnutý mediálním směrem.

Dentale adultních jedinců je pevně spojeno s osifikovaným elementem viscerálního endokrania zvaným mentomandibulare. Vzniká tak komplex enchondrálního a endesmálního původu.

Praearticulare

Tato kost byla v minulosti označována jako goniale, angulare, amphibienangulare, postoperculare, postspleniale, dermarticulare, coronoideum, spleniale a angulospleniale. Dnes se všeobecně používá název praerticulare.

Praearticulare tvoří značnou část dolní čelisti. Zpředu a z vnější strany se na ni přikládá dentale, které tak laterálně kryje Meckelovu chrupavku. V zadní části přiléhá ke quadratu prostřednictvím articulare a tvoří tak čelistní kloub. Je protáhlé, samozřejmě párové a tvořené dvěma odlišnými částmi. Přední část (extremitas cultellata) je přibližně dvakrát delší než zadní. Je velmi tenká a vepředu vybíhá do ostré špičky. Její vnitřní povrch (superficies lingualis) je hladký, ale na vnějším povrchu (superficies exterior) je vytvořen výrazný žlábek 

(sulcus pro cartilago Meckeli), který se v zadní části kosti rozšiřuje. V zadní části tohoto žlábku je articulare, podílející se na tvorbě čelistního kloubu.
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Zadní část praearticulare (extremitas spatulata) je široká a lžicovitě prohnutá. Na vnitřní straně vybíhá ve výběžek (processus coronoideus). Sulcus pro cartilago Meckeli v této části kosti přechází na dorzální povrch a od processus coronoideus je oddělen výraznou kostěnou přepážkou (crista paracoronoidea). Ta je vlastně pokračováním dorzální stěny žlábku v přední části kosti.
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1.3. Páteř (columna vertebralis)

Páteř je tvořena osmi praesakrálními, jedním sakrálním obratlem a urostylem. Nevytvářejí se hemální oblouky, takže ventrální část obratle je tvořena centrem (corpus vertebrae). Na jeho přední straně je umístěna kloubní hlavice (caput glenoidalis) a na zadním konci kloubní jamka (fossa glenoidalis). Tato stavba odpovídá opistocoelnímu typu obratle. Dorzální díl je formován neurálními oblouky (arcus neurales). Z nich vycházejí dva páry plochých, kulatých výběžků (zygapofýzy), které slouží jako posílení meziobratlového spojení. Dopředu směřují praezygapofýzy s dorzomediálně orientovanou kloubní plochou a ze zadního okraje vystupují postzygapofýzy, jejichž kloubní plocha směřuje ventrolaterálně. Ze stran neurálních oblouků vybíhá další pár výběžků (processus transversi) různé velikosti a směru. Ventrální plocha obratle je výrazně konvexní. Dorzální strana je plochá, v mediánní linii s málo zřetelným kostěným hřebenem (carina neuralis).

Výše popsaná stavba se týká druhého až osmého obratle. Liší se od sebe pouze ve stavbě příčných výběžků. U druhého, třetího a čtvrtého obratle jsou vyvinuty rudimentární volná žebra napojující se na příčné výběžky. Ta jsou u druhého a čtvrtého stejné stavby, jen u druhého trochu větší. Tvoří jednoduché válcovité výběžky, které se laterálním směrem rozšiřují. Třetí obratel je komplikovanější a bude popsán dále. Pátý až osmý tvoří velmi tenké a jednoduché příčné výběžky, které se směrem k osmému obratli postupně stáčejí rostrálním směrem. Ostatní elementy páteře se výrazně liší od obecného schématu a jsou podrobně popsány dále.
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Sakrální obratel a urostyl jsou velmi variabilní. Často byly nacházeny různé odchylky od jejich běžné morfologické struktury. 

Různé srůsty, atavismy a jiné nepravidelnosti v této oblasti zmiňuje Böhme (1977) a rudimentární praezygapofýzy navíc popsal Sanchíz a Młynarski (1979).

Rod Bombina vykazuje velkou rozmanitost a vysokou frekvenci primitivních strukturních odchylek sacro-coccygeální oblasti páteře. Jde například o celkový počet obratlů, výskyt desátého obratle odděleného od urostylu, srůst sakrálního obratle a urostylu atd. Spektrum sakrální variability je široké a odlišné od ostatních rodů (Malashichev 1997).
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Vertebra 1 (atlas)

První obratel má jednodušší morfologii, než jakou mají ostatní obratle. Je to dáno především tím, že nemá vyvinuty příčné výběžky. Má tvar tenkého prstence, který je v přední části rozšířený, a jehož dorzální část je mírně posunuta dozadu.

Na předním okraji jeho ventrální strany se vytvářejí dvě kloubní jamky (cavitas glenoidalis), které slouží k zakloubení condyli occipitales. Mezi těmito kloubními jamkami vzniká široký prostor (spatium interglenoidale). Laterálním směrem vybíhají z vnějších okrajů kloubních jamek dva výběžky (processus laterales vertebrae).

Zadní okraj atlasu se kloubí s druhým obratlem prostřednictvím postzygapofýz, které vybíhají z dorzální strany obratle. Mezi nimi se nachází nevýrazná kloubní jamka (fossa glenoidalis).
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Vertebra 3

Třetí obratel má komplikovanější stavbu. Má charakteristické příčné výběžky, které jsou nejdelší ze všech a jsou mírně zahnuty ventrálním směrem. Jsou zachována rudimentární volná žebra, ve srovnání s druhým a třetím obratlem jsou však dvakrát delší než příčné výběžky a také mají komplikovanější morfologii. Jsou válcovitého tvaru, jen mírně dorzoventrálně zploštělá a uprostřed zúžená. Ze zadního okraje mediální poloviny žebra vybíhá posterolaterálním směrem dobře patrný výběžek (processus recurvatus).

Zbývající části obratle jsou vyvinuty stejně jako u druhého až osmého obratle.
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Vertebra 9 (sacralis)

Sakrální obratel je tvořen pouze jediným elementem. Nejcharakterističtějším znakem tohoto obratle jsou jeho příčné výběžky, které jsou výrazně zploštělé a rozšířené. Dalším významným znakem je absence postzygapofýz, které zcela splynuly s příčnými výrůstky (Bolkay 1919).

Vzadu je sakrální obratel kloubně spojen s urostylem prostřednictvím jednoduché kloubní hlavice (caput glenoidale simplex), což je charakteristický znak tohoto rodu.

Přední část sakrálního obratle je vyvinuta normálně s předními kloubními výběžky a kloubní hlavicí (caput glenoidale anterior).
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Os coccygis (urostyl)

Posledním elementem páteře je tyčinkovitý urostyl, který je spojen se sakrálním obratlem jednoduchým kloubem (articulatio monocondyloidea). K tomuto kloubení slouží na předním konci urostylu fossa condyloidea ossis coccygei.

Z přední části (pars cylindriformis sensu Fejérváry 1917) této kosti vybíhá posterolaterálním směrem většinou jediný pár velmi tenkých, příčných výběžků (processus transversus vertebrae postsacralis), z původního prvního postsakrálního obratle. Při ventrálním pohledu lze hned pod těmito výběžky vidět otvory pro míšní nervy (foramen neurale vertebrae postsacralis seu foramen laterale canalis coccygei).

Celá zbývající část (pars cylindriformis sensu Fejérváry 1917, ex Bolkay 1919) urostylu je rovná a hladká. Jen na dorzální straně v mediánní linii pars cylindriformis se rýsuje velmi nevýrazný hřeben (crista ossis coccygei seu pars tectiformis urostyli sensu Fejérváry 1917), kterým prochází podélný kanál zvaný canalis coccygeus. Někdy může být vidět na povrchu jako fissura sagittalis.

Lamina horizontalis, kterou Böhme (1977) uvádí u čeledi Discoglossidae, nalezena nebyla.
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1.4. Pletenec lopatkový

Pletenec lopatkový u rodu Bombina je tvořen z následujících osifikovaných a chrupavčitých elementů: suprascapula, cleithrum, scapula, clavicula, coracoid, epicoracoid a sternum. Téměř polovina suprascapulare je chrupavčitá. Scapula, clavicula a coracoid jsou navzájem spojeny prostřednictvím cartilago paraglenoidalis. Epicoracoidy jsou celé chrupavčité a navzájem se překrývají. Mediální konce clavicul a coracoidů se vyznačují divergencí. Tyto skutečnosti odpovídají arcifernímu typu pletence lopatkového. 

Omosternum zcela chybí. Sternum je pouze rudimentární, s velmi dlouhými, tenkými, chrupavčitými výběžky směřujícími posterolaterálním směrem (xiphisternum seu pars arcuata postyonalis sensu Fuchs 1930).

Cleithrum se vyvíjí z cutis u předního okraje suprascapulare (de Villiers 1922, ex Lang 1989).

Suprascapula

Suprascapula je velmi tenká, plochá, párová kost, která tvoří dorzální část pletence lopatkového. Mediální okraj kosti je rovný a je chrupavkou spojen s lopatkou (synchondrosis angularis). Margo anterior zahýbá anterolaterálním směrem a jeho hrana je ohnutá posteroventrálně. Tak vzniká lamina recurvata, která přibližně do poloviny suprascapulare je široká, potom se náhle zužuje a dál probíhá podél předního okraje. Margo vertebralis je krátké, mírně zaoblené a se zadním okrajem suprascapuly (margo posterior) je spojen hlubokým zářezem (sinus dorsalis). Kostěnou část suprascapuly obklopuje její chrupavčitá část, takže celková plocha tohoto elementu je výrazně větší a dosahuje téměř až k páteři.

Scapula

Lopatka je párová kost komplikované stavby, která spojuje suprascapulu s claviculou a coracoidem. Slouží tedy k propojení dorzální a ventrální části pletence lopatkového a současně k zakloubení kosti pažní. 

Scapula se skládá ze tří hlavních částí. Největší, plochá pars suprascapularis se dorzálním směrem spojuje se suprascapulou. Okraj (margo suprascapularis), který zajišťuje tento kontakt prostřednictvím chrupavky, je mírně vykrojen. Přední okraj pars suprascapularis (margo anterior) je podstatně kratší a zaoblený.
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Druhá, nejmenší část lopatky (pars acromialis) je prostřednictvím cartilago paraglenoidalis spojena s pars glenoidalis claviculae. Dohromady vytváří na laterální straně kloubní jamku (cavitas glenoidalis) pro zakloubení caput humeri.

Třetí díl kosti (processus glenoidalis) je poměrně robustní a funguje jako místo pro spojení s coracoidem. Jeho vnitřní plocha je konkávní a spolu s chrupavkou vytváří kloubní jamku pro intumescentia glenoidalis coracoidu (synchondrosis coracoideo-scapularis). Přibližně uprostřed vnitřního povrchu processus glenoidalis je vyvinut nízký kostěný hřeben (crista longitudinalis), který pokračuje k přednímu okraji pars suprascapularis. Je však v této části jen velmi málo zřetelný.

Mezi pars acromialis a processus glenoidalis je vidět hluboký zářez (sinus interglenoidalis), ve kterém je umístěn processus glenoidalis claviculae. Margo clavicularis tak získává značně složitý průběh. Margo posterior je dlouhé a u báze glenoidálního výběžku je ostře vykrojené.

Clavicula

Kost klíční je drobná, protáhlá párová kost umístěná na předním konci ventrální strany pletence lopatkového. Je tvořena dvěma rozdílnými částmi. Mediální díl kosti (extremitas medialis) je tenký, dlouhý a ohnutý anteromediálním směrem. V mediální ose pletence se obě párové kosti navzájem téměř dotýkají (symphysis interclavicularis). Ventrální povrch extremitas medialis je úplně hladký, ale na dorzálním povrchu blíže zadního okraje je mělký žlábek (sulcus pro cartilago praecoracoidealis). V něm je umístěn přední okraj cartilago praecoracoidealis.
Druhá část kosti (extremitas glenoidalis) je podstatně kratší a širší. Clavicula tak na svém laterálním konci vytváří hranatou a mírně prohnutou plochu, která obklopuje cartilago paraglenoidalis. Od báze této plochy, v místě kde začíná sulcus pro cartilago praecoracoidealis, vychází krátký tupý výběžek (processus glenoidalis), který je namířen posterolaterálním směrem. Extremitas glenoidalis se podílí na tvorbě kloubní jamky pro kloubení proximální části humeru.
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Coracoid

Coracoid je párová kost jednoduché stavby, která je rovněž umístěna na ventrální straně pletence lopatkového. Leží směrem dozadu od claviculy, takže mezi oběma kostmi vzniká prostor (fenestra intercoracoidealis), který je mediálně ohraničen chrupavčitým epicoracoidem.


Je kratší a robustnější, než clavicula. Ve středu je zúžená, zatímco na obou koncích se rozšiřuje. Laterální konec coracoidu (intumescentia glenoidalis) je cylindricky zesílen a je spojen s lopatkou (processus glenoidalis scapulae). Mediální část (pars epicoracoidealis), která je lopatovitě rozšířena, je spojena s chrupavčitým epicoracoidem. Ten spojuje mediální konce coracoidu a claviculy. Levý a pravý epicoracoid se navzájem překrývají, přičemž častěji leží levý epicoracoid na pravém.

Zadní okraj coracoidu (margo posterior) je téměř rovný, jen v prostřední části vytváří nezřetelný hřeben. Přední okraj (margo fenestralis) je po celé své délce obloukovitě prohnutý.

1.5. Pletenec pánevní

Pletenec pánevní jako celek

Pletenec pánevní je tvořen třemi osifikovanými a chrupavčitými elementy. Nejvýraznější částí jsou kosti kyčelní (ilia) s protáhlými výběžky směřujícími dopředu, které leží souběžně s urostylem a připojují se vazivem k příčným výběžkům sakrálního obratle. Kaudálně jsou synchondroticky spojeny s kostmi sedacími (ischia) a dohromady vytvářejí kloubní jamku (acetabulum) pro připojení proximální části humeru. Na tuto úroveň zasahuje do pletence pánevního zadní konec urostylu. Pružné spojení ilií s příčnými výběžky sakrálního obratle slouží k tlumení nárazů při doskoku (Baruš a Oliva 1992). Zároveň tím dochází ke zkrácení vzdálenosti mezi pásmy končetin (s tím souvisí i redukce počtu obratlů), čímž dochází ke zpevnění a větší kontrole pohyblivosti trupu a tím i menší svalové námaze při skákavém pohybu. Charakteristická stavba pánevního pásma také umožňuje větší pohyblivost kloubního spojení femur-acetabulum (Gans a Parsons 1965). Mezi kyčelními a sedacími kostmi, ve ventromediánní části pletence, se nachází chrupavčité pubis (cartilago remanens seu cartilago pubica), které je u rodu Bombina nezřetelné.


Pánevní pásmo lze rozdělit na dva základní stavební díly. Okrouhlé a ploché portio acetabularis v kaudální části, které tvoří na obou stranách nepravidelně kulatou kloubní jamku (acetabulum). Na jeho stavbě se podílí z větší části kosti sedací. Zepředu se k nim přikládají ilia se svými vzestupnými částmi zvanými pars ascendens a částmi sestupnými (pars descendens). Horní hrana, kde se dotýká pars ascendens s dorzálním okrajem sedací kosti, se nazývá spina pelvis posterior a dolní hrana, které se dotýká pars descendens s dolní částí kosti sedací se nazývá spina pelvis anterior. V mediánní linii acetabulárního dílu se obě párové kosti navzájem spojují a tvoří symphysis pelvis. Jeho kaudální okraj (na ossa ischii) je lemován zesílením, které slouží pro úpon svalů zadních končetin. Zmíněná symfýza je u sedacích kostí málo zřetelná, takže se obě tyto kosti dohromady jeví jako nepárový element. 

Acetabulum je ohraničeno dvěma kostěnými, téměř polokruhovitými vyvýšeninami. Zadní se nachází na sedací kosti (agger limitans posterior) a je velmi vysoká a ostře ohraničená. Přední (agger limitans anterior) je umístěna na kyčelní kosti a je podstatně nižší.

Druhý díl pánevního pásma zvaný portio connectens (seu ala ossis ilii) začíná od místa, kde se kaudální konce ilií zužují (collum ilei) a pokračuje směrem dopředu, kde je spojen s příčnými výběžky sakrálního obratle. Ty jsou značně rozšířeny, takže spojení je pevné, avšak díky syndesmose pružné. V zadní části, v místě spojení kaudálních okrajů ilií (margo acetabularis), vzniká na dorzální straně úzká dutina (recessus coccygealis), v níž je uložen konec urostylu. Portio acetabularis je položeno vůči předním výběžkům ilií ventrálně, takže ve stejné úrovni jako ala ossis ilii je pouze horní okraj této části.

Podrobná charakteristika bude věnována pouze kosti kyčelní. Kost sedací byla dostatečně popsána v obecném úvodu o stavbě pánevního pásma jako celku.

Ilium

Kost kyčelní tvoří největší část pletence a z diagnostického hlediska také nejdůležitější. První část (alae ossis ilii seu pars sacralis sensu Špinar 1984) představuje dlouhý, mírně obloukovitě zahnutý element, který je na předním konci lehce dorzoventrálně zploštělý. Od zadní části jej dělí collum ilii, vybíhá dále rostrálním směrem a končí položený na rozšířených příčných výběžcích sakrálního obratle. Vexillum u rodu Bombina chybí.

Zadní rozšířená část zvaná corpus ossis ilii, která představuje součást portio acetabularis, vytváří dva široké ostré výběžky. Horní, poměrně tenký je pars ascendens, směřující kaudálním směrem a dolní, robustnější je pars decendens, která směřuje ventrokaudálně. Zadní okraj kosti mezi těmito výběžky (junctura ilioischiadica sensu Böhme 1977), který je z laterálního pohledu mírně konkávní, je místem, kde se obě ilia spojují navzájem mezi sebou a současně s kostmi sedacími. Z kaudálního pohledu je u kuňky ohnivé na junctura ilioischiadica na mediální straně ilia vidět ostrý přechod mezi zmíněnými výběžky. U kuňky žlutobřiché je tento přechod pozvolný.



Dolní okraj na pars descendens (margo anterior) je krátký, mírně zaoblený a ve skutečnosti orientovaný anteroventrálním směrem. Nikdy nepřesahuje úroveň okraje acetabula. U B. bombina je více zaoblený než u B. variegata. Na jeho mediální straně se u B. bombina nachází malý hrbolek, který u B. variegata chybí (Beurton 1973, ex Böhme 1977). Horní okraj pars ascendens, zvaný margo posterior, vytváří hrbol (tuber superior), který je vyvinutý v různé velikosti a tvaru. U B. variegata je nezřetelný, zatímco u B. bombina je sice drobný, ale zřetelný (Böhme 1977).

V místě, kde corpus ossis ilii přechází v acetabulum (agger limitans posterior), se u B. bombina nachází v jeho ventrální části podlouhlá jamka (fossula praeacetabularis sensu Sanchíz a Młynarski 1979), která u B. variegata chybí (Sanchíz a Młynarski 1979).

Tyto diagnostické znaky nalezené zmíněnými autory a pozorovány dalšími (Hodrová 1981, Ratnikov 1996) byly potvrzeny také u většiny mnou zkoumaných exemplářů. Výjimku tvořili někteří jedinci druhu B. variegata. Velmi důležitá je skutečnost, že se jednalo o jedince dosahující největší velikosti (přes 40 mm). Proto se podle mého názoru nejedná o diagnostický znak, ale o znak související s růstem kosti během ontogeneze (Schaefer v roce 1932 dokonce uvedl jako diagnostický znak B.variegata přítomnost výrazné tuber superior).

1.6. Přední končetina

Přední končetina se liší od typické struktury především ve spojení radia a ulny do jednoduché radio-ulny (antebrachium) a v přítomnosti jen čtyř kompletních prstů se zbytkem jednoho na radiální straně (praepollex) (Parker and Haswell 1947). Skládá se ze tří základních oddílů. Proximální část humeru je zakloubena v cavitas glenoidalis pletence lopatkového, mezi lopatkou a korakoidem. Distálně na něj navazuje již zmíněné antebrachium a poslední částí je vlastní ruka (manus).

Humerus

Kost ramenní je mírně esovitě prohnutá. Jeho proximální konec (caput humeri), který artikuluje s pletencem lopatkovým, zůstává téměř celý chrupavčitý. Od této kloubní hlavice se na ventrální straně kosti táhne výrazný hřeben (crista ventralis seu crista deltoidea), který dosahuje svého maxima přibližně v jedné čtvrtině délky kosti. U starších samečků bývá tento hřeben vyvinut výrazněji. Dosahuje až do dvou třetin délky kosti, zatímco u samiček se ztrácí již v polovině. Jde o nalezený sekundární pohlavní znak, ale málo zřetelný u mladších jedinců.


Distální strana kosti je tvořena dobře osifikovaným kloubním výčnělkem (eminentia capitata seu capitulum humeri). Vedle něho na přední straně se nachází drobný kloubní hrbolek (epicondylus radialis), který se prodlužuje v malý krátký hřeben (crista lateralis). Na zadní straně je více vyvinutý epicondylus ulnaris, ze kterého vychází také jeden hřeben (crista medialis), ztrácející se na dorzálním povrchu. Ten je výrazněji vyvinut u starších samců, proto se opět jedná o sekundární pohlavní znak, který je ale podmíněn věkem a tudíž i velikostí. Na ventrální straně před eminentia capitata se nachází malá trojúhelníkovitá prohloubenina (fossa cubitalis ventralis), ve které je umístěno capitulum kosti antebrachium (Bolkay 1919).

Os antebrachium

dřívějšími autory zmiňována jako os antibrachium (Bolkay 1919, Ecker 1864, Hempelmann 1908), dosahuje přibližně dvě třetiny délky kosti pažní. Protože radius a ulna jsou spolu srostlé, není možné vtočení (pronace) a vytočení (supinace) předloktí (Hempelmann 1908). V místě spojení jsou zřetelné rýhy (sulci longitudinales) na obou stranách distální části kosti. Ulna tvoří zadní část kosti a na proximálním konci přesahuje radius. Tímto způsobem vzniká tzv. okovec (olecranon), který zapadá do fossa cubitalis ventralis humeru. Mnohem kratší radius, který tvoří přední část, se v tomto místě rozšiřuje v capitulum. Oba konce vytváří prohloubeninu jako kloubní povrch pro caput humeri. Olecranon zabraňuje pohybu antebrachia směrem dozadu (Bolkay 1919). Rozšířená proximální část se zužuje a formuje tak collum antebrachii. Na distálním konci se nachází kloubní hlavice (capitulum radii et ulnae), které jsou už navzájem zcela srostlé a slouží jako společný kloubní povrch pro karpalia.



Manus

je tvořen větším počtem drobných kostmi (ossa carpalia), které jsou uspořádány v několika řadách. Proximální řada karpu obsahuje středně veliké radiale a o málo delší ulnare. Za naposledy zmíněným elementem leží největší karpální kůstka, téměř celá osifikovaná, kterou Fabreziová (1992) nejdříve označila jako carpale 5, ale později název změnila na postaxiální centrale podle Howese a Ridewooda (1888, ex Fabrezi and Alberch 1996). Dosahuje takové velikosti, že se dotýká distálních ploch radiale a ulnare a zároveň proximálního konce metakarpu pátého prstu. Distálně od radiale leží plně osifikovaný díl, který Fabreziová (1992) označila jako element Y (seu radiální centrale sensu Gadow 1920). Carpale 2 – 3 (podle rostoucí velikosti) jsou velmi drobné, ležící vždy na bázi příslušného prstu. Pouze carpale 4 přesahuje i ke třetímu prstu. Zbývající 3 – 4 elementy jsou součástí redukovaného prvního prstu (praepollex). Středně velký praepollex (seu carpale praepollicis) a distální prepolexové kůstky leží za elementem Y a mírně mediálním směrem. Na poslední řadu karpu navazuje skupina metakarpálií a na ně nakonec článkované prsty (digity). Délka prstů klesá v řadě IV > V > III > II, přičemž počet článkových prstů klesá také (3-3-2-2). Poslední články jsou na konci mírně ohnuty a tupě zakončeny.

1.7. Zadní končetina

Zadní končetina u žab je tvořena kostí stehenní (femur), bércem (os cruris) a vlastní nohou (pes). Stavba se vyznačuje několika charakteristickými rysy. Spojením tibie a fibuly do jednoduché tibio-fibuly (os cruris), prodloužením dvou kostí v proximální části tarsu – tibiale (astragalus) a fibulare (calcaneum) a přítomností pěti dobře vyvinutých prstů a jednoho zakrnělého (prehallux) (Parker and Haswell 1947).

Žáby takto získávají další kloub na noze (cruro-tarsální a tarzo-metatarsální), což ukazuje na vysoký stupeň specializace (Gadow 1920). Toto doplnění dalších funkčních nebo kloubních komponent, poskytující tak noze další kloubní spojení, a prodloužení zadních končetin a jejich elementů jsou dalšími adaptacemi (viz pletenec pánevní) ke skákavému pohybu (Gans and Parsons 1965).

Femur

Kost stehenní je štíhlá a částečně esovitě prohnutá kost, jejíž proximální konec je vložen do acetabula pletence pánevního. Tato chrupavčitá kloubní hlavice (caput femoris) přechází krčkem v trubicovité tělo, které se mírně rozšiřuje a zplošťuje a vytváří tak apophysis distalis. Distální konec je tvořen kalcifikovanou chrupavkou (Maglia and Púgener 1989) a jsou na něm kloubní plošky pro spojení s holenními kostmi. Přibližně uprostřed kosti se nachází drobný foramina nutricia.

Os cruris

Os cruris (zvaná také tibiofibula) vznikla spojením kosti holenní (tibia) a lýtkové (fibula). Kost holenní je trochu silnější. Nachází se na vnitřní straně holeně, kdežto tenčí kost lýtková je vně. Na distálním a proximálním konci lze ještě spatřit hranice mezi nimi jako mělké brázdy (sulcus proximalis et distalis ossis cruris). Kost bércová stejně dlouhá jako femur, ale oproti stehenní kosti téměř rovná. Na ventrální straně proximální apofýzy (caput ossis cruris) se nachází malý žlábek pro střední dlouhý sval lýtkový (sulcus pro musculo extensori cruris brevi), vedle kterého se na holeni zdvíhá tzv.eminentia arcuata. Na ventrálním a dorzálním povrchu se nachází téměř uprostřed kosti, blíže k proximální apofýze, po jednom foramen nutricium. V této střední části je kost velmi úzká. Směrem k distálnímu konci se zplošťuje a opět rozšiřuje v apofýzu, která je širší, než proximální. Její povrch je opatřen kloubními plochami pro kosti zánartní.


Pes

Tarsus (ossa tarsalia) je uspořádány do dvou řad. Kosti skloubené s os cruris jsou značně prodlouženy. Leží paralelně vedle sebe. Na vnitřní straně je kratší a slabší kost hleznová – tibiale (seu astragalus) a delší a silnější kost patní – fibulare (seu calcaneus) je vně. Na proximálním a distálním konci spolu srůstají a vytváří tak společnou apofýzu (apophysis distalis et proximalis). Společně obklopují podélný oválný otvor (spatium intertarsale). Za nimi následuje druhá řada drobných kůstek nebo chrupavek. Největší je tarsale 3, ležící proximálně od třetího prstu, ale přesahující i ke druhému a čtvrtému prstu. Mediálně od něj leží tarsale 2, u druhého prstu, a nejmenší tarsale 3 u prvního prstu. Všechny tarsalia distalia jsou chrupavčitá. Částečně osifikovaný element ležící u báze prehalluxe popsal Parker a Haswell (1947), Hempelmann (1908) a Ecker (1864) jako os naviculare a Maglia a Púgener (1989) podle Fabreziové (1993) jako element Y. Zbývající tři částečně osifikované elementy jsou rudimenty šestého, kdysi lépe vyvinutého prstu – halluxe (Gadow 1920). K druhé řadě tarsálních kůstek se dále připojuje pět kostí nártních (ossa metatarsalia), na něž jsou nakloubeny první články prstní (phalanges digitorum) v počtu 2-2-3-4-3. Délka jednotlivých prstů klesá v řadě IV > III > V > II > I. Terminální články jsou mírně zahnuty a tupě zakončeny.

2. Vývoj do metamorfózy

2.1. Embryonální původ skeletu

Embryonální původ skeletu je značně komplikovaný. Jeho jednotlivé části se vyvíjejí z různých orgánových základů zárodečných listů. Exoskelet, který je tvořen především plochými a povrchově uloženými kostmi, vzniká osifikací ve škáře (dermis). Někdy bývají tyto kosti označovány jako dermální, resp. krycí. Patří mezi ně kosti exokrania (včetně kostí ústního patra a vnitřní části čelistí) a část pletence lopatkového (clavicula, coracoid). Škára, a tedy i dermální kosti jsou mezodermálního původu, konkrétně z podpovrchové části somitu, která je označována jako dermatom. 

Naproti tomu endoskelet, který je preformován chrupavkou, může být dvojího původu. Z mezodermu, diferenciací sklerotomu, tedy té části somitu, která přiléhá k chordě a neurální trubici, vzniká axiální skelet (obratlová centra a pleurální žebra), sternum, většina kostí končetin a vnitřní část lebky (mozkovna, resp. neurální endocranium). Základy končetin se diferencují v proximální a distální segmenty a vytváří závěsné pletence, stylopodium (humerus nebo femur), zeugopodium (radius a ulna nebo tibia a fibula) a autopodium (koncové části skeletu včetně prstů). Chrupavčitý základ lebky (chondrokranium, resp. neurální endocranium) se vyvíjí ve formě párovitých trabekul (jejich zadní části), parachordalií, páru čichových a sluchových pouzder, očních skler (oční pouzdra, která u primitivních obojživelníků osifikují do podoby sklerotikálního prstence, u žab však zůstávají ve stadiu chrupavky) a occipitální části neurálního endokrania. Neurální lišta, která je derivátem ektodermu, dává vznik viscerálnímu skeletu, tj. přední části trabeculae cranii, čichovým pouzdrům, viscerálnímu endokraniu a mezenchymu zubních papil (Sládeček 1986).

2.2. Vývoj skeletu preformovaného chrupavkou

Jako první se u pulců objevuje chrupavčitý základ lebky (chondrokranium), až později se začínají objevovat i základy postkraniálního skeletu. Chondrokranium lze rozdělit na několik funkčních jednotek. Lebeční báze vzniká spojením párových trabekul a parachordalií, ke kterým později přirůstají otická pouzdra (viz předchozí odstavec). Viscerokranium je tvořeno retními chrupavkami (cartilagines labiales superiores et inferiores), které vyztužují larvální čelisti, tvořené rohovitým pokryvem. Palatoquadratum se vepředu kloubí s Meckelovou chrupavkou, která se ještě nepodílí na stavbě čelistního aparátu, a prostřednictvím spojky zvané commissura quadratocranialis anterior s neurokraniem. Svým zadním koncem je spojeno s otickými pouzdrem (prostřednictvím spojky zvané processus oticus) a boční stěnou mozkové schránky (prostřednictvím processus ascendens). Poslední díl viscerokrania je branchiální skelet, který je rovněž napojen na palatoquadratum (Nieuwkoop a Faber 1967).

Od stadia 50, kdy začínají být chrupavčité části skeletu barvitelné, jsou všechny zmíněné komponenty chondrokrania již více či méně vyvinuté. Otická pouzdra mají již svůj charakteristický tvar, ale jejich povrch není stále celistvý. K parachordaliím jsou připojeny chrupavčitým spojením (commisurae basicapsulares). Parachordalia obklopují prostor s uloženým zbytkem chordy, která je zepředu ohraničena mediálně srostlými konci trabekul (commisura intertrabecularis). V zadní části occipitální oblasti se začínají formovat arcus occipitales obklopující foramina jugulares, kterými prochází n. glossopharyngeus a n. vagus.

Orbitotemporální oblast neurokrania je tvořena trabekulami (trabeculae cranii), které se v úrovni Meckelovy chrupavky navzájem spojují a vytváří tak plochu nazvanou planum internasale( seu planum ethmoidale). Směrem dopředu a mírně laterálně z ní vycházejí ploché rohy trabekul (cornua trabeculae). Prostor mezi nimi (fenestra intertrabecularis sensu Sokol 1975), uzavřený zepředu horní labiální chrupavkou, je trojúhelníkovitého tvaru. Na laterálních okrajích obou rohů, přibližně ve dvou třetinách délky (zepředu), se nachází malý, zahrocený výběžek. Ten slouží jako místo pro připevnění ligamentum quadratoethmoidale (van Eeden 1951). Dozadu směřují trabekuly téměř paralelně a jsou zakončeny planum basale (commisura basitrabecularis sensu Lebedkina 1979). Mezi nimi vzniká velký prostor (fenestra basicranialis) oválného tvaru. Ve stadiu 50 již trabekuly začínají vytvářet laterální stěny mozkovny (cavum cranii). Takto vzniklé cristae trabeculares se vyvíjejí rychleji v kaudální části, kde jimi prochází některé důležité nervy. Nejvíce vepředu je foramen opticum, kterým prochází nervus opticus. Za ním, v úrovni předního okraje processus ascendens palatoquadrati (v posterolaterálním rohu fenestra basicranialis), je umístěn foramen oculomotorium pro nervus oculomotorii a arterii vedoucí k mozku (arteria carotis cerebralis sensu Slabbert 1945). Od optického nervu je oddělen úzkou chrupavkou zvanou pila metoptica. U předního okraje commisurae basitrabecularis je otvor (foramen prooticum), kterým prochází pátý (n. trigeminus) a šestý hlavový nerv (n. abducens) a vnitřní jugulární žíla (Slabbert 1945). Podle Nieuwkoopa a Fabera (1967) se jedná o pátý a sedmý hlavový nerv; tato názorová nejednotnost odráží buď taxonomickou variabilitu (foramen prooticum je původně rozsáhlý prostor mezi orbitou a přední stěnou otického pouzdra, kterým procházela řada cév a nervů později částečně uzavřených do přední stěny pouzdra) nebo nepřesné anatomické znalosti. Od foramen oculomotorium je oddělen chrupavkou zvanou pila antotica a vzadu je ohraničen otickým pouzdrem. V tomto místě se k horní části neurokrania napojuje palatoquadratum prostřednictvím již zmíněného processus ascendens.
Přední konce cornua trabecularum se kloubí s dlouhou, obloukovitě prohnutou a příčně postavenou horní retní chrupavkou (cartilago labialis superior). Jedná se o nepárový element, který je v mediánní linii zúžen. Podle Stadtmüllera (1936) vznikl z párových základů, které vybíhají laterálně od vrcholů cornua trabecularum, a toto zúžení by tento názor podporovalo. Laterální části horní labiální chrupavky jsou značně rozšířeny. Vznikají tak jakési „křídla”, které mediálně částečně srůstají s rohy trabekul, a jejichž zadní okraje (laterálně od trabekul) jsou vytvarovány do dvou párů krátkých, zaoblených výrůstků (processus posterior et anterior sensu Maglia and Púgener 1998). Maglia a Púgener (1998) uvádějí srůst s rohy trabekul pouze v koncové části chrupavky, takže mezi těmito elementy vzniká úzký otvor. Takové uspořádání jsem na žádném exempláři nenalezla. Na ventrální straně je cartilago labialis superior spojena s párovou chrupavkou zvanou cartilago labialis inferior, která je podstatně drobnější. Uprostřed je mírně zalomená, takže tvoří dvě poloviny. Mediálně se dotýká se svým protějškem a laterálně s horní labiální chrupavkou. Z posterolaterální strany se k ní přikládá cartilago Meckeli a spolu s ní slouží jako dolní čelist.


Meckelova chrupavka je dlouhá, tyčinkovitá a prohnutá směrem dozadu. V tomto stadiu je uložena kolmo k ose lebky. Mediální okraj je přiložen k dolní labiální chrupavce a zadní okraj laterální poloviny k palatoquadratu. V místě jejich spojení vytváří Meckelova chrupavka velký výrůstek (processus lateralis ventralis sensu Roček 1981) směřující dozadu a ventrálně. Tato artikulace je velmi důležitá, protože se jedná o budoucí čelistní kloub.

Palatoquadratum je dlouhý a plochý element, který se vepředu kloubí s Meckelovou chrupavkou (slouží jako suspensorium) prostřednictvím části zvané pars quadrata palatoquadrati. Přední okraj této části je prohlouben a slouží ke zmíněné artikulaci. Z laterálního okraje vybíhá směrem dopředu výběžek (processus cornu-quadratus lateralis), který obklopuje Meckelovu chrupavku z laterální strany. Od základu pars quadrata palatoquadrati se palatoquadratum stáčí mediálním směrem a jako commisura quadratocranialis anterior se spojuje s neurokraniem. Spojení je vyvinuto na úrovni planum ethmoidale; odtud směrem dozadu v celé orbitotemporální oblasti až k otickému pouzdru je vyvinuto vlastní palatoquadratum. Z předního okraje komisury blízko pars quadrata palatoquadrati vybíhá zřetelný a velmi ostrý výběžek (processus cornu-quadratus medialis seu processus quadrato-ethmoidale). Na něj se upevňuje ligamentum quadratoethmoidale vedoucí z rohů trabekul. V oblasti tohoto výběžku je plocha palatoquadrata prohnuta ventromediálním směrem.


Dozadu, směrem k otickému pouzdru pokračuje palatoquadratum jako plochý a velmi široký element, který se obloukovitě stáčí a vymezuje tak orbitu; tato část palatoquadrata se deskriptivně označuje jako arcus subocularis. Laterální okraj v úrovni commisurae quadratocranialis anterior vytváří zaoblený, vysoký (hlavně ve své přední části) a dorzálně směřující výběžek zvaný processus muscularis palatoquadrati, který funguje jako úpon pro sval nazvaný m. orbitohyoideus (Sokol 1975). Na ventrální straně je palatoquadratum pod zmíněným výběžkem kloubně spojeno s ceratohyale (tzv. hyoquadrátní artikulace) hyobranchiálního skeletu. Do hrbolku (processus hyoquadratus), na němž je žlábkovitá prohloubenina, zapadá jeden z dorzolaterálních výběžků ceratohyale. Druhý, umístěný více mediálně, se přikládá ke vnitřní hraně palatoquadrata. Kaudální část palatoquadrata, která se označuje jako processus ascendens, se stáčí mediálním směrem a napojuje se na cristae trabeculares v místě pila antotica. Zadní hrana processus ascendens palatoquadrati je zesílena a vytváří tak incrassatio palatooticus. Kromě zmíněného processus ascendens je zadní konec palatoquadrata u larev navíc opatřen výběžkem zvaným processus oticus. Otická pouzdra se palatoquadrata v tomto stadiu nedotýkají.


Poslední částí viscerokrania je hyobranchiální skelet, který tvoří většinu ventrální části chondrokrania. V přední části se nachází párová ceratohyalia seu hyalia umístěná kolmo k podélné ose lebky. Jejich vzájemné spojení je velmi úzké a dochází k němu v malé oblasti (pars reuniens), tvořené malými chrupavčitými buňkami (Sokol 1975). Ceratohyalia jsou poměrně masívní a ploché chrupavky, které se laterálně mírně zužují do processus laterales (pro vložení m. orbitohyoideus) a stáčejí posteroventrálním směrem (Haas 1997). Přibližně uprostřed předních okrajů se nachází dva páry dopředu směřujících drobných výběžků, které jsou součástí hyoquadrátní artikulace. Větší z nich pokračují na dorzální straně jako kloubní hrbolky (condylus articulares). Jde vlastně o mohutné, podlouhlé vyvýšeninu, ležící kolmo k ose těla. Processus postcondylares nalezeny nebyli. Menší (processus anterolaterales), umístěné více mediálně, přiléhají k ventromediální straně palatoquadrata a udržují v určitých mezích pohyb ceratohyale (Haas 1997). V mediální části vystupují z předních okrajů velké výčnělky zvané processus anteriores. Mezi těmito výběžky obou ceratohyalií je umístěna copula I (seu basihyale sensu Haas 1997), což je drobná, nepárová a laterálně protažená chrupavka. Její kaudální okraj vybíhá do širokých výběžků zvaných processus posteromediales (seu processus posteriores). Mediální okraje těchto výběžků těsně přiléhají k předním okrajům hypobranchialií, mezi kterými je umístěná copula II (seu basibranchiale sensu Haas 1997), která je prodloužená a orientovaná paralelně s osou chondrokrania. Na její ventrální straně se nachází hrbolek nazvaný processus urobranchialis. Kopula II spolu s pars reuniens tvoří spojení mezi mediálními částmi ceratohyalií a hypobranchialií. S posledně zmíněnými elementy srůstá svými laterálními okraji (přesto zůstává stále jasně zřetelná díky větší mocnosti) a sjednocuje je tak do jedné plochy zvané planum hypobranchiale (sensu Gaupp 1905). Toto spojení je pohyblivé a je realizováno chrupavčitou tkání tvořenou malými buňkami (Haas 1997). Tato plocha slouží k uchycení branchiálního skeletu prostřednictvím dvou plochých a širokých spojů zvaných commissurae hypobranchiales (sensu Roček 1981). Vycházejí z posterolaterálních okrajů hypobranchiální destičky a splývají s commissurae proximales II, IV a ceratobranchiale III. Z bočních okrajů planum hypobranchiale vychází dva ploché výběžky (processus hypobranchiales), které směřují laterálně k ceratobranchiale IV. S těmito oblouky artikulují, ale nesplývají.

Branchiální skelet je tvořen čtyřmi páry ceratobranchialií, která se rozbíhají z planum hypobranchiale posterolaterálně. Jednotlivá ceratobranchialia (seu arcus branchiales) jsou plochá a velmi tenká. Proximálně jsou spojeny commissurae proximales a distálně prostřednictvím commisurae terminales. Z posledně jmenovaných vybíhají mediálně jemné branchiální paprsky, které se nacházejí také u prvního ceratobranchiale. U třetího a čtvrtého jsou branchiální paprsky namířeny laterálně. První a třetí branchiální oblouk je oproti zbývajícím podstatně širší. Druhý branchiální oblouk je u B. variegata tenký a hladký, ale u B. bombina je opatřen paprsky, stejně jako ostatní ceratobranchialia. Navíc jsou tyto paprsky na všech obloucích delší a hustší, než jak je tomu u B. variegata. Vzhledem k tomu, že hyobranchiální skelet adultů je stejný u obou druhů, jedná se pravděpodobně pouze o adaptaci na rozdílné ekologické podmínky. 

Z postkraniálního skeletu se začínají objevovat nejprve chrupavčité základy obratlů. Vznikají jako párové dorzolaterální oblouky kolem chordy. To souhlasí s údaji Špinara (viz Špinar a Burian 1984), který označil takto vznikající centrum obratle jako stegochordální. V tomto stadiu se ještě neobjevují u všech jedinců. Pokud se vyskytují, tak v počtu asi čtyř párů obloukovitých tyčinek.

Ve stadiu 51 lze na otických pouzdrech rozeznat průběh tří polokružných chodeb (canalis semicircularis anterior, horizontalis et posterior). Boční stěny otických pouzder se teprve začínají utvářet. Na laterální straně se již rýsuje tvar foramen ovale, ale jeho ohraničení je zatím nezřetelné. Na mediální straně se objevují první známky chrupavčité superficies cerebralis. Nejdříve na obvodu, pod povrchem otických pouzder, rozšiřujíc se ke středu v podobě chrupavčitých proužků. V zadní části lebky se objevuje poprvé tenké spojení mezi otickými pouzdry (tectum synoticum seu tectum posterius. Jejich přední stěna je v kontaktu s palatoquadratem prostřednictvím tzv. processus oticus palatoquadrati. Jde vlastně o drobný hrbolek na zadním okraji processus ascendens. V dorzomediální části otické oblasti se objevuje velmi tenké chrupavčité spojení s horním okrajem boční stěny mozkové schránky, tedy v místě připojení palatoquadrata. Právě odsud začíná vyrůstat tenký výrůstek, který se poté napojí na otickou oblast (taenia marginalis). Tak vzniká rozsáhlý prostor (fissura prootica seu fenestra prootica), který se později částečně uzavírá a dává vznik foramen prooticum. Další změnou v orbitotemporální oblasti je náznak chrupavčité tkáně ve fenestra basicranialis. První známky obarvení se objevují v různé míře. Buď pouze po obvodu nebo v celé oblasti dna cavum cranii a na okrajích již s jasně utvořenými chrupavčitými buňkami. Zbývající části kraniální oblasti zůstávají nadále nezměněny.

V postkraniální oblasti pokračuje vývoj obratlů. Objevují se v počtu čtyř až devíti párů neurálních oblouků, které se postupně se prodlužují. Nejdelší je základ třetího, čtvrtého a pátého obratle. Na ventrální straně jsou jejich konce rozšířeny.


Stadium 52 je charakteristické rozvojem orbitotemporální oblasti. Fenestra basicranialis je již na okrajích zaplněna chrupavčitými buňkami. V centrální části jejich tvorba teprve začíná. To se projevuje jejich barvitelností, aniž by byla vidět struktura chrupavčitých buněk. Dochází k dalšímu růstu laterálních stěn cavum cranii (zvyšováním cristae trabeculae) nejen dorzálním směrem, ale i směrem dopředu. Dosahují až k planum ethmoidale jako ostré hrany, směřující anteromediálním směrem.

Objevuje se již nejméně devět párů obratlových oblouků, často také začíná tvorba desátého. Prodlužují se dorzálním směrem a některé (nejdříve u třetího, čtvrtého a pátého) se na konci stáčejí dozadu. V tomto stadiu se mohou objevit také základy zadních končetin. Zatím jen jako malé shluky chrupavčitých buněk.

U stadia 53 se začíná uzavírat přepážka mezi antrum acusticum a zadní částí mozkovny. Zůstávají pouze čtyři otvory pro průchod kraniálních nervů. Jeden na dorzální straně pro ductus endolymphaticus a tři na ventrální. Zřetelně více je vyvinuto tectum synoticum.

Stěny cavum cranii se dále rozrůstají. Na jejím předním okraji, v zadní části planum ethmoidale se objevuje přesně v mediánní linii lebky malý shluk chrupavčitých buněk. K němu směřují prodlužující se laterální stěny mozkové schránky.


Základy obratlů již obklopují celou boční stranu chordy. Většina z nich se na dorzální straně stáčí dozadu. Na druhém a třetím, popřípadě na čtvrtém obratli, se u některých jedinců objevují náznaky budoucích příčných výběžků (processus transversi).

U několika jedinců tohoto stadia se nachází chrupavčité základy předních a zadních končetin. Jsou diferencovány na proximální a distální segmenty v podobě čtyř malých chrupavčitých tyčinek. U předních končetin se nejdříve objevuje humerus a antebrachium, a po nich i základ pletence (lopatky). Zadní končetiny dávají vznik femuru, os cruris a fibulare a metatarsale čtvrtého prstu.

Ve stadiu 54 se rozšiřuje spojení dorzo-kaudálních okrajů trabekul s předními hranami otických pouzder. U některých jedinců nově vytvářená chrupavka připojuje tuto strukturu k tectum synoticum, které je podstatně výraznější. Tímto způsobem se formují dorzomediální okraje sluchových pouzder (taenia tecti marginales) vepředu od tectum synoticum. Mediální stěny otických pouzder jsou kompaktnější a kraniální otvory se rýsují již velmi zřetelně.

Dno cavum cranii je již z poloviny chrupavčité, uprostřed tento proces teprve probíhá. Laterální stěny mozkovny se zvyšují a rozrůstají. Jejich tloušťka je mnohem menší, než je u cristae trabeculae, které jsou v tomto stadiu stále mohutné. Na dorzálních okrajích se začínají formovat dva otvory. Jeden je v úrovni foramen opticum, vychází z něj čtvrtý kraniální nerv (nervus trochlearis), druhý leží přibližně nad processus ascendens a prochází jím vena jugularis. V přední části je u všech jedinců alespoň vytvořený shluk chrupavčitých buněk a u některých již dochází k jejich propojení s laterálními stěnami mozkové schránky. Toto sloučení proběhlo takovým způsobem, že nad zadním okrajem lamina internasalis vznikají dvě štěrbiny. Tak vzniká základ pro planum (septum) praecerebrale s otvory pro nervus olfactorius.

U všech jedinců tohoto stadia se již vytváří deset párů obratlů. Jejich dorzální konce, které se stáčí dozadu, se začínají v některých případech dotýkat základu následujícího obratle. Nejdále pokročil vývoj u druhéhé až pátého obratle, kde se již začínají vyvíjet příčné výběžky (processus transversi).


Končetiny jsou vyvinuty v různé míře. V každém případě se již vyvíjí základy pletence lopatkového. Jako první se objevují přibližně ve stejnou dobu chrupavčité základy scapuly a procoracoidu. U některých jedinců se objevuje i coracoid a cartilago paraglenoidalis. Největší částí je humerus, na který se již napojuje budoucí os antebrachium. Zatím je tvořena dvěma samostatnými elementy. Na laterální straně se nachází základ ulny a na vnitřní straně menší radius. Z tarsálního skeletu se jako první objevuje radiale a po něm následuje ulnare. Do dalšího stadia se začíná formovat už jen několik karpálních elementů (zřejmě metatarsalia tří největších prstů).

Zadní končetiny jsou zhruba stejně vyvinuté. Pletenec pánevní se zakládá jako oválná chrupavka u kloubní hlavy femuru. Následuje poměrně již velký femur, na nějž navazuje os cruris. Skládá se ze samostatné fibuly a trochu kratší tibie, umístěné na vnitřní straně končetiny. Podobně se utváří i fibulare a tibiale, jen s tím rozdílem, že základ posledně jmenovaného tarsale je menší. Z dalších částí se objevuje metatarsale třetího, čtvrtého a pak pátého prstu. Nakonec se začíná utvářet i jedno tarsale.

U stadia 55 se tectum synoticum rozrůstá tak, že vymezuje dorzální stranu foramen magnum. Ten je zatím větší, než jak je tomu u adultů. Taenia tecti marginales se formují již u všech jedinců. Laterální stěny mozkovny obsahují buď teprve vznikající nebo již kompletně vytvořené otvory pro nervus trochlearis a jugulární žílu. U některých jedinců dosahuje své maximální výšky, čímž fenestra frontoparietalis získává kompletně svůj tvar. Dno cavum cranii je již zcela chrupavčité. V posterolaterální části se objevily dva páry drobných otvorů. Zadním (foramen caroticum), který leží v úrovni okulomotorického nervu, vchází do mozkovny a. carotis interna. Druhým otvorem (foramen craniopalatinum), umístěným v úrovni optického nervu, z něj vychází větev a. carotis interna do střechy ústní dutiny (Stadtmüller 1936). Jen u několika jedinců lze najít taenia tecti transversalis, jako malé výběžky na obou stranách krania, na úrovni processus ascendens palatoquadrata.


V ethmoidální oblasti se objevují základy septum nasi tak, že shluk buněk na lamina internasalis (viz stadium 53) se začíná rozrůstat směrem dopředu. U těch jedinců, u kterých dosahují laterální stěny maximálního vzrůstu, dochází ke zvětšení septum nasi také ve vertikálním směru. Tím úzké otvory pro nervus olfactorius získávají oválný tvar. V anterolaterální části fenestra frontoparietalis, po stranách vznikajícího planum praecerebrale, se formují podobné výběžky. Ty směřují laterálním směrem a jsou základem pro planum antorbitale.

U velmi pokročilých jedinců tohoto stadia je možné pozorovat známky první osifikace kraniálního skeletu. Vzhledem ke složitosti struktury, lze jen těžko určit, která jeho kost osifikuje jako první. S určitostí lze tvrdit pouze to, že začíná osifikovat až po zadních končetinách ,a že mezi prvními je parasphenoid, frontoparietale a prooticooccipitale.

Vyvíjí se již deset obratlů s příčnými výběžky a s rudimenty žeber na druhém až čtvrtém. U některých jedinců dochází na druhém obratli k jejich srůstu. Dozadu zatočené dorzální konce neurálních oblouků dosahují k následujícímu obratli. Na zatočených koncích, přibližně uprostřed mezi obratli, se objevuje další výběžek, rostoucí mediálním směrem. Stejným způsobem narůstá obratel i směrem dopředu. V tomto stadiu může dojít ke spojení neurálních oblouků u prvního obratle na dorzální straně. Ventrální konce se postupně rozšiřují. Velmi důležité pro toto stadium je výskyt první osifikace páteře, kde začíná na laterální straně. Tedy v místě, na kterém se poprvé objevují základy neurálních oblouků.


Pletenec lopatkový je tvořen suprascapulou, scapulou, procoracoidem, coracoidem, paraglenoidální chrupavkou a někdy bývá zřetelné i cleithrum a epicoracoid. Suprascapula je přítomná nejdříve jako nezřetelný chrupavčitý element, ale velmi brzy dosahuje svého adultního tvaru. Cleithrum se jeví pouze jako zesílený okraj suprascapuly, ale začíná mnohem dříve osifikovat. Chrupavka epicoracoidu se u pozdějšího stadia 55 rozrůstá z distálních konců epicoracoidu a coracoidu, aby tyto dva elementy spojila dohromady. Na předních končetinách se začali vyvíjet všechny čtyři prsty. Jako poslední se objevují terminální články prstů, prepollexu a carpale 2. Radius a ulna jsou stále samostatné. Osifikace probíhá nejdříve na dlouhých kostech humeru a radioulny (v jejich centrálních částech) a u pozdějších stadií 55 i na clavicule a cleithru. Zde začíná osifikace na celé kosti najednou (dermální osifikace).

Pletenec pánevní vzniká jako chrupavčitá tyčinka uložená ve vertikálním směru. Její proximální konec je rozšířený, tvoříc tak budoucí ischium. Obě ilia a ischia jsou od stále odděleny a vzdáleny. Pubis je jen velmi nezřetelná. Zadní končetina se vyvíjí podobným způsobem jako přední. Všechny dlouhé kosti se již objevili, ale tibia a fibula jsou stále volné. Stejně tak i tibiale a fibulare. Formují se čtyři prsty, u pokročilejších jedinců i pátý. Stále chybí terminální články prstů, prehalluxe a tarsale1. Osifikace u dlouhých kostí (femur, fibula, tibia, fibulare a tibiale) začíná mezi stadii 54 a 55. Probíhá jako první, ještě dříve, než osifikace obratlů a předních končetin. V pozdějším stadiu 55 začíná osifikovat ilium, přibližně uprostřed své délky, a metatarsalia.

Ve stadiu 56 pokračují všechny popsané změny. Dno mozkovny je chrupavčité v celém rozsahu. Stejně tak i laterální stěny. V zadní části pokračuje růst chrupavčité tkáně, čímž se zmenšuje fenestra frontoparietalis, foramen magnum a foramen prooticum. Ve foramen ovale se objevuje základ operkula. Podle van Eedena (1951) vzniká operkulum z buněk migrujících z okrajů foramen ovale. Condylus occipitales jsou již zcela zřetelné. Na mediální stěně otických pouzder jsou zřetelné čtyři otvory pro nervy.

Další přeměny pokračují také v ethmoidální oblasti. U většiny jedinců se již objevily základy septum nasi, planum antorbitale a planum praecerebrale. U některých jedinců se tyto základy rozrůstají a začínají tak vytvářet přepážky mezi oběma cavitas nasalis a mezi ethmoidální a orbitotemporální oblastí. V posteromediálních rozích cavitas nasalis se poprvé objevuje tectum nasi.

Na většině nebo všech obratlích se formují příčné výběžky a na devátém jsou již znatelně větší a širší. Atlas je již úplně spojen, nejdříve vždy na předním okraji. Desátý obratel tvoří jen jednoduché neurální oblouky a objevuje se i jedenáctý. Zároveň s nimi se začíná tvořit urostyl. Poprvé se objevuje v hypochordu pod jedenáctým obratlem a postupně se zvětšuje. Objevují se další srůsty na dorzální straně neurálních oblouků a to na druhém až čtvrtém. Celkově se obratle stávají mohutnější a pokračuje i jejich osifikace.

Pletenec pánevní a přední končetiny dosahují u některých jedinců své konečné stavby. Dál pokračuje jen osifikace. To se týká především coracoidu a metacarpalií.

V pletenci pánevním dochází k vzájemnému přibližování ventrálních stran kostí sedacích a dokončuje se stavba tarzu.

3. Vývoj během metamorfózy

Během metamorfózy dochází k rozsáhlým změnám ve stavbě lebky a to především hyobranchiálního skeletu, palatoquadrata a ethmoidální oblasti. Postkraniální skelet je již vyvinutý v definitivním stavu a probíhá jen osifikace jeho jednotlivých elementů.

Ve stadiu 57 se otická a occipitální oblast mění jen mírně. U některých exemplářů v tomto stadiu se objevuje laterálně od prootica chrupavčitá tkáň. Vzniká na laterálním povrchu sluchového pouzdra před foramen ovale a je základem pro crista parotica. Ve foramen ovale je již značně vyvinuté operkulum. Dochází k rozsáhlé osifikaci kolem foramen magnum, zejména na posteromediálních okrajích occipitale laterale, kde je osifikační centrum této kosti. V některých případech se zakládá osifikační centrum také na mediální stěně otických pouzder a vedle toho pokračuje osifikace na anteroventrálním povrchu prootika.

Foramen opticum a f. oculomotorii, které jsou umístěny na bázi laterálních stěn mozkovny, se začínají zvětšovat. Tento jev považuje van Eeden (1951) za enchondrální destrukci buněk na okrajích těchto otvorů. Na horních okrajích bočních stěn cavum cranii se vytvářejí frontoparietalia a těsně pod nimi, přibližně uprostřed délky mozkovny, proráží chrupavku čtvrtý kraniální nerv (nervus trochlearis). Ke dnu cavum cranii se přikládá z ventrální strany parasphenoid, který má v tomto stadiu subtilnější stavbu, než jak je tomu u dospělých jedinců.


V ethmoidální oblasti dochází ke značným změnám, které jsou charakteristické pro začátek metamorfózy. Septum nasi se vytváří jako podélná mediánní přepážka nad přední stěnou mozkovny a expanduje dorzálně a směrem dopředu až k bázi obou cornua trabecularum. Septum nikdy nezasahuje do prostoru mezi oběma rohy trabekul. V zadní části čichových pouzder se rozrůstá tectum nasi směrem dopředu a zároveň, s rozvojem planum antorbitale, také laterálním směrem. Tímto způsobem je vytvořen chrupavčitý základ sphenethmoidu. V přední části čichových pouzder je vyvinuta prenasální stěna, která je v mediánní části prohnuta dozadu. Zde se s ní spojuje septum, které se nejdříve mírně rozšíří. Na laterálních okrajích této přední stěny se objevují základy cartilagines alares, zprvu jako drobné, miskovité elementy. Jejich tvorba začíná v posteromediální části a dál pokračuje laterálním směrem. U pokročilejších stadií vyrůstají z alárních chrupavek úzké a zahnuté výběžky (processus praenasales superior), směřující ventromediálně. U těchto jedinců bývá vyvinuta již také cartilago obliqua, která nejdříve vyrůstá z laterálních okrajů tekta, přibližně v polovině jeho délky.

Současně s uvedeným vývojem ethmoidální oblasti lze pozorovat první změny na metamorfujícím palatoquadratu. To se projevuje zeslabováním obou spojení (commissura quadratocranialis anterior a proc. ascendens) s neurokraniem. U commissura quadrato-cranialis anterior probíhá tento proces nejvýrazněji laterálně od processus cornu-quadratus medialis. Také spojení s otickým pouzdrem (processus oticus) se značně zeslabuje a to především u jeho mediálního okraje. Dalším znakem tohoto stadia je objevení základu chrupavčitého hrtanu.


Velmi významný je počátek téměř úplného rozpadu cornua trabecularum a cartilaginis labialis superior. Začíná velmi zvolna zeslabováním spojení mezi těmito elementy a mezi retními chrupavkami navzájem. Také křídla suprarostrálních chrupavek již nejsou v  těsném kontaktu s rohy trabekul.

Všechny obratle jsou spojeny do tvaru prstence, který osifikuje nejdříve v laterálních částech a v pozdějších stadiích se objevuje kostní tkáň i uprostřed v dorzální části. Proces osifikace probíhá také na proximálních koncích příčných výběžků. Postsakrální neurální oblouky, tedy desátý až dvanáctý, často splývají a velmi brzy potom začínají osifikovat. Chrupavčitý hypochord je stále oddělen od notochordu. Vyvíjí se v oblasti postsakrálních obratlů a narůstá kaudálním směrem. Na devátém obratli jsou u většiny jedinců vytvořeny rozšířené příčné výběžky.

V pánevním pásmu se spojují ventromediální okraje kostí sedacích. Kosti kyčelní se začínají pomalu otáčet z původně vertikální polohy a v tomto stadiu svírají (v laterálním pohledu) s osou těla úhel přibližně 70-80º. Na pletenci lopatkovém jsou v tomto stadiu epicoracoidy již zformovány. Proces osifikace začal i na článcích prstů.

Ve stadiu 58 se oddělují navzájem cartilagines labiales superior. Od bývalého mediánního spojení postupuje jejich pozvolný rozpad laterálním směrem. Jako poslední se zachovávají jen malé kousky chrupavčité tkáně v místech, kde se dříve nacházely jejich rozšířené posterolaterální konce. Tento stav lze však nalézt jen u několika málo jedinců, většinou je dosažen až v následujícím stadiu. Také cornua trabecularum se postupně redukují. Tento proces zkoumal Plasota (1974, ex Roček 1981) histologicky a ve zmíněné struktuře nalezl degenerující chondrocyty. Popsal svůj nález jako celkový strukturální rozklad chrupavky, který začíná v předních koncích obou rohů trabekul.


U všech jedinců se z části alární chrupavky vytvořil dorzomediální výběžek zvaný cartilago praenasalis superior. Laterálně od něj se objevuje první známka paries nasi, které vyrůstá z dorzolaterálního rohu prenasální stěny. Cartilago obliqua je zatím většinou zakončena volně, přibližně v úrovni laterálních okrajů formujících se čichových pouzder. Ty dosahují k processus cornu-quadratus medialis. Zatímco okraje zadní části tectum nasi končí daleko před těmito výběžky, základy planum antorbitale pokračují dál nad commissura quadratocranialis anterior. Laterálně od tectum nasi vznikají otvory (foramen orbitonasale laterale sensu Jurgens 1971) pro ramus profundus nervi trigemini (van Eeden 1951). Planum antorbitale a commissura quadratocranialis anterior jsou navzájem odděleny; chrupavčité buňky antorbitální stěny jsou podstatně menší, zatímco u komisury jsou podstatně větší. Je to z toho důvodu, že komisura je raná larvální struktura, zatímco postnasální stěna vzniká mnohem později. Oddělení obou struktur potvrzuje tvrzení Stadtmüllera (1936), že se tento quadratokraniální spoj nepodílí na stavbě planum antorbitale. U starších stadií se protažená část antorbitální stěny (processus antorbitalis), ležící přesně v úrovni processus cornu-quadratus medialis, stáčí směrem dopředu. Tak vzniká planum triangulare s dopředu namířeným výběžkem (processus maxillaris anterior), které se v pozdějších stadiích metamorfózy a u adultů přikládá na dorzoventrální plochu maxily (Stadtmüller 1936). V některých případech se může objevit tenký srůst mezi koncovými částmi cartilago obliqua a tectum nasi, takže se oddělí fenestra dorsalis a fenestra lateralis (sensu Born 1876, ex Stadtmüller 1936). Toto spojení, které popsal pro rod Bombina Born (1876, ex Stadtmüller 1936) a Gaupp (1905, ex Stadtmüller 1936) se nachází u ocasatých obojživelníků a jde proto nepochybně o primitivní rys (Stadtmüller 1936).


V tomto stadiu již dochází ke zřetelnému rozkladu palatoquadrata. U commissura quadratocranialis anterior začíná nejdříve rozklad na přední hraně laterálně od processus cornu-quadratus medialis. Ten zůstává v této fázi nezměněn. Degradace chrupavčitých buněk pokračuje i na místě připojení komisury k neurokraniu. U pokročilejších stadií se commissura quadratocranialis anterior odděluje od neurokrania tak, že zcela mizí její část mezi neurokraniem a processus cornu-quadratus medialis. Ve stejnou dobu se zmenšuje i tento mediální výrůstek. Výsledkem je proměna proximální části komisury v tenkou chrupavčitou tyčinku. Ta se stáčí dopředu a napojuje se na zmíněný výběžek, který vytváří její nové zakončení.

U několika jedinců je možné pozorovat také oddělení palatoquadrata od zadní části laterální stěny mozkovny před foramen prooticum. Tento otvor se v důsledku redukce processus ascendens zvětšuje. Na boční stěně cavum cranii zůstává malý a do strany směřující hrot, který je rudimentem po processus ascendens. Palatoquadratum zůstává nadále spojeno pouze s předními stěnami otických pouzder, avšak toto spojení již není chrupavčité, jako tomu bylo u processus oticus, ale je pouze syndesmotické. Stavba palatoquadrata je celkově mnohem méně kompaktní, což se u obarvených exemplářů projevuje neostrými okraji a méně sytým zabarvením. S tím souvisí i degradace buněk v processus muscularis, rozrušování kloubního spojení s ceratohyale a s Meckelovou chrupavkou (viz následující odstavec).

U mladších stadií se stavba ani poloha cartilago Meckeli neměnila. U starších se však tato chrupavka pozvolna narovnává a zužuje. Především se však mění struktura kloubení s palatoquadratem. V této fázi (tedy ve stadiu 58) se začíná redukovat processus cornu-quadratus lateralis a processus ventrolateralis Meckelovy chrupavky, takže budoucí čelistní kloub dospělce se stává mnohem pohyblivější. Spojení Meckelovy chrupavky s cartilago labialis inferior (a obou spodních labiálních chrupavek navzájem) začíná ještě dříve, než se začne měnit tvar Meckelovy chrupavky. Tyto retní chrupavky se pomalu protahují do délky a ohýbají přibližně v úhlu 45º s osou těla.

Condyli occipitales jsou kompletně osifikované, dál pokračuje osifikace mediálních a předních stěn prooticooccipitalií. U většiny jedinců se začíná vyvíjet alespoň v náznaku taenia tecti transversalis. Chrupavčitá crista parotica je již zřetelná u všech jedinců. V tomto stadiu (58) jsem poprvé zaznamenala také osifikaci septomaxily. Hanken a Hall (1984), kteří studovali časovou posloupnost kraniální osifikace u B. orientalis, udávají první výskyt septomaxily v Gosnerově stadiu 39. To odpovídá přibližně stadiu 57 podle Nieuwkoopa a Fabera (1967). Je velmi obtížné zaznamenat počátky osifikace jednotlivých kostí na celkově barvených jedincích. Je proto vhodnější předpokládat skutečný počátek u mladšího stadia, než u kterého byl zaznamenán touto metodou. To se týká především drobných kostí, jakou je právě septomaxila.

Poprvé je možné zaznamenat změnu hyobranchiálního skeletu. Konce ceratohyalií (processus posterolaterales) se stáčejí dozadu, což má za následek šikmý průběh těchto elementů. U několika málo jedinců začíná desintegrace předního nepárového elementu zvaného copula I.

Na páteři proběhla osifikace téměř celého těla obratle, s výjimkou dorzomediální části a na ventrální straně s výjimkou mediánní části. V pánevní oblasti postupuje rotace ilií, takže s podélnou osou těla nyní svírají přibližně úhel 45º.

Ve stadiu 59 se u všech jedinců vytváří crista parotica, což způsobuje, že se prootikum laterálním směrem prodlužuje. Značná část laterálních stěn mozkovny podléhá rozpadu v důsledku čehož pokračuje zvětšování foramen prooticum, f. oculomotorii a f. opticum. U ranějších stadií byly tyto stěny kompletně chrupavčité a v místě takzvané pila antotica k nim přirůstal processus ascendens palatoquadrata. Ve většině případů se již tento výběžek zredukoval natolik, že se oddělil od neurokrania (viz výše). Z tectum synoticum může v některých případech vyrůstat v mediánní ose směrem dopředu chrupavčitý výběžek (taenia tecti medialis).

Desintegrace palatoquadrata je již zřejmá u všech jedinců, stejně jako většina znaků zmíněných u dřívějšího stadia. Palatoquadratum začíná rotovat směrem do vertikální polohy.

Cartilago labialis superior se zachovává již jen jako nepatrný zbytek chrupavčité tkáně v anterolaterálních částech lebky. Také cornua trabecularum podlehly z větší části rozpadu. Nejdříve se oddělily od suprarostrálních chrupavek, začaly se zkracovat a postupně degenerovaly hlavně na svých mediálních okrajích. Nakonec zůstávají jen jako krátké prstovité výběžky, vycházející z přední části solum nasi.
Při dosažení stadia 60 expanduje ethmoidální oblast laterálním směrem a objevují se známky spojení koncové části cartilago obliqua s crista subnasalis (prostřednictvím planum terminale). Dalším vývojem stoupá počet jedinců, u nichž jsou cartilago obliqua a tectum nasi přirostlé. Tento srůst se v různé míře objevuje téměř u všech jedinců.

Redukce palatoquadrata pokračuje v celé délce. Postupně se celkově zužuje a zmenšuje se processus muscularis. Zbytek commissura quadratocranialis anterior (laterální část) je zúžen do tenké, mediálně prohnuté chrupavky nazývané processus pterygoideus palatoquadrati. Před ní leží planum triangulare, které směrem dozadu začíná vytvářet další výrůstek, který odpovídá processus maxillaris posterior dospělců. Ten srůstá s předním koncem pterygoidního výběžku palatoquadrata. Přední okraj pars quadrata se zarovnává a zkracuje, mizí processus cornu-quadratus lateralis. Artikulace s Meckelovou chrupavkou je tak mnohem pohyblivější, protože je k povrchu palatoquadrata pouze přiložena. Zadní část palatoquadrata je také zúžena a poznenáhlu se přibližuje k přednímu okraji prootika. Mezi oběma těmito chrupavčitými strukturami je však již předtím vyvinuto vazivové spojení.

Rotace palatoquadrata je již velmi zřetelná a úměrně tomu se prodlužuje Meckelova chrupavka. U většiny jedinců v tomto stadiu zaujímá Meckelova chrupavka při laterálním pohledu horizontální polohu. Růst pterygoidního výběžku palatoquadrata a formování (tzn. prodlužování) oblouku dolní čelisti způsobuje, že se kloubení těchto elementů výrazně posunulo směrem dozadu.

V tomto stadiu již osifikuje většina dermálních kostí krania. Kromě premaxily, vomeru a nasale je u některých jedinců také zřejmá osifikace maxily, praearticulare a squamosa.


Souběžně s těmito změnami se ve stadiu 60 rozbíhá úplná přestavba hyobranchiálního skeletu. Někdy jsou ještě patrné zbytky kopuly I, ale u většiny jedinců zcela zanikla. Ceratohylia podstoupila výše zmíněnou změnu – jejich ramena jsou stočena kaudálním směrem. Začínají se rozpadat processus anterolaterales, které v ranějších stadiích byly v kontaktu s palatoquadratem. Tímto způsobem se rozvolňuje další artikulace palatoquadrata a kloub mezi palatoquadratem a ceratohyale se stává pohyblivějším. Hranice mezi planum hypobranchiale a copula II nejsou tak výrazné jako dřív, díky zmenšování průměru kopuly. Chrupavka, která tvoří přední okraje těchto elementů expanduje. Ztrácí se processus urobranchialis. V zadní části planum hypobranchiale se přerušuje spojení se čtvrtým ceratobranchiale, které zároveň s tímto mizí. Uvolňuje se commissura proximalis, která synchondroticky artikulovala s tímto branchiálním obloukem (Haas 1996). Díky poloze čtvrtého oblouku je komisura protažená kaudálním směrem. Z tohoto důvodu vznikají po jejím oddělení v zadní části hypobranchiální destičky dva dozadu směřující výběžky, které se postupně narovnávají do posterolaterálního směru. Okraj, který mezi sebou svírají, je značně zesílen. Tento zesílený okraj je vytvořen také na předním okraji planum hypobranchiale a na processus hypobranchiales. Oproti tomu centrální části obou hypobranchialií jsou zeslabeny. Všechny tyto změny vedou k tomu, že se ve struktuře chrupavčité tkáně začínají rýsovat základy processus posterolaterales jazylky; prostor mezi nimi (sinus laryngeus) slouží pro průchod právě se vyvíjejícího chrupavčitého hrtanu. Kromě arytenoidních chrupavek se poprvé objevuje také cartilago cricotrachealis. V dalších fázích vývoje se od planum hypobranchiale oddělují i ostatní ceratobranchialia a začínají se rozpadat směrem od třetího k prvnímu.

Na postkraniálním skeletu vzniká chrupavčité spojení mezi condyli occipitales a prvním obratlem, takže kraniovertebrální kloub se stává funkčním. Příčné výběžky sakrálního obratle se značně rozšiřují a hypochord dosahuje své maximální délky. Posteromediálně od epikorakoidu se objevují první stopy xiphisterna (pars arcuata postzonalis).


Popsané změny pokračují dále i ve stadiu 61. Palatoquadratum již svírá s horizontální rovinou těla úhel kolem 45°. Endokraniální základ dolní čelisti (cartilago labialis inferior a Meckelova chrupavka) vytváří pravidelný oblouk, který dosahuje úrovně poloviny předozadního průměru orbity. Processus pterygoideus se rychle zužuje a současně se napřimuje díky růstu processus antorbitales do stran. Zároveň se posouvá dorzálním směrem. Začíná se přerušovat hyoquadrátní artikulace, která se rotací palatoquadrata v předcházejících stadiích posunula kaudálním směrem. Zadní část palatoquadrata, po přerušení processus ascendens, vytváří spojení pouze se sluchovým pouzdrem (processus oticus), a to v oblasti anteroventrální části crista parotica.

Ceratohyalia se nadále stáčejí dozadu. Tím se přední výběžky (processus anteriores) dostávají více do laterální polohy, kde jsou postupně redukovány. Pars reuniens a copula II jsou stejně silné jako ceratohyale a planum hypobranchiale. Na planum hypobranchiale se redukují processus hypobranchiales, které se tak postupně zkracují. Mezi nimi a vznikajícími processus posteromediales se začíná ztrácet chrupavčitá tkáň což způsobuje, že oba výběžky stále výrazněji prominují. Ceratobranchialia se postupně ztrácejí a v tomto stadiu se většinou zachovávají jen zbytky prvního a druhého branchiálního oblouku.


V následujícím stadiu (62) je již palatoquadratum otočeno tak, že svírá úhel téměř 60° s horizontální rovinou lebky. V laterálním pohledu je vidět jeho značné zúžení, především na ventrální straně v místě artikulace s Meckelovou chrupavkou (pars quadrata palatoquadrati). Jeho dorzální konec je rozšířen, což je zřetelné v pohledu ze strany. Při pohledu shora je vidět, že je palatoquadratum poblíž spojením s prootikem vlnovitě zprohýbané. Tato deformace umožňuje, aby se palatoquadratum vměstnalo do prostoru mezi sluchovým pouzdrem a Meckelovu chrupavkou, jejichž vzdálenost je menší, než původní délka palatoquadrata. Možnou příčinou této deformace je rychle postupující rotace palatoquadrata, která předbíhá proces zkracování. Meckelova chrupavka zasahuje až na úroveň zadní poloviny orbity a s palatoquadratem se kloubí zespodu. Při pohledu ze strany je její průběh téměř rovnoběžný s processus pterygoideus. Přesto zůstává stále mírně prohnutá dorzálním směrem; processus pterygoideus je při pohledu shora mírně zakřiven. Endokraniální základ laterální výstuhy orbity je tvořen v zadní části pterygoidním výběžkem, který se formuje ze zbývající části commissura quadratocranialis. Přední část zmíněné výztuhy vzniká z laterálního okraje processus antorbitalis a bývá nazývána jako processus maxillaris posterior. Jako zadní okraj antorbitálního výběžku ji popisuje také Stadtmüller (1936). Ale de Beer (1937) a Pusey (1937, ex van Eeden 1951) uvádějí, že vzniká chondrifikací kondenzace mezenchymu formované perichondrální erozí komisury. To by znamenalo, že processus maxillaris posterior je stejného původu jako zadní část suboptického oblouku.


Ceratohyalia se dále zplošťují hlavně v laterálních částech, kde zaniká condylus articularis. Stále více se srovnávají a přibližují jejich okraje. U pozdějších stadií již tvoří rovné a štíhlé pásky chrupavky. Pars reuniens a copula II se začínají rozpadat. Po jejich rozpadu se zachovávají z  planum hypobranchiale pouze processus posteromediales budoucí jazylky a processus urobranchiales a chrupavčité spojení mezi nimi. Naproti tomu expanduje chrupavka mezi hypobranchiální destičkou a ceratohyalii, tedy v místě, které odpovídá processus anterolaterales na definitivní jazylce. Ceratobranchialia již většinou úplně zmizela.

V postkraniálním skeletu začíná degenerovat chorda a zároveň se osifikující postsakrální obratle spojují s hypochordem do tvaru urostylu.

Ve stadiu 63 je ethmoidální oblast u většiny jedinců již v téměř definitivním tvaru. Jako poslední dorůstají laterální části prenasální stěny (divisio praenasalis communis). Stále se však prodlužuje processus antorbitalis a celá ethmoidální oblast do stran, což souvisí s pokračujícím tvarováním laterální orbitální stěny. Tectum nasi je stále v kontaktu s cartilago obliqua; tato chrupavka se však s postupujícím laterálním růstem začíná fixovat  na postnasální stěnu. Meckelova chrupavka dosahuje až k úrovni zadního okraje orbity a je při pohledu ze strany téměř rovná. Palatoquadratum se dále zeštíhluje. V místě dotyku s otickým pouzdrem, kde docházelo k jeho zvlnění (viz předchozí stadium), začíná rozpadem buněk jeho postupné narovnávání. V tomto stadiu rotace postoupila do té míry, že palatoquadratum svírá s podélnou osou těla úhel 70-80°. V tomto stadiu často začíná osifikace dentale a quadratojugale.

Na planum hypobranchiale jsou jasně vytvořeny posteromediální výběžky. U několika jedinců bylo možné zaznamenat první známky redukce processus hypobranchiales na distálních koncích. V místě pars reuniens a copula II se nachází jen řídká tkáň degenerujících buněk. Ceratobranchialia buď zcela zmizela nebo se zachovává jen rudiment ceratobranchiale I. 

Epikorakoidy se začínají překrývat a k jejich posteromediálním okrajům se přibližují základy xiphisterna. Pokračuje degenerace chordy a tvorba urostylu. Tento děj probíhá současně s pokračující rotací pletence pánevního (tato rotace byla v předcházejících stadiích dočasně přerušena – od stadia 58). Základy předních výběžků ilií byly původně uloženy ve vertikální poloze. S postupující redukcí chordy se ilia dostávají do horizontální pozice. Jak postupuje vývoj pletence pánevního, křídla kyčelních kostí se prodlužují. Jejich rotace do horizontální pozice jim tak umožňuje pokračovat v růstu. Zároveň s pokračující rotací postupuje rostro-kaudálním směrem rozpad chordy. V důsledku toho se corpus ossis ilii přibližuje ke vznikajícímu urostylu. Později se kaudální konec urostylu položí na místo, kde se obě kyčelní kosti navzájem spojují a jejich přední konce (ala ossis ilii) se spojí s příčnými výběžky sakrálního obratle.

U jedinců, kteří dosáhli stadia 64, tvoří palatoquadratum při pohledu z boku chrupavčitou tyčinku, na dorzálním konci jen mírně rozšířenou. Je umístěno na úrovni předního okraje prootika a při pohledu z dorzální strany je patrný pokračující rozpad buněk (podle van Eedena 1951 jde o enchondrální erozi) v místě zvlnění. Palatoquadratum ztrácí dříve zmiňované zvlnění a napřimuje se; zároveň se těsně přikládá k otickým pouzdrům. Část palatoquadrata, která byla syndesmoticky spojena s předním okrajem sluchového pouzdra, se v důsledku rotace pohybuje směrem dolů a dozadu. Kaudální okraj palatoquadrata je natlačen ke stěně sluchového pouzdra. Na tomto spojení se podílejí také buňky odvozené z larválního processus oticus (van Eeden 1951).

Meckelova chrupavka dosahuje přibližně na úroveň hranice mezi orbitou a otickým pouzdrem. Při laterálním pohledu je rovná a rovnoběžná s horizontální rovinou lebky. Processus pterygoideus vychází jako značně tenký výběžek kolmo z palatoquadrata, přibližně v polovině jeho délky. Dosahuje stejné délky jako processus maxillaris posterior. Hranice mezi proc. pterygoideus a proc. maxillaris posterior je stále zřetelná.


Dokončuje se rozpad pars reuniens a zadní kopuly. Uvolňuje se tím prostor mezi ceratohyalii, hluboko do centra planum hypobranchiale. Tak vzniká prostor odpovídající sinus hyoglossus jazylky. Ve stejnou dobu se redukují laterální konce processus hypobranchiales a u jejich báze začíná směrem dozadu expandovat chrupavčitá tkáň. Anterolaterální okraje planum hypobranchiale rostou laterálním směrem. Ceratohyalia jsou velmi tenká a jejich distální konce sahají po úroveň otických pouzder. Až v tomto stadiu dochází k úplnému přerušení a zániku hyoquadrátní artikulace. Pokračuje také vývoj hrtanových chrupavek, které prozatím vytvářejí dva páry obloukovitých základů. Zadní pár (základy cartilago cricotrachealis) je vpředu rozšířen a zadní konce jeho chrupavek se prohýbají do stran, čímž vznikají processus branchiales.

U většiny jedinců je ve stadiu 65 ukončena rotace palatoquadrata a jeho fixace ke sluchovému pouzdru. Při pohledu z boku tvoří palatoquadratum jen tenkou, vertikálně uloženou chrupavčitou tyčinku. Tento proces van Eeden (1951) popsal tak, že při rotaci palatoquadrata je processus basalis unášen a postupně přiložen k otickému pouzdru. Buňky uvolněné při rozpadu palatoquadrata se kumulují v okolí tohoto výběžku, migrují dál dorzálním směrem a vytvářejí tak základ, který se rozšiřuje do podoby processus oticus dospělce. Na dorzomediální straně pars palatina začíná v tomto stadiu osifikovat pterygoid. Jeho ramus interior leží přiložen na prootiku, blízko processus basalis, a ramus posterior směřuje k mediálnímu okraji čelistního kloubu. Pokračuje také osifikace premaxily, vomeru, nasale, squamosa, quadratojugale, praearticulare a maxily.

Cartilago Meckeli dosahuje k úrovni předního okraje otického pouzdra.

Definitivní podoba jazylky je již zřetelná. Anterolaterální okraje bývalého planum hypobranchiale mají již takový rozsah, že se začínají rýsovat processus anterolaterales. Processus posterolaterales se formují současně s redukcí hypobranchiálních výběžků. Vyrůstají ze zadního okraje jejich základů a pokračují v růstu posterolaterálním směrem. Ceratohyalia jsou velmi tenká a začínají se prodlužovat. Jejich distální konce se přesunují k laterálnímu povrchu crista parotica, ale zakončena jsou zatím jen volně.

Stadium 66 je posledním v této ontogenetické řadě, ale přesto zdaleka ještě nejsou dokončeny všechny vývojové změny probíhající při metamorfóze. V ethmoidální oblasti jsou neustále spojeny tectum nasi a planum terminale (popř. konec cartilago obliqua). Oddělují se až později, ale u některých jedinců se oddělují již v této fázi. Vzniká tak výrůstek na přední straně planum antorbitale (laterální okraje tectum nasi), který bývá nazýván processus parachoanalis posterior. Je zbytkem po výše zmíněném spojení a pro rod Bombina je uváděn i jinými autory (viz stadium 58). Všechny kosti začaly v této oblasti už osifikovat, včetně endokraniálního sphenethmoidu.

Palatoquadratum je v terminálním stadiu svého vývoje. U všech jedinců je ve vertikální pozici a zúženo do podoby poměrně úzké protáhlé chrupavky. Leží laterálně od otického pouzdra a z jeho předního okraje vychází tenký processus pterygoideus. Ten vybíhá směrem dopředu a končí sekundárně na regio ethmoidalis (Stadtmüller 1936). Quadratum je kalcifikované, avšak nikoliv osifikované (Slabbert 1945). Celé palatoquadratum je spojeno s otickým pouzdrem prostřednictvím výběžku (processus basalis) na anteroventrální straně a zepředu, dorzálně od processus basalis, spojuje palatoquadratum a otické pouzdro processus 

oticus adulti. Processus pterygoideus vychází z palatoquadrata lateroventrálně a v  těsné blízkosti od processus basalis. 

 

Definitivní tvar má také endokraniální základ dolní čelisti (cartilago labialis inferior, resp. mentomandibulare, a Meckelova chrupavka), který je vepředu spojen v symfýze prostřednictvím hyaliní chrupavky. Mentomandibulare po stranách symfýzy je nekompletně enchondrálně osifikované (Slabbert 1945). Hranice mezi mentomandibulare a Meckelovou chrupavkou je stále zřetelná.

V orbitotemporální oblasti nedochází doposud k žádným výrazným změnám. Foramen opticum et oculomotorii mohou vlivem eroze chrupavčité tkáně navzájem splynout, ale u většiny jedinců k tomu nedochází ani po ukončení metamorfózy.

Jazylka je již v definitivním tvaru, jen processus posterolaterales et anterolaterales ještě dokončují svoji chondrifikaci. Přední výběžky chondrifikují směrem do stran,  zadní výběžky dozadu. Cornu hyale se ohýbají dozadu a jako processus ascendens se syndesmoticky spojují s otickými pouzdry, blízko processus basalis (Slabbert 1945). Ani v této fázi vývoje ještě nedochází k osifikaci, ta však začíná velmi brzy po metamorfóze, u jedinců dosahujících přibližně 2 cm délky. Nejdříve začínají osifikovat od své centrální části processus posteromediales. Až potom následují processus posterolaterales, jejichž osifikace začíná na corpus hyoidei, u báze těchto výběžků.

Na postkraniálním skeletu nedochází už k žádným významným tvarovým změnám. Dokončuje se pouze růst příčných výběžků sakrálního obratle a mnohem později začínají osifikovat také karpální a tarzální kůstky.

IV. Diskuse

Základním cílem předložené práce bylo zjistit osteologické rozdíly mezi blizce příbuznými druhy žab a zjistit, na jakém stupni ontogenetického vývoje se tyto rozdíly zakládají. Zjistila jsem, že na kostře dospělců lze nalézt jen velmi málo kvalitativních rozdílů, které by vybočovaly z rámce individuální a ontogenetické variability. Takové rozdíly lze nalézt pouze na lebce. Jedná se např. o detaily morfologie prooticooccipitale (tedy osifikovaného sluchového pouzdra), parasfenoidu, pterygoidu a zubů. Pokud se týče posledně uvedeného znaku Viertel (1986) uvádí u B. bombina zřetelně pedicelátní zuby, které u B. variegata nemají rozdělení korunek a pedicelu tak evidentní. Sanchíz a Młynarski (1979) udávají jako charakteristický znak polohu condyli occipitales, které vyčnívají u B. bombina více měrem dozadu (vzhledem ke crista supracondyloide) než jak je tomu u B. variegata. Tento znak je však velmi málo zřetelný. Všechny tyto rozdíly se zakládají až poměrně dlouho po ukončení metamorfózy, tzn. celý larvální vývoj je u obou druhů v základních rysech identický. To odpovídá i výsledkům studia ontogenetického vývoje B. orientalis (Magliová a Púgenerová 1998), přestože se B. orientalis od obou evropských druhů výrazně liší stupněm osifikace dospělých jedinců. Skutečnost, že morfogeneze všech tří druhů během larválního vývoje a metamorfózy je probíhá podle velmi podobného schematu potvrzuje jejich blízké fylogenetické vztahy. 

Mnoho domnělých diagnostických znaků bylo v literatuře zaznamenáno na pletenci pánevním. Týká se to např. dolního okraje pars descendens (margo anterior), který je krátký, mírně zaoblený a ve skutečnosti orientovaný anteroventrálním směrem. Nikdy nepřesahuje úroveň okraje acetabula. U B. bombina je více zaoblený než u B. variegata. Na jeho mediální straně se u B. bombina nachází malý hrbolek, který u B. variegata chybí (Beurton 1973, ex Böhme 1977). Horní okraj pars ascendens, zvaný margo posterior, vytváří hrbol (tuber superior), který je vyvinutý v různé velikosti a tvaru. U B. variegata je nezřetelný, zatímco u B. bombina je sice drobný, ale zřetelný (Böhme 1977). V místě, kde corpus ossis ilii přechází v acetabulum (agger limitans posterior), se u B. bombina nachází v jeho ventrální části podlouhlá jamka (fossula praeacetabularis sensu Sanchíz a Młynarski 1979).

Tyto domnělé diagnostické znaky nalezené zmíněnými autory a pozorovány dalšími (Hodrová 1981, Ratnikov 1996) byly potvrzeny také u většiny mnou zkoumaných exemplářů. Výjimku tvořili někteří jedinci druhu B. variegata. O tom, že se nejedná o diagnostické znaky svědčí skutečnost, že se vyskytují u jedinců dosahujících největší velikosti (přes 40 mm). Proto se nejedná o diagnostický znak, ale o znak související s růstem kosti během ontogeneze. Pokud by např. zřetelný tuber superior byl diagnostickým znakem pro B. bombina, nemohl by Schaefer v roce 1932 uvést přítomnost zřetelného tuber superior u B. variegata.

 Naproti tomu jediným konstantním znakem odlišujícím u obou druhů samce od samic je morfologie humeru. Od kloubní hlavice (caput humeri) se na ventrální straně kosti táhne výrazný hřeben (crista ventralis seu crista deltoidea), který dosahuje svého maxima přibližně v jedné čtvrtině délky kosti. U starších samců bývá tento hřeben vyvinut výrazněji. Dosahuje až do dvou třetin délky kosti, zatímco u samic se ztrácí již v polovině. Distální strana kosti je tvořena dobře osifikovaným kloubním výčnělkem (eminentia capitata seu capitulum humeri). Vedle něho na zadní straně se nachází kloubní hrbolek (epicondylus ulnaris), ze kterého vychází hřeben (crista medialis), ztrácející se na dorzálním povrchu. Ten je výrazněji vyvinut u starších samců. V obou případech se jedná o sekundární pohlavní znak, který je ale podmíněn věkem a tudíž i velikostí. Je to logické, protože na humerus se upínají svaly, které se u samců uplatňují při amplexu.

Výrazné rozdíly mezi pohlavími jsou v uvedeném znaku např. u příslušníků čeledi Ranidae. Ale i tento znak se zakládá v ontogenezi velmi pozdě a je zřetelnou adaptací na způsob páření. Evropské druhy kuněk pohlavně dospívají po druhém roce života (jednu sezonu po metamorfóze; Baruš a Oliva 1992). 

Důležitým rozdílem mezi oběma druhy je načasování vývoje jednotlivých morfologických struktur, přestože na těchto morfologických strukturách samotných rozdíly nalézt nelze. B. bombina tak jeví určitou akceleraci svého somatického vývoje, to znamená že odpovídající si morfologické struktury se u ní zakládají, příp. osifikují dříve než u B. variegata. Tato heterochronie v ontogenezi skeletu je zodpovědná za některé domnělé rozdíly (např. v morfologii ilia) mezi oběma druhy, které se považují za diagnostické znaky. Z porovnání ontogeneze obou druhů však vyplývá, že stejným morfologickým stadiem procházejí oba druhy, avšak B. bombina dříve (tedy na nižším stadiu své ontogeneze). To se projevuje i tím, že kostra u B. variegata je v dospělém stavu poněkud subtilnější, což je způsobeno mírnou hypoosifikací. Tento mírně nižší stupeň osifikace je však většinou obtížné vyjádřit morfologicky. 

Na kostře obou druhů lze nalézt některé primitivní znaky, které jsou charakteristické pro čeleď Discoglossidae. Jedná se např. o parahyoideum, které je dermální osifikací na těle jazylky. U pokročilých skupin žab je tato osifikace již zcela eliminována a nezakládá se. Tento a některé další znaky ukazují na primitivní povahu čeledi Discoglossidae, což je zcela v souhlasu s tím, že se jedná o skupinu žab, známou již od přelomu jury a křídy, tedy z doby před zhruba 135 miliony lety. Parahyoideum zaznamenalo více autorů (Fuchs 1929, Smirnov 1990, Stadtmüller 1936). Mezi další primitivní znaky patří rudimenty žeber na druhém až čtvrtém obratli, rozšířené a ploché příčné výběžky sakrálního obratle, commissura praefacialis oddělující V. a VII. nerv, tři foramina acustica atd.

Z porovnání s vymřelými zástupci čeledi Discoglossidae (např. s třetihorním rodem Latonia, který existoval od pozdního oligocénu do začátku pleistocénního ochlazení) vyplývá, že došlo výrazné redukci osifikace. Zástupci rodu Latonia měli velmi robustní kostru, která se od kostry recentních zástupců lišila v mnoha znacích. Jsou to např. srostlá frontoparietalia, processus palatinus na maxile, výrazný processus coronoideus na praearticulare, velký tuber superior na iliu, který přechází v crista ilii atd. Značná podobnost skeletu mladých jedinců a postkraniálního skeletu dospělců rodu Latonia s adultními recentními zástupci čeledi Discoglossidae (především s rodem Discoglossus) nabízí vysvětlení původu discoglosidních žab. Tímto vysvětlením je zablokování konečného stadia somatického vývoje u rodu Latonia nebo jiné discoglossidní vymřelé žáby. Tento jev, kterému se říká pedomorfóza, se projevuje na struktuře lebky (Roček 1994). 

Rod Bombina má v porovnání s ostatními druhy žab mnoho znaků, které poukazují na možnost pedomorfického původu (Smirnov 1989). Mezi tyto znaky patří chybění palatina, redukce středního ucha, juvenilní zubní struktura a přetrvávání proudového orgánu u adultních jedinců (u ostatních žab mizí postranní čára při metamorfóze). Tento posledně jmenovaný znak je podle Smirnova (1989) hlavní adaptací na vodní způsob života a je dosažen právě pedomorfózou. Ostatní znaky jsou spojeny pouze se zpomalením somatického vývoje a nemají proto žádný adaptivní význam. Smirnov se ve svém výzkumu zaměřil na lebku, protože její vývoj je značně prodloužen a ani při dosažení pohlavní dospělosti není ještě zdaleka ukončen. Znaky, které sledoval (stupeň osifikace u sphenethmoidu, nasale, otického pouzdra, quadratojugale, maxily, frontoparietale, columelly a interfrontale), se v prvním roce života shodují se znaky evropských kuněk. V následujícím roce se projevuje rychlejší osifikace u B. orientalis. To je mnohem dřív, než se projeví heterochronie ve vývoji skeletu mezi B. bombina a B. variegata.

Na tomto místě je vhodné poznamenat, že u velmi starých jedinců rodu Bombina se mohou objevit znaky, na které obvykle v literatuře není brán zřetel. Jedná se rovněž o znaky, které souvisí s heterochronií. Typickým příkladem je stupeň redukce středního ucha. Různí autoři popisují středoušní struktury odlišným způsobem, i když se jedná o stejný druh. Např. Ecke (1935, ex de Beer 1937) a Hanken a Hall (1984) tvrdí, že střední ucho je zcela redukováno, podle Slabberta (1945), de Beera (1937) a Ramaswamiho (1942) je přítomno pouze operculum. Smirnov (1989, 1990, 1995) vysvětluje vznik operkula v souvislosti s věkem jedince. Vždy se jedná o kosti, které se vyvíjejí jako jedny z posledních. Není tedy nijak překvapivé, že u pedomorfických druhů se tyto elementy nevyvinou. Ontogeneze krania se sice značně zpomaluje, ale stále pokračuje. Proto se u starších jedinců mohou tyto kosti svůj vývoj dokončit.

Porovnáme-li rod Bombina s recentními příslušníky čeledi Discoglossidae (např. rodem Discoglossus a Alytes), můžeme konstatovat, že mají mnohem úplnější stavbu lebky, na které jsou vyvinuty všechny charakteristické elementy. Také jejich somatický vývoj není tak zkrácen jako u rodu Bombina. 

Výrazná hypoosifikace u rodu Bombina se projevuje např. rozsáhlou fontanelou mezi frontoparietalii, spojením occipitale laterale a prootika až v dospělém věku a jejich nízkým stupněm osifikace, oddělením nasalií od sebe navzájem a od sphenethmoidu, výskytem osifikovaného operkula až u velmi starých jedinců atd. Na postkraniálním skeletu je to např. neúplně vytvořený urostyl (přední ocasní obratel není zavzat do urostylu, sakrální obratel je oddělený od urostylu).

Všechny uvedené aspekty dokládají, že studium forem se zkrácenou somatogenezí je důležité pro objasnění procesů, které probíhaly v minulosti během fylogenetického vývoje.

V. Souhrn

(
Rozdíly mezi studovanými druhy se týkají pouze kraniálního skeletu a mezi pohlavím byl zjištěn rozdíl pouze na humeru (viz níže).

(
Za diagnostické rozdíly mezi dospělci lze považovat (1) rozdílný tvar orbitálního okraje (superficies anterior) prooticooccipitale mezi canalis semicircularis horizontalis a laterálními okraji frontoparietálií (u B. variegata je spíše rovný, zatímco u B. bombina je ostře prohnutý), (2) na ventrálním povrchu (superficies ventralis) prooticooccipitale je ve přední části zřetelný ostrý výběžek (processus anterior), který je podmíněn hlubokým zářezem v mediálním okraji kosti (v této podobě se vyskytuje pouze u B. bombina; u B. variegata je tento výběžek s mediálním okrajem spojen kostěným můstkem), (3) u B. bombina jsou zuby zřetelně pedicelátní, u B. variegata však rozdělení korunek a pedicelu není zřetelné, (4) část parasphenoidu (pars medialis), která tvoří její protaženou centrální část, vybíhá u B. variegata dopředu ve výběžek zvaný processus cultriformis. U B. bombina je pars medialis zakončena tupě a zmíněný výběžek vždy chybí. (5) u B. bombina vytváří ramus maxillaris pterygoidu, v místě styku s maxilou, dobře vyvinutý výběžek (processus maxillaris). U B. variegata tento výběžek chybí.

(
Rod Bombina vykazuje velkou rozmanitost a vysokou frekvenci primitivních strukturálních odchylek sacro-coccygeální oblasti páteře. Jde například o celkový počet obratlů, výskyt desátého obratle odděleného od urostylu, srůst sakrálního obratle a urostylu atd. Tyto znaky mají pravděpodobně souvislost s primitivní povahou čeledi Discoglossidae.

(
Sexuální rozdíly na skeletu byly zjištěny pouze na humeru. 

(
Během ontogenetického vývoje nebyly mezi studovanými druhy zjištěny žádné odchylky v morfologii chrupavčitého skeletu. Nnavíc nebyly zjištěny žádné rozdíly v morfologii chrupavčitého skeletu ani mezi evropskými zástupci rodu Bombina a B. orientalis během jejich ontogenetického vývoje.

(
Posloupnost osifikace jednotlivých kostí byla shodná u obou druhů a odpovídala výsledkům, které prezentovala Magliová a Púgenerová (1998) pro celý skelet a Hanken a Hall (1984, 1989) pro kraniální skelet u B. orientalis. Tato posloupnost je následující: frontoparietale, exoccipitale, parasphenoideum, septomaxillare, praemaxillare, vomer, nasale, maxillare, praearticulare, dentale, squamosum, quadratojugale, pterygoideum, prooticum, sphenethmoideum a mentomandibulare.

(
Všechny nalezené rozdíly mezi B. bombina a B. variegata (diagnostické znaky a sexuální rozdíly) se vyvíjejí až v adultním věku zvířete, dlouho po ukončení metamorfózy.

(
Oba evropské druhy kuněk dosáhly oproti všem ostatním druhům čeledi Discoglossidae nejvyššího stupně zkrácení somatogeneze. O něco více je vyvinutá B. orientalis, dále pak Alytes a ostatní rody.
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Obr. 1 Oblast odchytu  zkoumaných jedinců a původu chovných párů.





Obr. 3  Sphenethmoideum B. variegata v pohledu z ventrální strany.
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Obr. 4  Sphenethmoideum B. bombina v pohledu z dorzální strany.





Obr. 2  Rostrální část lebky B. bombina v dorzálním pohledu, SVL 25 mm





Obr. 5  Prooticooccipitale B. variegata v dorzálním pohledu.





Obr. 6  Prooticooccipitale B. bombina v pohledu z ventrální strany.





Obr. 7  Prooticooccipitale B. variegata v pohledu ze strany.





Obr. 8  Jazylka B. variegata s vyvinutou os parahyoidei.





Obr. 10  Levé nasale B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 12  Levá premaxila B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 13  Levá maxila B. variegata v mediálním pohledu.





Obr. 14  Levé squamosum B. variegata ve ventrálním pohledu.





Obr. 24  Sakrální obratel B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 15  Levé quadratojugale B. variegata ve ventrálním pohledu.
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Obr. 16  Levý vomer B. bombina v pohledu z ventrální strany.





Obr. 19  Levé praearticulare B. variegata v dorzálním pohledu.





Obr. 22  První obratel B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 23  Třetí obratel B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 21  Osmý obratel B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 17  Parasfenoidy obou druhů ve ventrálním pohledu. U B. variegata přechází vepředu	pars medialis do špičky a vytváří tak processus cultriformis.





Obr. 18  Pterygoidy obou studovaných druhů z ventrální strany; u B. bombina je vyznačen diagnostický znak (processus maxillaris).





Obr. 20  Pátý obratel B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr 25  Urostyl B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 26  Levá scapula B. variegata v mediálním pohledu.





Obr. 27  Levá clavicula B. variegata v dorzálním pohledu.





Obr. 28  Levý coracoid B. variegata ve ventrálním pohledu.





Obr. 29  Pletenec pánevní B. variegata v laterálním pohledu.





Obr. 30  Levé ilium B. bombina v laterálním pohledu.





Obr. 31  Pravý humerus B. variegata, A – samec v laterálním pohledu (vlevo) a ventrálním pohledu (vpravo). B � samice v laterálním pohledu.





Obr. 32  Levé antebrachium B. variegata v dorzálním pohledu.





Obr. 9  Lebka B. bombina v dorzálním pohledu.





Obr. 11  Levé frontoparietale B. variegata ve ventrálním pohledu.





Obr. 33  Os cruris B. variegata v dorzálním (vlevo) a laterálním pohledu (vpravo).





Obr. 34  Detail rostrální části chondrokrania pulce B. variegata	před metamorfózou.





Obr. 35  Pulec B. bombina ve stadiu 50 v dorzálním pohledu.





Obr. 36  Pulec B. bombina ve stadiu 52 v dorzálním pohledu





Obr. 37  Pulec B. bombina ve stadiu 33 v dorzálním pohledu.





Obr. 38  Pulec B. variegata ve stadiu 54-55 v dorzálním	pohledu. Začátek vývoje pletence lopatkového a pletence pánevního. Na obrázku je vidět, že antebrachium zpočátku	vytváří samostatné elementy.





Obr. 41  Přední část těla pulce na počátku metamorfózy (stadium 57) při pohledu ze strany.	Macerací došlo k rozkladu ethmoidální oblasti, přesto je patrné, že septum dosahovalo	až ke cornua trabecularum. 





Obr. 39  Chondrokranium pulce B. variegata  ve stadiu 56 v laterálním pohledu. 





Obr. 40  Chondrokranium a část axiálního skeletu pulce	B. variegata ve stadiu 56 v dorzálním pohledu.





Obr. 42  Bombina variegata ve stadiu 57 v dorzálním pohledu.





Obr. 43  Metamorfující pulec B. variegata v dorzálním pohledu.	Na obrázku je zřetelný probíhající rozklad palatoquadrata	a pokročilý stupeň osifikace.





Obr. 44  Stadium 58 u B. variegata v laterálním pohledu.





Obr. 45  B. bombina ve stadiu 60 v latrálním pohledu. Cartilago Meckeli je znatelně delší, stejně tak je v pokročilém stadiu i rotace palatoquadrata.  





Obr. 46  B. bombina ve stadiu 61 ve ventrálním pohledu. Dochází k přerušení	hyoquadrátní artikulace a formování oblouku dolní čelisti. 





Obr. 47  B. bombina ve stadiu 62 ve ventrálním pohledu.





Obr. 48   B. bombina ve stadiu 62 v laterálním pohledu.





Obr. 49  B. bombina ve stadiu 64 v laterálním pohledu. 





Obr. 50  B. bombina na konci metamorfózy (stadium 66) v dorzálním pohledu.
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(( Popis ontogenetického vývoje začíná terminálním stadiem z toho důvodu, že podle definitivního stavu jsou určovány vyvíjející se základy v raných ontogenetických stadiích.
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