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0. UVOD

1.1. Deskriptivna terminologia definitivneho stavca

Intercentrum — predna Cast’ tela stavca (u normalneho spojenia intercentrum —
pleurocentrum)

Pleurocentrum — zadna Cast’ tela stavca (u normalneho spojenia intercentrum —
pleurocentrum)

Neuralny oblik — dorzalny vybezok stavca

Hemalny obluk — ventralny vybezok chvostového stavca

Triovy vybezok — horny okraj neuralneho obluka

Priec¢ny vybezok — lateralny vybezok neuralneho obluka

Prezygapofyza — predny vybezok kibiaci neuralne obluky

Postzygapofyza — zadny vybezok kibiaci neuralne obluky

Pedicel — bazélna Cast’ neurdlneho obluka, ktord nesie tfilovy vybezok (procesus spinosus)
Tuberkulum — vybezok rebra, ktory spaja rebro s priecnym vybezkom neuralneho obluka
Kapitulum — vybezok rebra, ktory spdja rebro s intercentrom

Parapofyza — miesto kibenia rebra k intercentru

Diapofyza — miesto kibenia rebra k prie¢nemu vybezku neuralneho oblika

Vertikalna stridcia — pozdizna ornamentacia na neuralnom a heméalnom obluku jedincov z

radu Nectridea

1.2. Embryvonalny povod stavca

Embryogeneticky sa chrbtica, pozostavajica z jednotlivych stavcov, zaklada z
mesodermalnych zarodo¢nych vackov. Kazdy mesodermalny vacok sa v d’alSich stadiach
diferencuje na somiticku cast’ (dorzédlna pozicia) a hypoderm (ventralna pozicia), obsahujiucu
celdmovu dutinu, ohranic¢enti somatopleurou a splanchnopleurou. Somit a hypoderm st
vzajomne prepojené sekundarnym zuzenim, mezomérou (nephrotom).

Somiticka ¢ast’ sa u stavovcoch ¢leni na tri histologicky nerozlisiteI'né tkanivové
sucasti — dermatom, myotom a sklerotom. Zo sklerotomu v priebehu ontogenézy vznika

chrupav¢ity a nasledne osifikovany zaklad stavca. Sklerotomalne zarodo¢né tkanivo je



situované lateralne od chordy (notochord) a jeho pozicia odpoveda trovni myotomu v ramci
povodného somitu. Po priecnom rozdeleni sklerotomu na dve Casti, kazda splynie s pril'ahlou
castou susedného sklerotomu, od ktorého ho oddel'uje intersegmentalne septum (myoseptum).
Vysledkom tohto procesu je stavcové centrum a ostatné jeho sucasti, ako neurdlny a hemalny

obluk, ktoré¢ zaujimaju intersegmentalnu poziciu (Rocek 1985a).

Obr. 1: A: 3D-model presakralneho a kaudalneho stavcového komplexu, na — neuralny obluk, ¢ — centrum, n —
chorda dorsalis, nt — neuralna trubica, ha — hemalny obluk, r — rebro, bv — cievy; B (Dahmann & Basler, 1999)
a C (Leakyho tedria resegmentacie sklerotomu): prerozdelenie prednej (A) a zadnej (B) polovice sklerotomu
(S) na stavcové centrum (V); podl'a Morin-Kensicki; Melancon & Eisen (2002);
http://dev.biologists.org/cgi/content/full/129/16/3851

Podl’a sposobu osifikacie rozliSujeme dva zakladné typy stavcov, apsidospondylny
a lepospondylIny (Spinar 1984). Najviac zastapenym je apsidospondylny typ, ktory osifikuje
na chrupavcitom podklade chordy dorsalis. Najskor osifikuju neuralne obluky (pripadne
hemalne obluky v kaudalnej asti chrbtice), ktoré obopinaju neuralnu trubicu po celej dizke,
¢im vznika suvisly neuralny kanal. Centralne elementy zacinaju osifikovat’ z dvoch
inicialnych miest vzhl'adom k chorde. Dorzélne od chordy osifikuje parové pleurocentrum,
ktoré sa d’alej zvicSuje dorzolateralne, laterdlne a ventralne vacSou rychlost'ou, ako

v dorzalnom smere, kde obe polovice za¢inaju prirastat’ medidlne a d’alej kranidlne a kaudalne



od miesta zrastu oboch polovic pleurocentra. Sucasne s osifikaciou pleurocentra prebieha
pod chordou osifikovanie parového intercentra, umiestneného kranialne od pleurocentra.
V raste postupuje ventrolateralnym, laterdlnym a dorzalnym smerom a obdobne, ako je tomu
u pleurocentra, v kone¢nom S§tadiu osifikacie obkolesuje chordu dorsalis v podobe
prstencovitého ttvaru.

Osifikacny proces sensu lato (v ramci chrbtice v priebehu ontogenézy) postupuje
v kraniokaudalnom smere, ¢o sa diametralne 1i8i od rodu Eustenopteron (Eustenopteridae,
Osteolepiformes), u ktorého tento proces prebieha v kaudokranidlnom smere a je
pravdepodobne ekologického charakteru.

Jednotlivé stcasti definitivneho stavca, ktory je typicky pre moderne stavovce,
osifikuji oddelene, asynchronne nezéavisle na sebe a v kone¢nom S§tadiu splyvaju v stavcovy
komplex, zahriiujlici neurdlny a hemalny obltk a telo stavca, tvorené centralnymi elementmi

— pleurocentrum, intercentrum (Carroll 1989).

1.3. Fylogeneticka diferencidcia stavca u ranych obojZivelnikov

V ramci fylogenetickych linii labyrinthodontnych obojzivelnikov,
dokumentovanych na paleontologickom materiale, sa zachovali rdzne stupne resegmentacie,
veduce k spojeniu intercentra a pleurocentra, ktoré najlepsie dokumentuje morfologicka
variabilita stavcovych centier. V priebehu evolucnej linie Rhipidistia — Amphibia, konkrétne
Osteolepis — Labyrinthodontia mozno vysledovat’ dva hlavné evolu¢né resegmentacné
trendy (Panchen 1967):

a) redukcia pleurocentralnej osifikacie, typicka pre Temnospondyli,
fylogeneticky vedie k modernym obojzivelnikom;

b) redukcia intercentralnej osifikacie, typicka pre Anthracosauria, fylogeneticky
vedie k plazom (Svec 1984);

Podrla vzajomnych velkostnych pomerov centralnych elementov a stupna
resegmentacie sa definuje niekol’ko typov stavcov (Romer 1947):

Protorachitomny — dominuje netplne vyvinuté este parové intercentrum nad

parovym pleurocentrom, umiestnenym v dorzalnej polohe; vyskytuje sa u rodu Osteolepis
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Obr. 2: Protorachitomny typ stavca; original podl'a Romera, 1947

Rachitomny — dominuje zriedka dvojdielne intercentrum nad pleurocentrom;

vyskytuje sa u rodu Neldasaurus
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Obr. 3: Rachitomny typ stavca; original podl'a Romera, 1947

Substereospondylny — dominuje intercentrum, pleurocentrum je nepatrné, alebo

uplne redukované;
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Obr. 4: Substereospondylny typ stavca; original podl'a Romera, 1947

Stereospondylny — dominuje intercentrum, pleurocentrum je redukované, ¢asty
vyskyt v oblasti zatylku, doklad kraniokaudalneho postupu osifikécie; vyskytuje sa u rodu
Eryops
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Obr. 5: Stereospondylny typ stavca; original podl'a Romera, 1947

Herpetospondylny — v porovnani s rachitomnym typom, dochadza k znacne;j
redukcii intercentra za suc¢asného nérastu pleurocentra, tenden¢ne pokracuje redukcia

intercentra; vyskytuje sa u rodu Proterogyrinus
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Obr. 6: Herpetospondylny typ stavca; original podl'a Romera, 1947

Embolospondylny (schizomérny) — prechodny typ medzi rachitomnym
a embolomérnym, od herpetospondylného typu sa odliSuje v celkovej tendencii narastu
pleurocentra a intercentra do vel'kostne zhodného pomeru, ¢o vedie k vzniku

embolomérneho typu stavcovych centier (Siskin 1989); vyskytuje sa u rodu Eogyrinus
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Obr. 7: Embolospondylny typ stavca; original podl'a Romera, 1947
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Obr. 8: Embolomérny typ stavca; original podl'a Romera, 1947

Gephyrostegoidny (podl'a rodu Gephyrostegus) — pleurocentrum dominuje nad
intercentrom (vid’ obr. 11), neurdlny obluk je parovy a upina sa na pleurocentrum suturalne,
Strukturélne je podobny herpetospondylnému typu, ktory je ovel'a menej osifikovany

Seymouriamorfny (gastrocentralny) — pleurocentrum dominuje nad
intercentrom, intercentrum dosahuje maximalne % az 3 vysky pleurocentra, v niektorych
pripadoch je intercentrum uplne redukované, neuralny obluk sa k pleurocentru upina

disuturalne (bez $vu); vyskytuje sa u rodu Seymouria.
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Obr. 9: Seymouriamorfny typ stavca; original podl'a Romera, 1947
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Vznik dvojhlavého rebra predstavuje prvy krok k zrealizovaniu resegmentacie
stavcového centra. Na fylogenetickej urovni sa nepriamo uskutocnila eSte pred objavenim sa
dvojhlavého rebra. Vedie k norméalnemu alebo anteropleurdlnemu (plagiosaurovému)
splynutiu intercentra a pleurocentra, ktoré d’alej umoznuje amfiseptalny, ¢i monoseptalny typ

spojenia dvojhlavého rebra k stavcu (vid’ obr. 10).
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Obr. 10: A — anteropleuralne splynutie intercentra a pleurocentra; amfiseptalny typ pripojenia rebra k
stavcovému komplexu; B — normalne splynutie intercentra a pleurocentra; monoseptalny typ pripojenia rebra k

stavcovému komplexu; original podl'a Siskina, 1989

Normalne splynutie intercentra a pleurocentra u tetrapodov prevlada
a uskutoc¢iiuje sa medzi prednym intercentrom a zadnym pleurocentrom. Dvojhlavé rebro sa
pri normalnom (resegmentacnom) type splyvania centralnych elementov monoseptalne
pripéja kapitulom rebra k parapofyze, umiestnenej na intercentre a tuberkulom rebra
k diapofyze na apikdlnom konci priecneho vybezku neuralneho obluka dan¢ho stavcového
komplexu. Vynimkou je Specifické anteropleuralne plagiosaurové (vnitrosegmentacné)
splyvanie, ktoré prebieha medzi prednym pleurocentrom a zadnym intercentrom (vid’ obr.
10A) a dvojhlavé rebro spaja parapofyzu predchadzajticeho intercentra a diapofyzu
nasledujuceho neurdlneho obltika, ¢im dochédza k prepojeniu dvoch stavcovych komplexov.
Tento typ splyvania centralnych elementov a prepojenia dvojhlavého rebra so stavcom je
dominantny u prechodnych foriem evolu¢nej linie Osteolepis — Labyrinthodontia. Objavenie
prvych plazov v obdobi vrchného karbonu signalizuje zaviSenie resegmentacného procesu

(Siskin 1989).



1.4.

Problém lepospondylného stavca

Carroll a Gaskillova (1978) ako prvi stihrnne posudili fylogenetické vztahy, do
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dnesnej doby t'azko taxonomicky definovatel'nej, skupiny permokarbonskych obojzivelnikov,

zvanych Lepospondyli, k morfologicky odlisnej, v systéme rovnocennej, no statigraficky

roz§irenejSej infratriede Labyrinthodontia (vrch. devon — sp. krieda). Zaoberaju sa tiez

povodom lepospondylného stavcového centra.
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postzygapofyza

prezygapofyza

neuralny kanal

prie€ny vybezok

notochordalny kanal — "
pleurocentrum

a
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Obr. 11: Gefyrostegoidny stavec rodu Discosauriscus z lateralneho a kranialneho pohl'adu; original podl'a

Romera, 1947

Predpokladaji pévod lepospondylného stavea zo zlozeného centra, ktoré sa

vyskytuje u zastupcov skupiny Labyrinthodontia, ¢o sa snazia argumentovat’ pritomnost’ou

intercentier u niektorych radoch skupiny Lepospondyli (Carroll a Gaskillova 1978). Pre

nedostatok presvedcivych paleontologickych dokladov a nizku ddverihodnost’ netplne

zachovaného fosilného materialu, do dnesnej doby neboli u skupiny Lepospondyli intercentra

(prvotnejsi nazov: hypocentra) jednoznacne identifikované, ¢o celu zalezitost’ (urcenie

lepospondylného centra, ako odvodeného z labyrinthodontného stavca) kladie do Cisto

hypotetickej roviny. Aj napriek tomu obaja zmieneni autori povazuju centrum

lepospondylného stavca za homologické s pleurocentrom labyrinthodontného stavca. Za

rudimentérne intercentrum povazuji drobny utvar v medzistavcovych priestoroch
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u prislusnikov ¢el'adi Gymnarthridae, Ostodolepidae, Trihecathontidae, Goniorynchonidae,

patriacich do rddu Microsauria a u prisluSnikov samostatnej ¢el'ade Acherontiscidae.

trinovy vybezok
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rebra kapitulum  ap4]
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Obr. 12: Lepospondylny stavec — A - lateralny (kranialna ¢ast’ smeruje doprava) a B - kranialny pohlad: 1 —
hlavné stavcové centrum, 2 — priecny vybezok neuralneho oblika (procesus transversus), 3 — upinajlice sa rebro

(corpus costae), 4 — neuralny obluk; original podla Carrolla a Gaskillovej, 1978

Tato malo znama skupina malych bizarnych permokarbonskych obojzivelnikov
stoji stranou od evolucnej linie Osteolepis — Labyrinthodontia, z dovodu rozdielnosti
fyziologickych, ekologickych a morfologickych charakteristik.

U lepospondylnych obojzivelnikoch nie je doteraz zname larvalne §tadium, ani
pritomnost’ vonkaj$ich ziabier. Larvy st zndme u obojzivelnikov skupiny Temnospondyli
(Apateon — larvalne Stadium) a Anthracosauria (Ariekanerpeton — larvalne stadium) (Carroll
2001).

Na zuboch chyba zvrasneny dentin, nie je vyvinuty vnatorny zubny obluk
a oticky zarez, ¢im absentuju Struktary stredného ucha (Carroll a Gaskillova 1978).

Mo6zu dosahovat’ vysokého poctu presakralnych stavcov, od 19 az do 230, ¢o
pravdepodobne suvisi s akvatickym a semiakvatickym sposobom zivota, aj ked’ sa nevylucuje

Zivot na stsi, pravdepodobne v pode (Stamberg 1998).
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Obr. 13: Branchiosaurus salamandroides Fritsch, 1879, temnospondylny
juvenilny obojzivelnik; na obr. je jedinec s nedokonéenym procesom
osifikécie chrbtice, ktory primarne zacina osifikaciou neuralnych

oblukov; original ZP00275

Obr. 14: Fosilizovany skelet rodu Ariekanerpeton sigalovi Laurin,
1996. Parovitost’ neuralnych obliukov a este neosifikované centralne
elementy je dokladom raného ontogenetického $tadia; podl'a Laurina,
1996

http://tolweb.org/tree? group=Ariekanerpeton sigalovi&contgroup=Sey

mouriamorpha

Na rozdiel od skupiny Labyrinthodontia, je pre Lepospondyli charakteristicka
rychla osifikacia pri malej velkosti tela. Osifikécia stavcov prebieha v kraniokaudalnom
smere, €o je pre obe skupiny spolocny znak, no poradie osifikovanych elementov je iny.

U lepospondylov osifikuje najskor telo stavca.

Typickou vlastnost'ou, od ktorej bol odvodeny i nazov pre tato zvlastnu
samostatnt skupinu obojzivelnikov, je kompaktny stavec bez intercentra a pleurocentra,
nazvany lepospondylny (Zittel 1889). U Ziadnej inej skupiny obojZivelnikov sa tento
morfologicky novotvar nevyskytoval.

Na rozdiel od prevladajuceho apsidospondylného typu, centrum lepospondylného
stavca sa morfologicky vyznacuje kompaktnym (neplati vzdy) cylindrickym centrom, ktoré je
mediélne zazené do podoby klepsidier. Na oboch koncoch je centrum konkavne
(amficoelnym) a ma zachovany notochordalny kandl. Neurdlne obluky sa s centrom spajaju
suturdlne (Svom), alebo disuturalne (suvisle bez $vu).

Na zéaklade spolo¢nych diagnostickych znakov vertebralnej morfologie sa
systematicky zarad’uj do Siestich radov (Carroll a Gaskillova 1978):

Microsauria sa vSeobecne podobaju na mensie plazy zo skupiny
captorhinomorpha. Maji kompletne valcovité centra, na oboch koncoch konkavne
(amficoelné) a v celej dizke priechodné pre chordu (notochordélne). Neuralne obliky méozu

byt k centru pripojené stvisle, ako napriklad u rodu Batropetes (Microbrachomorpha) alebo
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u prislusnikov ¢el'ade Tuditanidae a Gymnarthridae (Tuditanomorpha), alebo Svom, pri¢om
tento typ spojenia prevlada. Obluky trupovych stavcov nie su parové s vynimkou vel'mi
mladych jedincov. Pedicel vybieha nad prednu ' az % dizky centra. Prie¢ne vybezky
vybiehaju laterdlne z prednej Casti pedicelu a prednym okrajom sa sklanaju anteroventralne
k dorzalnemu okraju stykovej plochy predchadzajiceho centra (pleurocentra). Niekedy
predny okraj obluka prekryva koniec centra a tvori tak pridatna stykovu plochu pre
posterodorzalny okraj predchadzajiiceho centra (uz zmienena podobnost’ s primitivnymi
plazmi). Stykové plochy su bud’ ploché, alebo takmer ploché (Gymnarthridae), kedy mézu
zvierat uhol do 45 stupiiov. Trilové vybezky su kratke a umiestnené v zadnej polovici
neuralneho obluku. U ¢el'adi Gymnarthridae a Ostodolepidae boli identifikované intercentra,
ktorych laterdlne ¢asti mézu zasahovat’ az do blizkosti baze neurdlnych oblukov. Intercentra
u zastupcov ¢elade Trihecatontidae st vyrazne zdurené. U tychto skupin je kapitulum rebra
napojené na zarez v dorzolaterdlnom rohu intercentra. V transverzalnej rovine maja
polmesiacikovity tvar. Ak intercentrum chyba, slizi ako nahrada opory kapitula rebra
lateralne vybiehajuici zadny okraj centra. Intercentra trupovych stavcov chybaju

u microbrachomorphov a ¢el'adi Tuditanidae, Hapsidopareiontidae a Pantylidae(?). Pocet
presakralnych stavcov je vel'mi rozdielny, od 19 (Batropetes) do 45 (Pelodosotis)

a sakralnych stavcov 1 az 3.

U radu Nectridea sa neuralne a hemalne obluky pevne spéjaja s centrom. To plati
1 pre vel'mi mladé jedince. Centra st typicky valcovité, uprostred st trochu zizené (podobne,
ako u Microsaurov) do tvaru klepsidier a maji zachovany notochordalny kanal. Neexistuje
ziadny ndznak intercentralnych prvkov. Neuralne obluky su Siroké s velkymi zygapofyzami.
Kibové plosky zygapofyz s bud’ v horizontalnej, alebo takmer v horizontalnej pozicii — to
obmedzuje vertikalne ohybanie chrbtice, no zaroven dovol'uje relativne volny laterdlny
pohyb. Pridatné spoje nad zygapofyzami tvoria pary apofyz. Pocet (14 — 26) a morfologia
presakralnych a kaudalnych stavcov, pocet parov apofyz, tvar a vel'’kost’ neuralnych
a hemalnych oblukov sa v ramci skupiny vel'mi odlisuje. Povrch neurdlnych a heméalnych
oblukov je pokryty jemnymi ryhami.

Chrbtica jedincov z radu Lysorophia pozostava zo 69 az 97 presakralnych stavcov,
ktoré sa vyznacuji neurocentralnymi sutirami a rozdelenim neuralneho oblika na par do
trovne zygapofyz. Kazdé centrum je rozbrazdené piatimi aZ §iestimi pozdiznymi ryhami —
dve ryhy su dorzolateralne, dve ventrolateralne, jedna neparova je na ventralnej strane.
Priecne vybezky su relativne kratke a vybiehaju lateralne z predného okraja neuralneho

oblika. Kibové plochy zygapofyz st priblizne horizontélne a tato orientacia sa v ramci
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chrbtice nemeni. Hemalne obluky sa pripéjaju na ventralny par ryh. U starSich jedincov st
uklonené pod r6znym uhlom smerom dozadu.

Pocet trupovych stavcov skupiny Adelospondyli je najmenej 70. Vyznacuji sa
valcovitym centrom, ktoré je k neurdlnemu obliku pripojene Svom. St bikonkdvne
a priechodné pre chordu. Na pedicele sa nachadza hlboky pozdizny Zliabok, ktory moze
predstavovat’ rudiment pravej a l'avej polovice neuralneho obluka, ktoré si pevne spojené uz
od raného ontogenetického $tadia. Zadny povrch kibovej plochy centra ma charakteristické
vybezky na uchytenie kapitula rebier. V prednej Casti chrbtice je pedicel prichyteny iba
k prednej polovici centra, ale v segmentoch 30 — 35 obliky zaberaju i intervertebralnu polohu,
podopierané zadnou Castou prednejSieho centra a prednym povrchom zakladného centra.
Prie¢ne vybezky st vel'mi dlhé (podobnost’ s Labyrinthodontia — Greererpeton,
Proterogyrinus) a na ich zakladnach su $iroké oblasti k uchyteniu s centrom.

Centra prisluSnikov radu Aistopoda su vzdy cylindrické a nerozoznatel'ne zrastené
s neuralnym oblukom. Na chvoste chybaju hemalne obluky. Intercentra chybaji. Centra st
amficoelné a notochordalne. Pred priecnymi vybezkami neuralneho obluka alebo za nimi su
otvory spindlnych nervov. Ttiiové vybezky (procesus spinosus) si vel'mi kratke, ale u rodu
Lethiscus su relativne vysoké. Viésina aistopodov ma pridatné kibové plochy na neuralnych
oblukoch. Pocet stavcov sa pohybuje od 78 (Lethiscus) do 230 (Phlegethontia linearis).

Acherontiscidae je jediné skupina lepospondylnych obojzivelnikov, ktorych
centrum sa sklada z pleurocentra a intercentra.

Pleurocentra prednych Styroch stavcov st viac polmesiacikovité, ako cylindrické.
V zvysnej Casti chrbtice dominuju cylindrické pleurocentra nad intercentrami. Na intercentra
sa napajaju kapitula rebier. Ttiiové vybezky su kratke a st umiestnené vyrazne v zadnej Casti

chrbtice. Prie¢ne vybezky su nevyrazné.



18

1.4.1 Historicky prehl’ad nazorov na charakter a vznik lepospondylného

stavca

Zittel (1889) predpokladal holospondylnt $truktiaru lepospondylného stavca so
zachovanym notochordalnym kanélom po celej dizke cylindrického centra. V pozdiznom reze
ma centrum tvar klepsidier a niekedy je uprostred prerusené, ¢o je podl'a neho dosledok
nedokoncenej osifikacie.

Zittelov predpoklad potvrdil Williston (1908) popisom druhu Lysorophus
tricarinatus a poukazoval na jeho podobnost’ s infratriedou Urodela, u ktorych je taktiez
suturdlny styk neuralneho obluka a centra s chybajicim intercentrom. Jedinym rozdielom su
dlh¢ a Siroké rebra, ktoré nie su typické pre modernu skupinu Urodela a tiezZ pre ich moznych
predkov z ¢el'ade Branchiosauridae.

Podobnost’ s plazmi, pre ich Specificka Struktaru stavca, Williston zamietol, no v
roku 1913 definoval u druhu Ostodolepis brevispinatus uchytenie kapitula rebier
k stavcovému centru intervertebralne na konci vel'mi tenkého intercentra. Case (1929) vsak na
takmer kompletnej kostre rodu Ostodolepis Ziadne intercentra nezistil.

Podl'a von Huena (1948), centrum lepospndylného stavca v kone¢nom §tadiu
osifikuje a je homologické s interventrale (pleurocentrum). O basiventrale (intercentrum) sa
nejedna z dévodu osamostatnenych krokvic (hemalne obluky) v kaudalnej oblasti, ktoré su
vzdy v resegmentacnom procese v priebehu ontogenézy formované s basiventrale. Tento
model stavby stavca prisudzuje rddu Microsauria, ktoré podla jeho ndzoru maju
seymuriamorfny (gastrocentralny) typ stavca, ako plazy a cicavce. Microsaury definuje, ako
primitivne reptiliomorfné formy obojzivelnikov a vysoky pocet presakralnych stavcov suvisi
podrla jeho nazoru s obdobim adaptacie na plavecky spdsob zivota. Microsaury st podla tohto
autora pravdepodobne potomkami prvych najprimitivnejSich tetrapodov z neznamej skupiny
Anthrembolomeri s embolomérnym stavcom.

Reptiliomorfny charakter radu Microsauria sensu lato bol neskor pojaty sensu
stricto, Co znamena, ze podobnost’ s plazmi bola prisudzovana len niektorym rodom. Do radu
Microsauria sa zaclenuju jedince, ktoré spolahlivo zodpovedajl zakladnému vzorcu
morfologickych charakteristik rodu Microbrachis (Schwarz 1908; Steenova 1938), to
znamena, ze maju valcovité stavcové centrum, na trupovych stavcoch chybaju intercentra,
pedicel neurdlneho obluka je relativne vysoky a uzky, priecne vybezky st kratke a tffiové

vybezky st nizke. U Ziadnej z foriem, radenych do radu Microsauria neboli pozorované
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intercentra na trupovych stavcoch. Romer (1950) tento fakt vysvetlil holospondylnym typom
stavca a intercentra, ktoré pozoroval Williston u druhu Ostodolepis brevispinatus,
interpretoval, ako fragmenty rebier. Nevylucil v§ak moznost, Ze v niektorych pripadoch

existovali v chrupavc¢itom stave.

Obr. 15: Trupové stavce druhu Ostodolepis brevispinatus ; podl'a Carrola a Gaskillovej, 1978

Tuto alternativu by spolahlivo potvrdila pritomnost’ chvostovych krokvic
(hemalne obluky). Hemalne obluky boli v§ak pozorované len u jedného jedinca rodu
Microbrachis, preto ich pritomnost’, respektive nepritomnost’, nema vplyv na zakladnu
diagnoézu. Dvojhlavé rebro sa kapitulom upinalo na kibovu plochu centra a tuberkulom na
priecny vybezok.

Westoll (1942b) a Romer (1950) odvodzovali pévod skupiny Microsauria zo
skupiny Ichthyostegalia a to predovsetkym na podobnosti proporcii strechy lebecne;j.

Z hladiska postkranidlneho skeletu sa holospondylny typ stavca u Ichthyostegalii
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nepredpoklada, no eventualnu spojitost’ tychto dvoch skupin d’alej nevylucuje fakt, ze v ramci
fylogenézy medzi skupinami obojzivelnikov sa holospondylné forma stavca vyskytla viac,
ako len raz.

Gregory et al. (1956) vychadzali z podobnosti stavcov typickych predstavitelov
radu Microsauria, Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 a Hyloplesion longicostatum (Fric, 1876)

s rodom Cardiocephalus z ¢el'ade Gymnarthridae.

Obr. 16: Rekonstrukcia druhu Microbrachis pelikani; podl’a Carrolla a Gaskillovej, 1978

Odlisnost’ vidia v polohe spojovacich facet pre kapitulum rebier a pritomnosti tfiiovych
vybezkov u typickych druhov radu Microsauria. Centra vyS$Sie zmienenych druhov maju tieto
plosky v blizkosti predného konca, kym u rodu Cardiocephalus sa kapitulum rebier upina
intervertebralne (Steenova 1938). Tento znak ma tento rod spolo¢ny s radom Nectridea

a podobnt stavbu atlasu s infratriedou Urodela.

Obr. 17: Rekonstrukcia druhu Cardiocephalus peabodyi; podla Carrolla a Gaskillovej (1978)

Typické druhy radu Microsauria, zastupci infratriedy Gymnophiona a infratriedy Urodela
maju podobny model stavby stavca. Jedinou ich odliSnost'ou je pozicia a Struktira prie¢neho
vybezku, ktory sa u infratriedy Urodela zaklad4d medialne, ¢o vedie k zaveru, Ze zhoda v
stavbe stavca je patrna v dvoch liniach — na jednej strane Microsauria, Lysorophia,
Gymnophiona a na druhej strane Nectridea, Aistopoda, Urodela. Rady Microsauria

a Lysorophia na zéklade neurosuturalneho typu osifikacie centra s neurdlnym obliikom a tiez

primitivneho znaku predného umiestnenia priecneho vybezku st podobné plazom.
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Chrbtica rodu Tuditanus pozostava z 29 presakralnych stavcov, ¢o je viac, ako
maximum zaznamenan¢ u najprimitivnejsich plazov — 26 (Romer 1956). Kazdy trupovy
stavec je tvoreny jedinym centrdlnym elementom a je pevne prirasteny k neurdlnemu obluku.
Naproti tomu Peabody (1959) zistil, ze u A. M. N. H. €. 6926 medzi intercentrom a hemalnym
oblukom je viditeI'nd hranica. U tohto exemplaru st centra vsetkych stavcov blizko seba,
preto sa neda predpokladat’ pritomnost’ intercentralnych elementov ani keby boli
v chrupavcitom stave. Ale u U. S. N. H. ¢. 4457 nie su stavce tak tesne spojené, st viac
osifikované bez intercentier a zretel'ne viditeI'né.

U vécsieho exemplaru (A. M. N. H. €. 6926) neurocentralna sutira chyba alebo je
nevyrazna, ¢im sa podoba pelykosaurom (Romer a Price 1940). Neurocentralne sutiry maja
stavce mladych jedincov, ale u dospelcov zanikaj (Carroll a Baird 1968).

Carroll (1968) zistil, Zze kaudalne stavce druhu Pantylus cordatus Cope, 1871, na
rozdiel od holospondylnych trupovych, sa skladaju z niekol’kych osifikovanych casti.
Diplospondylny charakter chvostovych stavcov naznacovala pritomnost hemalnych oblukov
medzi hlavnymi centralnymi elementmi, ked’ze sa za zaklad hemalneho obluka poklada
intercentrum (Williams 1959). Tieto Struktiry boli nezavisle pozorované i v pripade rodu
Microbrachis (Steenova 1938), no vSeobecne sa povazuje ich pritomnost’ za netypicku pre
celu skupinu Microsauria (Romer 1950; Carroll a Baird 1968). Ich existencia jednoznac¢ne
indikuje homologiu lepospondylného pleurocentra s pleurocentrom plazov
a labyrinthodontnych obojzivelnikov. Tento fakt je podporeny vyskytom intercentra, zjavne

prirastenom k zadnému okraju centra atlasu u rodu Pantylus.

Obr. 18: Rekonstrukcia druhu Pantylus cordatus; podl'a Carrolla a Gaskillovej, 1978

Mnoho morfologickych podobnosti tohto rodu s inymi typickymi microsaurami, ako
Tuditanus, Microbrachis, Asaphestera, Cardiocephalus etc. , podporuje ich blizky

pribuzensky vzt'ah a to odrdza i rovnaky sposob vzniku stavca.
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Laerm (1976) zastaval hypotézu, ze lepospondylné obojzivelniky, patriace do
skupiny Lysorophia, maju charakteristické stavce, podobné stavcom kostnatych ryb z nadradu
Teleostei. Predny i zadny okraj stavcového centra je u nich hladky, rovny a neobsahuje Ziadne
pridavné medzistavcové kiby. Vysoky pocet presakralnych stavcov indikuje vyrazna
flexibilnost’ v rdmci chrbtice, co umoznovalo vinivy pohyb. Podl'a Romera (1950, 1966) by
mohli Lysorophia patrit’ k Microsaurom, aj ked” st pre tento rad atypické. Carroll
a Gaskillova (1978) stanovili jednoznacné rozdiely medzi Lysorophoidmi a Microsaurami, ale
tiez uviedli moznost existencie skupiny obojzivelnikov, podobnych microsaurom, z ktorej sa
lysorophoidi mohli vyvinut.

Carroll a Gaskillova (1978) zistili u niekol’kych rodov struktary, ktoré definuju
ako intercentra. Na zaklade tychto Struktur predpokladaju, Ze ich stavce su ekvivalentné
s plazimi. Tuto ekvivalentnost’ mdze, okrem pritomnosti intercentralnej osifikacie, dokazovat
tiez pritomnost” hemalnych oblukov, ktoré su vSeobecne definované u viacsiny microsaurov
s vynimkou ¢el’ade Tuditanidae a Hapsidopareiontidae.

Intercentrum podla Carrolla a Gaskillovej (1978) osifikovalo u zastupcov cCel'adi
Gymnarthridae, Ostodolepidae a Goniorhynchidae. V pozmenenom tvare bola tato Struktira
zistena tiez u zastupcov ¢el'ade Trihecatontidae, ¢o naznacuje aspoil nejaky vzt'ah k jednej z
tychto ¢eladi. Cel'ad’ Gymnarthridae je zastipena druhmi Euryodus peabody, Euryodus
primus Olson, 1939 a Euryodus dalyae.

A > ]
L _ i, '\“-‘II)C"*I'K.J ¥ "‘*l\"‘#j

D

Obr. 19: A — trupové stavee druhu Euryodus dalyae; B — trupové stavee druhu Euryodus primus; C — trupové
stavce druhu Trihecaton howardinus; D — rekonstrukcia druhu Trihecaton howardinus; podla Carrolla
a Gaskillovej (1978)
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Okrem tychto gymnarthridnych druhov sa stavce zachovali tiez u druhu
Hylerpeton, no jeho centrum je jednoliaté, tvorené pleurocentrom. Carroll a Gaskillova (1978)
to vysvetlili bud’ nepritomnostou osifikacie, alebo postmortalnym odnosom. Cel'ad’
Goniorhynchidae je zastipena jedinym rodom Rhynchonkos, u ktorého st malé intercentra

jasne definovatel'né. U Ostodolepidov je situdcia podobnd, ako u Gymnarthridov.

Obr. 20: Rekonstrukcia druhu Goniorhynchus stovalli; podl'a Carrolla a Gaskillovej, 1978

Rod Ostodolepis intercentra ma, ale rodu Pelodosotis chybajt. U ur¢itého
exemplaru druhu Micraroter erythrogeios Daly, 1973 neboli identifikované, no u BPI 3839 su
intercentra pritomné (podobnost’ s intercentrami rodu Euryodus). To naznacuje, ze
pravdepodobne nepatria do rovnakého rodu. Prvy exemplar sa vyznacuje viac
charakteristikami (tvar neuralneho obluka), typickymi pre Gymnarthridae a Goniorhynchidae,
kym BPI 3839 je blizsi Ostodolepidom. Tieto dva rody vSak jednozna¢ne dokazuju blizsiu
pribuznost’ Ostodolepidov s Gymnarthridmi a Goniorhynchidmi, ako s inymi

Tuditanomorphami.

Obr. 21: Rekonstrukcia rodov Pelodosotis A a Micraroter B; podl'a Carrolla aGaskillovej, 1978

Microsaury boli spolu s aistopodami a nectrideami zahrnuté do jedne;j

taxonomickej jednotky Lepospondyli. Dévodom tohto zatriedenia bola absencia intercentra
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u vsetkych ¢lenoch tejto skupiny. Ukézalo sa vSak, ze niektoré microsaury intercentra maju,
a tak ich stavec nemozno d’alej definovat’ ako lepospondylny. Microsaury su preto iba
vzdialenymi pribuznymi radov Aistopoda a Nectridea. Absencia intercentra u vacsiny
microsaurov naznacuje moznost’, ze rady Nectridea a Aistopoda ich mohli inicidlne mat’ tiez,
ale ich stratili. Podl'a Thomsona a Bossyho (1970) & Bossyho (1976), su Aistopoda

a Nectridea podobné Anthracosaurom.

KedZe sa intercentrum v ramci infratriedy Lepospondyli poklada za primitivny
znak, potom jeho absencia u rodu Sparodus, v porovnani s rodom Cardiocephalus, naznacuje,
ze rod Sparodus je na evolu¢ne vy$Som stupni rozvoja. U jedného z najranejSich microsaurov,
rodu Asaphestera sa stavce javia primitivne v tom, ze ich centra vykazuju nedostato¢nu
osifikéciu, viditeI'nt v priecnom reze. Tento znak je mozné pozorovat rovnako u niektorych
labyrinthodontnych obojzivelnikov (Carroll a Gaskillova 1978).

Estes (1983) daval intercentra do suvislosti s reevoluciou medzi primitivnej$imi
gekénmi a inymi skupinami pokrocilych plazov, po ich strate, respektive zacleneni do
pleurocentra. Z biomechanického hl'adiska by intercentra mohli sluzit’ k zefektivneniu
celkovej flexibility uz tak znaéne prediZenej chrbtice, rovnako ako to umoZiiuje narast poétu
hlavnych stavcovych centier (Carroll 1988).

Je mozné, ze cylindrické centrum u lepospondylnych obojzivelnikov sa vyvinulo
rovnako ako centrum labyrinthodontného typu, tvorené v pociatocnych Stadiach v rozne;j
miere pleurocentrom a intercentrom. Neexistuju vSak Ziadne doklady prechodnych foriem,
ako je to v pripade vyvoja labyrinthodontného centra. Pocetné nalezy nedospelych jedincov
lepospondylov neukazuju ani naznak netplnej osifikacie, ¢o znamena, ze lepospondylné
centrum sa tvorilo priamou osifikaciou bez medzistupna chrupavky.

Vsetky sti¢asné amniota a Amphibia maji rovnaky vzorec inicialnej osifikécie
perichordalnej trubice v dosledku koncentracie sklerotomélneho tkaniva okolo chordy
dorsalis, no spdsob formovania a nasledné premeny v morfogenéze a osifikacii centra st
rozdielne a pre kazdu z tychto skupin charakteristické. Po tvorbe perichordalnej trubice
nasleduje koncentracia tkaniva v podobe kruhovitych perichordalnych prstencov, ktoré davaju
vznik intervertebralnej chrupavke. Priestor medzi nimi je vypliany narastajiicim kostenym
centrom.

Rychla a priama osifikacia v ranych ontogenetickych Stadiach lepospondylov
vedie k silnejSiemu osovému skeletu, odolnému sildm posobiacich pri akvatickom

1 terestrickom pohybe.
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Hypotéza o evoluénej zmene z primitivheho mnohocasticového centra skupiny
Rhipidistia a primitivnych tetrapodov k holospondylnému centru lepospondylov, modernych
obojzivelnikov a ranych amniot stvisi s odliSnym vyvojom kostného tkaniva na Grovni
ontogenetickej resegmentacie. Rhipidistia a Labyrinthodontia maja osifikaciu zaloZent na
elementoch, tvoriacich sa vo fibrilarnej vrstve chordy dorsalis z inicidlne chrupavcitej
podstaty. Holospondylné centrum tvori tkanivo z perichordalnej vrstvy. Tie mozu osifikovat
priamo na blanity podklad chordy, alebo z chrupavcitého stavu (Carroll 1988).

U najstarSieho znameho zachovaného microsaura, neformalne pomenovaného ako
microsaur z Goreville (KUVP 113202) Lombard & Bolt, 1999, dominuje amficoelné
pleurocentrum, spojené sutirou (syndesmoticky) s neurdlnym oblukom. Pleurocentra
kaudalnych stavcov s neurdlnym oblukom, na rozdiel od presakralnych stavcov, pevne
zrastaju (synostoticky). Tento znak je typicky pre microsaura z Goreville. Pre nedostatocné
zachovanie kaudalnych oblasti skeletu lepospondylov nie je mozné ich pripadné detailné
porovnanie, a preto jediné vysvetlenie tejto jedinecnosti stvisi bud’ s velkostou, alebo
vyvojovym Stddiom tohto jedinca. Prichadzaju do ivahy tiez obe varianty zaroven.
Pleurocentrum nie je notochordalne. Medzi vSetkymi presakralnymi pleurocentrami je
charakteristické microsaurie intercentrum, ktorého pritomnost’ podporuje hypotézu, ze je
homologické s intercentrom u inych ranych tetrapodov. O nieco mlad$im zastupcom radu
Microsauria je druh Utaherpeton franklini Carroll, Bybee & Tidwell, 1991, u ktorého
intercentra chybaju. To by mohlo viest’ k zaveru, Ze v rdmci skupiny Microsauria sa
intercentrum niekol'’kokrat atavisticky objavilo, ako sucast’ tela stavca (Carroll a Chorn 1995).

Stavba stavcov rodu Phlegethontia zodpoveda zakladnému vzorcu aistopodného
stavca. U mladych jedincov dominuju neuralne obliky, podobne ako u Lissamphibii, Co nie je
pre ontogeneticky vyvoj lepospondylného stavca charakteristické. Intercentra, ¢i hemalne
obluky tento rod nemé rovnako, ako cely rad Aistopoda (Anderson 2002).

Mojou ulohou bolo na zaklade dostupnych paleontologickych vzoriek, ulozenych
v depozitoch muzeii vramci CR ainych svetovych institacii, doterajich znalosti,
nastudovanej literatury a objektivneho pristupu, zhodnotit, potvrdit, ¢i vyvratit' hypoteticky

predpoklad, Ze lepospondylny stavec ma skutocne povod u stavca labyrinthodontného typu.
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2. MATERIAL A METODIKA

Vyskum spocival v detailnom Studiu zbierok Narodniho muzea, Ptirodovédecké
fakulty univerzity Karlovy v Prahe a Zapadoceského Muzea v Plzni. Metodika zahriiuje
podrobny popis dostupného paleontologického materidlu za pomoci binokularnej lupy,
fotodokumentaciu digitdlnymi snimkami, detailné kresby a interpretaciu morfologickych
Struktar v oblasti chrbtice z niekol’kych hl'adisk.

Po zrevidovani vSetkého dostupného materialu nasledoval vyber najlepsie
zachovanych exemplarov na zaklade pozorovania a porovndvania pod binokularnou lupou.
Zuzeny vyber vzoriek bol podrobeny detailnému pozorovaniu, popisu, vyznacné
morfologické charakteristiky boli zakreslené a interpretované a na zaver digitalne
fotografované (100 OLYMPUS, E950, C3030Z). Snimkovanie bolo zamerané hlavne na
suvisly sled stavcov a na vicsie detaily ich morfologie.

Snahou bolo sledovat’ variabilitu morfologie stavcov podla sucasného
taxonomického zaradenia, pocas ontogenetického vyvoja, v ramci chrbtice a medzi
individualnymi jedincami urcitého druhu. V stavcovej morfologii je vyskum zamerany
predovsetkym na stavcové centrd, ktorych tvar, velkost’ a iné morfologické charakteristiky
najlepsie vysvetl'uju povod stavca, ako celku.

Studovany material tvoria vzorky fosilizovaného postkranialneho skeletu so
suvisle zachovanym sledom stavcov vSetkych dostupnych exempléarov lepospondylnych
a labyrinthodontnych obojzivelnikov. Labyrinthodontné obojZivelniky su reprezentované
cel'ad’ou Discosauriscidae, ktoré su v nasich zbierkach najpocetnejSie a ich stavce predstavuju
typicku diplospondylntl formu, ktora sa u stcasnych stavovcov zachovava u nizsich stadiach
ontogenézy a je homologicky najbliz§ia tym lepospondylnym stavcom, u ktorych bolo
pozorované multicentrum, ¢o umoziuje objektivne porovnavanie oboch hlavnych skupin
permokarbonskych obojzivelnikov a pripadné vysvetlenie povodu lepospondylného stavca.

Nizsie uvadzam prehlad studovaného materialu. Detailnu Specifikaciu (vratane

katalogovych cisiel) uvadzam pri popise materialu (vid’ kapitolu Vysledky).
Narodni Muzeum, Praha

Studovany material labyrinthodontnych obojZivelnikov z &el'ade Discosauriscidae

je reprezentovany deviatimi exemplarmi patriacich k druhom Discosauriscus pulcherrimus
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(Fritsch, 1879) (1ks), Letoverpeton austriacum (Makowsky, 1876) (1ks) a Discosauriscus sp.
(7ks).

Lepospondylné obojzivelniky st zastupené dvadsiatimi dvoma exemplarmi
v Siestich druhoch, Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 (13ks), Hyloplesion longicostatum (Fric,
1876) (1ks), Sauropleura scalaris (Fri¢, 1876) (3ks), Scincosaurus crassus Fri¢, 1876 (3ks),
Phlegethontia longissima (Fri¢, 1876) (partim) + Oestocephalus amphiuminum (Cope, 1868)
(partim) podl'’a Andersona, Carrolla & Roweho (2003) (1ks) a Oestocephalus granulosum
(Fri¢, 1879) (1ks).

Zapadoceské Muzeum, Plzen

Material pozostaval z dvadsiatich Siestich exemplarov lepospondylnych
obojzivelnikov v $tyroch druhoch, Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 (19ks), Sauropleura
scalaris (Fric¢, 1876) (3ks), Scincosaurus crassus Fri¢, 1876 (3ks) a Phlegethontia longissima
(Fri¢, 1876) (partim) + Oestocephalus amphiuminum (Cope, 1868) (partim) podl'a Andersona,
Carrolla & Roweho (2003) (1ks).

Prirodovédecka fakulta UK, Praha

Studované vzorky tvori $tyridsatjeden dobre zachovanych exemplarov
discosauriscidnych obojzivelnikov v Siestich druhoch, Discosauriscus pulcherrimus (Fritsch,
1879) (2ks), Discosauriscus potamites (Steen, 1938) (1ks), Letoverpeton austriacum
(Makowsky, 1876) (7ks), Letoverpeton moravicum (Fritsch, 1879) (1ks), a Discosauriscus
sp. (30ks).

3. VYSLEDKY

Z kompletnej stidie morfologie stavcov vSetkych dostupnych exemplarov,
reprezentovanych druhmi Microbrachis pelikani Fri¢, 1876; Hyloplesion longicostatum (Fric,
1876); Sauropleura scalaris (Fri¢, 1876); Scincosaurus crassus Fri¢, 1876; Phlegethontia
longissima (Fri¢, 1876) (partim) + Oestocephalus amphiuminum (Cope, 1868) (partim) podl'a
Andersona, Carrolla & Roweho (2003) a Oestocephalus granulosum (Fri¢, 1879) vyplyva, ze
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lepospondylny stavec nie je holospondylny. Dominuje pleurocentrum a intercentrum bolo
zatlacené a redukované.

Jednotlivé Studované druhy mozZno podla stavcovej morfologie a sucasného
systematického zaradenia zatriedit’ do troch vyznamnych skupin, Microsauria (Microbrachis
pelikani Fri¢, 1876; Hyloplesion longicostatum (Fri¢, 1876)), Nectridea (Sauropleura scalaris
(Fri¢, 1876); Scincosaurus crassus Fri¢, 1876) a Aistopoda (Phlegethontia longissima (Fri¢,
1876) (partim) + Oestocephalus amphiuminum (Cope, 1868) (partim) podl’a Andersona,
Carrolla & Roweho (2003); Oestocephalus granulosum (Fri¢, 1879)). U ziadného exemplaru
neboli zistené intercentra, no u druhu Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 sa vyskytli Struktury,
ktoré naznacuju ich moznt pritomnost’.

Vicsina vzoriek je zachovana z ventralnej strany, o znemoziuje ur€it’ a popisat’
morfologické charakteristiky neurdlneho obluka a sposob, akym sa spdjaju s kompaktnym
centrom. Zachovali sa len fragmentarne, alebo ako vyénelky pozdiz celého centra, ktoré
naznacuju povodnu poziciu neurdlneho obluka. V ramci chrbtice sa stavce nijak vyznamne
morfologicky nemenia. Rebra sa k stavcom upinaju intervertebralne, alebo v blizkosti
predného okraja centra. Hemdlne obliky neboli zistené.

Disuturalne spojenie centrum — neuralny obluk, uchytenie rebra v blizkosti
predného okraja centra, respektive jeho intervertebralne kibenie a nepritomnost’ hemélnych

oblukov urcuje centrum, ako pleurocentrum.

LABYRINTHODONTIA

DISCOSAURISCUS PULCHERRIMUS (Fritsch, 1879)

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) &. 1751 — pleurocentra v proximalnej &asti

chrbtice; PF (Ptirodovédecka fakulta UK, Praha) ¢. 45 — presakralna chrbtica, zachované

neuralne obluky, pleurocentra a intercentra; €. 455 — proximalna Cast’ presakralnej chrbtice
z dorzalnej strany, distalna Cast’ je zachovana v dextrolateralnej rovine, zachované

pleurocentra;

Popis: Centra stavcov st diplospondylné, tvorené¢ dominujicim pleurocentrom a vedl'ajSim
intercentrom, situovanym kranidlne od hlavného centra. Uzavreté prstencovité pleurocentra sa

suturalne pripajaji k neuralnym obliakom, ktoré sa navzajom kibia zygapofyzami. Elementy
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centra sa vyznacuju masivnou stavbou. Dvojhlavé rebra sa upinajii na parapofyzu, umiestnena

na intercentre a diapofyzu priecnych vybezkov.

Obr. 22: Discosauriscus pulcherrimus (Fritsch, 1879) — sled uzavretych pleurocentier s ventralne umiestnenymi
intercentrami (M1751);

DISCOSAURISCUS POTAMITES (Steen, 1938)

Studovany material: PF (Pfirodovédecké fakulta UK, Praha) ¢. 555 — izolované

intercentrum, dorzalne neuzavreté pleurocentra;

Popis: Stavce maju masivnu stavbu a su zlozené z dvoch centralnych elementov, ako

u vSetkych zastupcoch ¢el'ade Discosauriscidae. Centrum pozostava z uzavretého pleurocentra
a o nie¢o $irSicho intercentra v porovnani s druhom Discosauriscus pulcherrimus (Fritsch,
1879) a taktiez uzatvaraji mensi polkruh, st viac otvorené, menej osifikované (vid’ obr. 26).
Vzhl'adom k pleurocentru je ich pozicia kranidlna a koncovymi vybezkami siahaju asi do
prvej tretiny vysky hlavného centra. Neurdlne obluky sa k pleurocentru upinaji suturalne

a maju rovnaky tvar a priblizne rovnaku velkost’. Na silny pedicel nasada rovnako vysoky

tinovy vybezok. Asi v polovici neuralneho obluka vybiehaju v kraniokaudalnom smere

prezygapofyzy a postzygapofyzy.



30

Obr. 23: Discosauriscus potamites (Steen, 1938) — neuzavreté pleurocentra a intercentra; dvojhlavé rebra (PF555)

DISCOSAURISCUS SP.

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) &. 1718 — pleurocentra v disartikulovanej

pozicii; ¢. 1731 — suvisla rada disartikulovanych pleurocentier; ¢. 1719 — pleurocentr3; €.
1727 — netiplne odhalena, ale stvisla chrbtica, neuralne obluky su zachované fragmentarne; €.
1717 — pleurocentra z ventralnej strany; ¢. 1711 — distalna Cast’ chrbtice; ¢. 1760 —
fragmentarne zachované neuralne obliky z dorzalnej strany, izolovana séria Styroch
neuralnych oblukov vykazuje oblukovity okraj tfiiového vybezku a nedostato¢ne vytvarované

postzygapofyzy; PF (Ptirodovédeckd fakulta UK, Praha) ¢. 1472 — zachovana presakralna

Cast’ chrbtice; €. 1504 — presakralna Cast’ chrbtice zachovand v dorzéalnej strany

s pleurocentrami; ¢. 1481, 1402 — distalna Cast’ presakralnej a kaudalna Cast’ chrbtice; ¢. 1498
— dva jedince s Ciastone zachovanou chrbticou; ¢. 1478 — dobre zachovany tsek Styroch
stavcov z lateralnej strany, neurdlne obluky v pdvodnej pozicii, stavcové centrd su zrotované
do kraniokaudalnej polohy; ¢. 1198 — chrbtica je zachovana z laterdlnej strany, neuralne
obluky; ¢. 724 — proximalna a medidlna ¢ast’ presakralnej chrbtice, oblast’ pletenca predne;j
koncatiny, rebra, pleurocentrum; ¢. 65 — proximalna Cast’ presakralnej chrbtice, ktora je
zachovana z dorzalnej strany; €. 324 — dorzalne zachovana proximalna ¢ast’ presakralnej

chrbtice, niekol’ko pleurocentier v distalnej Casti chrbtice; €. 727 — proximalna cast’ chrbtice
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v lateralnej polohe prechadza do dorzolateralnej polohy, v proximalnej Casti su Styri neurdlne
obluky; ¢. 38 — jedinec z lateralnej strany, pleurocentra su zachované v povodnej polohe; €. 52
— dva jedince s netiplne zachovanym skeletom, jeden je orientovany dorzalne a ma zachovanu
len proximalnu ¢ast’, druhy je v dorzolaterdlnej polohe s dobre zachovanym sledom stavcov,
neuralne obluky v asocidcii s pleurocentrami, v distalnej ¢asti st neurdlne obluky izolované
od pleurocentier, v oboch pripadoch sa zachoval pdvodny sled stavcov, na vzorke su patrné
zbytky tretieho jedinca; €. 43 — Gsek chrbtice v lateralnej rovine, fragmenty neuralnych
oblukov; €. 59 — tri jedince so zachovanymi neurdlnymi oblikmi a pleurocentrami; €. 653 —
presakralna chrbtica s neuralnymi oblikmi a izolovanymi pleurocentrami, intercentrum; €. 66
— zachovany sled neuralnych obltikov presakralnej chrbtice z lateralnej strany; ¢. 33 — tsek
chrbtice z dorzalnej strany, pleurocentrum; ¢. 1959 — jedinec z ventralnej strany,
pleurocentra; ¢. 2056 — neuralne obluky z dorzalnej strany presakralnej chrbtice; ¢. 1965 —
pleurocentra; ¢. 1981 — medzi dvoma pleurocentrami je zachované intercentrum; ¢. 2058 —
usek chrbtice, zachovanej z dorzalnej strany, nedokon¢ena osifikacia neuralneho obluka; ¢.
1967 — sled siedmich izolovanych intercentier, asociovanych s rebrami; ¢. 721 — presakralne
intercentra; €. 1341 — dva jedince, jeden kompletny, sled intercentier; ¢. 1394 — ventralna
strana chrbtice s centrami; ¢. 1347 — izolované intercentrum medzi ¢ast’ami skeletu pletenca
prednej koncatiny; €. 1391 — tri pleurocentra a dve intercentra; ¢. 1359 — sled Siestich

pleurocentier a 6smich intercentier;

Popis: Diplospondylné stavce pozostavaju z dominujuceho pleurocentra a intercentra.
Pleurocentra maju tvar uzavretého, alebo ¢iasto¢ne neuzavretého prstenca masivnej stavby.
Intercentra siahaju asi do polovice vysky pleurocentra. Neurdlne obluky s vysokym tfiiovym
vybezkom nasadajli pedicelom na pleurocentrum suturalne (sydesmoticky). Neuralne obluky
sa kibia prostrednictvom zygapofyz, ktoré vybiehajii kranialne a kaudalne z miesta styku

pedicelu a tinového vybezku neurdlneho obluka.
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Obr. 24: Discosauriscus sp. A — sled Siestich neuzavretych pleurocentier s ventralne umiestnenymi intercentrami

(kat. ¢. PF1359); B — popis jednotlivych Struktar na fotografii A
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Obr. 25: Discosauriscus sp. A — tri kompletne zachované stavce; intercentrum je kranialne od uzavretého

pleurocentra (PF1347); B — popis jednotlivych anatomickych struktir na fotografii A
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Obr. 26: Discosauriscus sp. A — pleurocentra s intercentrami (kat. ¢. PF1391); B — popis jednotlivych $truktir na
fotografii B
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Obr. 27: Discosauriscus sp. A — sled neuralnych obliikov a pleurocentier; kranidlne od sledu pleurocentier st
dvojhlavé rebra, ktoré smeruju kapitulum dorzalne k neurdlnym oblukom (kat. ¢. PF52); B — popis jednotlivych
Struktur na fotografii A
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LETOVERPETON AUSTRIACUM (Makowsky, 1876)

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) ¢. 3017 — jedinec z dorzalnej strany bez

kaudalnej chrbtice, pleurocentra; PF (Pfirodovédeckd fakulta UK, Praha) €. 790 — jedinec bez

kaudalnej chrbtice, proximalna Cast’ s pleurocentrami je zachovana dorzalne, distalna Cast’

s neurdlnymi oblikmi je zachovana lateralne, v sakralnej Casti je zachované izolované
intercentrum; €. 852 — suvisla presakralna chrbtica z lateralnej strany, neurdlne obliky,
viditelné kibenie prezygapofyz a postzygapofyz, dorzalne neuzavreté pleurocentra; &. 851 —
jedinec z lateralnej strany a bez kaudalnej chrbtice, pleurocentra; ¢. 619 — izolované
intercentrum, pleurocentrum z lateralnej strany, kompletné neurdlne obluky z lateralne;j
strany; €. 816 — stvisly sled Siestich intercentier s pleurocentrami; ¢. 983 — jedinec

z dorzalnej strany, pleurocentra sakralnej chrbtice; ¢. 820 — izolované intercentrum

a pleurocentrum, chrbtica z dorzélne;j strany;

Popis: Pleurocentra su neuzavreté a polkruhovité, v prieénom reze tenkostenné. Intercentrum
ma naopak masivnu polmesiacikovitl stavbu a je umiestnené ventrolateralne od predného

okraja kazdého pleurocentra, ale vel'kostne tvori len asi polovicu hlavného centra.

Obr. 28: Letoverpeton austriacum (Makowsky, 1876) — sled trupovych intercentier a neuzavretych
polkruhovitych pleurocentier (kat. ¢. PF816);

Niektoré pleurocentra st uzavreté, valcovité s masivnou stavbou a nachadzaju sa

v tesnej blizkosti baze pedicelu neuralneho obluka bez viditeI'ného neurosuturalneho
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spojenia. Trmové vybezky na neuralnych oblukoch maji hranaty tvar a vyrazne vyvinuté
zygapofyzy kibia jednotlivé neuralne obliky. Kapitula rebier smeruju kranialne, tubercula
rebier kaudalne. Pozdiz chrbtice sa dizka a robustnost’ tela rebier meni. Zmensuju sa v

kraniokaudalnom smere.

trnovy }ybEZOk neuralny obluk

postzygapofyza

- - E 1

intercentrum |

-~ — uzavrete
tuberkulum leurocentrun
rebra

kapituium
/ rebra

neuzavrete

telo rebra pleurocentrum

3 mm

B

Obr. 29: Letoverpeton austriacum (Makowsky, 1876) A — sled S$iestich trupovych stavcov; neuralne obluky a
pleurocentra s k sebe prirastené; intercentrum (kat. ¢. PF852); B — popis jednotlivych anatomickych Struktar

na fotografii A
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LETOVERPETON MORAVICUM (Fritsch, 1879)

Studovany material: PF (Piirodovédecka fakulta UK, Praha) ¢. 825 — izolované intercentra a

pleurocentra;

Popis: Pleurocentra maju tvar uzavretého, alebo ¢iastocne neuzavretého prstenca. Intercentra

st §irsie, ako u druhu Letoverpaton austriacum Makowsky, 1876.

LEPOSPONDYLI

MICROBRACHIS PELIKANTI Fri¢, 1876

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) &. 1372 — stvisla chrbtica z dorzélnej

strany; €. 639 (Limnerpeton obtusatum, Fritsch; Microbrachis pelicani, Carroll a Gaskillova
1978; Hyloplesion longicostatum, Werneburg 1994) — sakralna a kaudalna cast’ chrbtice; €.
1061 — trupové stavce, ¢. 507 (original je ulozeny vo viedenskom geologickom ustave), 1062,

508, 1381, 1385, 1685 (sp. ?), 1700, 3322, 1686, 1692; ZP (Zapadoceské Muzeum, Plzen) €.

695 — suvisla chrbtica z dorzéalnej a laterdlnej strany; €. 673 — suvisla presakralna chrbtica; €.
678 — suvisly sled centier z laterdlnej strany; ¢. 566 — presakralne stavce; €. 565 — izolovany
usek presakralnych stavcov z ventralnej strany; ¢. 571 — stavce z lateralnej strany v asociacii

s neurdlnymi oblukmi, typicky klepsidrovy tvar centier; ¢. 576 — suvisly sled presakralnych
stavcov; €. 693 — suvisla chrbtica; €. 699 — centra v asocidcii s rebrami; ¢. 700 — usek Styroch
presakralnych stavcov; €. 706 — suvisla chrbtica z laterdlnej strany, centra st v asociacii

s neuralnymi oblukmi; ¢. 707 — stvisla chrbtica, centra st v asocidcii s rebrami; ¢. 715 —
stavce z ventralnej a ventrolateralnej strany; ¢. 1215 — stvisla presakralna a kaudalna chrbtica;
¢. 1338 — presakralna chrbtica z lateralnej strany; €. 1213 — presakralna chrbtica, centra; €.
1233 — centra a neuralne obluky presakralnej chrbtice; ¢. 1205 — centra; €. 1204 — usek

Styroch stavcov v asocidcii s rebrami;

Popis: Trupové stavce maju z ventralnej strany pretiahnuty klepsidrovy tvar a ich vel’kost’ sa
pozdiz chrbtice zachovava. Mediélna &ast’ jednoduchého centra sa vyrazne zuzuje. Medzi
jednotlivymi stykovymi plochami centier nie je ndznak medzistavcovej osifikécie, no

v blizkosti kranialnej ¢asti dvoch susediacich centier exemplaru M1061 sa daji rozoznat’
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pravidelné polmesiacikovité Struktiry (vid obr. 30). Bud’ sa jedna o fragmenty neuralnych
oblukov, alebo tieto Struktiry mozno pokladat’ za intercentralnu osifikéciu. Tvar, vel'kost’
a 1 poloha vzhl'adom k hlavnému centru to potvrdzuje. Ked’ze sa v ramci chrbtice

nevyskytuji opakovane, nie je mozné tieto Struktury s istotou povazovat’ za intercentra.



T cylindrické
centrum

Struktary ‘

homologické s

intercentrom
w

—-’? l
A—/// mim

Obr. 30: Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 A — tri pevne spojené trupové centra; fragmenty dvojhlavych rebier

naznacujl intervertebralny styk s centrom; ventralne od prednej polovice centra sa nachadzaju struktiry

homologicke s intercentrom (kat. ¢. M1061); B — popis jednotlivych anatomickych Struktir na fotografii A

V kaudalnej oblasti sa stavcové centrd symetricky skracuju. Su bez hemalnych
oblukov. Vyrastky pozdiz celého centra pravdepodobne predstavuju ulomky disuturalne

(synostoticky) uchytenych neuralnych oblukov (vid’ obr. 31), ktoré sa zlomili nad vlastnym
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okrajom. Dvojhlavé rebra sa kapitulom upinaji v blizkosti predného okraja centra, alebo

intervertebralne.

kibenie kapitula
k prednému
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neuralneho
oblika

I mm

B

Obr. 31: Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 A — sled trupovych stavcov; rebra sa kibia k prednej Gasti centra;
neuralne obluky su zachované fragmentarne (M1372); B — popis jednotlivych Struktir na fotografii A
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Obr. 32: Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 A - trupové stavce; rebra sa kibia k prednej ¢asti centra; v blizkosti

intervertebralneho styku je Struktiira homologicka s intercentrom (M1372); B — popis jednotlivych Struktar na
fotografii A
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HYLOPLESION LONGICOSTATUM (Fri¢, 1876)

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) ¢. 851 — centra v asociécii s rebrami;

Popis: Rebra su symetricky rozmiestnené po oboch strandch ret'azca stavcov a upinaju sa
intervertebralne (vid’ obr. 33A). Centra sa vzajomne tesne dotykaji. Maju charakteristicky
klepsidrovy tvar, uprostred zizeny. Polmesiacikovité Struktary, ktoré boli pozorované u
predchadzajucich exemplaroch druhu Microbrachis pelikani Fri¢, 1876, sa u tohto druhu
nevyskytuji. V proximalnej Casti chrbtice medzi jednotlivymi rebrami v blizkosti zaZenej
Casti centra sa nachadzaju pravdepodobne fragmentarne zachované neuralne obluky v podobe

polkruhovitych tvarov. V distalnej Casti sa nezachovéavaju (vid obr. 33B).

cylindricke centrum

mtervertebralne telo rebra

klbenie kapitula
rebra

C

Obr. 33: Hyloplesion longicostatum (Fri&, 1876) A — trupové stavce s intervertebralnym kibenim rebier(M851);
B — presakralna chrbtica (M851); C — popis Struktir na fotografii A
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SAUROPLEURA SCALARIS (Fri¢, 1876)

gtudovan)'f material: M (Narodni Muzeum, Praha) ¢. 874 — kaudalne stavce, ¢. 860, ¢. 391;

ZP (Zapadoceské Muzeum, Plzen) ¢. 1210 — stavce z lateralnej strany s neuradlnymi

i hemalnymi oblukmi; €. 580 — stavcové centra s neuralnymi oblikmi; €. 1199 — suvisla

chrbtica s neurdlnymi a hemalnymi oblukmi;

Popis: Stavce st tvorené jednoduchym valcovitym centrom bez intercentralnej osifikécie.
Majt robustnej$iu stavbu, ako rad Microsauria a pomer ich diZky a §irky je priblizne rovnaky.
Neuralne obluky maju Siroky vejarovity tvar a na centrum sa upinaju disuturalne. Ttiové
vybezky neurdlnych oblikov su vyrazne skulpturované vertikdlnymi stridciami, ktoré mozno
pozorovat’ aj na hemalnych oblukoch kaudalnych stavcov. Neuralne i hemalne obluky st
rovnako dlhé, no Sirka okraja tfflového vybezku na neurdlnom obliku je dvakrat vicsia, ako je
okraj hemalneho obluka. Tie sa k centru pripajaju suturdlne a ich poloha vzhl'adom k
neuralnym oblikom je v jednej ose (vid’ obr. 34), ¢o predstavuje dolezity poznatok o povode
tela stavca, ktoré nemohlo byt povodne rozdelené na intercentrum a pleurocentrum, ked’ze
hemalny obluk povodne nestvisi s tymto centrom. Intervertebralna poloha rebier (Gregory et
al. 1956) posiluje predpoklad, Ze centrum je zastipené pleurocentrom. Z pedicelu vybiehaju

Siroké zygapofyzy, ktoré sa znacne podiel’aju na spevneni osového skeletu.
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Obr. 34: Sauropleura scalaris (Fri¢, 1876) A — sled chvostovych stavcov (ZP1210); B — popis Struktir na
fotografii A

SCINCOSAURUS CRASSUS Fric, 1876

gtudovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) ¢. 1275, ¢. 1348, ¢. 469; ZP (ZapadocCeské

Muzeum, Plzen) ¢. 2234 — kaudalna Cast’ chrbtice s neurdlnymi a hemalnymi oblukmi; ¢. 1319

— kaudalna cCast’ chrbtice; €. 714 — presakralne stavce s centrami a neurdlnymi oblukmi;
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Popis: Centra st valcovité, mierne predizené a medidlne sa zuzuji po oblukovitej krivke do
typického klepsidrového tvaru v prieCnom reze. Pozostavaju len z jedného elementu bez
vedlajSej intercentralnej osifikacie. Na jednoduché stavcové centrum disuturalne nasada
siroky neuralny obluk bazou pedicelu, ktory sa na centrum upina v prvych % dizky centra. Na
styku centra a neuralneho obluka je dobre definovatel'ny zliabok, ktory je pravdepodobne
pozostatok osifikd¢ného procesu tychto dvoch sucasti stavca pocas ontogenetického vyvoja.
Zygapofyzy mozno dobre rozpoznat’ na presakralnych trupovych stavcoch, morfologicky viac
podobnych microsauriemu typu stavca. Na mierne zaoblenom okraji tiilového vybezku

neuralneho obluka trupového stavca je patrnd vrubkovana skulpturacia (vid’ obr. 35).

IR

Obr. 35: Scincosaurus crassus Fri¢, 1876 — trupové stavce (ZP714)

Kaudalne sa vyska neuralnych oblukov a dizka centier skracuje. Tiové vybezky
neuralnych oblukov kaudalnych stavcov nadobudaju hranaty tvar bez vriabkovania. Hemalne
obluky maju vejarovity tvar a vel'’kostne zodpovedaju asi polovici neuralneho obluka. K

centru sa pripajaju medidlne k zzenej Casti centra (vid’ obr. 36).
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Obr. 36: Scincosaurus crassus Fri¢, 1876 A — chvostové stavce (sada ¢. 26297); B — popis morfologickych

Struktur na fotografii A

PHLEGETHONTIA LONGISSIMA (Fri¢, 1876) (partim) +
Oestocephalus amphiuminum (Cope, 1868) (partim) podl'a Andersona, Carrolla & Roweho
(2003)

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) &. 440 — izolované tseky stavcov; ZP

(Zapadoceské Muzeum, Plzen) ¢. 713 — stvisly usek asi desiatich stavcov;

Popis: Nizke neuralne obluky, ktoré sa k centru pripajaji disuturdlne a kompaktné centra sa

tesne dotykaju bez intercentralnej osifikacie. Hemalne obluky neboli zistené.
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RAREDEER

Obr. 37: Phlegethontia longissima (Fri¢, 1876) (partim) + Oestocephalus amphiuminum (Cope, 1868) (partim)
podl'a Andersona, Carrolla & Roweho (2003) — trupové stavce s fragmentarne zachovanymi neuralnymi oblukmi

(ZP713)

OESTOCEPHALUS GRANULOSUM (Fric, 1879)

Studovany material: M (Narodni Muzeum, Praha) ¢. 390 — sled asi 20 artikulovanych

stavcov;

Popis: Nizke neurdlne obluky sa k centru pripdjaju disuturalne. Medzi centrami nebola

zistena Zziadna intercentralna osifikacia.

Pre zastupcov radu Aistopoda, kam patria oba predchadzajuce druhy, nie je typicka
pritomnost’ hemalnych oblikov (Anderson 2002), ¢o naznacuje, ze hlavné centrum je tvorené

pleurocentrom.
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4. DISKUSIA

Na zaklade dostupného paleontologického materialu postkranidlneho skeletu
permokarbonskych obojzivelnikov je mozné charakter lepospondylného stavca
z fylogenetického hladiska interpretovat’ dvoma ré6znymi spdsobmi:

1. holespondylita - pleurocentrum a intercentrum pdvodného zlozeného

stavcového centra splynuli v jedno kompaktné cylindrické hlavné stavcové centrum.

2. redukcia - v tomto pripade nedoslo k splynutiu pleurocentra a intercentra
v jedno kompaktné centrum, ale k zatlaceniu jedného z tychto elementov zlozeného stavca.
Holospondylnost’ by spol'ahlivo vysvetl'ovala nepritomnost’ intervertebralnej osifikacie
v ramci chrbtice vSetkych jedincov zo skupiny Lepospondyli, no podl'a poslednych objavov
u dlhotelych permskych microsaurov sa zd4 byt najpravdepodobnejsia druhd varianta
vykladu. Lepospondylné centrum nie je holospondylné, ako sa domnieval Zittel (1889), ale
vzniklo redukciou intercentra, ako uz predpokladala véc¢sina autorov (von Huene 1948...).
Zittel (1889) sa domnieval, Ze lepospondylny stavec je holospondylny, a teda vznikol
splynutim intercentra a pleurocentra. Toto tvrdenie argumentoval klepsidrovym tvarom
stavcového centra. Niekedy slabo vyvinutd medidlna Cast’ centra podl'a neho predstavuje
nedokoncent osifikaciu intercentra a pleurocentra v kompaktné centrum (holospondylné).
Tato predstava vSak nie je spravna. Stavcové centrum je sucast’ stavca, ako celku aj ked’ jeho
jednotlivé Casti osifikuji asynchronne a oddelene. Preto je nutné sa divat’ na jeho povod v
kontexte s neurdlnym a hemalnym oblukom. ESte ddlezitejSia je topologia dvojhlavého rebra,
ktoré osifikuje synchronne so stavcovym centrom pocas ontogenetickej resegmentacie. Ak by
bol lepospondylny stavec holospondylny, ako tvrdil Zittel (1889), capitulum rebra by sa kibilo
na medialnu Cast’ centra. Pozicia kapitula urcuje priebeh myosepta v rdmci stavcového centra.
Von Huene (1948) charakterizoval lepospondylny stavec u radu Microsauria, ako
gastrocentralny a prirovnal ho ku stavcom plazov a cicavcov. Do istej miery mal pravdu, ked’
kompaktné centrum oznacil, ako interventrale (pleurocentrum) na zaklade disuturalneho
spojenia centra a neuralneho obluka. Tuto morfologicku interpretaciu vSak nemozno pouzit’ v
pripade definitivneho stavca, kde st vSetky jeho sti€asti pevne spojené.
Lepospondylny stavec je fylogeneticky resegmentovany typ stavca, tvoreny jednym
osifikovanym elementom, pricom jeden z nich sa redukoval. V ramci celej skupiny
lepospondylov boli definovani zastupci, ktorych stavcové centrum je fylogeneticky

resegmentované a je tvorené dvoma osifikovanymi elementami — intercentrom a
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pleurocentrum. Carroll & Gaskillova (1978) jednoznacne urcili tento asymetricky
diplospondylny stavec len u prislusnikov niektorych ¢el'adi radu Microsauria —
Gymnarthridae, Ostodolepidae, Trihecathontidae a Goniorynchonidae — a u prislu§nikov
samostatnej celade Acherontiscidae. Kazda tato skupina sa vyznacuje charakteristickou
morfoldgiou v roznej miere osifikovaného intercentra, ktoré je rudimentarne a pleurocentrum
predstavuje dominujuci element stavcového centra. Dominuje pleurocentrum a intercentrum
je bud’ uplne redukované, alebo sa zachovava, ako rudiment v oblasti kranialneho okraja
pleurocentra. To znamena, Ze lepospondylny stavec ma skutocne fylogeneticky povod u
pokrocilych labyrinthodontnych obojzivelnikov.

Pred ontogenetickou resegmentaciou je sklerotom v rovnakej urovni, ako myotom.
Sklerotom sa pri resegmentacii symetricky (Dahmann & Basler, 1999) rozdeli na prednu a
zadnu cCast’. Po preskupeni prednej Casti k zadnej Casti predchadzajiceho resegmentovaného
sklerotomu a zadnej Casti k prednej Casti nasledujiceho resegmentovaného sklerotomu
vznikne sklerotomalny zéklad, podl'a ktorého prebehne osifikécia stavca. Tento tzv. vzor,
podrla ktorého osifikuje stavec do kone¢nej podoby, je po resegmentécii umiestneny
vzhl'adom k myotomu v interseptalnej pozicii, o umoziuje dvojhlavému rebru kibit sa na
zéklad samotného stavca a nie do intervertebralneho priestoru. Dvojhlavé rebro osifikuje
v myosepte, ¢o je prepazka, oddel'ujuca dve susediace myoméry, ktoré vznikli
z myotomalneho zarodoéného tkaniva. Dvojhlavé rebro sa na osifikovany stavec kibi dvoma
vybezkami. Krat§im tuberculom na diapofyzu prie¢neho vybezku, ktory vybieha lateralne
z pedicelu neuralneho obluka a dlh§im capitulom na parapofyzu intercentra. Intercentrum
a pleurocentrum su osifikované elementy stavca. Zakladom intercentra je kranidlne
umiestnena Cast’ resegmentovaného a preskupeného sklerotomu a zakladom pleurocentra je
cast’ umiestnend kaudalne. Resegmentécia neprebieha len v rdmci ontogenézy, ale aj
v priebehu fylogenézy stavcového centra. Preto na zaklade topologickych zmien pocas
ontogenetickej resegmentacie, mozno vysledovat’ a odvodit’ tieto zmeny i v ramci fylogenézy.
Vysledkom fylogenetickej resegmentécie su tzv. resegmentacné Stadia, ktorych pociatok je
u skupiny Rhipidistia. St dosledkom miery osifikacie sklerotomalneho zékladu stavcového
centra. Osifikacny proces jednotlivych fylogeneticky resegmentacnych $tadii stavca ustrnul
v urCitom stupni, ktory je oznacovany, ako definitivny. V priebehu evoltcie sa vyskytli rozne
typy fylogeneticky resegmentovaného stavcového centra, u ktorych nie je tazké urcit
totoznost’ jednotlivych elementov centra bez znalosti postupu embryogenézy stavca. Existuju
vSak i typy tzv. fylogeneticky neresegmentovanych stavcovych centier (Plagiosauria).

V skutocnosti vSak i fylogeneticky neresegmentované stavcové centrum je embryonalne
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resegmentované. Z tejto dolezitej skutocnosti som vychadzal pri morfologickej interpretacii
tzv. lepospondylného stavca.
Na nyfanskom materiale som zistil Struktury, ktoré by mohli byt homologické
s intercentrami. Zistené Struktiry boli pozorované na exemplaroch M1061 a M1372,
patriacich do druhu Microbrachis pelikani Fri¢, 1876 z ¢elade Microbrachidae. Struktury sa
nachadzaju v blizkosti kranialneho konca stavcového centra, ¢o anatomicky zodpoveda
intercentru. Vel'kostne i tvarovo sa podobaju Struktiiram, ktoré boli pozorované
u Microsaurov z paleontologickych lokalit USA.

Ak vsak vylu¢ime tieto ojedinelé nalezy, charakter stavcového centra mozno
s ur¢itost’ou interpretovat’ len na zéklade topologickych rozdielov dvojhlavého rebra a stavca.
UZ samotna existencia dvojhlavého rebra je dokazom resegmentacie. Dvojhlavé rebro sa
capitulom kibi do medzistavcového (intervertebralneho) priestoru, respektive k predne;j asti
centra. To naznacuje, Ze lepospondylné centrum bolo v priebehu evolicie resegmentované na
intercentrum a pleurocentrum. Nasledne doslo k postupnej redukeii intercentra a expanzii
pleurocentra, ked’ze capitulum rebra sa posunulo kranialne. Intercentrum u skupiny
Lepospondyli bud’ tplne zaniklo, alebo sa zachovava v rudimentarnej podobe.
Vel'mi podobna situacia je u temnospondylnych obojzivelnikov zo skupiny Plagiosauria,
ktorych stavcové centrum je fylogeneticky neresegmentované a ich rebra sa kibia
intervertebralne. Rozdiel spociva v tom, Ze capitulum rebra nie je umiestnené medzi stavcami
(monoseptalne kibenie rebra), ale sa kibi k zadnej ¢asti predchadzajiceho centra
(amfiseptalne kibenie rebra). Tato vzajomna topoldgia stavcovych centier a rebra naznacuje,
ze sa nejedna o tzv. normalne (intrasegmentacné) splyvanie intercentra a pleurocentra, ako u
vacsiny tetrapodov a tiez lepospondylov, ale ide o tzv. anteropleuralny (plagiosauri, resp.
resegmentacny) spdsob splyvania intercentra a pleurocentra. Embryonalne sa plagiosauri typ
stavcového centra resegmentuje, no obe Casti resegmentovaného sklerotomu zostavaju
v pozicii povodného neresegmentovaného sklerotomu. U definitivneho stavca existuje
inverzia poradia osifikovanych elementov centra. Kranidlne je umiestnené pleurocentrum
(tzv. predné pleurocentrum) a kaudélne je umiestnené intercentrum (tzv. zadné intercentrum).
U plagiosaurov sa redukovalo pleurocentrum a expandovalo intercentrum.

Morfologicka analyza ostatnych ¢asti lepospondylného stavca, ktoré priamo
suvisia so stavcovym centrom, to potvrdzuje. Ide predovsetkym o vzajomny vztah centra
k hemalnemu, neuralnemu obluku a dvojhlavému rebru.

Neurélny i heméalny obluk sa s hlavnym stavcovym centrom moéze spajat’

suturdlne (syndesmoticky) a disuturalne (synostoticky). Podla klasického vykladu von Huena
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(1949) a Williamsa (1959), pleurocentrum tvori zaklad neuralneho obluka a intercentrum
predstavuje zaklad hemalneho obluka, ked’Ze na urovni ontogenézy tieto elementy vzajomne
suvisia. To by znamenalo, Ze o pleurocentrum, ako hlavné stavcové centrum, by sa jednalo
v pripade disuturalneho styku neuralneho obluka s hlavnym centrom. Tento fakt je mozné
tvrdit’ len v pripade, Ze sa jedna o definitivny stavec.

Centrum lepospondylného stavca je teda tvorené pleurocentrom. Intercentrum bolo
zatlaené a v konecnom $tadiu tplne redukované, ¢im sa interseptum dostalo do
intervertebralneho priestoru.

neuralny

obluk

NN " myoseptum

myoméra

Obr. 38: Ontogeneticka resegmentacie; postupny prechod od anteropleuralneho (A, B, C) k normalnemu
spojeniu intercentra a pleurocentra; pociatok procesu vzniku dvojhlavého rebra; dochadza k redukcii intercentra
za sucasného narastu pleurocentra, ktoré v konecnom $tadiu resegmentacie disuturalne (syndesmoticky) splyva s

neuralnym oblukom (D, E); podl'a Siskina (1989)

Hemalne obluky st stcast'ou stavca len v kaudalnej Casti chrbtice a k centru sa
upinaju z ventralnej strany, plnia tak ochrannt funkciu veny caudalis. Tato Cast’ chrbtice sa
u lepospondylnych obojzivelnikov len zriedkavo zachovéava ucelene, a preto tato vlastnost’ sa
u nich nepovazuje za typickll. No u zachovanych exemplaroch rodu Pantylus (Carroll 1968)
a Microbrachis (Steenova 1938) tieto Struktury boli identifikované. Absentujt iba u radu

Aistopoda. Ich pritomnost’ jednozna¢ne dokazuje existenciu intercentier na trovni chrupavky.
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Lepospondylné obojzivelniky su nositel'mi stavca, ktory sa napadne zhoduje so
stavcovou morfologiou Teleostei (vid’ obr. 39) s kone¢nou osifikaciou v priebehu
ontogenetického vyvoja. Tato podobnost’ sa tyka len rddu Microsauria a Lysorophia (Laerm
1976). Podl'a Romera (1950, 1966) by mohli patrit’ Microsauria a Lysorophia do jednej
skupiny a predstavovali by tak vyvojové §tadia v rdmci jednej skupiny, hoci su si tieto dva
rady navzajom atypické. Vyssie zmienend morfologicka zhoda by to nepriamo dokazovala.
Boli sice stanovené jednozna¢né rozdiely medzi oboma radmi, no nebola ani vylucena
moznost’ existencie skupiny obojzivelnikov, podobnych Microsaurom, z ktorych sa
Lysorophoidi mohli vyvinat’ (Carroll a Gaskillova 1978).

Tto podobnost’ si tiez mozno vylozit,, ako paralelny vyvoj, stvisiaci s podobnou
biomechanikou pohybu. To by mohlo znamenat’, ze Lepospondyli boli viac vodné, ako

suchozemské Zivocichy.



Obr. 39 (A-J): Ontogeneticky vyvoj chrbtice kostnatej ryby zo skupiny Teleostei; A (7 diiovy jedinec) —

dorzalne k chorde sa hromadi kostné tkanivo (oznacené Sipkami); B (8 diiovy jedinec) — prstence tkaniva okolo
chordy; C (13 diiovy jedinec) — zaklad budiiceho neuralneho obluka (oznacené Sipkami); D (21 diiovy jedinec)
—kréné stavee 1 a 2 s neuralnymi oblukmi (oznacené Ciernymi hrotmi), ktoré v dospelosti zanikaj; E (21 diiovy

jedinec) — prvé dva trupové stavce s charakteristicky velkymi neurdlnymi oblukmi (oznac¢ené ¢iernymi hrotmi);
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F (16 diiovy jedinec) — kréné stavce 1 a 2 v spojeni s trupovymi stavcami 3 az 5; G (2 ro¢ny jedinec) — rebra
(oznacené Sipkami); G, H (2 ro¢ny jedinec) — dorzalne (oznac¢ené ¢iernymi hrotmi, G, H) a ventralne (oznacené
bielym hrotom, H) vybezky v zadnej Casti centier trupovych stavcov; H, I (16 diiovy jedinec) — hemalne obluky
(oznacené Sipkami); J (16 diiovy jedinec) — centrum bez neuralneho obliika; mierka: A — C (15 um), D—F, 1, J
(50 pm), G, H (400 pm); podl'a Morin — Kensicki, Melancon & Eisen, 2002
http://dev.biologists.org/cgi/content/full/129/16/3851

5. ZAVERY

1. U druhu Microbrachis pelikani, patriaci do ¢el'ade Microbrachidae, boli zistené

Struktary, ktoré priamo naznacuju zlozeny pévod lepospondylného stavca.

2. Leposondylny stavec je tvoreny kompaktnym pleurocentrom, ku ktorému sa pripaja

neuralny obluk, u niektorych rodov v kaudélnej Casti chrbtice i hemalny obluk.

3. Intervertebralna pozicia rebra vzhl'adom k stavcovému centru a pritomnost’
osamostatnenych hemélnych obliikov naznacuje pdvodne diplospondylnti povahu

lepospondylného centra, ktora sa u niektorych primitivnych rodov zachovava.

4. Lepospondylny stavec ma pravdepodobne fylogeneticko-resegmentaény povod

u labyrinthodontnych obojzivelnikov.

5. Variabilita stavcov uzko stvisi so stupiiom osifikacie vyvojovych stadii a ekologickou

adaptaciou na prostredie.
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