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Cimlapon a Diplocynodon kochi koponydja, a hittérben nilusi
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1. BEVEZETES

Jelen munka a Kirpit-medence mintegy
55 fontosabb gerinces 8slénytani leléhelyérél
szdrmaz6 leletanyag vizsgdlatdnak eredményeit
osszegzi, kiilongs tekintettel az dltalam és mun-
katdrsaimmal kozosen leirt 4j Lissamphibia
(modern kétélttiek), Squamata (pikkelyes hiil-
18k) és Archosauria (krokodilok) taxonokra. A
kutatdsok a késé kréta (santoni-maastrichti)
- korai pleisztocén kozotti idSintervallumra
terjedtek ki és f6ként az dltalunk feltdrt lel6he-
lyek gerinces anyagaira tdmaszkodtak, de t6bb
esetben bizonyult hasznosnak a feldolgozatlan
gyljteményi anyagok dtvizsgdlata is.

A kutatdsok kezdetén (az 1980-as évek vége)
a késé-kréta és paleogén Lissamphibia és
Squamata faunik még teljesen ismeretlenek
voltak a Kérpdt-medencében, mig a neogén
és negyedkor eleji faundkrdl is vajmi keveset
tudtunk. A Hdtszegi-medencébdl a legelsd
késé kréta herpetofaundt is taglalé publika-
cié a malt szdzad kilencvenes éveinek a végén
jelent meg (Grigorescu et al. 1999). Késébb
az is kideriilt, hogy az erdélyi kés6 kréta lels-
helyek szdma jéval magasabb és azok messze
tilnytlnak a Hdtszegi-medence hatdrdn. Az
iharkati lelShelyek feltdrdsa, amelyek szintén
szolgdltattak Lissamphibia kétélttieket és pik-
kelyes hiillsket, a kétezres évek elején kezd6-
dote (Osi et al. 2012). Kolozsvar kornyékérdl a
kétezres évek elején két korai oligocén (rupeli)
lel8helyrdl kertiltek eld jelentdsebb kétéled és
hill§ leletek, amelyek vizsgilata és az anyag
publikdlisa még folyamatban van (Venczel
et al. 2013, Venczel & Codrea 2018). A ko-
zéps6 miocén kétéltieket, pikkelyes hiills-
ket és krokodilokat is szolgdltaté lelShelyek
alaposabb  feltdrdsa Eszak-Magyarorszdgon
a kilencvenes évek végén kezdédoee (Hir et
al. 1998), mig a Partiumban a kétezres évek
elején (Hir et al. 2002). A késé miocén és az
alsé pleisztocén kozotti intervallum fosszilis
herpetofaundit részben Bolkay (1913), majd
Fejérvary (1917), Fejérvary-Langh (1923), és
Szunyoghi (1932) tanulmdnyozta, azonban az
adott teriileten rendszeres kutatds csak a male

szdzad kilencvenes éveinek elejétdl kezdédoree
(Venczel 1991, 1992, 1994, 1998, 1999a-
b, 2000a-c, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008;
Venczel & Gardner 2005; Venczel & Sanchiz
2005; Venczel & Stiuca 2008; Venczel & Hir
2013, 2015). Ennek az egyik kovetkezménye,
hogy az adott gerinces csoportokat taglalé
monografidkbdl [pl. farkos kétéletiek - Estes
(1981), farkatlan kétélttiek - Sanchiz (1998),
gyikok - Estes (1983), kigydk - Rage (1984)] a
Kdrpdt-medence teriilete jérészt kimaradt.

A fosszilis herpetofaundk kutatdséban nagy-
részt az a tendencia érvényesiilt, hogy az foko-
zatosan haladt a geoldgiailag fiatalabb lel6he-
lyektdl az id8sebbek felé (a késd pleisztocén-
6l a késé krétdig), igy vissza az idében szinte
1épésrél 1épésre lehetett kivetni a jelentdsebb
fauna valtozdsokat. Az adott lel8helyek vizsga-
latdndl a f6 szempont a fauna 6sszetételének le-
heté legalaposabb dokumentéldsa volt. A fauna
diverzitdsdbdl pedig az egykori koszisztémdk
komplexitdsdra, az dllatfoldrajzi kapcsolatokra,
valamint a térben és idében bekovetkezd kor-
nyezeti valtozdsokra is lehetett kovetkeztetni.
A lel8helyekrél leirt néhdny csoport mdra mér
csaldd szinten is kipusztult (Albanerpetontidae
Osi kétéleliek, Palaeobatrachidae békak,
Paramacellodidae, Barbatteidae és Borioteiidae
gyikok, Madtsoiidae kigydk, Atoposauridae és
Diplocynodontidae krokodilok), mig mdsok
korai képvisel8i kipusztultak ugyan, de késébb
megjelent alakjaik mind a mai napig fennma-
radtak (pl. szogletes fogsort g6ték, vakgdtefé-
1ék, unkabéka-félék).

A szérazfoldi faundk kialakuldsdc és fejlédé-
sét alapvetSen befolydsoltdk a globdlis tekto-
nikai folyamatok, amelyek meghatdroztdk
az egykori kontinensek mozgdsit és a kozot-
tiik megsz(ing vagy wjra kialakul$ szdrazulati
kapcsolatokat (pl. a tengerszint-ingadozdsok
révén), valamint a klima- és az ezzel szorosan
osszefiiggd kornyezetviltozdsok, amelyek szin-
tén ranyomtdk bélyegiiket egy adott id8szak
faundinak osszetételére. Mivel a kutatott cso-
portok valamennyien ektotermek, ezért bizo-
nyos fajok egyiittes jelenléte vagy hidnya sokat
eldrulhat az egykori kérnyezeti viszonyokrdl.

5
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Az dllatfoldrajzi kapcsolatok feltdrdsa nyo-
mén érthetévé valik az egyes csoportok kiala-
kuldsa és elterjedése az egyes kontinenseken.
Ugyanakkor a szigetfaundk esetében feltéte-
lezheté (pl. az iharkuti ,Ausztro-Alpin sziget”
és a ,Hdtszeg-sziget”), hogy az ott eléforduld
fajok mds médon (uszadékfikon, Gsz6 ,,szige-
teken” sodrdédva, vagy csak révid ideig létrejo-
v szarazfoldi folydsokon haladva) ,héditortdk
meg” az adott él6helyeket és ott sajitos mé-
don alkalmazkodtak a helyi viszonyokhoz és
fejlédtek tovébb. Igy az onnan feltdrt faunak
nagyban kiilénbézhettek a stabil szdrazulatok
(kratonok) faunditdl, vagyis a szigetfaundkat
nagyfokt endemizmus jellemezhette.

A munka fontosabb célkit(izései a kovetke-
z6k: 1) a Kdrpdt-medencébdl az dltalunk leirt
j Lissamphibia, Squamata és Archosauria ta-
xonok rendszertani, taxonémiai és filogeneti-
kai értékelése, 2) a felfedezett taxonok 8séllat-
foldrajzi kapesolatainak megallapitdsa és 3) az
&skornyezeti adatok titkrében a fauna valtoza-
sok lehetséges okainak megéllapitdsa.

2. U] TAXONOKAT SZOLGALTATO
LELOHELYEK

2.1. Késd-kréta, ,,Ausztro-Alpin sziget”

2.1.1. Tharkit

Az iharkuti felsé-kréta (santoni) lel8helyek
az Eszaki—Bakonyban, az egykori Tharkat te-
lepiilés kozelében (Bakonyjdkétdl 3 km-re
keletre, Németbdnydt6l 2 km-re északra), a
Bakonyi Bauxitbdnya Zrt. egykori kiilfejtéses
bauxitbdnydjéban taldlhatdk (1. dbra). A fel-
tdrt 50—-60 méter vastag, gerinces fosszilidkban
gazdag rétegsor a Csehbdnyai Formdciéba tar-
tozik, amely a felsé-tridsz Fédolomit karsztos
tobreiben felhalmozdédott bauxitot fedi. A
pollen vizsgalatok alapjdn (Knauer & Siegl-
Farkas 1992, Siegl-Farkas 1993, Siegl-Farkas
& Wagreich 1996, Bodor & Baranyi 2012) a
felhalmozédott leletek kora a késé-santonira
tehetd. Az izoldlt csontleletek legnagyobb ré-
sze az Sz-6 lelShely, borostydn darabokban és
tojashéj toredékekben gazdag (Szentesi 2007,

Prondvai et al. 2017) magas szervesanyag-tar-
talmu bazisbreccsa rétegekbdl (Unit 1) kertile
eld. A békdk mellett halak, albanerpetontidék,
tekndsok, pikkelyes hiill6k, krokodilok, dino-
szauruszok, pteroszauruszok és maddr leletek
keriiltek el8 (Osi et al. 2012). A felfelé fino-
modé szemcseméret alapjdn az Sz-6 lelShely
egy mederkitoltésnek tekinthetd (Botfalvai
et al. 2015), mig a bdzisbreccsa leletanyagit
kitevé kiilonb6z8 méretll, gyakran vertikélis
orientici6ju és osztdlyozatlan csontanyag egy
nagystriiségli villimdrviz tiledékeként azono-
sithat (Botfalvai 2018). A csontok j6 meg-
tartdsdak, szallitdddsi nyomok dltaldban nem
figyelhetd meg rajtuk (pl. koptatds, lekereki-
tett csontszélek) de gyakran toredezettek és a
torésvonalak egymdashoz képest elmozdulhat-
tak; a csontfelszineken és a csonthézagokban
gyakran piritesedés figyelhet§ meg. A szdraz-
foldi aprégerinces faundban a kétéltieket az
albanerpetontidék (toredékes allkozti csont,
fels- és als6 dllkapocs maradvdnyok, ame-
lyek feltehetéen egy eddig ismeretlen 4j faj-
hoz tartoznak) (Szentesi et al. 2013), békdk
(Bakonybatrachus fedori Szentesi & Venczel,
2012, dajkabéka-féle és a Neobatrachia alak-
korébe tartozd Hungarobatrachus szukacsi
Szentesi & Venczel, 2010), mig a pikkelyes
hiilléket kilonféle gyikok [pl. Pelsochamops
infrequens  (Chamopsiidae),  Bicuspidon
aff.  hatzegiensis, Chromatogenys tiliquoides
(Polyglyphanodontinae), Distortodon rhom-
boideus (Scincomorpha)] (Makddi 2006,
2013a, 2013b; Makddi & Nydam, 2015) és
egy édesvizi moszaszaurusz (Pannoniasaurus
inexpectatus Makddi, Caldwell & Osi, 2012)
(Makddi et al. 2012) képviselték. Az iharkiti
lel6helyekrdl eddig farkos kétéltlieket és ki-

gyokat nem sikeriilt kimutatni.
2.2. Kés@-kréta ,,Hitszeg-sziget”

Erdély északnyugati részétdl (a Szamos volgyé-
6l Zsibo kornyékén és a Sebes Koros volgyétsl
a Bar6di medencében) a déli részéig (a Maros
és a Szebes volgyétdl a Hétszeg és a Ruszka
intramontdn medencékig), egy mintegy 300

6
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1. 4bra. Uj taxonokat szolgiltaté leléhelyek a Karpdt-medencébdl. 1. Tharkit (santoni), 2. Hétszegi-medence

(maastrichti), 3. Alsé Vdradja (= Oarda de Jos, maastrichti), 4. Kolozsvér - Fellegvdr (rupeli), 5. Kolozsmonostor

(priabonai), 6. Mdtrasz818s (késd badeni), 7. Fels8tdrkdny - Felnémet (szarmata), 8. K8alja (= Subpiatri, badeni),
9. Polgardi (messinai), 10. Csarndta 2 (piacenzai), 11. Betfia (bihari).

km hossztl és 150 km széles teriileten (meg-
kozelitleg 80.000 km?) elszértan bukkannak
a felszinre szdrazulati aprégerinces fosszilidkat
is szolgaltaté késs-kréta (maastrichti) lelShe-
lyek. Az tiledékek nagy részét posztorogén fi-
zisban feltoltédott konglomerdtum, homokkd
és agyagpala teszik ki (Krézsek & Bali 2006,
Therrien 2006). Helyileg a kontinentdlis tile-
dékek paralikus-delta tipust sorozatokra tele-
piiltek (Codreaetal. 2010, Vremir etal. 2015).

2.2.1. Puj (= Pui)

A Borbét folyé6 meder bevdgisaiban és a
mederdgyban megfigyelhetd Puj rétegek a
Szentpéterfalvi (= Sanpetru) Formécié (vastag-
sdga eléri a 2500 métert) alsé részével korreldl-
haték (Nopcsa 1905; Grigorescu et al. 1985,
1999). Paleomdgneses vizsgdlatok alapjin
(Panaiotu & Panaiotu 2010) a Szentpéterfalvi
Formidci6é rétegsora mintegy 72-67,8 millié
éve képz6dott és azokban hidromorf &stala-
jok vannak tdlstlyban, mig a Puj rétegekre az

artéri kornyezetben kialakult, gyokérnyomok-
ban gazdag (Therrien 2005), érett dstalajok
jellemzdek. A rétegsor kis dolésszogt, helyen-
ként jol meghgyelhetd oldalsé gyarapoddssal,
amelyet egy kelet-északkeleti - nyugat-dél-
nyugati irdnya foly6rendszer alakithatott ki
(Van Itterbeeck et al. 2004). A csillimban
gazdag vords aleuritban (szmektit, illit, vala-
mint kevesebb klorit és kaolinit) a mészké-
reg rétegszint is jelen van, helyenként zold
konglomerdtum és homokkd betelepiiléssel
(Codrea & Solomon 2012). A mészkéreg fe-
letti rétegekben gyakoriak a csiga feddlemezek
(Pani et al. 2001) és az aprégerinces maradvé-
nyok (Grigorescu et al. 1985; Van Itterbeeck
et al. 2004; Folie & Codrea 2005; Csiki et al.
2005; Venczel & Codrea 2016). Az innen ki-
kertilt fosszilidk gyakran fehéres szintiek, voros
agyagos kitoltéssel és a csontvizakba behatolé
gyokérnyomokkal [pl. a Barbatteius vremiri
gyik esetében (Venczel & Codrea 2016)]. A
Puj melletti flirészmalom kozelébdl Codrea

7
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2. 4dbra. A Hdtszegi-medence fontosabb késé kréta lel6helyei (Venczel et al. 2015 nyomdn). 1. Valiora-
Fantanele 1; 2. Valiora-Budurone; 3. Valiora-FAntanele 2; 4. Tustya; 5. Szentpéterfalva ”Scoabd”; 6. Puj "Islaz”; 7.
Puj "Deporzit”; 8. Puj "Gater”. Szinmagyardzat: 1. kristdlyos alapkdzet, 2. banatitok, 3. pre-maastrichti iiledékes

kézetek, 4. maastrichti kontinentdlis iiledékek, 5. paleogén-neogén 8sszletek, 6. negyedkori iiledékek.

& Solomon (2012) a fenti voros rétegsorok
mellett hdrom tovébbi rétegszintet is kimu-
tatott (2. dbra). Ezekben a fekete aleurit csil-
ldmban gazdag, gyakori piritesedéssel, amely
az oxigénben szegény dllévizekre, morotvékra
jellemzd8. Az innen kikeriilt fosszilidk sziir-
késbarndk vagy feketék, nagyon gyakori pi-
rites lerakdddsokkal. A ,Pui Islaz” lelghelyrél
albanerpetontidéket (Albanerpeton sp.), ko-
rongnyelvli békdkat (cf. Eodiscoglossus sp., cf.
Paradiscoglossus sp.), borioteiioid- (Bicuspidon
hatzegiensis Folie 8 Codrea, 2005) és parama-
cellodid gyikokat Becklesius (Becklesius nopcsai
Folie & Codrea, 2005, Becklesius ct. B. hoffstet-
teri) és madtsoiid kigydkat mutattak ki (Folie
& Codrea 2005). A kozépsé rétegszintbdl
(,Pui Depozit”) Lepisosteidae indet. halakat,
Albanerpeton sp. kétéltleket, paramacellodid
(Becklesius cf. nopcsai) gyikokat, Dortokidae
indet. és cf. Kallokibotion bajazidi teknéso-
ket, Allodaposuchus precedens, ? Acynodon sp. és
Doratodon sp. krokodilokat, Dromeosauridae
theropoddkat, Titanosauria indet. sauropodi-
kat és Telmatosaurus transylvanicus és Zalmoxes
sp. ornithopoddkat is kimutattak (Codrea
& Solomon 2012). A leletanyagban kevésbé
gazdag ,,Pui Gater” lel8hely kiilonlegessége az

onnan kikeriilt apréméret(i, majdnem teljes
egészében megdrz8dott atoposaurid krokodil
koponyalelet (Aprosuchus ghirai Venczel &
Codrea, 2019), amelyben mindkét als6 dllka-
pocs is fennmaradt (Venczel & Codrea 2019).
A ,Pui Islaz” kozeli voros rétegekbdl egy rész-
leges gyik koponya keriilt ki (ennek megfe-
lelden a koponyacsontok fehéres szintiek),
amely a Barbatteius vremiri Venczel & Codrea,
2016 barbatteid gyik holotipusa és egyben a
Barbatteidae Codrea, Venczel & Solomon,
2017 teju gyikokkal rokon gyikesaldd tipusfaja
(Codrea et al. 2017).

2.2.2. Valiora (Vilioara-Fantinele és Vilioara-
Budurone)

A Hitszegi medence északnyugati részén
taldlhaték azok a kordbban fiatalabbnak hitt
kontinentdlis eredeti iiledéksorok (Valiora
falu kozelében) (Nopcsa 1905), amelyek a
Densus-Ciula Formdcié (f6leg a magas vul-
kanoklaszt tartalom alapjdn) kozépsd tagoza-
tihoz tartoznak (2. dbra)(Grigorescu 1992).
Radiometrikus adatok alapjin a kozépsé ta-
gozat als6 részének a kora (a Kis Csula mel-
letti vulkdni tufébdl vett mintdk alapjin) alsé
maastrichti (71,3 +1,6 millié év) (Bojar et al.
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3. 4bra. Alsé Viradja (= Oarda de Jos) kérnyékének geolégiai térképe (Codrea et al. 2017 nyomdn). Révidi-

tések: K1(bs-al), korai kréta (berriasi-albai, tengeri); K2(st-cp), késé kréta (santoni-campani, tengeri); K2(E.

mal), késd kréta (kora maastrichti, szdrazfoldi-tengeri); K2 (E.ma2), kés§ kréta (kora maastrichti, szdrazfoldi);

Pg, paleogén (tengeri és szdrazfoldi); m, miocén (tengeri); qp, pleisztocén; gh, holocén; ODA - Alsé Viradja fos-
szilis lelShely.

2011). A mintegy 1100-1800 m vastagsigban Az tiledéksorban massziv agyagkévet taldlunk,
lerakddott rétegsort (Csiki-Sava et al. 2015) amely jellemz8en sziirkészold (helyenként csi-
egy fonatos, helyenként kisebb nagyobb csa- kozott), jelents vulkanoklaszt tartalommal
torndkkal tiizdelt folyérendszer hozhatta létre.  (Grigorescu & Csiki 2002, Csiki-Sava et al.
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2015). Valioara-Fintinele a tipus-lelShelye a
Hatzegobatrachus grigorescui Venczel & Csiki,
2003 wunkabéka-félének (Bombinatoridae),
mig Valioara-Budurone a Paralatonia transyl-
vanica Venczel & Csiki, 2003 dajkabéka-félé-
nek (Alytidae) (Venczel et al. 2016).

2.2.3. Tustya (= Tustea) - dinoszaurusz fészkeld
hely

A Valiorai lel8helyektd] délkeletre taldlhaté
és ugyancsak a Densus-Ciula Formicié ko-
zépsé tagozatdhoz tartozik (2. 4dbra). Bojar
et al. (2005) szerint a Tustya koriili kozépsd
tagozat sorozata jellemz8en a Szentpéterfalvi
Formici6 als6-kozéps6 részével korreldlhatd
és ennek megfeleléen a Valiorai lel6helyekhez
hasonl6an szintén alsé maastrichti kora. A di-
noszaurusz fészkelShely tiledéksordt mintegy
hdrom méter vastag massziv voroses csillimos
agyagkd alkotja helyenként mészkéregszintek-
kel, gyokérnyomokkal, vetStitkrokkel. Erre
egy erdzibfelszin mentén gyengén konszoliddle
konglomerdtum és homokkd telepiilt, helyen-
ként kivehetd mederkifejlédéssel és lokdlisan
eléfordulé agyagkdklasztokkal, amely 4rtéri
tiledék lerakéddsaként értelmezhetd (Venczel
et al. 2015, Botfalvai et al. 2017). Tustya a
tipus-leléhelye a Nidophis insularis Vasile,
Csiki-Sava & Venczel, 2013 &si kigy6félének
(Madtsoiidae) (Vasile et al. 2013, Venczel et
al. 2015).

2.2.4. Alsé Vidradja (= Oarda de Jos)

A Sird (= Sebes) Formicié felsé kréta szi-
razulati rétegei mintegy 50 méter hosszisdg-
ban és 17-19 méter vastagsigban bukkannak
a felszinre a Sebes folyé (a Maros baloldali
mellékfolydja) jobb partjan (ODA A) és a fo-
lyémederben (ODA B) (3. dbra). Az tiledék-
sort egy fonatos folyérendszer hozhatta létre
helyenként csatorna- és tavi jellegli tiledékek-
kel, részben feketéssziirke aleuritos agyagokkal
(Codrea et al. 2001, 2012, 2017). Az innen
feltdrt fosszilis dllategytittesbdl szép szdimmal
keriiltek ki halak, albanerpetontidék, békdk,
tekndsok, gyikok, krokodilok, dinoszauruszok,
pteroszauruszok, madarak és multituberculata

6semlésok (Codrea et al. 2010, 2012, 2014).
Alsé Viéradja a tipus-lelShelye az Oardasaurus
ghyphis Codrea, Venczel & Solomon, 2017
barbatteid gyiknak és a Barbatodon oardaensis
Codrea, Solomon, Venczel & Smith, 2014
multituberculata 8semlésnek (Codrea et al.

2014).
2.3. Eocén lelghely

2.3.1. Kolozsmonostori mészkdfejtd (= Cluj-
Mndstur)

A szérvanyleleteket szolgdltat6 lelShely az
egykori mészkéfejtében
(mdra lezdrt, beépitett teriilet) taldlhatd, ame-
lyet Koch Antal (1894) ,felsé durvamész-ré-
tegek” néven irt le és amelyek a kés6 eocén
(priabonai) sordn sekélytengeri kdrnyezetben
kialakulé karbondt-platform részét képez-
ték. [jjabban ezt Mészaros (2000) Kolozsvari
Mészkd Formdcié néven tdrgyalja, amelyben

kolozsmonostori

az uralkod¢ rétegcsoportot durvamészkd képe-
zi, benne tomegesen eléfordulé mészalgikkal,
osztrakoddkkal, puhatestd héjakkal (tobbek
kozote Anomia tenuistriata) és ritka gerinces
vézakkal (° Trionyx’ clavatomarginatus, Eostega
lebedinskyi, szirénfélék). A  mészkdfejtdbdl
1890-ben egy kisebb méretli részleges kro-
kodil koponya keriilt el6 (ma a Babes-Bolyai
Tudomdnyegyetem gy(ijteményében taldlha-
t6), amely Koch (1894) szerint a ‘Crocodilus
communis’ alakjdra emlékeztetett. Az dltalam
kiprepardlt hdromdimenziés koponydt Gj faj-
ként, Diplocynodon kochi Venczel & Codrea,
2022 néven irtuk le.

2.4. Oligocén lelghelyek

A Kolozsvar kornyéki egyik legjelentdsebb
gerinces leleteket szolgiltaté Danki Formdcié
rétegsorai tavi-mocsdri tiledékképzddési kor-
nyezetben keletkeztek. Ezek helyenként iile-
dékhézaggal telepiilnek a brakkvizi kornyezet-
ben keletkezett Mojgradi Formdci6 rétegsora-
ira (Rusu 1970). A Danki Formdacié nyugati
irdnyban fokozatosan vastagszik: a kolozsvari
Fellegvdrndl néhdny deciméter - Egeres kor-
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4. dbra. Kolozsvar kérnyékének geoldgiai térképe. 1. Szucsdg, 2. Kolozsvdr - Fellegvar és 3. Kolozs-
Monostor. (Venczel & Codrea 2018 nyomdn, médositva).

nyékén 14-17 méter vastag (Moisescu 1975).
A rétegekben véltakozva agyag, mérga és ho-
mokkd taldlhaté, helyenként lumachell-pa-
dokkal és készén beékelddéssel. Az aprégerin-
ces faundt szolgdltat rétegeket a formdcié fel-
s6 részén taldljuk, kozel a rételepiilé Fellegvari
Homokké (= Gruia) Formdci6 kontakt zondji-
hoz (Venczel et al. 2013). A két legjelentdsebb
lel8helyrél (Szucsdg 1 és Kolozsvér-Fellegvir)
kikertilt fosszilis faundk korai oligocén (rupeli,
MP23-24) kordak.

2.4.1. Szucsdg 1 (Suceag 1)
A lelShelyet a Csipkés patak (a Nddas folyd
mellékdga) volgyében taldljuk (4. dbra). A fa-

undban a molluszkik mellett, halak, farkos- és
farkatlan kécéletiek, kigyok, gyikok, krokodi-
lok (Diplocynodon sp.), madarak és eml8sok
is eléfordulnak (Reichenbacher & Codrea
1999, Codrea & Farcas 2002, Fircas &
Codrea 2008). Szucsdg 1. a tipus-lel6helye az
Albionbatrachus oligocenicus Venczel, Codrea
& Farcas, 2013 palacobatrachida békanak
(Palaeobatrachidae) (Venczel et al. 2013).

2.4.2. Kolozsvdr — Fellegvir (Cetdtuia)

A lel6helyet a kolozsvéri Fellegvar oldald-
ban taldljuk (4. dbra). Ez a tipus-leléhelye a
Mioproteus gardneri Venczel & Codrea, 2018
vakgétefélének, a Chinemys strandi (Szalai,

11
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1934) vizi tekndsnek (Mlynarski & Mészdros
1963) és a Rallicrex kolozsvarensis Lambrecht,
1933 8sguvatnak.

2.5. Kozéps6 miocén lelShelyek Eszak
Magyarorszagrél és a Partiumbdl

2.5.1. Kéalja 2/2 (Subpiatri)

A kéaljai kozépsé miocén lelShelyeket 2004
nyardn a Sebes Koros egyik mellékvolgyében
terepbejards sordn azonositottuk (Venczel
et al. 2005). A 2/1. szdmu lelhely a Hideg
(Recea) volgyben egy vizmosds dltal kialakitott
bevdgdsban taldlhatd, amelynek az iiledékes
rétegsorai édesvizi kornyezetben keletkeztek.
A rétegsort homok-agyag-mdrga sorozata al-
kotja, amely nagyon gazdag helicidikban,
otolitokban és részben kovdsodott uszadékfa
darabokban. A gerinces faundban a kécélttek,
gyikok (izoldlt vardnusz fogak), kigydk és kro-
kodilok mellett (Venczel et al. 2005) madarak
(Kessler & Venczel 2009) és kisemldsok is els-
fordultak. Ez utébbiak alapjin az 4llategyiittes
a késé badenivel (MN 6) korreldlhaté (Venczel
& Hir 2008, Hir et al. 2017). A 2/2. szdima
lel6hely az el6bbitél mintegy 25 m-re taldl-
haté, amelyben feltlinéen magas a mocsdri
planorbida csigdk szdma, valamint az erdei
dllattdrsuldsokra jellemz6 mokusfélék és pelék
ardnya (Venczel & Hir 2008). A Kéalja 2/2-
es lel8hely a tipus-lelShelye a Palacobatrachus
codreavladi Venczel, 2021 palaeobatrachida
békinak (Rocek et al. 2021).

2.5.2. Matrasz6lds 2

A midtraszdl8si aprégerinces lel6helyek a
Rékéczi-kdpolna  alacti  Gtbevdgds  kavics,
homok, z5ld- és zoldessziirke agyag sorozatdt
térjak fel, helyenként lignit és okkersdrga vagy
vordsbarna kovafoldes agyag betelepiiléssel; a
sorozat az alsé badeni lajtamészkére telepiil
(G4l et al. 1999, 2000). Az innen ismeretes
tavi-mocsdri tiledékeket szarmata terresztrikus
képz6dményeknek tekintik és a Sajévolgyi
Formdci6 néven keriiltek kdzetrétegtani
egységbe (Hdmor 1985). Az innen feltdrt
puhatestid fauna faji sszetétele (Hir & Kokai

2004, 2011) a késé badenire jellemz8, mig a
kiseml8s fauna Hir etal. (2016, 2017) nyoman
szintén a késé badenivel (MN 6) korreldlhaté.
A Mitraszdlés 2. lelShely az 1.-t6] mintegy
45 méterre taldlhaté Mdtrasz6l6s irdnydban
és az 1. lelShely rétegsora folote helyezkedik
el, mig legfeltil a 3. lel6hely gerinces faundt
szolgdltaté  rétegsort taldljuk (Hir et al
2017). A Madtraszlés 2. a tipus-lel6helye
a Carpathotriton matraensis Venczel, 2008
gbétének (Salamandridae), a Palaeobatrachus
hiri Venczel, 2004 palacobatrachida békdnak
(Palaeobatrachidae) és a Pelobates sanchizi
Venczel, 2004 4s6béka-félének (Pelobatidae).

2.6. Kés6 miocén leléhely — Dundntali-
kozéphegység

2.6.1. Polgdrdi 4

A Polgérdi melletti Somlyé- és Készdr-hegyi
devon koru, sekélytengeri kornyezetben kép-
z6dott, enyhén metamorf mészkdvet régéta
fejtik. A mészk8 repedésekben, tiregekben
felhalmozédott agyagban 1909-ben emlds-
csontokat taldltak, majd a rdkovetkezd év-
ben Kormos Tivadar dsatdst szervezett és je-
lentds mennyiségli csontanyagot gy(ijtott be
(Polgdrdi 1. és 2. szdmu lel8hely), amelyben
nagy- és kiseml8sok, madarak, gyikok, kigydk,
békak csontvdz anyaga is el6fordult (Kormos
1911). A tovabbi lel8helyek f8leg aprégerin-
cesekben gazdag anyagit 1971-ben (Polgirdi
3. szamu lelShely), majd 1984-ben (Polgardi
4. ,alsd” és fels6” lelShely) és végiil 1988-
ban (Polgirdi 5. szdmu lelShely) azonositot-
tik és gytjtoteék be (Freudenthal & Kordos
1989). A fauna kora késé miocén (MN 13). A
herpetofaundt Bolkay (1913), Fejérvary-Lingh
(1923), Szunyoghy (1932), Szalai (1934),
Mtynarski (1966) és Szyndlar (1991a, 1991b)
tanulmdnyozta. A klasszikus lel6hely (Polgardi
2.) kigyéit Venczel (1994) revidedlta, majd a
Polgardi 4. lel6helyek béka- (Venczel 1997a),
kigyd- (Venczel 1994, 1998) és gyik anyagit
is tanulmdnyozta (Venczel 2006). Polgdrdi
2. a tipus-lelShelye a Macrovipera (= Vipera)
gedulyi (Bolkay, 1913) nagytestli viperdnak
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(Codrea et al. 2017a), mig Polgdrdi 4. ,alsé”
a tipus-lelShelye a Zamenis praelongissimus
(Venczel, 1994), a Zamenis szyndlari (Venczel,
1998) és a Coronella miocaenica Venczel, 1998
sikléféléknek (Venczel 1994, 1998).

2.7. Pliocén lel8hely - Villinyi hegység

2.7.1. Csarndta 2

A lel8hely a Villdnyi hegység nyugati részén,
Csarné6tdtél mintegy mésfél kilométerre délre
a Kiscserhegy lapos gerincén a cstics kozelében,
az egykori tridsz mészkd kéfejtdjében taldlha-
t6 (Janossy 1979, 1986). A mészkd karsztha-
sadékait kitoltd meddbként ottmaradt iiledék
sotétmeggypiros szind agyagoszlopaibdl az
elsé jelentésebb gytjtéseket Kormos Tivadar
végezte, majd Kretzoi Miklés és Jdnossy
Dénes 25 rétegben mintegy 3 m mélységben
emelte ki az aprégerinces anyagot (Jdnossy
1979, 1986). Az dllategytittes kora korai-késé
Pliocén (MN 15-16A); a felsz6 szintek fauni-
ja a hozzi kozel elhelyezkedé Csarnéta 3-as
lel6hely faundjaval (MN 16A) korreldlhaté
(Szentesi et al. 2015). Csarnéta 2. a tipusle-
18helye az Albanerpeton pannonicum Venczel
& Gardner, 2005 albanerpetontida kétéltinek
(Allocaudata: Albanerpetontidae), amely egy-
ben a csaldd geoldgiailag legfiatalabb és legu-
tolsé tagja (Venczel & Gardner 2003, Venczel
& Gardner 2005, Gardner & Bohme 2008,
Szentesi et al. 2015, Gardner et al. 2021).

2.8. Korai pleisztocén lelhely - Kirdlyerdd
hegység

2.8.1. Betfia 2

A szézadfordulén Dr. Téth Mihdly a
Nagyvéradtdl mintegy 9 km-re DK-re elteriils
Somly6hegy karsztiiregeiben gazdag 8sgerin-
ces-maradvanyokra bukkant. Az § biztatdsdra
kereste fel el8szor a lel6helyet Kormos Tivadar,
aki errél futdlag emlitést tesz a plispokfir-
déi hévizi csigafaundt taglalé dolgozatdban
(Kormos 1905). A klasszikus lel8helyek koziil
az els6 négy a ma is létezd betfiai "zsomboly"
felett helyezkedett el, az 6todik az eléz8ektdl

mintegy 80-100 m-re délkeletre, mig a ha-
todik az 1.-4. és az 5. szdmu lelShely kozote
kozépen, azokhoz képest valamivel lejjebb
helyezkedett el. 1904-1918 kozote Kormos,
részben Ehik Gyula tdrsasigiban végzett itt
gyljtéseket (Kormos 1914, 1930). Kretzoi
Miklés az 5. szdma lel8helyen végzett Gjabb
eredményes dsatist (1941). A legfontosabb
lel8hely tovdbbra is az egykori klasszikus 2.
szdmU lel6helynek topogrifiailag megfeleld
gyljtési pont ,,a proximité de I'aven dit Hudra
Bradii” (Terzea 1988), amelyet Elena Terzea
indoklds nélkiil Betfia 9. lel6helynek nevezett
4t (Terzea 1988) és ahonnan a késébbi gytijé-
seket (1994-1998) Venczel Mdrton, Hir Jinos
kozremiikodésével végezte. A Terzea és Jurcsdk
féle gytjtéseked] megkiilonboztetendd a lele-
tanyagot Betfia 9/B (breccsdsodott leletanyag)
és Betfia 9/C (vordsagyag kitoltés) nevekkel
jeloleék (Hir & Venczel 1997, Venczel 2000c).
Betfia 2. a tipus-lelShelye a Palacobatrachus
langhae (Fejérvary, 1917) palaeobatrachida bé-
kénak. Mivel a faj tipusanyaga az 1956-os for-
radalom idején megsemmisiilt, ezért az Gjabb
gylijtések sordn a Betfia 2 (9/B) lelShelyrdl el§-
keriilt leletanyagbdl (MTC. No. 20429, jobb
angulospleniale) neotipust jeloltiink ki (Roc¢ek
et al. 2021). Tovabb4 Betfia 2. (9/C.) a tipus-
leléhelye a Parahynobius betfianus Venczel,
1999a szogletes fogsord gétének (Hynobiidae)
(Venczel 1999a, 2000a).

3. ANYAG ES MODSZEREK

A leggyakrabban iszapoldsos médszerrel be-
gylijeote és elkiilonitett aprégerinces anyagort,
nagyité vagy szteredmikroszkép segitségével,
taxonémiai kritériumok alapjan azonositottuk
és csoportositottuk. Sziikség esetén a begytj-
tott példanyok tovabbi tisztitdson estek 4t (ese-
tenként hig ecetsavas vagy hidrogén-peroxidos
kezeléssel, amelyet alapos vizzel valé dtmosds
és szaritds kovetett) és azokat hig migyanta ol-
dattal (pl. ethyl-methacrylat copolymer) imp-
regndltuk. Néhdny 8sleletet kozvetleniil a lels-
helyen sikertilt azonositani (pl. Albionbatrachus
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oligocenicus palacobatrachid béka holotipusa,
Aprosuchus ghirai atoposaurid krokodil holo-
tipusa). A taxonok azonositdséhoz a legtobb
esetben recens és fosszilis 6sszehasonlité anya-
got, a tudomdnyos kozleményekben fellelhetd
leirdsokat, digitdlis képi anyagot haszndltunk
fel adatbdzisokbdl és morfometriai méréseket
végeztiink. A szakirodalomban az egyes cso-
portok azonositdsdhoz és az 0j fajok differenci-
4l diagnézisdhoz idedlis esetben a teljes csont-
vézat, ennek hidnyaban kiilonb6z6 vazeleme-
ket haszndlnak, de jol haszndlhatdk a statiszti-
kailag gyakrabban elékeriils és diagnosztikus
értékkel biré vizelemek. Az albanerpetontidék
esetében a legtobb taxont egyes koponyatetdi
csontok (pl. homlokcsont) és az 4llkdzti cson-
tok (premaxillare) alapjin diagnosztiziltdk. A
farkos kétéltlieknél diagnosztikus bélyegeket
hordozhatnak egyes koponyacsontok (prooti-
cooccipitale, homlokcsont, dllkézti csontok,
az dllcsont és az alsé dllkapocs csontjai), a csi-
golydk (pl. fontos a csigolyacentrum jellege, a
harant- és tévisnytlvanyok tipusai, a gerincve-
181 idegek kilépési helye), egyes végtagcsontok
és a fiiggesztd 6vek csontjai (pl. felkarcsont,
scapulocoracoideum). A békdkndl gyakran
haszndljik a taxonok azonositdsira a fronto-
parietalet, az alsé dllkapocsbdl az angulosple-
nialet, a keresztcsigolydt, a farkesikcsontot, a
véllov és a mellsé végtag egyes csontjait (la-
pockacsont, felkarcsont) és a csipScsontot. A
gyikokndl egyes fejtetdi csontoknak (parietale,
frontale), a suspensorium csontelemeinek és
az dllkapcsoknak van diagnosztikus jelentdsé-
ge. A kigyékndl leggyakrabban a csigolydkat,
a baziparasfenoideumot és az dllkapocs egyes
csontjait (pl. dllcsontot) haszndltdk az egyes
taxonok azonositdsdra. A krokodilokndl leg-
tobbszor a koponya rosztruma, a kiilsé orr-
nyildsokat, haldntékablakokat és szemiiregeket
hatérol6 csontok, azok egymdshoz viszonyitott
helyzete és méretardnya, a masodlagos choandk
helyzete és jellege, az allkapcsok és az azokon
taldlhaté fogazat morfoldgidja az irdnyadé. A
kladisztikai szemléletnek megfeleléen az 4j
taxonok leirdsindl alapvetd kritérium az egye-
dulalls jellegek (autapomorhfidk) és a kozosen

szerzett jellegek (szinapomorfidk) azonositdsa
és a differencidl diagnoézis feldllitésa.

Az 8skornyezeti rekonstrukcidhoz az adott
fosszilis fajok mai kozeli rokonainak a kor-
nyezeti igényét vettiik figyelembe, vagy egyes
anatémiai jellegek alapjdn kovetkeztettiink bi-
zonyos kornyezeti tényez8khoz val6 alkalmaz-
koddsi képességekre. Néhdny esetben a §skor-
nyezeti értékeléshez a Bohme et al. (2006) 4l-
tal kidolgozott évi dtlagos csapadékmennyiség
(MAP = mean annual precipitation) szdmitisi
képletét alkalmaztuk.

Az Gj taxonok feltételezett leszdrmazisi vo-
nalait, amennyiben elegendé morfolégiai ka-
rakter allt rendelkezésre, kladisztikai (parszi-
monia) analizissel vizsgdltuk (pl. Albanerpeton
pannonicum, Carpat/oom’ton matraensis,
Albionbatrachus oligocenicus, Hungarobatrachus
szukacsi, Barbatteius vremiri, Aprosuchus ghirai,
Diplocynodon kochi). A parsziménia analizisek-
hez PAUP* 4.0b10 (Swofford 2002) és TNT
1.0 (Goloboff 2008) kladisztikai szoftver-cso-
magot haszndltunk. Az operdciondlis taxono-
miai egységeket (OTU - operational taxono-
mic units) taxon-karakter matrixba rendeztiik
(CTM - character taxon matrix) és kijel6ltiink
egy vagy tobb kiilcsoportot (ldsd lennebb).

A morfometriai méréseket mm-ben adtuk
meg, a képi megjelentésre digitdlis fényképe-
z6gépet és makrd- vagy perspektiva kontrollos
(tile-shift) objektivet, a fékuszsorozatok (focus
stacking) képfeldolgozdsira pedig Alan Hadley
CombineZP ingyenes szoftver-csomagjit
haszndltuk. Kisméretd anatémiai strukedrdk
megjelenitésére pdsztdzé elektronmikroszké-
pos (SEM) felvételeket, néhdny esetben pedig
komputertomogrifids (Micro-CT) képalkoté
eljarast alkalmaztunk (pl. Albanerpeton panno-
nicum agykoponya vizsgalata, Albionbatrachus
oligocenicus és  Palacobatrachus codreavladi
frontoparietale vizsgilata). A kézzel késziile
rajzok szteredmikroszkdpra rogzitett vildgos-
kamra segitségével késziiltek.

Az anatémiai nevezéktanban a nemzetkozi
szakirodalomban hasznélatos csontmorfolégi-
ai kifejezéseket, illetve azok magyar megfeleldit
haszndltam: az albanerpetontidéknél Gardner
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(1999, 2000), a farkos kétéltlicknél Estes
(1981), a békdkndl Rocek (1981) és Sanchiz
(1998), a gyikoknal Gautier et al. (2012); a ki-
gy6kndl Szyndlar (1984), mig a krokodiloknal
Turner (2015) koézleményeire tdimaszkodtam.

Intézmények roviditése:

BMNH: British Museum of Natural
History, London; CAMSM: Sedgwick
Museum, Cambridge, Egyesiilt Kirdlysdg;
FMNH: Field Museum of Natural History,
Chicago; LPB(FGGUB): Laboratorul de
Paleontologie a Facultatii de Geologie si
Geofizica, Universitatea Bucuresti, Bukarest;
MCDRD: Muzeul Civilizatiei Dacice si
Romane, Déva; MFGI: Magyar Foldtani
és Geofizikai Intézet, Budapest; MTC:
Korosvidéki Muazeum, Nagyvirad; MTM:
Magyar  Természettudomdnyi ~ Midzeum,
Budapest; MMP: Piszt6i Muzeum, Pisztd;
PSMUBB: Babes-Bolyai Egyetem éslénytani
Rétegtani Mizeum, Kolozsvir; MNHN:
Museum National d’Histoire Naturelle, Paris;
RTMP: Royal Tyrell Museum of Paleontology,
Drumbheller; MNCN: Museo Nacional
de Ciencias Naturales, Madrid; ZFMK:
Zoologisches Forschungsmuseum Alexander
Koenig, Bonn.

4. VIZSGALT TAXONOK A KARPAT-
MEDENCEBOL

Az dltalunk tanulmdnyozott fosszilis fau-
nak egy részét a Lissamphibia Haeckel, 1866
(modern kétéletiek) képviseldi képezték, aho-
véd az aktudlis tudomdnyos felfogds szerint az
albanerpetontidék (Allocaudata), a farkos
kéeélttiek (Urodela) és a farkatlan kétéletiek
(Anura) tartoznak. A Lissamphibia egyes cso-
portjainak megjelenése mélyen visszanyulik
a foldtorténeti kozépiddbe és torzsfejlédésiik
osszefiiggésbe hozhaté a Pangea szuperkonti-
nens feldaraboléddsaval.

A csoport legdsibb tagjai az albanerpetont-
idék, amelyeknek az eredete eddig még nem
tisztazott, de valamelyik paleozoikumi két-

éltli csoportban keresendd. Az els§ albaner-
petontidék az angliai k6z¢épsé jurdbdl ismertek
(Gardner & Bohme 2008), mig a geoldgiai-
lag legfiatalabb fajt (és egyben legutolsét) a
csarnétai pliocénbdl mutattuk ki (Venczel &
Gardner 2005).

Az els§ farkos kétéletiek (Caudata) az angliai
és kozép-dzsiai kozépsé jura rétegekbdl keriil-
tek elé (Marmorerpeton, Karaurus, Kokartus)
(Skutschas 2013). Az dltalunk vizsgilt faundk-
ban egy korai oligocénbdl kimutatott vakgs-
te-féle (Proteidae) bizonyult a geoldgiailag leg-
id6sebbnek (Venczel & Codrea 2018).

Az alsé (indusi)
Proanura (7riadobatrachus - Madagaszkir,
Czatkobatrachus - Lengyelorszdg) a farkatlan
kéeélttiek eléfutdrai, mig az elsé valddi farkat-
lan kéeéltliek (Anura) az arizonai alsé jurdbol
ismertek (Prosalirus bitis Shubin & Jenkins,
1995). Az erdélyi késé krétdbdl (maastrichti)
a dajkabéka-félék mellett a geoldgiailag leg-
idésebb unkabéka-félét irtuk le (Venczel et
al. 2016), mig a korai oligocénbdl (rupeli)
és a kozépsé miocénbdl (badeni) 4j palaco-
batrachida és 4sélabd békdkat mutattunk ki
(Venczel 2004; Venczel et al. 2013; Rocek et
al. 2021).

A hiill8k osztdlydban az dltalunk kimutatott
Uj taxonok a teja-félékkel rokon kés§ kréta
Barbatteidae gyikok (Venczel & Codrea 2016;
Codrea et al. 2017), gondwanai eredetd 8si ki-
gyok (Madtsoiidae) (Vasile et al. 2013), fejlett
valddi sikl6félék (Colubridae) (Venczel 1994,
1998) és Eusuchia krokodilok (Atoposauridae
és Diplocynodontidae) koziil keriiltek ki
(Venczel & Codrea 2019, 2022).

tridszbdl ismeretes

4.1. Albanerpetonfélék

4.1.1. Rendszerezd dslénytan
ALLOCAUDATA Fox & Naylor, 1982
ALBANERPETONTIDAE Fox & Naylor,
1982

Szalamandraszer(i, a kozépsé jurdtdl az alsé
pleisztocénig eléfordulé aprétermet(i (10 cm-
nél rovidebb testhosszu) 8si kétéltlieket tomo-
rit6 csoport. Testiik farokban végzédik és a két
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par végtagjuk kozel azonos hossziisdgu; az eliil-
s6 végtagpdr 4, a hdts6 6t ujjban végzédik, az
ujjpercek pedig karmot viselnek; a testfelszint
apré csontpikkelyek boritjdk; konnycsontjuk
fejlett és jelen van a jdromcsont és az epipte-
rygoideum; a nyelvcsont erdteljes entoglos-
salis nyulvanyt visel, ami sajdtos tdpldlékszer-
zési médra utal (McGowan & Evans 1995;
Matsumoto & Evans 2018; Daza et al. 2020;
Wake 2020). Leszdrmazasi vonalaik még tisztd-
zatlanok, 8seik valamelyik paleozoikumi tem-
nospondyl vagylepospondyl kétéltti csoportok-
ban keresend6k (Marjanovi¢ & Laurin 2008;
Daza et al. 2020). Csontmaradvényaik féleg
Laurdzsia (Eszak Amerika, Eurépa, Azsia) és
Eszak Afrika teriiletérdl keriiltek el8 (Gardner
& Bohme 2008, Matsumoto & Evans 2018).
A legtobb lelet izoldlt csontokbdl 4ll, amelye-
ket néhdny kétdimenzidssd Osszeprésel6dote
teljes csontvdz és borostyinkében megdr-
z6d6tt hdromdimenziés koponya és csont-
vézrész egészit ki (Gardner & Bohme 2008,
Matsumoto & Evans 2018; Daza et al. 2020).
Bir legelsd leleteik mdr tobb mint szdzdtven éve
elékeriiltek, azokat gétéknek tartottdk, amint
az az olaszorszgi als6-krétdbodl (Pietraroia)
szdrmazé maradvdnyok legelsd leirdsdbdl
(Costa 1864) is kidertilt (t.i. 7riton megacep-
halus = nagytejli g6te). Kuhn (1938) azokat
Heteroclitotriton-ként, késébb pedig Triturus-
ként azonositotta (Kuhn 1960). UJ fordulatra
a mult szazad hatvanas éveiben keriilt sor, ami-
kor Estes (1964, 1969) néhdny 4j farkos két-
életi nemet irt le (pl. Prodesmodon és Prosiren)
és azokat egy j alrendbe (Prosirenoidea) és 1j
csalddba (Prosirenidae) sorolta (Estes 1981).
Ujabb fontos leleteket a franciaorszagi kézépsé
miocénbdl mutattak ki (Estes & Hoffstetter
1976), amelyek lehetévé tették az Albanerpeton
inexpectatum Estes & Hoflstetter, 1976 kopo-
nya rekonstrukcidjat. Naylor (1979) és Fox
& Naylor (1982) tovébbi észak-amerikai le-
letek alapjén (pl. Albanerpeton arthridion,
A. galaktion) viszont felismerték, hogy a ko-
rabban leirt Prodesmodon és Prosiren leletek
is az Albanerpeton nembe sorolhaték, illetve,
hogy ez a csoport nem a farkos kétélttiekhez

(Caudata, Urodela), hanem egy kiilon leszdr-
mazdsi dghoz tartozik. Fox & Naylor (1982)
a fent taxonokat az Uj Allocaudata rend-
be sorolta, ahovd egyetlen csaldd tartozik, az
Albanerpetontidae.

Az egyes nemek és fajok differencidl diagné-
zisai f6leg a pdratlan homlokcsont, az llkozti
csontok és az dllkapcsok eltérd jellegein alapul-
nak. Az eddig ismeretes nemek: Anoualerpeton
(A. unicus - alsé kréta, Marokké; A. priscus
- kozépsé jura, Anglia), Celtedens (C. iberi-
cus - alsé kréta, Spanyolorszdg; C. megacep-
halus - alsé kréta, Olaszorszdg), Wesserpeton
(W, evansae - alsé kréta, Anglia), Shirerpeton
(S. isajii - alsé kréta, Japdn), Yakhsa (Y. peret-
tii - felsé kréta, Burma) és Albanerpeton (A.
arthridion - alsé kréta, Oklahoma és Texas;
A. galaktion - fels§ kréta, Alberta, Utah és
Wyoming; A. nexuosum - felsé kréta, Alberta,
Colorado, Montana, New Mexico, Texas,
Utah és Wyoming; A. cifelii - felsé kréta, Utah;
A. gracile - Alberta, Utah és Texas; A. inexptec-
tatum - alsé és kozéps6 miocén, Franciaorszdg,
Ausztria, Németorszdg, Csehorszdg; A. panno-
nicum - pliocén, Magyarorszdg, Olaszorszdg,
?Szerbia) (Gardner & Bohme 2008, Sweetman
& Gardner 2013, Matsumoto & Fvans 2018,
Daza et al. 2020, Gardner et al. 2021).

Genus Albanerpeton Estes & Hoffstetter,
1976
Tipus faj. Albanerpeton inexpectatum Estes &
Hoffstetter, 1976

Albanerpeton pannonicum Venczel &
Gardner, 2005 (5. dbra: A-F)
Holotipus: MFGI V. 22000, pdaros &llkozti
csont, amely a jobboldali dllcsont eliils§ végé-

vel izesiilt (5. dbra: A, B).

Hivatkozott példdnyok: MFGI V. 22001-22114
(24 db. toredékes koponya maradvany, ahol az
dllcsont+jdromcsont+kénnycsont+el6homlok-
csont, szdjpadcsontok vagy homlokcsont+els-
homlokesont+kénnycsont és orrcsont valami-
lyen kombindciéja fordul el (5. dbra: C-F); 6
paros és 38 egyik oldali allkozti csont; 50 4ll-
csont; 39 homlokesont; 20 alsé dllkapocs; 302
dentale; 10 hétcsigolya; 16 felkarcsont; MFGI
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csontdudor

suprapalatalis
Ureg

allcsont allkozti
csonti nydlvanya

kénnycsont

eléhomlokcsont

homlokcsont

ventromedialis él

orrcsont

homlokcsonti internazalis konnycsont

kénnycsont _y
nyulvany

eléhomlokcsont

) eléhomlokcsont
anterolateralis nyulvany

orbitalis perem

5. dbra. Albanerpeton pannonicum Venczel & Gardner, 2005 tipusanyaga (Csarnéta 2). A, B - pdros 4llkozti
csont, holotipus (MFGI V. 22000) labidlis (A) és lingudlis (B) nézetben; C, D - MFGI V. 22094, részleges ko-
ponyacsont (paros homlokesont, jobboldali el6 homlokesont és konnycsont dorzélis vége) feliil- és alulnézetben;
E, F - MFGI V. 22015, részleges koponyacsont (pdros homlokesont baloldali része, baloldali el homlokesont,

konnycsont dorzélis vége és orrcsont).

V.11.132.1, 1 részleges agykoponya (részletes — Tipuslelohely: Csarnéta 2, D-Magyarorszdg,
leltdri lista: Venczel & Gardner 2005, Maddin ~ pliocén (MN 15-16A).
etal. 2013). Eléfordulds: MN15-MN17: Csarnéta 2, Dél-
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Albanerpeton arthridion

Albanerpeton cifelii

Albanerpeton galaktion

Albanerpeton gracile

Albanerpeton nexuosum
Albanerpeton pannonicum
Paskapoo specimen

Albanerpeton inexpectatum

6. dbra. Albanerpeton pannonicum Venczel & Gardner, 2005 koponya rekonstrukcidja és filogenetikai hely-
zete. Al, A2 - Albanerpeton koponya rekonstrukcidja Estes & Hoffstetter (1976) (A1) és a csarnétai anyag alapjén
(A2). B - A. pannonicum filogenetikai helyzete Venczel & Gardner (2005) kladisztikai analizise alapjdn létrehozott
torzsfén. Roviditések: fr, homlokesong; ju, jdromesont; la, kdnnycsont; mx, 4llcsont; na, orrcsont; neu, neurocra-

nium; pa, falcsont; pfr, el6homlokesont; pmx, 4llkdzti csont; sq, pikkelycsont.

Magyarorszdg; Rivoli Veronese, Olaszorszdg
(villdnyi, korai pleisztocén).

Ledrds: A holotipus és a tipus-lel6helyrél szdr-
mazé 4llkozti csontok abban kiilonbdznek a
miocén id8szakbdl ismert fajétdl (A. inexpec-
tatum), hogy az dllkozti csont pars dorsalisdn
kiugré csontdudor van (A. inexpectatum-nal
ez hidnyzik) és az dllkozti csont mintdzata
csak a csontdudorra korldtozédik (A. inexpe-
ctatum-ndl ez befedi a teljes pars dorsalist). A
tobbi Albanerpeton fajtdl egyetlen autapomorf
jellegben kiilonbozik: a pratlan homlokcsont
hasi oldaldn a kozépvonalban egy gyengén
kiemelkedd csontélet visel. Az A. inexpecta-
tum-t6l még 5 tovabbi jellegben kiilonbozik:
1) mérete kb. 20 %-al kisebb (az orrcsticstdl a
klodka tdjékig mért hossz kb. 45 mm); 2) az
egyes koponyacsontokat borité csontmintéza-
tot szabdlytalan godorkék és az azokat hatdro-
16 csonttarajok hdlézata alkotja (az A. inexpe-
ctatum-ndl a mintdzat puszeuldkbdl 4ll); 3) az
dllcsont és a dentale labidlis feliilete sima (A.
inexpectatum kifejlett példdnyait csontmin-
tdzat boritja); 4) a dentale-n a fogsor mogott
nincs kiugré coronoid nydlviny (az A. inex-
pectatum-ndl kiugré coronoid nytlvdny van).
Tovabbi fontos jelleg, hogy az orr- és hom-
loktdjék csontjai szildrdan izesiiltek, a fogazat
erSteljes, vésdszerli, (tehdt nem mozgathatd

fogkorondji, mint a t6bbi Lissamphibia-nal),
a fogkorona labiolingualisan dsszenyomott és
enyhén tricuspid végl. A dentale szimfizisén
két erételjes csontnytlvany van, amely ,hor-
nyoltan” tartja ssze a két dentalet. Az alsé
dllkapocs négyszogcesonttal vald izestilése egye-
diilallé médon torténik: az articulare és az an-
gulare teljesen Osszeforrt és az izesiilési felszin
merdlegesen hdtrafelé néz. A hdtcsigolydk mor-
folégidja szintén egyediildllé a Lissamphibia
korében: a csigolyacentrum elél-hdtul vijt és
egyfejt hardntnyulvdny kapcsolédik kétfeldl
hozzd (a békdkndl szintén egyfejl-, a farkos
kétéltlieknél rendszerint kétfejd a hardnenydl-
vény); a prezigapofizisek félhenger alakdak és
majdnem teljesen kozre fogjdk az el6z8 csigo-
lya postzigapofiziseit; a csigolyaiv lapitott és a
tovisnyulvdny egy fejletlen csontgerincre kor-
latozédik.

A részben izesiilt koponyacsontokbdl 4ll6
néhdny példinyon (pl. MFGI V. 22012/1,
22034, 22076/1) lathaté a jéromcsont, az 4ll-
csont és a konnycsont pontos izesiilése, de bi-
zonytalan a jéromcsontnak a koponya hdtsé
részéhez vald izesiilési helye. Ez a Shirerpeton
teljesen megdérz6dott jiromcesontja esetében
sem deriilt ki, de Matsumoto & Evans (2018)
szerint az valészinileg iziileti szalaggal kapcso-
l6dhatott a falcsont oldalsé nyulvinydhoz.
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A csarnétai A. pannonicum anyag két példd-
nya (MFGI V. 22015 és MFGI V.11.132.1)
tovibbi fontos informdciéval szolgilt az al-
banerpetontidék koponya morfolégidjéhoz:
az MFGI V. 22015 példdnyon eredeti pozi-
ciéban taldljuk a baloldali teljes orrcsontort,
a konnycsont (lacrimale) felsd részét, az eld-
homlokcsontot és a homlokcsont balfelét (5.
dbra: E, F), amely alapjdn rekonstrudlni lehe-
tett a csontok pontos illeszkedésée (6. 4bra:
Al, A2). Mivel koridbban az orrcsont mor-
folégidja és pontos helyzete nem volt ismert
(csak a Celtedens ibericus kétdimenzidssd Osz-
szeprésel6dote koponydjin maradt meg), igy
az Uj lelet alapjdn kideriilt, hogy az orrcsont
eliilsd része az allkozti csont pars dorsalis-dnak
oldalsé bedblosodésébe illeszkedik, mig a hit-
s6 része az el6homlokesonttal, kozépen pedig
a homlokesont processus internasalis-aval izesiil
(Venczel & Gardner 2005: figs. 7C, D; 8D).
Az MFGI V.11.132.1 példdnyt (egy hdromdi-
menzids neurocranium hdtulsé része), amely-
nek a feliiletét breccsds-voros agyagos tiledék-
bevonat boritotta, a gylijteményi anyagban is-
mertiik fel. Pontos azonositdsa azonban az A.
inexpectatum neurocraniumairdl késziile fotdk
(Estes & Hofstetter 1976) alapjdn vélt lehetd-
vé. Ez utébbi példdnyok kozelebbi tanulmd-
nyozdsira azonban nem keriilt sor, mivel az
anyag a Pdrizsi Természettudomdnyi Mtzeum
gyljteményébdl idékozben eltint (Maddin
et al. 2013). A neurocranium hdt-hasi irdny-
ban kissé lapitott és teljesen egybeforrt, igy a
csonthatdrok nem ldtszanak (Maddin et al.
2013). A tobbi Lissamphibia-hoz hasonléan
az Oreglyuk két oldaldn taldljuk az iziileti biity-
koket. A kiilsé hall6jarat alakja rombusz ala-
ki (emlékeztet a szogletes fogsora géték kiilsé
hall6jdratira), mig a félkords ivjdratok alakja
inkdbb a békdkéra és a ldbatlan kétéltiieké-
re (Apoda) emlékeztet (Maddin et al. 2013).
Kladisztikai analizis: Az analizishez a Gardner
(2002) 4ltal kordbban osszedllitott taxon-ka-
rakter mdtrixot (CTM) és operacionilis taxo-
némiai egységeket (OTU) haszndltuk, amely-
hez hozzdadtuk az A. pannonicum azonositott
karaktereit (6sszesen 11 taxon 31 karaktere);

kiilesoportnak hipotetikus ,mind 0” 8st va-
lasztottunk (Venczel & Gardner 2005). A
PAUP algoritmus 4ltal megjelenitett torzsfin
az A. pannonicum a ,robusztus-orrd” klddusz-
ban, mint a Paskapoo-faj + A. inexpectatum
testvértaxonja jelenik meg (6. dbra: B). Ezt a
csomépontot (ndduszt) legaldbb hirom szi-
napomorfia tdmogatja mindkét optimizdcié
(ACCTRAN ¢és DELTRAN) esetén: 1.(1) az
4llkdzti csont robusztus felépitést, 2.(1) az 4ll-
kozti csonton a pars dorsalis alacsony és 3.(1)
az 4llkdzti csontok kozépen (medialisan) néha
osszeforrnak (Venczel & Gardner 2005). A
csoport testvértaxonja az A. nexuosum, amely
szintén a ,robusztus-orrd” klddusz tagjaként
jelenik meg.

4.1.2. Diszkusszid

A Csarnéta 2-r8l elékeriilt Albanerpeton
pannonicum koponyacsontjai alapjin feltéte-
lezhetd volt, hogy a csoport tagjai foldalatti
4s6 életmodot folytattak, esetleg karsztrepedé-
sekben szereztek élelmet (Estes & Hoffstetter
1976). Az erdteljes izesiilésti koponyatetdi
csontok és az dllkapcsok, a teljesen egybeforrt
neurocranium, valamint a csigolydk sajdtos
izestilése legaldbbis ezt ldtszottak aldtdmasz-
tani. Egy borostydnkSben felfedezett Yakhsa
példiny (Mianmar, cenomani) fejlett nyelv-
csonti nydlvdnya viszont arra utal, hogy kamé-
leonokra emlékeztetd (fin lakd, rejtézkodd)
élelemszerzési stratégidjuk lehetett (Daza et
al. 2020, Wake 2020). Legutols6 leleteik vi-
szont kizdrdlag karsztiiledékekbdl kertiltek el6
(La Grive - Franciaorszdg, Csarnéta 2 és 3 -
Magyarorszdg, Rivoli Veronese - Olaszorszdg),
amelyek alapjdn feltételezhetd, hogy akir
karsztiiregekben, sziklahasadékokban is els-
fordulhattak (Delfino & Sala 2007).

Eddig még semmi nem derilt ki az
Albanerpetontidae csaldd &seirél, igy csak fel-
tétlezhetd, hogy azok valamelyik paleozoikumi
temnospondyl vagy lepospondyl csoportban
keresenddk (Daza et al. 2020). Az is bizonyta-
lan, hogy mi okozhatta a csoport végleges ki-
pusztuldsdt, mivel a Rivoli Veronese lel8helyen
az A. pannonicum mdr a ma is ott eléforduld
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kécéletiekkel egyiitt keriilt el§. Delfino & Sala
(2007) szerint 2,3 millié éve az éghajlat hir-
telen szdrazra fordult, ami feltételezhetden a
kihaldsukhoz vezethetett.

4.2. Szogletes fogsort géték

4.2.1. Rendszerezd dslénytan
CAUDATA Scopoli, 1777

A Caudata a primitiv és fejlett farkos kétélttie-
ket egyardnt magaba foglalja (Evans & Milner
1996). Eddigi ismereteink szerint a Karaurus
a leg8sibb és egyben a geoldgiailag legiddsebb
farkos kétéltdi, amely Kazahsztdn kozépsé jura
rétegeibdl ismeretes (Ivachnenko 1978, Estes
1981, Evans & Milner 1996). Ez utébbi ko-
ponydja sok tekintetben eltér a fejlettebb far-
kos kétélttiekétdl (pl. a koponydn az adductor
mandibulae internus izom nem nyulik hdcra
az exoccipitale-ra és a békdkhoz hasonléan a
quadratojugale jelen van) (Ivachnenko 1978,
Estes 1981).

URODELA Duméril, 1806

A ma él§ leg8sibb tetrapoddkat foglalja ma-
gdba. Legkorabbi fosszilis maradvinyaik a ko-
2épsé jurdedl kezdédben ismeretesek és feltéte-
lezhetd, hogy a csalddszint(i diverzifikdcié mar
a campanit megel8z6 id6szakban elkezd3dott.
Kiilalakjuk az 8si kécéletiekére emlékeztet, de
koponydjuk és fiiggesztéoveik szdmos apo-
morfidt hordoznak: a filgddri bemetszés és a
kozépful hidnyzik, az adductor mandibulae in-
ternus superficialis izom az exoccipitalen ered és
szamos koponyacsont elttinik (pl. postorbitale,
jugale, quadratojugale, postfrontale, postpari-
etale, tabulare, supratemporale, supraoccipi-
tale, basioccipitale, ectopterygoideum) (Estes
1981). A csigolydkon rendszerint kétfejli ha-
rantnytlvanyokat és bazapofiziseket taldlunk.
Az ide sorolt két alrend (Cryptobranchoidea
és Salamandroidea) jél elkiilonithetd egymds-
tol mivel az elsébe kiils¢ megtermékenyitésti,
mig a mdsodikba bels6 megtermékenyitést
csalddok tartoznak és amelyek molekuldris és
morfoldgiai bélyegekkel egyardnt jellemezhe-

t6k (Zhang & Wake 2009).

CRYPTOBRANCHOIDEA Dunn, 1922

Két kiilsé megtermékenyitési csaldd tartozik
ide a Cryptobranchidae (éridsszalamandrak)
és a Hynobiidae (szogletes fogsort géték). A
Cryptobranchoidea legkordbbi eléforduldsa a
kozépsd jurdra tehetd (Gao & Shubin 2003,
Skutschas 2016: fig. 2), a Chunerpeton pe-
dig, amely a kinai Haifanggou Formdciébdl
egy teljes egészében fennmaradt csontvdzon
alapul, az elsé éridsszalamandrik kozé sorolt
taxon (Gao & Shubin 2003). Eurdzsidbdl és
Eszak-Amerikdb6l tovabbi 12 fosszilis fajuk
ismeretes (Estes 1981, Vasilyan & Bohme
2012, Vasilyan et al. 2013). Ezzel szemben a
Hynobiidae fosszilis képvisel6i meglehetdsen
ritkdk, alegkordbbiide sorolhatd lelet egy torzs-
csigolya az oroszorszdgi korai miocén Khalagay
Formdci6bdl, amelyet Syromyatnikova (2014)
Salamandrella sp.-ként azonositott. Néhdny
tovabbi, késé pliocén (MN 16) és holocén fosz-
szilis leletet a Salamandrella és a Ranodon ge-
nusokba soroltak (Khozatski 1982, Averianov
& Tjutkova 1995).

HYNOBIIDAE Cope, 1859

Az ekecsonti fogak jellegzetes ,M” alakl elren-
dez8désérdl kaptik neviiket. Koponydjukon
a kénnycsont (os lacrimale) még jelen van
(Estes 1981) és az alsé dllkapocsban az angu-
lare és a prearticulare nem forrt ossze (Hecht
& Edwards 1977). A gerincveldi idegek az
atlasz kivételével a csigolydk kozote (interver-
tebralisan) lépnek ki a gerincvel b8l (Edwards
1976). A kromoszémaszdm magas és emellett
nagyszimd mikro kromoszémdjuk van (Hecht
& Edwards 1977). Szaporodasuk kiilsé meg-
termékenyitéssel torténik. Az dridsszalamand-
riktdl (Cryptobranchidae) eltéréen rdjuk teljes
dralakulds (metamorfézis) jellemzd és a ldrva-
kon 4 kopoltyurést taldlunk. Valamennyi ma
él6 fajuk dzsiai elterjedési, de a Salamandrella
keyserlingii legnyugatibb elterjedési hatdra az
Uraltdl nyugatra elteriilé Arhangelszk tarto-
mdnyban eléri Eurdpa teriiletét.

A szdgletes fogsort gétéket hagyomdnyo-
san két jol elkiilonithetd ,természetes” cso-
portra osztottdk, a Hynobius (tavi tipus:
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7. dbra. Parahynobius betfianus Venczel, 1999a tipusanyaga (Betfia 9/C). A-B - MTC. No. 19913, jobb
4llkozti csont (holotipus) labidlis (A) és lingudlis (B) nézetben. C-E - MTC. No. 19910, torzscsigolya (parati-
pus) oldal- (C), feliil- (D) és alulnézetben (E). F - MTC. No. 19916/5, torzscsigolya feliilnézetben. G - MTC.
No. 19917/3, eliils6 farokesigolya oldalnézetben. H - MTC. No. 19917/9, hétulsé farokesigolya oldalnézetben.
Réviditések: ba, bazapofizis; dp, dorzdlis nydlvény; pz, prezigapofizis; tp, hardntnydlvény.

Hynobius, Pachyhynobius és Salamandrella) és & Hu 1983, 1984), ami egyben jelzi az él6-

a Ranodon (pataki-tipus: Batrachuperus, Liua,  hely preferencidt és a szaporoddsi stratégiat is.
Onychodactylus és Ranodon) csoportra (Zhao  Késébb Zhang et al. (2006) kombindlt mor-
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8. dbra. Parahynobius betfianus Venczel, 1999a végtagcsontjai. A-C - felkarcsontok (MTC. 19912/2 és 20391)
proximdlis végei. D, E - combcsont (MTC. 19915/3) oldal- (D) és alulnézetben (E).

folégiai és molekuldris bioldgiai vizsgdlatai
ramutattak, hogy a Hynobius csoport tagjaindl
az Osi jellegnek tartott 4llkdzti csonti kutacs
hidnya utélagos elcsontosoddsnak tudhaté be,
vagyis fejlett jellegnek tekinthetd, akdrcsak a
tavi-mocsdri szaporoddsi preferencia.

Eddigi adatok alapjén a szogletes fogsoru
géték eurdpai elterjedésének legnyugatibb
pontja a Kdrpdt-medencében, a mai Gerecse
hegység teriiletén lehetett (Tardosbdnya 3.).
Legkorabbi eléforduldsuk a Felsétdrkdny 3/10.
késd szarmata (MN 7+8) lel8helyrdl ismeretes
(Venczel & Hir 2013, Hir et al. 2017), mig
a geoldgiailag leghiatalabb leleteik a Betfia 2.
(9/C.) lel8helyrdl keriiltek el§ (Venczel 1999a,
2000a, 2000Db).

Genus Parabynobius Venczel, 1999a
Tipus faj. Parabynobius betfianus Venczel,
1999a

Kis és kozepes méret(i szogletes fogsorti gb-
ték legfeljebb 160 mm-es becsiilt testhosszal.
Csigolyacentrumaik elél-hdtul véjrak, a torzs-
csigolydk tovisnyulvinya alacsony csonttarajra
redukdlédott, a csigolyacentrum bazapofizisei
aprok, anteroventrolateralis helyzettiek és a
csigolyacentrumon nincs hemdlis él. A ko-
zéps6-hdtsé  torzscsigolydk hardntnyulvdnyai

kétfejliek; a postsacralis bordak jelen vannak.

Parabynobius betfianus Venczel, 1999a
(7. dbra: A-H, 8. dbra: A-E)
Holotipus: jobboldali 4llkézti csont, MTC.

19913 (7. dbra: A, B).

Paratipus: torzscsigolya, MTC. 19910.
Hivatkozott anyag: 112 csigolya, 2 scapuloco-
racoideum, 4 felkarcsont, 7 combcsont (rész-
letes leltdr: Venczel 2018).

Diagndzis: Kozepes méretl szogletes fogsort
g6ték legfeljebb 160 mm-es becsiilt testhosszal.
A péros dllkozti csont héti nydlvénya viszony-
lag széles és rovid és ennek megfeleléen kozot-
tiik nem alakul ki csonthézag vagy csontkutacs
(szinapomorfia a Hynobius és Salamandrella
nemekkel). A hdtcsigolydk diapofizisei és pa-
rapofizisei kozel helyezkednek el egymdashoz,
jellegzetes csontdudorokkal a héti- illetve hasi
végiik kozelében. A prezigapofizisek medidli-
san kozel helyezkednek el egymdshoz.

Leirds: A tipus-lelShelyrdl legaldbb hée kii-
16nb6z8 méreti példdny izoldlt csontmarad-
vényai keriiltek el§ (a becslés a combesontok
alapjdn tortént). Az 4llkozti csont (holotipus)
legfontosabb szinapomorf bélyege a széles
dorzélis nydlvdny, amely a Hynobius-csoport
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2 mm

9. dbra. Parahynobius kordosi Venczel, 1999a tipusanyaga (Polgardi 4 “alsé”). A-D - MFGI V. 20780, hdtc-
sigolya (holotipus) feliil- (A), oldal- (B), elol- (C) és alulnézetben (D). E, F - MFGI V. 20781/1, hétcsigolya feliil-
(E), alul- (F) és oldalnézetben (G). H - MFGI V. 20782, farok csigolya oldalnézetben.

tobbi tagjaihoz hasonlé. Ennek megfelelen
medidlisan nem alakult ki csontkutacs az 4ll-
kozti csontok kozotr. Az el8l-hdtul vdje tor-
zscsigolydk centrumdnak hasi eliilsé oldalin
jellegzetes lapitott bazapofiziseket taldlunk,
mig a viszonylag hosszti és hdtra hajl6 hardnt-
nyulvanyok kétfejiek (feliil a diapofizis, alul

a parapofizis helyezkedik el) és a rajruk taldl-
haté csontdudorok miatt a végiik kiszélesedd;
az atlasz mogotti csigolydk hardntnyutlvanyai-
hoz bordak izestilnek. Az eliilsé torzscsigolydk
centruma viszonylag révid, neurélis csonttara-
ja magasabb és a hardntnytlvinyok egyfejlick
(ennek megfeleléen a hozzdjuk izesiilé borddk
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is egyfejlek). A keresztcsigolya utdni néhdny
farkesigolydhoz szintén borddk izesiilnek; a
farkesigolyak vérivszdrai ventrdlisan teljesen
osszeforrtak (7. dbra: H). A prezigapofizisek
iziileti felszine ovalis, enyhén dombort és
kozépirdnyban lejt, mig a postzigapofizisek
felilete enyhén konkdv; a prezigapofizisek
kozotti neurdlis lemez egyenes (az eliilsé tor-
zscsigolydkndl) vagy félkor alakd (a kozépsd
torzscsigolyaknal). A postzigapofizisek kozotti
neurdlis lemezen a hiperapofizisek kettds ize-
stilési felszine ldthatd, egyes példanyokon itt
kiugr6é csontdudorok is kialakulhatnak (pl. a
hdtsé torzscsigolydknadl és a farokesigolyaknal).
A két ide sorolt scapulocoracoideum toredé-
kes, de mindkettén jelen van a foramen pro-
coracoideum és a lapockacsonti rész feliiletén
a Salamandrella nemhez hasonlé csontgerinc
fejlédote ki. A végtagesontok erdteljesek (8.
dbra: A-E), ami szdrazfoldi életmédra utal.

Parabynobius kordosi Venczel, 1999a
(9. 4dbra: A-H)

Holotipus: torzscsigolya (MFGI V. 20780, 9.
dbra: A-D).
Hivatkozott anyag: 3 torzscsigolya (MFGI V.
20781/1-3; 1 farokcsigolya (MFGI V. 20782).
Diagndzis: A Parahynobius tipusfajndl kisebb
méret(i szogletes fogsora géte. A tdrzscsigo-
lydk diapofizisei és parapofizisei viszonylag ro-
videk és tdvol helyezkednek el egymdstdl.
Leirds: A csigolyacentrumok el8l-hdtul vdjrak
a centrum eliilsd hasi részén apré bazapofizi-
sekkel. A prezigapofizisek hosszikdsak és tdvol
esnek egymdstdl. A csigolydk tovisnytlvanyai
alacsony csonttarajként vannak jelen, vagy a
neurdlis iv hdts6 részén hidnyoznak. A hipe-
rapofizisek lenyomatai nem kiiloniilnek el tel-
jesen. A gerincveldi idegek kilépési nyildsai a
torzs- és farkesigolydk idegivszdrairdl egyardnt
hidnyoznak (9. dbra: B, G, H).
4.2.2. Diszkusszié

Feltételezhetd, hogy a Parahynobius egy szé-
méra kedvezd idészakban Azsia irdny4bdl
nyugati irdnyba terjeszkedett és a késd szar-
matdban elérte a Kdrpdt-medence szdrazulati
teriileteit. A csaldd legkorabbi eléforduldsdt a

Fels6tdrkdny 3/10. lelShely legfelsd szintjébdl
mutattuk ki (Venczel & Hir 2013, Hir et al.
2017). Ha feltételezziik, hogy a Parahynobius
a Hynobius-csoport tobbi tagjdnak (Hynobius,
Salamandrella) mds sajitossdgaival is rendel-
kezett (pl. nagyszdmu peterakds tavi-mocsdri
kornyezetben), akkor a korai pannon id8szak
csapadékgazdag idSjirdsa valdban elényt je-
lenthetett szdmdra. A Parahynobius minden
eléforduldsi helyén vizes él6helyet igényld fa-
jok is eléfordultak: a Fels6tarkdny 3/10. lel6he-
lyen Mertensiella cf. caucasica, Triturus ct. mar-
moratus, Lissotriton cf. robrsi, Latonia seyfrieds,
Palaeobatrachus ct. hiri, Pelophylax sp. (Venczel
& Hir 2013), a Polgdrdi 4. ,alsé” lel6helyen
Latonia cf. seyfriedi és Pelophylax cf. esculen-
tus (Venczel 1997a), a Tardosbdnya 3. lels-
helyen Latonia sp., Triturus sp., az Esztramos
1. lel8helyen Latonia seyfriedi, Bombina sp.,
Palaeobatrachus cf. langhae és Pelophylax sp.
(Venczel 2001), a Betfia 2. (= 9/B) lelShelyen
pedig Lissotriton cf. vulgaris, Triturus cf. cris-
tatus, Bombina cft. bombina, Palacobatrachus
cf. langhae és Pelophylax sp. (Venczel 2000Db).
Kihal4sukat feltehetéen a negyedkori klima- és
kornyezetvaltozdsok okozhattdk.

4.3. Vakgdtefélék

4.3.1. Rendszerezd dslénytan
SALAMANDROIDEA Noble, 1931
Bels6 megtermékenyitésti  farkoskétéle(i

csalddok tartoznak ide két jol elkiilonithetd

klddusszal: az egyikbe az Ambystomatidae,

Dicamptodontidae  és  Salamandridae, a

misikba a Proteidae, Rhyacotritonidae,
Amphiumidae és Plethodontidae tartozik
(Zhang & Wake 2009).

Az eddig el8keriilt legkorabbi képviseldjiik,
a Beiyanerpeton jianpingensis Gao & Shubin,
2012, a kinai kés6 jura Liaoning tartomdny
Tiaojishan Formdci6jdbél ismeretes (Gao &
Shubin 2012). A kivdlé megtartdst példdnyo-
kon megfigyelheté néhdny Salamandroidea
szinapomorfia, példdul a pdros orrcsontokat
anterodorzdlis kutacs valasztja el, az angulare
és a prearticulare sszeforrt, a torzscsigolydk-
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hoz kétfejli borddk kapcsolédnak (Gao &
Shubin 2012). A tobbi Salamandroidea-nal
mér hidnyz6é konnycsont a Beiyanerpeton-nél
még jelen van, akdrcsak a fogazott szdjpad-
csont, amely a fejlettebb csoportokndl csak az
egyedfejlddés korai fizisdban figyelhetd meg
(Gao & Shubin 2012).

A Kiérpdt-medencébdl eddig Proteidae (vak-
gbte-félék), Salamandridae (szalamandra-fé-
1ék) és Plethodontidae (tiidétlen szalamand-
rak) fosszilidk keriiltek el6.

PROTEIDAE Hogg, 1838
Kordbban kiilon alrendbe soroltik
(Proteoidea Estes, 1981), de késé6bb mole-
kuldris bioldgiai bélyegek (Zhang & Wake
2009, Blackburn & Wake 2011), illetve
kombindlt molekuldris és morfoldgiai bélye-
gek alapjdn (Wiens et al. 2005, Frost et al.
2006) a szalamandra-szer(iekhez soroltdk ait.
A geolégiailag legidésebb Proteidae leletek
a kazahsztdni késé kréta Bostope Formicié
(santoni-campani) Shakh-Shakh lel6helyé-
8l (Skutschas 2013) és E-Amerikdbél (ma-
astrichti-paleocén) ismertek (Estes 1981,
DeMar 2013, Gardner & DeMar 2013).
Genus Mioproteus Estes & Darevsky, 1977
Tipus faj: Mioproteus caucasicus Estes &
Darevsky, 1977
A Mioproteus nem t6bbek kozott abban kii-
16nbézik a barlangi vakgdtétdl (Proteus), hogy
csigolydi jéval robusztusabbak és amelyeken
hdts6 bazapofiziseket, jéval szélesebb csigolyai-
vet, kiugré és hatrafelé eldgazé tévisnyudlvinyt
taldlunk (Estes 1981).

Mioproteus gardneri Venczel & Codrea,
2018 (10. 4bra: A-M)
Holotipus: UBB. V. 521, jobb ekecsont, amely-
18l a fogkorondk letortek és a palatdlis lemez
posteromedidlis széle hidnyzik (10. dbra: A-D).
Tipus lelohely: Kolozsvir-Fellegvir, Romadnia,
Danki Formdcid, korai-oligocén (MP 23-24).
Hivatkozott  anyag: Kolozsvir-Fellegvir ¢és
Szucsdg 1. lelShelyek: 1 ekecsont, 7 dentale, 1
atlasz, 14 csigolya, 1 felkarcsont disztdlis része

(UBB V. 522-530).

Diagnézis: Az ekecsont (holotipus) palatdlis le-
meze a Mioproteus caucasicus-éval szemben szé-
lesebb, horizontilis lefutdst, a kozépsd varrat
hosszabb, az ekecsonti fogak szdma magasabb
(M. gardneri: 12, M. caucasicus: 9); a Proteus
anguinus-al szemben az ekecsonti fogsor na-
gyobb szogben hajlik oldalra (kb. 70° vs. 30-
54°) és az ekecsonti fogak szdma alacsonyabb

(M. gardneri: 12, Proteus: 16-30); a M. cauca-
sicus-hoz és a P anguinus-hoz képest a dentale
szimfizise anteroposterior irdnyban hosszabb,
az atlasz centruma hasonlé a M. caucasi-
cus-¢hoz, de jéval rovidebb és szélesebb mint
a P anguinus-ndl; a torzscsigolydk lényegesen
kisebbek és a neurdlis csonttaraj jéval révidebb
és alacsonyabb mint a M. caucasicus és M. we-
zei esetében (Venczel & Codrea 2018).

Leirds: A Mioproteus gardneri kisméret(i faj,
amely mdr magdn hordozza a Proteidae szd-
mos jellegét (pl. az dllcsont hidnyzik és annak
a szerepét az ekecsont és az dllkozti csont ve-
szi 4t), a csigolyacentrumok el8l-hdtul véjtak,
az anterolaterdlis irdnya és hdt-hasi irdnyban
lapitott atlasz centrumdnak iziileti vdjatai na-
gyon sekélyek (majdnem lapos feliilettiek) és
az ltaluk bezart szo6g megkozelitleg 225° (10.
dbra: H-K). A M. caucasicus-hoz hasonléan a
csigolyacentrum hasoldali feliilete kiugr6 cson-
télet visel, amely a hdts6 részén kiszélesedik
és bazapofizisekben végzédik. A Proteus-hoz
hasonléan a csigolydkhoz egyfejt hardntnydl-
vanyok kapcsolédnak, szemben az észak-ame-
rikai alakokkal (Necturus, Paranecturus), ame-
lyeken kétfej(i hardntnydlvdnyokat taldlunk.

Kladisztikai analizis: A parsziménia analizis-
hez TNT szoftwercsomagot (Goloboff et al.
2008) és a DeMar (2013) 4ltal 6sszedllitott
taxon-karakter mdtrixot (CTM) haszndltuk.
A CTM 15 operaciondlis taxondmiai egységet

(OTU) tartalmazott, amelyben a kiilcsoportot
a Cryptobranchus alleganiensis képviselte.

Az analizis eredményeként a Mioproteus gard-
neri a Proteidae tagjaként jelenik meg (11.
dbra) (Venczel & Codrea 2018). Az eurdpai
vakgdtefélék kldduszdt (Mioproteus-Proteus)
egy szinapomorfia tdmogatja [14(1) az atlasz
centrumdnak eltilsé izestilési felszinei 225°
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10. dbra. Mioproteus gardneri Venczel & Codrea, 2018 tipus anyaga. A-D - UBB V. 521, jobb ekecsont
(holotipus) alul- (A), feliil-(B), labidlis (C) és lingudlis (D) nézetben. E-G - UBB V. 524/2 (E), UBB V. 523 (F)
és UBB V. 524/1 (G) részleges dentale-k feliilnézetben. H-K - UBB V. 527, atlasz centrum feliil- (H), elsl- (I),
alul- (J) és oldalnézetben (K). L, M - UBB V.528/1, hdtcsigolya feliil- (L) és alulnézetben (M). A mérce = 2 mm.

szOget zdrnak be], mig a Mioproteus kladuszt
szintén egy szinapomorf karakter tdmogatja:
16(1) a hdtuls6 bazapofizisek jelen vannak.

4.3.2. Diszkusszid

Az eurdpai vakgdtefélékre jellemz szinapo-
morf bélyeg az atlasz centrumdnak az {zestilési
felszinei kozote kialakult 225° sz6g (az atlasz
ezéltal mélyebben ékelédik az agykoponydba).
A t6bbi szalamandra félénél és a kiilcsoport

esetében is az atlasz izesiilési felszinei 4ltal be-
zart szog 180°.

Az eurdzsiai vakgGtefélék legkordbbi el 6fordu-
ldsa a kazahsztdni kés kréta Bostope Formécié
(santoni - campani) Shakh-Shakh lelghelyérdl
ismeretes (Skutschas 2013), ahonnan Nessov
(1997) Bishara backa (Albanerpetontidae)
néven egy Uj fajt irt le, amelyet Gardner &
Averianov (1998) meghatdrozatlan szalamand-
ra-félének nyilvdnitott. Id8kdzben a taxon
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Cryptobranchus alleganiensis*
—— Paranecturus garbanii ]
Necturus maculosus*™ -
— 2 Proteus anguinus™ ':%
70 1 — Mioproteus gardneri E
52 '—— Mioproteus caucasicus _

10+
100 1

81

2

2 56
59 1
50

— Proamphiuma cetacea

— Habrosaurus dilatus

—— Prodesmodon copei
—— Opisthotriton kayi

— Piceoerpeton naylori
—— Piceoerpeton willwoodense
— Lisserpeton bairdi

— Scapherpeton tectum

11. dbra. A Mioproteus gardneri Venczel & Codrea, 2018 filogenetikai helyzete a szigorian konszenzusos
torzsfan. A recens taxonok csillaggal jelolve. Az dgak f6lotti értékek a Bremer-féle timogatdsi indexet, az 4gak alatt
az 1000 replikdtumbdl szdrmazé, szdzalékban kifejezett ‘bootstrap’ éreékeket jelslik.

holotipusa elveszett, de egy 4j gyijtés révén si-
keriilt tisztdzni, hogy a ”Bishara backa” atlasza
hasonlé a Necturus-éhoz és ezért a Proteidae-
ba sorolhaté (Skutschas 2013).

A Mioproteus-tdl eltéréen az Orthophyia egy
teljes csontvdzon alapulé genus, amely az
ochningeni kozépsé miocénbdl (MN 7+8)
ismeretes. Ez a Proteus-éhoz képest rovidebb
koponydval, megnytlt gerincoszloppal és
fejletlen vagy hidnyz6 végtagokkal rendelkezett
(Estes 1981). Az  Orthophyia viszonylag
révid koponydja a szintén rovid fogsord
Mioproteus-éra emlékeztet, viszont a fejletlen
vagy hidnyzé végtagvizak kiilonboznek a
Mioproteus erbteljesen fejlett végtag vdzaitdl

(Estes 1984). Mivel az Orthophyia tipus
anyaga megsemmisiilt, ezért néhdny csonttani
karakter (pl. az dllcsont megléte vagy hidnya)
nem ellendrizhetd (Estes 1981).

4.4, Szalamandrafélék

4.4.1. Rendszerezd dslénytan
SALAMANDRIDAE Goldfuss, 1820
Bels¢ megtermékenyitéstiek, inyfogaik az
ekecsonton kétoldalt hosszan hdtra nydl-
nak, a szogletcsont (angulare), a konnycsont,
a szeptomaxilla és a mdsodik epibranchi-
ale hidnyzik; csigolydik hdtul vdjrak (Estes
1981). A midsodik gerincvel6i ideg inter-
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12. dbra. Carpathotriton matraensis tipusanyaga. A, B - MMP. 2005. 361 homlokcsont (holotipus) feliil (A) és

alulnézetben (B). C, D - MMP. 2005.390/1 részleges parasphenoideum alul (C) és feliilnézetben (D). E - MMP.

2005.392/1 4llkézti csont lingudlis nézetben. F - MMP. 2005.395/1 atlasz centrum alulnézetben. G-1 - MMP2

005.382/1 torzscsigolya alul (G), oldal (H) és elolnézetben (I). J - MMP. 2005.398/2 felkarcsont alulnézetben.

K- MMP. 2005.401/1 csip8esont feliilnézetben. L - MMP. 2005.405/1 combcsont oldalnézetben. Roviditések:
plp, poszterolateralis nytlvdny; sp, tovisnytlvdny.

vertebrdlisan, az Osszes tobbi intravertebrd-  Holotipus: MMP. 2005.361, jobboldali hom-
lisan 1ép ki a gerincvel6bédl (Edwards 1976).  lokcsont, amelyrél a posterolaterlis nytlviny

Genus Carpathotriton Venczel, 2008 vége hidnyzik (12. dbra: A-B).
Tipus faj. Carpathotriton matraensis Venczel,  Tipus-lelohely: Matrasz16s 2, E-Magyarorszdg.
2008 Differencidl — diagndzis: A Carpathotriton

matraensis holotipusa abban kiilénbozik az
Carpathotriton matraensis Venczel, 2008 Ichthyosaura, Neurergus, Oligosemia, Lissotriton
(12. dbra: A-L) montandoni, L. vulgaris és a Triturus hom-
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Salamandra salamandra

87 p——— Salamandrina

93

Archaeotriton

Pleurodeles waltl

95

Tylototriton verrucosus

78

Echinotriton

Cynops pyrrhogaster

Carpathotriton

Paramesotriton

Calotriton asper

Ommatotriton

58

Lissotriton helveticus

— Mesotriton

Triturus cristatus

13. dbra. Carpathotriton matraensis Venczel, 2008 filogenetikai helyzete a szalamandrafélék kozott. A
legrovidebb torzsfa 35 jelleg alapjdn. Az 4gak alatti értékek a Bremer-féle tdmogatdsi indexet, az 4gak felett a
2000 replikdtumbdl kiszdmolt ‘bootstrap’ szdzalékban kifejezett értékét jelslik.

lokcsontjdtdl, hogy azon jél fejlett postero-
laterdlis nyalviny van. A Calotriton, Cynops,
Echinotriton, Euproctus, Notophtalmus,
Pachytriton, Paramesotriton, Pleurodeles és
Taricha nemekhez képest a Carpathotriton
homlokesontja révidebb és kiemelkedd sup-
raorbitdlis taraja van. Tovdbbd kiilonbozik a
Cynops, Echinotriton és Paramesotriton nemek-
t6l, hogy a homlokcsont felszine csontminta-
zat nélkiili, valamint a Lissotriton boscai, a L.
helveticus és az Ommatotriton fajoktdl, hogy a
homlokesont posterolaterdlis nytlvinya jéval
erdteljesebb és hétrafelé kiszélesedd.

Leirds: Vizi életmédhoz alkalmazkodott faj,
amelyre a csigolydk nagyon magas tovisnyul-
vényai (12. dbra: H, I) és a megnyult végtag-
csontok (felkarcsont és combcsont) utalnak
(12. dbra: J-L). Az dllkozticsont 6sszeforrt,
viszonylag nagyszdmu (22) foggal és eldgazé
dorzélis nydlvdnnyal (= processus alaris) (12.
dbra: E). Az als6 dllkapocs szokatlanul révid
fogsort visel, igy a dentalen egy hosszii fog-
mentes posterior nydlvdnyt taldlunk, amely
kiilonleges tdplalékszerzési médra utal. Az or-
bitosphenoideum téglalapszertien megnytilt, a

csont hdtsé harmaddn két nyildssal: az eliils§
nagyobb a ldtéideg nyildsa, mig a hdts6 kisebb
a szemmozgaté ideg kilépési helye. A parasp-
henoideum megnyult és hdt-hasi irdnyban la-
pitott (12. dbra: C, D). Valamennyi példanyrél
hidnyzik az el6re nydlé processus cultriformis.
A pikkelycsont (squamosum) hdromosztatd,
egy viszonylag hossza ventrdlis dggal, amely
kiviilrél a négyszogesont posterolateralis részée
boritja. A pikkelycsont hdtsé dga viszonylag
hosszu, ferdén felfelé irdnyul és a prooticum
crista parotica részéhez izesiil. Az elilsé 4g
viszonylag rovid és a homlokcsont posterola-
terdlis nyulvdnydval képez homlokcsonti-pik-
kelycsonti hidat. A torzscsigolyak jellemzéen
nagyon magas tovisnydlvdnnyal rendelkeznek,
amelyek hdtoldala megvastagodott, hdtrafelé
kiszélesedik és feliletiiket jellegzetes godor-
kés csontmintdzat boritja. A csigolyacentrum
ventrdlis felszinén jellegzetes bemélyedést ta-
lalunk godros-csontfonatos csontmintizattal
(12. dbra: G). A torzscsigolydk hardntnydlvé-
nya széles és ferdén oldalra és hatrafelé irdnyul.
Kladisztikai analiziss Az analizis (PAUD,
Swofford 2002) legfontosabb eredménye,
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hogy a Carpathotriton hét tovibbi nemmel
egylitt egy ,névtelen” kldduszt alkot [Cynops,
Paramesotriton, Calotriton, Ommatotriton,
Lissotriton, Ichthyosaura (= Mesotriton) és
Triturus] (13. édbra), amelyet hat szinapo-
morfia tdmogat (Venczel 2008: 53). Ezek ko-
zil a Carpathotriton-ndl csak néhdny karak-
ter ismert: 1(1) az 4llkdzti csont egybeforrt;
az ACCTRAN optimizdcié dltal tdmogatott
12(0), az orbitosphenoideum posterodorzélis
nyulvdnya hidnyzik és a DELTRAN optimiza-
ci6 4ltal timogatott 16(1), a parasphenoideum
hdtsé ventrilis csonttaraja jelen van.

4.4.2. Diszkusszid

A mitrasz6l6si faunde leiré elsé kozlemény-
ben a Carpathotriton-t a csigolydk magas t6-
visnytlvinyai miatt még Archaeotriton néven
azonositottuk (Gdl et al. 2000), amelynek
az egyéb morfoldégiai bélyegei jéval eltéréb-
bek (pl. az dllkozti csontja pdros) (Venczel
2008). A két nem alaki hasonlésiga feltéte-
lezhetéen a szorosan vizhez kotott életmdd-
jukban keresendd. Az Archacotriton kizdré-
lag az oligocénbdl ismeretes (Bshme 1998)
és kozvetleniil nem bizonyithats, hogy a
Carpathotriton ennek lenne a leszdrmazottja.

4.5. Dajkabékafélék

4.5.1. Rendszerezd dslénytan
ANURA Fischer, 1813
COSTATA Lataste, 1879

A Costata, Frost et al. (2006) alapjin az
eurdzsiai és észak-afrikai elterjedésti Alyzes,
Bombina, Barbourula és Discoglossus dltal al-
kotott klddusz megnevezésére szolgdl és ahovd
az Izraclben nemrég felfedezett (pontosabban

felismert) Latonia nigriventer is beletartozik
(Biton et al. 2013).

ALYTIDAE Fitzinger, 1843
A recens nemek (Alytes, Discoglossus és Latonia)
kozepes méretli fajokat tomoritenek 40-80
mm (SVL, orrcstics-klodka kozotti hosszal), de
egyes kihalt fajok jéval nagyobbra is megnd-
hettek (pl. Latonia seyfriedi). Megjegyzends,

hogy a legtjabb vizsgélatok alapjdn a L. sey-
friedi fajneve prioritést élvez a L. gigantea-val
szemben (Syromyatnikova et al. 2019) és en-
nek megfelelden dtirtuk az dltalunk kordbban
L. gigantea-ként hasznilt fajnevet. A Latonia-t
az utébbi években, mint ,él6 fosszilidt” ta-
laltdk meg Izrael teriiletén és azt Biton et al.
(2013, 2016) a kipusztultnak hitt Discoglossus
nigriventer-el azonositotta.

A recens Alytes + Discoglossus + Latonia mo-
nofiletikus  stdtuszdt molekuldris bioldgiai
vizsgdlatok is aldtdmasztjik (San Mauro et al.
2004, Roelants & Bossuyt 2005, Frost et al.
2006, Bossuyt & Roelants 2009, Blackburn et
al. 2010, Pyron & Wiens 2011, Biton et al.
2013), viszont a kutatdk kozott nincs egyet-
értés, hogy mely fosszilis nemek sorolhatdk
az Alytidae csalddba. Ugyanis Bdez & Gémez
(2016, 2019) szerint néhdny kordbban ideso-
rolt kipusztult faj (pl. Eodiscoglossus santonjae,
Wealdenbatrachus jucarensis) bizonyos csontta-
ni bélyegek alapjin nem illeszthetd egyértel-
mien az Alytidae csalddba, igy ezek rendszer-
tani helyzete bizonytalannd vil.

Genus: Paralatonia Venczel & Csiki, 2003
Tipus faj: Paralatonia transylvanica Venczel &
Csiki, 2003

Paralatonia transylvanica Venczel & Csiki,
2003 (14. dbra: A-C)
Holotipus: LPB(FGGUB) v. 455, jobboldali
csipécsont, amelyen az acetabuldris régié két-
harmada és a csipdcsont szdrdnak hatsé része
8rz8dott meg.
Tipus-lelohely: Vilioara-Budurone, Hdtszegi-
medence, Romdnia; Densus-Ciula Formdcié
kozépsd tagozata; korai maastrichti.
Hivatkozott anyag: Vilioara-Fantinele, Pui,
Fircideana Patak, Als6 Vdradja, stb., szimos
csontmaradvdny (dllcsont, angulospleniale,
farkesikcsont, atlasz, lapockacsont, csipd-
csont) (Venczel et al. 2016).
Diagnédzis: Kisméret(i dajkabéka-féle, 40-50
mm orrcsics-klodka kozotti hosszal. A tobbi
dajkabéka-féléhez hasonléan a keresztcsont
kettds iziileti biicyokkel izesiil a farkesikcsont-
hoz, szemben az unkafélékkel, amelyeknél egy
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14. 4bra. Alytidae békdk izoldlt csontmaradvinyai a Hétszegi- és az Erdélyi-medence késd krétdjabsl. A

- PSMUBB.ODAN-A-3, Paralatonia transylvanica Venczel & Csiki, 2003, jobb csipdcsont oldalnézetben. B -

PSMUBB.ODAN-A-6, P transylvanica farkcsikcsont proximdlis része feliilnézetben. C - PSMUBB.ODAN-A-7,

P transylvanica lapockacsont oldalnézetben. D, E - LPG(FGGUB) v. 452, cf. Bakonybatrachus csipdcsontja oldal
(D) és medidlis nézetben (E). A mérce = 2 mm.

keresztcsonti iziileti biityok taldlhatd. A csips-
csonti szdron (= ala ossis ilii) magas csontta-
rajt taldlunk, szemben az unkafélékkel és egyes
dajkabéka-félékkel (Alytes, Enneabatrachus,
Iberobatrachus és  Kizylkuma), amelyeknél
ez a csonttaraj hidnyzik. A Latonia-hoz és
Latoglossus-hoz képest a csipcsont az acetabu-
lum és az ala ossis ilii kozott nem keskenyedik
el; a Discoglossus-hoz képest a preacetabuldris
régié kisebb feliletl; a Bakonybatrachus-hoz
képest a tuber superius magasabb, a csip6cson-
ti tarajjal egymagassdgban vagy anndl magasab-
ban helyezkedik el; a Wealdenbatrachus-hoz és
a Paradiscoglossus-hoz képest a tuber superius
osztatlan, az acetabulum és az ala ossis ilii ko-
zott a csipécsont nem keskenyedik el, tovdbbd
a Paradiscoglossus-ndl egy nagy mélyedést tald-
lunk a supraacetabularis részen. A Paralatonia
angulospleniale coronoid nytlvinya lapos és
feldomborodd, szemben a Latonia-val amely-
nek kettds coronoid nytlvinya van, mig a
Latoglossus-nak a coronoid nyulviny szogletes
és megvastagodott, feliiletén apré szabdlytalan

bemélyedésekkel. A Paralatonia éllcsontja kii-
16nbozik az Alytes, Eodiscoglossus, Kizylkuma
és Wealdenbatrachus édllcsontjatdl, hogy a zy-
gomatico-maxillaris  nytlviny  kimagaslé,
tovabbd az el6bbiektdl és a Discoglossus-tdl,
hogy a ropcsonti nydlvdny mogott jokora be-
mélyedést taldlunk (hasonléan a Latonia és
Latoglossus-hoz) (Venczel et al. 2016).

4.5.2.Diszlusszid

Az elmult két évtizedben szdmos izoldlt
csontmaradvdnyt azonositottunk a Hdtszegi-
medencébdl és a Maros volgyi lel6helyekrél,
amelyek megfelelnek a Paralatonia diagné-
zisdnak, azonban a fiatalabb és idésebb egye-
dek kozott jelentds méretbeli eltérés lehet.
Ujabban j6 megtartdst anyag keriilt el Puj és
Alsévéradja lel6helyeirdl. Egy baloldali dllcsont
(PSMUBB.PUI-A-1, a Pui Depozit) hitsé la-
bidlis felszinén egy bemélyedés figyelheté meg.
Ugyanezen példdny medidlis oldaldn a rop-
csonti nyulviny mogotti bemélyedés hasonld
a Latonia-¢hoz és a Latoglossus-¢hoz. Viszont
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egyetlen példany sem keriilt el§, amelynek ép
lett volna a répcsonti nytdlvanya (ez a Latonia-
ndl kiugrd, mig az Eodiscoglossus-ndl fejletlen).

Az angulospeniale-rél rendszerint a csont-
végek hidnyoznak, igy az azonositds legkony-
nyebben a coronoid nyulvinyok alapjin tor-
ténik. Egy Gjabb angulospeniale példdnyon
(PSMUBB.PUI-A-2, Pui Depozit) jél kivehe-
6 két kiugré csontkinovés, amely feliiletesen
hasonlit a Latonia kettds coronoid nyilvénya-
ira (Rocek 1994).

A csigolya leletek meglehetésen ritkdk, né-

hdny téredékes atlaszt Venczel & Csiki (2003)
Anura indet.-ként azonositott. Ezeken a pél-
ddnyokon a prezigapofizisek iziileti felszinei
vizszintesen dllnak, hasonléan az Alytes-hez
és Eodiscoglossus-hoz, mig a Latonia-nal és
a Discoglossus-ndl ezek kozépirdnyban fer-
dén édllnak. Ezzel szemben az atlasz ventrélis
oldaldn egy hosszanti kozépsé csonttaraj fi-
gyelhetd meg, hasonléan a Laronia-hoz és a
Discoglossus-hoz, de az hidnyzik az Alytes-nél és
az Eodliscoglossus-ndl (Venczel et al. 2016).
A csipéesonti leletek a leggyakoribbak és a
legkénnyebben azonosithaték (ldsd diagnosz-
tikus jegyek), de ezeknél tapasztalhaté a leg-
nagyobb csonttani valtozatossdg. A fiatalabb
példinyokrdl gyakran letort a vékony csipd-
csonti taraj, akdrcsak a pars ascendens és a pars
descendens nyudlvdnyok végei, ami megnehezi-
ti a csontelemek azonositdsat. Folie & Codrea
(2005) a Puj Islaz lelShelyrdl négy csipéesont
maradvényt cf. Paradiscoglossus-ként azonosi-
tott (PSMUBB v.357-360), amelyet szintén
Paralatonia  transylvanica-nak tekinthetiink
(Venczel et al. 2016).

Venczel & Csiki (2003) egy kevésbé kiug-
16 tuber superius-al rendelkezé “aberrdns”
csipéesontot [LPG(FGGUB) v. 452] is a P
transylvanica-hoz sorolt. Mivel az adott példa-
nyon a tuber superius morfolégidja megfelel
a Bakonybatrachus fedori Szentesi & Venczel,
2012 diagnézisdban leirtnak (a tuber superius
joval a csipécsonti taraj szintje alatt helyezke-
dik el, a csontfelszin megvastagodott és feliil-
18l lapitott), Venczel et al. (2016) a példdnyt
cf. Bakonybatrachus sp.-ként azonositotta. A

csont szokatlan morfolégidja miatt azonban
tovabbi példdnyokra lenne sziikség, ami meg-
erdsitené a Bakonybatrachus hitszegi jelenlétét.

4.6. Unkabékik

4.6.1. Rendszerezd dslénytan
BOMBINATORIDAE Gray, 1825

A csaldd molekuldris és morfoldgiai bélye-
gek alapjdn egyardnt jol jellemezhetd, amelyet
két eurdzsiai elterjedésti genus, a Bombina és
a Barbourula képvisel. Két kihalt nem sorol-
haté még az unkabékdkhoz, az Eobarbourula
és a Hatzegobatrachus (Venczel et al. 2016),
amelyek a recens nemekkel egyiitt az aldbbi
kozos csontmorfoldgiai bélyegekkel rendel-
keznek: a csipScsonti taraj hidnyzik; a csips-
csont kozotti biityok fejlett; a keresztesigolya
elétti csigolydk kozott zygosphene-zygantrum
iziileti felszin alakult ki; a keresztcsigolya ha-
rantnytlvdnyai erdteljesen kiszéleseddk; a ke-
resztcsigolya-farkesikcsonti  izesiilésben  egy
iziileti butyok vesz részt (Folie et al. 2013).
Genus: Hatzegobatrachus Venczel & Csiki,

2003

Tipusfaj. Hatzegobatrachus grigorescui Venczel
& Csiki, 2003

Hatzegobatrachus grigorescui Venczel &
Csiki, 2003 (15. 4bra: A-C, E-I)
Holotipus: LPB(FGGUB) v. 433, részleges bal-
oldali csipcsont, amelyen megSrédottazaceta-
bularis régi6 ésa csipdcsonti szdr posterior része.
Tipus-leléhely: Vilioara-Fantanele 1, Hatszegi-
medence, Densug-Ciula Forméci6 kozépsé ta-

gozata, korai maastrichti.

Eldfordulds: A Hatszegi-medence, Alsévaradja,
korai maastrichti (Venczel et al. 2016).
Differencidl diagndzis: Kisméret(i unkaféle 30-
40 mm-es testhosszal. A keresztcsigolya el6tti
csigolydk centrumai hdtulvdjtak; az idegivsza-
rak, hasonléan a t6bbi unkaféléhez és dajka-
békakhoz, tetdcserépszertien fedik egymadst.
A tobbi unkafélével kozos szinapomorfidk:
a keresztcsigolya eldtti csigolydk zygosphe-
ne-zygantrum tipust izesiiléssel rendelkez-
nek,

a keresztcsonti-farkcsikcsonti  {zesiilés
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15. dbra. Hatzegobatrachus grigorescui Venczel & Csiki, 2003 izoldlt csontmaradvinyai a Hitszegi- és az

Erdélyi-medence késg krétdjabdl. A-C - LPB(FGGUB) v. 480 hdtcsigolya a tipuslel6helyrdl (Valiora-FAntinele

1) alul- (A), elsl- (B) és feliilnézetben (C). D - EMNH 51006, recens Barbourula busuangensis gerincoszlopanak

h4tsé része alulnézetben. E, F - PSMUBB.ODAN-A-9, farkcsikcsont feliil (E) és alulnézetben (F). G-1- PSMUBB.

ODAN-A-10, csipdcsont oldal- (G), medidlis (H) és hdtulnézetben (I). Réviditések: sp - szubcentrélis gédor, tp -
hardntnydlvdny, zy - zygosphene.

egyvédjatd, a csip8csontrdl hidnyzik a csipd-
csonti taraj és a csipdcsontkozti biitykok na-
gyon fejlettek. A Bombina-hoz hasonléan a
csipdcsont tuber superiusa az acetabulum folé
tolédott. A Bombina-hoz, Barbourula-hoz
és Eobarbourula-hoz képest a csigolydk tovis-
nyulvdnya magas és eldgazo, de az elé6bbiekhez
hasonléan a csigolydk kozotti zygosphene-zy-
gantrum izesiilés jelen van. Egyes hdtcsigolydk
centrumdnak hasi oldalin a Barbourula-hoz
hasonl6an kerek bemélyedések alakultak ki.

Leirds: A csipécsonton a tuber superius fejlett-
sége viltozé (a kisebb példdnyokon fejletlen, a
nagyobbakon erdteljesen kiugrd); ezek legin-
kabb az unkabékdk (Bombina és Barbourula)
csipdcsontjaira emlékeztetnek (Venczel &
Csiki 2002). Az acetabulum lekerekitett, for-
ditott hdromszog alakd, amelyen a supraace-
tabuldris és a subacetabuldris régié egyardnt
fejletlen. A tuber superius osztatlan, a kisebb
példinyokon fejletlen, a nagyobbakon eré-
teljesen kiugré. A csipécsonti taraj hidnyzik,

de a csipécsontkozi biityok erdteljesen fejlett.
A csigolydkon a zygosphene-zygantrum tipust
izestilés, az "unkareflexben" jdtszhatott szere-
pet, amikor az allat védekezésiil a riaszt6 szint
hasoldaldt mutatta. Viszont a csigolyak idegiv-
szdrainak a morfolégidja a magas és eldgazd
tovisnyulvinyok révén teljesen eltér a csoport
tobbi tagjdtél (autapomorfia). Az egyetlen eld-
keriilt farkcsikcsont megnydlt, végrésze lets-
rott de az osztatlan keresztcsonti iziileti vdjata
megmaradt a (15. dbra: E, F).

4.6.2. Diszkusszié

A nem els§ leirdsdban a csipScsont morfols-
gidja alapjn a Hatzegobatrachus ,incertae se-
dis” farkatlan kétéleiiként szerepelt (Venczel &
Csiki 2003). Az unkabékikhoz térténd beso-
roldsban a kulcsszerepet az jabban megtaldlt
csontelemek jdtszottdk, éspedig a jellegzetes
csigolya maradvdnyok, amelyeken megfigyel-
heté a békik kozote egyediildllé zygosphe-
ne-zygantrum tipust izesiilés és a farkcsik-
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csont, amely egyetlen iziileti vdjattal kapcsols-
dik a keresztcsigolydhoz (Venczel et al. 2016).

4.7. Palaeobatrachida békik

4.7.1. Rendszerezd dslénytan
XENOANURA Savage, 1973

PALAEOBATRACHIDAE, Cope, 1865
Genus: Albionbatrachus Meszoely etal., 1984

Az Albionbatrachus izoldlt csontok alap-
jan ismeretes. Roéek et al. (2015) szerint az
Albionbatrachus és Palacobatrachus a frontopa-
rietale két diagnosztikus karaktere alapjdn kii-
lonithetd el: 1) a frontoparietale hdtsé kozEpsé
nyulvanya az Albionbatrachus-ndl rovid és fej-
letlen, nem éri el a paraoccipitilis nydlvdnyok
hdts6 peremét, mig a Palaeobatrachus hétsd
kozépsé nyidlvinya jéval fejlettebb és tilér a
paraoccipitélis nyulvdnyok hdtsé peremén; 2)
a frontoparietale hdtoldala az Albionbatrachus-
ndl lapos és erSteljesen diszitett, mig a
Palaeobatrachus-nil a frontoparietale hitolda-
ldnak a kozépsé része bemélyedd, kétoldalt jol
fejlett parasagittalis csonttarajok alakulnak ki és
a csontmintdzat hidnyzik. Az Albionbatrachus
frontoparietale belsejében a csontlakundk ha-
l6zata joval kiterjedtebb (Rocek et al. 2015).
Tipusfa: Albionbatrachus wightensis Meszoely,
Spinar & Ford, 1984

Albionbatrachus oligocenicus Venczel,
Codrea & Farcas, 2013
(16. dbra: A-B, 17. dbra: A-E)

Holotipus: UBB V. 442, egy kifejlett példany-
hoz tartoz4, majdnem teljes frontoparietale.
Hivatkozott anyag: 2 részleges frontoparietale
(UBB V. 443, 444), 1 sphenethmoideum
(UBB V. 445), 2 allcsont (UBB V. 446, 447),
3 angulospeniale (UBB V. 448-450), 6 felkar-
csont toredék (UBB V. 451-456), 2 csipSesont
(UBB V. 457, 458).

Diagndzis: Az Albionbatrachus oligocenicus
abban kiilénbozik a tobbi Palaecobatrachidae
taxontdl, kivéve az A. wightensist, hogy héti
nézetben a pdratlan frontoparietale homokéra
alakd, hatoldalit sancok és kiemelkedd csont-
bardzdak szovedéke boritja és a kiugré paraoc-

cipitalis nyulvdnya posterolateralis lefutdsi. Az
A. wightensis-hez képest a frontoparietale hdti
oldaldn el6l hidnyzik a kozépsé bemélyedés, a
hdtoldali mintdzat kevésbé kiemelkedd, a pa-
raoccipitalis nydlvdnyok jéval kiemelkedéb-
bek, az occipitdlis csontgerincek alacsonyab-
bak és a hasi oldalon a szaglé- és agylebenyek
lenyomata osztatlan. Tovébbd kiilonbézik az
A. wightensistl és a tobbi palacobatrachidi-
t6l, hogy az angulospleniale Meckel-féle por-
ca elcsontosodott és a csip8csont preaceta-
bularis részén egy apré csontgumot taldlunk.
Eléfordulds: Szucsdg 1., Romdnia, korai oli-
gocén, rupeli (MP 23-24), a Danki Formdcié
felsd része.

Leirds: A frontoparietale hdroldali csontfelszi-
nén két kiugré parasagittalis csonttaraj hizé-
dik, kozottik agytekervényekre emlékeztetd
csontmintdzattal. A csont kozepe tdjdn a para-
sagittdlis csonttarajok egymdshoz kozelitenek
és oldalra kiugré csontkinévéseket hoznak lét-
re (ez részben megsériilt), a csontvégek felé pe-
dig egymistdl tdvolodnak, ami feliilnézetben
egy kissé szabdlytalan alakd homokéréra emlé-
keztet. Hatul a mintdzott csontfelszint egy alig
kikiilonalt nyakszirti csontgerinc hatdrolja.
Viszont az A. wightensis frontoparietale-janak
posterior részén kiugrd nyakszirti csontgerin-
cet taldlunk.

Az angulospleniale kiilonlegessége, hogy a
Meckel-féle porc is fosszilizdlédott (amire
porcos dllapotban nem keriilhetett volna sor),
vagyis az €16 dllatban mér eleve elcsontosodott
és teljesen kitoltotte a posterior helyzet(i pars
spatulaeformis prearticularist. A csont mdsik
sajitossaga, hogy a Meckel-féle drok labidlis
oldaldn is taldlunk egy apré csontgumét (a
processus coronoideus ellentétes oldaldn), ami
a musculus levator mandibulae posterior subex-
ternus tapaddsdra szolgdlhatott. Ez Ggyszintén
meghgyelhetd az A. wightensis tipusleléhelyé-
68l (Headon Hill 2) el8keriilt angulospleniale
esetében is. Tovdbbi kiilonlegesség, hogy az
A. oligocenicus csipécsonti iziileti vdjata elStt
is taldlunk egy apré csontdudort, ami a mus-
culus iliacus internus tapaddsdra szolgdlhatott.
Kladisztikai analizis: A kladisztikai analizishez
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2 mm

16. dbra. Albionbatrachus oligocenicus Venczel, Codrea & Fircas, 2013 holotipusa. Frontoparietale (UBB V.
442, holotipus) feliilnézetben (A) és alulnézetben (B). Réviditések: all, agylebenyek lenyomata; pc, parasagittlis
csonttaraj.

PAUP (Swofford 2002) és TNT (Goloboff
2008) szoftver csomagokat haszniltunk. Az
OTU 21 taxonbdl és hdrom kiilcsoportbdl
(Ascaphus, Bombina és Discoglossus) dllt, a
CTM pedig 56 morfolégiai karaktert tar-
talmazott (Venczel et al. 2013). A hdrom
legrovidebb fa 123 evolacids 1épésbdl alle

(konzisztencia index = 0,577, retencids in-
dex = 0,821). A torzsfin az Albionbatrachus
a Palacobatrachus testvértaxonjaként jelenik
meg, mig az Albionbatrachus + Palacobatrachus
klddusz az Avitabatrachus + Pipidae testvér ta-
xonja. Két 8si Xenoanura taxon a Cordicephalus
és a Thoraciliacus a tdrzsfa szirdn lennebb, a
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17. dbra. Albionbatrachus oligocenicus holotipusinak mikroCT-s vizsgélata. A, B - UBB V. 442, frontopari-
etale (holotipus) mikroCT-s képe feliil- (A) és alulnézetben (B). C-E, a csont kivdlasztott keresztmetszeti pontjais
a nyilak a keresztmetszeti pontokra mutatnak.

Palacobatrachidae és Pipidae irdnydba mutaté
leszdrmazasi vonal mentén helyezkednek el,
mig a Neusibatrachus a Xenoanura alapi részén
a Rhinophrynidae testvértaxonjaként jelenik
meg (Venczel et al. 2013).

4.7.2. Diszkusszid

Az Albionbatrachus wightensis frontoparietale
hdti oldaldnak eliilsé részén taldlhaté sajdtos
medidlis bemélyedést helyteleniil “orrcsonti
bemélyedés”-ként cimkézték (Meszoely et al.
1984: fig.1A), amelyet kétoldalrél kiemelkedd
parasagittalis csontgerincek hatdroltak. A hasi
oldalon a vonalkizott csontfelszin képezi az
érintkezési feliiletet a sphenethmoideum tec-
tum anterius-dval. Ez arra utal, hogy a fron-
toparietale érintkezett a pdros orrcsonttal, de
azok feliilrél nem fedték a frontoparietalet. Az
A. wightensis frontoparietalet borit6 csontmin-
tdzata jelentSsen kiilonbozik az eliilsé és a hdtsé
részen, az utdbbin jéval kiemelkedébb csont-
gerincek dltal hatdrolt mély sincok hdlézatdval,
ami miatt Sanchiz (1998) szerint a két rész két
kiilonboz6 taxontdl szdrmazhatott (a példdnyt

eredetileg két csonttoredék Osszeillesztésébdl
hoztdk létre): az eliilsé rész egy palacobatra-
chiddtél, mig a hétsé rész egy dsébékatélétsl
(Eopelobates). Hossini & Rage (2000, p. 229)
késébb megallapitotta, hogy a tipus lel6helyrdl
szdrmaz6é (Headon Hill 2) mésodik példiny-
nak is hasonlé a morfoldgidja a holotipuséhoz,
vagyis a frontoparietale eredeti rekonstrukcié-
ja helyesnek bizonyult. Ugyanakkor Holman
(1996) és Hossini & Rage (2000) megkérddje-
lezték az Albionbatrachus taxondmiai stituszat
megéllapitva, hogy a frontoparietale csontmin-
tizata egymagdban nem elegendd egy j nem
feldllitdsdra. Ugyanakkor Venczel et al. (2013)
kimutatta, hogy a frontoparietalen megfigyel-
hetd hdrom jelleg (homokéra alaku csontge-
rincek, godorkés-tarajos csontmintdzat és a
jol fejlett paraoccipitdlis nydlvdnyok) egyiittes
jelenléte kiilonbozik a tobbi palacobatrachi-
daéedl, igy a nem stdtusza megalapozottnak
tekinthet8. Az A. oligocenicus mikroCT-s vizs-
gdlata feltdrta, hogy a belsd csontszerkezetben
is jelent8s kiillonbség van az Albionbatrachus és
a Palaeobatrachus kozote (17. és 20. dbra), ami
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az egykori kornyezethez val6 alkalmazkoddssal
hozhat6 6sszefiiggésbe (Venczel et al. 2013,
Roéek et al. 2015). A csipdcsonton megfi-
gyelt preacetabuldris csontdudor jelenléte a
Palaeobatrachus-hoz képest mésfajta mozgds-
mechanizmusra, illetve életmdédra utalhat.

4.8. Tovabbi Palaeobatrachida békak

4.8.1. Rendszerezd dslénytan
Genus: Palaeobatrachus Tschudi, 1839

A legtobb Palacobatrachus faj kétdimenzidssd
osszeprésel6dott csontvdzakbdl (vagy azok le-
nyomataibdl) ismeretes, de hdromdimenzids
izoldlt csontok alapjdn is irtak le néhdny fajt.
Rocek et al. (2015) szerint a Palacobatrachus
genus izoldlt frontoparietale alapjdn is azo-
nosithatd, ha azon megallapithaték az aldbbi
diagnosztikus bélyegek: 1) a hdtoldalon a hit-
s6 kozépsé nyulvany fejlett és talér a paraoc-
cipitdlis nydlvdnyok hatsé peremén; 2) a hdt
felszin csontmintdzat nélkiili és kozéptajékon
bemélyedd, kétoldalt jol fejlett parasagittdlis
csonttarajokkal.

Tipusfay: Palacobatrachus diluvianus (Goldfuss,
1831).

Palaeobatrachus hiri Venczel, 2004
(18. dbra: A-H)

Holotipus: MMP. 59, sphenethmoideum,
amelyhez hozzdndtt a frontoparietale és a pa-
rasphenoideum (alapikcsont) eliilsd része.
Paratipus: Frontoparietale (MMP. 60).
Tipus-lelshely: Métrasz616s 2., E-Magyarorszag,
Hivatkozott anyag. 14sd Venczel (2004: 156).
Eléfordulds: Simsonhdza (kozépsé miocén,
MN 6), Mitrasz816s 1. és 2., E-Magyarorszdg
és Feltét, Ny-Romdnia (badeni - szarmata,
MN 6 - MN 7+8) (G4l et al. 2000, Hir et al.
2017, Venczel & Stiuca 2008).
Diagndzis: A felnétt (id6sebb) példdnyokon a
frontoparietale és a parasphenoideum 8ssze-
forrt a spenethmoideummal. Az 4llkézti cson-
ton a processus alaris kozépen helyezkedik el
(széles csontkutacs alakul ki a két allkozti csont
kozott) és merdleges a szdjpadcsonti nytlvany-
ra. A processus alaris hdtsé részén kettds be-

mélyedés alakul ki, kozottiik egy vizszintesen
elcsontosodott tomor résszel. Az orrcsontok
egy kozépsé varratvonal mentén izesiilnek,
amely révidebb, mint az orrcsont-frontoparie-
tale kozotti iziileti felszin hossza; az orrcsontok
oldalsé széle konkdv. A frontoparietale feliile-
te sima, hdtsé része jéval szélesebb, mint az
eliilsé; hdtoldali feliilete lapos, a parasagittélis
csonttarajok hdtrafelé tdvolodnak egymdstdl; a
keresztcsont a V és V| csigolydk osszeforradi-
sabdl alakult ki. A csip8csonton a tuber supe-
rius oldalra hajlé és azon a glutaecus maximus
izom elkiildniil az iliofemoralis és iliofibularis
izmoktdl; a pars ascendens gyengén fejlett.

Leirds: A kifejlett példinyokon a spheneth-
moideum hdti oldaldn egy kozépsé hosszanti
csonttaraj képzdédik, amelyhez kétoldalt izesiil-
nek a pdros orrcsontok (18. dbra: A). Az eliilsé
részen a kozépsd csonttaraj az elcsontosodott
orrsévényben folytatédik, ami az €16 dllatban
részben porcos dllapotban maradhatott meg.
Az idésebb példdnyokon a postnazilis fal ol-
dalirdnyban is elcsontosodott, mig a fiatal
példdnyokon ez a rész porcos maradt (amire
a kéroldali szivacsos csontfelszin meglétébdl
is kovetkeztetni lehet). Az orriireg elcsontoso-
dott alapi része (solum nasi) joval a hiti oldala
(tectum nasi) elé nyulik. Az agykoponya eliil-
s6 faldn az orrsovényhez kozel a kéroldali szag-
16 jarat hatol 4t. A szagléjdratokedl oldalra két
kisebb nyildst taldlunk (ramus medialis nervi
ophthalmici) amelyek hdtrafelé dthatolnak az
orriireg oldalfaldn és a szemiiregbe nyilnak. A
fiatalabb példdnyok sphenethmoideuma nem
forrad Gssze teljesen a parasphenoideummal és
a frontoparietaleval. Az dllkozti csont processus
alarisa mindig merdleges az alatta vizszintesen
elhelyezked§ szdjpadcsonti nytdlvinyra. A ko-
zel félhenger alakd nydlviny hdts6 részén két
bemélyedést taldlunk, amelyet kettéoszt egy
vizszintes elcsontosodott rész. A pars dentalis
mérettd] fiiggben rendszerint 6-10 fogat visel.
Az 3llkozti csonton oldalt egy sekélyen bardz-
dalt csontfeliilet jelzi az azt részben labidlisan
fedé allcsont izesiilési (érintkezési) feliiletét.
Az dllcsont megnyult és csak a kozépsd részén
visel fogakat, amelyek szdma rendszerint 10.
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18. dbra. Palaeobatrachus hiri tipusanyaga. A, B - sphenethmoideum részben &sszeforrva a frontoparietale és

a parasphenoideum eliils részével (holotipus, MMP. 59) feliil- (A) és alulnézetben (B). C, D - részleges fronto-

parietale (paratipus, MMP. 60) feliil- (C) és alulnézetben (D). E, F - részleges frontoparietale (MMP 2017. 41)

feliil- (E) és alulnézetben (F). G, H - részleges frontoparietale (MMP 2017. 42) feliil- (G) és alulnézetben (H).
Réviditések: fp, frontoparietale; ps, parasphenoideum; sph, sphenethmoideum.

Az dllcsont eliilsé (allkozti csontot fedd) része  gorbiiltek és tovi részitkon kéroldalt jellegze-
és a palatoquadratummal izesiil§ erSteljesen  tes csontgumokat viselnek. Az eliilsd rész hati
homort hdts6 rész fogatlan. A fogak befele  oldaldn taldlhaté processus frontalis kiemelke-
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d4, amelynek kiugré gumés része az orrcsont
oldalsé nyulvanydval izesiil. A frontoparietale
el8l keskenyebb, hétul kiszélesedd, mig kozé-
pen, az interorbitdlis tdjékon, a legkeskenyebb
(18. dbra: C-F). Az eliilsd rész kozépsd lebe-
nye a két orrcsont kozé ékelddik, mikozben
oldalt egy homoru vagy egyenes vonal men-
tén koveti az orrcsontok hdtra hajlé széleit. A
paraoccipitalis nydlvdnyok fejlettsége valtozd,
mig a parasagittdlis csonttarajok rendszerint a
csont eliilsé részéig érnek. A frontoparietale
hdti felszine sima és lapos, de az eliilsd részen
a pinedlis nyildsndl bemélyed. A hasi oldalon
az agylebenyek lenyomatai pdros bemélyedé-
sek formdjdban ldthatak, amelyeket oldalt és
hitul kiemelkedd csontlemezek hatdrolnak.
Az idésebb példinyokon a hdtsé keresztird-
nyu csontgerinc mogott egy paratlan kozépsd,
joval keskenyebb lenyomat is kialakulhat. Az
ckecsont alulnézetben hdtul egy viszonylag
révid ramus postchoanalis-al rendelkezik és
az ekecsonti fogak (rendszerint 3-4) a csont
hitsé széléhez kozel illeszkednek. Ezek tobbé
kevésbé hasonlitanak az dllcsonti fogakra, tovi
résziikhoz a fentebb leirt jellegzetes kétoldali
csontgumak kapcsolédnak, de a fogak mérete
joval kisebb (Venczel 2004: text-fig. 3M, N).
A ropcsont egy hosszd és lapos csont, enyhén
S alakti ramus maxillaris-al, amely oldalt révid
kiugré peremmel rendelkezik és az dllcsonttal
izestild eliilsé vége kissé befele gorbiil (Venczel
2004: text-fig. 4A). Az angulospleniale enyhén
S alaka csont, medidlis oldaldn jellegzetesen
kiugrd, hdt-hasi irdnyban és oldalrél sszenyo-
mott processus coronoideus-al. Ez utdbbi la-
pitott és kissé gyfirt feliiletd, medidlis oldaldn
kiugré csonttarajjal, amely hdtrafelé fokozato-
san hozzdnd a csont medidlis széléhez (Venczel
2004: text-fig. 4B-E). A fogatlan dentale ki-
viilrél (labidlisan) fedi az angulospeniale eliilsd
szdrat. El6l az elcsontosodott Meckel-féle por-
cot taldljuk, amely része az alsé dllkapocs szim-
fizisének. Az els6 két csigolyacentrum, amint
az a palacobatrachiddkra jellemzd, egyetlen
csonttd forrt 6ssze (V| ), de nagyon toredé-
kes 4llapotban maradt fenn. A synsacrum a
V8+V9 csigolydk 6sszeforraddsibdl jott létre, a

sacro-urostylaris izestilésnek pedig két iziileti
biityke van. A hasi oldalon egy kiugré kozépsd
nyulvdny az izileti vdjatok el8te végzddik,
aminek a keresztcsonti-farkcsikcsonti izesiilés
csontjainak hdt-hasi elmozduldsdnak a korla-
tozdsdban volt szerepe (Venczel 2004: text-fig
41, J). A lapockacsont rovid, szogletes csont,
egyenes eliilsé széllel, amely meréleges a csont
oldalsé szélére. A pars acromialis és glenoida-
lis kozott nem taldlunk bevdgdst. A hollécs6r-
csont vékony, hengeres medidlis résszel rendel-
kezik, eliilsé oldaldn gyengén fejlett csontta-
rajjal. A kulcscsont lapitott és bumerdng sze-
rden hajlott. A felkarcsont alakja megegyezik
a tobbi Palaeobatrachus fajéval, a legfontosabb
bélyege, hogy a capitulum humeri kozépen
helyezkedik el és a kétoldalt elhelyezkedd
epicondylus medialis és epicondylus lateralis
egymdshoz képest majdnem szimmetrikus,
mig a fossa cubitalis ventralis hidnyzik. A csi-
pScsonton kozépirdnyban erdteljesen kiugrd
csipécsontkozi gumot taldlunk (Venczel 2004:
text-fig. 5]), ami azonban a legtobb példdnyrél
letordte. A tuber superius viszonylag alacsony,
lekerekitett és osztott, hdtul egy kisebb méreti
kitiiremkedés ldthatd, ahova az iliofibularis és
az iliofemoralis izmok tapadnak; a csipécsonti
csonttaraj fejletlen.

Palaeobatrachus codreavladi Venczel, 2021
(19. dbra: A-D, 20. 4bra: A-D)

2005 — Palacobatrachus sp. Hir & Venczel: New Middle

Miocene vertebrate localities...

2005 — Palacobatrachus sp. Venczel et al.: A new Middle

Miocene vertebrate fauna...

2015 — Palaeobatrachus sp. Rocek et al.: Frontoparietal

in extinct palaeobatrachid frogs...

Holotipus:  frontoparietale MTC. 23195
(VenczelinRoceketal. (2021): Figs. 34a-1,a-2).
Tipus-lelohely: Kdéalja 2/2, Bihar megye,
Romadnia, badeni (MN 6) (Hir et al. 2017).

Hivatkozott anyag: 1  sphenethmoideum
(MTC 23588/2); 2 4allkoézti csont (MTC.
23584/1-2); 2 éllcsont (MTC. 23587/1-2);
1 ekecsont (MTC. 23588/1); 7 angulosple-
niale (MTC. 23590/1-7); 1 dentale (MTC.
23587/3); 3 csigolyacentrum V., (MTC.
23586/1-3); 1 lapockacsont (MTC. 23625); 2
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19. dbra. Palaeobatrachus codreavladi tipusanyaga. A, B - frontoparietale (MTC. 23195; holotipus) feliil- (A)
és alulnézetben (B). C - V1+V2 (MTC. 23586) dsszeforrt csigolyacentrumok alulnézetben. D - felkarcsont disztd-
lis vége (MTC. 23585/1) alulnézetben. Réviditések: pc, parasagittdlis csonttaraj; vp, ventrélis perem.

csipéesont (MTC. 23585/3, 23589); 2 felkar-
csont (MTC. 23585/1-2).

Diagnézis: A holotipus frontoparietale eldl és
hdtul azonos szélességi (19. dbra: A, B; 20.
dbra: A), szemben a P hiri-vel, amelynél a
frontoparietale hétrafelé erdteljesen kiszélese-
dik. Az angulospeniale coronoid nytlvdnydn
nem alakul ki csonttaraj, szemben a P hirivel,
amelynek a coronoid nytlvinya egy éles csont-
tarajjal kapcsolédik a Meckel-féle csatorna lin-
gudlis pereméhez. A csaldd geoldgiailag legfi-
atalabb tagjainil (P eurydices és P langhae) a
coronoid nytlvdny hdt-hasi irdnyban lapitott,
hdtoldaldn kandlszer bemélyedéssel és ame-
lyen kisebb csonttarajokat és szabdlytalan be-
mélyedéseket is taldlunk. Az atlasz centrumdn

az fziileti vdjatok kozotti ventrdlis perem erd-
teljesen el6re ugré, ami a P langhae esetében
joval kevésbé fejlett.

Ledrds: A frontoparietale eldl és hdtul azonos
szélességli. A csont hdtoldaldnak eliilsé részén
egy U-alaki mélyedésben a pinedlis szerv veze-
tékének nyildsa ldthatd. A parasagittdlis csont-
tarajok a frontoparietale eliilsé lapos részébdl
erednek. A frontoparietale hdtoldaldnak hdtsé
része lapos és sima, az azt hatdrolé hdtsé ke-
resztirdnyd csonttaraj egyenes, kozépen apréd
kiszogelléssel. A hdtsé kdzépsé nyudlviny csak
kissé nyulik a paraoccipitdlis nydlvdnyok hdt-
s6 peremén tdl. A parasagittilis csonttarajok
az interorbitdlis régiéban nagyon kozel keriil-
nek egymdshoz, emiatt a hdtoldali csontfelszin
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20. 4bra. Palaeobatrachus codreavladi holotipusinak mikroCT-s vizsgilata. A - frontoparietale feliilnézetben;
a kivélasztott keresztmetszeti pontokra nyilak mutatnak. B-D - a csont kivélasztott keresztmetszeti pontjai.

keskennyé és homort feliilettivé vdlik. A hasi
oldalon az agylebenyek lenyomatit hordozé
csontlemezek oldalsé része hozzd né a csont
két széléhez (Rocek et al. 2015: fig.3-2d). A
lenyomat hdtsé része pdratlan, hdtrafelé elkes-
kenyedd (landzsaalakd) és kiemelkedik az azt
ovezd vonalkdzott feliiletdi csontfelszinbél. A
csont bels§ szerkezetét vizsgdlva megallapit-
haté, hogy az egyedfejlédés sordn a lemezes
csont Gjabb és Gjabb rétegek képzddésével fo-
kozatosan vastagodott (20. dbra), de a benne
képz8d4 csonthézagok az Albionbatrachus-hoz
képest joval kisebbek (Rocek et al. 2015).

Palaeobatrachus langhae (Fejérviry, 1917)
(21. dbra: A-L)
1917 — Pliobatrachus Ldnghae Fejérviry: Anoures fos-
siles des couches préglaciaires...
1961 — Bufo tarloi Mlynarski: Plazy (Amphibia) z plio-
cenu Polski...
2012 — Palacobatrachus langhae Wuttke et al.: Generic

diversity...

Neotipus: MTC. 20429, jobboldali angu-
lospleniale, amelyrdl a csontvégek letortek
(Venczel 2000b: fig. 3D).

Tipus-leléhely: Betha 2. (= 9/B), Nagyvaradtél
9 km-re délkeletre, Bihar megye, Romadnia,
korai pleisztocén (Biharium) (Venczel 2000c¢).
Betfia 2., ahonnan a holotipus szdrmazik
(ICZN, Art. 72.4 és 73.2), négy egymds
kozvetlen kozelében 1év6 gylijtépontot takar
(Kretzoi 1941). Terzea (1988) a Betfia 2. le-
18helyet Betfia 9.-re szdmozta 4t (a 9/B f8leg
breccsdsodott voros agyagokbél, mig a Betfia
9/C féleg ‘terra rossa’ tipust vorosagyagokbol
4ll), de helyrajzilag ugyanott helyezkedik el.
Tipus sorozat: 1 synsacrum (Fejérviry 1917: pl.
1, figs. 2, 3); 1 farkesikesont (Fejérvary 1917:
pl. 1, figs 4, 5, pl. 2, fig. 2); 1 bal angulos-
pleniale [eredetileg ?Bufo vulgaris-nak listdzva
(Fejérvary 1917: pl. 1, fig. 1)], 1956-ban meg-
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semmisiiltek. Az anyagot 1915-ben Kormos
Tivadar gytjtotte (Fejérvary 1917).
Hivatkozott példinyok: Betha 9/B: 1 V,
(MTC. 20428/1); 1 synsacrum Ve (MTC.
20428/2). Betfia 9/C: 2 frontoparietale (M TC.
25764/1-2); 1 jobb angulospleniale (MTC.
25763/1); 1 felkarcsont (MTC. 25763/2).
Javitott diagndzis: A frontoparietale el8l kissé
szélesebb, mint az interorbitdlis részen, antero-
laterdlis szélei homordak, az eliilsé kozépsd
(orrcsontok kozé benyudld) nydlvény fejlett;
a paraoccipitdlis nyudlvdnyok fejletlenek, a
parasagittdlis csonttarajok nem kiemelkedd-
ek, a frontoparietale felszine sima és lapitott
(21. dbra: A-D); a synsacrum két csigolydbdl
alakule ki (V, ), a csigolyacentrumok az ere-
deti példinyon nem forrtak egybe (Fejérvary
1917); az angulospleniale coronoid nyulvinya
osztatlan, hdt-hasi irdnyban lapitott, hdtolda-
ldn kandlszerd bemélyedéssel. A farkcsikeson-
ton hardntnytlvinyokat taldlunk, kiilon nydl-
vanyokkal a V| szdmdra.

Leirds: A synsacrum két csigolyabdl 4ll, a cent-
rumok jol elkiilonithetdk egy varratvonal ré-
vén, de az idegivszdrak teljesen dsszeforrtak. A
keresztcsigolya két iziileti buitykot visel. A syn-
sacrum jol fejlett prezigapofizisei arra utalnak,
hogy a'V_ szabadon dllta V, -t6l. Az idesorolt
farkesikesont egy kisebb példdnyhoz tartozott
és ldthatéan magaba foglalta az elsé farkesigo-
lya (V) hardntnytlvinydr is, amelyet egy rés
vélaszt el a farkesikcsont horizontdlis lemezé-
t6l. Az angulospleniale coronoid nytlvinya
hdt-hasi irdnyban lapitott, hdtoldaldn jellegze-
tes bemélyedéssel, amelyet csonttarajok tagol-
nak; egy hardntirdnyu csonttaraj az eliilsd és a
hdts6 részt egy hdtsé mélyebb és egy eliilsd se-
kélyebb részre osztja. Egy hasonlé de osztatlan
bemélyedést taldlunk az MTC 20429 neoti-
pus coronoid nyudlvdnydnak hdtoldaldn is (21.
dbra: F). Egy kisebb példdny (MTC 25763/1)
szintén megnyult coronoid nytlvanyt visel és
a hdti oldaldn ez is sekély és osztatlan bemé-
lyedést visel (21. dbra: E); a Meckel-féle csa-
torna mindkettdn viszonylag széles és sekély.
A frontoparietale morfoldgidja viszony-

lag jél jellemezhets a Betfia 9/C -1l elSke-

riile két kisméreti toredékes példiny (MTC
25764/1-2) alapjin. A frontoparietale hitol-
dala hasonldan a P eurydices-hez nem széle-
sedik el hdtrafelé, a parasagittdlis csonttara-
jok az orbitilis peremhez kozel helyezked-
nek el és a csontfelszin hdtsé részérdl hidny-
zik az azt hatdrolé hardntirdny( csonttaraj.

A V|, komplexum (MTC 20428/1) egy
nagyméretd példdnyhoz tartozott (21. dbra:
G-]). A tbbi Palacobatrachus fajhoz hason-
l6an a csigolyacentrum hdt-hasi irdnyban la-
pitott. A két iziileti vdjat egymdssal érintkezik
és felnydlnak a gerincveldi csatorna felsd ré-
széig. A 'V, hardntnydlvanyai kissé hidnyo-
sak, de csak kismértékben hajlanak hdtrafe-
1é. Az idegivszdrak szélesek, a tdvisnyulviny
egy hosszanti, szabdlytalan alakd oldaldgak-
kal rendelkezd korlatozddik.
A synsacrum a V, csigolyik Gsszeolvaddsibol
keletkezett, teljesen elvdlasztva a V7-t61. A csi-
golyacentrumok a Fejérviry (1917) dltal 4bra-
zolt példdnyndl nem olvadtak ossze, szemben
az oldalnytlvanyokkal, amelyek majdnem tel-
jesen oOsszeforrtak, egy kis rést hagyva az egyik
oldalon. Ezzel szemben az MTC 20428/2
példdnyon a csigolyacentrum teljesen Ossze-
forrt, a megmaradt oldalnyudlvényok pedig tig
nyildsokat képeznek a V, és V, kozott. Mivel
az utébbi példiny jéval kisebb méretd, akar
az is feltételezhetd, hogy a P langhae mellett
egy midsik faj is létezhetett az adott teriileten.
A felkarcsont (MTC 25763/2) végrészén a ca-
pitulum csak részben csontosodott el, ami arra
utal, hogy fiatal példdnyhoz tartozhatott (21.
dbra: K, L). A fossa cubitalis ventralis sziik és
a capitulumhoz kozel fekszik. A t6bbi palaco-
batrachiddhoz hasonléan az epicondylus me-
dialis és az epicondylus lateralis a capitulum
kétoldaldn szimmetrikusan helyezkedik el és
nagyjabdl azonos mérettiek.

csonttarajra

4.8.2. Diszkusszid

A mai karmosbékdk koponydja majdnem
teljes mértékben egyetlen csonttd forrt osz-
sze elmosddd csonthatirokkal. Részben ez a
tendencia figyelhetd meg a Palaeobatrachus
hiri palaecobatrachiddndl és a lengyel pliocén-

42



venczel .

Venczel Mirton

marton_105 23

MTA doktori értekezés

21. dbra. Palaeobatrachus langhae (Fejérvary, 1917) maradvinyok Betfidrél. A-D - frontoparietale jobb eliilsd

(A, B - MTC. 25764/1) és bal hdts6 (C, D - MTC. 25764/2) része alul- (A, D) és feliilnézetben (B, C). E - jobb

angulospleniale (MTC 25763/1) feliilnézetben. F - jobb angulospleniale (MTC. 20429, neotipus) feliilnézetben.

G-J - V1+V2 (MTC. 20428/1) feliil- (G), oldal- (H), el8l- (I) és alulnézetben (J). K, L - felkarcsont disztélis része
(MTC 25763/2) alul (K) és feliilnézetben (L). Réviditések: cp, coronoid nytlvény; iv, fziileti véjat.

bél "Pliobatrachus” langhae-nak leirt koponya
maradvinyok esetében is, amelyen a sphenet-
hmoideum részben 6sszeforrt a parasphen-
oideummal (Sanchiz & Mlynarski 1979). A
pipabékakhoz és a karmosbékdkhoz hasonléan
a palacobatrachiddk is szorosan vizhez kot8dé
életmédot folytattak. Az osszeforrt koponya-
csontok mellett erre utalnak az erételjesen fej-
lett csipéesontkozi gumok is.

A P codreaviadi csak izoldlt csontok alapjin
ismeretes a tipuslelShelyrdl. Egyetlen onnan
el8kertilt csontlelet sem mutat t6bb csont osz-
szeforraddsira utald jeleket, mint amilyen a

P hiri esetében tapasztalhaté volt. A P codre-
avladi és a P hiri elkiilonitése legbiztosabban
a frontoparietale alapjin lehetséges, mivel az
stabil jegyeket hordoz az egyedfejlédés sordn,
emiatt az eddig elSkeriilt egyetlen példdny is
alkalmas volt arra, hogy azt 4j fajként azono-
sitsuk (Rocek et al. 2021).

Fejérvéry (1917) bdr tisztdban volt a Meyer
(1860) és Wolterstorff (1886, 1887) 4ltal leirt
Palaeobatrachus synsacrumdnak felépitésével
és morfoldgidjdval, a bethai palacobatrachida
anyagot mégis a varangy-félékhez sorolta, kozel
a Platosphus nemhez (De I'lsle 1877). Fejérvary
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f8 érve az volt, hogy mind a Platosphus mind
a Pliobatrachus synsacrumdt két csigolya alkot-
ja. A Platosphus gervaisi-r6l azonban kideriilt,
hogy a keresztcsigolydja szabadon 4ll az el8tte
all6tbl (I14sd Rocek et al. 2021), de ezt De I'Isle
(1877) soha nem dbrézolta. Az adott példdny
(MNHN.ECAC 1876-917), Rage (2017, sz6-
beli kozlése) szerint egy nagyméret(i varangy
(Bufo) lehetett.

Mtiynarski (1961, 1962) a lengyelorszdgi
Weze 1 pliocénkori (MN 15) lelShelyrdl szd-
mos izoldlt palaeobatrachida csontot Bufo tar-
loi néven irt le, amelyet Vergnaud-Grazzini &
Mtiynarski (1969) Pliobatrachus langhae-nak
hatdrozott meg. A Rebielice Krélewskie (MN
16) lel8helyrél gytjtott leletanyagot Mtynarski
(1962) szintén a Pliobatrachus nembe sorol-
ta 4t a pliocén kora miatt (Mlynarski 1977).
Tovabbi palacobatrachida leletek keriiltek még
el6 tobb lengyelorszdgi, csehorszagi és oroszor-
szdgi lelShelyrdl (Sanchiz & Mtynarski 1979,
Hodrova 1981, 1982a, 1982b, Ratnikov 1997,
2001), amelyeket szintén a Pliobatrachus nem-
be soroltak be, annak ellenére, hogy a karak-
terek egy része (pl. synsacrum és farkesikesont
esetében) a Pliobatrachus langhae mellett tobb
mds Palaeobatrachus fajéval megegyeznek.

Lengyelorszdgi leletanyagok alapjdn Sanchiz
& Mlynarski (1979) a Pliobatrachus nemre
az aldbbi diagnosztikus karaktereket javasol-
ta: nagyméret(i palacobatrachida; az 4llcsonti
fogak szdma alacsony (kb. 8) eliilsé felén fog-
hézaggal; az 4llkozti csont fogazott; a fronto-
parietale hitoldala erételjesen dombord, eliil-
s6 részén U-alaki mélyedéssel és a kozépsd
részén egymdssal parhuzamosan hizédé para-
sagittdlis csonttarajokkal; a csip8csonti tuber
superius osztatlan; a lapockacsont nem hasi-
tott. A feltételezett foghézag az allkozti csont
és az allcsont eliilsé része kozott azonban oda
vezethetd vissza, hogy Mlynarski (1977: fig. 1)
rekonstrukcids rajzdban az dllcsontot forditva
(hatulsé részée elére helyezve) illesztette az 4ll-
kozti csonthoz. Tovabbd, mivel a fenti karak-
terek nem voltak alkalmasak a Pliobatrachus
és  Palaeobatrachus nemek elkiilonitésére,
Wuttke et al. (2012) a Pliobatrachus nemet a

Palaeobatrachus szinonimdjanak tekintették,
amint azt kordbban mdar Vergnaud-Grazzini &
Mtynarski (1969) is javasolta. Megemlitendd
azonban, hogy a lengyelorszagi Palaeobatrachus
nem t6bb olyan bélyeget hordoz, amelyek kii-
16nbdznek a nem tobbi tagjdéedl (pl. a kissza-
mu allcsonti fogak szdma, a parasphenoideum
egyes példinyoknal 6sszeforrt a sphenethmoi-
deummal) (Sanchiz & Mlynarski 1979), ami
miatt elengedhetetlen a fenti leletanyagok re-
vizidja.

4.9. As6békak

4.9.1. Rendszerezd dslénytan
NEOBATRACHIA Reig, 1958
PELOBATOIDEA Bonaparte, 1850

Duellman & Trueb (1994) és Rocek (2013)
a DPelobatoidea-t az aldbbi csontmorfoldgiai
sajatossagokkal jellemezte: csigolydik eldl vdj-
tak, az idegivszdrak fedik egymdst; az atlasz
iziileti véjatai egymdshoz kozel helyezkednek
el; a keresztesigolya-farkesikesonti iziiletben
két iziileti biitydk vesz részt; a keresztcesigolya
mogotti csigolydnak (V) széles hardntnylva-
nyai vannak, amelyek a felnétt példinyokon
osszeforrnak a keresztesigolya hardntnyulva-
nyaival; valloviik arcifer (mozgémelld) tipusts;
az omosternum porcos marad; a kulcscsont
nem fedi a lapocka eliils részé; két 1dbes-
csontjuk van. Gémez & Turazzini (2016) sze-
rint Pelobatoidea karakter a csipécsonti szdr
tovi részén elhelyezkedd ’spirdlis drok’, amelyet
elészor Bolkay (1919) canalicula transversa-
lis-ként irt le és amely egy dorsolaterdlis-vent-
romedidlis lefutdst sekély bemélyedés.

PELOBATIDAE Bonaparte, 1850

Rage & Hossini (2000) és Rocek (2013) sze-
rint az aldbbi csontmorfoldgiai sajdtossdgokkal
jellemezheték: a koponyatetd csontjai mindig
diszitettek (a mintdzat mdr a fiatal példdnyo-
kon is jelen van); a frontoparietale pdratlan (a
larvdkon hitul egy csontelem adddik a pdros
frontoparietale-hoz); a quadratojugale jelen
van; a parasphenoideum ventralis élet visel és
hatul kidomborodik; az dllcsont hossza szdj-
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padcsonti nyulvdnyt visel (a szdjpadcsont és
az dllcsont egybeforrt); az ekecsontrél a ramus
postchoanalis hidnyzik; a mellcsont elcsonto-
sodott; a csip8csont tuber superiusa hidnyzik;
a csip8csonti szdron nem alakul ki csonttaraj.
Genus Pelobates Wagler, 1830

Rage & Hossini (2000) és Rocek (2013)
szerint a Pelobates nem diagnézisa az aldbbi: a
koponyatetd csontjai gumds mintdzatdak; az
orrcsont eliilsé medidlis pereme homort, mig
a hdts6 oldalsé pereme dombord; a kereszt-
csont eldtti csigolydk idegivszdrai hossztak, a
csigolyatestek el8l véjtak; a farkesikcsontrdl hi-
dnyzik a hdtoldali csonttaraj; a csipécsont sza-
ran nem alakul ki csonttaraj és hidnyzik a fossa
preacetabularis és a fossa supraacetabularis; a
felkarcsonton a capitulum humeri oldalra to-
l6dott; a fossa cubitalis ventralis oldalra nyilik.

Pelobates sanchizi Venczel, 2004
(22. dbra: A, B)

Holotipus: Részleges frontoparietale (MMP.72).
Tipus-lelohely: Mdtrasz616s-2, E—Magyarorszég,
kozépsé miocén, késé badeni (MN 6) (Gdl et
al. 2000; Hir et al. 2017).
Elterjedés: Mokra-W kiilfejtés, korai miocén
(MN 4), Csehorszdg (Ivanov 2008); Hasznos
(MN 6), Sdmsonhdza 3 (MN 6); M4traszé18s
1 és 2, kozépsé miocén, késé badeni (MN 6),
Magyarorszig (Venczel 2004).
Hivatkozott példanyok: Venczel (2004: 164).
Differencidl diagnozis: Nagyméreti Pelobates
faj. A frontoparietale, az orrcsontok, az 4ll-
kozti csontok és a pikkelycsontok, hasonléan
a P decheni-hez, kiemelkedd, godorkés-csont-
tarajos, helyenként csontgumdok dltal boritott
csontmintdzatot viselnek. A nem tobbi tag-
jandl (P cultripes, P varaldi, P syriacus és P
fuscus) a gumds csontmintdzat jellemz8. A P
decheni-hez és a P cultripes-hez képest a fron-
toparietale-squamosum izesiilési varrata joval
keskenyebb, de az el8bbiekkel ellentétben a
squamosum lamella alaris-4n jol elkiiloniile
a dorsalis és a posterodorsalis nytlvany (ha-
sonléan a P syriacus-hoz és a P varaldi-hoz).
Rovid jellemzés: A holotipus frontoparietale
varratmentes, paratlan csont, eliils§ része hi-

dnyzik (22. dbra: A, B). Hdtoldaldt csont-
gumok és az azokat Osszekotd csonttarajok
halézata boritja, amelyek kisebb-nagyobb
bemélyedéseket hatdrolnak. A postorbitdlis
régiéban a frontoparietale (processus latera-
lis superior) és a squamosum izesiilése révén
egy csonthid alakul ki, amelynek a feltétele-
zett szélessége a frontoparietale hosszisdgdnak
kb. egynegyedét teszi ki. A csont hdtsé pere-
me kissé lekerekitett és nincs rajta kikiiloniile
processus posterior superior. A facies posterior
majdnem fliggdleges helyzet( és a processus
posterior inferior talér a hdtoldali csontpere-
men. A paraoccipitdlis nyulvinyok kihegye-
zett végliek, az arteria occipitalis nyildsai ezek-
t8l medidlisan helyezkednek el. A csont hasi
oldala homort, az agylebenyek lenyomatai
(incrassatio frontoparietalis) csak a jobboldali
posterolateralis részen maradtak meg. A tec-
tum supraorbitale és a processus lateralis su-
perior (ami a pikkelycsonttal izesiil) viszony-
lag széles, enyhén dombord peremi résszel.

A pikkelycsont valamennyi példdnydn a pro-
cessus posterolateralis és a processus zygomati-
cus tobbé-kevésbé hidnyzik. A csont kiilsé fe-
lilletét a frontoparietalehoz hasonlé mintazat
boritja. A lamella alaris nagyon széles, hdtsé
széle lekerekitett. A processus dorsalis és a pro-
cessus posterolateralis j6l elkiiloniilt egymds-
t6l, egy bedblosodés képezi a hatdrt a két terii-
let kozote. A pikkelycsont és a frontoparietale
kozott 1étrejové postorbitélis csontvarrat széles
lehetett, amint arra az adott csontszélek felii-
letének szélességébdl is kovetkeztetni lehetett.

4.9.2. Diszkusszid

A frontoparietale-pikkelycsont kozote ki-
alakult csontiv szélessége tobbé kevésbé
megegyezik a recens P syriacus egyes alfajai-
ndl tapasztalttal (Basoglu & Zaloglu 1964).
Ugyanakkor az Eopelobates-nél és a barna ds6-
békanal (Pelobates fuscus) nem alakult ki ehhez
hasonlé csontiv (Roc¢ek 1981). Az ide sorolt
csigolydkon kialakult hosszt neurdlis iv ple-
ziomorf karakternek szdmit (Henrici 1994),
mig a gerincveldi ideg intravertebralis kilépési
helye bizonytalan polaritdsi. A keresztcsigo-
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22. 4bra. Pelobates sanchizi Venczel, 2004 holotipusa. Frontoparietale (MMP. 72, Mdtrasz8l8s 2), feliil- (A) és
alulnézetben (B). Réviditések: pls, processus lateralis superior; pop, paraoccipitdlis nytlvény.

lydk tobbsége (tizbél kilenc) a P sanchizi-nél
szabadon 4ll (nem forrt egybe a farkcsikcsont-
tal), akdrcsak a P cultripes-nél (Sanchiz &
Mtiynarski 1979; Bailon 1991, 1999) és a P
decheni holotipusdndl (Bohme et al. 1982).

4.10. Neobatrachia békak

4.10.1. Rendszerezd dslénytan
Familia incertae sedis
Genus Hungarobatrachus Szentesi &
Venczel, 2010

Hungarobatrachus szukacsi Szentesi &
Venczel, 2010 (23. dbra: A-])
Holotipus: MTM V 2008.16.1. jobb csips-
csont, amelyrdl a tuber superius apikdlis része

és a csipdcsonti taraj részben hidnyzik.
Tipus-leldhely és foldtani kor: Szal-6, Tharkat,
késé kréta (Csehbdnya Formdcié, santoni),
Magyarorszag,.
Hivatkozottpélddanyok:Venczeletal.(2021:189).
Javitott diagnizis: Kozepes méretli, tdlcsonto-
sodott koponydju farkatlan kétéltdi (testhossz
kb. 50-80 mm), amely a tobbi farkatlan kétél-
t(itd] az aldbbi jellegek egyiittes kombinaci6ja-
ban kiilonbozik: a koponyacsontok egy részét
(frontoparietale, dllcsont, pikkelycsont) godor-
kés-csonttarajos mintdzat boritja, az idésebb
példinyokon a godorkés-csonttarajos feliiletek
mellett csontgumdok fedte részek is kialakul-
nak; a frontoparietale hdtul varratmentesen
osszeforrt, kéroldalt széles pikkelycsonti nydl-

vénnyal és amely a pikkelycsonttal egy para-
sagittdlis varrat révén csonthidat képez; az oc-
cipitalis csatorna a frontoparietale belsejében
halad, az eliilsg kivezetd nyildsa a pikkelycson-
ti nyulvdny és a pars contacta kozott nyilik; a
ramus zygomaticus jéval hosszabb a ramus oti-
cus-ndl és izesiil az dllcsont zygomaticomaxil-
laris nytlvdnydval, majd tovabb el6re nyulik és
részben vagy egészben elvélasztja az dllcsontot
a szemiiregtdl; a ramus oticus nagyon széles és
mediélis irdnyba hajlik, ahol a frontoparietale
pikkelycsonti nyulvdnydval vizszintes varratot
képez; az éllcsonton a zygomatico-maxillaris
nyulvdny és a preorbitélis pars facialis mérsé-
kelten magas; a lamina horizontalis jél fejlett,
hdt-hasi irdnyban kiszélesedd, mig az dllcsont
hdts6 nydlvdnyan jél lithaté a quadratojugale
izestilési felszinének a lenyomata; az angulos-
pleniale pars spatulaeformis prearticularisinak
hdts6 vége felfele hajlik; a csipScsont erdtel-
jes felépitésii, magas csipScsonti tarajt visel,
amely kb. két és félszer magasabb a csipdcsont
szdrdndl, és amelynek az oldalsé felszinét sin-
cok és csontgerincek boritjak; a csipdcsontkozi
biitydk terjedelmes, elére ér a preacetabuldris
régidig; az érdes medidlis csontfeliilet a mdsik
oldali csip&csonttal valé izesiilésre szolgdl.

Ledrds: A csipSesont acetabuluma oldalnézet-
ben hdromsz6g alakd, az alacsony peremfi fzii-
leti vdjat mérsékelten mély, majdnem korala-
ka (23. dbra: G). Az acetabulum dorzdlis része
mérsékelten magas, a supraacetabuldris mélye-
dés hidnyzik, mig a ventrlis rész kisméretd. A
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23. dbra. Hungarobatrachus szukacsi Szentesi & Venczel, 2010 maradvinyok Iharkdtrél. A-C - részleges
frontoparietale (MTM VER 2016.2546) hdti (A), hasi (B) és hdtulsé nézetben (C). D - squamosum (MTM VER
2016. 695) laterdlis nézetben. E, F - jobb dllcsont (MTM VER 2016. 700) labidlis (E) és linguélis (F) nézetben.
G, H - részleges csipbesont (MTM VER 2015. 145.1) laterdlis (G) és medidlis nézetben (H). I, J - angulospleniale
(MTM VER 2016. 1948) laterdlis (I) és hdti nézetben (J). Réviditések: cb, csip8csontkozi biitydk; fao, foramen
arteriae occipitalis; pl, processus lateralis superior; ppd, processus posterodorsalis pz, processus zygomaticus.

preacetabuldris régié mérsékelten terjedelmes,
elére domborodé és kozépirdnyban Gsszendte
a csipéesontkozi biityokkel. Medidlis nézetben
a csipéesontkozi biitydk az acetabuldris régié
teljes medidlis felszinét elfoglalja és eldl eléri a
csip8csont szdrdnak tovi részée (23. dbra: H).
A méretes csip8csontkodzi biitydk hati vagy
hasi nézetben hdromszog alaky, a legnagyobb
vastagsdgdt eldl éri el, majd hdtrafelé fokoza-
tosan vékonyodik. A preacetabuldris szog (az
acetabuldris rész ventrdlis nytlvanydnak elil-
s6 széle és a csipdcsonti szir hasi oldala 4ltal
bezért sz6g) nagyobb mint 90°. A csipScsont
szdranak keresztmetszete henger alakd és a hdd
oldaldn kiugrd, vaskos csonttarajt visel, amely
kb. két és félszer magasabb, mint a csipdcsonti
szdr. A csonttaraj hdtsé vége kozel egy vonal-
ban van az iziileti vdjat eliilsé peremével, de
joval hdtrdbb nyulik a csip8csontkozti biitysk
elilsé végénél. A csonttaraj és csipScsonti
szar oldalsé felszine kissé dombort és bariz-
ddk-sdncok alkotta mintdzat disziti. A mint4-

zat als6 hatdrdt egy keskeny, kiemelked§ csont-
gerinc képezi, amely feliiletesen a nddi varangy
(Epidalea calamita) morfoldgidjdra emlékeztet
(Gémez & Turazzini 2016: 8), de azzal nem
tekinthetd homolégnak. A csontmintdzatot
képezé fonadékos bardzdik irdnya valtozo,
részben hosszan elnydléak, mint az a holoti-
pusndl megfigyelhetd, vagy egyes példdnyokon
a bardzddk rovidebbek és fiiggbleges irdnytak
(23. dbra: G). A tuber superius a csip8csonti
taraj hdtsé részén egy vaskos, alacsony, elnytlé
és kissé érdes feliiletti csontperem.

Az egyetlen elSkeriilt részleges frontoparietale
(MTM  VER 2016. 2346.) viszonylag
kisméretd (maximdlis szélessége 7,5 mm,
maximélis anteroposterior hossza 6,9 mm),
hadti vagy hasi nézetben egy nagyjibdl 6tszogi
lapos csont (23. dbra: A-C). A frontoparietale
hdtoldala a medidn sagittalis sikban enyhén
homoru, mint egyes recens szarvasbékaféléknél
(pl. Ceratophrys calcarata, lisd Lynch 1971:
fig. 26A) és a fosszilis Thaumastosaurus ranoid
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békanal (Roc¢ek & Lamaud 1995: figs. 2B, C;
Laloy etal. 2013: fig. 3D). A majdnem teljesen
ép baloldali rész kidomborodik és fokozatosan
kiszélesedik oldalirdnyban és ezdltal egy széles
pikkelycsonti nydlvdnyt (= processus lateralis
superior) képez, amellyel a pikkelycsont ramus
oticus-dhoz egy postorbitdlis parasagittdlis
varrattal izesiilt. A frontoparietale hdtoldala
koralaka godorkékkel diszitett, amelyek néha
egymdssal egybeolvadnak, a bemélyedések
aljan apré nyildsok lithaték. A csont hdts6-
kozépsd  (nyakszirti) felszinén egy kiugrd
csonttaraj huzddik,
fels6 peremi részen képzédott processus
posterior superiort az alsé szélen taldlhaté
processus posterior inferiorral (Roc¢ek 1981).
A csonttaraj két oldalin bemélyedések
taldlhatdk, amelyek a hdtdi oldalig felnyulé
longissimus dorsi izmok tapaddsi helyei lehettek
(Evans et al. 2014). Hatulnézetben a baloldali
nyakszirti veréércsatorna (foramen arteriae
occipitalis) koralak, mig a jobboldalinak csak
a medidlis széle 6rz6dott meg. Oldalnézetben
egy kevésbé kiugrd csonttaraj koti Ossze az

amely  Osszekoti  a

agykoponya csontjaival izesiil pars contacta-t
a pikkelycsonti nytlvidnnyal, ami egyben
kijeloli a szemgddor hdts6 hatdrdt. A csonttaraj
mogott jol lithaté a nyakszirti ver8ércsatorna
elilsé nyildsa, amely felteheten ferdén elére
és oldalra huzédott, mikozben egy sekély
sancot képezett a pikkelycsonti nyulviny
alsé feliletén, majd elérhette a szemiireg
posterodorsalis részét. Alulnézetben a pars
contacta baloldali része maradt épen egy
S-alaku formdjiban, amely
hdtrafelé fokozatosan kiszélesedett és izesiilt az
alatta fekvd fiiltdjéki csontokkal. Kozéptdjékon
egy jellegzetes lenyomat ldthaté (incrassatio
frontoparietalis), amely el8l pdratlan (facies

csontlemez

cerebralis anterior), hdtul pedig egy alig
kikalonile paros (facies cerebralis posterioris)
és joval kisebb csontfelszinben végzédik. Az
épen maradt csontszélek arra utalnak, hogy
a frontoparietale nem forrt teljes egészében
hozz4 (amint az a Thaumastosaurus-nal lithato)
az alatta fekvd csontokhoz.

A pikkelycsont valamennyi példdnya hidnyos

(a ramus paroticus és a processus posterolatera-
lis disztdlis része letorote) és a hiperosszifikdcié
jeleit mutatja (23. dbra: D). A nagyon széles
lamella alaris hdtul a révid ramus oticusban,
mig el8l a jéval hosszabb ramus zygomaticus-
ban folytatédik (Clarke 1981). Bir egyetlen
példdnyon sem maradt épen, de feltételezhetd,
hogy a ramus oticus hati majdnem vizszintes-
re lehajlé széle csonthidat képezett a fronto-
parietale pikkelycsonti nytlvinydval. A ramus
zygomaticus szintén széles és érintkezik vagy
kissé rdnd az dllcsont zygomaticomaxillaris
nyulvdnydra és el6re nytlva teljesen elszigeteli
az éllcsontot a szemgddortdl. Ugyanakkor az
még tisztdzatlan, hogy a squamosum elé] ize-
siilte vagy sem az orrcsonttal. A pikkelycsont
labidlis felszinén meghgyelhetd diszitettség
életkor fiiggd lehetett, ugyanis a fiatalabbnak
gondolt példdnyokon a csontfelszin majdnem
sima, mig az idésebbeken erételjesen diszitett.
A godorkés és gumds mintdzat ugyanazon a
példdnyon is eléfordulhat. A meredek csont-
felszineken rendszerint csontgumékat, mig a
vizszintes vagy ferde csontfelszineken inkdbb
godorkés-csonttarajos mintdzatot taldlunk.

Az dllcsont valamennyi példdnya hidnyos és
a pikkelycsonthoz hasonléan a hiperosszifika-
ci6 jeleit mutatja. Az MTM VER 2016.690.
labidlis felszinét godorkés-csonttarajos csont-
mintdzat boritja, amely a zygomaticomaxilla-
ris nytlvdnyon csontgumok soraira valt 4t (23.
dbra: E). A ventrélis perem kozelében azonban
marad egy mintdzatlan sdv, amelyen elvétve
hosszanti 4rkok alakulhatnak ki. Az 4llcsont
eltilsd, 4llkozti csonttal érintkezd része hidny-
zik. A lingudlis oldalon egy széles, félhenger
alakt lamina horizontalist taldlunk (23. dbra:
F), amely elél kissé elvékonyodik, mig a hdtsé
rész egy kiszélesedd és kiemelkedd ropcsonti
nytlvinyt képez. A ropesonti nydlviny felett
taldljuk a ductus nasolacrimalis bevezet$ nyi-
ldsat. A lamina horizontalis feliil egy mély sdn-
cot, mig alul egy széles crista dentalis-t hatdrol.
A processus posterior meg@rizte a quadratoju-
gale-val val6 izesiilési felszin lenyomatit.

Az angulospleniale példinyok hidnyosak. A

coronoid nytlvdny sinca el8l sekély marad és
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24. dbra. Hungarobatrachus szukacsi Szentesi & Venczel, 2010 filogenetikai helyzete a farkatlan kétéltiiek
kozott. Az dgak feletti értékek a Bremer-féle timogatdsi indexet jelolik. (Venczel et al. 2021 nyomdn).

a csont labidlis oldaldra hazdédik 4t, mig hit-
rafelé a pars spatulaeformis prearticularis ird-
nydban fokozatosan mélyil és kiszélesedik,

amelyet kéroldalt éles csontlemezek hatdrol-
nak (23.

les, lemezszerti, kozépen egy sekély bemélyiild

dbra: I, J). A coronoid nyulvdny szé-
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résszel és hdtul egy kiemelkedd biityokkel.

Kladisztikai analizis: A parsziménia analizis-
hez (TNT, Goloboff et al. 2008) a Fabrezi
(20006) és Evans et al. (2008) 4ltal 6sszedllitott
81 fenotipikus karaktert tartalmazé CTM-et
haszndltuk. A 7haumastosaurusra  vonatko-
z6 adatsort Laloy et al. (2013) alapjén djra
értelmeztiik és a két Belzeehufora vonatkozd
karaktert kiegészitettitk Evans et al. (2014)
publikiciéja nyomdn, majd ehhez hozzdad-
tuk a Hungarobatrachus 6sszes megdllapitha-
t6 karakterét (11 csontmorfoldgiai bélyeg),
amely a karakter lista 13 szdzalékdr teszi ki. Az
elemzés sordn létrehozott négy egyenld hosz-
szUsdgl torzsfdn a Hungarobatrachus megle-
petésre nem a ranoid békdk, hanem a tobbi
tilcsontosodott taxon kozott jelent meg, mint
amilyen az Osteopilus, a Callyptocephalella,
Hemiphractus, — Ceratophrys, — Chacophrys,
Lepidobatrachus és a fosszilis (lehetséges cer-
atophryid béka) Beelzebufo (24. dbra). Ezt a
kldduszt az aldbbi szinapomorfidk timogattik:
8(1) a falcsont-pikkelycsont kozotti csonthid
van, 2(1) csontmintdzat van a koponyacson-
tokon, 6(1) a kiugré supraorbitdlis perem
jelen van és 11(2) a megnydle pikkelycson-
ti ramus zygomaticus eléri az dllcsontot. A
tilcsontosodott hyloid kldduszon belil a
Hemiphractus és a ceratophryid békdk egy
kldduszt, mig az Osteopilus, Hungarobatrachus
és a Callyptocephalella egy kilon kliduszt
alkot, amelyben a Hungarobatrachus a
Calyptocephalella  testvértaxonjaként jelenik
meg. Az ezt tdmogaté karakterek kozil a
Hungarobatrachusnal csak a 52(1) csipGeson-
ti taraj és a 80(2) a peramorfdzis megléte volt

csak kédolhaté.

4.10.2. Diszkusszid

A Hungarobatrachus szukacsi csipbcsontjan
legaldbb két autapomorf jelleg azonosithaté:
1) nagyon magas és vaskos csipScsonti taraj,
oldalsé feliilletén bardzddlt csontmintdzattal
és 2) nagyméretli csipdcsontkdzi bityok, a
preacetabuldris régiéra is kiterjedé medidlis
iziileti felszinnel. A nagyon magas csip8csonti
taraj a j6 ugré képességli békdkra jellemzs. A

csipdcsonti taraj oldalsé felszinén a terjedel-
mes mintdzat megfelelé tapaddsi felszint biz-
tosithatott az iliacus externus hajlité izomnak
(Gémez & Turazzini 2016: fig. 2), mig a csi-
pScsont szdrdnak oldals6-alsé részén hizédé
csontgerinc a nddi varangyon is meglevd tensor
Jasciae latae izomnak megfelelé tapaddsi fel-
szin. Ez utébbi izomtapaddsi felszin helyzete
azonban viltozd, akdr rokon fajok esetében is
kiilonbozhet (Prikryl et al. 2009). A mediola-
terdlisan megvastagodott és magas csipdcsonti
taraj egyes Leptodactylinae békdkra jellemzd,
de azokon rendszerint nem alakult ki csont-
mintdzat (pl. Leptodactylus) (Heyer 1969: 5).
A Hungarobatrachus terjedelmes csipdcsont-
kozi biityke azért egyediildlld, mert a preaceta-
buldris régiéban alakult ki és mediolaterdlisan
vaskos, viszont az acetabulum hdtsé része nem
vastagodott meg és oldalrdl lapitott maradt.

A frontoparietale posterior felszine kozel azo-
nos a Thaumastosaurus-éval (Rage & Rocek
2007: fig. 5), amely kiugré csonttarajt viselt
és azdltal, hogy a kétoldali mélyedések felnydl-
tak a csont dorsalis részéig egy hétrafelé kiugré
csontperem alakult ki. A nyakszirti veréércsa-
torna helyzete is megegyez8 a Thaumastosa-
urus-éval, annak ellenére, hogy ez utébbindl
a frontoparietale teljesen osszeforrt az alatta
fekvé regio otica-val és emiatt a csatorna pon-
tos helyzetét nehéz meghatdrozni (Rocek &
Lamaud 1995, Rage & Rocek 2007). A Beel-
zebufo nyakszirti csatorndjdnak eliilsé nyildsa
a szemgddor posterodorsalis részén, a proo-
ticum és a frontoparietale kozott helyezke-
dik el (Evans et al. 2014). Az 4sébékikndl a
nyakszirti csatorna helyzete szintén hasonlé a
Hungarobatrachus-éhoz, de a hitsé csonttaraj
kevésbé fejlett. Kifejlett Pelobates példdnyokon
kialakul egy hdtsé csontkindvés, de ez egy pa-
ratlan k6zépsé csontelemnek a paros frontope-
rietale-val valé fuzidjinak tudhaté be (csak
az 4s6békdkra jellemz8 karakter, ldsd Rocek
1981: fig. 44).

A pikkelycsont a Thaumastosaurus, kisebb
mértékben a Pyxicephalus azonos csontele-
mére hasonlit, amelyeken szintén taldlhaté
egy erbteljesen diszitett révid ramus oticus
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és egy hosszii ramus zygomaticus. Ez utébbi
mindketténél eléri az orrcsontot kizdrva az
dllcsontot a szemgddor széléedl, de a ramus
oticus egyiknél sem izesiil a frontoparietaleval.
Ezekkel szemben a Belzeebufo pikkelycsont-
ja és frontoparietale-ja erdteljes parasagittdlis
varrattal {zesiil, amelyek a quadratojugale-val,
valamint az dllcsont pars facialis-dval is izesiil-
nek (Evans et al. 2014).

Az dllcsont morfolégidja (pl. a lamina ho-
rizontalis alakja, az fzesiilési felszin a quadra-
tojugale-val, a ropcsonti nyulvdny feletti és
mogotti nyildsok) hasonlit a 7haumastosaurus-
¢hoz. Rage & Rocek (2007) az éllcsontot bo-
rit6 diszitettségnek diagnosztikus jelentdséget
tulajdonitottak, de itt is széba johet az on-
togenetikus varidcid, akdrcsak a pikkelycson-
tok esetében. Muzzopappa & Nicoli (2010)
Calyptocephalella ldrvikon megfigyelték, hogy
a godorkés-csonttarajos diszitettség id6vel
csontgumds tipustvd alakul 4t. Az éllcsont
ventrolabidlis szélén 1évd sima felszin szintén
jellemzd a Calyptocephalella békikra (Agnolin
2012). Ugyanakkor a Calyptocephalella és a
Belzeebufo esetében a lamina horizontalis fej-
letlen, ami a szdjiireg méretnovekedéséhez ve-
zethetett, lehet6vé téve ezdltal a nagyméret(i
zsadkmdnyallatok lenyelését (Evans et al. 2014).

Az angulospleniale processus coronoi-
deus-dnak alakja és mérete leginkibb a
Thaumastosaurus-éra emlékeztet (Laloy et al.
2013: fig. 4E). A processus coronoideus mo-
gotti csontbiityok viszont egyes korongnyelvii
békakra emlékeztet leginkdbb (pl. Laronia)
(Rocek 1994: fig. 12).

Eddig egyetlen csigolya, 4llkdzti csont, or-
rcsont, sphenethmoideum sem  keriile eld,
amely lehetévé tette volna a Hungarobatrachus
morfoldgidjinak alaposabb megismerését.

4.11. Tejuszerii gyikok

4.11.1. Rendszerezd dslénytan
SQUAMATA Oppel, 1811
LATERATA Vidal & Hedge, 2005
A Laterata a tejuféléket (Teiidae), a
Gymnophthalmidae-kat (= Microteiidae),

a nyakorvos gyikokat (Lacertidae) és az ds6-
gyik alaktiakat (Amphisbaenia) oleli fel (Vidal
& Hedges 2005, Hedges & Vidal 2009). A
Teiidae és a Gymnophthalmidae a torzsfa al-
jan a Teiioidea-ba tomoril (Vidal & Hedges
2009, mig a nyakorvos gyikok és az ds6gyik-
félék kiilon monofiletikus egységet képeznek
(Townsend et al. 2004; Vidal & Hedges 2005;
Fry et al. 2006; Miiller et al. 2011).

TEIIOIDEA Estes, De Queiroz & Gauthier,
1988
BARBATTEIIDAE Codrea, Venczel &
Solomon, 2017
Tipus nem: Barbatteius Venczel & Codrea,

2016

Eldfordulds: késé kréta (maastrichti), Erdély,
Romania.

Diagnézis: A tobbi gyikfélétd] az aldbbi jellegek
kombindciéja révén killonboznek: terjedel-
mes oszteodermdlis pancél fedi a koponyatetd
csontjait; a csontmintdzat a koponydt boritd
szarupikkelyek lenyomatdt viseli; a koponya-
tetdi nyilds (foramen parietale) és a falcsonti
ventrdlis izestilési fiillecskék (= ventrdlis lap-
kék) jelen vannak; a haldntékizmok a falcsont
kiils6 oldaldn és a supratemporalis nytlvdnyo-
kon tapadnak; a homlokcsontok 8sszeforrtak
és a szemgodrok kozott elkeskenyednek; a fel-
s6 haldntékablakot nem tolti ki a postfrontale
és a postorbitale; a pikkelycsont haldntékdga
hatrafelé kiszélesedik és egy dorzalis nytlvanyt
képez; a prearticulare-n nincs csonttaraj, mig a
ropcsonti nytlvany (= processus angularis) j6l
fejlett (Codrea et al. 2017).

Genus Barbatteius Venczel & Codrea, 2016
Tipusfaj:  Barbatteius vremiri Venczel &
Codprea, 2016

Barbatteius vremiri Venczel & Codrea,
2016 (25. 4bra: A, B)

Holotipus: PSMUBB V. 440, hdromdimenzids
részleges koponya, benne a koponyatetd egyes
fedcsontjai, neurocranium, palatdlis régié és
az alsé édllkapcsok.

Diagnédzis: Nagyméreti késé kréta gyik 800
mm becstilt testhosszal. Az 6sszes t6bbi gyiktol
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az aldbbi jellegek kombindicidja révén kiilon-
bozik: a felsd haldntékablakot nem tolti ki a
postorbitale; terjedelmes oszteodermadlis pdn-
cél fedi a koponyatetd csontjait és a suspenso-
riumot; a homlokesont a szemgodrok kozote
jelentésen Osszesztikiil; a falcsonti ventrdlis
izestilési fulecskék (= ventrdlis lapkak) V-alakd
nyulvanyt képeznek; a postorbitale részben fedi
a pikkelycsontot; a pikkelycsont felszdll6 dga
jelen van; az epipterygoideum-falcsonti izesii-
1és dtfedi a falcsonti haldntékizomzat tapaddsi
helyét; a prooticum részben hatdrolja a reces-
sus scalae tympani kozéps nyildsdt; a dentale
gyengén fejlett subdentdlis kiiszobbel rendel-
kezik; az dllkapocs fogazata heterodont, a fog-
koronak (az eliilsé fogak kivételével) két- vagy
hdrom hegytiek és valamennyi fog cserélédik;
a fogsor mogott a coronoideum anterolateralis
nyulvdnya befedi a dentalet; a dentale szoglet-
csonti nyulvdnya a coronoideum csticsa el6tt
ér véget. Az osszes tobbi tejuféléedl a terjedel-
mes oszteodermdlis pdncélja révén kiilonbo-
zik, amely hozzdndtt a koponyatet6hoz és a
suspensoriumhoz és amely magdn hordozza
a szarupajzsok lenyomatdt. A Succinilacerta
(lengyelorszigi és litvdniai kozépsé eocénbdl)
és Plesiolacerta (k6zéps6-kés6 Eocén - késé oli-
gocén, Franciaorszdg és Németorszdg) lehetsé-
ges Orvosgyikféléktdl a tobbé-kevésbé parhu-
zamos sz€l0, keskeny és dtszogletli nyakszirti
pajzsai révén kiilonbozik.
Elfordulds: Puj, Hatszegi-medence, késé kré-
ta (Szentpéterfalvi Formdcid, maastrichti),
Erdély, Romdnia.
Leirds: A koponya és az édllkapcsok ugyanazon
egyedhez tartoztak és szorosan egymdshoz ta-
padva keriiltek eld. Ugyanakkor az 4llkapcsok
az eredeti anatémiai helyzetiikbdl kissé hdtra
cstsztak és az dramutatd jdrdsival ellentétes
irdnyban mintegy 90-100 fokos szdgben el-
fordultak. A robusztus csontok és a nyakszirti
régié egyes csontelemeinek teljes dsszendvése
arra utal, hogy a koponya egy kifejlett, idds
példdnyhoz tartozhatott.

A homlokesont pératlan (csak a posterior ré-
sze maradt meg), hdtoldali felszinét erdteljes
csontmintizat boritja. A megmaradt rész erd-

teljesen elkeskenyedett a szemgodrok kozott,
az interorbitédlis szélesség kozel fele a homlok-
csonti-falcsonti varratvonalnak. Feliilnézetben
néhdny torésvonal lithaté és a hdtoldali mintd-
zat egy része eltlint. Az oszteodermalis eredett
mintdzat megdrizte a koponyit fedd szarupaj-
zsok lenyomatdt (Smith 2009). A mintdzat go-
dorkékbdl, 6sszefonddéd sincokbdl és a csont-
pajzsok hatdrat kijel5l6 mélyebb drkokbdl 4ll.
A homlokpajzs egyediil 4ll és el8l helyezkedik
el. A pdros homlok-fali pajzsok nagymérettiek,
posterolateralis helyzetiek és hdtrafelé dtnydl-
nak a homlokcsont-falcsonti varratvonalon,
ahol befedik a falcsont eliilsé-oldalsé részét.
A homlokesont posteroventralis szogletét ol-
dalrdl az eldgazé postfrontale tdmasztja meg.
Alulnézetben néhdny szabdlytalan t6résvonal
hazédik hosszanti és keresztirdnyban a csont
ventrdlis felszinén. A crista cranii frontalis,
amely csak a jobboldalon 6rzédétt meg, egy
alacsonyan ivelé csontgerinc formdjiban hu-
z6dik a csont oldalsé szélével pdrhuzamosan.
Posteromedidlisan a crista cranii frontalis-t6l
mély hdromszog alakd lenyomatok mutatjdk a
falcsonti ventrdlis lapkdk meglétét, mig a ko-
zéprészen a homlokcsont-falcsonti varratvonal
egyenes lefutdsy.

A falcsont feliilnézetben mérsékelt sériilés-
nyomokat mutat, mig a baloldali felsé-eliilsé
részén a csontot iiledék boritja. A hatoldali fel-
szin hosszikds és kozépen kissé elkeskenyedik,
mig az eliilsé része kiszélesedik, a legnagyobb
szélességét a frontoparietdlis varratvonalnal
éri el. A falcsont eliilsé-oldals6 részén egy ék
alakti rész szolgil az alatta elhelyezkedd pos-
torbitale-val valé izestilésre. A pdratlan hom-
lokcsonthoz hasonléan a falcsont hétoldali
felszinét szintén oszteodermadlis csontpdncél
boritja, ahol rendszertelen szérdsban godor-
kéket taldlunk, mig a csontpajzsok hatdrdt
mély drkok hatdroljak. A nyakszirti pajzs 6t-
sz0gli, két oldala pdrhuzamos, mig az eliilsé
rész elhegyesedd, kisebb sériilésnyomokkal. A
paros parietdlis pajzsok hossziak, anterolate-
ralis szélik ldtszélag nem nyulik til az inter-
parietdlis pajzs utolsé negyedén, de a felszini
rész sériilése miatt nehéz megillapitani, hogy
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a parietdlis pajzsok és az interparietdlis pajzs
egymdssal érintkeztek-e vagy sem. Az interpa-
rietdlis pajzs, amely a parietlis és frontoparie-
télis pajzsok kozti hézagot tdltdtte ki, szintén
torésnyomok, elmozduldsok miatt sériile. A
frontoparietdlis pajzs tilér a falcsont-hom-
lokesonti varratvonalon, mig a posterior része
érintkezik a nyakszirti pajzs eliils6 szélével.
Posteromedidlis harmada erdsen sériilt, emiatt
nehezen dllapithaté meg, hogy ezt a pajzsot 4t-
furta-e a parietdlis nyilds vagy sem (csonthézag
viszont megdllapithaté). A frontoparietalis
pajzsnak nyilirdnyt kapcsolata van a mogotte
levé interparietélis pajzzsal és elére nytlva el-
éri a pdratlan homlokpajzsot, hasonléan a nya-
korvos gyfkokhoz (Certiansky & Augé 2013).
A falcsont hdtsé oldalsé oldala meredeken
hajlik ventrolaterdlis irdnyba, ahol hosszikis,
hdtrafelé mélyiilé supratemporilis ablakot hoz
létre. Megdllapithaté, hogy az é16 éllaton az
dllkapesi zdréizmok egészen a mintdzatot vise-
16 koponyatetdig felértek. A supratemporalis
nyulvinyok szélesek és erSteljesek, kb. 100°-0s
sz0gben dgaznak el posterolaterdlis irdnyban.
A supratemporalis nydlvinyok hdtsé oldal-
s6 részét a supratemporale és a pikkelycsont
felszallé dga boritja. Alulnézetben a falcsonti
ventralis lapkdk és a felette elhelyezkedd fal-
csont-homlokesonti varratvonal mindkét ol-
dalon jél ldthatd. A jobboldali ventralis lapka
letordte és csak az dltala hagyott mély, hdrom-
sz0gli lenyomat maradt hdtra. A crista cranii
parietalis mérsékelten magas és jé dllapotban
maradt meg a falcsont két oldalsé lendvése. Egy
apré csontdarab a prooticum processus alaris-a
elétt, bedgyazddva a métrixba és hozzd tapad-
va a falcsont ventrilis oldaldhoz, feltehetéen az
epipterygoideumtdl szdrmazik (az él6 dllatban
ez a csont rendszerint a falcsontok lenovéseivel
van kapcsolatban). A supratemporalis nyulvd-
nyok mérsékelten szélesek és megnydltak, a
végrésziik kissé megvastagodott.

A postfrontale-postorbitale majdnem egész-
ben megmaradt és ldtszélag teljesen egybe-
forrt. Kivétel a jdromcsonti 4g, amely letdrott.
Jobboldalon a csont majdnem az eredeti hely-
zetében van, mig a baloldalon az 6ramutaté ji-

rasival ellentétes irdnyban elfordult. Az antero-
dorsalis csontdudor csak a baloldalon maradt
meg. Az eldgaz6 és kozépirdnyba hajlé post-
frontalis rész meglehetdsen vaskos és rovid, a
processus frontalis valamivel hosszabb, mint a
processus parietalis. A postfrontale-postorbi-
tale hati és oldalsé részét, hasonléan a hom-
lok- és falcsonthoz, erételjes oszteodermilis
mintdzat boritja. A csontpajzsokat mély drkok
hatdroljék. Az els§ csontpajzs a jdromcsonti
nyutlvany felett dorsolaterdlis irdnyt, ahol két
kisebb csontpajzzsal érintkezik, mig hitrafelé
tovabbi hdrom csontpajzs kovetkezik, amelyek
a postorbitdle-t és a pikkelycsontot boritjdk,
vagyis tulérnek a postorbitale-pikkelycsonti
izestilési ponton. A postfrontale-postorbitale
hdts6 dga hossza és elkeskenyedd, hdromne-
gyed részben dcéri a felsé haldntékablakot és
részben fedi a pikkelycsontot. A nydlviny
végpontja a tobbi gyik végcsoporthoz hason-
16an a pikkelycsont medidlis oldaldn taldlhaté
(Gauthier et al. 2012).

A jaromcsont a baloldalon, az tiledékbe dgya-
z6dva lathatd, felszinén sekély mintdzattal.

A pikkelycsont feliilnézetben horogszertien
behajlott és erbteljes oszteodermélis mintdzat
boritja. Felszallé dga széles, dorsolateralisan
fedi a falcsont supratemporalis nytlvinydt. A
pikkelycsont felszallé dgdt két csontpajzs fedi,
a nagyobbik hdti-, a kisebbik posterior irdnyba
néz; a ventrélis 4g rovid és vaskos, elvastago-
dé végrésszel, amely a négyszogesonttal izesiil.
A supratemporale S-alakban hajlott, amely a
falcsont processus supratemporalis-4hoz kap-
csolédik. Hasoldalon a supratemporale és a
falcsont supratempordlis nyulvanyai izesiilési
felszint képeznek a négyszégcsont szdmadra.

4.11.2. Diszkusszié

A Barbatteius vremiri-hez hasonlé sajitos bé-
lyegekkel rendelkezdé j nemet és fajt irtunk
le Oardasaurus glyphis Codrea, Venczel &
Solomon, 2017 néven Als6 Vdradjirdl. Az O.
ghyphis holotipusit (PSMUBB.ODAN-A-12,
részleges parietale), a B. vremiri-hez hasonl6-
an, oszteodermdlis mintdzat boritja (parietdlis
nyilds jelen van) és amely Ggyszintén hordoz-
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(H) (A-F, 1)

25. 4bra. Koponyatetd csontpajzsainak rajzolata Laterata gyikokon feliilnézetben. A, B - Barbatteius vremiri
részleges koponydja (holotipus, UBB V. 440) és annak vézlatos rajza (B). C, D - Oardasaurus glyphis falcsontja
(holotipus, PSMUBB.ODAN-A-12) és annak vézlatos rajza (D). E, F - Ameiva ameiva (ZFMK-59021) és a
csontpajzsok magyardz6 rajza (F). G - recens Timon lepidus. H - Meyasaurus unaensis (Borsuk-Biatynicka et al.,
1999 nyomdn djra rajzolva). 1 - Plesiolacerta lyddekeri (Borsuk-Biatynicka et al., 1999 nyomdn djra rajzolva).
Réviditések: fps, homlokesonti-falcsonti pajzs; fr, homlokesont; fs, homlokesonti pajzs; ips, interparietalis pajzs;
ju, jdromcsont; os, nyakszirti pajzs; pa, falcsont; pfpo, postfrontale-postorbitale; ps, falcsonti pajzs; sq, squamo-
sum; st, supratemporale; ts, dtmeneti pajzs. A mérce = 5 mm.

za a szarupajzsok lenyomatdt. Tovdbbd a post-
frontdle morfoldgidja arra enged kévetkeztet-
ni, hogy az Oardasaurus esetében is a felsd ha-
lintélablakok nyitva maradtak. A parsziménia
elemzésben a Barbatteius-t és az Oardasaurus-t,
a Teiioidea tagjaiként (26. dbra), legalibb 4
egyértelmi szinapomorfia timogatja: a postor-
bitdle hatoldalrdl fedi a pikkelycsontot; a fal-
csonton a haldntékizomzat a falcsont héti ol-
daldn és a supratempordlis nydlvinyokon ered
(Meyasaurus-ndl is); az epipterygoideum-fal-
csonti iziilet fedi a falcsonti haldntékizomzat
tapaddsi helyét; a subdentilis kiiszob gyengén
fejlett (Meyasaurus-ndl is) (Codrea et al. 2017).

A Barbatteidae nem a Borioteiioidea tagja és
ez utébbi csak tdvoli rokonsdgban allhatott
a Teiioidea klddusszal (Nydam et al. 2007).
Ugyanakkor a Borioteiioidea az egyik legel-
terjedtebb észak-amerikai gyikcsoport volt a
késé krétdban (Nydam 2013), amely az euré-
pai késé krétdbdl is elékertile [pl. Bicuspidon,
Chamops és Distortodon Tharkatrdl (Makadi
2006, 2013a, b); a Bicuspidon a Hitszegi-
medence (Folie & Codrea 2005)], s6t Eszak
Afrikabdl is [Bicuspidon hogreli, cenomani,
Kem Kem, Marokké (Vullo & Rage 2018)],
ami lehetséges gondwanai eredetre utal.

A Barbatteidae két kiilonb6z6 méret(i tag-
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26. dbra. Barbatteidae gyikok vizlatos id§-torzsfija. Roviditések: Cr - kréta, Ju - jira, Ma - milli6 év, Ne - neo-
gén, Pa - paleogén, Tr - tridsz.

janak (Barbatteius testhossza kb. 800 mm,
Oardasaurus testhossza kb. 200 mm) egyiittes
jelenléte arra utal, hogy a populdciék ami-
kor feltehetéen gondwanai teriiletrél eléreék
"Hétszeg-szigetet" adaptiv radidcién estek 4t
és ott kiillonboz6 6koldgiai fiilkéket foglaltak
el. FeltehetSleg eziltal jobban kitudtik hasz-
ndlni a szigeti viszonyok sziikosebb tdplalék-
forrisait (Codrea et al. 2017).

4.12. Kigyék

4.12.1. Rendszerezd dslénytan
TOXICOFERA Fry et al., 2006

A méregtermeld pikkelyes hiilld (Squamata)
csoportokat foglalja magdban (Fry et al.
20006), ahovd a kigydk (Serpentes) mellett
az Anguimorpha és az Iguania is bekeriiltek
(Hedges & Vidal 2009: fig. 2). A Toxicofera
a szdjireghez kapcsolédé méregmirigyek
meglétét jelenti és amelynek a kifejlédése
a pikkelyes hiill6knél egyetlen evolicids
momentumhoz kothetd (Vidal & Hedges
2009). Viszont a kldduszon beliil a kigyok és a

madsik két csoport leszdrmazdsi viszonyai még

megoldatlanok (Hedges & Vidal 2009).

SERPENTES Linnaeus, 1758

A kigydk az egyik legsikeresebb hiill§ cso-
port, legalibb 3700 él6 fajjal (Uetz 2013).
Kis fajszimu a foldalatti életmédot folytatd
Scolecophidia (kb. 450 fajjal), amelyek csak
kisméret(l zsékmdnydllatot képesek elfogyasz-
tani, de jéval jelentdsebb az Alethinophidia
ardnya (kb. 3250 fajjal), amelyek jéval na-
gyobb zsdkmdnyt is képesek elfogyasztani
(Vidal & Hedges 2009). Az evolucié sordn ez
utébbiakndl az arckoponya olyan dtakuldson
ment 4t, amely mindezt lehetévé teszi (erre
utal a Macrostomata elnevezés).

COLUBRIDAE Oppel, 1811
A siklé£élék (Colubridae) a ma €16 kigydk (kb.
3700 faj) tobb mint felét teszik ki, mintegy
1930 fajjal (Uetz 2013). A geoldgiailag legids-
sebb siklé maradvinyok a késé eocénbdl ismer-
tek (Rage et al. 1992). A csaldd legval6szintibb
kialakuldsi helye Azsia lehetett (Rage 1987),
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ahonnan fokozatosan a tobbi kontinensre is
dtterjedtek és a korai miocéntdl kezdédden a
domindns kigy6 csoporttd véltak (Ivanov et al.
2000). Fontos csonttani bélyeg, hogy a Vididn
csatorna a basiparasphenoideum-on beliil he-
lyezkedik el és azt a crista pterygoidea keresz-
tezi a hasoldalon (Underwood 1967).
Genus Coronella Laurenti, 1768

Coronella miocaenica Venczel, 1998
(27. dbra: A-E)

1994 - Coronella ct. C. austriaca Laurend, 1768: Acta
Zool. Cracov. 37: 7-9, fig. 3.
Holotipus: MEGI V. 20617, torzscsigolya.
Tipus-leléhely: Polgirdi 4. ,als6”.
Geoldgiai kor: kés6 miocén (messinai, MN 13).
Hivatkozott példdanyok: homlokcsont (MFGI
V. 20618), falcsont (MFGI V. 18970/a),
bazioccipitale (MFGI V. 18970/e), prooti-
cum (MFEGI V. 18970/b), dllcsont (MFGI
V. 18970/c),  négyszogcsont  (MFGI
V. 18970/d), als6 dllkapocs (MFGI V.
20620/1-2), 350 torzscsigolya Polgirdi 4
,als6” és Polgardi 4 ,fels¢” lel8helyekrdl.
Diagndzis: Kistermetl sikloféle, amelynek a
torzscsigolyai hasonlitanak a Coronella austria-
ca fajéra, de a tévisnyulvdnyaik magasabbak, az
idegivszdrak hat-hasi irdnyban kevésbé lapitot-
tak ésacsigolyacentrumokkevésbémegnytltak.
Leidrds: A holotipus torzscsigolya majdnem tel-
jesen ép maradt. Oldalnézetben az idegivszir
hdt-hasi irdnyban lapitott, a tévisnytlviny jé-
val hosszabb, mint amilyen magas, a dorzilis
széle nem vastagodott meg és hdtrafelé kiugrd.
A paradiapofizisek csak részben kiiloniilnek el
egymdstdl, a parapofizisek hosszabbak, mint
a diapofizisek. Az interzigapofizilis élek fej-
letlenek, emiatt a csigolya hdti- vagy hasi né-
zetben tobbé kevésbé X-alaku. A zigosphene
eliilsd vége egy kozépsd viszonylag fejletlen és
két kétoldali elére ugré lebennyel rendelke-
zik. A prezigapofizis nytlvinyok nagyon ro-
videk, henger alaktak és tompdn végz8dnek.
Alulnézetben a csigolyacentrum mérsékelten
megnyult, henger alakd, a subcentrélis csont-
tarajok kevésbé fejlettek, a hemilis él kiemel-
kedd, viszonylag keskeny és a hdts6 végén ki-

szélesedd (spatula alaki). A centrum hossza
(CL) 3,51 mm, a centrum szélessége (CW)
2,75 mm; CL/CW = 1,27.

4.12.2. Diszkusszid

A holotipus és a hivatkozott csigolydk mére-
te és morfoldgidja hasonlit a Coronella austri-
aca-hoz, de anndl kevésbé lapitottak hdt-hasi
irdnyban, a tovisnytlvdnyaik magasabbak és
a parapofizisek kevésbé megnyultak. 60 mért
péddnyon a CL/CW ardny 1,17-1,19 kozott
mozog, ami jéval elmarad a recens fajétdl
(1,34-1,41) (Venczel 2000c). Egyes ide sorolt
koponyacsontok hasonlitanak a C. awustriaca
csontjaira, de nem sorolhaték minden kétséget
kizdrban az 4j fajhoz, tekintettel arra, hogy in-
nen tovabbi kisméret( sikléféléket is leirtunk.

Genus Zamenis Wagler, 1830

Molekuldris biolégiai adatok alapjin az
Elaphe nembe sorolt fajok nagy része néhdny
mds genusba keriiltek 4t (pl. Pantherophis
guttatus, Rhinechis scalaris, Zamenis lineatus, Z.
longissimus, Z. situla, Z. hobenackeri) (Utiger
et al. 2002, Burbrink & Lawson 2007).
Mindezt figyelembe véve az eredetileg Elaphe
praelongissimus (Venczel, 1994) és E. szyndlari
(Venczel, 1998) néven leirt két fajt a Zamenis
nembe soroltuk 4t.

Zamenis praelongissimus (Venczel, 1994)
(28. dbra: A-G, 29. dbra: A-H)

1994 — Elaphe praelongissima: Acta Zool. Cracov. 37:
12, fig.6, 7.
Holotipus: MFGI V.19004, baziparasphenoi-
deum.
Tipus-leléhely: Polgirdi 4. ,als6”.
Geoldgiai kor: késé miocén (messinai, MN 13).
Hivatkozott példdnyok: Polgdrdi 2., Polgirdi 4.
,alsd” és 4. ,felsé” koponyacsontok (exoccipi-
tale, prooticum, négyszogcsont, ectopterygoi-
deum, 4llkozti csont, dentale, alsé dllkapocs,
ekecsont) és csigolydk (ldsd Venczel 1994).
Diagnizis: Kozepes méretl sikloféle, a ba-
ziparasphenoideum suborbitilis lebenye fej-
letlen, mig a Vididn csatorna viszonylag ro-
vid, amelynek a kivezetd nyildsa messze esik
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27. 4bra. Coronella miocaenica Venczel, 1998 holotipusa. Torzscsigolya (MFGI V. 20617), Polgérdi 4. ,als6”
lel8helyrél, feliil- (A), alul- (B), oldal- (C), elél- (D) és hitulnézetben (E). (Venczel 1998 nyomdn, médositva).

a csont hdtsé-oldalsé szélétsl (28. dbra A-C),
ami a recens Elaphe dione-re emlékeztet. A
homlokcsonti kiiszob kisméret(i és a hom-
lokcsonti taraj hidnyzik, szemben a fosszilis
Elaphe' kohfidischi-vel és 'Elaphe’ algorensis-el,
amelyeknél erdteljes homlokcsonti taraj ala-
kule ki (Venczel 1994). A torzscsigolydk cent-
ruma rovid, a neurilis {vszar kiemelkedd, a
zygosphene eliilsé pereme homort vagy le-
csipett és a prezigapofizis nytlvinyok tompa
(Iekerekitett) végtek (29. dbra A-E, G, H).
Leirds: A holotipus baziparasphenoideum
majdnem teljesen ép, a hasi oldalon egy szé-
les sinc huzédik elére a parasphenoideum
nyulvianyon. Kétoldalt a suborbitdlis lebeny
alig kivehet8, a bazisphenoideum szagittdlis

taraja a csont kozéptdjékardl a csont hdtsé pe-
reméig huzédik. A ropesonti taraj (crista pte-
rygoidea) a gyengén fejlett basipterygoideum
nyulvdnya f6lé emelkedik, elére hajlé és ezdltal
részben fedi a Vididn csatorna eliils§ nyil4sét.
A Vididn csatorna hdtsé nyildsa tdvolabb esik a
csont hdtsé szélétdl; a csont hatséd oldalséd széle
kissé dombort. A hitoldalon a homlokcsonti
kiiszob alig kiugré és egy henger alakd csont-
elemhez kapcsolédik (ehhez izesiilnek a péros
homlokesontok), amelynek kétoldalin mély
sanc hazddik. A hipofizis iiregét hdtul egy éles
csontperem a crista sellaris hatdrolja, amelyen
dthatol a tdvolit6 ideg (nervus abducens). Az
tireg két oldaldn az oldalsé perem kissé ho-
mord, ahol egymdshoz kozel helyezkedik el a
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2 mm
I

28. dbra. Zamenis praelongissimus (Venczel, 1994) tipusanyaga Polgardi 4. lel8helyrél. A-C - baziparasphe-

noideum (holotipus, MFGI V. 19004) alul- (A), feliil- (B) és oldalnézetben (C). D - jobb négyszdgcsont (MFGI

V. 19006/a) oldalnézetben. E, F - bal dentdle (MEGI V. 19007) labidlis (E) és lingudlis (F) nézetben. G - alsé
4llkapocs posterior része (MFGI V. 19009/a). (Venczel 1994 nyomdn, médositva).

tavolit6 ideg eliilsé nyildsa és a constrictor in-
ternus dorsalis (cid) ideg nyildsa.

A dentale-nak proterodont tipust fogazata
van, a foramen mentale pedig a 8.-9. fogak
magassigiban nyilik a labidlis oldalon (28.
dbra E, F). A négyszdgcsont csak kissé vas-
tagodik meg proximdlis irdnyban és magas
csonttaraj hiizédik a héti oldaldn (28. dbra D).
Az alsé allkapocs iziileti komplexum (articu-
lare+prearticulare+supraangulare) labidlis ol-
dala viszonylag sima és kissé homort, a man-
dibularis tireg viszonylag sziik és megnyuilt,
a foramen supraangulare jél lithaté a fossa

mandibularis elétt a hdtoldalon (28. dbra G).
A nyakedjéki csigolydk kiemelkedd tovisnyul-
vényai magasabbak, mint amilyen hossztak, a
hipapofizisek oldalrél lapitottak, lefelé és hit-
rafelé irdnyulnak, végiik lekeritett (29. dbra F).
A torzscsigolydk neurdlis ive és a tovisnyulvé-
nyok kiemelkedéek. Az utébbiak ugyanolyan
magasak, mint amilyen hossztiak, a hiti pere-
miik megvastagodott, eliilsé és hdts6 végiik ki-
ugré. A csigolyak centruma viszonylag rovid és
a pre- és postzigapofizisek kozote erdteljes in-
terzigapofizalis él hazédik. A centrum hossza
(CL) 3,97-4,98 mm kozott mozgott (N=20);
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29. dbra. Zamenis praelongissimus (Venczel, 1994) csigolydi Polgardi 4 lel8helyrél. A-D - hitcsigolya (MFGI

V. 19010/a) feliil- (A), alul- (B), elél- (C) és hdtulnézetben (D). E - hdtcsigolya (MFGI V. 19008/a) oldalnézetben.

F - nyakcsigolya (MFGI V. 19008/c) oldalnézetben. G, H - hdtcsigolya (MFGI V. 19010/b) feliil- (G) és alulnézet-
ben (H). (Venczel 1994 nyomdn, médositva).

CL/CW=1,02-1,16 (4dag: 1,09) (Venczel
1994). A paradiapofizisek jol elkiiloniiltek,
a parapofizisek kissé hosszabbak, mint a dia-
pofizisek. A zygosphene eliilsé pereme leg-
tobbszor homort, de egyes példinyokon t6bb
apré nyulvény is kifejlédhet. A hasi oldalon a
hemalis él kiemelkedd, hdtrafelé kiszélesedik
és kissé ellaposodik; az iziileti vdjat hasi pere-

mének kéroldaldn két kis gumé fejlédhet ki.

Zamenis szyndlari (Venczel, 1998)
(30. dbra: A-F, 31. dbra: A-E)
1998 — Elaphe szyndlari: Acta Zool. Cracov. 41: 12,
fig.7-10.
Holotipus: MFGI V. 20628, baziparasphenoi-
deum, amelyrél a disztdlis rész hidnyzik.
Paratipus: MFGI V. 20629, baziparasphenoi-

deum.

Tipus-leléhely: Polgirdi 4. ,als6”.

Geoldgiai kor: késé miocén (messinai, MN 13).
Hivatkozott példanyok: Polgirdi 4. ,alsé” és
Polgardi 4. ,fels6” lel6helyekrél elékeriilt ko-
ponyacsontok (négyszogcsont, ectopterygoi-
deum, alsé dllkapocs) és csigolydk.

Diagnézis: Kozepes méretli sikloféle, a ba-
ziparasphenoideum suborbitdlis lebenye ki-
csi, hdti irdnyba hajlé; a homlokcsonti kiiszob
fejletlen, hdt-hasi irdnyban lapitott; a Vididn
csatorna viszonylag hosszi. A tdrzscsigolydk
centruma rovid, a tdvisnytlvidnyok hossztak
és alacsonyak, a zygosphene eliilsé pereme
majdnem teljesen egyenes vonald, a paradia-
pofizisek nem kiiléniilnek el teljesen diapo- és
parapofizisekre, a prezigapofizis nyulvinyok
erbteljesek, rovidek és hegyes végtiek.

Leirds: A holotipus baziparasphenoideum
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30. dbra. Zamenis szyndlari (Venczel, 1998) tipusanyaga Polgérdi 4. ,,als6” leléhelyrél. A-C - baziparas-
phenoideum (holotipus, MFGI V. 20628) feliil- (A), alul- (B) és oldalnézetben (C). D-F - baziparasphenoideum
(paratipus, MFGI V. 20629) felil- (D), alul- (E) és oldalnézetben (F). (Venczel 1998 nyomdn, médositva).

(MFGI V. 20628) egy kifejlett egyedhez tar-
tozhatott, amelyrdl a parasphenoideum disz-
télis része hidnyzik; a suborbitdlis lebeny vi-
szonylag kicsi és hdti irdnyba hajlik. A crista
pterygoidea hdtrafelé eléri a csont szélét, eldl
pedig fedi a Vididn csatorna eliils6 nyildsdt. A
constrictor internus dorsalis (cid) ideg nyildsa
tdvolabb esik a Vididn csatorna eliils6 nyildsa-
t6l, igy azt nem fedi a crista pterygoidea. A héti
oldalon a tévolit6 ideg (n. abducens) a hipo-
fizis godrének a hdtsé sarkdhoz kozel helyezke-
dik el, majd 4thatolva a crista sellarison a ’cid’
nyildsdnak kozelében kertiil a felszinre (Venczel
1998). A homlokcsonti kiiszob alig kiemelke-
d4, akdrcsak az elStte 1évd csontgerine, amely
viszonylag vékony és alig emelkedik a suborbi-
télis lemez folé. A paratipus parasphenoideum
(MFGI V. 20629) egy viszonylag fiatal, kismé-
retd példdnyhoz tartozhatott. A hasi oldalon a
parasphenoideumon hizédé sinc sekély, mig
a suborbitdlis lebeny és a crista pterygoidea
fejletlen. A Vididn csatorna hossza és a hom-
lokcsonti kiiszob alakja hasonlé a holotipusé-
hoz (Venczel 1998: fig. 8e-f). A négyszogesont
viszonylag rovid és proximdlis része erSteljesen
kiszélesedik (Venczel 1998: fig. 7b, ¢). Az izii-
leti biitydk feletti csonttaraj kiemelkedd, mig
a hdtoldali csonttaraj kevésbé fejlett. Az alsé
dllkapocs hdt-hasi irdinyban hajlott, a coronoid
nyulvany medidlis oldala kiemelkedd, mig la-
bidlis oldala enyhén homora (Venczel 1998:
fig. 7d). A torzscsigolydk nagyobb méretli

példdnyai erdteljes felépitéstiek (31. dbra), ol-
dalnézetben ugyanolyan magasak, mint ami-
lyen hossztak, idegivszdraik kiemelkedéek. A
tovisnyulvany kissé hosszabb, mint amilyen
magas, a hdti perem nem vastagodott meg.
Az interzigapofizdlis él gyengén fejlett, a para-
diapofizisek alig kiiloniilnek el diapofizisekre
és parapofizisekre; a parapofizisek kissé hosz-
szabbak, mint a diapofizisek; a subcentrélis
élek fejletlenek, a hemdlis ¢l alig kiemelkedd
és lapitott. A prezigapofizis nyulvinyok révi-
dek, tovi résziik vaskos, a végiik elhegyesedd (a
nyulvanyok hossza hozzivetSleg a prezigapo-
fizisek nagyobbik 4tméréjének). A zygosphene
eliils§ széle enyhén dombord. A legnagyobb
példdny méretei: CL = 4,70 mm, CW = 4,32
mm (CL/CW = 1,08).

4.12.3. Diszkusszid

A Zamenis praelongissimus csontanyaga ko-
zll a csigolydk leginkdbb a mai erdei sikldéra
(Z. longissimus) emlékeztetnek, de a centrum
hossza soha nem éri el az 5 mm-t, ami a kifej-
lett erdei siklé esetében joval meghaladja az 5
mm-t (Venczel 2000¢).

A Zamenis szyndlari baziparasphenoideuma a
Z. situla-éra emlékeztet leginkabb, de ez utéb-
bindl a suborbitilis lebeny és a homlokcsonti
kiiszob koriili csontgerinc jéval fejlettebb. A
Z. szyndlari suborbitilis lebenyei felfele haj-
lanak, mig a Z. praelongissimus-ndl azok lefele
hajlanak. A Z. szyndlari torzscsigolydinak a t6-
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31. dbra. Zamenis szyndlari (Venczel, 1998) térzscsigolya (MFGI V. 20635/1) Polgardi 4. lel8helyrdl. Feliil-

(A), oldal- (B), alul- (C), elsl- (D) és hdtulnézet (E).

visnytlvinyai szemben a Z. praelongissimus-al
joval alacsonyabbak, a zygosphene eliils§ szé-
le egyenes és felfele domborodé és a hemilis
élek kevésbé kiemelkedéek. A Z. szyndlari-nél
a prezigapofizisek csontnydlvdnyai vaskosak,
rovidek és hegyes végliek, mig a Z. praelongis-
simus esetében ez utébbiak jéval hosszabbak és
tompa (lekerekitett) végtiek.

A mérce = 2 mm. (Venczel 1998 nyomdn, mddositva).

4.13. Atoposaurid krokodilok

4.13.1. Rendszerezd dslénytan
CROCODYLIFORMES Hay, 1930
EUSUCHIA Huxley, 1875
ATOPOSAURIDAE Gervais, 1871
Apré termetd, a kozépsé jurdtdl (bath) a késé
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krétdig (maastrichti) eléfordulé &si Eusuchia
krokodilok. Kozos bélyegeik kozé tartoznak: a
r6vid rostrum; a kdzepesen magas (széles orei-
nirosztralis) koponya; a kisméret(i antorbitélis
nyilds megléte a konnycsont és dllcsont kozot;
az osztatlan vagy részben osztott médsodlagos
belsd orrnyilds, amelyet el8l a szdjpadcsontok,
hdtul a répcsontok hatdrolnak; a mandibularis
ablak mdsodlagosan zdrédhat; fogazatuk hete-
rodont, oldalrdl lapitott levélszer(i fogakkal és
agyarszer(i pseudocaninusokkal.

Genus Aprosuchus Venczel & Codrea, 2019
A név eredete: a magyar ,aprd’ és az 6gorog
,suchus’ (soukhos = krokodil) sz6bél.

Tipus faj: Aprosuchus ghirai Venczel & Codrea,
2019.

Aprosuchus ghirai Venczel & Codrea, 2019
(32. 4bra: A-E)
Holotipus: PSMUBB V. 562/1, hiromdimen-
ziés koponya, amelynek eliilsé hdtoldali részé-
r6l hidnyoznak az allkozti- és az orrcsontok,
a hasoldali részrél pedig a bazioccipitale, mig
a ropcsontok (pterygoideum), alapikcsontok
(bazisphenoideum), a baloldali négyszdgcsont
(quadratum) és a jobboldali dllkapocs posteri-
or része erésen sériilt.
Tipus leléhely: Puj Gater, Puj falu, a Borbdt fo-
ly6 volgyében, Hatszegi-medence (késé kréta,
maastrichti), Erdély, Romdnia.
Diagndzis: Az Aprosuchus ghirai egy apré ter-
met(, rovid rosztrumu atoposzaurid krokodil
a késé krétdbdl (becsiilt teljes testhossza 60
cm), amely a csaldd t6bbi tagjitdl az aldbbi
szinapomorfidk és autapomorfidk (* jellve)
egyedi kombindcidja révén kilonbozik: 1) a
koponya rosztruma széles oreinirosztralis, 2*)
az orrcsontok ,w’ alakban fedik a homlokcsont
eliils§ részét, 3) a postorbitale hdtoldalin egy
véredény nyildst taldlunk, 4) az antorbitdlis
nyilds jéval kisebb a szemiireg méreténél, 5*)
a nagyméreti szemhéjcsont (palpebral) szo-
rosan hozzd nétt a prefrontale és a homlok-
csont felsé pereméhez és részben feliilrdl fedi
a prefrontalet és a konnycsontot, 6) a belsd or-
rnyildsok vdjata részben osztott, 7) az dllcsonti
fogak oldalrél szimmetrikusan lapitottak, 8*)

négyféle fogmorfotipus van egylittesen jelen:
pseudocaniniform, lindzsa alakd pseudozip-
hodont, ldndzsa alaku ziphodont és levélszert
alacsony fogkorondju fogtipus.
Leirds: A héromdimenziésan fosszilizdlédott
koponya feltehetdleg egy fiatal felndee dllac-
hoz tartozott, amely a rétegnyomds kovetkez-
tében részben Osszepréselédott és deforma-
16dott, az erézidnak kitett koponyafeliiletrdl
pedig néhdny csontdarab levdlt (az allkozti
csont és részben az orrcsontok). A koponya
hdti oldaldn a homlokcsont és a falcsont kis-
sé kimozdult az {ziileti varratbdl, a jobboldali
konnycsont (lacrimale) oldalsé része hidny-
zik, mig a baloldali erésen sériilt és részben
az tiledékbe présel6dott; mindkét jdromesont
(jugale) eliilsé dga letorote, akdrcsak mindkée
felsé allkapocs orrcsonti nydlvdnya. Az agyko-
ponya alapi részét (nyakszirti - répcsonti rész
és a jobboldali alsé allkapocs egy része) pedig
névényi gydkerek semmisithették meg (henger
alakt vdjat), amelyet utélag durvabb szemcsés
tiledék toltoee ki. Az alsé és felsé allkapesok
okkluziéban vannak, ezért a dentale fogsora
részben takardsban van. Az dllkapcsok kissé
kimozdultak az izesiilésbdl: a baloldali eliilsé
vége a miésik ald keriilt és mindkée dllkapocs
eliilsd végébdl kitortek az elére irdnyuld fogak.
Feltilnézetben a koponya révid rosztrumu,
(rosztrum/ teljes koponyahossz = 0,31). A ko-
ponya legszélesebbet pontjdt a szemiireg szint-
jén taldljuk, ahonnan orrirdnyban a rosztrum
fokozatosan elkeskenyedik (33 dbra: A, B). Az
dllkozti csont és az dllkapocs izesiilési pontjdn,
valamint az dllkapocs hdtsé nyulvdnya végén
kis bemetszéseket taldlunk, mig a legnagyobb
dllcsonti fogak magassdgdban a csontfelszinek
oldalirinyban kidomborodnak. A szemiireg
nagy, a teljes koponyahossz mintegy 30.5%-a.
Oldalnézetben a koponya széles oreiniroszt-
ralis; a koponyatetd dombort, kézépen egy
hosszanti csonttarajjal, amely jellemzden a
homlokesonton a legkiemelkedébb. A kopo-
nyatetd posterolateralis részét a kissé poste-
romedidlis irdnyd postorbitale és a pikkely-
csont (squamosum) alkotja, amelynek a hdtsé

oldalsé része lefele hajlik.
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Feltilnézetben a fels§ haldntékablakok megle-
hetdsen kismérettiek, a koponyafelszin mintegy
otod részét teszik ki, ami a példany fiatal kora-
ra utalhat, ugyanakkor az erdteljes diszitettség
mér inkibb egy fiatal felndtt korra jellemzd.
Az antorbitdlis ablak jéval kisebb lehetett a
szemiiregnél, amelyet a baloldali kénnycsont
eliilsé peremén taldlhaté homora csontperem
is igazol. Az antorbitdlis ablakot elél az dllcsont
zérta le, de ez a rész rossz megtartdsu és oldalra
tolédott. A szemiireg nagyméretd, ovilis (kb.
53 %-al hosszabb, mint amilyen széles) és dor-
solateralis irdnyd. A szemiireget medidlisan a
homlokcsont és az el6homlokesont (prefron-
tale), eldl az el6homlokcsont és a konnycsont
(lacrimale), hdtul a postorbitale, mig hatul ol-
dalt és oldalrdl a jaromcsont (jugale) hatdrolja.
Ez utébbi elzdrja az dllcsontot a szemiiregtdl.
Hartul a postorbitale vélasztja el a szemiireget
az alsé haldntékablakt6l. Ugyanakkor a hom-
lokcsont és az el6homlokesont oldalsé részén
jol ldthat6 a szemhéjcsonttal valé izesiilés nyo-
ma. A fels6 haldntékablak megnyult, ovilis
és kétszer olyan hosszi, mint amilyen széles,
de ennek oka a tafonémiai folyamatokban
keresendd, amely sordn a nyilds alakja defor-
mélédott. El8l a postorbitale, oldalt és hdtul
a pikkelycsont, a kozéprészen a falcsont hatd-
rolja. A homlokcsont csak a fels haldntékab-
lak eliilsé kozbiilsé sarkdban jelenik meg. Az
alsé haldntékablak viszonylag kicsi és az alakja
a tafonémiai folyamatok sordn deformdlédott.
El8l a postorbitale, oldalt a jiromcsont, mig
posterodorsalisan a quadratojugale hatirolja.
Hasi nézetben a belsé orrnyildsok viszonylag
nagyok és ovilisok lehettek, amint arra a bal-
oldali szdjpadcsontok és a rdpcsontok megma-
radt részeinek alakjabdl lehet kovetkeztetni; a
suborbitalis ablakok hdts6 szélével kozel azo-
nos szintben helyezkednek el. A bels6 orrnyi-
ldsokat el8l a szdjpadcsontok megvastagodott
hdtsé pereme és a ropcesontok oldalnydlvinyai
hatédroljdk, kozépvonalban pedig a ropcsontbél
képz8dott részleges szeptum helyezkedik el.

Az dllcsont labidlisan kidomborodé feliiletén
godorkés-csonttarajos diszitést taldlunk, mig
oldalsé-ventrdlis peremén egysorban 4llé apré

véredények nyildsai lithatok. A harmadik-6t6-
dik dllcsonti fogak szintjén jokora csontdudor
képz8dote (ami részben megmaradt a balol-
dalon), a pars dorsalis hdtsé része nagyon ala-
csony, amelyet feliilrél a jaromcsont fed be. Az
dllcsonti fogsor valdszintleg 11 fogbdl 4llt (az
elsé és mdsodik nem maradt meg), az 6todik
és hatodik fogak kozott egy méretes foghézag
alakult ki a nagyméreti kilencedik als6 dllkap-
csi fog befogaddsdra.

A kénnycsont mindkét oldalon rossz édllapot-
ban maradt meg. A jobboldalon a kénnycson-
tot részben a szemhéjcsont fedi, de az eliilsd ré-
szén egy jol lathat6 behorpadé csontperem az
antorbitdlis ablak hdts6 részének felel meg. A
konnycsontot medidlisan az el6homlokesont
hatdrolja, igy nem alakulhatott ki kozvetlen
konnycsonti-orresonti kapcsolat.

Az el6homlokesont (prefrontale) ldndzsaala-
ka, mindkét végén elkeskenyedik. Feliiletén
egy hosszanti csonttaraj képz8dott, ami a pe-
riorbitdlis gerincnek (Andrade & Hornung
2011) vagy rosztrilis gerincnek (Bona &
Desojo 2011) felel meg, és amely a csontfel-
szint egy medidlis, godorkés mintdzatd és egy
lapitott, alacsony csonttarajos feliilet(i részre
osztja. Ez utébbit részben a konnycsont borit-
ja. Az el6homlokcsont anteromedidlis részét az
orrcsont fedi, mig eliilsé oldals6 részét a kony-
nycsont hatdrolja. Az el6homlokcsont a hom-
lokcsontnak az eliilsd oldalsé részét teteserép-
szerlien boritja (Busbey, 1995). A prefrontale
oszlopszert ventrdlis dga lefelé kiszélesedik és
eléri a szdjpadcsontot.

A szemhéjcsontok (palpebrale) toredékesek.
Az eliils§ oldalon feliilr8l boritottdk az eld-
homlokesont hdti oldals6 részét és a konny-
csont hdtsé peremét. Medidlis peremiik erd-
teljesen hozzdndtt a homlokcesont kiemelkedd
szemgodri pereméhez és ezdltal azt kizdrta a
funkciondlis szemgddri kapcsolatbdl.

A homlokcsont egy pdratlan hosszt ékala-
ki csont, amelynek a hdts6 része hozzavets-
leg kétszerese az eliils6 (rosztralis) résznek. A
rosztralis részt elél az orrcsontok, oldalt az elé-
homlokesontok boritjdk. Hdtul a falcsonttal
valé izestilés varratos, amelybél a falcsont kis-
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32. dbra. Aprosuchus ghirai Venczel & Codrea, 2019 holotipusa (UBB V. 562/1). A, B - a koponya feliil-
nézetben (A), magyardzé rajzzal (B). C - a koponya alulnézetben. D, E - az dllkapocs oldalnézetben; a nyilak a

kinagyitott részekre mutatnak. Réviditések: an, anguldre; ant, antorbitdlis nyilds; chs, bels§ orrnyilds szeptuma;
cqc, cranio-quadratum csatorna; den, alsé dllkapocs; di, foghézag; dt, dllkapcsi fog; ect, ectopterygoideum; eor,
kiils§ fiilbevdgds; exo, exoccipitdle; ft, homlokesont; itf, alsé haldnték ablak; ju, jiromcsont; la, konnycsont;

mt, dllesonti fog; mx, dllcsont; na, orrcsont; nfs, orr-homlokesonti varrat; pa, falcsont; pal, szdjpadcsont; pf,
elé-homlokesont; plp, szemhéjcsont; pm, dllkozti csont; po, postorbitdle; pob, postorbitdle pillér; ppm, 4llcsont
szdjpadcsonti nytlvdnya; pt, ropcsont; gj, quadratojugdle; qu, négyszogesont; sa, supraanguldre; sf, dobiireg alatti
nyilds; soc, felsé nyakszirtcsont; sp, splenidle; sps, fal-pikkelycsonti varrat; sq, pikkelycsont; stf, fels§ haldnték

ablak; sy, szimfizis; tof, temporo-orbitdlis nyilds; uev, felsé filfedd vdjata; vo, véredény nyilds; vruev, felsd fiilfedd
véjatdnak alsé dga.

sé kimozdult posterolateralis irdnyban. Mivel
a felsé haldntékablak eliilsé kozbiilsé részét a
homlokesont hatdrolja, ezért az kizdrja a pos-
torbitale-t és a falcsontot a kozvetlen érintke-
zésbsl. A homlokcsont interorbitilis felszinét

godorkés-bardzdds mintdzat boritja. Kézépen
egy hosszanti kiemelkedd csontgerinc hizé-
dik, amit kétoldalt homort csontfelszinek
hatdrolnak, mig az orbitdlis perem szintén ki-
emelkedd (ehhez izesiil a szemhéjcsont).
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A falcsont jobboldali része jelent8sen sériilt.
Az ép rész erteljes godorkés-bardzdds diszité-
st. Oldalt mélyen behatol a felsé haldntékab-
lakba, mig annak kozéps6 peremi részén egy
alacsony csontgerinc alakult ki, amely hdtrafelé
egészen a nyakszirti tdjékig huzédik. A csont-
gerinctd] oldalt a falcsont és a pikkelycsont ko-
zott varratos izesiilés alakult ki, amely mogote
egy mély vdjat hizddik. A falcsont mogoee ko-
zépen a supraoccipitale egy kis része is ldthaté
(a felnétt példdnyokon ezt rendszerint elfedi a
hdtrafelé terjeszkedd falcsont).

A pikkelycsont (squamosum) egy hdromosz-
tatd csont, meglehetdsen hosszu eliilsé nydl-
vénnyal, amely oldalrél a fels¢ haldntékabla-
kot hatdrolja. A postorbitale-val az izesiilés a
felsé haldntékablak eliils¢ harmaddban jon 1ét-
re, ahol a pikkelycsont a postorbitale ald nyu-
lik. A pikkelycsont hdtsé lebenyének oldalsé
felszinén el6re irdnyulé mély vijat hazédik,
ahovd az él6 dllaton a fiilfedd kapcsolédott; a
véjat alsé pereme oldalra tolédott. A pikkely-
csont hdtsé medidlis pereme homord; a hdtsé
oldalsé lebeny mintdzat nélkiili és lefele hajlik;
a jobboldali négyszogcsonti nydlvdny részben
sériilt, de ldthatéan hozzd izesiilt a négyszog-
csont kiugré posteromedialis részéhez és ezdl-
tal egy zdrt cranio-quadratum jdrat alakult ki.

A postorbitale rovid és szogletes, eliilsé
szdglete enyhén hajlott és egy anterome-
dialis irdny( nyulvdnnyal izesiil a homlok-
csonthoz, elvilasztva a szemiireget a felsd
haldntékablaktl. A postorbitale hatoldaldt
bardzdds-godorkés diszités boritja; egy an-
teromedialis csonttaraj a feliiletet egy eliilsé
és egy hdtsé alacsonyabb felszinre osztja; ol-
dalt egy véredény nyildsa figyelhetd meg. A
csont eliilsé oldalsé széle egy lefele hajlé pe-
remben folytatédik, amely izesiil a jiromcsont
felfele irdnyuld hdti pillérszer( nytlvanydval.

A jaromcsont egy hosszikds csont, amely ol-
dalrdl a szemgddrot és az alsé haldntékablakot
hatdrolja. A kiilsg feliilete dombort és erdtel-
jes csontmintizat boritja, amelyet csontgerin-
cek dltal hatdrolt, hosszikds drkok és godrok
halézata alkot. Az eliilsé dg legvastagabb része
a hétd (postorbitale-val izesiil6) nytlviny ma-

gassdgdban van, mig attdl elére fokozatosan el-
vékonyodik és feliilrél fedi az dllcsont postero-
dorzélis részét; a jiromesont hétoldali széle egy
éles csontperemet képez, az als6 periorbitélis
tarajt (Andrade & Hornung 2011). A csont
legeliils§ része nem maradt meg, de feltehetd-
en elérte a csoport tobbi tagjdhoz hasonléan a
konnycsont posteroventralis részét. A hosszi-
kds hdts6 dg a jobboldalon maradt meg, amely
a quadratojugale-val izesiil. A postorbitale-val
izestl§ felsé nyalviny medidlis pereme az ec-
topterygoideummal izesiil.

A quadratojugale csak a jobboldalon 6rzé-
dote meg, ahol hdti irdnyban kissé kimozdult
a négyszogesonttal valé izesiilésbdl; a hdtsé
vége egyszintben van a négyszogesont oldalsé
hemicondylus-dval. A hétsé dorzdlis feliilete
sima, mig el8l helyenként godorkék borit-
jik. A jobboldali anterodorsalis nyudlviny le-
tort, de egy kis része megmaradt az tiledék-
be dgyazdédva, mig a baloldalon egy széles
csontlemez (ami feltehetéen az anterodorsalis
nyulvény lehetett) eléri a postorbitale pillérét.

A négyszogesont kissé hossztkds, szogletes és
szélein lekerekitett csont; csak a jobboldalon
maradt meg. Oldalt a quadratojugale-val ize-
siilt, a feliiletét a varrat mentén egy sdv godor-
kés diszités boritja. Medidlis feliilete sima és
kissé homord, ahol két nyilds lithatd, a hdtsé
nagyobb a fiilbevdgds (a kiilsé hall6jdratnak
megfeleld rész), az eliils§ kisebb pedig a fora-
men subtympanicum. A fiilbevigds mogott
a négyszogesont posterodorsalis része kiemel-
kedik, létrehozva egy csontpillért (Montefeltro
et al. 2016), amely a pikkelycsonttal izesiil és
ezdltal dorsolateralisan a cranio-quadratum
jarat bezdrul. A két iziileti hemicondylus
csak részben kiilonil el egymdstdl; a négy-
szogesont medialis feliilete ventromedidlisan
gorbiilt és amely Osszend az exoccipitale-val,
egy kiugré és éles csonttarajt hozva létre.

A ropesontok eliilsd része egybeforrt a szdj-
padcsonttal, ezdltal egy viszonylag erdteljes és
széles szdjpad alakult ki. A szdjpad baloldala a
kozéps6 szeptummal ép maradt. Ez utébbi a
ropcsontbdl képzddott és benyult az orriireg-
be, de mivel nem éri el a szdjpadcsont dorza-
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lis peremét, a szeptum csak részleges marad.
A jobboldali szdjpadcsonti pillér eltort és ki-
fordult oldalra. A belsé orrnyildsok egy 6blos
mélyedésbe nyilnak, amelyet el8l a szdjpad-
csontok hdtsé szélei, feliil és oldalrdl pedig a
ropcsontok pereme szegélyez.

Az ectopterygoideum egyetlen ldthaté része a
jobboldali eliilsé nydlvinya, amely a szemgo-
doérben lathatd, kimozdulva az eredeti dllcson-
ti, illetve jaromcsonti izesiilésbdl.

A supraoccipitale (fels§ nyakszirtcsont) ha-
toldali kozéprésze megsériilt és kimozdult az
eredeti falcsonti izesiilésb8l. Posterior nézet-
ben feliilete enyhén homoru egy par kétoldali
bemélyedéssel, amelyet kozépen egy alacsony
nuchalis gerinc valaszt el. A bemélyedésektdl
oldalt két kidomborodé postoccipitdlis nydl-
vany emelkedik ki és éri el a falcsont és a pik-
kelycsont ventrélis feliiletét. A supraoccipitale
ventralis irdnyban széles hdromszog alakban
ékelédik a két exoccipitale kozé, de nem éri el
az oreglyuk hdtoldali részét.

Az exoccipitale-k részben sériiltek, egyes ré-
szeik az eredeti helyzetitkkbdl kimozdultak,
a fels§ nyakszirtcsonttal azonban az izesiilés
érintetlen. A baloldali exoccipitale hasoldali
pereme megsériilt és eliilsé része oldalra el-
mozdult, mig a hdtsé része, amely a nyakszirti
biity6k része, letorott és hdti irdnyban az 6reg
lyukba keriilt. Az exoccipitale felilletén né-
hdny agyideg és véredény nyildsa azonositha-
t6: a nyelvalatti ideg (XII. agyideg) kivezetd
nyildsa kicsi és az 6reglyukhoz kozel helyezke-
dik el, a bolygéideg (IX-XI. agyidegek) nyildsa
nagyobb és az el6bbitd] anterolaterdlisan he-
lyezkedik el, mig a harmadik nyilds az el8b-
bitdl ventromedidlisan a belsd fejverdér (arte-
ria carotis interna) nyildsa lehetett.

A dentale legelsd része hdt-hasi irdnyban la-
pitott és mediolateralisan kiszélesedik, mig a
hdts6 rész oldalrdl lapitott és hitra nyulik az
alsé haldntékablak szintjéig. A szimfizis ta-
jékdn a dentale hasi oldala enyhén homord,
mig a labidlis felillete dombort és erdteljes
csonttarajok dltal hatdrolt bemélyedésekbdl
4ll6 mintdzat boritja. A fogsor kozelében a
labidlis felszin enyhén dombord, sekély go-

dorkés-csonttarajos mintdzatd és a véredény
nyildsok egyetlen sorban dllnak a fels csont-
perem mentén. A hdtsé részen a hdroldali fel-
szin lapitott, amelyet a supraangulare eliilsé
nytlvdnya fed be. Anterodorzdlis nézetben az
dllkapocs eleje megsériilt, de négy fogalveolus
lathaté rajta, mindegyik teljesen kiilondll egy-
mastol. Az elsd alveolus viszonylag kicsi, el6re
és oldalra tekint, a mdsodik a legnagyobb és
oldalra és kissé felfele irdnyul, a harmadik és
negyedik alveolus kisebb és dorsolateralis ori-
entdciéju. A mandibuldris szimfizis viszonylag
rovid, a hatodik fogpozicidig nyulik hétra; a
szimfizis eliilsé része kozépirdnybdl lithaté és
mély sdncokbdl és csonttarajokbdl 4ll.

A spleniale a mandibuldris szimfizist§l az
dllkapocs hdtsé szdrdig nyulik hdtra, ahol a
supraangulare-val és az angulare-val izesiil.
Alulnézetben a baloldali spleniale jél létha-
t6 a szimfizisnél, hdtsé pereme erdteljesen
homort és héti irdnyban beékelddik a szim-
fizisbe. A hdtsé dga dorsoventrdlisan fokoza-
tosan vaskosabb4 vélik, de végig sima feliilett
marad; a hdromosztatd ideg intermandibu-
laris oralis nyildsa medidlisan nem ldthaté.

Az angulare a jobboldali dllkapocsban ma-
radt meg jobb 4llapotban, magas oldalsé pe-
remi résszel, amely dorsalisan elérte a supra-
angulare-t; az eliilsé része egy koralakd sérii-
lés miatt hidnyzik. A megmaradt ventrilis
rész és az oldalsé rész alapi része sima, ahol
egy kiugré csonttaraj figyelheté meg, ezzel
szemben az oldalsé részt gdodorkés-csontta-
rajos mintdzat boritja. A baloldali angula-
re-bol csak kis csonttéredékek maradtak meg.

A jobboldali supraangulare majdnem teljesen
megmaradt, kivévealeghdtulsé részét, migabal-
oldalinak csak azeliils6 része maradt meg, amely
feliilrdl fedi a dentale posterodorsalis feliiletét.

A holotipus fogazata erdteljesen heterodont,
legalabb négyféle fogtipussal, amelyet elészor
sikeriilt egyetlen példdnyon kimutatni. A négy
morfotipus a kévetkez: 1. pseudocaniniform,
2. ldndzsis pseudoziphodont, 3. lindzsds zip-
hodont és 4. alacsony fogkorondji morfotipus.

A pseudocaniniform morfotipusba megnyult
kipalak, labiolingualisan sszenyomott, me-
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siodistalis carinakkal rendelkezd fogak tartoz-
nak. A holotipusban ez a jobboldali dllcsont-
ban a 3.-5. fogakat oleli fel, ahol a negyedik
fog lényegesen nagyobb a harmadikndl, de
csak alig nagyobb, mint az 6t6dik; a tovi ré-
sziik a foggyokértdl apicalisan kissé elszikiil.

A landzsés pseudoziphodont morfotipusba la-
biolingualisan szimmetrikusan Gsszenyomott
fogak tartoznak, amelyeket a lingualis oldalon
gyenge apicobasalis stridcié borit. A holotipus-
ban ezek a dentale-ra korldtozédnak; az egyet-
len ebbe a morfotipusba tartozé fog, amelynek
ldthaté a lingudlis oldala, egy baloldali dllkap-
csi fogkorona a negyedik fogbdl, amely letort
és az tiledékbe siillyedt az adott fogpozicié k-
zelében. Egy nagyméret(i lindzsds fog, amely
valészintleg a kilencedik fogpoziciénak felel
meg, a baloldali dllkapocsban ldthat6 az 6t6-
dik és hatodik dllcsonti fogak kozott.

A ldndzsés ziphodont morfotipusba labiolin-
gudlisan osszenyomott fogak tartoznak, gyen-
ge apicobasalis stridciéval a lingudlis oldalon
és a fogcarindk valdédi flirészezettsége nem az
apicobasalis stridciobdl szdrmazik (Blanco
2017). Csak egyetlen fog 6rz8dott meg ebbdl
a tipusbdl, a hetedik fog a jobboldali alsé 4ll-
kapocsban.

Az alacsony fogkorondji morfotipusba erd-
teljesen Gsszenyomott levélszerti fogak tartoz-
nak egyetlen fogcstccsal, amely kissé megvas-
tagodott. A fogkorona mesiodistdlisan széle-
sebb, mint apicobasalisan magas és alul kissé
beftiz6dik (Tennant et al. 2016); a mesialis és
disztalis carindk a vizszintes sikkal 45°-ot vagy
anndl kisebb szoget zdrnak be. Az utolsé hat
dllcsonti fog mindkét oldalon ebbe a morfo-
tipusba tartozik. A labidlis feliileten alig ki-
kiloniile stridcidk ldthaték, mig a mesialis és
a distdlis carindk apicalis széle csipkézett. A
fogkorona aljdn ldthaté gydkérrész szélesebb,
mint maga a fogkorona.

A mindkét oldalon megérzédote 6. dllcsonti
fognak a korondja apicalisan magasabb, mint
amilyen széles, dtmenetet képezve a ldndzsis
és az alacsony fogkorondjd tipus kozote, mig a
nyolcadik dllcsonti fog a legszélesebb és apico-
basalisan a legalacsonyabb fogkorondval ren-

delkezik. A jobboldali szemiiregben az egyik
legutolsé dllkapcsi fog, még részben tiledékkel
boritva, a labidlis oldaldval felfele majdnem
vizszintes helyzetben lithaté. Alakja leginkabb
a Theriosuchus pusillus BMNH 48262 példa-
nyééra (Schwarz et al. 2017: fig.11D), illetve
a Wannchampsus kirpachi masodik morfoti-
pusiéra (Adams 2014) emlékeztet, amelyek
labiolingudlisan  erdteljesen  dsszenyomott,
kissé aszimmetrikus és szélesebb, mint ami-
lyen magas fogkorondt viselnek. Ugyanakkor
az Aprosuchus ghirai-nak ez a foga nagyobb
méret(l, mint az utolsé dllcsonti fogak, a fog-
korona magasabb, mint amilyen széles; csak
alig kiktlonile apicobasalis stridcié figyel-
hetd meg a mesiodistalis carindk kozelében.
Az egyetlen el6keriilt nyakesigolya (UBB V.
262/2) csigolyacentruma eldl véjt és a csigolya
iziileti biityke gyenge megtartdsu.
Kladisztikai analizis: A Turner (2015) dltal
Osszedllitott taxon-karakter métrixhoz (CTM)
adtuk hozzd a holotipus koponydn rogzitett
fenotipikus  csontmorfolégiai  karakeereket
(196 karakter, a Turner 4ltal 6sszedllitott 321
karakter 61%-a), majd az eredeti operaciondlis
taxondémiai egységek (OTU) szdmdt, az erede-
ti 104-r6l 56-ra csokkentettiik (elsésorban az
adathidnyos OTU-kat tordltiik). Az eredeti
CTM-et Schwarz et al. (2017: supplemental
material) tdbb ponton javitotta, amelyen mi
is eszkozoltiink néhdny valtoztatdst (Venczel
& Codrea 2019). A parsziménia elemzésben
(TNT 1.1., Goloboff et al. 2008) elészor a
"New Technology search’ keresési opciét, majd
a legrovidebb torzstak kikeresésére a sectorial
search’, ratchet’, ’tree drift’ és a ’tree fusing’
opcidkat vélasztottuk, majd kiszdmoltuk a
Bremer (1994) féle bomldsi indexet. A TNT
algoritmus két egyformdn legrévidebb torzsfit
taldlt (konzisztencia index = 0,317, retencids
index = 0,579, homoplizia index = 0,683, re-
kalkuldlt konzisztencia index = 0,183). A szi-
gortan konszenzusos fin az Aprosuchus ghirai
és a Theriosuchus pusillus egyméssal megoldat-
lan éllapotban, mélyen bedgyazédva a tob-
bi Atoposauridae kldduszéban taldlhatok. A

Sabresuchus sympiestodon, a Knoetschkesuchus
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langenbergensis-t és a K. guimarotae-t tomo-
ritd klddusz testvértaxonjaként jelenik meg
(31. 4bra). Az Atoposauridae testvértaxon-
ja a 'Glen Rose’ alak + W, kirpachi klddusza
(egyes szerzék ezeket a Paralligatoridae-ba
soroljak), mig a Paralligatoridae tobbi tag-
ja (Batrachomimus pastosbonenis, Rugosuchus
nonganensis, Shamosuchus djadoctaensis, Sh.
gradilifrons és Sh. ulanicus), az Atoposauridae
+ Wannchampsus és a’Glen Rose’ alak egyiitte-
sének testvértaxonjaként jelenik meg.

A szigoruian konszenzusos torzsfin az aldbbi
szinapomorfidk tdmogatjédk az Atoposauridae
tagjaként az A. ghirait: 3.(1): a koponya roszt-
ruma széles oreinirostralis; 27.(1): a postor-
bitale dorsalis részén egy véredény nyilds ta-
ldlhat6; 67.(2): az antorbitalis ablak jéval ki-
sebb a szemgddor méreténél; 69.(1): a belsd
orrnyildsok vdjata részben osztott; 140. (2):
az dllcsonti fogak oldalrél szimmetrikusan
lapitottak; és a 229. (1): a lacrimale ventro-
posterior irdnyban elkeskenyedik és nem éri
el, vagy csak kissé érintkezik a jéromcsonttal.

A kladisztikai analizis alapjdn vildgosan ldt-
szik, hogy az Aprosuchus ghirai filogenetika-
ilag szorosan kotédik a 77 pusillus-hoz, a S.
sympiestodon-hoz és a tobbi atoposaurid kro-
kodil-féléhez, mig a W, kirpachi és a ’Glen
Rose’ alak kozelebb 4ll az Atoposauridae-hez,
mint a Paralligatoridae-hez. Ugyanakkor a
Paralligatoridae az Atoposauridae testvérta-
xonjaként jelenik meg. Az is feltételezhetd,
hogy az egyazon korbél és formdciébdl (ma-
astrichti emelet, Szentpéterfalvi Formicid,
Haitszegi-medence) szdrmazd A. ghirai és a S.
sympiestodon testvértaxonok lehettek és a koz-
tikk fenndll6 méretbeli és morfoldgiai kiilonb-
ségek a szigeti feltételek kozepette kialakult
szimpatrikus fajképz8dés kovetkezményének
tekinthetd.

4.13.2. Diszkusszid

Az Aprosuchus ghirai holotipusa valészintleg
egy subadult egyedhez tartozott, mivel mére-
te rendkiviil aprd, rosztruma nagyon rovid, a
koponyateté dombort, a homlok és a falcsont
még nem forradt teljesen dssze, a haldntékablak

résszer(i, szemben a nagyméretd szemiireggel és
a fels6 nyakszirtcsont a hdroldalig terjeszkedik.
Ugyanakkor a koponyatetd csontjai és az 4ll-
kapcsok erételjesen mintdzottak, ami rendsze-
rint az egyedfejlédés késdbbi szakaszaban ko-
vetkezik be (Mook 1921, Schwarz et al. 2017);
a homlokesontok és a falcsontok kozépen osz-
szeforrtak, ami egy fiatal felnéttnek megfeleld
dllapot lehetett (Rieppel 1993, Wu et al. 1996).

A Sabresuchus (= Theriosuchus) sympiestodon,
a holotipus alapjén (LPB (FGGUB) R.1782,
felsq dllcsont) kétszerese lehetett az Aprosuchus
méretének (Venczel & Codrea 2019). A S.
sympiestodon holotipusdn és egy anndl kissé
nagyobb dllcsonti példiny (MCDRD 793)
labidlis felszinén egy jellegzetes sinc hdazédik
(Martin et al. 2014a), ami bekeriilt a differen-
cidl diagnézisba. Azonban ez mds taxonokn4l
is jelen van [(pl. Knoetschesuchus guimarotae
(Schwarz & Salisbury 2005), Kaprosuchus sa-
haricus-ndl (Sereno & Larson 2009)], igy an-
nak nincs diagnosztikai jelentdsége.

A S. sympiestodon dllcsontjdban egy méretes
agyarszer( fogat taldlunk, ami Martin et al.
(2010, 2014a) szerint a negyedik, Tennant et
al. (2016) szerint az 6t6dik fognak felel meg
és amelynek a mérete négyszer nagyobb a kor-
nyezd fogak méretéhez képest. Az Aprosuchus-
nal az agyarszer( fog, akdrcsak a 77 pusillus-nél
csak kissé nagyobb a kornyezd fogaknal.
Azonban a fogak morfolégidja is kiilonbozd:
a Sabresuchus-ndl a mesidlis carina enyhén
konvex és a disztdlis carina egyenes lefutdst,
mig az Aprosuchus mesidlis carindja egyenes és
a disztdlis carina pedig enyhén konvex. Ezen
talmenden az Aprosuchus-nal a kovetkezd 4ll-
csonti fog (az 5., Martin et al. 2010, 2014a
értelmezése szerint) alakja is hasonlit az agyar-
szer(i fogra, mig a S. sympiestodon-ndl az a fog
Martin et al. (2014a) szerint a hdtsé 4llcson-
ti fogakra hasonlit. Mind a Sabresuchus-ndl,
mind az Aprosuchus-ndl az 5. és 6. dllcsonti
fogak kozotti foghézagban egy bemélyedés
alakult ki, amely egy méretes alsé allkapcsi fog
beilleszkedésére szolgdlt, amelyik Martin et al.
(2014a) szerint a 9. dllkapesi fog lehetett. A
Sabresuchus-ndl az utolsé dllcsonti fogak stirtin
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Gracilisuchus stipanicicorum
Terrestrisuchus gracilis
Orthosuchus stormbergi
Protosuchus richardsoni
Gobiosuchus kielanae

Hsisosuchus chungkingensis
—— Stolokrosuchus lapparenti
Kaprosuchus saharicus
Mahajangasuchus insignis
Anatosuchus minor

Neosuchia

—=

Araripesuchus wegeneri
Araripesuchus gomesii
Simosuchus clarki

Malawisuchus mwakasyungutiensis
Notosuchus terrestris
Isisfordia duncani
Susisuchus anatoceps
3 3 Terminonaris robusta

Sarcosuchus imperator
Pholidosaurus purbeckensis
Dyrosaurus

Cricosaurus araucanensis
Metriorhynchus superciliosus
Steneosaurus bollensis
Pelagosaurus typus

Paluxysuchus newmani
—— Goniopholis simus

Eutretauranosuchus
Calsoyasuchus valliceps
Ampbhicotylus lucasii

—— Bermnissartia fagesii

—— Pristichampsus vorax
— Leidyosuchus canadensis

Eusuchia

L Borealosuchus formidabilis

47|: Gavialis gangeticus

Eothoracosaurus mississippiensis

Crocodylus niloticus
{E Alligator mississippiensis
Diplocynodon hantonensis

Acynodon adriaticus

Acynodon iberoccitanus

Iharkutosuchus makadii

Hylaeochampsa vectiana

Allodaposuchus subjuniperus

6 Shamosuchus ulanicus

Shamosuchus gradilifrons

Rugosuchus nonganensis

Batrachomimus pastosbonensis
Shamosuchus djadochtaensis

‘Glen Rose’ form

Wannchampsus kirpachi

Theriosuchus pusillus

Aprosuchus ghirai

Sabresuchus sympiestodon
Knoetschkesuchus langenbergensis
Knoetschkesuchus guimarotae

33. dbra. Aprosuchus ghirai Venczel & Codrea, 2019 filogenetikai helyzete az Eusuchia krokodilok kézéott.
Az dgak feletti értékek a Bremer-féle timogatdsi indexet jeldlik.

egymds mellett helyezkednek el (a fogkoro-
nak néha akdr fedik egymist), ezzel szemben
az Aprosuchus-nal ezek a fogak ritkdbban so-
rakoznak egymds utdn, mivel a foggyokerek
joval szélesebbek a fogkorondkndl. A hom-
lokcsont a S. sympiestodon-nal keresztirdny-
ban izesiilt az orrcsontokkal és a varratvonal
mogote, azzal parhuzamosan egy sdnc alakult

ki, mig az Aprosuchus-nél az izesiilési felszin ‘w’
alaktl és mogotte nem alakult ki keresztirdnyd
sanc. Ugyanakkor a homlokcsonton mind az
A. ghirai-ndl, mind a S. sympiestodon-ndl egy
hosszanti csonttaraj alakult ki, hasonléan a
Wannchampsus kirpachi-hoz (Adams 2014), a
Paralligatoridae-hez és egyes Notosuchiakroko-

dil-félékhez (Martin et al. 2014a). Az A. ghirai
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falcsontjdn kialakulé oldalsé csonttaraj (ami a
fels6 halintékablak medidlis oldaldn ldthatd)
a W kirpachi-val és a 1. pusillus-val hasonlé.
Az antorbitlis ablak jelenlétét az Aprosuchus-
ndl a konnycsont eliilsé-oldalsé részén 1évd
homord bevigis mutatja. A Knoetschkesuchus-
ndl az antorbitdlis ablak kicsi és az el6hom-
lokcsont eliilsé szélén helyezkedik el és azt
elslrdl az dllesont és a konnycsont zdrja le
(Schwarz et al. 2017). Az antorbitdlis ab-
lak hidnyzik a S. sympiestodon-ndl, a S. ibe-
ricus-ndl (Martin et al. 2014a), a 7. pusil-
lus-ndl, a T grandinaris-ndl (Schwarz et al.
2017) és a Wannchampsus-ndl (Adams 2014).
A szemhéjcsont az Aprosuchus-nal hozzi-
nétt az orbitdlis szélhez és jéval nagyobb,
mint a Knoetschkesuchus-nal (Schwarz et al.
2017) és majdnem kétszer akkora, mint az
Alligatorellus-nal, de hidnyzik az Atoposaurus-
ndl (Schwarz et al. 2017). Erdekes médon a
szemhéjcsont jelen volt a *Glenn Rose” alak-
ndl, de nem maradt fenn a Wannchampsus-nél
(Adams 2014). A Goniopholis simus IPB R359
példdnydn Salisbury et al. (1999) azonosi-
tottdk a szemhéjcsont prefrontale-t és kony-
nycsontot befedd mintdzott eliilsd részét, de
azt késé6bb Andrade & Hornung (2011: fig.1)
helyteleniil oszteodermdnak gondolta. De a
legtobb esetben a konnycsont csak egy lenyo-
mat vagy mélyedés formdjéban jelenik meg,
mint az Araripesuchus-nal (Sereno & Larsson
2009), a Knoetschkesuchus-nal (Schwarz et al.
2017) és a Wannchampsus-ndl (Adams 2014).
A kiils6 hall6jdrat felsé feddlebenyének helyét
egy sanc jeloli ki a pikkelycsont oldalsé alsé pe-
remével parhuzamosan. Ennek az alsé pereme
az Aprosuchus-nél oldalra cstiszott, mig a sipho-
nealis nyildstél anterodorsalisan egy mdsodik
sekélyebb sdnc is kikiiloniil és parhuzamosan
halad a pikkelycsont als6 szegélyével, amint az
a 1. pusillus-ndl is megjelenik (Adams 2014).
A négyszogesont-pikkelycsont kozotti varrat
a Sabresuchus-ndl vizszintes helyzet(i (Martin
et al. 2014a), emiatt a cranio-quadratum jd-
rat felil nyitott marad, mig az Aprosuchus-
nal a négyszogesont és pikkelycsont izesiilése
majdnem fuggdleges helyzetl és a pikkely-

csont felilrdl lefedte a cranio-quadratum
jaratot, hasonléan a  Wannchampsus-hoz
(Adams 2014) és a Shamosuchus-hoz (Pol et
al. 2009). A T pusillus cranio-quadratum ji-
rata nem dokumentdlt (Turner 2015), mig a
legtobb Paralligatoridae-nal (Turner 2015) és
az Allodaposuchus-ndl nyitott marad (Delfino
et al. 2008). A K. langenbergensis-nél a cra-
nio-quadratum jdrat nyitott volt (Schwarz et
al. 2017), mig a K. guimarotae-nél val6szin(i-
leg zért lehetett és azt a pikkelycsont feliilrél
fedte (Schwarz & Salisbury 2005).

Az Aprosuchus belsé orrnyildsa kioblosodd
és részleges szeptummal rendelkezett, amely a
ropcsontokbdl fejlédott ki, hasonléan a 77 pu-
sillus paratipusahoz (BMNH 48330) (Schwarz
et al. 2017: fig.11), mig a Wannchampsus, a
‘Glen Rose’ alak, a Shamosuchus djadochta-
ensis, a Hylaeochampsidae és a non-alligatorid
crocodilidk belsé orrnyildsa osztatlan (Adams
2014, Turner 2015). Ezekkel szemben, egyes
Paralligatoridae taxonok (pl. Batrachomimus és
Paralligator) j6val fejlettebb teljesen osztott bel-
s6 orrnyildsokkal rendelkeztek (Turner 2015).

Az Aprosuchus éllkapcsardl hidnyzott a
kiilsé dllkapcsi  (mandibuldris) ablak, ha-
sonléan a 7. pusillus-hoz (Schwarz et al.
2017), a Shamosuchus-hoz (Pol et al. 2009),
a  Wannchampsus-hoz (Adams 2014), a
Goniopholis-hoz (Salisbury et al. 1999), és a
Bernissartia-hoz (Tennant et al. 2016), de je-
len volt a Knoetschkesuchus-on (Schwarz et al.
2017) és az Alligatorium meyeri-n (Tennant
et al. 2016). Amiatt, hogy a spleniale dor-
zélisan behajlott az dllkapocs szimfizisébe,
az Atoposauridae szintién a T pusillus és a
Atoposaurus oberndorfi lokalis autapomorfidja-
nak tekintették (Tennant et al. 2016), de mi-
vel ez jelen van az Aprosuchus ghirai-nal (32.
dbra: C) és a K. langenbergensis-nél is (Schwarz
et al. 2017: fig. 6]), ezért ezt a karakeert ezen
taxonok szinapomorfidjinak lehet tekinteni.
A dentale eliils§ része lapitott és szélesebb az
A. ghirai-ndl, mint a S. sympiestodon esetében
(Venczel & Codrea 2018: fig. 5 C, D versus
fig. 6 C-E). Létszélag a 4.-9. dllkapesi fogak

mérete az Aprosuchus-ndl nem redukilédote
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olyan mértékben, mintaza S. sympiestodon-nél
megfigyelhetd (Venczel & Codrea 2018: fig. 6
E G), pl. az Aprosuchus-nél az 5. fog a balolda-
lon és a 7. fog a jobboldalon nagyobb, mint a
Sabresuchus azonos fogai (32. dbra: D, E).

A Hitszegi-medencébdl elSkeriilt, az A.
ghirai-éra hasonlité izoldlt fogak egy részét
Doratodon-ként (Grigorescu et al. 1999: fig.3:
28, 29), vagy S. sympiestodon-ként (Martin et
al. 2014a: fig. 8: 11, 12) irtdk le. Ugyanakkor
az Aprosuchus jobboldali alsé dllkapcsdban a 7.
fog megfelel a ziphodontia feltételeinek, mi-
vel a fogcarindk fogazottsdgdt nem a kiszélese-
dé apicobasalis gerincek hozzék létre (Blanco
2017). A ziphodont fogtipus jelen volt a S. ibe-
ricus-nal (Martin et al. 2014a) és a sajdt megfi-
gyeléseink alapjan a S. sympiestodon MCDRD
793 példinydn is (Martin et al. 2014a: fig. 7:
2), amelynél a fogazott rész lekopott és csak
egy kis feliilleten maradt érintetlen, amint az
gyakran eléfordul a Doratodon esetében is
(Rabi & Sebdk 2015). Teljesen ziphodont fo-
gakat rendszerint Doratodon-ként azonositot-
tak, de néha 7heriosuchus-ként is (Puértolas-
Pascual et al. 2015: fig. 5). Ugyanakkor
Blanco (2017) meghgyelte, hogy a Doratodon
ibericus holotipus alsé dllkapcsdban a fogakon
a fogkorona és a foggyokér kozott nincs be-
fiz6dés, ami nem jellemzé a D. carcaridens
fogazatdra (Bunzel 1871: Table 1: figs. 31, 32).

Az egyetlen Aprosuchus ghirai-nak tulajdo-
nitott postcranidlis elem egy toredékes procol
nyakcsigolya, amely a holotipus koponyi-
jat kitoled tledékbdl keriile ki. Az A. ghirai
nyakesigolya procdl jellege szinapomorfidnak
tekinthetd a 7Theriosuchus-al (Clark 1986), a
Brillanceausuchus-al (Michard et al. 1990) és a
Wannchampsus-al (Adams 2014).

4.14. Alligatoroid krokodilok

4.14.1. Rendszerezd dslénytan
ALLIGATOROIDEA Gray, 1844
DIPLOCYNODONTIDAE Hua, 2004
Genus Diplocynodon Pomel, 1847
Martin et al. (2014b) szerint a Diplocynodon
nem jellemz6i: 1) a 4. és 5. édllcsonti - és a 3.

és 4. dllkapcsi fogaik agyarszerien megna-
gyobbodtak és alveolusaik egybe nyilnak; 2) a
konnycsont hosszabb az el6homlokesontndl;
3) az ectopterygoideum a legutolsé allcsonti
alveolusokhoz kozel fekszik; 4) az alsé haldn-
tékablakot a quadratojugale hatdrolja, kizdrva
a négyszogcsontot a haldntékablak széléedl;
5) az dllcsontban 16-17 alveolust taldlunk. A
négyszogcsont-ropcsont varratvonala a bazisp-
henoideum szélét8l az ovilis ablakig egyenes
lefutdst (Martin et al. 2014b).

Diplocynodon kochi Venczel & Codrea,
2022 (34. 4bra)

Holotipus: PSMUBB V. 1453, egy hdromdi-
menzids koponya, amelyrdl hidnyzik a jobbol-
dali llkézticsont eliilsé része, az dllcsont hitséd
része, a jaromesont eliilsd része, a baloldali pos-
torbitale, a pikkelycsont és a quadratojugale.
Tipus-leléhely: Kolozsmonostor egykori mész-
kéfejtd, késd eocén (priabonai), Kolozsvir.
Diagnézis: Kistermetli alligatoroid krokodil,
1,8 méteres becsiilt testhosszal. A nem tobbi
tagjdt6l az aldbbi jellegek egyedi kombindcis-
jdban kiilonbozik (autapomorfia *-al jelolve):
1) az allkozti csont a kiilsé orrnyilds kétolda-
lan bemélyedést visel; 2) a foramen incisivum
dtmérbje meghaladja az 4llkdzti csont legna-
gyobb szélességének a felét; 3) az dllkozti csont
okkluzids tiregei az alveolusoktdl lingudlisan
helyezkednek el; 4) a preorbitalis csontgerinc
kiemelkedd és széles, oldalsé kiszogeléssel; 5)
a fels6 haldntékablakot hatdrolé koponyatetdi
csontok tilndnek a haldntékablak peremén;
6*) a falcsont medidlis faldn terjedelmes be-
mélyedés taldlhat6; 7) a quadratojugale eliilsé
nyulvdnya rovid; 8) a fillbemetszés bemélyed a
pikkelycsont posterior részén; 9) a kifejlett pél-
dadnyokon az oldalsé fejverdér nyildsa a bazisp-
henoideumhoz képest dorzélisan helyezkedik
el; 10) az utolsé dllcsonti fogak és alveolusok
mediolaterdlisan 6sszenyomottak.
Leirds: A hdromdimenziés holotipus kopo-
nydn meghigyelhetd sériilések egy része a fel-
fedezés idejére tehetd (a példdny egy hirom
darabra t6rt mészk8tombbdl szdrmazik és egy
része mar a begyljtéskor elveszett), a tobbi
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a tafonémiai folyamat sordn kovetkezett be
(egyes koponyacsontok a koponya baloldalén,
miér az tiledékbe valé bedgyazddds eldtt levdl-
tak). A koponya felszinét erdteljes csontmin-
tizat boritja, amelyet szabdlytalan vagy kor
alaki bemélyedések és bardzddk alkotnak. A
szemgddrok elétti csontfelszinen és az dllcson-
tok héti oldaldn hosszabb vijatok alakulnak ki,
amelyet szabdlytalan csonttarajok hatdrolnak.
Hiti nézetben a koponya megnyult, keskeny
rosztrummal; a preorbitalis rész a teljes kopo-
nyahossz mintegy 66%-dt teszi ki. Az 4llkozti
csont teljesen koriilveszi a kiilsd osztatlan orr-
nyildsokat. Az 4llkozti csont - dllesont kozotti
bemélyedés viszonylag sekély és azt az allkozti
csont hdts nytlvinya mentén egy kiemelke-
dé csontgerinc hatdrolja. A rosztrum héti ol-
dala homort, mig az interorbitdlis rész kissé
dombord. A koponyatetd lapos, a homlok-
csont-falcsont kozotti varratvonal megkoze-
litbleg egyenes, amely a fels§ haldntékablak
eliilsé kiemelkedbb részén hazdédik. A sze-
miiregek hosszanti irdnyban kétszer akkordk,
mint a fels6 haldntékablakok. Az als6 haldnté-
kablak hdromszog alaki és annak a postero-
ventralis szogletét a quadratojugale hatdrolja.
Oldalnézetben a koponya platirosztrélis (t.i.
hdt-hasi irdnyban lapitott), hétoldala enyhén
felfele gorbiilt, ugyanakkor a kiilsé orrnyildst
hatdrolé 4llkozti csont pereme erdteljesen ki-
tiiremkedik (34. dbra). A konnycsont poste-
romedialis részér6l kiemelkedé preorbitalis
csonttaraj eliilsé irdnyban gorbiiletet ir le. A
koponyafelszin oldalsé részét a postorbitale és
a pikkelycsont alkotja, amelyek varratvonala a
fels6 haldntékablak kozéptdjékdn helyezkedik
el; a fiiltdjék nyildsa bemélyed a paroccipitalis
nytlvinyba. A szemiireg nagy, medidlis széle
erSteljesen homord, amelyet a homlokesont
és az el6homlokesont hatdrol, mig az oldalsé
széle enyhén S-alakd, amelynek anterolateralis
részét a kdnnycsont, mig oldalt a jiromesont
hatdrolja; a szemiireg hdts6 szélét az alsé ha-
ldntékablaktdl a postorbitale oszlopszerti nydl-
vénya vélasztja el, amely lefele nydlva egybe-
forrt a jdromcsont felfele hajlé nyulvinydval.
Hasi nézetben a suborbitilis nyildsok nagy-

méretliek, megnyultak, homord medidlis szé-
lekkel, még az oldalsé széleik tobbé kevésbé
egyenes lefutdstiak; eliilsé végiik a 10. allcsonti
alveolusig ér. A suborbitdlis nyildsokat kozé-
pen és elél a szdjpadcsontok hatdroljak, mig
oldalt az dllcsontok, posterolateralisan az ec-
topterygoideumok eliilsé nydlvdnya, hitul pe-
dig a ropcsontok fogjak kozre. A holotipuson
a szdjpadcsonti-ropcsonti izesiilés nem maradt
meg, igy csak feltételezhetd, hogy az a szubor-
bitdlis nyilds hdtsé széle kozelében lehetett,
amint az a Diplocynodon nem tobbi tagjdra jel-
lemz§ (Rio et al. 2020: fig. 2C, D).

A belsé orrnyildsok a ropcsontok hdtsé szé-
1étdl elére nytlnak, a fennmaradt csontok le-
nyomata alapjin rekonstrudlhaték. Ez alapjin
a két bels6 orrnyilds sziv alakd, eliilsd széle
egyszintben van a répcsontok szélével, mig az
oldalsé szélek kissé bemélyednek, mig a szep-
tum bemélyed a belsé orrnyildsokba.

Az 4llkoézti csont kiilsé orrnyildsokat hatdro-
16 hdtsé része kittiremkedik, mig az eliilsd rész
egy szintben van a kiilsé orrnyildsok szélével.
Az 3llkdzti csontok hdtsé nydlvdnyai a 3. 4ll-
kapcsi alveolusig érnek hdtra, egymadssal szoro-
san osszeforrtak és ezdltal szélesen elvédlasztva
az orrcsontokat a kiilsé orrnyildsok szélétsl. A
foramen incisivum viszonylag nagyméret(i és
ovilis, szélesebb, mint az 4llkdzti csont legna-
gyobb szélességének a fele. Az dllkozti csont-
ban 6t alveolust taldlunk, amelyek kozil a
harmadik és negyedik a legterjedelmesebb. Az
4llkdzti csonton hdrom okklazids tireg ldthatd,
az elsd nagyobb és az az els6 és mdsodik alveo-
lus magassigiban helyezkedik el, a mdsodik
kisebb és a harmadik alveolustdl posteromedi-
dlisan helyezkedik el, mig a harmadik kicsi és
az 6todik alveolustdl posteromedidlisan taldl-
haté. Az allkozti csont - dllcsont kozotti var-
ratvonal eldre kissé dombori és az a két csont
kozott oldalt htizé6dé bemetszés hdtsé szélének
magassdgiban ldthaté.

Kladisztikai analizis. A Massone et al. (2019)
dltal osszedllitott taxon-karakter mdtrixhoz
(CTM) adtuk hozzd a Diplocynodon kochi
holotipus koponyin megfgyelt fenotipikus
csontmorfolégiai karaktereket (106 karak-
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34. dbra. Diplocynodon kochi Venczel & Codrea, 2022 holotipusa (PSMUBB V. 1453). A - a koponya ol-
dalnézetben. B - az dllkozti csont kinagyitott részlete. A nyil az 4llkdzti csonti - dllcsonti beftiz8dést hatdrold
csontgerincre mutat. C - a koponya oldalnézetben a csonthatdrok feltiintetésével. A nyil a MAMEP izom eredési
helyére mutat. Roviditések: en, kiilsé orrnyilds; ep, ectopterygoideum; fps, homlokcsonti-falcsonti varratvonal; fr,

homlokcsont; jui, jdromcsont lenyomata; la, kénnycsont; lan, oldalsinc az allkézti csonton; Is, laterosfenoideum;

mx, dllcsont; na, orrcsont; pa, falcsont; pf, el8-homlokesont; pm, 4llkézti csont; po, postorbitéle; gj, quadrato-
jugdle; qu, négyszdgesont; so, felsd nyakszirtcsont; sq, pikkelycsont; mérce = 5 cm.

ter), majd az eredeti operaciondlis taxonémiai
egységek (OTU) szdmdt a konnyebb kezelhe-
t6ség érdekében, 115-r8l 77-re csokkentet-
titk és az utolsé hdrom karaktert nem vettiik
figyelembe (mivel nem bizonyultak relevins-
nak a vizsgdlatban, igy a karakterek szdma
199-re csokkent). A TNT algoritmus hat
egyformdn legrovidebb torzstét taldle (hosz-
sza 812 evolicids 1épés, konzisztencia index
= 0,322, retencids index = 0,579, homopli-
zia index = 0,739, rekalkuldlt konzisztencia
index = 0,237). A szigorGan konszenzusos
fin a Diplocynodontidae monofiletikus kla-
duszként jelenik meg, mint az Alligatoroidea
leg8sibb csoportja (35. dbra). A klddusz tovi
részén egymdst koveti a Diplocynodon deponiae

és a D. darwini, mig a D. kochi végtaxonként
jelenik meg, mint a D. tormis testvértaxonja.
A Leidyosuchus canadensis, mint a legdsibbnek
tartott alligatoroid krokodil (Brochu 1999,
2004; Wang et al. 2016; Suess 2019), egyiitt
a Deinosuchus-al fennebb keriilt a torzsfén. A
torzstin a D. kochi-t két szinapomorfia timo-
gatja a Diplocynodontidae kliduszban: 131.
(1), a homlokesont széles, komplex varratvo-
nal mentén izesiil az orrcsontokkal és 177.(1),
a négyszdgesonton a foramen aéreum dorzi-
lisan helyezkedik el. A (D. kochi + D. tormis)
testvértaxont egyetlen kozds sziinapomorfia
tdmogatja: 169.(1), a kifejlett példinyokon
a fejver6ér a basisphenoideumtdl dorzélisan
nyilik. A D. kochi néhdny fejlett jellege illetve
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Bernissartia fagesii
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4 Lohuecosuchus megadontos
Arenysuchus gascabadiolorum
Allodaposuchus subjuniperus

Allodaposuchus precedens
5 Borealosuchus sternbergii
Borealosuchus wilsoni

Borealosuchus formidabilis
2 Planocrania hengdongensis
4|7_‘: Boverisuchus magnifrons

Boverisuchus vorax

3
3 Prodiplocynodon langi
Asiatosuchus germanicus .
3 Brachyuranochampsa eversolei
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Dollosuchoides densmorei

Thecacampsa antiqua

Gavialosuchus eggenbergensis
Toyotamaphimeia machikanensis
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—L Australosuchus clarkae
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2
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3
. —@
Brevirostres

2
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Alligatoroidea

Diplocynodon deponiae

— Deinosuchus riograndensis
— Leidyosuchus canadensis

Mecitops cataphractus
Crocodylus porosus
Crocodylus rhombifer

Crocodylus niloticus

Brochuchus pigotti .
Eutechodon arambourgii
Voay robustus )
7 Osteolaemus osborni

Osteolaemus tetraspis

Diplocynodon darwini

Diplocynodon muelleri

Diplocynodon ratelii

Diplocynodon hantoniensis

Diplocynodon remensis
Diplocynodon kochi n. sp.
Diplocynodon tormis
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—‘l‘: Alligator mississippiensis
Alligator sinensis
2 Mourasuchus atopus

e
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gulrussauﬁus neilvellv)sis
8 aleosuchus palpebrosus
7 L 8 [ Paleosuchus trigonatus

Melanosuchus niger
Caiman latirostris
2 Caiman crocodilus

Caiman yacare

Tangerochampsa mccabei
3 Brachychampsa montana
5 Jiangxisuchus nankangensis .
4 Orientalosuchus naduongensis

. Krabisuchus siamogallicus
Navajosuchus mooki

Procaimanoidea kayi .
2 Allognathosuchus wartheni
Wannagosuchus brachymanus
Arambourgia gaudryi
Hassiacosuchus haupti

35. dbra. Diplocynodon kochi Venczel & Codrea, 2022 filogenetikai helyzete az Eusuchia krokodilok kézétt.
Az dgak feletti értékek a Bremer-féle tdimogatdsi indexet jelslik.

egyedi karaktere (autapomorfidja) az allkdzti-
csonton [82.(1), az orrcsontok ki vannak zdrva
a kiilsé orrnyildsbdl; 88.(1), a foramen inci-
sivum dtméréje meghaladja az 4llkozti csont

legnagyobb szélességének a felét; 190.(3), a 3.

és 4. alveolusok a legnagyobbak], az dllcsonton
[79.(1), a legutolsé fogak és alveolusok oldal-
16l 8sszenyomottak] és a falcsonton [152.(1),
a fels6 haldntékablakot hatdrol6 koponyacson-
tok a haldntékablak folé hajolnak; a falcsont
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medidlis faldn erdteljes bemélyedés van] saji-
tos életmddjdval hozhaté Gsszefiiggésbe.

4.14.2. Diszkusszié

A Kkladisztikai analizis alapjdn a D. kochi és a
D. tormis testvértaxonok, az ut6bbit eredetileg
a spanyolorszdgi kozépsé eocén Areniscas de
Cabrerizos Formiciébdl irtdk le. Mindkettd
kis vagy kozepes testméretli faj lehetett, kes-
keny, hat hasi irdnyban lapitott (platirosztrilis)
preorbitdlis tdjékkal és sekély dllkozti csonti -
dllcsonti bemetszéssel (196-0). Mindkét faj-
nal, hasonléan a D. hantoniensishez és D. ra-
telithez, a kiilsé orrnyildsokat oldalt mély sanc
hatérolja (86-1) (Rio et al. 2020), mig a fejve-
r6ér nyildsa a basisphenoideumtdl dorzdlisan
helyezkedik el (169-1). Mindezzel szemben a
D. kochi szédmos fenotipikus bélyege fejlettebb
a nem t6bbi tagjdhoz képest, ami megmagya-
rdzza a torzsfa csticsdn elfoglalt poziciéjde (pl.
az okklazids tiregek az alveolusoktdl medidli-
san helyezkednek el, a preorbitdlis csontgerinc
kiemelkedd, a fels6 haldntékablak f6lé hajlé
csontperem nagyméret(i, a hdts6 fogak és al-
veolusok oldalrdl 6sszenyomottak, stb.).

A D. kochi az els6 diplocynodontid faj, ame-
lyet tengeri tiledékes kdzetben fedeztek fel. A
koponyin megfigyelhetd torések egy része még
a gyljtéskor keletkezhetett, viszont a csontfel-
szineken nem figyelhet6k meg kopdsnyomok,
ami arra utal, hogy az elpusztuldsi helyszinhez
kozel keriilt a f6leg osztrakoddk és puhatestii-
ek vazabdl 4ll6 iiledékbe.

Hurlburt et al. (2003) és Godoy et al. (2019
modszertana alapjan a D. kochi egy kis-koze-
pes testméretd faj lehetett (koponyahossz =
0,23 m, teljes testhossz = 1,76 m), hasonléan
a D. tormishoz és a D. darwinihoz (1,4-1,8
m). A nem tobbi tagja koziil a D. hantoniensis
lehetett a legnagyobb méretli (CAMSM TN
917, koponyahossz = 0,376 m, teljes testhossz
= 2,9 m), mig a D. deponiae a legkisebb (tel-
jes testhossz = 0,73—0,83 m) Delfino & Smith
2012).

A D. kochi osmoreguldcidja, a tengeri iile-
dékes kézetbdl tortént kimutatdsa ellenére,
hasonl6 lehetett a mai alligdtor-félékhez, ami

sosvizi kornyezetben viszonylag korldtozott,
tekintettel arra, hogy ennél a csoportndl hi-
dnyoznak a sémirigyek (Grigg & Kirschner
2015: 416). Ezzel szemben a valédi kroko-
dilok (pl. Crocodylus porosus) a nyelv hétsé
részén  fejlett  sémirigyekkel rendelkeznek
(Taplin 1988), igy akdr talsésvizi kornyezet-
ben is képesek hosszabb ideig tartézkodni
(Taplin 1984). Feltételezik, hogy az eusuchi-
dk sosvizi tolerencidja pleziomorf bélyeg és
az alligdtor-félék 8sei is rendelkezhettek ez-
zel a képességgel, ami a mezozoikum sordn
veszhetett el (Wheatley 2010, Wheatley et al.
2012). Viszont Brochu (2001) szerint nem le-
het tudni, hogy a Diplocynodon rendelkezette
sosvizi tiir6képességgel vagy sem, hisz nem az
Alligatoridae tagja. Ugyanakkor kozvetett moé-
don mégis feltételezhetd a csoportrdl, hogy
csak korldtozott sétolerancidval rendelkezett,
mivel esetiikben nincs példa transzécedni ko-
lonizéciéra (Delfino et al. 2007). Ugyanakkor
megfigyeltek nagyméretli Alligator mississi-
ppiensis példdnyokat a partvonaltdl akdr 60
km tdvolsdgra is (Grigg & Kirschner 2015).
Hasonl6 magatartds a D. kochi esetében is el6-
fordulhatott, amint tdpldlékszerzés céljabol
idénként végig litogatta a zsdkmdnyszerzésre
alkalmas helyeket. A keskeny, platirostrilis
rosztrum ¢és az allkapcsok gyors zdréddsdére
felelds egyes dllkapcsi zdréizmok (pl. muscu-
lus adductor mandibulae externus profundus =
MAMEP) megnovekedett tapaddsi feliilete a
felsd haldntékablak falcsonti-pikkelycsonti ré-
szén (Osi 2014), valamint az oldalrdl lapitott
utolsé éllcsonti fogak egyardnt aktiv taplalék-
szerzésrdl tandskodnak. A potencidlis zsdkma-
nyéllatok kozé gerinctelenek és apré tengeri
gerincesek egyardnt keriilhettek.

A Diplocynodon kochi az els§ fajszinten azo-
nositott késé eocén krokodil, ami a Kolozsvar
kornyéki paleogénbdl elSkeriilt. Ugyszintén ez
az elsé diplocynodontid krokodil, amely tenge-
ri iiledékes kézetbdl kertilt el§. Megjegyzendd,
hogy a Jegenye kozelében taldlhaté késé eocén
(priabonai) kiilszini kd&fejtébdl tovébbi, D.
kochi-hoz kothetd leletanyagot sikeriilt kimu-
tatni (Sabau et al. 2021).
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5.KETELTU- ES HULLO FAUNAK VAL-

TOZASAI A KARPAT-MEDENCEBEN.

ALLATFOLDRAJZI KAPCSOLATOK -
OSKORNYEZETI ERTEKELES

A Kirpdt-medence tektonikai fejlédésével
osszhangban a vizsgdle  teriilet nagyrészéc
a késd krétdtdl a kés6 miocénig tengerviz
boritotta (a Tethys, majd késébb a Kozépsd
Paratethys). Ennek kovetkeztében az innen
feltdrt faundk (esetenként szérvdnyleletek)
is ezt az Osdllatfoldrajzi és Oskornyezettani
helyzetet titkrézik. A fenntiekbdl adéddan
joval kevesebb adat dllt rendelkezésre a késé
krétdtdl - a kozépsé miocénig, mint az azt
kovetd idészakban a negyedkorig. Az dltalam
felvdzolt id8-torzsfa dbrizoldsok (36. és
37. 4bra) ugyanezt a helyzetet tiikrozik, de
ugyanakkor rdmutatnak az egyes csoportok
filogenetikai viszonyaira is.

5.1. Kés6 kréta ,,Szigetfaundk”

A geoldgiai id8skdldn viszonylag rovid éle-
ti szigetfaundk csak részben tikrozik a koze-
li kontinensek faji Osszetételét, ugyanakkor
a kialakult életkozosségekben a specializdls-
dds révén szdmos bennsziilott faj alakulhat ki
(Measey et al. 2007). A szigetfaundk faji 6sz-
szetétele nagyban fiigghet az adott sziget kon-
tinensekhez viszonyitott helyzetétdl, a tenge-
raramlatok irdnydtdl, az id8leges szdrazfoldi
kapcsolatoktdl és az dllatcsoportok tdlélési (pl.
mozgasi, szaporoddsi) képességétdl (Heinicke
etal. 2007). A szigeteket ,,meghddit” csopor-
tok aktivan vagy passzivan (pl. sodr6dé fikon
vagy azok belsejében, a kontinensrél leszaka-
dé ,usz8” szigeteken) keriilhetnek az adott
teriiletre (Evans et al. 2003, Renner 2004),
a sosvizre érzékeny kétélttiek akir az écedn
felszinén id8legesen kialakulé édesvizi réteg-
ben is sodrédhatnak (Measey et al. 2007).

A késb-kréta 'szigetfaundk' esetében azt is fi-
gyelembe kell venni, hogy a kés6-krétdt végig
magas tengervizszint jellemezte (Golonka &
Kiessling 2002), a turoniban egy kiugré cstcs-
csal (kb. 250 m-el magasabban a mai 4dtlagos

tengerszinthez képest), majd stabilan magas
dtlagos tengervizszinttel a coniaci-campani
kozott és végiil fokozatosan csokkend tenden-
cidval (kb. 200 m-el magasabbra a mai 4tla-
gos tengervizszinthez képest) a maastrichtiban
(Haq 2014), ami a kréta vége felé a szdrazula-
tok terjeszkedését eredményezte és ezzel a szi-
getek potencidlis elérhetdsége is novekedhetett.
Az 3ltalunk vizsgalt szigetfaundkban (Tharkdt,
,Hatszeg-sziget”) a kétéltliek és hiillék fontos
szerepet jatszhattak az ott kialakult életkdzos-
ségek élelmi hélézatdban, akdr ragadozéként,
akdr zsadkmdnydllatként (Cortéz-Gémez et al.
2015), de egyes pikkelyes hiill§ fajoknak akar
szerepe lehetett a zdrvatermd novények meg-
porzdsaban és a magvak terjesztésében is. A
kialakult élelmi ldncok pedig sokban kiilon-
bozhettek a kontinensek élelmi ldncaitdl és
a tépldlék elérhetdségének fiiggvényében az
egyes fajok akdr méretnovekedéssel vagy mé-
retcsOkkenéssel is reagdlhattak (ldsd lennebb).

5.1.1. ITharkut

Az iharkati gerinces fauna felfedezése és fel-
tardsa a kétezres évek elején kezdédatr (Osi
et al. 2012). Az iiledéksorban felhalmozédé
nagyméretd gerincesek (dinoszauruszok, pte-
roszauruszok, vizi vardnuszok, krokodil-félék)
részleges csontvdzai és izoldlt csontjai mel-
lett, kisebb gerincesek (madarak, tekndsok,
atoposaurid krokodil-félék, gyikok, békdk,
albanerpetontidék, halak)
it is sikeriilt azonositani. Az albanerpetont-
idék eddig el8keriilt leletanyagdc (allkozti
csont, felsé- és alsé dllkapocs toredékek) még
nem sikeriilt csaldd szint alatt azonositani
(Szentesi et al. 2013). A dajkabéka-féléket
(Alytidae: Bakonybatrachus fedori Szentesi &
Venczel, 2012) csak néhdny csontmaradviny
(csipbesont, allcsont, angulospleniale, lapoc-
kacsont) képviseli, viszont a Neobatrachia
alakkorébe tartozé6 Hungarobatrachus szukacsi
Szentesi & Venczel, 2010 jéval gyakoribbnak
szamit (Venczel et al. 2021). Tovabbi innen
jelzett farkatlan kétéltli csoportok jelenlé-
te (Pelobatidae, Palacobatrachidae) az eddig
elékeriilt leletek alapjdn (Szentesi 2010) nem

csontvazeleme-
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ldtszik bizonyitottnak. A pikkelyes hiilléket
borioteiioid gyikok (Bicuspidon aff. hatzegi-
ensis, Distortodon rhomboideus és Pelsochamops
infrequens) és a bizonytalan rendszertani
helyzet(i, scincomorpha alakkérbe tartozéd
Chromatogenys tiliquoides képviselték (Makddi
& Nydam 2015). Egy kiilonleges pikkelyes
hillét  Pannoniasaurus inexpectatus Makadi,
Caldwell & Osi, 2012 néven irtak le, amely az
édesvizi vardnuszok (moszaszauruszok) benn-
sziilote képviselSje, amely egyediildllé médon
az iharkuti édesvizi eredet(i iiledéksorokbdl ke-
ritlt eld. Az egyébként kozmopolita elterjedé-
st vizi vardnuszokat képvisel6 Pannoniasaurus
inexpectatus, Makddi et al. (2012) szerint
az iharkati faundban minden bizonnyal
a vizi éléhelyek cstcsragadozdja lehetett.

Az iharkad faundban t6bb faunaprovin-
cia irdnydbdl érkezd faunaelemeket taldlunk,
amelyek tobbféle médon (repiilve, dGszva,
sodrédva) keriilhettek a szigetre. Az Tharkdti
sziget stabil szdrazfoldektdl val6 tdvolsdga je-
lentds lehetett (pl. a mai Spanyolorszdg és
Dél-Franciaorszdg szdrazulatai) és a lel6helyek
mai helyzetéhez képest tobbszdz kilométerrel
délnyugatra helyezkedhetett el (Csontos &
Voros 2004), de erre vonatkozé pontos ada-
tok nem 4llnak rendelkezésre (Osi 2012).

Az albanerpetontidék elterjedési teriilete
Paleolaurdzsia (Gardner & Bohme 2008),
amelyhez hozzdadédik az egyetlen gond-
wanai eredet(i leletanyag a marokkéi korai
krétabdl (Gardner et al. 2003). Az albaner-
petontidék tédpldlkozasi szokdsairdl és szapo-
roddsi médjarél nincsenek adatok. Viszont
fogazatuk er6teljes, nagyban kiilonbozik a
tobbi Lissamphibia fogazatdtdl, amelyeknél
mindig taldlunk egy kocsdnyszer(i alapi részt
és egy kéthegyli, mozgathat6 csticsi részt. Az
albanerpetontidéknél a fogak az dllkapcsok-
ban siriin helyezkedtek el, pleurodont mé-
don régziiltek, meziodistdlisan lapitottak, de
labiolingudlisan hordészerlien kiszélesedtek
és enyhén tricuspid korondban végzédtek. Ez
a fogmorfoldgia alkalmas lehetett foldalat-
ti vagy felszini gerinctelenek, vagy akdr apré
gerincesek fogyasztisira. Egy kozépsd-kréta

borostydnkében felfedezett albanerpetontid
(Yakhsa peretti) fejlett nyelvesonti nyudlvdnya
arra utal, hogy a kaméleonokhoz hasonlé
(fin lakd, rejtézkodd) élelemszerzési stratégi-
djuk lehetett (Daza et al. 2020, Wake 2020).

A dajkabéka-félék elterjedési teriilete szintén
Paleolaurdzsia, igy a legval4szin(ibb, hogy a
Bakonybatrachus eurépai teriiletrdl kertilhetett
az Tharkuti szigetre és ott fejlédhetett tovdbb.
A mai dajkabékdk életmddjdbdl kiindulva a
Bakonybatrachus legval6szintlibb él6helye a na-
gyobb folyék mentén a vizben vagy a viz ko-
zelében lehetett, ahol tobbek kozott rovarok-
kal, ldrvakkal tdplalkozhatott. Ezzel szemben a
Hungarobatrachus minden bizonnyal gondwa-
nai teriiletrdl keriilhetett Tharkatra (Szentesi
& Venczel 2010, Venczel et al. 2021), ugyanis
a Neobatrachia farkatlan kétéltliek feltételez-
hetéen ott alakultak ki és az osszes téliik szar-
maz6 mezozo6s lelet is az egykori gondwanai
kontinensrdl ismeretes (Venczel et al. 2021).
Testfelépitése alapjin a Hungarobatrachus vizi
vagy vizkozeli életmédot folytathatott, amely-
re a nagyon magas és erdteljesen mintdzott
csip8csonti taraja és a terjedelmes csipScsont-
kozi biityok is utal, hasonléan az dllandéan
vizi életmédot folytat palacobatrachiddkra,
pipabékdkra (Pipidae), és az ugyancsak vizi
életmédot  folytatd egyes levelibéka-félékre
(pl. Pseudis) (Gémez & Turazzini 2016: fig.
5B). Az eddig megtaldlt csontelemek (fron-
toparietale, pikkelycsont, dllcsont, angulos-
pleniale, csipdcsont, tibiofibula) kladisztikai
vizsgdlatdbdl az deriile ki, hogy a Hyloidea
(Neobatrachia) fejlédési vonaldba illeszthetd
be (Venczel et al. 2021).

A borioteiioid gyikok iharkdti jelenléte
kozvetlen eurdpai-észak-amerikai, a santo-
nit megel6z6 biogeografiai kapcsolatra utal,
ugyanis szdmos - az iharkati Bicuspidon-hoz
(Polyglyphanodontinae) és Pelsochamops-hoz
(Chamopsiidae) hasonld - taxon ismeretes az
észak-amerikai késé krétabdl (Makddi 2013).
A marokkéi késé krétibdél (cenomani) leirt
Bicuspidon leletek azonban sokkal komple-
xebb biogeografiai kapcsolatrendszerre utal-

nak (Vullo & Rage 2018). Ugyanakkor fontos
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Albanerpetontidae

-_|—I Albanerpeton sp.

Ma Ru La Se Me Pl Q1

i Alb peton f
Hynobiidae

Urodela

Salamandroidea

- Parahynobius kordosi
* L——aparahynobius betfianus
!

—
Speleomantes sp. —————

4 1drina sp.

& Mer iella cf. caucasica

Lissamphibia

Bombinatoridae

_I_:I Salamandra salamandra
Salamandra cf. sansaniensis
& #l Chelotriton paradoxus
— & Ommatotriton rohrsi
Triturus cf. cristatus
_:Triturus.cf. marmoratus
4 Lissotriton cf. vulgaris ——

' Carpathotriton matraensis

|_. Hatzegobatrachus grigorescui

Alytidae

4l Bombina cf.bombina =——

| —ill Bakonybatrachus fedori

Anura

Palaeobatrachidae

I::—H Latonia gigantea
Discoglossus sp. =—————

——8 Albi

Pelobatoidea

—l Palaecobatrachus codreavladi

e N hiri
‘1l Palaeobatrachus langhae

[ #l Pelodytes sp.

L- 8 Pelobates sanchizi
L————=-81 Pelobates fuscus

——8—8—HH Pelophylax esculenta skl-

Ranidae

Rana cf. dalmatina
I:: Rana temporaria

—l Hungarobatrachus szukacsi

——@l Hyla cf. arborea

Hyloidea
I—l—l—l—l Bufotes viridis
4 Bufo bufo
- - == 919
66 28,1 138 11,6 533607  Millio év

36. dbra. Lissamphibia kétéltliek vizlatos id6-torzsfija a Kirpdt-medencébdl. Roviditések: Sa, santoni; Ma,
maastrichti; Ru, rupeli; La, langhei; Se, serravallei; Me, messinai; Pl, pliocén; Q1, alsé pleisztocén.

megjegyezni, hogy az iharkati lelShelyekrél
eddig még nem kertilt el6 egyetlen farkos-két-
éledi, kigy6 és emlds sem, annak ellenére, hogy
mindhdrom csoport mdr a jurdtdl kezdve je-
len volt Eurépdban (Butler & Clemens 2001,
Caldwell et al. 2015). Ez utébbiak feltehe-
téen alacsonyabb megtelepedési képesség-
gel rendelkeztek, de az sem zdrhaté ki, hogy
a kutatdsok sordn késébb majd elSkeriilnek.

5.1.2. ,Hdtszeg-sziget”

A késb-krétdban ,Hdtszeg-sziget” a Tisza-
Dacia blokk kiemelkedd teriileteit olelte fel,
amelynek a szdrazulati felszine egyes becs-
lések  szerint legaldbb 7500 km? lehetett
(Weishampel et al. 1991), mds szerz8k szerint

viszont elérhette akdr a 80.000 km?-t is (Csiki
2005, Benton et al. 2010).

Az albanerpetontidéket az Albanerpeton sp.
képviselte, amelynek szdmos izoldlt csontele-
me keriilt elé6 (homlokcsont, allkézticsont,
felss- és alsé dllkapocs, csigolydk, felkarcsont,
csip8esont) (Grigorescu et al. 1999).

A békék kozil a Paralatonia transylvanica
Venczel & Csiki, 2003, szdmit a leggyako-
ribbnak, amelyet a holotipus lel8helyén kiviil
(Valiora-Budurone) tobb késé-kréta (maastri-
chti) lelShelyrdl is kimutattunk (pl. Valiora-
Fantinele, Puj, Alsé Vdradja (Venczel et al.
2016). A tipuslelShelyrl Venczel & Csiki
(2003) egy jobboldali tdredékes csipécson-
tot is Paralatonia-ként azonositott, de azt ké-
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Sa

Blaniidae

Pr Ru La Se Me PIQ1

Lacertidae

_|

l Blanus cf. gracilis

r— i Lacerta sp.

L — 88/ acerta cf. viridis——————

Barbatteidae r#l Barbatteius vremiri
LI Oardasaurus glyphis
Paramacellodidae |
#l Becklesius nopcsai
1 Borioteioiidea [—I Pelsochamops infrequens
l Distortodon rhomboideus
l—.——l Bicuspidon hatzegiensis
Ophisaurus cf. spinari
Anguidae
Il Pseudopus pannonicus
L Anguimorpha 4 Anguis fragilis
Varanidae
4l Varanus cf. hofmanni
#l Agamidae indet.
" i 4 Scolecophidia indet.
Aniliidae -
#l Foanilius sp.
— Madtsoiidae r—ll Herensugea sp.
— I—I Nidophis insularis
Viperidae ,—I Macrovipera gedulyi
H Vipera berus ——————
| IS Vipera ammodytes ——————
Natrix tesselata ———
Natrix longivertebrata
Colubridae Natrix natrix —
Hierophis hungaricus
| Hierophis viridiflavus
Telescopus cf. phallax
— | Elaphe quatuorlineata
—— Zamenis paralongissimus
—H Zamenis praelongissimus
— Zamenis szyndlari
_::&)Ironella miocaenica
Boidea B Tropidophiidas Coronella austriaca —————
Scincidae L————— Albaneryx cf. volynicus
4l Chalcides cf. ocellatus
i l Gekkonidae indet.

Allodaposuchus precedens
Sabresuchus sympiestodon

Ml Iharkutosuchus makadii
3
Atoposauridae
Aprosuchus ghirai

il Diplocynodon kochi

L—m—8 piplocynodon sp.
- - EER

33281

==
138116 533607 Millio év

37. 4bra. Squamata és Archosauria hiill8k vdzlatos idg-torzsféja a Karpat-medencébdl. Roviditések: Sa, san-
toni; Ma, maastrichti; Pr, priabonai; Ru, rupeli; La, langhei; Se, serravallei; Me, messinai; Pl, pliocén; Q1, korai
pleisztocén.

s6bb Venczel et al. (2016) mds diagnosztikus
bélyegek alapjan (alacsony tuber superius,
magas csip8csonti taraj) cf. Bakonybatrachus-
ként hatdroztak meg, amely az egyediili ka-
pocs az iharkati Alytidae faundval (ennek
alaposabb bizonyitdsira tovébbi leletek sziik-
ségesek). Ugyanakkor a Pujrdl kordbban cf.
Paradiscoglossus  sp.-ként azonositott csips-
csonti maradvanyok (Folie & Codrea 2005)
is a Paralatonia nembe sorolhaték (Venczel et
al. 2016). Az egyetlen cf. Eodiscoglossus-ként
azonositott lelet (PSMUBB V. 356, balol-
dali tdredékes csipécsont) Puj-rél ismeretes
(Folie & Codrea 2005), amely legalabb hi-

rom morfolégiai jellegben kiildnbozik a tdbbi

erdélyi késé-kréta leletanyagtdl: (1) alacsony
a csipécsonti taraj, (2) kerekded, oldalra ira-
nyuld a csipdcsonti tuber superius, amelyet
egy sekély sanc vélaszt el a csipdesonti tarajtdl
és (3) az acetabulum felett a fossa supraace-
tabularis jelen van (Folie & Codrea 2005). A
Paralatonia legval6szinlibb él8helye a folyodk,
csatorndk mentén és azok kornyékén lehetett
(ami a Bakonybatrachus-hoz hasonldan, a ma-
gas csipdcsonti tarajbdl kovetkeztethetd), ahol
kiilonbozd izeltldbhakkal, férgekkel, puhates-
tliekkel tapldlkozhatott.

A Hatzegobatrachus grigorescui Venczel &
Csiki, 2003, leletanyaga jéval szegényesebb. A
tipuslelShelyrdl (Valiora-Fantanele) eredetileg
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hdrom toredékes csontlelet alapjin, mint azo-
nositatlan csalddba tartozé békafélének irtuk
le (Venczel & Csiki 2003). Az Gjabb gytjté-
sek sordn tovabbi fontos csontleletek keriiltek
elé, amelyek csontmorfolégiai sajitossdgai
alapjin a Hatzegobatrachus-t a geoldgialag
legidésebb unkabéka-féleként azonositottuk
(Venczel et al. 2016). Feltételezhets, hogy a
Hatzegobatrachus a mai unkabékdkhoz hason-
l6an kisebb vizfolydsok mentén, mocsaras te-
riileteken, id8északos técsikban élhetett és mar
rendelkezhetett az unkdkra jellemzd védekezd
magatartdssal ("unka-reflex"). Ilyenkor az 4llat
a felting szind hasoldaldt mutatja (ezt a ho-
morité mozgdsban szerepet jitszd zygosphe-
ne-zygantrum csigolyakozti izesiilés megléte
igazolja), figyelmeztetve a potencilis timaddit
a bér méregtartalmdra (Venczel et al. 2016).

Tovabbi béka-leletek (toredékes dllcsontok
elsédleges labidlis csontmintdzattal) az ds6bé-
kik (Pelobatidae) alakkorébe sorolhatdk, mig
mdsok Anura indet.-ként keriiltek azonositas-
ra (Venczel et al. 2016).

A Barbatteidae gyikok mai ismereteink sze-
rint kizdrélag a Hdatszegi- és az Erdélyi me-
dence késé krétdjdban (maastrichti) fordul-
tak el§ és nem éleék tdl a kréta/paleocén ha-
tart. Az Oardasaurus glyphis Codrea, Venczel
& Solomon, 2017 szinapomorfidi révén a
Barbatteius vremiri testvértaxonja és a ma-
sodik tejuszeri gyik, amely Laurdzsia késd
krétdjébdl ismeretes. A Barbatteidae gyikok
morfoldgiailag kozel dllhattak a korai krétdbol
ismeretes tejuszerl Meyasaurus-hoz, ami az
eredetiiket a nyugat-eurépai kritonhoz kot-
né. Szdrmazisi helyiik azonban valészintleg az
egykori Gondwana valamelyik utédkontinen-
se lehetett (pl. Afrika) és Ny-Eurdpdn 4t ke-
ritlhettek "Hdtszeg-szigetre". Megtelepedésiitk
utdn a csoport adaptiv radidcion esett 4t és
sajatos Okoldgiai fiilkéket foglalt el a valto-
zatos él6vildgh késd kréta okoszisztémak-
ban. Heterodont fogazatuk véltozatos tép-
ldlékra utal, ami féleg izeltlibtakbdl tevéd-
hetett 6ssze, de a nagytermet(i Barbatteius
apré gerinceseket, de akdr novényi részeket

is fogyaszthatott (Venczel & Codrea 2016).

A paramacellodid gyikok hdtszegi jelenlé-
te (Folie & Codrea 2005) nyugat-eurdpai
dllatfoldrajzi  kapcsolatot feltételez, mig a
Bicuspidon hatzegiensis az iharkiti B. aff. hatz-
egiensis-el egylitt észak-amerikai szdrmazdsra
(Makddi 2013), esetleg gondwanai eredetre
utal (Vullo & Rage 2018).

A fentiekkel ellentétben a hdtszegi madtsoiid
kigyd, a Nidophis insularis Vasile, Csiki-Sava
& Venczel, 2013, minden kétséget kizdréan
gondwanai eredet(i lehetett, mivel a legtobb
fosszilis lelet onnan ismeretes (LaDuke et
al. 2010). A "Hdtszeg-sziget" meghdditdsa
a nyugat-eurépai  krdtonrdl indulhatott,
ugyanis a spanyolorszdgi Lafo lelShelyrdl
(kés campani - korai maastrichti) ismeretes
Herensugea (Rage 1996) az
egyetlen olyan eurépai madtsoiid kigyd, amely
mind méretben mind morfolédgiailag kozel
all a hatszegi Nidophis insularis-hoz (Vasile
et al. 2013). Ugyanakkor, mindkettd mérete
joval elmaradt a nagytermetli dinoszaurusz
fészekrablé madtsoiid-félékétdl, mint amilyen
a 3,5 m hossz Sanajeh indicus (Wilson
et al. 2010) vagy a 8 méteres Madtsoia
madagascariensis (LaDuke et al. 2010). A
Nidophis-nél a szigeti életméd kovetkeztében
jelentds méretcsokkenés kovetkezett be (kb. 1
méteres testhossz) és feltételezhetd tdpldléka
kisméretd hiill6k tojdsait6l apréd gerinces
dllatokig terjedhetett (Venczel et al. 2015).
A vaskos, kevésbé megnyile csigolydk (38.
dbra) és a viszonylag alacsony és megnyule

caristiorum

tovisnyulvanyok alapjdn a Nidophis insularis
egy lassan mozgé faj lehetett, szemifosszoriélis
életméddal (Venczel et al. 2015). Méreténél
fogva konnyen d4ldozatul eshetett nagyobb
méretli ragadozéknak, mint amirdl az egyik
torzscsigolyan megfigyelt sériilés is drulkodott
(38. dbra: F-H).

A "Hétszeg-szigeten" 1étrejott komplex oko-
16giai viszonyok egyik fontos ismérve a kro-
kodil-félék sokfélesége, mivel a két leirt ato-
posaurid faj (Sabresuchus, Aprosuchus) mellett
eléfordult még a Doratodon (Csiki-Sava et al.
2015, 2016; Rabi & Sebdk 2015), az Acynodon
(Solomon & Codrea 2015), és a jéval nagyobb
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termet( Allodaposuchus precedens (Delfino etal.
2008, Solomon & Codrea 2015), amely a tdp-
ldlékhalézatban a csticsragadozd szerepét tolt-
hette be. A legkisebb termetli Aprosuchus (60
cm testhossz) a Barbatteius gyik méreténél (80
cm testhossz) is kisebb volt (Venczel & Codrea
2016, Codrea et al. 2017), ami arra utal, hogy
az adott életkdzosségekben egy sajitos 6kols-
giai fulkét foglalt el, kiviil maradva a nagymé-
retd krokodil-félék hatétdvolsdgin. Fogazata
alapjan az Aprosuchus téplédlékdnak nagyobb
részét kiilonféle gerinctelenek és apré gerince-
sek tehették ki (Schwarz & Salisbury 2005).
A "Hdtszeg-sziget" atoposaurid eusuchidk
dltali 'meghdditdsa’ Ny-Eurépa krdtoni ré-
szérdl indulhatott, ahol a Tethys-i szigetvildg
Haitszeginél id3sebb egyes szigetei, mint kozbe
ékel6dd "ugrokovek” is szerepet jdtszhattak.
Erre utalnak a Gamsbdl (turoni, Ausztria) és
Tharkdatrdl (santoni) elékeriilt atoposaurid le-
letanyagok is (Osi et al. 2012, 2018, 2019).
A "Hdétszeg-szigeten" meleg, szubtrépusi-tré-
pusi éghajlat lehetett, ahol szdraz és csapadé-
kos évszakok vélthattdk egymdst, amelyre tob-
bek kozott a vordses szinl stalajok jellegzetes
szerkezete (Van Itterbeeck et al. 2004; Csiki et
al. 2005; Therrien 2005) és a Nidophis insularis
madtsoiid kigydesigolydk prezigapofizisein ta-
ldlhat6 novekedési gytirtik is utalnak (Venczel
et al. 2015). A csigolydkon megfigyelt nove-
kedési gytrik jellege ugyanis arrél drulkodik,
hogy a kigyok novekedése nem volt folyama-
tos, a fejlédésiikben ledllt novekedési gytirtiket
kiviilrél sotétebb vonalak (LAG-ok = ,lines of
arrested growth”) hatdroltdk, amelyek szezon-
dlisan valtozd, szarazabb és nedvesebb iddsza-
kokbdl 4ll6 id8jdrasra utalnak (38.4bra: A-C).
Igy a tdplilékban szegényebb idészakokat az
dllatok nyugalmi dllapotba keriilve (esztivdcié-
val) vészelhették 4t. A paleogmdagneses adatok
alapjdn a fosszilis lel6hely a maastrichti idején
a 23-28° északi szélességen helyezkedhetett el
és a szedimentoldgiai, az 8stalaj, a palinoldgiai
adatok és a csigolydk novekedési gy(ir(ii mind-
mind igazoltdk az ottani id6jdrds szemiarid és
szezondlisan véltozd jellegét.

5.2. Paleogén id8szak

A paleogén id8szak (65,5 - 23,03 millié év)
faundirdl kevés adat dll rendelkezésre, ami a
produktiv szdrazulati lel6helyek hidnya miatt
van. Ugyanakkor az utébbi id8ben el8keriilt
leletek (pl. Zsib6, Ordogkut, Sziligy megye,
Romadnia) feldolgozdsa még folyamatban van.

A késé eocén (priabonai emelet) egyik érde-
kes Eusuchia leletanyagit a kolozsmonostori
mészkéfejtében 1890-ben gytijtoteék és ame-
lyet Koch Antal egy kisméret(i ,, Crocodilus sp.”
néven listdzott, amelynek a ,felsd dllkapcsa a
koponya némely belsé csontjaival” keriilt a
gyljteménybe (Koch 1894: 247). Koch tovib-
bi megdllapitdsa, hogy a felsd dllkapocs egyik
vége letort és az azokon taldlt fogak szdma 21-
22 lehetett (Koch 1894: 247). A fenti infor-
mdcidk alapjdn a leletanyagot sikeriilt beazo-
nositani, majd sajdtkeziileg kiprepardlni és
amelyet 4j fajként (Diplocynodon kochi Venczel
& Codrea, 2022) irtunk le.

A legtobb eddig el6keriilt eurépai bennszii-
16tt Diplocynodon leletanyag a kontinens nyu-
gati részébdl ismeretes és feltételezhetd, hogy
a keleti rész kolonizicidja is nyugatrdl indult
(eddig nem keriilt el8 egyetlen dzsiai képviseld
sem). A Diplocynodon az egyetlen eurdpai kro-
kodil, amely az eocén-oligocén hatdrt talélee,
viszont ez az elsé Kdrpat-medencei lelet a kés
eocénbdl. Igy a D. kochi bizonyithatéan 6ssze-
kotd kapocs lehetett az eurdpai késé eocén és a
korai oligocén alligatoroid populdciék kozotr.

A korai oligocén (rupeli emelet) kéeéled és
hilld faundi a Danki Formidcié kolozsvéri
(Fellegvér) és szucsagi fosszilis lel6helyek alap-
jan ismertek (Venczel et al. 2013, Codrea &
Venczel 2018, Venczel & Codrea 2018). A
farkos kétéletiek geoldgiailag legiddsebb kép-
viseléje a Kdrpdt-medencébdl a fenti lel6he-
lyekr8l leirc Mioproteus oligocenicus Venczl
& Codrea, 2018, amely a Proteidae csaldd
(Vakgdtefélék) egyetlen ma élé eurdpai faji-
hoz, a barlangi vakgétéhez (Proteus anguinus)
hasonléan szorosan kétédhetett a vizi él6he-
lyekhez, bdr azzal ellentétben felszini vizekben

élhetett (Venczel & Codrea 2018). A farkat-
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38. dbra. Nidophis insularis Vasile, Csiki-Sava & Venczel, 2013 madtsoiid kigyé izoldlt térzscsigolydi a

e

Tustya kés6 kréta lel8helyrdl. A - torzscsigolya a prezigapofiziseken megfigyelheté novekedési vonalakkal.

B, C - izoldlt prezigapofizisek novekedési vonalakkal. D, E - két izesiilt csigolya és a gerincoszlop potencidlis

rekonstrukei6ja. F-H - térzscsigolydt ért harapdsnyom és annak vézlatos rajza. Roviditések: hg, hemadlis gering;

i, belsd névekedési vonalak hatdra; o, kiilsé névekedési vonalak hatdra; pz, prezigapofizis; tny, tévisnytdlvny.
A-E - hidi nézet, F - hasi nézet, G, H - oldal nézet. (Venczel et al. 2015 nyomdn, médositva).

lan kéeéletiek kozil szintén vizi él6helyekhez
kothetd az Albionbatrachus oligocenicus pale-
obatrachida (Venczel et al. 2013), a dajkabé-
kikhoz sorolt Latonia sp. (Alytidae) és a vals-
di békakhoz tartozé Pelophylax sp. (Ranidae).
A gyikok koziil a ldbatan gyikokhoz tartoz
Ophisaurus sp. allkapocs maradvédnyait és
csontpikkelyeit, mig a kigydk koziil a csavaro-
désiklé-félékhez (Aniliidae) tartozd Foanilius
sp. és a Boiidea 6regesalddba sorolt kisméret
“Tropidophiidae” indet. kigy6k csigolydit sike-
riilt azonositani (Codrea & Venczel 2018). A
fentiek mellett elékertiltek még Diplocynodon
sp. als6 dllkapocs, jaromcsont, csigolya, vég-
tag, fog és csontpikkely maradvényok is (pers.
obs.), amelyek jelzik a fenti lelShelyek pale-
ookoldgiai viszonyait.

Az eocénban az eurépai kontinens élévildga
nagyrészt elszigetelt dllapotban fejlédott, mi-
vel csak az eocén végén alakult ki szdrazulati
kapcsolat Azsidval az Urali-tenger bezdruldsi-
val kb. 34 milli6é éve (Rage & Rocek 2003).
Az eocén meleg, nedves éghajlata az oligo-
cénban fokozatosan lehtlt és szdrazabbd vilt,
amely jelentds kihaldsi eseménnyel kezdédote
az eocén/oligocén hatdron. Ennek ellenére az
évi dtlaghdmérséklet nem csokkent 14,5° C
ald, amint arra a Diplocynodon jelenléte is utal.
Egyes csoportok elterjedésének (pl. farkos két-
életiek) viszont kedvezett az alacsonyabb dtlag-
hémérséklet. Fontos momentum a farkatlan
kéeéled faundban a vizhez kotote életmddot
folytaté zold békdk (Ranidae) megjelenése
(Rage & Rocek 2003). Ugyanakkor a kigyk
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kozott archaikus alakokat taldlunk (Aniliidae,
Tropidophiidae), hasonléan a nyugat-eurdpai
kigyé faundkhoz (Rage & Szyndlar 2005).

5.3. Neogén id8szak

A neogén id8szak (23,03-2,588 milli6 év)
herpetofaundirdl az id8sebb lel6helyek hidnya
miatt csak a kozépsé miocéntdl (badeni) kez-
dédden dllnak rendelkezésre adatok.

5.3.1. Badeni korszak

A leggazdagabb, kizdrdlag izoldlt csontok-
bél 4llé leletanyagok Litkérdl (Venczel &
Hir 2015), Sdmsonhdzdrél (Hir et al. 1998),
Hasznosrél (Venczel 2004), Szentendrérdl
(Venczel 2004, Hir & Venczel 2018), és
Kéaljardl (Hir & Venczel 2005, Venczel et al.
2005, Venczel 2007) és Mdtrasz8l6s 1. és 2.
leléhelyekrdl keriiltek elé (Venczel 2004, Hir
etal. 2016).
Afarkoskétéltlieketanagytermet Salamandra
cf. sansaniensis (Litke 1.), a Salamandra sp.
(Szentendre), az dzsidi eredetli krokodilusgd-
tével (Tylototriton) rokon Chelotriton sp. (Litke
1.), a kozonséges pettyes géte és a fosszilis L.
robrsi felkarcsontjdra emlékeztetd izoldlt csont
alapjdn azonositott Lissotriton sp. (Szentendre)
képviselte. A szorosan vizhez kotote életmd-
dot folytaté fosszilis gétéket a Carpathotriton
matraensis Venczel, 2008 (Mdtrasz618s 1. és 2.)
képviselte. A Sdmsonhdzardl elSkeriile farkos-
kéeéltd csigolya- és felkarcsont maradvanyokat
Salamandridae indet.-ként hatdroztuk meg
(Hir et al. 1998). Megjegyzendd, hogy a mai
olaszorszdgi él6helyétdl meglehetdsen tdvol
es6 tidétlen szalamandra-féle Speleomantes (=
Hydromantes) sp. egyetlen csigolydjdt a szlova-
kiai Dévényujfalu (= Devinska Nova Ves) lels-
helyr8l mutattuk ki (Venczel & Sanchiz 2005).

A szorosan vizhez k6t6d6 életmédu palaeo-
batrachiddkat a Palacobatrachus hiri Venczel,
2004 (Simsonhdza 3., Mdtrasz8lés 1. és 2.)
és a P codreavladi Venczel, 2021 (Kéalja 2/2),
mig az ds6békdkat a Pelobates sanchizi Venczel,
2004 (Simsonhdza 3., Szentendre, Hasznos,
Mitrasz6l8s 1. és 2.) és egy ahhoz morfolégia-

ilag kozeldlls faj a Pelobates cf. sanchizi (Litke
1.) képviselte (Venczel & Hir 2015). Ezek
mellett eléfordult még a zold varangyhoz ké-
zeli morfoldégidja Bufotes (= Bufo) cf. viridis
Litke 1.-r8l és Sdmsonhdza 3.-rél, Bufotes sp.
Szentendrérdl (Hir & Venczel 2018), a leve-
li békdhoz hasonlé Hyla sp. Litke 1.-rdl és a
helyenként tomeges Pelophylax esculenta synk-
lepton (Sdmsonhdza 3., Szentendre, Hasznos,
Mitrasz6l8s 1. és 2.) (Venczel 2004, Venczel
& Hir 2015), valamint Pelophylax sp. Litke 1.
és 2.-r8l (Venczel & Hir 2015).

A gyikok koziil gekko-félék alsé dllkapocs
és csigolya maradvdnyai (Geckonidae indet.)
ismertek Kéalja 2/2.-r8l (Venczel 2007),
Miolacerta sp. alsé dllkapcsok Litke 1.-rdl,
Lacerta sp. (Sdimsonhdza 3.), illetve Lacertidae
indet. maradvdnyok Litke 1., K&alja 2/1.
és 2/2.-r81 (Hir et al. 1998, Venczel 2007,
Venczel & Hir 2015). A ldbatlangyik-alaktiak
(Anguimorpha) koziil a leggyakoribb a csak
genus szintig azonositott Ophisaurus sp. (Litke
1., Kéalja 2/1. és 2/2.) és a torékeny kuszmdra
emlékeztetd Anguis cf. fragilis Simsonhdza 3.-
rél (Hir et al. 1998). Tovabbi érdekes leletek
az Agama sp. (s.l.) dllcsonti és a Varanus sp.
csigolya maradvanyok Litke 2.-r8l (Venczel &
Hir 2015) és ez ut6bbi genus fogmaradvinyai
Kéalja 2/1.-r8l (Venczel 2007).

A kigyék kozil a vakkigyéféléket
(Scolecophidia indet.) jellegzetes apré csi-
golydik alapjin sikeriilt kimutatni (K&alja
2/1.) (Venczel 2011), mig egy homoki boa
(Eryx sp.) torzscsigolydt Litke 2.-rdl irtunk le
(Venczel & Hir 2015). A sikl6félék Natricinae
alcsaladjdt  Neonatrix cf. crassa (Litke 2.)
(Venczel & Hir 2015) és Natrix sp. képvi-
selte (K@8alja 2/1., Sdmsonhdza 3.) (Hir et al.
1998, Venczel 2011), mig a Colubrinae alcsa-
ladot a Texasophis sp. és a Texasophis cf. me-
ini (Sdmsonhdza 3., Litke 2.), a Coluber sp.
(Sdmsonhdza 3.), és a Coluber cf. caspioides
(Litke 1.) képviselte (Hir et al. 1998, Venczel
& Hir 2015, Hir et al. 2016). Ismeretesek
még apré termet(i Elapidae-k, mint amilyen a
Micrurus cf. gallicus Sémsonhdza 3. lel8helyrdl
(Hir et al. 1998, 2016), és kistermetd vipe-
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ra-félék (Vipera sp.) Kéalja 2/1.-r8l (Venczel
2007, 2011). A krokodilokat a Diplocynodon
sp. képviselte (K8alja 2/1., 2/2. és Sémsonhdza
3.) (Hir et al. 1998, Venczel 2007).
Eurépdban a herpetofauna jelentds részét
kordbban megjelent csoportok tovdbbfejlédé-
sébdl szdrmazé taxonok tették ki (szalamand-
ra-félék, dajkabéka-félék, paleobatrachiddk,
ds6békdk, zoldbékak, labatlangyik-félék), de a
farkos kétéletiek kozott Azsiabol- (Chelotriton)
és FEszak-amerikdbél (Speleomantes) szarma-
z6 alakok is megjelentek. A Speleomantes
(Plethodontidae) jelenléte jelzi, hogy a tiid6t-
len szalamandrdk eurépai dginak jéval na-
gyobb lehetett az egykori elterjedési teriile-
te (Venczel & Sanchiz 2005), amely ma az
Appenini félszigetre és Szardinia szigetére kor-
ldtozddik. A kigyéfaundban bekovetkezett vél-
tas soran a valddi sikléfélék (Colubridae) és a
viperdk (Viperidae) keriiltek talsalyba (Ivanov
et al. 2000). A krokodil-félék (Diplocynodon
sp.) jelenléte még viszonylag magas évi kozép-
hémérsékletre (legaldbb 14,5 °C) és fagymen-

tes telekre utal.

5.3.2. Szarmata korszak

A kizérélag izoldlt csontokbdl 4ll6 leletanya-
gok Fels6tarkdny, Taut, Tasdd és Vércsorog
fosszilis lel6helyeirdl keriiltek eld.

Az egyetlen pdpaszemes szalamandra
(Salamandrina sp., 39. ébra: E, F) leletanyagot
a Felsétirkdny 1. lelShelyrdl azonositottuk,
az apré méretli csigolydk, a jellegzetes zygos-
phene és a hdtrafelé eldgazé és felilrdl lapi-
tott tovisnydlvinyok alapjan (Venczel & Hir
2015). Viszont a legvéltozatosabb szalamand-
ra-féle leletanyag Taut-rdl keriile eld, tobbek
kozote Chelotriton paradoxus, Carpathotriton
sp., Lissotriton sp. és Triturus cf. marmoratus
vizelemek (Venczel & Stiuca 2008). Tovébbi
Lissotriton sp. és Lissotriton cf. robrsi marad-
vanyok ismeretesek még Vércsorogrdl és a
Felsbtdrkdny 1., 2. és 3/2. lel6helyekrdl (Hir
etal. 2016).

A farkatlan kééletiek koziil az Alytidae (dajka-
békafélék) képviseldi voltak a leggyakoribbak.
A nagytermet(i Latonia seyfriedi (= L. gigantea)

Véresorogrdl, Felt6trdl és valamennyi felsGtar-
kényi lel6helyrdl el6keriile (Hir et al. 2016). A
joval ritkdbb korongnyelvli béka (Discoglossus
sp.) a Mdtraszdl6s 1. és 2. lelShelyeken fordult
elé (Venczel 2004, Hir et al. 2016).

A Pelobates sanchizi ds6béka a felsétarkdnyi
lel8helyekrdl (Venczel & Hir 2013), a Hyla cf.
arborea leveli béka Taug, Felsétdrkdny 1., 2.,
2/3. és 2/7. (Venczel & Stiucd 2008, Venczel
& Hir 2013), a Pelophylax (= Rana) esculenta
synklepton és a Pelophylax sp. zoldbéka Taug,
Fels6tdrkdny 2., 2/3., 2/7. és 3/2. lel6helyek-
68l (Venczel & Stiuca 2008, Venczel & Hir
2013) keriiltek el8. Tovabbi farkatlan kétéltii-
ek a Palacobatrachus hiri (Taug, Felsétdrkdny
2/3.,217.) és a Palaeobatrachus sp. (Vércsorog)
paleobatrachiddk és a Fels6tarkdny 2/7. lel§-
helyrdl egyetlen csipdcsonti maradvény alap-
jdn azonositott Pelodytes cf. caucasicus (Venczel
& Hir 2013, Hir et al. 2016) iszaptir6 béka
(40. dbra: A, B).

Geckonidae indet. leletek keriiltek el8
Vércsorogrdl, Taug-rél és  Felsétdrkdny 1.
és 2.-r8l (Venczel & Stiuci 2008, Venczel
& Hir 2013), a nyakérvos gyikokat pedig
Lacerta sp. vagy Lacertidae indet.-ként hati-
roztuk meg valamennyi lel8helyrél (Hir et
al. 2016). Gyakorinak mondhaték még a 13-
batlangyik-félék, mint amilyen az Anguis cf.
fragilis és az Ophisaurus cf. spinari (valameny-
nyi felstarkdnyi lelShely), az Ophisaurus sp.
(Véresorog, Tasdd, Taut) és a Pseudopus sp.
(Véresorog, Tasdd, Felsdtarkdny 2/3., 2/7. és
3/2.) (Hir et al. 2016). Sokkal ritkdbbak a va-
kondgyik (Scincidae) leletek, mint amilyen a
Chalcides cf. ocellatus (Felsétirkdny 2/3.) (40.
dbra: C), a Chalcides sp. (Fels6tarkdny 1.), il-
letve a Scincidae indet. (Felsétdrkdny 2. és
Vércsorog) (Venczel & Hir 2013, Hir et al.
2016), tovabba a Blanus cf. gracilis féreggyik
(Blanidae) leletek Taut-rél (Venczel & Stiuca
2008), a tasddi agdma (Agama sp.) leletek (Hir
et al. 2002) és az egyetlen vardnusz (Varanus
sp.) lelet Vércsorogrél (Hir et al. 2016).

A kigyodkat a vakkigyd-szertiek (Scolecophidia
indet.) képviselték Taug, Felsétirkdny 1., 2.,
2/3. és 2/7.-r6l, mig az Erycinae homoki bo-
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dkat az Albaneryx cf. volynicus Fels6trkiny
2.-r8l (40. dbra, D, E). A valédi sikléfélék
Natricinae alcsalddjabol gyakoribb a Natrix cf.
rudabanyaensis (Taut, Felstarkdny 1., 3/2).,
mig a Colubrinae alcsaladbél a Hierophis cf.
hungaricus (Vércsorog, Taug, Fels6tdrkdny
2/3. és 2/7.) (Hir et al. 1998, 2016; G4l et al.
1999). Tovabbi azonositott taxonok: Coluber
cf. "poucheti" (Fels6tarkiny 3/2), Coronella
miocaenica (Taut), Zamenis sp. (Felstarkdny
1.) és Colubrinae indet. (Tasdd, Fels6tdrkdny
1. és 2.) (Gal et al. 1999, Hir et al. 2016).
Kisméretd Elapidae indet. csigolydk keriil-
tek elé FelsOtdrkdny 2. és 3/2. lelhelyek-
18l (Venczel & Hir 2013), mig a Viperidae
csalddot Macrovipera sp. (Vércsorog, Taur)
(Venczel & Stiuca 2008, Venczel 2011),
Vipera sp. ,aspis csoport (Felsétirkdny 2/3.)
és ,berus csoport (Felsétarkdny 1., 2.) kép-
viselte (Venczel & Hir 2013). A krokodilok
kozil a Diplocynodon sp. Tasad és Vércsorog
lel8helyekrdl izoldlt fogak és csontpikke-
lyek formdjédban keriilt elé (Hir et al. 2016).

A farkoskétélti faundban megjelennek az
els6 mdig fennmaradt szalamandra-félék ne-
mei (Lissotriton, Triturus és Salamandrina). A
Salamandrina ma csak az Appenini félszigeten
él (Romano et al. 2009), de a miocén idején
joval nagyobb lehetett az elterjedési teriilete,
ami a szarmatdban északon elérte a Kdrpat-
medencét, mig a miocén legelején (MN 1-3)
a szardiniai Oschiri lelShelyen is jelen volt
(Venczel & Sanchiz 20006). A Pelodytes fels-
tarkdnyi jelenléte jelzi, hogy a méra kétfelé sza-
kadt fajok populdciéi kozote (Ny. Eurépdban
a P punctatus és P ibericus; a Kaukdzus vidé-
kén a P caucasicus) (AmphibiaWeb 2019) szo-
rosabb kapcsolat létezhetett a szarmatdban.
Hasonléan fontos dllatfldrajzi momentum
a vakondgyikok (Scincidae) megjelenése a
felsétarkanyi faundban, amely Certiansky et
al. (2019) szerint az Azsia és Eurépa kozot-
ti dllacfoldrajzi kapesolatot igazolja (kordb-
ban a csoportot afrikai eredet(inek tartottdk).
Ugyanakkor egyediildllénak mondhaté a cir-
cum mediterrdn elterjedésti  féreggyikfélék

(Blanidae) felbukkandsa Feltéton (Venczel &

Stiucd 2008). A melegkedvels alakok (agi-
ma-félék, legutolsé Diplocynodon leletek) csak
az alsé szarmatdbol mutathaték ki, mig a vizes
éléhelyeket igénylé nemek (Palacobatrachus)
jelentésen megritkultak, ami a szarmata ké-
s6bbi iddszakdban az évi kozéphémérséklet
és a csapadék csokkenésére utalhat (Hir et al.

2016).

5.3.3. Szarmata - pannon dtmeneti fauna

A kés§ szarmata - korai pannon dtmene-
tet Felsétirkdny 3/10. lelhely képviseli.
Az apréemlés faundban a Collimys nem és a
Microtocricetus molassicus jelenléte fauna val-
tist jelez a felsGtarkdnyi lelShelyek legfelsd
3/8. és 3/10. szintjeiben (Hir et al. 2016).

A fels6tarkanyi lelShelyek alsébb szintjei-
vel Osszevetve a herpetofauna jéval viltoza-
tosabb 8sszetételli és jelentSsebb éves dtlag-
csapadékot feltételez (Venczel & Hir 2013).
A Kérpdt-medence neogén faundiban itt je-
lenik meg el8szor albanerpetontid kétéled
(Albanerpetontidae indet.), szogletes fogsora
gbte (Parahynobius sp., 39. ébra: A, B), kau-
kdzusi szalamandra (Mertensiella cf. caucasica,
39. dbra: C, D) és mdrvinyos géte (Triturus cf.
marmoratus) (Venczel & Hir 2013). Tovabbi
innen leirt szalamandra-félék a Salamandra cf.
salamandra és a Lissotriton cf. robrsi (Venczel
& Hir 2013). A farkatlan kétélttiek koziil els-
fordultak:  Latonia seyfriedi, Palaeobatrachus
hiri, Pelobates sanchizi, Bufotes ct. viridis, Hyla
cf. arborea és Pelophylax sp. (Venczel & Hir
2013). A gyik fauna mérsékelten valtozatos,
tobbek kozott eléfordultak vakondgyikok
(Chalcides cf. ocellatus), kozelebbrél meghaté-
rozatlan nyakorvos gyikok (Lacertidae indet.)
és ldbatlan gyik-télék (Ophisaurus cf. spinari,
Pseudopus sp.) (Venczel & Hir 2013). A kigy6-
kat vakkigy6-szertiek (Scolecophidia indet.),
valédi sikl6-télék (Natrix cf. rudabanyaensis,
*Coluber’ poucheti és Colubrinae indet.) és kis-
termetd eurdpai viperdk (Vipera sp.) képvisel-
ték (Venczel & Hir 2013).

Fels6tdrkdny 3/10. faundja leginkdbb
Rudabdnya korai pannon faundjéval rokonit-

hatd, azzal a kiillonbséggel, hogy a farkos kétél-
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E,F

39. dbra. Fosszilis, dllatfoldrajzi jelent8ségii farkos kétéltiiek a felstarkinyi medencébdl. A, B - Parabyno-
bius sp. tdrzscsigolydk. C, D - Mertensiella cf. caucasica tdrzscsigolydk. E, F - Salamandrina sp. torzscsigolydk.
A, C, E - feliilnézet, B, D, F - alulnézet. (Venczel & Hir 2013 nyomdn, médositva).

tliek koziil onnan még jeleztek vizi életmédot
folytaté vakgdte-télét (Mioproteus caucasicus),
tovabbd Chelotriton sp.-t, a farkatlan kéeéleli-
ek koziil Bombina sp.-t (Rocek 2005), a sik-
16féle kigydk koziil a macskakigyéval rokon
Telescopus bolkay-t, egy nagytermetl kobrit
(Naja romani) és egy nagytesti vipera-félét
(Szyndlar 2005).

Fontos éllatfoldrajzi momentum a szarma-
ta/pannon hatdron az dzsiai eredetd szogle-
tes fogsort géték (Hynobiidae) megjelenése
a Kdrpdt-medencében. Tovébbi érdekesség a
kaukdzusi szalamandra (Mertensiella cf. cau-
casica) jelenléte, amelynek a mai elterjedési
teriilete Orményorszdg és Torokorszdg, mig a
hozz4 genetikailag legkozelebbi nem, az ibéri-
ai szalamandra (Chioglossa lussitanica) (Veith
et al. 2018), az Ibériai félsziget északnyugati

régidjéban fordul el6 (AmphibiaWeb 2019).
Ugyanakkor el8szor sikeriilt kimutatni a
Pannon-medencébél albanerpetontid mara-
ddnyokat (Venczel & Hir 2013), modern un-
ka-félét (Bombina) (Rocek 2005), kobrit (Naja
romani) (Szyndlar 2005), a keresztesviperdhoz
morfolégiailag kozel 4ll6 kistermetli viperdt
(Vipera) (Venczel & Hir 2013) és nagytesti le-
vantei viperdt (Macrovipera) (Szyndlar 2005).
Az j alakok nagy része (szogletes fogsora gé-
ték, vakondgyikok, kobrik, viperdk) Azsia ir4-

nyabdl érkezhetett a Kdrpat-medencébe.

5.3.4. Messinai (pontuszi) korszak

Az eddigi szakirodalom alapjdn a Polgérdi le-
18helyek (Polgardi 1.-5.) herpetofaundja (mes-
sinai, MN 13) a legismertebb. A leletanya-
gok barlangok, karsztrepedések {iiledékeibdl
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40. 4bra. Fosszilis, 4llatfoldrajzi jelentSségii farkatlan kécéltii (A, B) és pikkelyes hiillsk (C-E) a

fels6tarkdnyi medencébél. A, B - Pelodytes cf. caucasicus baloldali csipdcsontja. C - Chalcides cf. ocellatus, job-

boldali dentale. D, E - Albaneryx cf. volynicus torzs- (D) és farokesigolydja (E). A - oldalnézet, B - hdtulnézet,
C - lingudlis nézet, D- feliilnézet, E - eldlnézet. (Venczel & Hir 2013 nyomdn, médositva).

keriiltek el6 (Freudenthal & Kordos 1989).

A farkos kétéletiek kozil egy kisméret(i
szdgletes fogsoru géte fajt 4j fajként irtam le
(Parahynobius kordosi Venczel, 1999), ami mel-
lett eléfordult még a krokodilusgdtével rokon
Chelotriton paradoxus és a Triturus sp. (Venczel
1999a). A farkatlan kétéltlicket a nagyterme-
tli korongnyelv(i béka, a Latonia seyfriedi (=
gigantea) képviselte. Megjegyzendd, hogy ez
utébbi fajhoz sorolhaték a klasszikus Polgardi
2 lelShelyrél a Bolkay (1913) dltal leirt
Pelobates robustus és a Rana batthyanyi néven
leirt maradvédnyok is (Venczel 1997a). Tovdbbi
kimutatott fajok a barna dsébékdhoz morfols-
giailag kozel all6 Pelobates cf. fuscus, z6ld va-
rangy (Bufotes viridis), leveli béka (Hyla sp.) és
kecskebéka (Pelophylax esculenta synklepton)
(Venczel 1997a). A nyakorvos gyikok koziil
el8kertilt egy z6ld gyikhoz kézeli faj (Lacerta
cf. viridis), a labatlan gyikok kéziil a Dopasia
(= Ophisaurus) sp., a nagytermeti pancélos sel-

topuzik (Pseudopus pannonicus), a vardnuszok
koziil a Varanus cf. hofmanni (Venczel 2007).
A kigyok koziil a valédi sikléfélék voltak tobb-
ségben pl. Coronella miocaenica, Hierophis (=
Coluber) hungaricus, Zamenis (= Elaphe) kor-
mosi, Z. (= Elaphe) praclongissimus, Zamenis
(= Elaphe) szyndlari és Telescopus sp. (Venczel
1994, 1998). A viperdk koziil gyakori volt a
nagytermet(i levantei Macrovipera (= Vipera)
gedulyi, de eléfordultak a kisebb termet(i euré-
pai viperdk (Vipera sp.) képviseldi is (Venczel
1994, 1998).

A farkos kétélti faundban az 4zsiai szdirmazdst
szogletes fogsora gbték (Parahynobius) és
szalamandra-félék  (Chelotriton)  mellett
modern eurdpai alakokat (77iturus) is taldlunk.
A farkatlan kétéltdi fauna uralkodé nemei a
Pelobates, Bufotes és a Pelophylax. A nyakdrvos
gyikokat (Lacertidae), a ldbatlan gyikokat
(Anguidae) ésavalddi sikl6féléket (Colubridae)

is a modern, Eurdpdra jellemzé nemek
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képviselték. A viszonylag szdraz, mérsékelten
meleg éghajlatot a vardnuszok (Varanus) és
a seltopuzikok (Pseudopus) kedvelheteék. A
nagytest(i viperdk (Macrovipera) genetikai
centruma Stiimpel et al. (2016) szerint
Ko6zép Keleten (a mai Irdn teriiletén) lehetett,
ahonnan a pannon idészakban vdndorolhattak
a Keleti- majd Kozépsé Paratethys északi
partvonala mentén a Kdrpdt-medencéig
(Codrea et al. 2017a). Megjegyzendd, hogy
a Polgardibdl leirt Macrovipera (= Vipera)
gedulyi torzscsigolydi jéval kisebb méretliek
a pannon korszakb6l szdrmazé = csigolyak
(Codrea et al. 2017a),

feltételezhet8en arra utal, hogy a messinaiban

méreténél ami
az &skornyezeti feltételek joval elmaradrak
a pannon jéval kedvezébb (melegebb és
csapadékosabb)  Gskornyezeti  feltéeeleitdl.
5.3.5. Pliocén

A pliocén herpetofaundkrdl jé dttekintést
nydjtanak az észak-magyarorszdgi Esztramos

1. (MN 14) és a dél-magyarorszdgi Villinyi
hegységbdl feltdrt Csarnéta 2. (MN 15-16) és
Csarnéta 3. (MN 16A) lelShelyek smaradva-
nyai. Mindkét lel6hely komplexumban karszt-
hasadékokat kitoltd-, részben breccsiasodott,
vordses-barnds szinli agyagos iiledékekbdl ke-
riiltek ki az §smaradvanyok.

A geoldgiailag legfiatalabb albanerpetontida
faj (Albanerpeton pannonicum) a Csarnéta 2.
és 3. lel6helyrdl kertilt el (Venczel & Gardner
2003, 2005; Szentesi et al. 2015).

A szogletes fogsoru gétéket Esztramos 1C-rdl
2 tdrzscsigolya és egy keresztcsigolya alapjin
cf. Parahynobius-ként azonositottam (Venczel
1999a). Tovabbi farkos kétéleli
Csarnéta 2.-18l a Salamandra sp. és a Triturus
sp. nemekbe sorolhaték (Jdnossy 1986).
Ugyanakkor, a Jdnossy (1986) dltal listdzott
Megalobatrachidae indet. Szentesi et al. (2020)
szerint nem sorolhaték az Andrias nembe.

taxonok

A korongnyelvli békdk koziill még eléfor-
dult a Latonia seyfriedi (Esztramos 1B., 1C.
és 1E.), amelynek a frontoparietale és az 4ll-
csont masodlagos csontmintdzatot, mig az an-
gulospleniale kett8s coronoid nydlvényt viselt

(Venczel 2001). Az unkabékdkat Esztramos
1C.-r8l csipSesonti leletek alapjin Bombina
sp.-ként sikeriilt azonositani (Venczel 2001).
A palacobatrachiddkat Esztramos 1B.-rél a
Palaeobatrachus (= Pliobatrachus) cf. langhae,
az 4sdbékakat Pelobates sp. (Csarndta 2.) és
az Eopelobates sp. (Esztramos 1B., 1C. és 1E.)
képviselte, mig a varangyok koziil eléfordult a
Bufo bufo és a Bufotes viridis (Venczel 2001).
A valédi békdk (Ranidae) koziil az Esztramos
1B., 1C. és 1E.-r8l szirmazé leletek alapjin
megéllapithatd, hogy ott a barna- és z5ld bé-
kék egyardnt eléfordultak (Venczel 2001).

Az Esztramos 1.-r6l leirt pikkelyes hiill fauna
nagyfoku véltozatossdgot mutat. A gyikok ko-
zll el6fordultak gekkék (Geckonidae indet.),
a nyakorvos gyikok kozil pedig Lacerta sp.,
amelynek egyes példdnyai a fiirge gyikra, mig
mdsok a zold gyikra emlékeztetnek (Venczel
2001). A ldbatlan gyikok koziil eléfordult a
torékeny kuszma (Anguis fragilis) és a pdncélos
seltopuzik 8sének tekintett Pseudopus panno-
nicus. A kigy6k koziil érdekes a homoki boa
jelenléte (Eryx sp.), mig a valédi sikléféléket
Hierophis (= Coluber) hungaricus, Coronella
cf. austriaca, Zamenis (= Elaphe) kormosi, Z.
praelongissimus és Zamenis sp. képviselték. A
vizisiklok kozil Natrix longivertebrata-t és egy
sokkal ritkdbb taxont a cf. Neonatrix sp.-t si-
keriilt csigolydk alapjdn azonositani (Venczel
2001). A viperdk koziil eléfordult a homoki
vipera (Vipera cf. ammodytes) és a keresztesvi-
pera (Vipera cf. berus) (Venczel 2001).

A Csarnéta 2.-es és 3.-as leléhelyen a nya-
korvos gyikok (Lacerta) és a labatlan gyikok
[Dopasia (= Ophisaurus) és Pseudopus sp.] egy-
ardnt tomegesek voltak. Szentesi et al. (2015)
szerint a gyikok “feliil reprezentdltsigit” vala-
milyen tdmeges elhullds okozhatta (pl. hiber-
nalds alatti gyors héolvadds vagy nagyobb es6-
zés). A Csarndta 3-as lel6hely egyes szintjeiben
a valédi siklofélék szintén gyakoriak, példdul
a tizedikben a Zamenis (= Elaphe), mig mai-
sokban (pl. az 6t6dik szinttdl felfelé) a Natrix
dominancia érvényesiil (Szentesi et al. 2015).

A pliocén faunikban a mai modern ala-
kok vannak tdlstlyban, a kipusztult nemek,
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mint amilyen az albanerpetontidék utol-
s6 képviselSje, az Albanerpeton pannonicum
Venczel & Gardner, 2005, még tomeges-
nek mondhatdk, de a szdgletes fogsord gé-
ek (Parahynobius), a Palaeobatrachus, az
ds6békik egy Osi tipusa (Eopelobates) és egy
tisztdzatlan rokoni viszonyokkal rendelke-
z8 siklé-féle (Neonatrix) mér joval ritkdbbak
(Venczel 2001). Egyes meleg kedveld sikl-fé-
1€k (Zamenis, Hierophis), a homoki boa (Eryx)
és a homoki vipera (Vipera cf. ammodytes)
eléforduldsa azt jelzi, hogy az éghajlat a ma-
indl melegebb volt, de az eurdpai észak-déli
hémérsékleti gradiens mdr jelentds lehetett.

5.4. Negyedkor

5.4.1. Korai pleisztocén

A Betfia 2. lelShely szolgdltatta az egyik leg-
ismertebb korai pleisztocén herpetofaundt,
ahonnan Bolkay (1913), Fejérvary (1917) és
Fejérvary-Lingh (1923) az aldbbi taxonokat
irtak le: Palacobatrachus langhae, Pelobates sp.,
Bufo bufo, Bufotes viridis, Pelophylax esculen-
tus skl., Pseudopus pannonicus, Anguis fragilis,
Lacerta viridis, Dolichophis caspius, Zamenis
longissimus, Natrix natrix és N. tesselata.

Ujabb gyftijtések a betfiai korai pleisztocén
herpetofaunit szimos eddig nem azonositott
fajjal gazdagitottdk (Venczel 1997b, 1999a-b,
2000a-c, 2018). Az egyik legérdekesebb és 4l-
latf6ldrajzi szempontbdl is jelentds adat, hogy
a kés6é szarmatdban el8sz6r megjelent dzsiai
szdgletes fogsort géték (Hynobiidae) itt for-
dultak el6 legutoljira a Kérpdt-medencében. A
Betfia 2. (9/C.) lelShelyrél leirt Parahynobius
betfianus Venczel, 1999 viszonylag nagyterme-
ti faj és néhdny innen kimutatott taxonhoz
hasonléan (Lissotriton cf. vulgaris, Triturus cf.
cristatus, Bombina ct. bombina, Palaeobatrachus
langhae, Natrix tessellata) feltehet8en szoro-
san kotédote a vizes él8helyekhez. A Betfia 2.
(9/C.) lel8hely tovdbbi érdekessége, hogy a
leletanyagban az erdés teriileteket kedvel$ bé-
kik (Bufo bufo és Rana dalmatina) arinya is
nagyon magas volt (Venczel 2000b).

A bethiai hilld faundban a Pseudopus panno-

nicus-t és a Zamenis paralongissimus-t leszdmit-
va csak recens taxonok fordultak elé (Venczel
2000c), de egyes fajok elterjedési teriilete a
maihoz képest jéval északabbra huzédott. A
bethai faundban gyakori volt a tojdsevésre spe-
cializdlédott négysavos erdei sikl6 (Elaphe qua-
tuorlineata), amelynek néhdny nyaktdjéki csi-
golydjdn a hipapofizisek el6re irdnyulnak, igy
nyeléskor a tojdshéjat kénnyen feltudja torni.
Eléfordult a vizhez koot életmédot folyta-
té kockds siklé (Natrix tessellata), a homoki
vipera (Vipera ammodytes), a napjainkban a
Foldkozi-tenger kornyékén gyakori sdrgdszold
haragossikl6 (Hierophis viridiflavus) és a balka-
ni haragossiklé (H. gemonensis). Néhdny csi-
golya alapjdn, amelyeken nem alakult ki tovis-
nytlvdny és paradiapofizisek helyett synapo-
fiziseik vannak, sikeriilt azonositani egy vak-
kigyo-félée (Scolecophidia) (Venczel 1997b),
valamint csigolydk és baziparasphenoideum
alapjdn egy, a macskakigy6hoz morfolégiailag
kozel llé fajc (Zelescopus cf. fallax) (Venczel
1999b, 2000¢).

A mediterran fajok (pl. Elaphe quatuorlineata,
Hierophis gemonensis, Telescopus fallax és Vipera
ammodytes) és a paramediterrdn melegkedvel$
alakok jelenléte alapjdn (Hierophis viridiflavus
és Natrix tessellata) az évi dtlagh8mérséklet
Ko6zép-Eurépdban a maindl 2-3 °C-al maga-
sabb lehetett (Szyndlar 1984). Ugyanakkor a
vizi éléhelyekhez szorosan kot6dd egyes két-
életiek és kigyok jelenléte (pl. Parahynobius,
Lissotriton, Triturus, Palacobatrachus langhae,
N. tessellata) arra utal, hogy az éghajlat a mai-
nal jéval csapadékosabb lehetett. A P langhae
a klima hidegebbre és szdrazabbra forduldsdt
val6szintileg nem birta elviselni és a korai/késd
pleisztocén hatdrt mir nem élte tdl; a geols-
giailag legfiatalabb palacobatrachida leletek a
Kéalja 1. lelShelyrdl ismertek (Venczel 1991).
Ugyanakkor a kiilsé megtermékenyités(i szog-
letes fogsortt gbték (Parahynobius betfianus)
elttinését a Kdrpdt-medencébdl az éghajlat
véltozds mellett a fejlettebb belsé megtermé-
kenyitésti szalamandra-félékkel (Lissotriton és
Triturus) folytatott versengés is okozhatta.
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6. OSSZEFOGLALAS

Az elmult 30 év sordn a Kdrpdt-medence 55
slénytani lel6hely fosszilis kétéled és hiillg le-
letanyagat vizsgaltuk 4t. A kivédlogatott, rend-
szerint hdromdimenziésan fosszilizdlédott,
izolalt vagy ritkdbban egymdshoz kapcsol6dé
csontokbdl 4llé példinyokon megéllapithatd
volt az adott taxon egy vagy tobb diagnosz-
tikus karaktere. A csontmaradvdnyok alapjin
12 nagyobb rendszertani egységbe sorolhaté
(csalad szint), a tudomdny szdmdra 4j kéeéle
(Lissamphibia), pikkelyes hiill6 (Squamata) és

Archosauria taxont ismertiink fel és {rtunk le.

Albanerpeton-félék  (Albanerpetontidae): A
Csarnéta 2. pliocén lelShelyrdl a geoldgiai-
lag legfiatalabb albanerpetontid kétéletic ir-
tuk le (Albanerpeton pannonicum Venczel &
Gardner, 2005). A teljesen egybeforrt agyko-

ponya microCT vizsgilatdval sikeriilt igazolni,

hogy az A. pannonicum a Lissamphibia része
(Maddin et al. 2013). A kordbbi koponya re-
konstrukciékkal ellentétben sikeriilt kimutat-
ni, hogy az allkézti csontokhoz posterolate-
rilisan nagyméret(i orrcsontok izesiiltek, mig
ezekhez a homlokcsontok kétoldaldn kismére-
tlij el6homlokcsontok illeszkednek.

Az albanerpeton-félék mar jelen voltak
a vizsgilt kés6 kréta faundkban (Iharkat,
"Hétszeg-sziget"), a paleogénban viszont egész
Eurépdbdl hidnyoztak és csak a korai miocén-
ben jelentek meg Gjra (a Kérpit-medencében
a kés§ szarmatdban), majd a korai pleisztocén
klima és kornyezetvaltozdsai miatt végleg ki-
pusztultak (Gardner & Bohme 2008, Gardner
etal. 2021).

Szogletes fogsord goték (Hynobiidae): A farkos-
kéeéletek kozil az 8si testfelépitésii és szapo-
roddsa (kiils6 megtermékenyitésti) szogletes
fogsorti gbték egy Gj nemét és két Gj fajdt
(Parahynobius betfianus és P kordosi) irtam
le Polgdrdi (kés6 miocén, Magyarorszdg) és
Betfia (korai pleisztocén, Romdnia) lelShe-
lyekrdl. Az eddigi vizsgilatok alapjdn az dzsiai
elterjedésii szogletes fogsord géték a szarma-

ta korszak végén jelentek meg legel8szor a
Kérpdt-medencében (Felstdrkdnyi medence)
és a korai pleisztocénig maradtak fenn (Betfia,
Romdnia). Kozép-eurdpai elterjedési teriiletitk
legnyugatibb pontjdt a mai Gerecse hegység
jelenthette (Tardosbdnya, MN 12). A szar-
mata végén nyugati irdnyu terjeszkedésiiket a
csapadékosra fordulé idéjdrds, valamint a vizes
éléhelyekhez kot8d6 szaporoddsmédjuk segit-
hette el§ (nagyobb szdmu peterakds). Az eu-
répai és dzsiai populdcick kozotti géndramlds
a késé miocén sordn megszakadhatott és igy
az eurdpai szogletesfogsori géte populdcidk
fokozatosan elszigetel3dtek és a korai pleiszto-
cénben kipusztultak.

Vakgotefélék (Proteidae): Az Gjabban a szala-
mandraszerickhez sorolt bels6 megtermé-
kenyitési vakgdtefélék legkorabbi képvise-
16jét irtuk le (Mioproteus gardneri Venczel &
Codrea, 2018) a kolozsviri és a szucsdgi korai
oligocén (rupeli, MP 23-24) lelShelyekrdl. A
M. gardneri mar rendelkezett a nemre jellem-
28 t6bb csontmorfoldgiai sajdtossdggal (pl. az
elesokevényesedett dllcsonttal, amelyet az eke-
csont hellyettesitett) és az oxigéndus, vizes é16-

helyekhez k6t8dé életmdddal.

Szalamandra-félék (Salamandridae): A mit-
rasz6l8si és feltoti kozépsé miocén (badeni és

szarmata) lel6helyekrdl egy kiilonleges test-
felépitésti g6tét mutattam ki (Carpathotriton
matraensis Venczel, 2008), amelynek a torzs-
csigolydk nagyon magas tovisnytlvdnyai, az
dllkapocs rovid fogsora, valamint a hosszi és
vékony végtagcsontok arra utalnak, hogy szo-
rosan vizhez kot8dé életmédot folytatott és
sajtos taplalékszerzési méd jellemezte.

Dajkabéka-félék (Alytidae): A  dajkabéka-fé-
lék egy kés6 kréta (maastrichti) képviseldjét
mutattuk ki "Hatszeg-szigetrdl” (Paralatonia
transylvanica Venczel & Csiki, 2003), ami a
csoport elterjedését igazolja a nyugat-tethysi
szigetvildgban. Tavi-folydvizi eredetd iiledé-

kekben fordult el§, ami a mai korongnyelvi
békdkhoz hasonlé életmédra utal.
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Unkabéka-félék (Bombinatoridae): “Hitszeg-
sziget” néhdny késé kréta (maastrichti) lel6he-
lyérél a geoldgiailag legidésebb unkabéka-fé-

lét mutattuk ki (Hatzegobatrachus grigorescui
Venczel & Csiki, 2003), amely rendelkezett
az unkabékdkra jellemz$ néhdny csontmorfo-
l6giai sajdtossdggal (a torzscsigolydk zygosphe-
ne-zygantrum tipusu izesiiléssel kapcsolddtak
egymdssal; a keresztcsigolya - farkesikesont
izestilésben egy iziileti biityok van; a csipd-
csonton nem alakult ki csipdcsonti taraj, a tu-
ber superius hétra tolédott az acetabulum folé
és erdteljes csipdesontkozi biityok alakult ki)

(Venczel et al. 2016).

Palacobatrachida békik (Palaeobatrachidae):

2010 (erdteljesen elcsontosodott koponydval,
a fedécsontokon godorkés-csontgumés diszi-
téssel, a csipécsonton kiemelkedd és vonalkds
mintdzatd csonttarajjal és mediolaterdlisan
megvastagodott csipécsontkozi biitydkkel) az
egyetlen fajszintig azonositott Neobatrachia
kéeélei az iharkati kesé kréta (santoni) fau-
niban. A parsziménia analizis megerdsitette
azt a kordbbi feltevést, hogy a Neobatrachia
békakhoz tartozik, de a kordbbi elgondolastl
eltéréen nem a ranoid- hanem a hyloid- cso-
port része lehetett. Testfelépitésébdl adéddan
feltehetSen gyors sodrdsu folydvizekben, illet-
ve azok kornyékén élhetett.

lejuszerii gyikok (Barbatteidae): A "Hdtszeg-

A palacobatrachida békik 3 4j fajdt irtuk le
a szucsdgi korai oligocénbdl (Albionbatrachus
oligocenicus Venczel, Codrea & Fircas, 2013),
az észak magyarorszdgi és a partiumi kozépsd
miocénbdl (Palaeobatrachus hiri Venczel, 2004
és P codreaviadi Venczel, 2021). A bethai ko-
rai pleisztocénbdl leirt, de az 1956-0s ma-
gyarorszdgi forradalom idején megsemmisiilt
Palaeobatrachus langhae tipusanyagdnak pétld-
sdra neotipust jeloltiink ki. A palacobatrachi-
da békdk valamennyi képvisel$je vizhez kots-
d§ életmddot folytatott és a legutolsé faj (2
langhae) kipusztuldsdt az éghajlat hidegebbre

és szarazabbra forduldsa okozhatta.

Asébékafélék (Pelobatidae): A métraszdl8si k-
zépsé miocén (badeni) lel6helyekrdl az ds6bé-
kafélék egy j fajdt (Pelobates sanchizi Venczel,
2004) irtam le. A holotipus (frontoparietale)
oldalsé fels¢ nytlvdnydn (processus latera-

lis superior) megfigyelhetd iziileti felszin arra
utal, hogy a frontoparietale és a pikkelycsont
kozott széles csontiv alakult ki. Ez kevésbé
széles a késd oligocénbdl ismeretes P decheni
csontivéhez képest, de jéval szélesebb, mint
a recens zold ds6békdé (P syriacus); a fosszilis
Eopelobates és a barna ds6béka (P fuscus) nem
rendelkezik ilyen csontivvel.

Neobatrachia békdk: A kiillonds csontvazd
Hungarobatrachus szukacsi Szentesi & Venczel,

sziget” késé kréta lelShelyeirdl egy Gj te-
juszerd gyikcsalddot (Barbatteidae Codrea,
Venczel & Solomon, 2017) és annak két 4j
tagjat (Barbatteius vremiri Venczel & Codrea,
2016; Oardasaurus glyphis Codrea, Venczel &
Solomon, 2017) irtuk le. Kimutattuk, hogy a
koponya egyes csontjain megfigyelhetd csont-
mintdzat (pileus) dtmenetet képez a tejufélék
és a nyakorvos gyikok kozott. Szemben a nya-
korvos gyikokkal, amelyeknél a recessus sca-
lae tympani medialis nyildsit az otooccipitale
hatdrolja (pleziomorfia), a Barbatteius vremi-
ri tejuszer(i gyikndl és a teiioid gyikokndl a
MARST-ot legaldbb részben a prooticum pos-
teroventralis része hatdrolja (szinapomorfia).

Siklofélék (Colubridae): A Polgirdi4. késé mio-
cénbdl (messinai) 3 Gj valédi sikl6félée ircam le
(Coronella miocaenica Venczel, 1998; Zamenis
praelongissimus Venczel, 1994 és Z. szyndlari
Venczel, 1998), ezzel az onnan azonositott
valédi sikl6félék szdima legaldbb hatra emelke-
dett (onnan még ismeretesek: Elaphe kormosi,
Hierophis hungaricus és Telescopus sp.). Az 4j
fajok egyes morfolégiai bélyegei mdr a mai re-
cens fajokéra emlékeztetnek (a Coronella mio-
caenica a C. austriaca-ra, a Zamenis praelongis-
simus a Z. longissimus-ra és a Zamenis szyndlari
a Z. situla-ra). A késé miocén kigyod-faundk
faji osszetétele mér titkrozi a miocén végére ki-
alakult valédi sikléfélék dominancidjat.
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Atoposaurid krokodilok (Atoposauridae): A ko-
rabban egyes szerz6k dltal kipusztultnak hitt
kistermet( atoposaurid eusuchia krokodilok-
nak egy késd kréta (maastrichti) képvisel8jéc
ircuk le a Hatszegi-medence, Puj lelShelyérél
(Aprosuchus ghirai Venczel & Codrea, 2019).
Az A. ghirai t6bb szinapomorfia alapjén a
»Hatszeg-szigetrdl” ismeretes és jéval nagyobb
Sabresuchus sympiestodon testvértaxonja; a ket-
tejik kozotti csontmorfoldgiai és méretbeli
kulonbségek a szigeti koértilmények kozote
kialakult adaptiv radidcié kovetkezményének
tekinthetd.

Alligatoroid krokodilok (Diplocynodontidae):
Az eurdpai bennsziilott alligatoroid krokodi-
lok Diplocynodontidae csalddjinak egy késé
eocén (priabonai) képviseljét a kolozsmo-

nostori egykori kéfejtd leletanyaga alapjin
mutattuk ki. A Diplocynodon kochi Venczel
& Codrea, 2022 kiilonlegessége, hogy sekély-
tengeri tiledékes kdzetbdl keriile eld. Sajdtos
csontmorfolégiai karakterei kozote emliten-
d§ az dllkapesi zdréizom tapadasi feliiletének
fejlettsége a falcsonton és a pikkelycsonton
és az oldalrdl lapitott utolsé allcsonti fogak
és alveolusok. Mindezek aktiv tdpldlékszer-
zési magatartdsrél tandskodnak az egykori
sekélytengeri és foly6vizi kornyezetekben.

Fauna vdltozdsok a késé krétdtil a negyedkorig:
A vizsgalt kétéleli- és hiills faundk a késé kréed-
tol a negyedkorig, a tektonikai folyamatokkal
és az ezekkel Osszefliggd klima- és kdrnyezet-
véltozdsokkal 6sszhangban folyamatosan vél-
toztak. A kornyezetvéltozdsokra érzékeny far-
kos- és farkatlan kéeéleli (géték, vakgdtefélék,
palacobatrachiddk), és egyes hiillék (vardnu-
szok, krokodilok) is alkalmasnak bizonyultak
az egykori kdrnyezeti rekonstrukcidkra.

A kés6 kréta sziget-faundkban a kornyezd
kontinensekrdl bevdndorléd fajokbdl (féleg
Ny-Eurdpa és Afrika) szimos bensziildtt taxon
alakult ki és fejlédott tovabb. A kréta végén
bekovetkezd kihaldsi eseményt tobb csoport
is talélte (albanerpetontidék, dajkabéka-félék,
unkabéka-félék, anguimorph squamatak).

Az eocén-oligocén faunavéltdst a krokodilok
kozil a Diplocynodontidae csaldd képvisel6i
éleék tal és azok a kozéps6 miocénig (korai szar-
matdig) maradtak fenn a Kdrpdt-medencében.
Az oligocén folyamdn el6szor jelentek meg a
régidban az els farkos kéeéletek (Proteidae),
a gondwanai rokonsigii palacobatrachiddk
(Albionbatrachus) és a valédi békdk (Ranidae).
Eurdépa nyugati részével dsszhangban, a pale-
ogén végétdl az &si kigydk (Boidae, Aniliidae)
fokozatosan kiszorulnak a faundbdl és helyiiket
a miocénben a modern sikléfélék (Colubridae)
és a viperdk (Viperidae) veszik 4t.

A kozéps6 miocénben (a szarmata korszak
végén) megjelennek Azsia feldl az els§ eurd-
pai szogletes fogsorti géték (Hynobiidae), a
szkinkek (Chalcides) és Gjra felbukkannak az
albanerpetontidék. A tiidStlen szalamand-
rak (Speleomantes), egyes Osi szalamandrafé-
1€k (Salamandrina, Mertensiella, Chelotriton),
iszaptiré békak (Pelodytes) és a nagytestli vi-
perdk (Macrovipera) a Karpat-medencében is
eléfordultak. A Mertensiella és a Pelodytes ki-
mutatdsa dllatfoldrajzi szempontbdl azért fon-
tos, mivel dokumentaljék az egykori migracids
utvonalat az adott taxonok kelet-eurépai (kau-
kdzusi: Mertensiella caucasica, Pelodytes cauca-
sicus) és nyugat-eurdpai (ibériai: Chioglossa lu-
sitanica, Pelodytes ibericus) populdciéi kozott.
A kigy6 faundkban a miocén végére a modern
sikl6félék keriilnek tilsdlyba.

A negyedkor elején az Gjabb klima- és kor-
nyezeti valtozdsoknak jelents hatdsa volt
egyes ektoterm csoportokra, ami az albaner-
petontidék és palacobatrachidik végleges ki-
pusztuldsdt okozta, mig szimos melegkedveld
alak elterjedési teriilete jéval délebbre tolédott
(Latonia, Pseudopus, Scolecophidia, Hierophis
viridiflavus, H. gemonensis, Telescopus fallax,
Elaphe quatuorlineata, Vipera ammodytes).

7. A KUTATASOK TAVLATI IRANYAI

Az albanerpetontidék esetében a szdrmazdsuk
kérdése megvalaszolatlan maradt, amely egyes
szakérték szerint valamelyik paleozoikumi
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temnospondyl vagy lepospondyl kétéltd cso-
portban keresendd; a csoport geoldgiai 1épték-
ben rendkiviil gyors kipusztuldsinak okai még
szintén vélaszra vdrnak.

A korongnyelvli békdk esetében a hdtszegi
produktiv lel8helyek anyagaiban fellelhetd
(még publikdlatlan) egyes koponyacsontok
(pl. prooticum-exoccipitale) microCT vizsgi-
lata kozelebb vihet a recens fajokkal val6 roko-
ni kapcsolataik tisztdzdsihoz.

A Hatszegi és az Erdélyi-medence késé kréta
(maastrichti) fauna diverzitdsinak alapos fel-
térképezése tavolrdl sem fejez8dott be, az al-
banerpetontidék, békdk és a squamatik koré-
ben tovébbi 4j taxonok leirdsa varhato.

A Kiérpdt-medencében az eocén - oligocén
hatéron bekovetkezd mélyrehaté faunavdl-
tozdsokat még nem sikeriilt alaposan doku-
mentélni. Erre a Kolozsvértdl-Egeresig terjedd
korai oligocén (rupeli) Danki Formdcié pro-
duktiv lel8helyei mellett, a magdnkézben [évd
késé eocén (priabonai) kéfejtdk is alkalmasak
lehetnek.

A késé miocénbdl leirt valédi sikléfélék és
viperdk (Macrovipera és Vipera) filogenetikai
viszonyait kladisztikai vizsgalatokkal kelle-
ne aldtdmasztani, ugyanakkor jénéhdny ta-
xon stitusza [pl. Vipera burgenlandica (ver-
sus Macrovipera gedulyi), Z. paralongissimus,
Natrix longivertebrata (versus N. rudabanya-
ensis] megérett a reviziora.

Tobb teriileten (késé kréta - paleogén, ko-
z¢éps6é miocén, pliocén) jelenleg is intenziv ku-
tatdsok folynak, igy a kozeljovében az egykori
fauna diverzitdsra és a kornyezeti rekonstruk-
cidkra is tovdbbi lehetdségek nyilnak.
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9. ENGLISH ABSTRACT

I completed during the last 30 years a num-
ber of co-authored researches devoted to the
fossil amphibian and reptile assemblages de-
rived from at least 55 fossil localities in the
Carpathian basin. The identified amphibian
and reptile taxa, mainly consist of tridimen-
sionally preserved isolated examples, or more
rarely of fused skeletal parts, bearing one or
more diagnostic characters. Based on the skel-
etal remains we recognized and described a se-
ries of new lissamphibians, squamate reptiles
and archosaurian taxa, that have been assigned
to 12 higher taxonomic units (families).

Allocaudates (Albanerpetontidae): We descri-
bed the geologically youngest albanerpetont-
id amphibian (Albanerpeton  pannonicum

Venczel & Gardner, 2005) from the Pliocene
of Csarnéta 2 locality. The microCT inves-
tigation of the completely preserved neuroc-
ranium of A. pannonicum has confirmed that
the latter and all Allocaudata amphibians are
part of Lissamphibia (Maddin et al. 2013). In
contrary to previous cranial reconstructions, it
has been proven that the relatively large na-
sal bones fuse to the premaxillary pars dor-
salis and posteriorly the nasals are in contact
with the relatively small prefrontal bones.
The albanerpetontids were recorded from the
Late Cretaceous of Iharkit and "Hdtszeg-
island", they were lacking from the European
Paleogene, but reappeared again during the
early Miocene (in the Crapathian Basin in the
late Sarmatian), and finally went extinct in the
early Pleistocene due to climate and environ-
mental changes (Gardner & Bohme 2008,
Gardner et al. 2021).

Asiatic salamanders (Hynobiidae): Among the
morphologically and reproductively primitive
(external fertilization) hynobiid caudates I have
described a new extinct genus with two new
species (Parahynobius betfianus and P kordosi)
from the late Miocene of Polgdrdi, Hungary
and early Pleistocene of Betfia, Romania. The
fossil record of these Asiatic salamanders re-
vealed that their first appearance date in the
Carpathian basin is from the late Sarmatian
(Fels6tdrkany basin) and the last occurrence
date from the early Pleistocene of Betfia. The
westernmost location of their distribution is
known from present day Gerecse Mountains
(Tardosbdanya, MN 12). Their west-directed
distribution were favoured probably by the
increasing precipitation tendency in latest
Sarmatian and by their reproductive strategy
(higher number of eggs laid). The gene flow
between the European and Asiatic popula-
tions was interrupted propably during the late
Miocene leading to isolation of the European
populations that finally might resulted in
their withdrawal (local extinction) from the
European continent.
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Proteids (Proteidae): We described the geo-
logically oldest representative of proteids
(Mioproteus  gardneri Venczel & Codrea,
2018), from the early Oligocene (Rupelian,
MP 23-24) localities of Cluj-Napoca and
Suceag. M. gardneri possessed several typical
attributes of the genus Mioproteus (e.g., the re-
duced maxilla is replaced by the vomer), and
preferred probably well-oxigenated, freshwa-

ter environments.

Salamandrids (Salamandridae): The morpho-
logically peculiar newt (Carpathotriton matra-
ensis Venczel, 2008), recorded from the midd-
le Miocene (badenian - sarmatian) localities of
Matrasz8l8s and Taut, has been provided with
extremely high neural spines on its presacral
vertebrae, with short tooth row in its mandible
and with long and slender extremities indica-
ting that it has been linked closely to the aqua-
tic habitats with a peculiar food preference.

Alytid frogs (Alytidae):  One of the Late
Cretaceous (Maastrichtian) representatives
of alytid frogs (Paralatonia transylvanica
Venczel & Csiki, 2003) has been recorded
from "Hateg-island" suggesting the fact that

the group populated successfully the Western-
Tethyan archipelago. Most frequently, it has
been recovered from lacustrine-fluviatile sedi-
ments indicating its similar habitat preference
with those of present day discoglossid frogs.

Bombinatorid frogs (Bombinatoridae): The geo-
logically oldest representative of bombinatori-
ne frogs (Hatzegobatrachus grigorescui Venczel
& Csiki, 2003) has been recorded from a
number of Late Cretaceous (Maastrichtian)
localities of "Hateg-island". H. grigorescui

possessed already several diagnostic charac-
ters on its skeleton (e.g., the presence of zy-
gosphene-zygantrum joint between presacral
vertebrae, the articulation between the sacral
vertebra and urostyle was monocondylar, the
ilium was devoid of an iliac crest, the tuber
superius of the ilium is positioned back abo-
ve the acetabulum and provided with a large

interiliac tubercle) typical of Bombinatoridae
frog family (Venczel et al. 2016).

Palaeobatrachid  frogs  (Palacobatrachidae):
We described three new species of palaco-
batrachid frogs from the early Oligocene of
Suceag (Albionbatrachus oligocenicus Venczel,
Codrea & Fircas, 2013), from the midd-
le Miocene of N-Hungary (Palaeobatrachus
hiri Venczel, 2004) and Partium, Romania
(Palaeobatrachus codreaviadi Venczel, 2021).
We designated a neotype for the early
Pleistocene Palaeobatrachus (= Pliobatrchus)
langhae (Fejérvéry, 2017), that has been dest-
royed during the Hungarian Revolution of
1956. All palaeobatrachids were linked closely
to freshwater habitats, while the geologically
youngest P langhae went extinct probable du-

ring the early Pleistocene, due to climate and
environmental changes.

Pelobatid frogs (Pelobatidae): 1 described a
new pelobatid frog species (Pelobates sanchizi
Venczel, 2004) from the middle Miocene of
Mitrasz8l6s, Hungary. The articulating sur-
face of the processus lateralis superior on the
holotype specimen (frontoparietal) suggests
that it possessed a rather wide frontoparie-
tal-squamosal bridge. However, that bridge
was somewhat narrower than that known in
the late Oligocene pelobatid frog P decheni,
but significantly wider than that in recent
green spadefoot toad (2 syriacus); in the fos-
sil Eopelobates and the recent brown spadefoot
toad (P fuscus) such bridge is lacking.

Neobatrachian frogs: Hungarobatrachus szuka-
esi Szentesi & Venczel, 2010, provided with
an over-ossified skeleton (strongly ossified

skull bones, covered by pitted or tubercular
sculpture, the ilium possessed a high iliac crest
bearing striation laterally and with medio-
laterally thick interiliac tubercle), is the only
species level Neobatrachian anuran, known
solely from the Late Cretaceous (Santonian)
of Tharkit. The parsimony analyses reconfir-
med the earlier supposition that it is a mem-
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ber of Neobatrachia, however, surprisingly it
was placed within the hyloids, instead of ra-
noid frogs, as considered previously. Derived
from its peculiar skeleton, Hungarobatrachus
putatively might have been distributed along
fast-flowing rivers.

Teiioid lizards (Barbatteidae): We described
from the Late Cretaceous (Maastrichtian)
localities of "Hateg-island" a new teiioid li-
zard family (Barbatteidae Codrea, Venczel
& Solomon, 2017), with two new mem-
bers (Barbatteius vremiri Venczel & Codrea,
2016; Oardasaurus glyphis Codrea, Venczel
& Solomon, 2017). We demonstrated that
the osteodermal crust bearing the impressions

of the cephalic scales (pileus), is transitional
between teiid- and lacertid lizards. In contra-
ry to lacertids, in which the medial aperture
of recessus scalae tympani (MARST) is bor-
dered by the otooccipital (plesiomorphy), in
the barbatteid lizard Barbatteius vremiri and in
other teiioids, the MARST is bordered at least
partially by the posteroventral margin of the
prootic (synapomorphy).

Colubrid snakes (Colubridae): 1 described
from the late Miocene (Messinian) locali-
ties of Polgirdi 4 three new colubrid taxa
(Coronella miocaenica Venczel, 1998; Zamenis
praelongissimus Venczel, 1994 and Z. szyndlari
Venczel, 1998), which demonstrates a more
diverse colubrid assemblage in the Polgdrdi lo-
calities than previously known (other known
taxa: Elaphe kormosi, Hierophis hungaricus and
Telescopus sp.). Some of the morphological

characters seen in the newly described fossil

taxa is reminiscent of those of some recent
snakes (e.g., Coronella miocaenica rem. of C.
austriaca, Zamenis praelongissimus rem. of Z.
longissimus and Zamenis szyndlari rem. of Z.
situla). The composition of these snake as-
semblages already reflects the clear dominance
of true colubrids.

Atoposaurid crocodylians (Atoposauridae): We
described  from the Late Cretaceous

(Maastrichtian) of Pui locality in the Hateg-
basin, a small-sized atoposaurid eusuchia cro-
codylian (Aprosuchus ghirai Venczel & Codrea,
2019), considered previously by some authors
as being extinct. A. ghirai, based on several sy-
napomorphies, appears as the sister-taxon of
Sabresuchus sympiestodon, known also from the
"Hateg-island". Disparity between these taxa
may be considered a consequence of adaptive
radiation amid insular conditions.

Alligatoroid crocodylians (Diplocynodontidae):
Based on the fossil material collected from the
former limestone quarry of Cluj-Manasturi
about 130 years ago, we described a new late
Eocene (Priabonian) representative of the
family  Diplocynodontidae  (Diplocynodon
kochi Venczel & Codrea, 2022). The peculi-
arity of D. kochi is related to the fact that it
has been recovered from shallow marine se-
diments. Among the diagnostic characters, it
possessed an extended insertion surface of jaw
adductor muscles (MAMEP) on the parietal
and squamosal, and it has been provided with
mediolaterally compressed posterior maxillary
teeth and alveoli. All these features might be
linked to its food procuring behaviour in the
shallow marine or fluviatile environments.

Late Cretaceous - Early Pleistocene faunal chan-
ges: 'The faunal changes of the studied amphi-
bian and reptile assemblages were continuous
during the Late Cretacous - early Pleistocene

interval being closely linked to climate and
environmental changes in association with the
ongoing tectonical processes. Several caudate
and anuran taxa (newts, proteids, palacobat-
rachids) and some reptiles (e.g., varanids and
crocodilians) were highly responsive to cli-
mate and environmental changes, therefore
considered adequate for paleoenvironmental
reconstructions.

Numerous taxa from the Late Cretaceous
of western-Tethyan resulted
from transoceanic dispersal or immigration
through temporary land bridges (mostly from
W-Europe or Africa), evolved into endemic

archipelago,
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genera and species. Several groups survived the
Cretaceous—Paleogene extinction event (e.g.
albanerpetontids, alytid- and bombinatorine
frogs and anguimorph squamates).

Among crocodilians, the extinction event
across the Eocene - Oligocene boundary
was survived only by the representatives
of Diplocynodontidae, that group being
present in the Carpathian basin up to the
middle Miocene (early Sarmatian). During
the Oligocene, the representatives of the
salamandroids (Proteidae), of the Gondwanan
related  palacobatrachids  (Albionbatrachus)
and the true frogs (Ranidae) appeared first in
the Carpathian region. Similarly to western
Europe, the end of the Paleogene marks
the fall of the ancient snake faunas (Boidae,
Aniliidae) being replaced step-by-step by
modern colubrids and viperids.

During the middle Miocene (late Sarmatian)
appeared the first salamanders
(Hynobiidae), the scincids  (Chalcides)
and reappeared the albanerpetontids. The
presence of plethodontids (Speleomantes), of
some primitive salamandrids (Salamandrina,
Mertensiella and Chelotriton), some pelodytid
frogs (Pelodytes) and those of large bodied
vipers (Macrovipera) is also confirmed.
The presence of Mertensiella and Pelodytes

is of zoogeographical importance, because

asiatic

it documents the former migration route
between the related European
(Caucasian: Mertensiella caucasica, Pelodytes
caucasicus) and western European (Iberian:
Chioglossa  lusitanica, — Pelodytes  ibericus)
amphibian taxa. In the snake fauna, there is
a clear dominance of modern colubrids at the
end of the Miocene.

The climate turning into colder and drier,
and the associated environmental changes
during the early Pleistocene, caused probably
the extinction of albanerpetontids and
palacobatrachids. A number of thermophilous
taxashifted theirareaofdistribution southwards
(Latonia, Pseudopus, Scolecophidia, Hierophis
viridiflavus, H. gemonensis, lelescopus fallax,
Elaphe quatuorlineata, Vipera ammodytes).

eastern

Future research perspectives: The origin of
the albanerpetontids still remains an open
question, which, according to some authors
should be expected from one of the Paleozoic
amphibian groups.

MicroCT investigations of some cranial
bones (e.g., prootic-exoccipital) in the alytid
frogs derived from some productive Late
Cretaceous fossil sites may solve their closer
phylogenetic relationships with the other
alytid frogs.

The evaluation of the Late Cretaceous diversity
of vertebrate assemblages from the Hateg and
Transylvanian basin is far to be completed
and new discoveries are expected in the future

especially among anurans, squamates and
albanerpetontids.

The Eocene—Oligocene transition in the
Carpathian basin is still weakly documented.
Beside the few productive fossil localities
from the early Oligocene (Rupelian) Dancu
Formation, there are a number of late Eocene
limestone quarries, that should be investigated.

The phylogenetic relationships of late
Miocene colubrids and viperids should be
established by parsimony analyses. On the
other hand, the status of several taxa (e.g.
Vipera  burgenlandica versus Macrovipera
gedulyi,  Zamenis  paralongissimus,  Natrix
longivertebrata versus Natrix rudabanyaensis)
should be urgently re-evaluated.
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