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KOSZONETNYILVANITAS

Koszonettel tartozom Torma Andras baratomnak, akivel az iharkati dsgerinces leléhelyet
felfedeztiik és aki, ahogy az elsé felfedezéseknél, ugy az elmult 14 év soran mindvégig
sziviigyének tekintette az itharktti gerincesek kutatdsat. Rendkiviil halas vagyok Makadi Lészlo
baratomnak és kollégamnak, aki az iharkuti kutatocsoport egyik alapitd tagjaként kezdetektol
fogva részt vesz az ésatasok szervezésében, a terepi munkakban és a leletek tudoményos
feldolgozasaban is. Halamat szeretném Kkifejezni Csaszar Gézanak és Jochané Edelényi
Emokének a Csehbanyai Formacié kutatdsdban és a feltardsok megtaldlasaban nyujtott
segitségtikert.

Kutatocsoportunk nevében koszonom a Bakonyi Bauxitbanya Kft.-nek, azon beliil
Kovacsics Arpadnak, Pataki Attilanak, Fodor Gézanak (1), Boroczky Tamasnak (1), Legeza
Miklésnak és Fiskal Tamasnak, tovabba a Geovolan Kft.-nek azon beliil Kertész Laszlonak,
Gyarmat Dezsonek és Kenyeres Imrének a teriileten végzett 4satasok szervezésében és a
letakaritdsi munkalatok koordinalasaban nyujtott mérhetetlen segitségiiket. Halds vagyok Kis
Istvannak, Németh Ritdnak, Nagy Gabornak, Toth Andrasnak, Czeglédi Jozsefnek ¢és
Blaskovics Zoltannak, hogy sokszor személyesen tdmogattak az dasatdsi munkalatokat.
Koszonet az Tharkati Kutatocsoportunk tovabbi tagjainak, Rabi Martonnak, Botfalvai
Gabornak, Kocsis Laszlonak, Gulyas Péternek, Prondvai Edinanak, Szentesi Zoltannak, Bodor
Emesének, Baranyi Viktoéridnak, Duleba Monikdnak, Hajdu Zsoéfianak, Kalmar Rékénak,
Czirjak Gabornak, Segesdi Martinnak, Csengdédi Doéranak és Zachar Istvannak a lendiiletes
munkaért €s az litéképes csapatért. Kiilon koszonet illeti Prondvai Edinat az elmult évek sok-
Ko6szondm tovabba Bosnakoff Mariannak a szovegben tett technikai javitasait és a doktori
disszertaci6 beadasaval jaré adminisztrativ ligyekben tett segitségét.

E disszertacio alapjat képezé eredmények egy jelentds részét az MTA-MTM Paleontologiali
Kutatocsoportjanak alkalmazottjaként értem el. Az itt kapott bizalomért és tadmogatasért
kiilonosen halas vagyok e kutatocsoport két f6 motorjanak, Voros Attilanak és Palfy Jozsefnek.

Halas vagyok tovabba az elmult 13 év iharkuti asatasain résztvevo kollégaknak, baratoknak
és hallgatoknak, akiknek a munkédja nélkiil e dolgozat alapjat képezo leletek még mindig a fold
alatt lapulndnak. E kozel 150 embernek a nevét az Tharkut Almanach gytijti 6ssze, melynek
szerkesztése SzOke Ferenc baratom kezét dicséri. Kdszonet illeti Pecsics Tibort, a kutatocsoport

paleoillusztratorat, aki szamos rekonstrukcios rajzot készitett az iharkuti fauna egyes elemeirdl.
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Halaval tartozom Mindszenty Andreanak, Haas Janosnak, Szives Ottilidnak és Bodor Emesének
az iharkuti lel6hely foldtanaval és 0sfoldrajzaval kapcsolatos konzultaciokért és tandcsaikért.

Koszonettel tartozom Galacz Andrasnak, Kordos Lészlonak, Palfy Jozsefnek, Voros
Attilanak, Fézy Istvannak, Gorog Agnesnek, Géczy Barnabasnak, Zboray Gézanak, Boka
Kéarolynak, Foldes Tamésnak, Monostori Mikldsnak, Magyar Imrének, Szente Istvannak,
Kéazmér Miklosnak, Szabo Janosnak, Gasparik Mihalynak, Dulai Alfrédnak, Ozsvart Péternek,
Bosnakoff Mariannak, Szinger Baldzsnak, Buczko6 Krisztinanak, Mészaros Lukacsnak, Pazonyi
Piroskédnak, Péterdi Balintnak, Weiszburg Tamasnak, Toth Emdkének és Kazar Emesének az
elmult évek soran nyujtott hasznos tanacsaikért és a sok segitségért.

Munkam soran eredményes szakmai kapcsolat alakult ki szamos kiilfoldi kutatoval és
muzeumi dolgozoval. Koziiliik emelném ki David B. Weishampelt, James M. Clarkot, Richard
Butlert, Paul Barrettet, Julio Companyt, Eberhard ,,Dino” Freyt, Eric Buffetaut-ot, Haiyan
Tongot, Csiki Zoltant, Erika Posmosanut, Venczel Martont, Gerhard Hahnt, Angela Milnert,
Sandra Chapmant, Ursula Gohlichet, Norbert Micklichet, Massimo Delfinot, Sebastidn
Apesteguiat, Pablo A. Gallinat, Ismar Carvalhot, Alan Turnert, Gareth Dyke-ot, Daniela
Schwartz-ot, Oliver Wings-et, Jean Le Loeuff-6t, Christian Meyert és Xabier Pereda
Suberbiolat.

A kovetkez6 intézmények és cégek tamogattak az iharkuti gerinces lel6hellyel kapcsolatos
kutatasokat: Magyar Tudomédnyos Akadémia, Magyar Természettudoméanyi Mazeum, Orszagos
Tudomanyos Kutatasi Alap (T-38045, PD 73021, NF 84193), Pro Renovanda Cultura
Hungariae Alapitvany, National Geographic Society (Grant-No. 7228-02, 7508-03), Eotvos
Lorand Tudoményegyetem Oslénytani Tanszék, Altalanos és Alkalmazott Foldtani Tanszék,
NKTH-TET (ARG-8/2005, FR-22/2008), DinoPark Kft, Jurassic Foundation, Hantken Miksa
Alapitvany, Ajka, Pidpa, Németbanya és Bakonyjaké Onkorményzatai, Europharma Kft.,
Ferrokémia Rt., Loctite Rt., Pet-Pack Ipari és Kereskedelmi Kft. (Balfi tizem), Univer Kft.,
Geovolan Kft, Mol Nyrt., Piszke Papir Rt., Papai Hus Rt., Light Tech Kft., Printer-fair Kft.
Koszonet illeti Makadi Tamast az asatasok lebonyolitdsaban nyujtott segitségéért.

Kiilon kiemelném Sods Miklost és az Auro-Science Kft.-t, akik patronusként tobbszor a
kutatocsoportunk mogott alltak.

E munka Palinkds Jozsef, a Magyar Tudomanyos Akadémia elndke altal létrehivott
Lendiilet Program keretében, tovabb4 a Bolyai Janos Osztdndij timogatasaval késziilhetett el.

Végiil halamat szeretném Kkifejezni Sziileimnek, akik mindvégig mellettem alltak, és

tamogattak a kezdetektdl.
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1. BEVEZETES
1.1. Mezozoikumi gerincesek kutatasa

A gerinces 6slénytan, azon beliil is a mezozoikumi gerincesek kutatdsa manapsag viragkorat
¢li. Ez talan azzal is magyarazhatd, hogy az eldkeriilt maradvanyok legtobbszor olyan, mara
mar kihalt, sok esetben oriasi, félelmet kelté vagy éppen a képzeletiinket is feliilmalo, bizarr
megjelenésti  allatokrol adnak tantbizonysagot, melyek rendszertani kapcsolatainak
felgongyolitése, Osallatfoldrajzi kérdéseinek tisztazasa vagy paleobioldgidjuk megértése igazan
vonzo egy kutatd szamara. Tovabbi ok lehet az is, hogy a gerinces ¢161ények maradvanyai igen
komplex fossziliak, ahol gyakran egyetlen csontbol, fogbol is sok minden kiolvashatd. Az
Osszefliggd, ritkan a kiiltakard lenyomatat (pl. toll, pikkely, sz6r) vagy egyéb szerves képletet
(pl. kollagén) is meg6rzé fossziliak pedig az egykori él6lény legrészletesebb megismerését
teszik lehetévé, melyet manapsag a legkiilonfélébb modszerekkel vizsgalhatunk és
dokumentéalhatunk. Az orvostudomanyban és egyéb teriileteken hasznalt technikdk (CT,
microCT, MRI, Synchrotron), a stabilizotop-geokémia, a csont/fog legfinomabb kiilsé és belsd
szerkezetének nagyfelbontast binokularis vagy polarizacios mikroszkoppal, illetve scanning
elektronmikroszkdppal torténd  vizsgalata, vagy a hdaromdimenziés rekonstrukciok
legarnyaltabb vizualizaciéja csak néhany azon lehetdségek koziil, melyek a kutatasok egy
egészen Uj dimenzidjat nyitjadk meg szamunkra. Végiil azt sem szabad elfeledni, hogy szdmos,
ma is ¢él6 (pl. békak, gyikok, krokodilok, madarak, emlésok) vagy mara kihalt Tetrapoda
csoport (pl. Ichthyosauriak, Sauropterygiak, Pterosauriak, nem madar dinoszauruszok,
Enantiornithes madarak) legkorabbi képvisel6i valamikor a perm végi kihaldsi eseményt
kovetéen, a mezozoikum soran alakultak ki. Ezek eredetének, és az egyes kladok korai
szamara.

A magyarorszagi mezozoikum azonban nem bdévelkedik gerinces allatok fosszilidiban. A
torténelmi Magyarorszag teriiletérél Erdélybdl, a Hatszegi-medence teriiletérdl a 19. szazad
vége Ota ismert gazdag, késo-kréta szarazfoldi gerinces leletegyiittes. Ezek kutatasat a vilaghiri
(és tragikus sorsu) bard Nopcsa Ferenc kezdte el és manapsag az erdélyi magyar és roman
kollégak ujult erdvel folytatjak (Weishampel et al. 1991, 2010, Codrea et al. 2010, Csiki és
Grigorescu 2007, Grigorescu 2010).

A mai Magyarorszag teriiletér6l szarazfoldi mezozoikumi gerincesek maradvanyai sokaig
szinte ismeretlenek voltak. Ez részben annak is kdszonhet6, hogy a feltartsagi viszonyok nem
tul jok, és a hazank teriiletét felépitd mezozoikumi kdzettomegek uralkododan tengeri

kifejlodeéstiek. Ismeretes néhany szorvanylelet a mezozoikumi tiledékekbdl, ezek azonban szinte
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kizardlag tengeri gerincesek maradvanyai. Leghiresebbek talan a veszprémi Jeruzsalem-hegy
fels6-triasz rétegeibdl eldkeriilt Placochelys placodonta maradvanyai, melyekre Laczkd Dezso
tanar bukkant 1899-ben, majd 1900-ban (Jaekel 1902a, b, 1907, Rieppel 2001). 1966-ban
labnyomok keriiltek elé a Mecseki Ko6szén Formacid rétegeibol, melyeket tovabbi nyomok
kovettek a ’80-as évek elején. A nyomokat dinoszaurusz-labnyomokként azonositotta és
Komlosaurus carbonis néven irta le Kordos Laszl6 (1983, 1989). 1988-ban terepgyakorlaton
résztvevé geologushallgatok és tanaraik, tovabba a Magyar Allami Foldtani Intézet dolgozoi
kiilonbozo leldhelyeken hasonld nyomok egész 0sszefiiggd sorozatait talaltak meg és gytijtotték
be (Kordos 2006, Osi et al. 2011a). 1996-ban eldkeriilt egy tengeri krokodil toredékes, am
Osszefliggd csontvaza a gerecsei Pisznice-hegy egyik elhagyott kébanyajaban (Kordos 1997).
Az eldzetes vizsgalatok alapjan ez a tengeri életmodhoz alkalmazkodott krokodil a
Steneosaurus-félék kozé tartozott, és teljes testhossza 5,8—6,5 méter kozott lehetett ((")si et al.
2010a). 2009-ben egy nagytestii Ichthyosauria maradvanyaira bukkantak a gerecsei Dogger-
banya toarci kort rétegeiben, mely az eclbézetes vizsgalatok alapjan a Temnodontosaurus
trigonodon fajba sorolhat6 (Dunai 2012).

A most felsorolt maradvanyok hazai szempontbol egyediildlléak, és az adott csoport
rétegtani, Osfoldrajzi elterjedését tekintve is igen fontosak; mindazonaltal tény, hogy
szorvanyleletekrél van szd, melyek révén az egykori gerinces faunakrol sajnos csak toredékes

informacioé all rendelkezésiinkre.

1.2. Az iharkuti dsgerinces lel6hely felfedezése

2000-ig gyakorlatilag nem ismertiink szisztematikusan gy{jthetd, mezozoikumi
kontinentalis gerinces lel6helyet a mai Magyarorszag teriiletérél. 1999 telén, 2000 tavaszan
elézetes informaciogylijtés és terepbejaras utan keriiltek el6 az elsé értékelhetd gerinces leletek
a santoni kord Ajkai K&szén Formaciobdl: hal- és krokodilfogak, tekndspéancél toredékek és
egy toredékes moszaszaurusz csigolya. Minthogy az Ajkai Koészén anyagat csak
meddohanyokon lehetett tanulmanyozni, a vele azonos koru Csehbanyai Formacio keriilt a
kozéppontba, melyet ekkoriban Tharkiton tobbek kozott a Németbanya Il-es ¢és IlI-as
bauxitlencsék kitermelésére kialakitott kiilfejtések mintegy 50 méteres vastagsagban tartak fel.
A banya E-i részén a rétegsor felvétele kozben, a talajszinttl mintegy hét méteres mélységben,
egy homokkdpadbol keriiltek el6 az elsd gerinces maradvanyok, tobbek kozott hazank elsd
dinoszaurusz testfossziliai is. Az els6 leleteket tijabbak kovették, és a kdvetkezd években (a
2013-as évben mar 13. alkalommal), szamos kisebb kutato- €s gyijtéut mellett, rendszeresen

tobb hetes, 15-24 f6bol allo kutatotaborok keretében folyik az asatas és leletmentés. Az eddigi
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biztosan elkiilonithet6 taxonokat tartalmazza.

Taxon Leletanyag Irodalom
Halak Pycnodontiformes allkapocselemek, fogak Osi et al. 2012a
indet.
Atractosteus sp. allkapocstoredékek, fogak, Osi et al. 2012a
pikkelyek, csigolyak
Kétéltiiek Hungarobatrachus medencecsontok, labszarcsont Szentesi és Venczel
szukacsi 2010
Bakonybatrachus fedori | medencecsont, allkapocstéredékek | Szentesi és Venczel
2011
Pelobatidae indet. maxillatéredékek Szentesi 2012
Albanerpeton sp. koponya- és allkapocselemek Szentesi et al. 2013
Teknésok Foxemys trabanti teljes és toredékes koponyak, also | Rabi et al. 2011

allkapcsok, csigolyak,
fiiggesztéovek, végtagesontok

Kallokibotion sp.

pancélelemek

Rabi et al. 2012

Dortokidae indet.

pancélelemek

Rabi et al. 2012

Pikkelyes hiillok

Pannoniasaurus
inexpectatus

koponya- és alsé allkapocselemek,
csigolyak, fiiggesztdéovek,
végtagcsontok

Makadi et al. 2012

Bicuspidon aff. also allkapocs Makadi 2006
hatzegiensis

Distortodon alsé allkapocs Makadi 2013a
rhomboideus

Pelsochamops alsé allkapocs Makadi 2013b

infrequens

Krokodilok Doratodon sp. fogak, allkapocstoredék Osi et al. 2012a

?Atoposauridae indet. fogak, koponyaelemek Sebdk és Rabi
elokésziiletben

Eusuchia indet. fogak, koponyaelemek Rabi és Delfino
elokésziiletben

Iharkutosuchus makadii | Koponyak, alsé allkapocselemek, Osi et al. 2007, Osi

fogak 2008a, Osi és
Weishampel 2009
Pteroszauruszok | Bakonydraco galaczi koponyaelem, teljes also allkapocs, | Osi et al. 2005, Osi et

also allkapocs toredékek

al. 2011b

Pterodactyloidea indet.

also allkapocstoredékek

Prondvai et al. in press

Dinoszauruszok

Tetanurae indet. fogak Osi et al. 2010b
Abelisauridae indet. végtagcsontok Osi et al. 2010b, Osi és
Buffetaut 2011
Pneumatoraptor fodori | fliggesztéov Osi et al. 2010b
Bauxitornis csiidcsont Osi 2008b, Dyke és Osi

mindszentyae

2011

Hungarosaurus tormai

hét dsszefiiggd csontvaz, tobb szaz
izolalt csontelem, koponya- és
allkapocselemek, fogak, csigolyak,
bordak, pancélelemek,
fiiggesztoovek, végtagesontok

Osi 2005, Osi és
Makadi 2009, Osi et al.
2014

cf. Struthiosaurus sp.

felkarcsont

Osi és Prondvai 2013

Mochlodon vorosi

koponya- és allkapocselemek,
fogak, csigolyak, bordak,
fliggesztoovek, végtagcsontok

Osi et al. 2012b

Ajkaceratops kozmai

koponya- és alsé allkapocselemek

Osi et al. 2010c
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feltaro és iszapolasi munkalatoknak koszonhetden mara nyolc 6sszefliggd csontvaz és tobb mint
10 000 izolalt csontmaradvany és fog keriilt eld. A leletek alapjan legalabb 30 kiilonb6z6
gerinces allatfaj, koztiik halak, kétéltiek, gyikok, tekndsok, krokodilok, dinoszauruszok,
pteroszauruszok és madarak maradvanyait fedeztiik fel (1. tdblazat). A gerinces fossziliak
mellett rengeteg lelet tantiskodik az egykori novényvilagrol és gerinctelen él6vilagrol. Ezek
szénlilt fatorzsek, levéllenyomatok, koviilt magvak, pollenek és borostyanszemcsék, kagylok,
csigak maradvanyai €s koprolitok, melyek folyamatban 1évd vizsgalata teszi teljessé az egykori
iharkuti 8svilagrol alkotott képiinket (Bodor és Baranyi 2012, Czirjak és Hajdu 2011, Osi et al.
2012a).

A dolgozatban a Csehbanyai Formaci6 rétegeibdl leirt, Archosauriakhoz (Crocodyliformes,
Pterosauria, Dinosauria) sorolhaté faunalemeket targyalom taxondmiai, anatomiai és foként
paleobiologiai szempontbol. Emellett 6sszefoglalom az iharkati faunaelemeken, azon beliil is
els6sorban az Archosauriakon alapuld eddig feltérképezett Osallatfoldrajzi ismereteinket,
kitekintéssel Eurdpa késo-kréta kontinentalis gerinces allatfoldrajzara.

A dolgozatban emlitett intézmények roviditései: AMNH, American Museum of Natural
History, New York, USA; MC, Mechin Gylijtemény (privat), Vitrolles, Franciaorszag, MHN,
Muséum d’Histoire Naturelle d’Aix-en-Provence, Aix-en-Provence, Franciaorszag; MTM
VIMTM PAL, Magyar Természettudomanyi Muzeum, Budapest; NHM, Natural history
Museum, London, Egyesiilt Kiralysag; OUMNH, Oxford University Museum of Natural
History, Oxford, Egyesiilt Kiralysag; PIUW, Paldontologisches Institut, Universitdt Wien,

Bécs, Ausztria.
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2. AZ IHARKUTI OSGERINCES LELOHELY FOLDTANI VISZONYAI

2.1. Foldrajzi elhelyezkedés és tulajdoni viszonyok

Az iharkati Gsgerinces leldhely az Eszaki-Bakonyban, Bakonyjakotol koriilbeliil 3 km-re
keletre és Németbanyatol koriilbeliil 1,5 km-re észak-északkeletre, a Bakonyi Bauxitbanya Kft.
egykori Németbanya II-es ¢és Ill-as lencsék lemiivelésére kialakitott, kiilfejtéses
bauxitbanyajaban talalhato (E 47° 13° 52", K 17° 39" 01”", 1A abra). Az elmult 13 év soran
Osszesen Ot olyan helyet azonositottunk a kiilfejtés tertiletén, ahol gerinces maradvanyokat
tartalmazé rétegek huzodnak, és ahonnan szisztematikus gyiijtésre és feldolgozasra alkalmas
leletanyag keriilt elé. Idokozben ezek koziil harom teriiletet a banyamiivelés soran lemiveltek.
A legproduktivabb ¢és legkiterjedtebb helyszin a Szal-6-os feltaras (Németbanya II-es lencse
kiilfejtésétdl délre), mely az eldzetes vizsgalatok alapjan legalabb 4-5000 m?2-es kiterjedésti (1B
abra).

2009-ig az iharkuti Osgerinces leléhely a Bakonyi Bauxitbanya Kft. (MAL Zrt.)
tulajdonaban volt. A rekultivacidos munkélatok dontd részének elvégeztével a teriilet az ijonnan
alakult Dino Park Kft. tulajdonaba keriilt. A Dino Park Kft.-vel szobeli megallapodas kottetett,
hogy a teriileten végzett jovObeli kutatdsokat a Magyar Természettudomanyi Muzeum, a
Magyar Tudomanyos Akadémia és az E6tvos Lorand Tudomanyegyetem égisze alatt miikkodo
Iharkuti Kutatasi Program munkatérsai végzik, és a leletek, ideértve a ndvényi és gerinctelen

fosszilidkat is, a Magyar Természettudomanyi Mizeum gytijteményeibe keriilnek megdrzésre.

2.2. Altalanos foldtani keret

Jorészt a bauxitvagyon kutatasanak, tovabba a dunantuli-k6zéphegységi felsé-kréta
iledékciklus elemzésének és értelmezésének koszonhetden az iharkat-németbanyai
bauxitteriilet az Eszaki-Bakony foldtanilag egyik legalaposabban megkutatott vidéke (lasd pl.
Noszky 1951, Haas 1983, 1999, Haas és Jocha-Edelényi 1979, Haas et al. 1977, 1992,
Mindszenty et al. 1984, 2000, Gellai et al. 1985, Jocha-Edelényi 1988, Knauer és Siegl-Farkas
1992, Osi és Mindszenty 2009). A rekultivalt iharkuti banyateriileten felszinre bukkané
legidésebb képzdédmény a felsé-tridsz dolomit (Fédolomit Formacid), mely egyben a teriileten
eléforduld bauxit (Nagytarkdnyi Bauxit Formacid) fekiije. A bauxit kiindulasi anyaga a
fédolomit tektonikusan preformalt, karsztos mélyedéseiben halmozoddott fel. A tobrok egyes

esetekben elérik a 60—-80 méteres mélységet, igy az itt eléforduld (bar mara nagyrészt lemiivelt)
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Pleisztocén 165z

a

Farkasgyep!

Kisloéd SR

Varosléd

Ajkarendek Herend

1. abra. Az iharkati késé-kréta kontinentalis gerinces leléhely és annak altalanos foldtani
felépitése. A, a leléhely az egykori Tharkut telepiilés hataraban. B, Az iharkuti lel6hely
madartavlatbol; a szaggatott vonallal jelolt teriilet a Szal-6-os lel6hely, mely alatt
hozzavetSlegesen 4-5000 m? kiterjedésben huzédnak csonttartalmi rétegek. C, a leldhely
altalanos foldtani felépitése.

11
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igen j6 mindségli bauxittelepekre a rendkiviil vastag, am gyakran igen kis atmér6j, kiirtészeri
forma jellemzé (Mindszenty et al. 1984; 1C abra).

Az iharkati dsgerinces leldhelyen legnagyobb kiterjedésben a bauxitra erdzios
diszkordanciaval telepiilé Csehbanyai Formacid a jellemzd, mely uralkoddan folyovizi, artéri
kornyezetben lerakodott  kavics-, homok-, homokké-, aleurolit-, tarkaagyag- és
agyagmargarétegek valtakozasabol all (Haas 1983, Haas et al. 1977, Haas és Jocha-Edelényi
1979, Jocha-Edelényi 1988, Tuba et al. 2006, Osi és Mindszenty 2009). A Csehbanyai
Formacio elterjedését tekintve két EK—DNy-i csapasu, Bakonybéltél Gyepiikajanig huizodo, kb.
10-15 km széles teriileten fordul eld. Ezek a zonak a karsztosodott tridsz hegyhatak kozotti,
egymassal parhuzamosan futd6 medencéknek felelnek meg, melyeket a késébbi transzgresszio
nyugat-délnyugat feldl ért el, elboritva a korabban szénképzddésre alkalmas nyugatabbi
medencéket (pl. Ajkai-medence) és a folyovizi, artéri kornyezeteket is. Maximalis vastagsagat
(kb. 150 m) a Csehbanyai-medencében éri el. A formacid az iharkuti leldhelyen mintegy 50-60
méteres vastagsagban tarul fel, nyugat felé haladva pedig gyorsan vékonyodik (Jocha-Edelényi
1988, Haas 1998).

Az iharkit-németbanyai bauxitteriiletre jellemzd erdsen tektonizalt kdrnyezet az iharkuti
Osgerinces leldhely kornyezetében is jol megfigyelhetd. Mig a Németbanya V-6s és IlI-as
lencsék keleti-északkeleti részén a Fodolomit szinte a felszinen elérhetd, a Németbanya II-es
lencse nyugati faldban a Csehbanyai Formacio kozel 50 méteres vastagsagot ér el. Az iharkuti
teriilet keleti részén a Csehbanyai Formdciora helyenként kozépsé-eocén Szdéci Mészkd
Formaci6, majd uralkodoan ennek a mészkdnek az anyagat tartalmazé kozépsé-eocén Tharkuti
Konglomeratum Formacié telepiil, néhol pedig az oligo-miocén Csatkai Formacio folyovizi
rétegei fedik. Egyes teriileteken csak kvarter feddképzddmények jelennek meg (Gellai et al.
1985).

2.3. A csonttartalmu rétegek felépitése

A csonttartalmu rétegek a Csehbanyai Formacidban talalhatok, mely az iharkuti leléhely
teriiletén (Németbanya Il-es és IlI-as lencse) enyhe er6zids diszkordanciaval telepiil a bauxitra.
Itt a Csehbanyai Formacio rétegsora uralkodoan finomszemcsés, paleotalaj szintekben gazdag,
artéri képzddményekbél (kézetliszt, agyag) all, és ciklusos felépitésii (Osi és Mindszenty 2009;
Osi et al. 2012a). A csontok 90%-a egy ilyen ciklotéma sziirkés, durvaszemcsés, szenesedett
ndvénymaradvanyokban gazdag bazisrétegeibdl, illetve a felfelé finomodo, sziirkés-barnds
finomhomok-aleurolit rétegekbdl (alsé 1-2 méter) keriilt eld. Ezek a rétegek a Csehbanyali

Formacio rétegsoranak felsé egyharmadaban, az eredeti felszint6l mintegy 20 méteres
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mélységben, mintegy 4-5000 m?-es kiterjedésben huzodnak (Szal-4-es és Szal-6-os lel6hely). A
legproduktivabb réteg a ciklotémak bazisan talalhat6, kevert homokos, gyakran
dolomitkavicsokat, foként feltépett agyagklasztokat (az alatta talalhaté zoldeskék agyagréteg
klasztjai, tovabba voroses-sargas paleotalajdarabok) tartalmazé bazisbreccsa réteg (Tuba et al.
2006) (2. abra). Vastagsaga 1-2 cm-t6l az 50 cm-ig valtozik, atlagban 15-25 cm. A csontok

foltokban, lencsékben koncentraltan fordulnak eld.

Jelkulces

|7 o ‘ gley foltok

SS [} 3| eyokémyomok

- terheléses

Agyagklasztos sziirke homok L_rﬂﬁ_“.tf. .
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- g | feltépett
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: 5 £ = | agyagklasztok
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fossziliak
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74
V&l

2

w4
3 1|

2. abra. Az iharkuti Szal-6-os lel6hely rétegsora (Botfalvai et al. 2012 nyoman moédositva).

A Dbéazisbreccsa felett maximum egy méteres vastagsdgban sziirke-barnéssziirke
finomhomok, gyakran durvaszemcsés homoklencsék, erésen Gsszecementalt homokképadok
talalhatok. Ezekben is gyakoriak a szenesedett ndvénymaradvanyok; ritkan tobb méter hosszu,
erdsen lapitott, egykori fatorzsek piritesedett maradvanyai is eldkeriilnek. A rétegsorban felfelé
egy barna-sziirkésbarna finomhomokos, aleurolitos réteg kovetkezik, mely gazdag szenesedett,
néha még a kutikulat is megdrzé ndvénymaradvanyokban. Jelentds vastagsagu tarkaagyag- €s
aleurolitrétegek (talajosodott artéri faciesek) zarjak a ciklust, melyek iszapolasa soran fogak ¢€s
csontmaradvanyok keriiltek eld.

A dontéen durvaszemcsés, csonttartalmi bazisbreccsa rétegek mellett négy masik rétegtani
szintben is el6fordulnak gerinces fosszilidk. Ezek koziil kettd, a fent részletezett

bazisbreccsahoz hasonld, am annal vékonyabb rétegbdl kertiltek elé maradvanyok (Szal-1-es
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leléhely és egy tovabbi, eddig szisztematikusan nem gyijtott hely a banya DNy-i részén
[Botfalvai et al. 2012]).

Két szintben sotét szinli, magas szervesanyag tartalmu, altalaban 20-40 cm-nél nem
vastagabb rétegek jelennek meg, melyek néhol er6sen agyagos, mashol viszont inkabb
aleurolitos, finomhomokos Gsszetételliek. Ezeknek a rétegeknek a jelentGs részét szenesedett

novényi maradvanyok alkotjak, és el6fordulnak benne borostyanok és mikrogerinces leletek.

2.4. A leletanyag kora

Az els6 palynologiai vizsgalatok alapjan (Goczan 1964) a Csehbanyai Formdacidé az
Oculopollis zaklinskaiae—Brecolpites globosus palynozénaba, azon beliil az Oculopollis —
Triatriopollenites szubzonaba esik. Ezt az eredményt késobbi vizsgalatok is megerdsitették
(Goczan ¢és Siegl-Farkas 1990, Knauer és Siegl-Farkas 1992, Siegl-Farkas 1993). A legtjabb,
tobb rétegtani szintb6l végzett palynoldgiai elemzések az Oculopollis zaklinskaiae—
Tetracolporopollenites (Brecolpites) globosus Zoénat adtak, mely fels6-santoni korra utal
(Bodor ¢és Baranyi 2012). Ezek alapjan a Csehbanyai Formacid santoni kort.

A csonttartalmt rétegekbdl vett mintdkon elvégzett paleomagneses vizsgalatok szintén
alatamasztjak a palynologiai vizsgalatok eredményét, miszerint a formécio santoni koru (Szalai
2005).

A palynolégiai eredményekhez a CC16 nannoplankton zona rendelhet6 hozza (Siegl-Farkas
¢s Wagreich 1996). A nannoplankton adatok alapjan a santoni/campani hatar a Polanyi Marga
Formacioban hizhaté meg (Bodrogi és Fogarasi 1995), igy a rétegtanilag a Polanyi Marga alatt
elhelyezkedd Jakoi Marga Formacio iddsebb, melynek képzddését a santonira teszik (Haas
1999). Ezek alapjan a Csehbanyai és Ajkai K6szén Formaciok, mint a Jakoi Marga és egyben a
szenon ciklus bazisképzédményei, legkésobb a santoniban kezdtek lerakddni. Haas (1999,
2001) felvetette annak lehetdségét is, hogy e bazisképzédmények lerakodasa akar mar a coniaci

végétdl megkezdddott.
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3. ANYAG ES MODSZEREK

3.1. Anyag

Az iharkuti leléhelyrdl elokertilt fosszilidk, beleértve a novényi, gerinctelen és gerinces
maradvéanyokat, a Magyar Természettudomanyi Mazeum Oslénytani és Foldtani Taranak
Gerinces Gyujteménybe keriiltek. A gerincesleletek kozott hét részleges Hungarosaurus
csontvaz és tobb mint 10 000 izolalt csont- és fogmaradvany talalhato. Attol fliggben, hogy a
leletek melyik évben keriiltek leltarba, a leltari szdmok Osszesen négy kiillonbozo leltarozasi
rendszert tiikréznek (pl.: MTM V 01.49.; MTM V 2003.12.; MTM Gyn/123.; MTM PAL
2012.30.1).

3.2. Modszerek

Az iharkuti leldhely csonttartalmu rétegeinek feltarasa 2012-ig Ggy tortént, hogy a réteget
tombok formajaban fejtettiik €s azok aprolékos szétszedése révén gyljtottilk a maradvanyokat.
2013 nyaratol négyzethalds modszerrel, az egyes fosszilidk (csontok, koprolitok, magok, egyéb
jelentdsebb novénymaradvanyok) haromdimenziods térképezésével folytattuk a kutatasokat.
Utobbi mddszer legnagyobb nehézsége az, hogy a produktiv rétegek sok esetben rendkiviil
kemények, cementaltak, vagy ha friss allapotban preparalhatok is, a napon 1-2 6ra alatt igen
keményre szaradnak, igy az egyik legfontosabb feladat a csonttartalmu rétegek allando
nedvesen tartasa. A leletek mechanikai és kémiai preparalasa az E6tvos Lorand
Tudomanyegyetem és a Magyar Természettudomanyi Mzeum laboratoriumaiban tortént. A
preparalas elektromos vagy levegds preparald gépek (Burgess elektromos és Airbag
kompresszorral ellatott, stiritett levegds titvefurok) segitségével tortént. Az eltort leleteket
cyanoakrilat alap pillanatragasztoval ragasztottuk ossze és a leletek felszinét polivinil-acetattal
(PVA) vagy polivinil-butirallal (PVB) fixaltuk.

A csontok dsszehasonlitd anatdmiai és taxondmiai vizsgalatahoz szamos kiilfoldi intézmény
gyljteményét latogattam végig. A fosszilis anyag mellett szdmos hazai ¢€s kiilfoldi recens
Osszehasonlitd gylijtemény volt segitségemre. A hazai csontanyag vizsgalata soran tobb leletrdl
CT (Siemens Stomatom-plus) felvételek, a fogakrol nagyfelbontasi masolatok (Colténe
Whaledent, EPO-TEK 301) és a kopasvizsgalatokhoz scanning elektronmikroszkopos (Hitachi
S-2360N) felvételek késziiltek. Az allkapocsmechanizmus rekonstrukcidjahoz sziikséges
izomzatrekonstrukciokat ma is €16 rokoncsoportok (krokodilok, madarak) izomzata alapjan
készitettem el. A felismert Uj taxonok rendszertani hovatartozasat a PAUP szoftver segitségével

kladisztikai analizisek révén allapitottam meg.

15



dc_809 13

4. AZ THARKUTI ARCHOSAURIA FAUNA

Az iharkiti gerinces fauna meghatdrozo részét teszik ki a dolgozat f6 témdjat ado
Archosauria hiillék. Fontosabb csoportjaik, a krokodilok, pteroszauruszok, nem madar
dinoszauruszok ¢és madarak, mind ismertek a leldhelyrél. Az lharkutrol elokeriilt és
beazonositott 30 kiilonb6z6 gerinces taxon koziil 14 az Archosauriak kozé sorolhatd, melyek
koziil hetet 0j fajként dokumentaltunk. A kovetkezé fejezet rendszertani sorrendben targyalja a
felfedezett és publikalt taxonokat, roviden ismerteti legfontosabb anatomiai jegyeiket, €s

részletesebben foglalkozik paleobioldgiai aspektusaikkal.

4.1. Sebecosuchia krokodilok
4.1.1. Rendszerezo oslénytan
Crocodyliformes Hay, 1930
Mesoeucrocodylia Whetstone és Whybrow, 1983
Doratodon Seeley, 1881

Doratodon sp.

Leletanyag. Pterygoideum (PAL 2013.64.1), bal maxilla (PAL 2013.645.1), jobb quadratum
(PAL 2013.67.1), bal toredékes quadratum (PAL 2013.68.1), jobb téredékes dentale (PAL
2013.66.1), fogak (MTM V 2010.226.1).

Leiras: A Doratodon genus jelenléte az iharkati faunaban izolalt fogak és egy fogakat is
megorzott allkapocstoredék alapjan bizonyithato. Egy toredékes jobb dentale €s egy maxilla
feltehet6en szintén e genushoz tartozik, ennek bizonyitasahoz azonban tovabbi Gsszehasonlito
vizsgalatokra van sziikség. A labiolingualisan lapitott és sima, haromszog alaku fogak (3A, B
abra) nem ritkdk az iharkati gerinces leletek kozott, és harom kiilonb6z6 morfotipusba
sorolhatok, melyek feltehetéen megfelelnek a fogsorban bet6ltott kiilonbozo pozicioknak (Rabi
2008, 2009). Az elsé tipusba magas, lingualis iranyban enyhén hajlo fogak tartoznak,
melyeknél egyes esetekben a korona distalisan enyhén gorbiil. Mind a mesialis, mind a distalis
carina a koronaalapig recézett (3C abra). A masodik morfotipusba alacsony, kozel szabalyos
haromszog alaku fogak tartoznak, melyeken a recék az el6z6 tipushoz hasonlo tulajdonsagokkal
jellemezhetok. Mindkét tipusra jellemzd, hogy a korona a koronaalapnal enyhén befiizodik. A
harmadik morfotipust fogak méretben az el6z6 két tipus kozé esnek, és a hasonlo recézettség

mellett jellemz6 rajuk, hogy labialis és lingualis oldaluk szimmetrikusan lapitott (Osi et al.
2012a).
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4.1.2. Diszkusszio
Doratodonhoz sorolt maradvanyokat Eurdpa-szerte azonositottak, am ezek kivétel nélkiil
toredékes, izolalt csontok, fogak. A tipusanyag az ausztriai Muthmannsdorf also-campani,
szenes Gosau iiledékeibdl ismert Doratodon charcaridens (Bunzel 1871), mely egy jo
megtartasu also allkapocs, egy toredékes maxilla és izolalt fogak alapjan keriilt leirasra (Seeley
1881, Buffetaut 1979). Izolalt fogakat irtak még le az erdélyi Hatszegi-medence maastrichti
rétegeibol is (Grigorescu et al. 1999). Ezek mellett Company et al. (2005) egy uj faj, a D.
ibericus jelenlétét dokumentaltak a spanyolorszagi Chera lel6helyén. Az ide sorolt toredékes
dentale azonban komoly eltéréseket mutat a tipusanyagtol, mely felveti, hogy a cherai lelet nem
Doratodon. A leletek toredékességének koszonhetden a genus besoroldsa is problémas. Mig
Company et al. (2005) a Sebecosuchiak testvércsoportjaként kezeli, a legijabb elemzések a
Notosuchiak kozé soroljak (Bronzati et al. 2012).
Az iharkuti gerinces anyagban szép szammal talalhatok izolalt krokodil postcranialis leletek

(csigolyak, fliggesztéovelemek, végtagesontok). Ezek pontosabb taxondmiai besorolasa

3. abra. Krokodilleletek a fels-kréta Csehbanyai Formaciobol (Tharkat, Bakony) (Osi et al.
2012a utan modositva). A, Eliils6 helyzetii Doratodon fog labialis nézetben. B, Hatso helyzetii
Doratodon fog labialis nézetben. C, A Doratodon fog recézettsége lingualis nézetben. D, Eliilsé
helyzetti Theriosuchus-rokon krokodilfog lingualis nézetben. E, Hatso helyzeti Theriosuchus-
rokon krokodilfog lingualis nézetben. F, Allodaposuchus-rokon krokodil jobb also allkapcsa
labialis nézetben. Anatomiai roviditések: 2-10, alveolusok; d, diastema.

17



dc_809 13

azonban a konzervativ anatomiai jegyek miatt egyelére lehetetlen.

A Doratodon, elsésorban fogai alapjan, a foként Gondwana kontinensekrél ismert
Sebecosuchia csoport tagjaival mutat kozeli rokonsagot, mely csoportba alapvetéen kis vagy
kozepes méretli, szarazfoldi, ragadozo-dogevd formak tartoztak. Paleobioldgiai vonatkozasai
alig ismertek. Koponyajuk keskeny, dorsoventralisan magas volt, oldalirdnyban néz6 szemekkel
¢s elére mutatd orrnyilassal. Eurdpai maradvanyaik arra utalnak, hogy feltehetéen, mas
Tetrapoda csoportokhoz hasonléan (pl. Bothremydidae tekndsok, Abelisauridae Theropodak), a
Gondwana kontinensek fel6l érkez6 bevandorlok voltak, melyek legkorabbi europai

eléfordulasat a santoni iharkuti leletek jelentik (Osi et al. 2012a).

4.2. Theriosuchus-rokon krokodilok
4.2.1. Rendszerezo oslénytan
Mesoeucrocodylia Whetstone és Whybrow, 1983
?Atoposauridae indet.

Leletanyag. Két frontale (PAL 2013.61.1 és PAL 2013.61.1), jobb téredékes squamosum (PAL
2013.62.1), részleges koponyatetd (PAL 2013.63.1), quadratum+squamosum (PAL 2013.63.2),
parietale+téredékes basicranium (PAL 2013.63.3), koponyatoredék (PAL 2013.63.4), fogak
(MTM V 2010.226.1).

Leiras: A Doratodon mellett ismert egy masik Mesoeucrocodylia is, mely toredékes
koponyaleletek és fogak alapjan azonosithato. A fogakra jellemzd, hogy labiolingualisan
lapitottak, enyhén lingualis iranyba hajlanak, és a mesiodistalis carinak nem fogazottak,
szemben a Doratodonéval (Osi et al. 2012a:fig 30.9D, E). Két fog-morfotipus kiilonithet6 el: az
elsé korondja magasabb, kissé landzsahegy-szeri (3D abra), és mind a carinak, mind a
labiolingualis felszin sima. A masodik tipus zomdkebb, levél alaku, és labiolingualis felszinén
barazdak hazodnak, melyek kifutnak a korona mesiodistalis éleire (3E abra). Prasad és
Lapparent de Broin (2002) osztilyozasa alapjan ezek a fogak pseudoziphodont tipusba
sorolhatok. A koponyaleletek részletes vizsgalata folyamatban van (Sebdk és Rabi

elokésziiletben).

4.2.2. Diszkusszio
A fogak rendkiviil hasonlitanak a Nyugat-Europa fels6-jurajabol és also-krétajabol ismert
Theriosuchus pusillus Owen, 1878 és a Hatszegi-medence maastrichti rétegeibdl leirt

Theriosuchus sympiestodon Martin, Rabi és Csiki, 2010 fogaira, mely azt sugallja, hogy a hazai
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leletek is egy Theriosuchus-rokon atoposaurid krokodil maradvanyai. A nemrégiben eldkeriilt
toredékes koponyateté és maxilla talan segithet a taxonomiai besorolasnal (Sebdk és Rabi
elokésziiletben). Ha a hazai leletekrdl kideriil, hogy valoéban a Theriosuchushoz sorolhatok,
akkor azok az erdélyi T. sympiestodon maastrichti kord maradvanyaival egyiitt arra utalnak,
hogy a Mesoeucrocodylia krokodilok ezen kladja kozel 80 milliéo éven keresztiil 1étezett, és
utols6 képviseléik a Tethys nyugati szigetvilagaban éltek. Eletmédjuk eléggé vitatott.
Brinkmann (1989) a fels6-jura Guimarota lel6helyr6l elékeriilt példanyoknal szarazfoldi
¢letmodot feltételezett, mig Schwarz és Salisbury (2005) szerint a szemi-akvatikus életmod a
valdsziniibb. Utobbi szerzok azzal érveltek, hogy kiillonb6zé ontogenetikai stadiumot képviseld
példanyok nagy szamban keriiltek eld, és a csontok nem mutatjak szallitddas nyomait, habar
kisérletes tanulmanyok alapjan (Behrensmeyer 1982, 1991) a csontok akar tobb kilométert is
szallitodhatnak anélkiil, hogy feliiletiik erodalédna. A vizhez valé alkalmazkodést tdmasztjak
ala a dorsalisan elhelyezkedé orrnyilasok és részben felfelé allo szemiiregek is. Az iharkuti
lel6helyen eldkeriilt leletek rendkiviil ritkak (szemben pl. az lharkutosuchus leleteivel, lasd

alabb), ami arra utalhat, hogy a betemet6dés helyszinétél tavolabbi kornyezetben éltek.

4.3. Allodaposuchus-rokon krokodilok
4.3.1. Rendszerezo oslénytan
Eusuchia Huxley, 1875

Eusuchia indet.

Leletanyag: frontale+parietale (PAL 2012.9.1), frontale (PAL 2012.8.1), bal maxilla (PAL
2012.10.1), bal premaxilla (PAL 2013.70.1), jobb premaxilla (PAL 2013.71.1), premaxilla
(PAL 2013.72.1), premaxilla (PAL 2013.73.1), bal premaxilla (PAL 2012.4.1), bal premaxilla
(PAL 2012.5.1), bal postorbitale (PAL 2012.6.1), maxilla toredék (V 2010.229.1), maxilla
toredék (V 2010.230.1), dentale (V.2001.128), jobb articulare (V 2010.228.1), angulare (V
2010.231.1) surangulare (V 2010.232.1), dentale (V 2010.233.1), dentale toredék (V
2010.234.1) bal dentale (V 2010.244.1), jobb dentale (PAL 2012.1.1), bal dentale (PAL
2012.2.1), bal dentale (PAL 2012.3.1), bal surangulare (PAL 2012.7.1), izolalt fogak (V
2010.227.1)

Leirds. A két maxilla alapjdn a maxillaris fogsor jol ismert. Az alveolusoktél medialisan
okkluzids iiregek helyezkednek el, és a 4. maxillaris alveolusban talalhato torott caniniform fog

crer

lelet alapjan tudhat6, hogy az utolso alveolusokat az ectopterygoideum hatéarolta (Osi et al.
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2012a). A feltehetden Osszetartozd, nagyméretii frontalera és parietalera jellemz0, hogy dorsalis
felsziniiket — az Iharkutosuchusétol eltéréen — széles és mély godrok diszitik.

Lateralis nézetben a dentale szinuszos lefutdsu, a fogsorban az elsé dorsalisan kiemelked6 cstcs
a 4. alveolusnal, majd a masodik cstics a 9. alveolusnal talalhato (3F &bra). A symphysis rovid,
posterior irdnyban a 3. és 4. alveolus szintjében ér véget. A surangularera jellemzd, hogy a
processus retroarticularis posterior iranyba mutat, az articularen talalhato foramen aérum pedig
lateralisan kitolodott. Kiils6é mandibularis ablaknak sem a meg6rz6dott angularen, sem a
surangularen nincs nyoma.

Az ehhez a taxonhoz sorolhatd fogak viszonylag gyakoriak az iharkuti lel6helyen. Jellemz6
rajuk, hogy masszivak, kiaposak, mesialis ¢s distalis oldalukon recézetlen carina huzodik és
labiolingualis felsziniik egyenetlen, apro, sekély rancokkal diszitett. Az el6zéekben ismertetett
krokodilokéhoz hasonldéan ennél a taxonnal is tobb fog-morfotipus kiilonitheté el, melyek a
fogsor kiilonb6z6é pozicioit képviselik. Analdgidk alapjan, feltehetéen az anterior helyzetli
fogaktol a leghatsé fogak felé haladva az elsd tipusba magas, hegyes, lingualisan enyhén hajo
fogak tartoznak. A masodik tipust zomokebb, lapos lingualis felszinti fogak képviselik, mig a

harmadik tipusba a legalacsonyabb, zomok, er6sen konvex lingualis felszinii fogak tartoznak.

4.3.2. Diszkusszio

Az ide sorolt leletek mar jol mutatjak a modern, Neosuchia krokodilokra jellemz6 jegyeket,
am pontos hovatartozasuk sokaig kérdés volt. Az elsd vizsgalatok (Rabi 2005, 2006, Osi és
Rabi 2006) azt sugalltak, hogy az Alligatoroidea krokodilok egyik korai képvisel6jéhez
sorolhatok, melyet a lateralisan elhelyezkedd foramen aérum jelez (Brochu 2004). Az
ectopterygoideum altal hatarolt posterior alveolusok azonban ezt cafoljak (Osi et al. 2012a). A
legtijabb vizsgalatok arra utalnak, hogy a leletek a modern Eusuchia krokodilok egy &si
csoportjahoz tartoznak (Rabi ¢és Delfino el6késziiletben), és leginkabb az Erdélybol,
Franciaorszagbdl és Spanyolorszagbo6l leirt Allodaposuchushoz hasonlitanak (Nopcsa 1928,
Delfino et al. 2008, Buscalioni et al. 2001, Martin 2010). A fajszintii besorolast azonban ezek a
leletek nem teszik lehetdvé.

A leletek méretébol és a fogazatbol nyilvanvalo, hogy az iharkati faunaban ismert négy
kiilonb6z6é krokodil koziil ez az egyeldre bizonytalan helyzetli Eusuchia forma volt a
legnagyobb méretli ragadoz6. Olykor masfél centimétert is meghaladd kupos fogai alapjan a
legnagyobb egyedek elérhették a harom méteres testhosszt. Az ide sorolt premaxilla, a legtobb
Eusuchia krokodiléhoz hasonléan, az orrnyilas dorsalis helyzetét mutatja, mely vizi életmodra

utal.
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4.4. Orléfogn krokodilok
4.4.1. Rendszerezé dslénytan
Hylaeochampsidae Owen, 1874
Iharkutosuchus Osi, Clark és Weishampel, 2007
Iharkutosuchus makadii Osi, Clark és Weishampel, 2007

Leletanyag: Teljes koponya (MTM 2006.52.1, holotipus); tovabbi ide sorolt példanyok:
csaknem teljes koponya (MTM 2006.53.1), két részleges koponya (PAL 2013.46.1 és PAL
2013.47.1), harom toredékes koponya (MTM 2006.54.1, 2006.55.1, 2006.56.1),
koponyatdredékek (MTM 2006.57.1, 2006.65.1, 2006.66.1), parietale (PAL 2013.48.1), harom
squamosum (PAL 2013.49.1), squamosum (PAL 2013.50.1), izolalt koponyaelemek (MTM
2006.67.1, 2006.68.1, 2006.79.1, 2006.69.1, 2006.73.1, 2006.77.1), teljes mandibula (MTM
2006.58.1), 12 toredékes mandibula/dentale (MTM 2006.58.1-2006.64.1, 2006.71.1,
2006.72.1, 2006.74.1-2006.76.1), két toredékes allkapocs (PAL 2013.51.1 és PAL 2013.52.1),
dentalek (MTM 2006.78.1, 2006.70.1), két toredékes dentale (PAL 2013.53.1 és PAL
2013.54.1), jobb dentale (PAL 2013.55.1), harom surangulare (PAL 2013.56.1) és izolalt fogak
(MTM 2006.80.1).

Leiras. Kistermetii (maximalis testhossz 1-1,2 m), plesiomorph jegyeket hordozo, rendkiviil
specializalt Eusuchia krokodil, melynek diagnosztikus tulajdonsaga a fogazata: mig az anterior
fogak magasabbak, lapitottak, metsz6fogszertiek (4D, E abra), a hatsébb helyzetli fogak sok
kupot viselnek, alacsonyabbak és szélesebbek, tehat egyre inkabb Orléfogszertiek (4F abra). A
legnagyobb 6rl6fog a felsé fogsorban a 17., a dentaleban pedig a 15. Ezeknél a fogaknal mar a
fokapsor kortil radialis sorokban helyezkednek el a mellékktapok 4C, G abra). A fogazat mellett
a kovetkezd tulajdonsagok egyiittese diagnosztizalja az Iharkutosuchust: a maxilla
posterolateralis nyulvanya posterior irdnyban rendkiviil megnyult; a felsé halantékablakok mind
a juvenilis, mind a kifejlett egyedeknél zartak; mig a pterygoideum lateralis szarnyai erésen
redukalodtak, a posterior nyalvanyok extrém modon megnyultak (Osi et al. 2007, Osi 2008a,
4A, B abra).

Az lharkutosuchus makadii tovabbi jellemzéje, hogy a rostrum rendkiviil rovid és
lateromedialisan keskeny, az orrnyilasok dorsalisan, a szemiiregek pedig dorsalisan, kissé
dorsolateralisan nyilnak. A masodlagos orrnyilds osztatlan, és teljesen a pterygoideumok
hataroljak. Az ectopterygoideumok rendkiviill masszivak, €és az utols6 harom maxillaris
alveolust medialisan hataroljak. A quadratumok a koponya hosszahoz mérten minden mas

krokodilhoz képest rovidebbek és zomokebbek, és ventralis felsziniikon egy massziv, kb. 1
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2cm

medialis 5 mm

4. abra. lharkutosuchus makadii a felso-kréta Csehbanyai Formaciobdl (Tharkat, Bakony). A,
koponya (MTM 2006.52.1) dorsalis, B, ventralis nézetben. C, rekonstrualt felsé fogazat
occlusalis nézetben. D, izolalt anterior fog (MTM 2006.80.1) lingualis, E, mesialis nézetben. F,
kozEépso helyzetii (11.-15.) maxillaris fogazat (MTM 2006.57.1) lingualis (feliil), occlusalis
(kozépen) és labialis (alul) nézetekben. G, Hatso helyzetii, jobb oldali maxillaris ragéfogak
occlusalis nézetben (MTM 2006.53.1). H, Héatso helyzetli, jobb és bal oldali maxillaris
ragofogak occlusalis nézetben (MTM 2006.52.1) (Osi 2012 utan modositva).
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cm-es, haromszog alaki dudort viselnek, mely fejlett allkapocszard izmok eredési teriiletéiil
szolgalt. Amig a felsé fogsorban az elsé 14 fog, addig a dentaleban az els6é 12 fog kozel azonos
méretll és a csak az ezek mogott kovetkez6 fogak nagyobbak. A legtobb krokodilra jellemzo,

er6sen megnagyobbodott, kiipos tépbéfog az Iharkutosuchusnal nem jelenik meg (4C éabra).

4.4.2. Diszkusszio

Az Iharkutosuchus felfedezésével és rendszertani kapcsolatainak tisztazasaval vilagossa
valt, hogy létezett a primitiv Eusuchia krokodiloknak egy specializalt, kistermeti fajokbo6l allo
kladja, melyet sokaig csak az angliai Wight-sziget barrémi koru rétegeibdl leirt Hylaeochampsa
vectiana Owen, 1874 képviselt (Clark és Norell 1992). Bar a két faj 1étezése kdzott tobb mint
30 millié év telt el, a szamos kozos csonttani bélyeg mellett a quadratum ventralis felszinén
taldlhatd robosztus izomtapadasi teriilet és az utols6 maxillaris alveolusok erdteljes
megnagyobbodasa egyértelmiien mutatja egyazon csoportba valo tartozasukat (Osi et al. 2007).
Azota mas, Eurdpa késo-kréta rétegeibdl ismert formakat is ide soroltak, mint példaul az
Olaszorszagbol, Franciaorszagbol és Spanyolorszagbol ismert Acynodont (Rabi és Osi 2010,
Turner és Brochu 2010).

Azon tul, hogy az lharkutosuchus révén a Hylaeochampsidae csalad nyugat-tethysi kréta
szigetvilagban Kialakult, hosszantartd 1étezésére fény deriilt, a hazai hylaeochampsid krokodil
szamos, a krokodiloknal eddig ismeretlen paleobiologiai tulajdonsagat is sikeriilt rekonstrudlni.
Az Iharkutosuchusnak rendkiviill komplex, heterodont fogazata van. Mig az eliilsé
alveolusokban vagasra alkalmas, az emlésok metszéfogaira emlékezteté fogak iilnek, hatul sok
kapot viseld, széles, lapos 6rlé6fogak vannak. A sok kupot viselé fogakra altalanosan jellemzo,
hogy occlusalis nézetben nem kor alakt a korona, hanem szogletes, sok esetben trapezoid, és a
fogak rendkiviil kozel iilnek egymashoz. Ennek koszonhetdéen az egyik fog ragofeliilete
szélesen érintkezik a mellette 1évéével és igy, kiilondsen az utolsd6 6t fog esetében, egy
egységes, nagy ragofeliilet alakult ki (Osi 2008a, Osi és Barrett 2011, 4H &bra).

A fogakra altalanosan jellemzd, hogy er6sen kopottak, ami részben a fog-taplalék, részben
pedig a szemkozti foggal tortént okklizidonak koszonhetd. Mig a felsé allkapocsbeli fogakon a
kopasi felszin enyhén lingualis irdnyba d6l, addig azok az als6 fogakon enyhén labialis iranyba
mutatnak. A kopas nem csak a hatsobb helyzetii, sok kupot visel fogakon jelenik meg, hanem
az eliills6 metszéfogak is sok esetben teljesen lekoptak. A kopasi felszineken beazonositott,
olykor 4-5 millimétert is elérd, kozel labiolingualisan allo barazdak egyértelmiien mutatjak az
als6 allkapcsok keresztiranyd mozgasat (5C, F dbra). A keresztirdnyl barazddk mellett,

eléfordulnak mesiodistalis iranyban allo, maximum 1-2 milliméteres hosszusagh barazdak is. A
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kopasi mintazat tehat egyértelmiien bizonyitja, hogy az also és felsé fogak jol szabalyozott
izommunka révén precizen talalkoztak, és torték, orolték a taplalékot, ellentétben pl. a mai

Caiman latirostrisszal, ahol a fogak kopottsaga

5. abra. Kopasi felilletek az lharkutosuchus makadii 17. maxillaris 6rlé6fogain (MTM
2006.80.1). A, a bemutatott (B, C, D abrak) kopasi feliiletek pozicidja a bal oldali fogkoronan.
B, kopasi felillet szamos mesiodistalis irdnyt barazdaval. C, kopasi feliilet szamos
labiolingualis iranyt barazdaval. D, kopasi feliilet szamos mesiodistalis iranyu barazdaval. E, a
bemutatott (F abra) kopasi feliilet pozicidja a jobb oldali fogkoronan. F, kopasi feliilet szamos
erételjes labiolingualis iranyt barazdaval (Osi és Weishampel 2009 utan modositva).
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kizarolag a kemény héju taplalék fogyasztasabol és nem a fogak talalkozasabol ered (Osi és
Barrett 2011).

A csonttani jegyek és recens analdgidk alapjan rekonstrualt cranialis adductor izomzat
komoly eltérést mutat a modern krokodilokra jellemzé allkapocszard izomzattdél. Mig az
Iharkutosuchus gyors allkapocszarodasért felelés izmai (Musculus pseudotemporalis, M.
adductor mandibulae externus profundus, Iordansky 1964, Busbey 1989, Holliday és Witmer
2007) erételjesen redukalddtak, a lassu, de hatékony allkapocszarodast és okkluzidt biztositd
izmok fejlettek voltak. A pterygoideumok lateralis szarnyardl eredé M. pterygoideus ventralis
redukalddott, és bizonyos kotegei feltehetden az extrém mddon megnyult posterior nyulvanyok
anterior részérdl eredtek. A quadratum ventralis felszinén talalhatd, haromszog alaku dudorrdl a
M. adductor mandibulae posterior rendkiviil fejlett kotegei eredtek, melyek a mandibularis
adductor fossaban, azon belill is részben a bezarodott kiilsé mandibularis ablak belsé, csontos
felszinén tapadtak (Osi és Weishampel 2009).

A koponya ¢és a mandibula morfoldgiaja, a heterodont fogazat, a fogakon fellelt markans
kopasi mintdk ¢és a specializalt allkapocszard izmok egyiittesen arra utalnak, hogy a
hylaeochampsid csalad iharkuti tuléléje a krokodilok egy kiilonleges, a taplalékat megrago
képviseldje volt. Ennek a taplalékfeldolgozasnak az volt a kulcsa, hogy zarddas kdzben az also
allkapocs oldaliranyban is el tudott mozdulni (6F, G abra). Szinte minden fosszilis és ma €16
krokodilnal a pterygoideumok lateralis szarnyai igen szélesek, medialisan mintegy megvezetik
a zar6do mandibulakat, és nem engedik azok lateromedialis elmozdulasat (Busbey 1995). Ezzel
szemben az lharkutosuchusnal a lateralis szarnyak redukalodtak, a surangulare-articularen
talalhato glenoid pedig mind lateromedialisan, mind anteroposterior iranyban kiszélesedett,
mely zarodaskor lehetové tette, hogy a mandibula az izesiil6 quadratum condylusahoz képest
oldaliranyban ¢és kis mértékben elore-hatra is elmozduljon. Ezen feliil mobilis volt a
mandibularis symphysis is, ami engedte a mandibula két szaranak egymashoz képest torténd
elmozdulasat (Osi 2012).

A hatsobb helyzetli 6rléfogakon detektalt, kozel labiolingualisan 4ll6 tobb milliméteres
barazdak arra utalnak, hogy az oldaliranyG mozgas nem a mandibula lateromedialis
elcsiszasaval, hanem egy rotacios pont koriili forgas révén tortént, ahogy az szamos emlésnél is
tapasztalhato (Mills 1967, 6G abra). Az lharkutosuchusnal ez a rotacidos pont a quadratum
condylusainak szintjében talalhat6. Ezt a horizontalis sikban tortént rotaciot minden bizonnyal a
mandibulak hossztengely menti rotacioja is segitette. Mig a 14. és 15. maxillaris fogak
szintjében 4-5 milliméter volt a mandibula maximalis oldalirdnyl elmozdulésa, az eliilsé

fogaknal ez elérhette a 9-10 mm-t is.
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Az als6 allkapcsok elhelyezkedésébdl rekonstrualni lehetett az alsé és a felsd fogsorok
egymashoz viszonyitott helyzetét. Eszerint az eliils6, kisebb méretli, de mar szamos kupot
visel6 fogaknal unilateralis, a hatsobb, szélesebb fogaknal bilateralis volt az okkluzid.

A fenti tulajdonsdgok alapjan a kovetkezéképpen irhatdé le az lharkutosuchus
taplalkozasmechanizmusanak folyamata (Osi és Weishampel 2009):

1, Az els6 fazisban a taplalék megszerzése, megragadasa tortént. Az alsé allkapcsok nyitdsat a
Musculus depressor mandibuale végezte. Az els6 zardédaskor a premaxillaris és az eliils6 alsd
allkapocsbeli fogak révén az allat meg tudta ragadni taplalékat. Ebben a fazisban az also
allkapocs mozgasa dontéen orthalis (vertikalis iranyt) lehetett.

2, A kovetkez6 fazis a taplalék Osszeragasa volt, melyet a komplex fogazat és az anterior €s
posterior fogakon talalt eltér6 fogkopas mintazatok alapjan egy toré-vagéd ciklusra és egy 6rlé
ciklusra lehet bontani:

A) A toré-vagoéd ciklusban a taplalék az eliils6, kisméretii, de mar sok kupot viseld fogak
koz¢ keriilt, ahol megtortént annak kisebb darabokra vald vagasa, torése (6A, B, D abra). Ekkor
a mandibula mozgasa még dont6en orthalis volt, minimalis lateromedialis komponenssel; a
pterygoideus izmok mellett a M. adductor mandibulae posterior zartak az alsé allkapcsokat. A
mai krokodilokhoz hasonldéan (Bramble és Wake 1985), a szajiireg hatso részébe az Gsszetort
taplalékot a nyelv ciklikus mozgasa segitett tovabbitani.

B) A ragasi fazis masodik ciklusaban a taplalék teljes Osszeapritasa tortént. Ebben a
fazisban dontéen a hatso helyzetii fogak dolgoztak (6A-C abra). Az alsé allkapocs orthalis
mozgasat jelentds oldaliranyl mozgés egészitette ki, mely utobbi mozgasnal az izommunkat
dontéen a M. pterygoideus ventralis végezte. Ebben a ciklusban mar sokkal tobbet érintkeztek
az als6 ¢és felsd fogak egymassal. A taplalék Osszerdgasaban minden bizonnyal a tobbi
allkapocszard izom is hatékonyan részt vett, kiilondsképpen igaz ez a rendkiviil fejlett M.
adductor mandibulae posterior kotegeire. Az oldaliranyi mozgas soran jelentds lehetett még
ebben a fazisban a mandibulak hossztengely menti rotacioja is, mely elésegithette a fogak ferde
drlofeliileteinek precizebb talalkozésat.

Az Iharkutosuchus esetében szinte mindegyik fog erésen kopott, ami a taplalék
megragasabol fakad, és gyors fogvaltast feltételez. Az Iharkutosuchus koponyairol készitett CT
felvételek ezt egyértelmilen alatamasztottdk: mig a mai krokodiloknal (pl. Osteolaemus
tetraspis, www.digimorph.org) maximum egy helyettesité fog il a funkcionalis fog gyokere
felett/alatt, addig az Iharkutosuchusnal akar kettd- vagy haromgeneracionyi helyettesitd fog is
lathato, mely egyértelmiien a fogak — kiilondsen a hatso, drléfogak — gyors elhasznalodasat és

cserelodését feltételezi. A fogak cserélddése tigy tortént, hogy mikdzben a funkcionalis fogak
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oldaliranya mozgas,
pterygoideus izmok végzik

anterior

forgaspont
ebben a fazisban

6. abra. A fogak okklazioja és az allkapocs-mechanizmus az Iharkutosuchusnal. A-B, a
kozépso helyzetli fogak taldlkozasa €s pozicidja egymashoz képest. C, a hatsé helyzeti fogak
talalkozasa ¢€s pozicioja egymashoz képest. D, az also, kdzépsd helyzetli fogak mozgésa a
fels0khoz képest, E, az alsd, hatso helyzetli fogak mozgasa a felsokhoz képest. F, az alsé és
fels6é fogsor viszonya nyugalmi allapotban (sziirkével a fels6 fogsor). G, az also és felsé fogsor
viszonya oldalirany elmozdulas soran. A mandibula a quadratum distalis iziilete koriil forog
(forgaspont itt van) és ezt a mozgast a pterygoideus izmok végzik (Osi és Weishampel 2009
utan modositva).

teljesen lekoptak, széles, hordd alaku gyokereik folyamatosan feloldodtak, és végiil az elkopott

koronat atszakitva eldbujt az 0j fog. A CT felvételeken tobb olyan, erdsen kopott funkcionalis
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fog is lathatd, melynek gydkerei erésen feloldodtak (pl. a holotipus koponyaban a jobb fels6 17.
fog gyokerének medialis része, [Osi 2008:fig. 8B]).

Az lharkutosuchus taplaléka a fogak morfologiajabol és a kb. 300 um vastag zomanccal
boritott, komplex kupokbol itélve valtozatos Iehetett. Ezt tdmasztjak ald a kopott
zomancfelszinen vizsgalt és szamszerisitett kopasi mintdk barazdai és godrei. Az anterior
helyzeti fogakon dontden apré gdodrocskék és rovid, orientdlatlan barazdak talalhatok, a hatso
helyzetli fogakon viszont vékony, sok esetben orientalt bardzdak dominalnak. Mig a vékony,
hosszu barazdak jelenléte foként puhabb taplalék ragasara utal, a godrok a durva, keményebb
héju tapanyag Gsszetorését tikrozik.

Ezek alapjan kijelentheté, hogy az Iharkutosuchus egy alapvetéen mindenevé forma
lehetett, taplalékat tekintve mind a puhabb novényi részeket, gytiimolcsoket, mind a keményebb,
meszes vazzal rendelkezé puhatestiieket, kisebb gerinceseket, dogoket fogyaszthatta (Osi és
Weishampel 2009). Ahogy a mai krokodiloknal is megfigyelték (pl. Crocodylus johnstoni
[Tucker et al. 1996] és Caiman latirostris [Brito et al. 2002]), ugy az Iharkutosuchusnal is
igazolhat6, hogy az egyedfejlodés soran valtozott a fogyasztott taplalék mindsége. Az egyik,
feltehetéen juvenilis egyed (MTM 2006.56.1) kopOnyajaban meg6rz6dott jobb oldali 17.
6rl6fog teljesen lekopott, és csak a dentin maradt meg, melynek feliiletén talalhatd barazdak
mindegyike hosszu és kozel parhuzamos egymassal, godroknek nyoma sincs és az egész kopott
feliilet rendkiviil sima. A kifejlett példanyok fogain, foleg a dentinnel boritott felszinen, sokkal
nagyobb a godrok, a rovid, éles barazdak szama. Ez arra utal, hogy a fiatal egyedek egészen
puha taplalékot (a mai krokodilkdlykokhoz hasonléan féként rovarokat) fogyaszthattak, és csak
elvétve ettek keményebb héju/vazi szervezeteket (Osi és Weishampel 2009).

Az lharkutosuchuséhoz hasonld, komplex fogazattal és specialis allkapocsmozgassal bird
krokodilok néhany fajat mar korabban is leirtak, pl. a krokodilok basalisabb Protosuchia és
Notosuchia kladjaibol. S6t az utdbbi csoportba tartozd genusok tobbségére Kifejezetten
jellemzok ezek, a krokodilokndl egyaltalan nem gyakori tulajdonsdgok. A modern Neosuchia
formak kozott azonban az Iharkutosuchus az elsé, mely ilyen komplex, leginkabb az emlésok
fogazatara ¢és taplalkozdsmechanizmusara hasonlitd jegyeket Oriz. Talan az angliai
Hylaeochampsa vectiana is hasonléan bonyolult craniodentalis tulajdonsagokkal birt; egyelore
azonban csak annyit tudunk ezzel a rejtélyes fajjal kapcsolatban, hogy az Iharkutosuchushoz
hasonléan hatalmas alveolusai vannak a felsd fogsor végében. Fogazatat, alsé allkapcsat
azonban nem ismerjiik. Az lharkutosuchus a tobbi heterodont krokodillal egyiitt azonban

ravilagit arra, hogy a komplex allkapocsmechanizmus és a hatékony, szajban torténd
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taplalékfeldolgozas sokkal elterjedtebb volt e konzervativnak hitt csoportnal, mint azt korabban
gondoltuk (Osi 2012).

Az egykori Gondwana kontinenseken kialakult, kréta idészaki heterodont Notosuchiak (pl.
Malawisuchus, Pakasuchus, Armadillosuchus, Yacarerani) koponyamorfologia, fogazat és
taplalkozasmod tekintetében rendkiviil valtozatosak voltak (Osi 2013). Ennek kapcsan tobb
szerz0 is felvetette, hogy a déli kontinenseken ebben az idében joval ritkabb emlésok mellett e
specializalt krokodilok dominaltak és jutottak olyan Okologiai szerephez, amit mashol az
emlOsok toltottek be (O’Connor et al. 2010). Amig Laurazsia teriiletén a hasonldé koru
faundkban a Multituberculata, Metatheria és primitiv Eutheria emlésok sok helyiitt jelen
vannak, és bizonyos teriileteken gyakoriak, a Gondwana kontinenseken ezek a csoportok vagy
teljesen hidnyoznak, vagy maradvanyaik rendkiviil ritkék, és helyettiik dsi, kozmopolita Theria
emlOsok reliktum képvisel6i (pl. Eutriconodontak) vagy rendkiviil specializalt, Gondwana
eredetli formak (pl. extrém modon hypsodont fogazati Gondwanatheriak, [Bonaparte 1986,
Krause et al. 1997]) jelennek meg (Kielan-Jaworowska et al. 2004).

Az lharkutosuchus a nyugat-tethysi szigetvilagban létezett, és feltehetéen a hossza idén
keresztiili elszigeteltségnek kdszonhetden alakultak ki kiilonleges craniodentalis tulajdonsagai.
Nem kizart azonban, hogy a heterodont Gondwana Notosuchiak esetéhez hasonldan, a hazai
fajnak és esetleg a csak Eurdopabol ismert Hylaeochampsidae csalad egyéb tagjainak (pl.
Hylaeochampsa, Acynodon) kifejlédése is Osszefiiggésben lehet az emlGsok egyes szigetekre
jellemzd alarendelt szerepével vagy akar hidnyaval. Bar a bizonyiték hidnya nem a hidny
bizonyitéka, tény, hogy az iharkuti leléhely 13 éves kutatasa és tobb tonnanyi anyag
atiszapolasa soran nem kertiltek eld emldsfossziliak. A tobbi, hasonld kort eurdpai lelhely
némelyikér6l (pl. Erdély, Dél-Franciaorszag) ugyan ismertek emldsleletek, maradvanyaik
elenyészé mennyiségben vannak jelen a leletanyagban. Feltételezhet6 tehat, hogy bizonyos
gondwanai krokodilfaunakhoz hasonléan, a nyugat-tethysi szigetvilagban is léteztek olyan
hosszabb-rovidebb ideig elszigetelt teriiletek, melyeket az emlds6k nem hdditottak meg, és

helyiiket specialis, a taplalék megragasara képes krokodilok foglaltak el.

4.5. A bakonyi repiilé hiillo
4.5.1. Rendszerezoé oslénytan
Pterosauria Kaup, 1834
Azhdarchidae Nessov, 1984 (emend. Padian, 1986)
Bakonydraco Osi, Weishampel és Jianu, 2005
Bakonydraco galaczi Osi, Weishampel és Jianu, 2005
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Leletanyag: teljes mandibula (MTM 2007.110.1, holotipus); 21 mandibularis symphysis
toredék (MTM 2007.111.1 [2-21], paratipusok); Tovabbi idesorolt példanyok: tdoredékes
premaxilla (MTM V 2010.80.1), tovabbi mandibularis symphysis toredékek (MTM V
2010.74.1-22, PAL 2013.10.1-PAL 2013.17.1, PAL 2013.20.1-PAL 2013.22.1).

Leiras: A 29 cm hossz holotipus mandibula a vilagon a legteljesebb, haromdimenzios
allapotban fennmaradt azhdarchid pteroszaurusz allkapocs (7. abra). A diagnosztikus symphysis
régié mellett a bal és jobb mandibula szara és a glenoid régio is megbrzédott. A symphysis
massziv, haromszog keresztmetszetii, posterior iranyban szélesedd, csérszerii. Occlusalis
felszine enyhén konkav és lateralis pereme éles. Az occlusalis felszinen két sorban nutritiv
foramenek talalhatok. A symphysis occlusalis felszinének a kozepén egy magas, er6sebb
taréjszerli rész talalhatdo. Ez alatt ventralisan a legmélyebb a symphysis. A symphysis
posterodorsalis felszine egy hosszu, laminaszerii feliilet, mely a mandibula két szarat 6sszekoti.
Posterior iranybdl a lamina alatti tertilet nyitott. A mandibula két szaranak csontfala rendkiviil
vékony, egyes részeken a 0,5 mm-t sem éri el. Az eredetileg magasabb, mint szélesebb ramusok
a rétegterhelés kovetkeztében dorsoventralisan kissé osszenyomodtak. A mandibulat alkotd
egyes csontok kozti szutirak egyaltalan nem lathatoak. A mandibula posterior része ventralisan
nagyon enyhén lehajlik és kiszélesedik. A glenoid egy lateromedialisan kiszélesedd, mély
arokszer(i iziileti felszin, mely posterodorsalis iranyba néz, és nem kiiloniil el medialis ¢és
lateralis cotylusokra (Osi et al. 2005; 7A, B &bra).

A premaxilla lateromedialisan lapitott, oldalnézetben hdromszog alaku, a saggitalis sikban
teljesen osszeforrt csont, melynek a nasoantorbitalis fenestra felé es6 része torétt (8A-C abra).
Ventralis (occlusalis) felszine anteroposterior nézetben enyhén konvex, lateralis nézetben
teljesen egyenes. Ezen a felszinén, a mandibularis symphysishez hasonloan, két sorban nutritiv
foramenek talalhatok. A premaxilla dorsalis és ventralis felszine kozotti szog 10°, szemben a
mandibularis symphysisnél mérhetd 15°-kal (Osi et al. 2011b). A dorsalis él egyenes és a

megOrzodott részen nem visel saggitalis taréjt.

4.5.2. Diszkusszio

A Bakonydraco mandibularis symphysise sok tekintetben hasonlit az Uzbegisztan (Nessov
1984) és Spanyolorszag (Buffetaut 1999) felsd-krétajabol leirt Azhdarcho symphysiséhez, a
dorsalis és ventralis ¢l kozotti sz6g azonban nagyobb a hazai formanal. Szamos toéredékes
mandibularis symphysis és premaxilla ismert Marokkoé also-kréta rétegeib6l (Wellnhofer és
Buffetaut 1999), melyek egy jo részét Ibrahim et al. (2010) Alanga saharica néven az

Azhdarchidae csaladba sorolta. Ezek a maradvanyok a dorsalis és ventralis peremiik altal bezart
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cres

symphysisétol. Wellnhofer és Buffetaut (1999) leirtak tovabba egy symphysis toredéket, melyet
az el6zoektdl eltérd, ventralisan erésen kiszélesedé mandibularis taréj alapjan a Tapejaridae
csaladba soroltak. Ez a mandibularis symphysis szintén hasonlit a hazai leletekhez, am a
konkav, er6s mandibularis taréj megkiilonbozteti a Bakonydraco symphysisétél. Az
Azhdarchidae csaladban még az észak-amerikai Quetzacoatlusnal és a kinai Zhejiangopterusnal
ismert mandibula; a symphysealis taréj azonban egyik formanal sem olyan kiterjedt ventralisan,
mint a Bakonydraconal. A Bakonydraco mandibulaja tehat leginkabb az azhdarchid fajokéhoz
hasonlit, bar az erételjes ventralis mandibularis taréj, tovabba a symphysis occlusalis felszine
posterior részének gatszer(i, dorsalis emelkedése emlékeztet a Tapejara symphysealis részére
(Wellnhofer és Kellner 1991). Az eddig elokeriilt, izolalt postcranialis anyagon (nyaki
csigolydk, végtagcsontok) megfigyelhetd karakterek egyértelmiien utalnak az Azhdarchidae
csalad jelenlétére, tovabb sugallva, hogy a Bakonydraco ezt a csaladot képviseli.

Az iharkuti leletanyag egyik kiilonlegessége, hogy a Bakonydraco holotipus mandibula
mellett meg tovabbi, kozel 60 mandibularis symphysis keriilt el6. Az eddig feltart kb. 500 m?-
en tehat kozel 60 egyed maradvanyai halmozddtak fel, mely egyértelmiien arra utal, hogy ezek
a fogatlan pteroszauruszok rendkiviil gyakoriak lehettek az egykori folyovizi, artéri
kornyezetben (Botfalvai és Osi 2013). A kozel 60 symphysistoredék kiilonboz6
mérettartomanyokat képvisel, melyek kozott a legnagyobbak kb. masfélszer hosszabbak a
holotipus symphysisénél, és ezek alapjan a Bakonydraco legnagyobb szarnyfesztavolsaga
elérhette a 3,54 métert.

Jelen pillanatban a vilagon minddsszesen négy olyan pteroszaurusz genus ismert, melyeket
a Bakonydraco egyedszamanal tobb példany alapjan ismeriink. Ezek koz¢ tartozik a késd-kréta
¢észak-amerikai Pteranodon, melyet kozel 1000 egyed maradvanya képvisel (Bennett 2001), a
tobb mint 700 példany alapjan dokumentalt kora-kréta argentin Pterodaustro (Bonaparte 1970),
a kb. 150 példany alapjan ismert kés6é-jura Rhamphorhynchus, és a tobb mint 100 6sszefiiggd
leletet szamlalo kés6-jura Pterodactylus (Bennett 1996).

Fontos azonban megjegyezni, hogy a Bakonydraco leleteivel ellentétben az itt felsorolt
genusok maradvanyai Aaltalaban artikulalt, vagy legaldbbis Osszetartozd csontvazak,
csontvazrészek tomeges egyiittese, melyek altaldban finoman rétegzett tengeri vagy tavi eredetli

koézetekben 6rzodtek meg.
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7. abra. Bakonydraco galaczi (MTM 2007.110.1) a felsé-kréta Csehbanyai Formaciobol
(Iharkut, Bakony). A-B, bal és jobb mandibula dorsalis, C-D, ventralis, és E-F, jobb lateralis
nézetben (Osi et al. 2005 utan modositva).
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A repiilé hiillé allkapocsmaradvanyok gyakorisaga mellett a megérz6désiik is szamos
kérdést vet fel. A holotipus (a legfinomabb részleteket és a symphysis legvégét is megérizve) az
agyagklasztokat, homokot és néha kavicsokat tartalmazd, magas energiaviszonyokra utalo
bazisbreccsa réteghdl keriilt €l6. A tobbi lelet megtartasi allapotat elnézve igen kiilonds, hogy
egy ilyen torékeny csont (a csontfal néhol csak 0,5 mm) ebben a kézetben megoérzodott. Ez
mindenesetre a csonttartalmu bazisbreccsa képzddését tekintve is elgondolkodtato.

A mandibularis symphysis leletek mellett tobb olyan postcranialis pteroszaurusz lelet is
elokertilt, melyek, bar sokszor toréttek, szinte teljesen épen, eredeti alakjukat a legfinomabb
részletekig harom dimenzioban megérizték. Ezeket a leleteket szinte kivétel nélkiil egy kozel
tomor piritvaz tolti ki, mely lathatban megakadalyozta a csont megdérzodott részének
Osszelapulasat. Azok a pteroszaurusz csontok azonban, melyekben a pirit csak Kkis
mennyiségben van jelen, a rétegterhelésnek koszonheten szinte teljesen 6sszenyomodtak.

A Bakonydraco életmodjaval kapcsolatban felvetddott, hogy a mai olldscsorii madarakhoz
(pl. Rynchops nigra) hasonloan képes volt szajat kitatva also allkapcsaval hasitani a vizet és igy
kikapni a halakat. A holotipus mandibula részletes vizsgalata és az olloscséric madarak
mandibulajaval tortént Osszehasonlitas utdn azonban vilagossa valt, hogy a Bakonydraco
mandibula ramusainak csontfala rendkiviil vékony, a mandibularis symphysis occlusalis
felszine pedig tulsdgosan széles volt ahhoz, hogy alkalmas legyen az olldscsoriick altal
alkalmazott technikahoz (Osi et al. 2005). Fogatlan pteroszauruszok esetében (pl.
Thalassodromeus [Kellner és Campos 2002], Azhdarcho [Nessov 1984], Zhejiangopterus [Cai
¢s Wei 1994], Quetzalcoatlus [Kellner és Langston 1996]) egyébként masok is felvetették az
elobb vazolt zsakmanyszerzés technikdjanak lehetdségét. Humphries et al. (2007) azonban
szamitasokkal alatimasztva arra a kovetkeztetésre jutottak, hogy az azhdarchid pteroszauruszok
egyike sem lehetett képes az olloscsoriick altal hasznalt technika alkalmazasara. Az
azhdarchidok esetében ilyen technika alkalmazasa soran a viz és az elérendd taplalék
ellenallasanak koszonhetben egyszeriien kettétort volna a mandibula.

A késo-kréta Bakonydraco ¢és vele egylitt a tobbi azhdarchid pteroszaurusz a repiild hiillék
¢és nyctosaurid csoportokkal egyetemben csak megnyult koponyaju, erds csorii és fogatlan,
dontéen nagy testli formak 1éteztek. Szemben a korai, akar komplex, heterodont fogazattal (pl.
Preondactylus, Caviramus, Eudimorphodon), vagy megnyult kapdéfogakkal rendelkezo

formakkal (pl. Rhamphorhynchus, Ornithocheirus, Tropeognathus), e fogatlan fajok kizardlag a
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szarukavaval boritott csériikre hagyatkozhattak a taplalék megragadasat, tépését illetéen (Osi

2011).

allkapocs izulet

8. abra. Pteroszaurusz leletek a fels6-kréta Csehbanyai Formaciobol (Iharkut, Bakony). A,
Bakonydraco galaczi premaxilla (MTM V 2010.80.1) jobb lateralis, B, bal lateralis, C, ventralis
nézetben. D, Pterodactyloidea indet. (MTM V 2010.98.1) mandibula distalis toredék lateralis,
E, occlusalis nézetben (Osi et al. 2011b utan modositva).

4.6. Tovabbi pteroszauruszok
4.6.1. Rendszerezo 6slénytan
Pterosauria Kaup, 1834
Pterodactyloidea indet.

Leletanyag: harom mandibularis symphysis (MTM (2007.11.1 (1), PAL 2013.18.1, PAL
2013.19.1), egy mandibula distalis toredék (MTM V 2010.98.1), végtagcsont (MTM V
2010.99.1).

Leiras: Az lharkaton megtaldlt pteroszaurusz mandibularis symphysis toredékek kozott van
harom igen kis méretli (hossz < 1,5 cm) példany. Kiilsé morfologiajukat illetden sok
szempontbol hasonlitanak a Bakonydraco mandibularis symphysiseihez. Kimutathato
kiilonbség, hogy a symphysis ventralis élének szoge (a > 45°) nagyobb, mint a Bakonydraco
symphysisénél. Az occlusalis felszin a Bakonydracohoz hasonléan enyhén konkav és két sorban
apro foramenek taldlhatok rajta. Lateroventralis peremiik ¢éles, mig ventralis éliik lekerekitett

(Prondvai et al. in press).
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E kisméretli symphysisleletek mellett akad legalabb két olyan maradvany, melyek
hovatartozasa kérdéses. Ezek kozott van egy bal mandibula distalis vég, melyen tobbek kozott
az allkapocsiziilet is lathato (8D, E abra). Bar a lelet lateromedialisan kissé 0sszenyomott, gy
tinik, hogy az iziileti felszin egy lateralis és medialis cotylusra osztodik, mely eltér a
Bakonydraco allkapocsiziiletétél (Osi et al. 2011b). Osztott allkapocsiziilet azonban mas
Azhdarchidacknél is ismert (pl. Quetzalcoatlus, Kellner és Langston 1996), ezért ez a
tulajdonsag még csoportra nézve sem tekintheté diagnosztikusnak.

Ismert tovabba egy végtagcsont, mely egy markans, két condylusbol allo iziileti felszinnel
rendelkezik, és a csontfal vastagsaga alapjan egyértelmtien pteroszaurusz lelet, am a csontvazon
beliili hovatartozasa kérdéses. Osi et al. (2011b) feltételesen a repiilé ujjhoz kapcsolodo, 4.
kézkozépesontnak gondoltak, masok szerint inkabb egy combcsont distalis vége, de biztosan
nem az azhdarchid, dsungaripterid vagy az ornithocheirid csaladokat képviseli (Alexander

Averianov szobeli kozlés, 2011).

4.6.2. Diszkusszio

A harom kisméretli mandibularis symphysis maradvany morfometriai €és csontszdvettani
elemzése kimutatta, hogy nem juvenilis, hanem subadult, esetleg adult ontogenetikai statuszt
képviselnek. Ez arra utal, hogy semmiképpen sem sorolhatok a naluk 3-4-szer hosszabb
mandibularis symphysissel bird6 Bakonydracohoz, hanem egy uj, az iharkuti faunaban eddig
ismeretlen pteroszauruszt képviselnek (Prondvai et al. in press). A példanyok rendkiviil kis
mérete azt sugallhatja, hogy az allat szokatlanul kis testli volt, mely kiilondsen érdekesen hat a
valaha é€lt legnagyobb pteroszauruszokat magéaban foglalé Azhdarchidaek k6zott. Nem zéarhato
ki azonban, hogy ezek a leletek csak a symphysis anterior hegyét képviselik, és valojaban egy a
Bakonydracoval 6sszehasonlithatd méreti repiild hiill6tél szarmaznak.

A kés6-krétara megfogyatkozott a pteroszaurusz csoportok szama, és az Azhdarchidackon
kiviil gyakorlatilag csak a Nyctosauridae €s Pteranodontidae csalddok léteztek, amelyek
csoportjaba szintén nagy testii, fogatlan formak tartoztak. Ez a két csoport foként Eszak-
Amerikabol ismert, de pl. Pteranodontidae csaladba tartozé pteroszauruszokat leirtak Eszak-

Afrikabol és Angliabol is (Barrett et al. 2008).
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4.7. Primitiv Tetanurae Theropodak
4.7.1. Rendszeres dslénytan
Dinosauria Owen, 1842
Saurischia Seeley, 1888
Theropoda Marsh, 1881
Tetanurae Gauthier, 1986

Tetanurae indet.

Leletanyag: 58 izolalt fog (MTM V.01.54, V.01.30, V.01.20, V.2003.04-08, V 2008.36.1-V
2008.36.51.

Leirds: Az eldkeriilt fogkorondk atlagosan 2—3 cm magasak, de a legnagyobbak elérik a 4 cm-
es magassagot is. Koztiik mintegy 30 példany teljes, vagy kozel teljes, melyek a fogsornak
mind az anterior, mind a kdzépsO €s a posterior részét reprezentaljak. A korona és a gyokér
kozott nincs beflizédés. Az anterior helyzetii fogakra jellemz6 a csepp, vagy kozel kor alaka
keresztmetszet, tovabba az, hogy a korona magassagahoz képest a koronaalap mesiodistalisan
rovid és a korona distalisan gyengén hajlott (9A-C abra).

A korona gyakran enyhén lingualis irdnyban is gorbiil. A distalis carina a korona hegyétol
annak alapjaig recézett, és a recék itt nagyobbak, mint a mesialis carinan. A mesialis carinanak
altalaban csak a fels6 kétharmada, esetleg a fele recézett. Mig a distalis carinan a recék szama 5
mm-en beliil 17, ez az érték 22 a mesialis carinak esetében. A recék nem szimmetrikusak, lapos
veésO alaktiak és enyhén apicalis irdnyba mutatnak. A recék kozott egy mély arok huzodik. A
posterior fogak sok tekintetben hasonlitanak az anterior helyzetlieckhez. A korona azonban
labiolingualisan lapitottabb, és erdsebben gorbiil distalis iranyba. A mesialis carina sok esetben
csak a korona egyharmadaig ér, és finoman recézett. A posterior fogakon joval erdteljesebbek
az enyhén gorbiilt novekedései vonalak (Osi et al. 2010b, 9D, F abra). Currie et al. (1990)
szerint a legtobb laurazsiai Theropoda fogaira (pl. Allosaurus, Tyrannosauridae,
Dromaeosauridae), igy bizonyos Tetanurae fogakra is jellemzOk a vércsatordk; a hazai
Tetanurae leleteken azonban ilyen csatornak nem lathatok. A fogak recéin gyakran figyelhetok
meg kopott feliiletek, melyeken a korona hossztengelyével kdzel parhuzamos barazdak lathatok

(9G-L abra). A barazdak mellett gyakoriak a godrocskék is. Néhany fogra jellemzoek a

36



dc_809 13

9. abra. Tetanurae Theropoda fogak a felsG-kréta Csehbanyai Formaciobol (Iharkt, Bakony)
(Osi et al. 2010b nyoman moédositva). A, anterior helyzetii fog (MTM V 2008.36.6) mesialis, B,
lingualis, C, labialis nézetben. D, kdzépso helyzetti fog (MTM V.01.54) labialis, E, distalis, F,
mesialis nézetben. G, hats6 helyzeti fog (MTM V 2008.36.30) recéin talalhaté hosszanti
barazdak, amelyek a kemény taplalékkal (pl. csont) valo talalkozas soran keletkeztek. H, a
distalis recézettség részletei. I, hatso helyzeti fog (MTM V 2008.36.30) labialis nézetben. J, a
mesialis recézettség részletei. K, hatso helyzetii fog (MTM V 2008.36.30) distalis nézetben. L,
hatsoé helyzetii fog (MTM V 2008.36.30) mesialis nézetben.

lehasadt feliiletek, melyekhez hasonlot mas Theropoda fogaknal is leirtak (Schubert és Ungar
2005). Ezek enyhén konkav feliiletek, foként a korona apicalis részén, melyek képzddése

leginkabb a kemény csontok atharapasanak, torésének kovetkezményei.

4.7.2. Diszkusszio

Az lTharkutrdl ismert, nagyméretl Theropoda fogakkal szinte minden tulajdonsdgukban
megegyez6 fogakat ismeriink az ausztriai Muthmannsdorf als-campani szenes rétegeibdl (Osi
et al. 2010b), melyeket ‘Megalosaurus pannoniensis’ néven irt le Seeley (1881:plate 27, Fig,
21-22). A Smith et al. (2005) altal hasznalt, fogakon mérheté paramétercket (pl. koronaalap
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hossz és szélesség, korona distalis hajlasanak szoge, mesialis és distalis recék szama, stb.) mind
az iharkti, mind az ausztriai fogakon lemérve/megszamolva behelyettesitettiik a Smith et al.
(2005)-féle egy-, két- és tobb valtozos analizisek adatsoraiba (Osi et al. 2010b). A statisztikai
elemzések egyértelmiien aldtdmasztottak a morfologiai megfigyeléseket, miszerint az iharkuti
¢s az ausztriai fogak minden tekintetben megegyeznek, €s egyiitt, az adatsorban talalhaté egyéb
Theropoda fogaktdl jol elkiiloniilt csoportot alkotnak.

Az iharkuatiakkal egyiitt az ausztriai Tetanurae fogak is rendkiviil hasonlitanak az angliai
k6zEépso-jurabol ismert Megalosaurus bucklandii (OUMNH J.13505) dentalejaban meg6rzodott
fogra, tovabba az angliai Wealden also-kréta rétegeibdl leirt ‘Megalosaurus dunkeri’ (pl. NHM
R15909, NHM R210, NHM R1997) fogakra. Ezek mellett a szintén kdzépsd-jura franciaorszagi
(Allain 2002). A koronaalap hossz/szélesség arany, a korona distalis gorbiiltsége, és a carinak
kiterjedése és recézettsége szinte azonos moédon megjelend tulajdonsagok ezeknél a taxonoknal.
A Karpat-medencét illetéen ismert tovabba még egy Theropoda fog a bihar-hegységi
Nagybarod fels6-kréta (campani) szenes édesvizi képz6dményeib6l, melyet Nopcsa (1902) irt
le. A leletrél, melyet akkoriban a Budapesti Egyetem Geologiai—Paleontologiai
Gytljteményében Oriztek (és mara elveszett), Nopcsa Koch Antal révén szerzett tudomast. A
leletet megvizsgalva Nopcsa ‘Megalosaurus hungaricus’ néven irta le a fogat. Bar
diagnosztikus jegyek hianyaban e faj nomen dubium-ként kezelend6 (Holtz et al. 2004a), a fog
sok tekintetben hasonlit mind az ausztriai (Nopcsa 1902), mind az iharkuti Tetanurae fogakra.
A korona alapjanak keresztmetszete vaskos, csepp alaku, a distalis carina egyenes és végig, a
mesialis carina csak a felsé részén recézett. Ezek a tulajdonsagok leginkabb az iharkti, anterior
helyzet(i primitiv Tetanurae fogaknal jelennek meg.

Az eurdpai Theropoda leletek, azok kozott is a primitiv Tetanuae csoport képviseldinek
maradvéanyai igen ritkak, és ez kiilonosen igaz a kréta idészakra (Osi et al. 2010b). Tovéabbi
probléma, hogy az elmult 140 évben eldkeriilt, nagyobb méretii, toredékes Theropoda leleteket
Eurépaban mind a Megalosaurus genusba soroltak (Holtz et al. 2004a). Nagyon valdszini
azonban, hogy a késd-kréta iddszaki, primitiv Tetanurae leletek — és féként a nyugat-tethysi
szigetvilagban elszigetelten fejlodott fajok — a nyugat-eurdpai Megalosaurus genusszal kozeli

rokonsagban allnak, am attol eltéré genust/genusokat képviselnek.

38



dc_809 13

4.8. Gondwana-eredetii Theropodak
4.8.1. Rendszerezo Oslénytan
Abelisauroidea Bonaparte, 1991
Abelisauridae Bonaparte és Novas, 1985
Abelisauridae indet.

Leletanyag: jobb toredékes femur (MTM PAL 2011.17), utolsé labujjperc (MTM V 2008.43.1)
Leiras: A 15,3 cm hossza combcsont distalis vége hianyzik (az eredeti hossz kb. 18-19 cm
lehetett), a proximalis epiphysis kozel ép, és a diaphysis enyhén Gsszenyomodott
lateromedialisan (10. abra). Lateralis nézetben a diaphysis enyhén S-alakban gorbiilt,
anteroposterior nézetben viszont kozel egyenes. A csont felszinén kivaldan tanulmanyozhatok a
legfontosabb izomtapadasi teriiletek. A caput femoris anteromedialis iranyban all. A caput
femorisszal atellenben a lateralis oldalon a trochanter major mintegy a caput femoris
folytatasaként jelenik meg, posterior oldalan egyenes, melynek lateralis oldalan egy enyhe taréj
huzodik. A trochanter major és minor kozott egy arok huzodik (10A abra). A trochanter
majortol ventralisan talalhato egy Kiterjedt trochanterikus self, melynek érdes felszine anterior
iranyban a trochanter minorban folytatodik (Hutchinson 2001). A trochanter minor egy
erdteljes, négyszog alaku processus a csont lateralis oldalan, mely anterior, enyhén
anteromedialis irdnyba mutat. A negyedik trochanter a diaphysis posteromedialis oldalan
huzodik, mint egy erdteljes lekerekitett taréj (Osi és Buffetaut 2011).

A femuron kiviil még egy 14 mm hosszu, utolsd, karomszerii pedalis ujjperc sorolhato
Iharkttrdl az Abelisauridae csaladhoz. Kihegyesedd, dorsalis felszine konvex, ventralis felszine
enyhén konkdv. Proximalis iziilete kdzel kor alakd, melyet egy sekély, dorsoventralis taréj oszt
két iziileti felszinre. Ventralis felszinén taldlhat6 egy sekély arok, oldalan pedig egy kettéagazo
arok, melyek egy erdsen konvex, haromszog alaku teriiletet hatarolnak. Utobbi két tulajdonsag
az Abelisauridae csalad karakterisztikus jegyei (Novas és Bandyopadhyay 2001). A csont
felszine apr6 porusokkal diszitett, mely arra utalhat, hogy a lelet még nem kifejlett egyedtdl

szarmazik (Osi et al. 2010b).
4.8.2. Diszkusszio

Carrano és Sampson (2008) részletesen vizsgalta a Theropoda, ezen beliil is a Ceratosauria

dinoszauruszok combcsontjanak proximalis végén talalhatod izomtapadasi teriileteket. A
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10. abra. Abelisauridae indet. jobb combcsont (MTM PAL 2011.17) a felsé-kréta Csehbanyai
Formaciobdl (Iharkat, Bakony). A, posteromedialis nézet. B, anterior nézet. C, medialis nézet.
D, lateralis nézet (Osi és Buffetaut 2011 utan médositva).

szerzOk altal a csoportra nézve karakterisztikus tulajdonsagok kozott talalhatd a rendkiviil jol
fejlett trochanter minor és az, hogy a trochanterikus self egy egyszerii, érdes feliiletté
redukalodik, mely a Musculus iliofemoralis tapadasi feliilete; utobbi két bélyeg egyértelmiien
kimutathatd a hazai leleten. Ezek mellett az iharkati combesontot (MTM PAL 2011.17) a
kovetkezd tulajdonsagok kiilonitik el a basalis Tetanurack femurjatol és mutatjak abelisaurid
rokonsagat: (1) a caput femoris anteromedialis iranyba néz, (2) a trochanter major iranyaban
egyre elkeskenyedik, és (3) a kisebb trochanter anterior-anteromedialis iranyban all, és nem
merdleges a femur proximalis feléhez képest, hanem a caput femoris tengelyével kozel
parhuzamos.

Abelisaurid leletek mar tobb mint két évtizede ismerek Eurdpabol (Buffetaut et al. 1988),
am maradvanyaik rendkiviil ritkak (Astibia et al. 1999, Allain és Pereda-Suberbiola 2003,
Tortosa et al. 2010). Ezek kozott van a franciaorszagi kora-kréta Genusaurus toredékes
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leletanyaga (Accarie et al. 1995), amelyben a combcsonton a negyedik trochanter nem olyan
erdteljes, mint a hazai leletnél. A szintén Franciaorszagbol leirt, késé-kréta Tarascosaurus
combcsontja is hasonld, am az iharkuti leletnél joval nagyobb példany eléggé toredékes a
pontos Osszehasonlitashoz (Le Loeuff és Buffetaut 1991). Az iharkati abelisaurid combcsont
mas Abelisauridaek combcsontjaval 6sszehasonlitva (pl. Carnotaurus, Masiakasaurus) egy kb.
1,8 m-es testhosszlisagu allatot képvisel, ami a madagaszkari Masiakasaurusszal kozel azonos
méreti allatot feltételez (Carrano et al. 2002). Bar csontszOvettani vizsgalatok még nem
késziiltek, a proximalis epiphysis fejlettsége subadult, esetleg adult egyedre utal. Ez alapjan
feltételezhetjiik, hogy az iharkiti ragadozé dinoszauruszok kozott az Abelisauridae csalad
képviseldi 1,5-2,5 méteres becsiilt testhosszukkal koztes helyet foglaltak el: Kisebbek voltak a
4-5 méteres testhosszt elérd, primitiv Tetanurae forméaknal, de nagyobbak lehettek a kistermetii

(0,7-1,2 m) Paraves Theropodaknal (Osi és Buffetaut 2011).

4.9. Kistermetii, fejlett Theropodak
4.9.1. Rendszerezo oslénytan
Maniraptora Gauthier, 1986
Paraves Sereno, 1997 (sensu Holtz és Osmolska 2004)
Pneumatoraptor Osi, Apesteguia és Kowalewski, 2010

Pneumatoraptor fodori Osi, Apesteguia és Kowalewski, 2010

Leletanyag: kozel teljes, bal scapulacoracoideum (MTM V.2008.38.1)

Leiras: Az alig 7 cm-es leleten a scapula és a coracoideum teljesen sszeforrt, a két csont kozott
szutGranak nincs nyoma (11A-D abra). A scapulocoracoideum L-alakid, ahol a coracoideum
distalis része erdsen visszahajlik a scapulahoz képest (11A é&bra). A scapula megnyult, lapszerii
része a glenoidhoz kozel kor keresztmetszeti, majd distalisan fokozatosan ellaposodva a
posterior vége alig éri el a 0,5 mm-es vastagsagot. A glenoid a scapulocoracoideum ventralis,
lateroventralis részén a scapula és a coracoideum talalkozasanal elhelyzekedé mélyedés,
mellyel atellenben, a csont dorsalis oldalan talalhaté a megvastagodott, erdteljes processus
acromion. A coracoideum joval rovidebb a scapulanal, posteroventralis, enyhén medialis
iranyba visszahajlik és a proximalis, glenoid felé esd része és a distalis rész kozotti szog
megkozelitdleg 70°. Veékony, laminaszeri medialis oldalanak egy része leerodalddott.
Proximalis része massziv, distalis része lapitott, lateromedialisan kiszélesed6. A coracoideum
proximalis részén, annak dorsalis peremén talalhato a tuberculum coracoideus. A kb. 1 mm-es

atmér6ji foramen coracoideum a coracoideum anterodorsalis részén, annak hajlataban indul,

41



dc_809 13

melyet dorsalisan a processus acromion hatarol. A coracoideumon talalhatdo dudor alatt,

anteromedialis oldalrdl egy nagyméretli pneumatikus foramen nyilik (11A-D abra).

4.9.2. Diszkusszio

Turner et al. (2007) definicioja szerint a scapulocoracoideum L-alakja a Paraves csoport
synapomorph  tulajdonsdga, mely egyértelmiien jellemzd a  Pneumatoraptor
scapulocoracoideumara. A scapulocoracoideum azonban nem hordoz csaladra egyértelmiien
jellemz6 tulajdonsagokat. Feltehet6en az Erdélybdl leirt Balaur bondochoz (Csiki et al. 2010)
¢és egyéb leletekhez (Csiki és Grigorescu 1998) hasonldan a hazai lelet is a Dromaeosauridae
csaladot képviseli, am ez egyelére nem bizonyithato. A teljesen osszeforrt scapula ¢és
coracoideum, tovabba a sutura hianya kifejlett egyedre utal, mely alapjan egy igen kis méretii
allat csontjarol van szo. A testhosszt illetéen a Pneumatoraptor harmad akkora lehetett, mint a
mongoliai késo-kréta Velociraptor (Norell és Makovicky 1999) és 1,2—1,5-szer kisebb, mint a
kora-kréta Sinornithosaurus (Xu et al. 1999). A foramen coracoideum (11C, D éabra), mely
bizonyos erek/idegek atvezetéséiil szolgalt, az észak-amerikai kora-kréta Deinonychuséhoz
(Ostrom 1974) hasonldan, kozel anteroposterior iranyban allo csatorna, szemben a
Velociraptoréval, melynél ez a csatorna kozel dorsoventralisan orientalodik (Norell és
Makovicky 1999). A Pneumatoraptornal a coracoideum proximalis, glenoid felé es6 része és a
distalis rész kozotti szog megkozelitéleg 70°, mely sokkal erdsebb visszahajlast mutat, mint az
argentin kozéps6-kréta Buitreraptornal (Makovicky et al. 2005) és Sinornithosaurusnal (Xu et
al. 1999). A hazai lelet sok tekintetben hasonlit az erdélyi Balaur bondoc
scapulocoracoideumara (Csiki et al. 2010), am tobbek kozott a scapula proximalis részének
alakja és a coracoideum visszahajlasanak mértéke eltérd. Az erdélyi dromaeosaurid kozel 1,5—
2-szer volt hosszabb, mint a bakonyi Pneumatoraptor.

Az Tharkutrdl leirt, 0j Paraves Theropoda genus neve a scapulocoracoideum iireges
mivoltara utal. A coracoideumon nyil6 pneumatikus foramen egész mélyen behatol a
coracoideumba, ahol az részben iiledékkel van kitoltve (11C abra). A lelet preparalasakor a
scapula lapszer(i része két darabban volt, igy keresztmetszetben latszott, hogy ez a csont is
ireges. A scapulocoracoideum jelentds része tehat lireges, €s talan a két csont iiregrendszere
kapcsolatban is allhatott egyméssal. A pneumatikus nyilas mindenesetre feltételezi, hogy a
Theropoda dinoszauruszoknal a koponyaban €s a gerincoszlop mentén kimutatott
pneumatizaltsag (a tiidével kapcsolatban allo 1égzsédkrendszer, akar a madaraknal, O’ Connnor

¢és Claessens 2005) a mellso fiiggesztéovekben, és talan részben a mellsd végtagokban is jelen
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coracoideum

foramen coracoideum
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coracoideum

11. abra. Paraves Theropoda leletek a fels6-kréta Csehbanyai Formaciobol (Tharkat, Bakony
(Osi et al. 2010b utan modositva). A, Pneumatoraptor fodori bal scapulocoracoideum (MTM V
2008.38.1) lateralis, B, ventralis, C, medialis, D, anterior nézetben. E, 3. kézkdzépcsont (MTM
V 2009.45.1) dorsalis, F, lateralis nézetben. G, toredékes tibia (MTM V 2009.45.1) posterior,
H, lateralis nézetben. I, Paraves indet. fog (MTM V 2007.37.4) labialis nézetben. J, Paraves
indet. fog (MTM V.01.231) labialis nézetben. K, Paraves indet. fog (MTM V 2008.37.10)
labialis nézetben. L, Paraves indet. fog (MTM V 2007.37.4) basalis nézetben. M, distalis
farokcsigolya (MTM V 2009.46.1) posterior, N, lateralis, O, dorsalis nézetben. P, distalis
farokcsigolya (MTM V 2009.46.2) lateralis, Q, dorsalis nézetben. R, a mells végtag egyik
utolsé ujjperce lateralis nézetben.
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lehetett (Wedel 2009), mely az elsé bizonyitéka ennek a tulajdonsagnak a nem madar Paraves
Theropodak kozott.
A Pneumatoraptor tovabba egyértelmii bizonyitéka, hogy a késé-kréta szarazfoldi

okoszisztémakban szinten mindeniitt jelen 1évd, kistermetli, minden bizonnyal tollas Paraves

Theropodak az egykori iharkati faunaban is jelen voltak.

4.10. Tovabbi Paraves Theropoda leletek
4.10.1. Rendszerezo oslénytan

Paraves indet.

Leletanyag: izolalt fogak (MTM V.01.215, V.01.231, V.2000.35, VV2008.37.1-V 2008.37.10,
V/.2000.02-V.2000.06); harom izolalt farokcsigolya (MTM V 2009.46.1-3), 5. kézkozépcsont,
?bal harmadik kézkozépcsont (MTM PAL 2011.19), 2009.45.1, harom karomszer(i ujjperc
(MTM V 2008.40.1-3), két ujjperc (MTM V 2008.42.1-2), bal téredékes tibiotarsus (MTM V
2008.31.1), jobb tibiotarsus (MTM PAL 2011.18).

Leiras: A Pneumatoraptor scapulocoracoideuma mellett ismert szamos tovabbi kisméret,
izolalt Theropoda lelet, melyek leginkabb a Paraves csoport tagjainak csontjaival mutatnak
rokonsagot, &m diagnosztikus jegyek hianyaban a csoporton beliili pontosabb besorolasuk
egyeldre lehetetlen. Kozel két tucat, 1 cm-t nem meghaladd, labiolingualisan lapitott, distalisan
enyhén gorbiilé fog ismert a lel6helyrdl. A koronaalap ovalis, vagy lapitott hatszég alakt, és a
korona labialis és lingualis felének basalis részén enyhén konkav, haromszog alaki mélyedés
lathato (111-L abra). Mind a distalis, mind a mesialis carina recézett, el6bbinél a fogacskak
szama 2 mm-en beliil 14-17, mig az utobbinal ez az érték 18-20 (Osi et al. 2010b).

A gerincoszlopbo6l eddig néhany farokcsigolya sorolhaté a Paraves Theropodakhoz. Ezeknél
a rendkiviil megnyult, szinte henger alaku, beliil tireges csigolyaknal csak ritkan érzédtek meg a
neuralis iv nyGlvanyai. Anteroposterior iziileti felsziniik enyhén amphicoel. Lateralis oldalukon
egy jellegzetes, sekély csonttaréj htizodik (11N, P abra), mely a megnyutlt zygapophysisekkel
egylitt a Paraves csoportba vald sorolasukat erdsiti.

A csigolydkon kiviil tobb végtagcsont sorolhaté a Theropodak e fejlett csoportjdhoz. A
csontok tireges mivolta és vékony fala miatt ezek legtobbszor torottek. Koziiliik emlitendd két
kézkozépesont (11E, F abra), melyek igen vékony, egyenes csontok kozel ovalis
keresztmetszettel. A proximalis epiphysis dorsoventralisan magasabb, mint lateromedialisan
széles, felszine enyhén konkav. A distalis epiphysis két, jol fejlett condylusbol all, melyek

kozott egy sekély arok huzodik az elsd ujjperc proximalis epiphysisének fogadéasara. Aranyait
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crer

Deinonychus (Ostrom 1969) ¢és a Velociraptor (Norell ¢és Makovicky 1999) 3.
kézkbzépcsontjara emlékeztet.

Tobb ujjperc is ismert az ihark(ti Theropoda anyagban, melyek kozott van harom
karomszerti, utolsd ujjperc is. Ezek koziil is a legépebb és legnagyobb a mellsé végtag része
volt (11R abra). A mells6 és hats6 végtagon talalhatd karomszeri, erésen gorbiilé ujjpercek
igen hasonlitanak egymasra, am amig a mellséknél a karom dorsalis ivének legmagasabb pontja
magasabban van a vertikalisan all¢ iziileti felszin legmagasabb pontjahoz képest, a hatso végtag
karmain ¢ dorsalis iv joval alacsonyabban helyezkedik el (Sues 1978, Senter 2007). A
karomszerii ujjpercek jellemzdje, hogy lateromedialisan lapitottak, oldalukon erdteljes
vércsatorna fut végig, tovabba az iziileti felszint6l anteroventralisan egy erdteljes, dudorszerii
izomtapaddsi teriilet taldlhaté a karom visszahuzdsara. A legnagyobb ilyen iharkuti lelet
rendkiviil hasonlit a Velociraptor (Norell és Makovicky 1999), a Saurornitholestes (Sues 1978)
¢és a Deinonychus (Ostrom 1969) masodik mells6 ujjanak utolsé ujjpercére.

A hats6d végtagbol két tibiotarsus is ismert, melyek koziil a teljesebb lelet (MTM PAL
2011.18) mindkét epiphysise jo allapotban megdrz6dott, a diaphysis azonban anteroposterior
iranyban Gsszenyomodott (Osi és Buffetaut 2011). A proximalis epiphysisen jol fejlett a
cnemialis taréj és a medialis és lateralis condylusok, melyek koziil az utdbbi kissé erételjesebb
(11G, H abra). A distalis epiphysis jo részét az astragalus alkotja, melynek a széles és
proximalisan megnyult felszallo nyulvanya jol kivehetd. A calcaneum proximalis végén

ey

az astragalus €s a calcaneum kozott nem lathato sutura.

4.10.2. Diszkusszio

Az itt bemutatott, izolalt Paraves leleteket illetden jO esély van arra, hogy ezek a
maradvanyok szintén a Pneumatoraptorként leirt, kistermetli, dromaeosaurid-szerli Paraves
Theropodahoz tartoztak; a leleteket azonban asszocialtsag hianyaban nem lehet a
Pneumatoraptor scapulocoracoideumahoz rendelni. A legnagyobb karomszerti ujjperc alapjan
azonban kijelentheté, hogy a Pneumatoraptor scapulocoracoideuma alapjan szamitott
testméretnél kozel kétszer nagyobb (kb. 1,5 méter hossz) Paraves Theropodak is éltek
Iharkaton. Azt, hogy e nagyobb testméret a Pneumatoraptorra is jellemzé lehetett-e vagy sem,
csak csontszovettani vizsgalatok tudnak egyértelmiien eldonteni.

A Paravesek kozé sorolt fogak egy igen érdekes részét képezik az iharkuti leletanyagnak.

Az els6 néhany ilyen fogat korabban a primitiv Coelurosauria-rokon, észak-amerikai
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Ricardoestesia-hoz soroltam (Osi 2004), részben a korona morfologiaja, részben a carinakon
talalhat6 fogacskak alakja €s szama alapjan. Bar a fogacskak morfoldgiaja kevésbé, a korona
alakja és hajlasa erésen hasonlit a Paraves Theropodakéhoz. A koronan mért paraméterek
segitségével elvégzett egy-, két- és tobbvaltozos elemzések alapjan e kisméretii Theropoda
fogak a Dromaeosauridackhoz sorolt, észak-amerikai Bambiraptor fogaihoz allnak a
legkozelebb, mely a primitiv Coelurosauria affinitas helyett inkabb a fejlettebb Paraves
rokonsagot tamogatja (Osi et al. 2010D).

4.11. Kozelebbrol nem meghatarozott Theropoda leletek
4.11.1. Rendszerezo oslénytan

Theropoda indet.

Leletanyag: toredékes sacrum (MTM V 2009.48.1), hat izolalt farokcsigolya (MTM V
2009.47.1-6), bal toredékes femur (MTM V 2009.49.1)

Leiras: Van néhany olyan postcranialis lelet, melyek kivétel nélkiil rendkiviil iiregesek és
vékony faluak, 4m anatémiai jegyeik alapjan biztosan nem pteroszaurusz- ¢és nagy
valoszinliséggel nem madarmaradvanyok. Ezek kozott az egyik egy kisméretli sacrum anterior
toredéke, mely két és fél csigolyatestet foglal magaban, és rendkiviil finom részleteket 6rzott
meg, kiilondsen annak pneumatizaltsagaval kapcsolatban. A neuralis ivbdl szinte semmi nem
O0rz0dott meg. A csigolyatestek teljesen 0Osszeforrtak, sutura koztiik nem lathatd. A
csigolyatestek beliil tiregesek, és két, finom tiledékkel kitoltott, egymastol egy saggitalis fallal
elvalasztott csatorna fut a csigolyatesteken keresztiil. A sacrum egyik oldalan egy viszonylag
nagy méretli, ovalis alaka, pneumatikus foramen is lathat6, mely kapcsolatban van a bal
pneumatikus csatornaval. Mind a sacrum csontos felszinén negativként, mind a csatornakat
kitolto tledék altal pozitivként megérizve erek lenyomatainak gazdag részletei lathatoak. Ezek
a kozel négyszogletes, vagy subovalis keresztmetszetli csatorndk posterior irdnyban
elvékonyodnak, és sajnos a lelet toredékes allapotanak kdszonhetden nem vilagos, hogy vajon

az utols6 megdrzddott csigolyatest végéig elérnek-e vagy sem.

4.11.2. Diszkusszio

Bar nem hordoz egy sziikkebb csoportra jellemz0, diagnosztikus bélyeget, morfologidja €s
komplex pneumatizaltsaga alapjan nem zarhatd ki, hogy ez a sacrum egy madarhoz tartozott.
Az Osszeforrt csigolyatestekben lathato iiregrendszer arra utal, hogy a madarakéhoz hasonléan

az abdominalis 1égzsakrendszer egy része toltotte ki a lathato jaratokat (O’Connor és Claessens
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2005). A gerincoszlop ezen részének pneumatizaltsaga altalaban nem jellemz6 a primitivebb
Theropodakra, igy pl. a madagaszkari abelisaurid Majungatholus atopusra sem, ahol a
sacrumnak csak a neuralis ive pneumatizalt (O’Connor és Claessens 2005), fejlettebb
csoportoknal azonban mar megjelenik (Harris 1998, O’Connor 2006). Ezek alapjan igen
valdszinii, hogy egy a Paraves Theropodak kézé sorolhatd forma sacrumaval van dolgunk. Ezt
tamasztja ala az is, hogy a csigolyatestek teljesen Osszeforrtak egymassal, kozottiik sutura nem
lathat6. Az, hogy a lelet egy madarhoz tartozott, vagy egy dromacosaurid Theropodahoz (pl.

Pneumatoraptor), a maradvany toredékessége miatt nem eldontheto.

4.12. Avisaurid madarak
4.12.1. Rendszerezo oslénytan
Aves Linnaeus, 1758
Enantiornithes Walker, 1981
Avisauridae Brett-Surman és Paul, 1985
Bauxitornis, Dyke és Osi, 2010
Bauxitornis mindszentyae, Dyke és Osi, 2010

Leletanyag: jobb tarsometatarsus (MTM V 2009.38.1)

Leiras: Az 5,1 cm hossza csiidesont igen jo allapotban meg6rzadott, a proximalis epiphysise
kissé sériilt, a labkozépcsontok distalis végei épek. Legfontosabb, az Enantiornithesekre
jellemz6 tulajdonsaga, hogy a 2., 3. és 4. labkozépcsontot és a distalis labtdcsontokat magaban
foglal6 leletnek csak a proximalis része forrt Ossze, distalis végei kiilonalloak (12. &bra). A
labkozépesontok egy sikban helyezkednek el. A proximalis epiphysis lateromedialisan széles,
anteroposterior iranyban keskeny, és enyhén konkav iziileti felszinét egy alacsony taréj egy
lateralis és egy medialis cotylusra osztja. Minden mas Enantiornithes tarsometatarsustol
megkiilonbozteti, hogy a 2. labkoézépcsont igen rovid a tobbi labkozépcsonthoz képest, €s
anterior oldalan nem talalhatd az Enantiornithesekre altalaban jellemzé Musculus tibialis
cranialis tapadasi helye, tovabba a 4. labkozépcsont kissé hosszabb és csokevényesebb, mint a
3. labkozépesont (Dyke és Osi 2010).
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4.12.2. Diszkusszio

A Bauxitornis csiidcsontja atmeneti allapotot mutat az alapibb helyzetli, nem madar
Theropodak ¢s a madarak kozott. Amig a legtobb, nem madar Theropodanal a labkoézépcsontok
még kiilonalloak, a fejlettebb Neornithes madarakndl azok mar kdzépso €s distalis résziikon is
Osszeforrtak, és legtobbszor csak a harom, condylusban végzddd distalis epiphysis kiilontil el.
Az iharkuti lelet szamos tulajdonsagaban hasonlit az észak-amerikai Avisaurus (Brett-Surman
¢s Paul 1985) és a Soroavisaurus (Varricchio és Chiappe 1995) csiidcsontjara. Ezek kozott
emlitendd, hogy a 2. és 3. labkozépcsont kozotti elcsontosodott rész a lelet proximalis

egyharmadaig elér, tovabba, hogy egyiknél sincs hypotarsus.

12. abra. Bauxitornis mindszentyae tarsometatarsus (MTM V 2009.38.1) a fels6-kréta
Csehbanyai Formaciobol (Iharkat, Bakony). A, anterior nézet. B, posterior nézet. C, distalis
nézet. (Dyke és Osi 2010 nyoman modositva).
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A metatarsalek distalis végein azonban csak a posterior oldalon lathato a condylusok kozotti
arok, szemben az Avisaurus és az argentin Yungavolucris csiidcsontjaval (Varricchio és
Chiappe 1995, Chiappe 1996).

A hazai leletre jellemzé aszimmetria (Osi 2008b; 12A, B 4bra) hasonlit a vizi életmédot
folytatott Hesperornithiformes madarakhoz sorolt Enaliornisnal lathatohoz (Galton és Martin
2002). Az Enaliornisnal a megrovidiilt masodik labkozépcsont azonban a tobbihez képes joval
elérébb all, és az ide kapcsolodd ujjnak fontos szerepe volt Giszas kozben. A Bauxitornisnal a
masodik ujj a tobbivel teljesen egy sikban van. Ett6l fiiggetleniil azonban nem zarhato ki, hogy
a Bauxitornis is valamelyest vizi életmodhoz alkalmazkodott forma volt, és a masodik
labkozépesont megrovidiilése is ehhez kotheté (Dyke és Osi 2010). Ennek biztosabb

eldontéséhez azonban tovabbi, dsszefiiggd leletekre van sziikség.

4.13. Tovabbi Enantiornithes leletek
4.13.1. Rendszerezo oslénytan

Enantiornithes indet.

Leletanyag: toredékes bal humerus (MTM V 2009.39.1), kisméretd bal femur (MTM
V.2002.05), nagyméretti jobb teljes femur (MTM PAL 2011.20), nagyméretii téredékes jobb
femur (MTM PAL 2011.21). (Osi 2008b, Dyke és Osi 2010, Osi és Buffetaut 2011).

Leiras: A Bauxitornis tarsometatarsusa mellett még legalabb négy tovabbi végtagcsont
sorolhatd a kizardlag a kréta idészakra jellemzé Enantiornithesekhez. Genus-, vagy
fajspecifikus jegyek hidnyadban azonban pontosabb meghatarozasuk nem lehetséges. A 75 mm
hossza felkarcsont proximalis egyharmada hianyzik, igy karakterisztikus jegyek csak a
madarakra oly jellemzd, aszimmetrikus distalis epiphysisen lathatok. Az anterior iranyba néz6
condylusok jol fejlettek. A ventralis condylus distalis iranyban tovabb nyutlik, mint a dorsalis
condylus, és téle medialisan egy distalisan fejlett, ventralis epicondylus lathato.

A harom ide sorolhatd combcsont koziil a leghosszabb (8,9 cm, MTM PAL 2011.20) és
legjobb megtartasu minden tekintetben hordozza az Enantiornithes madarak jegyeit. A caput
femoris kerek és medialis iranyban all, melyet egy jol fejlett nyak kot Ossze a proximalis
epiphysis tobbi részével. A proximalis epiphysis lateralis felén talalhatd egy massziv
trochanterikus taréj, a posterior trochanter pedig ett6l ventralisan, a csont lateralis oldalan
jellegzetesen 1épcsdszeriien jelenik meg. A distalis condylusok szépen megérzddtek, melyek
fol6tt a csont posterior oldalan talalhaté a mély fossa poplitealis. Ahogy szdmos Enantiornithes

combcsontnal lathato, a diaphysisen harom alacsony, vonalszerti csonttaréj huzodik, melyek

49



dc_809 13

részben izmok tapadasi helyéiil szolgaltak. Ezek mellett a csont lateralis felszinén egy
jellegzetes, ovalis alaku, durva felszinii izomtapadasi teriilet 1athato.
proximalis epiphysis tobbi részével egyetemben mutatja a csoportra jellemzod tulajdonsagokat.

A distalis epiphysis hianyzik (Osi 2008b).

4.13.2. Diszkusszio

Az iharkati humerus mind méretben, mind anatomiai jegyeit tekintve hasonlit a
Franciaorszagbdl leirt Martinavis cruzyensis felkarcsontjara (Walker et al. 2007). A hazai
nagyméretli combcsontok pedig nagyon hasonldéak a Franciaorszadg felsé-krétajabol leirt
toredékes combcsonthoz (Buffetaut 1998), csupan a caput femoris iranyaban van némi eltérés,
ugyanis a francia leletnél az nem mer6leges, hanem Kissé proximalis iranyba néz a diaphysishez
képest (Osi és Buffetaut 2011).

A Bauxitornis tarsometatarsusaval egyiitt az Tharkutrol elékeriilt nagyméretii Enantiornithes
leletek (egy humerus €és két femur) egy kb. 6lyv méretli madarhoz tartoztak. A parsziménia
elvét kovetve feltételezhetd, hogy ezek a leletek szintén a Bauxitornis mindszentyae
maradvanyai. A maradvanyok azonban izolaltak, csonttani atfedés nincs, igy egyeldre nincs
biztos alapja a leletek e fajba torténé besorolasanak. Kérdés, hogy vajon a kozel négyszer
rovidebb toredékes femur (MTM V.2002.05) egy tovabbi fajt képvisel-e, vagy a nagyokkal
azonos fajba sorolhat6 juvenilis egyedrdl van sz6. A példany legalabb subadult fejlettségi foka
mellett szol, hogy a nagyméretli femurokhoz hasonléan itt is jol fejlettek a diaphysisen lathato,
izmok kozotti sekély csonttaré¢jok és a proximalis epiphysis részletei, mint példaul a
trochanterikus taréj vagy a posterior trochanter. Biztosabbat azonban a jovében tervezett

csontszovettani vizsgalatok alapjan lehet majd mondani.

4.14. Tovabbi madarleletek
4.14.1. Rendszerezo oslénytan

Aves indet.

Leletanyag: Kisméretii bal femur distalis fele (MTM V 2009.41.1), distalis femur toredék
(MTMV.2002.06), kisméretii bal femur distalis vége (MTM V 2009.42.1), jobb femur
proximomedialis toredéke (MTM V 2009.43.1), 3. labkozépcsont distalis vége (MTM V
2003.19), (Osi 2008b, Dyke és Osi 2010).
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Leiras: Az ide sorolt végtagcsontok til toredékesek, igy sem az Enantiornithesekre, sem mas

madarcsoportra jellemz6 diagnosztikus jegyeket nem hordoznak.

4.14.2. Diszkusszio

Néhany toredékes lelet a csontfal vastagsag és néhany csonttani jegy alapjan a madarakhoz
sorolhat6, am nem hordoznak a pontosabb taxonomiai besorolashoz sziikséges tulajdonsagokat
(Dyke és Osi 2010). Ezek a maradvanyok kivétel nélkiil igen kis méretiiek, a csontok teljes
hossza nem haladta meg az 1-2 cm-t. Az egyik toredékes femur (MTM V 2002.06) a distalis
epiphyisen lathat6 sutura és az epiphysis fejletlensége alapjan egyértelmiien egy juvenilis
példanytdl szarmazik. A tobbi leleten ilyen bélyeg azonban nem lathato, mely azt sugallja, hogy
ezek a maradvanyok talan kiilonb6z6 méretli madarakhoz tartoztak.

A kozel egy tucat iharkati madarmaradvany tehat azt mutatja, hogy a franciaorszagi
faundkhoz hasonldan az iharkiti madarfaundban is a primitiv Enantiornithes csoport képviseldi
dominaltak, am feltételezhetém, mas madarcsoportok is jelen voltak az iharkati faunaban.
Egyel6re azonban még kozelitéleg sem lehet megmondani, hogy az 6lyv méreti Bauxitornison
kiviil hany féle és milyen méretli madarak éltek lharkiton. Tudjuk, hogy a santoniban mar
szamos madarcsoport 1étezett az Enantiornithesek mellett (O’Connor et al. 2011), és jo okunk
van feltételezni, hogy az iharkati madarfaunat sem csak Enantiornithesek alkottak, ahogy az
nemrégiben a maastrichti koru erdélyi gerinces faunanal is bizonyitast nyert. Nopcsa utan kozel
80 évvel azonositottuk be az elsé biztos madarcsontot a Hatszegi-medencébdl (Wang et al.
2011a), mely egy az Ornithurae csoporthoz sorolhato, toredékes bal tibiotarsus. Emellett az
Enantiornithes csoport maradvanyait is megtalaltak (Wang et al. 2011b). Reméljiik, a jovobeli
asatasok Ujabb leletekkel gazdagitjdk az iharkiti madaranyagot, melyek segithetnek pontositani

az tharkuti madarfauna Osszetételét.

4.15. A nagytestii hazai Ankylosauria
4.15.1. Rendszerezo oslénytan
Ornithischia Seeley, 1888
Thyreophora Nopcsa, 1915
Ankylosauria Brown, 1908
Nodosauridae Marsh, 1890
Hungarosaurus Osi, 2005

Hungarosaurus tormai Osi, 2005
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Leletanyag: hét részleges csontvaz (MTM 2007.22 [elsé csontvaz, paratipus], MTM 2007.26.
[masodik csontvaz, holotipus, 13. abra], MTM 2007.24 [harmadik csontvaz, paratipus], MTM
2007.23. [negyedik csontvaz, paratipus], MTM 2007.25. [6todik csontvaz], PAL 2013.57.1
[hatodik csontvaz], PAL 2013.58.1 [hetedik, artikulalt csontvaz]), koponyatoredék (PAL
2013.23.1), premaxilla—maxilla toredék, (MTM V.2003.12), toredékes postorbitale—
quadratojugale (MTM 2010.1.1), toéredékes postorbitale (MTM 2007.26.4), jobb mandibula
(PAL 2013.37.1), mandibula téredékek (PAL 2013.38.1— PAL 2013.42.1). Ezek mellett tobb
szaz izolalt nodosaurid fog és csontelem (csigolyak, bordak, pancélelemek, fliggesztéovek,
végtagcsontok) talalhatd a gylijteményben, melyek dontdé része minden bizonnyal a
Hungarosaurushoz tartozik, am diagnosztikus jegyek hidnyadban pontosabb taxonomiai

besorolasuk nem lehetséges.
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13. abra. A Hungarosaurus tormai holotipus csontvazanak (MTM 2007.26) térképe.
Leiras: A Hungarosaurus egy 4-4,5 méteres testhosszusagot elérd, pancélos dinoszaurusz, mely
az eddig begyljtott leletek alapjan a legjobban ismert eurdpai Ankylosauria dinoszaurusz.

Legfontosabb, diagnosztikus jegyei kozott a kovetkezok szerepelnek: 1) a postorbitale egy

52



dc_809 13

anterodorsalis-posteroventralis iranyban allo csonttaréjt visel;, 2) a jugale egy vékony,
dorsoventralisan er6sen lapitott elem; 3) a premaxillak anteroventralis oldalukon egy
nagyméretli, U-alaku bevagast hatarolnak; 4) a fogak basalis részén, a lingualis oldalon egy
arokszer(i mélyedés lathat6, mely bevag a cingulumba is. Csak a Hungarosaurusra jellemz6 a
medulla spinalis erételjes (45°) ventralis hajlasa az elGagyi teriiletekhez képest. A cranialis
jegyek mellett a H. tormai megkiilonboztethetd minden mas Ankylosauriatél abban, hogy a
végtagcsontok igen megnyultak, és a mells6-hatsé végtag arany 1:1, ahol a humerus/femur
arany 0,92 (Osi 2005, Osi és Makadi 2009, Osi et al. 2014).

A Hungarosaurus a kovetkezd tulajdonsdgok alapjan kiilonithetd el a masik eurdpai (az
iharkuti faunaban is megjelend, lasd kés6bb) késd-kréta Ankylosauriatol, a Struthiosaurustol: 1)
a quadratojugale egy dorsoventralisan kiszélesedett, csontdudorral diszitett elem; 2) a
quadratum condylusa egy robosztus, anteroposterior iranyban kiszélesedett iziileti felszin; 3) a
pterygoideumok koz6tti lireg kimutathatd; 4) az ilium postacetabularis része a preacetabularis
részhez viszonyitva joval hosszabb, mint a Struthiosaurusnal (Garcia és Pereda-Suberbiola
2003).

A Hungarosaurushoz sorolt basicranium (PAL 2013.23.1) és a Struthiosaurus
koponyaleleteinek vizsgalata kimutatta, hogy az er6sen ventralis iranyban all6 basisphenoideum
¢és a szokatlanul felmagasodo cerebellum csak e két eurdpai formara jellemzo tulajdonsagok,
melyek feltehetéen az Ankylosauriak eurdpai kladjanak synapomorph jegyei (Osi et al. 2014).
A Hungarosaurusra jellemzé tovabba egy kozepesen felboltoz6dd koponyatet6, melyet a tobbi
Ankylosauria koponyajahoz hasonldan erételjes csontdudorok diszitenek. A koponya dorsalis
felszinére jellemzd csontdudorok teljesen elfedik a csontok kozti varratokat. A csontos diszités
a szemiireg kornyékén a legerételjesebb, ahol a szemiireg feletti taréj mellett a quadratojugale is
visel egy erételjes, félkor-alaku, oldaliranyban kiallo csontdudort. A premaxilla hosszabb mint
szélesebb és a mandibula er6teljes (kozel 40°-0S) ventralis lehajlasat kovetve anteroventralis
iranyban mutatott.

A Hungarosaurusnal megjelennek a paravertebralis elemek, melyek sokszog alakt, lapos,
pancélelem-szeri csontok. Egyik oldalukbol egy kezdetben széles és lapos, majd distalisan
keskenyebb, hengeres, akar 20 cm-t meghaladé tiiske allt ki. Ezek az elemek a gerincoszlop
felett, az epaxialis izomzat mentén, vizszintesen helyezkedtek el (Osi és Makadi 2009).

A Hungarosaurus a tobbi Ankylosauriahoz hasonloan egy tobb szdz pancélelembdl allo
komplex pancélzattal rendelkezett, melyet legalabb 8-9, kiilonboz6 alaku pancélelem épitett fel.
A pancélelemek gyakran Osszeforrtak egymassal, kiilondsen a nyaki és agyéki tajékon. A nyaki

régiora jellemzéek a félgylrik, melyek magas, lateromedialisan lapitott tiiskéket is
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tartalmaznak. Egy ilyen Ovekbe rendezett pancélzat (a mai Ovesallatokéhoz hasonldan)
egészében véve bizonyara diagnosztikus lehetett az adott fajra; am ahogy a legtobb
Ankylosaurianal, ugy a Hungarosaurusnal sem Orzodtek meg a pancélelemek eredeti

pozicidjukban, tehat a pancélzat pontos rendszere nem ismert.

4.15.2. Diszkusszio

1) Rokonsagi kapcsolatok. A Hungarosaurus tormai leletein két esetben is elvégzett
karakterelemzés €s az ebbdl készitett kladisztikai analizisek egyértelmiien alatdmasztjak azt a
hipotézist, miszerint a hazai faj egy primitiv nodosaurid Ankylosauira, melynek legkdzelebbi
rokona egy masik eurdpai késé-kréta Ankylosauria, a Struthiosaurus (Osi és Makadi 2009, 14.
abra). Bar a Struthiosaurusnak mara harom kiilonb6z6 fajat is beazonositottak (Bunzel 1871,
Nopcsa 1915, Garcia és Pereda-Suberbiola 2003), mindegyik fajt igen toredékes leletanyag
alapjan irtak le, ezért a kladisztikai analizisekben csak genus szintli alkalmazasra van lehetdség.
fgy tehat sajnos nem derithetd ki, hogy az erdélyi maastrichti kora S. transylvanicus, vagy az

ausztriai als6-campani S. austriacus all-e kozelebbi rokonsagban a Hungarosaurusszal.
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14. abra. Az Ankylosauria dinoszauruszok leszarmazasi kapcsolatai (Osi és Makadi 2009
utan). A Hungarosaurus az eurdpai Struthiosaurusszal egyiitt az alapi helyzetl
Nodosauridaekat képviseli.
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Az viszont tény, hogy a santoni kori Hungarosaurus a santoni—-maastrichti kora
Struthiosaurusszal (Osi és Prondvai 2013) egyiitt olyan észak-amerikai genusokkal (pl.
Sauropelta, Silvisaurus) mutatnak kozeli rokonsagot, melyek naluk 20-30 millio évvel
1ddésebbek.

A Hungarosaurus amellett, hogy a legjobban ismert eurdépai Ankylosauria, egyben a
legjobban ismert hazai dinoszaurusz faj is. Gazdag leletanyaga t6bb szempontt paleobioldgiai
vizsgalatok elvégzését tette lehetove:

2) Koponyadiszitettség. A holotipus postorbitale-quadratojugale, a téredékes postorbitale-
quadratojugale (MTM 2010.1.1) és egy toredékes postorbitale (MTM 2007.26.4) alapjan
kideriilt, hogy a postorbitalen talalhatd csonttaréj egy masodlagos dermalis csontelem, mely az
egyedfejlodés soran forr Ossze a dermatocranium részét alkotd postorbitaleval. Ez onnan
tudhat6, hogy amig a kordbbi ontogenetikai stadiumban 1évd példanyokndl a taréjt a
postorbitale lapos koponyacsontjatol egy markans arok valasztja el, a legnagyobb, kifejlett
egyedtdl szarmazo postorbitalen ez a taréj mar teljesen Osszeforrt a postorbitaleval. Ugyanakkor
a quadratojugalen lathato lekerekitett csontdudor a kisebb példanyon (MTM 2010.1.1) is
teljesen Osszeforrt a dermatocraniummal, ami arra utal, hogy itt, hasonléan a koponya dorsalis
felszinén lathato tobbi diszitéshez, a csontdudor a dermatocranium megvastagodasa, és nem egy
masodlagos csont hozzaforrasa (Osi és Makadi 2009). Hasonlé jelenséget az észak-amerikai
ankylosaurid dinoszauruszoknal is leirtak (Vickaryous et al. 2001).

3) Az agyteriiletek. Egy izolalt koponyatoredék (PAL 2013.23.1) alapjan viszonylag jol ismert
a basicranium, az agyiireg és az azt koriilvevo csontok. A lelet téredékessége miatt annak
anterior részén az agylireg lateralis falai (laterosphenoideum-sphenethmoideum) hianyoznak.
Bér a lelet lateromedialisan enyhén deformalodott, az agyiireg j0l mutatja az egyes agyteriiletek
méretét ¢és alakjat. Ezt részben CT vizsgalatok, részben pedig az agyliregrél vett
szilikonontvény révén tudjuk (15. abra). Ezek alapjan kideriil, hogy bar a Hungarosaurus agya
Ankylosauriahoz, akad néhany komoly eltérés. A telencephalon, tovabba a tractus és bulbus
olfactoriusok kiterjedése csak dorsalis oldalrél ismert. Dorsalis nézetben azonban latszik, hogy
a tractusok mintegy 25°-ban széttartbak (15A 4&bra), szemben az észak-amerikai
Euoplocephalusnal tapasztalhatdé kozel 80°-ban alldé tractusokkal (Coombs 1978a). Ez
természetesen annak is kdszonhetd, hogy amig a Hungarosaurus egy primitiv nodosaurid
alapvetéen magas, az Anklyosauriakhoz képest keskeny koponyaval, addig az Euoplocephalus
koponyaja rendkiviil széles, és az orrjaratok is joval szélesebbek és tavolabb esnek egymastol

(Witmer és Ridgely 2008). A Hungarosaurus cerebruma csak enyhén felboltoz6do, és messze
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nem olyan magas és erfteljes, mint a kora-kréta Polacanthus esetében (Norman és Faiers
1996). A tobbi Ankylosauriahoz viszonyitva az egyik legfontosabb kiilonbség, hogy a kisagy
(cerebellum) teriilete dorsalisan igen felboltozodik (15B abra). Ez a csoportban szokatlan
tulajdonsag, és egyediil — s talan nem véletleniil — az eurdpai rokon Struthiosaurusnal latunk
hasonlot (Pereda-Suberbiola és Galton 1994). A cerebellum e dorsalis expanzidja leginkabb a
dontéen a hats6 két labukon jaré Ornithopoda dinoszauruszoknal gyakori (pl. Kritosaurus
[Ostrom 1961], Dryosaurus [Galton 1989]).

4) Végtagarany és a mozgas. A Hungarosaurus tormai 2006-ban felfedezett 6todik részleges
csontvaza (MTM 2007.25) az egyik legjobb leletanyag e faj végtagcsontjainak megismerése
szempontjabol, hiszen mind a mells6, mind a hatsé végtag elemei ismertek (Osi és Makadi
2009).

|
mesencephalon
ok

cerebrum

anterior

medulla Xl IX=XI

15. abra. A Hungarosaurus agyiiregérél (PAL 2013.23.1) késziilt szilikondntvény rajza. A,
dorsalis nézet. B, lateralis nézet. C, ventralis nézet. A romai szdmok a megfeleld agyidegek
kilépési helyét jelolik.
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E csontokra altalaban jellemzdé, hogy filigranok, ami a tobbi Ankylosauriaéval
Osszehasonlitva kiilondsen a humerus és az ulna esetében szembeotld (16A-D abra). A
Hungarosaurus humerusa 45,5 cm, a femur pedig 49 cm, a humerus/femur arany tehat 0,92. Ez
az érték messze magasabb a tobbi Ankylosaurianal mérheténél: 0,7 a Sauropeltanal (Ostrom
1970), 0,5 a Niobrarasaurusnal (Carpenter et al. 1995) és 0,54 a Gastonianal (Gaston et al.
2001). Amig a humerus és radius egyiittes hossza 86,5 cm, ez a femur és fibula esetében 85,8,

tehat a mellsd-hatso végtagarany 1:1-nek tekinthetd, ami nem csak az

5cm

5cm

H K
16. abra. A Hungarosaurus tormai végtagcsontjai a fels6-kréta Csehbanyai Formaciobol
(Tharkat, Bakony). A, jobb humerus (MTM 2007.25.3) posterior, B, anterior nézetben. C, jobb
ulna (MTM 2007.25.2) medialis, D, lateralis nézetben. E, ?jobb radius (MTM 2007.25.8)
medialis nézetben. F-I, négy metacarpale (MTM 2007.25.13) anterior nézetben. J-L, harom
metatarsale (MTM 2007.25.14) anterior nézetben. (Osi és Makadi 2009 nyoman médositva).
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Ankylosauriaknal egyediil all6, de a dinoszauruszok kozott is ritkasdgszamba megy (17A, B
abra); egyes Sauropodaknal (pl. Brachiosaurus) dokumentaltak hasonl6 végtagaranyokat.

Ezek alapjan kiszamithato, hogy a Hungarosaurus testének anterior része aranyaiban Kb.

25%-kal magasabban volt a t6bbi Ankylosauriaéhoz viszonyitva, és feltehetéen joval
felegyenesedettebb tartasban jart. Ezt latszik alatamasztani a humeruson talalhato
deltopectoralis taréj viszonylag kis mérete is, mely sem lateralis, sem posterior iranyban nem
olyan kiterjedt, mint mas fajoknal. Azoknal a sauropsidaknal, ahol ez a dudor erdteljes €s nagy
tomegli izmok eredési és tapadasi helyélil szolgal, ott sok esetben széttartd (sprawling)
labtartassal talalkozunk, mely a legtobb Ankylosauria mellsé végtagjara is jellemz6. Paul és
Christiansen (2000) azonban ravilagitott, hogy a deltopectoralis taréj fejlettsége nem feltétleniil
vonzza maga utan ezt a fajta labtartast, hiszen pl. az orrszarva-féléknél is fejlett a
deltopectoralis taréj, mégsincs széttarto labtartas. A deltopectoralis taréj fejletlensége azonban
sokkal inkabb lehet annak indikatora, hogy a hatso végtagokhoz hasonldan az allat nem
széttartdo, hanem felegyesedett tartasban allt mells6 végtagjain. Ezek a tulajdonsagok,
kiegészitve azzal, hogy egy 4 méteres Hungarosaurus rekonstrualt testtdmege csupan
hozzavet6legesen 650 kg kortil lehetett, arra utalnak, hogy a csoportja tobbi tagjahoz képest egy
gracilisabb, mells6 testtajékat tekintve felegyenesedettebb (17A, B abra) és gyorsabb mozgasu
fajjal van dolgunk.
Ezt az elméletet tovabb erdsiti a gerincoszlop mentén huzo6do paravertebralis elemek megléte,
melyet eddig csak a kora-kréta ausztraliai Minmi paravertebra Molnar, 1980 esetében
dokumentaltak (Molnar és Frey 1987). E szerzok altal felvazolt biomechanikai modellben a
Minminél megtalalt paravertebralis elemek poziciojuk alapjan az epaxialis izmok mentén {iltek,
és a gerincoszlop merevitésében jatszottak fontos szerepet. Feltételezik tovabba, hogy ez a faj, a
tobbi, alapvetden massziv felépitésli Ankylosauriaval szemben egy gyorsabb mozgasu,
hosszabb tavu vandorlasra képes allat volt, ahol a gyorsabb (cursorialis) mozgast nem a torzs
hajlékonysdga révén, hanem a végtagok gyors ¢és hatékony mozgasaval érte el. A
Hungarosaurusnal taldlt paravertebralis elemek €és a megnyult végtagok arra utalnak, hogy a
Minmihez hasonloan, és szemben a csoport tobbi tagjaval, a hazai faj is gyors mozgast és
testméretéhez képest hosszl [épéstavolsagra képes forma volt.

A paravertebralis elemekbdl és a végtagok morfologiajabol levont kovetkeztetések jol

egybecsengenek a kisagyi teriilet fejlettségével, mely utobbi feladata a mozgas koordinécidja
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17. abra. Hungarosaurus tormai csontvazrekonstrukcio. A, pancélzat nélkiili csontvaz-
rekonstrukcid lateralis nézetben. B, csontvaz-rekonstrukcidé péancélzattal lateralis nézetben. C,
péancélzat-rekonstrukcio dorsalis nézetben. (Osi és Makadi 2009 nyoman médositva).

(Paulin 1993). Pearson és Pearson (1976) kifejti, hogy a kisagy mérete, szoveti és morfologiai
komplexitasa Osszefiiggésben all az allat agilitdsaval, gyorsasdgaval. Feltételezem, hogy a
Hungarosaurus esetében a megnyult, gracilis végtagok, a paravertebralis elemek altal
merevitett torzs és a kisagy Ankylosauriakhoz képest szokatlan fejlettsége mind Osszefiiggnek
egy alapvetden magasan tartott fejjel és mellsé testtajékkal és a gyors mozgassal (Osi et al.
2014). Ezt a 650 kg-os testtomeg (Osi és Makadi 2009) is alatimasztja, mely egy 4 méteres
testhosszusagu, négyldbon jard, novényevo allatnal igen alacsony.

5) Fogkopas, allkapocsmechanizmus és ragas. A Hungarosaurus 6todik csontvazaban ismert a

két mandibula (18. abra) is, melyekben egészen kivételes allapotban 6rzédtek meg a fogak (Osi
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¢s Makadi 2009). Bar mar tobb mint fél ezer Ankylosauria fogat ismeriink Tharkutrdl, in situ
fogazat csak ezekben az allkapcsokban lathato. Itt a fogak labialis felszine szinte kivétel nélkiil
erosen kopott (18. abra). A kopasi felszin kiilonleges, még az Ankylosauriak kozott is, ugyanis
a fogaknak nem a hegye, vagy az apré kupokkal csipkézett carinaja, hanem a korona enyhén
konvex, labialis felszine és a cingulum koptak igen meredek szogben (kb. 80° a vizszintes
sikhoz viszonyitva). A kopasi felszin enyhén konkav, a cingulum felett kifelé hajlik és altaldban
a korona 50-70%-4t boritja. A dentin legtobb esetben kibukkan, és sok helyiitt megfigyelheté a
zomanc-dentin atmenet. Utobbi altalaban a distalis oldalon sima, mig a basalis (cingulum
feletti) és a mesialis oldalakon altaldban enyhén 1épcsds. A kopott felszint leginkabb 1-2 mm,
de olykor 4-5 mm hosszi barazdak boritjak, a godrocskék szama alarendelt. A kopott
felszineken a bardzdak két generdcidja kiilonithetd el. Az elsébe tobbé-kevésbé a korona
hossztengelyével parhuzamos barazddk tartoznak, melyek dontéen a korona felsé kétharmadan
csoportosulnak. A masik tipust alacsony szogi, ferde, sokszor gorbiilt barazdak alkotjak,
melyek leggyakrabban a korona basalis egyharmadanal a cingulumon, vagy afelett lathatok (18.
abra) és csak ritkan a korona fels6 részén (ilyenkor altalaban a kopott felszin egy jol elkiilontilt
részén, Osi et al. elkiildve).

Bar in situ fels6 allkapocsbeli fogak nem ismertek, izolalt példanyok kozott azok mégis
elkiilonithetok az alsé allkapocsbeliektdl. A moddszer alapja az, hogy két olyan tulajdonsag
egylittes meglétét kell figyelni a fogon, melyek koziil az egyik mind az also és felsé fogak
esetében ugyanazon az oldalon, a masik pedig mindig az 4tellenes oldalon jelenik meg. Az els6
ilyen tulajdonsag a Hungarosaurusra jellemzd, befliz6dott cingulum, mely tulajdonképpen a
helyettesitd fogat megvezetd arok, és latszik mind a foggydkéren, mind a korona alapi részén.
meg. A masik tulajdonsag a fogkopds, mely — minthogy az alsé fogak mindig lingualisan
helyezkednek el a fels6khoz képest — alul mindig a labialis, feliil pedig mindig a lingualis
oldalon varhato. Ez alapjan kideriilt, hogy a primitiv Scelidosaurus fogkopasahoz hasonldan a
Hungarosaurusnal is er0sen kiilonboznek az also és felsd fogon talalhatd kopasi feliiletek. Az
also kopasi feliiletekkel szemben feliil altaldban a fog hegye alacsony szdgben kopott, és a
kopasi felszin a korona 20-40 %-ra terjed Ki.

Az éllkapocszard izomzat rekonstrukcioja alapvetdéen a mandibula posterior részén talalhato
izomtapadasi teriiletek révén tortént. Ezek jol mutatjak, hogy a pterygoideus izmokkal szemben

a kiils6 zaroizmok dominaltak €s anteromedialis-posterodorsalis iranyban alltak, mely
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18. abra. A Hungarosaurus tormai 5. csontvazanak als¢ allkapcsai és fogazata a fels6-kréta
Csehbanyai Formaciobol (Tharkat, Bakony). A, jobb dentale (MTM 2007.25.1) és a fogakon
feltérképezett kopasi feliiletek. B, bal mandibula (MTM 2007.25.2) és a fogakon feltérképezett
kopasi feliiletek. A kopéasi feliileteken 14athatd vonalak a bardzdédkat és iranyukat mutatjak. A
piros vonal a Iépcs0s, a z6ld vonal a folyamatos atmenetet mutatja a zomanc/dentin hataron.
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elosegitette a specialis allkapocszarodast (lasd alabb). Ezek az izmok a processus
coronoideuson ¢és a surangularen tapadtak (Haas 1969, Holliday 2009), mely teriiletek
megvastagodtak a dentale mogotti egyéb teriiletekhez képest, és felsziniik er6sen barazdalt.

A mandibula-quadratum iziilet jol tanulmanyozhat6 a holotipus csontvaz cranialis anyaga
alapjan. A glenoid mind anteroposterior, mind lateromedialis irdnyban 5-6 mm-rel szélesebb,
mint a quadratum rombusz-alak iziileti felszine, mely megengedte a mandibula elére-hatra és

A fogakon lathat6 kopasi mintazat arra utal, hogy az alsé és fels6 fogak taplalékfeldolgozas
kozben taldlkoztak egymassal, és az okkluzio rendkiviil preciz és jol szabalyzott volt. Az also6
fogak a felsdkhoz képest nem 180°-0s, hanem kb. 150°-0os szogben alltak, mely azt
eredményezte, hogy amig az als6 fogak labialis felszine egy kiterjedt feliileten enyhén konkéav
felszinné kopott, addig a felsé fogaknak dontden csak a hegye és a csipkézett, mesiodistalis
carinai koptak, alacsony szogben. A fels6 fogak hegye, egyfajta toré eszkozként, az alsé fogak
enyhén konkav, kopott felszinét érte, igy vagva, apritva a taplalékot (19F, G abra). Az also
fogak kopasi felszinén megfigyelhetd, alacsony szdgii, mesiobasalis-apicodistalis irdnyban allo,
sokszor gorbiilt bardzdak egyértelmiien mutatjak, hogy az alsé éallkapocs zarddasa soran a felso
fogsorhoz képest hatrafelé is elmozdult. Az alsé fogakon lathatd, a korona hossztengelyével
parhuzamos barazdak viszont a mandibula egyszerti, vertikalis iranya zaroédasara utalnak. A
fogazat, a fogsor lefutasa, a fogak kopottsaga és a rekonstrualt izomzat alapjan egy tobb fazisu,
preciz allkapocszarodas és komplex taplalékfeldolgozas rekonstrualhato:

A) Az allkapocszarodas f6 komponense orthalis (a mandibula kizarolag felfelé mozdul,
19. B, C) volt, melyet a nagy aranyban jelenlevd, a korona tengelyével parhuzamos, tobb
milliméter hosszi (2-6 mm) bardzdék tdmasztanak ald. Okkluzi6 ebben a fazisban az anterior
fogak kozott is volt, bar ott ezek a bardzdak rovidebbek (<2 mm), sok esetben tiiskeszerliek. Ez
a mechanizmus egyfajta preciz vagast eredményezett, mely a bardzdidk kiillonb6z6 hossza
alapjan sokkal erdteljesebb lehetett a hatsd, valamelyest nagyobb fogak esetében.
Megfigyelhetd, hogy az 6todik csontvaz két also allkapcsa koziil (MTM 2007.25.1 és MTM
2007.25.2) a jobb oldali példanyon joval erésebben kopottak a fogak (18A abra). Ez talan azzal
magyarazhatd, hogy inkabb egyoldali, aszimmetrikus, mint szimmetrikus, egy idében torténd
kétoldali ragés zajlott, tehat amig az egyik oldal aktivan dolgozott, ragassal és okklazidval, a

masik oldalon nem volt okklazid, bar a taplalék bizonyos foku apritasa itt is torténhetett.
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19. abra. A Hungarosaurus ragasi ciklusa. A, a ciklus els6 1épéseként a mandibula kinyilik. B,
a mandibula zar6dasanak els6 fazisdban a mandibula eldretoldodik. C, a mandibula bezarodasa
soran az also és fels6 fogak talalkoznak egymassal. D, A mandibula tovabb zarodik vertikalisan
mikdzben a kiilsé zaré izmok azt felfelé és hatrafelé¢ htizzak, ekkor az alsé és felsé fogak egy
preciz vagasi mechanizmus révén talalkoznak egymassal. E, A mandibula maximum 6
milliméteres anteroposterior irdnyd mozgasra volt képes a quadratum condylusahoz (pirossal)
képest. F, a felso és also fogak taldlkozasa distalis, G, labialis nézetben, mikézben a mandibula
felfelé és hatrafelé mozog. A kopasi feliiletek sotétebb sziirkével lathatok az als6 fogakon és
vildgossziirkével lathatok a felsd fogakon. A fekete szaggatott vonal mutatja az als6 fogak

crer

allkapocsmozgés soran.

B) Az als6 és fels6 fogak egymashoz viszonyitott iranyabol és a fogsorok erételjes
vertikalis és horizontalis gorbiiletébol kovetkezik, hogy a mandibulaknak némi mediolateralis
elmozdulasa vagy hossztengely-menti rotacioja is fellépett allkapocszarodas kozben. Ez
lehetévé tette az okkluziot mind a fogsor elején, mind a hatsd részén, mely soran a fogak
hajszalpontosan talalkoztak egymassal. Mintegy 5 mm-nyi szélességben a glenoid megengedte
ezt a fajta elmozdulast, és feltehetéen a jobb és bal dentale, tovabba a dentalek és a predentale
kozotti kapcesolat is mobilis volt. Bar utobbi elem nem ismert a Hungarosaurusnal, a két dentale

kozott a symphysis nem csontosodott el. Hasonld tulajdonsagokat az észak-amerikai
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Euoplocephalus is leirtak (Rybczynski és Vickaryous 2001). Amig az orthalis zarddas soran
mind a kiilsd zardéizmok, mind a pterygoideus izmok dolgoztak, az esetleges mediolateralis
elmozduldst vagy hossztengely-menti rotaciot a lateromedialis komponenssel rendelkezd
pterygoideus izmok végezték.

C) Az alacsony szogli, sok esetben gorbiilt, 4-5 mm-es hosszt eléré barazdak
egyértelmiien bizonyitjdk, hogy az orthalis zar6das mellett a taplalékfeldolgozas masodik
fazisaban, az okkluzié kézben, a mandibula jelentés mértékben hatrafelé is elmozdult, azaz
palinalis mozgas is kimutathatdo (19C, D, G abra). Minthogy ezek a barazdak sok esetben
gorbiiltek, ivesek, bizonyos, hogy az als6 fogak a fels6khoz képest sokszor egyszerre felfelé és
hatrafelé mozdultak el. A mandibula hatrafelé torténé elmozduldsdnak anatomiai akadalya (pl.
csonttaréj) nem volt, és a glenoid is 5-6 mm-rel hosszabb, mint a quadratum condylusa. A
bardzddk irdnya és a megnyult glenoid mellett a zomanc-dentin 4tmenet morfologidja is
alatdmasztja a palinalis mozgas meglétét. Mig a zomanc/dentin hatar dontéen sima az also
fogak kopott feliileteinek distalis részén, a mesialis és basalis oldalakon téredezett 1épcsés, ami
szintén mutatja, hogy az also fogak a fels6khoz képest hatrafelé és felfelé mozdultak el.

A palinalis mozgasra utalé ferde barazdak jelen vannak mind az anterior, mind a posterior
fogakon is, mely minden bizonnyal egy komplex folyamat eredménye. A fogsorok ugyanis
jelentds, labialis oldalukon konkav gorbiiletet mutatnak a horizontélis sikban, tovabba az alsé
(elmozdulo) fogsor medialisan helyezkedett el a fels6hoz képest. Ahhoz, hogy palinalis mozgas
révén tortént okkluzid legyen a posterior fogaknal, és az anterior fogak ekdzben ne iitkdzzenek
egymadssal, a mandibulanak feltehetden lateromedialisan el kellett tolédni vagy el kellett
fordulni, melyet a megnyilt és széles glenoid is lehetévé tett (Osi et al. elkiildve). A mandibula
hasonld kiegészit6 mozgasait az Euoplocephalusnal is rekonstrualtaik (Rybczynski és
Vickaryous 2001).

Az Thyreophora dinoszauruszok kozott ezidaig csak az angliai Scelidosaurust (Barrett
2001) ¢és az észak-amerikai Euoplocephalust (Rybczynski és Vickaryous 2001) vizsgaltak az
allkapocsmechanizmus és ragas szempontjabol. Az Scelidosaurusnal a Hungarosaurushoz
hasonld kopasi feliiletek lathatok, és a felsé fogak kopott feliilete itt is markénsan eltér az
alsokétol, am a barazdak csak vertikalis iranyuak, tehat okklizio volt, de Kizarolag orthalis
mozgas tortént. Ezt a rdvid és preciz quadratum-articulare iziilet is jol mutatja. Az ankylosaurid
Euoplocephalusnal kimutattak a palinalis mozgas lehetOségét, melyet az allkapocsiziilet
felépitése is alatamaszt. A Hungarosaurusszal szemben azonban itt a kopasi feliiletek nem
olyan egységesek a teljes fogsorban (pl. az AMNH 5405-6s példanynal), az in situ fogsorok
esetében csak kb. minden harmadik fogon lehet erételjes kopast detektalni. El6fordul, hogy két-
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harom erdsen kopott fog iil az allkapocs posterior részén, am az el6ttiik talalhatd fogak alig,
vagy egyaltalan nem kopottak. Ez talan arra is utalhat, hogy a Hungarosaurushoz képest az
¢szak-amerikai forméanal valamelyest kiillonb6z0 moddon tortént a fogvaltas. Tovabbi eltérés,
hogy nem mutattak ki az als6 és felsé fogak kopasa kozott komoly kiilonbséget. Ezek arra
utalnak, hogy bar okkluzid és a palinalis allkapocsmozgas mind az Euoplocephalusnal, mind a
Hungarosaurusnal kialakult, a hazai forma hatékonyabb modon apritotta taplalékat.

A Hungarosaurusnal dokumentalt komplex allkapocsmechanizmus ¢és taplalékfeldolgozas
az els6 bizonyitéka az ilyen jellegi tulajdonsagoknak az egykori északi féltekén és az
Antarktiszon is elterjedt nodosaurid Ankylosauriak kozott. Ez egyben azt is sugallja, hogy a
taplalék szajban torténd feldolgozasanak ilyen jellegli specializacidja, mas Archosauria
csoportoknél tapasztaltakhoz hasonléan (Osi 2013), a Thyreophorak kiilonbozé kladjaiban
konvergens modon kialakult (Osi és Barrett 2013).

4.16. A Kistermetii eurépai Struthiosaurus
4.16.1. Rendszerezo oslénytan
Struthiosaurus Bunzel, 1870

cf. Struthiosaurus sp.

Leletanyag: jobb humerus (MTM PAL 2012.30.1) (Osi és Prondvai 2013).

Leiras: A 21,5 cm hosszl felkarcsont anteroposterior iranyban enyhén dsszenyomodott, de az
epiphysisek mellett a csontfelszin részletei (pl. izomtapadasi helyek) is kivaloan
tanulmanyozhatok (20A-C abra). Az epiphysisek a diaphysishez képest lateromedialisan igen
szélesek. A caput humeri széles, ovalis alaku, és felszinét erdteljes arkok diszitik, melyeket
minden bizonnyal egy porcos izileti felszin boritott. A deltopectoralis taréj jol fejlett,
lateralisan széles és enyhén anterolateralis iranyban all. A medialis oldalon talalhato bicipitalis
taréj egyenes medialis peremmel hiizodik a caput humeri distalis vonalaig, és ott hegyesen
végzédik. A humerus proximalis fele szamos izomtapadasi teriiletet Oriz. Ezek koziil a
legszembetlinébb egy 2 cm-es, ovalis alaku, érdes feliilet a diaphysis posterior oldalan, mely
Coombs (1978b) rekonstrukcidja alapjan a Musculus teres major tapadasi feliiletének felel meg
(20A, C abra). Ettdl kozvetleniil lateralisan helyezkedik el egy markans taréj, mely a M.
latissimus dorsi tapadasi feliilete és egyben mutatja, hogy ennél a fajnal e két izom két, jol
elkiiloniilt felszinen tapadt. Ezek mellett egy erdteljes dudorszerli izomtapadasi hely lathato
még a deltopectoralis taréj posterior felszinének lateroventralis részén, ahol a M.

scapulohumeralis anterior rogziilhetett. Ebbdl a dudorbdl egy sekély, de jellegzetes taréj fut a
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caput humeri irdnyaba, mely a M. triceps caput humerale laterale eredési felszine (Osi és
Prondvai 2013). A distalis epiphysis erdsen kiszélesedik, a lateralis és medialis condylusok
kozel azonos méretiiek, és anterior illetve distalis oldalon egy sekély arok valasztja el ket

egymastol.

4.16.2. Diszkusszio

A humerus fontosabb csonttani jegyei alapjan egyértelmiien az Ankylosauriakhoz sorolhato,
am szamos tekintetben eltér az lharkutrol régebb ota ismert Hungarosaurus tormai megnyult,
filigran felkarcsontjatol, és sokkal inkabb hasonlit a tobbi nodosaurid (pl. Sauropelta edwardsi
Carpenter et al. [1995] vagy Gastonia burgei Kirkland [1998]) felkarcsontjara. Leginkabb
azonban a masik eurdpai kés6-kréta Ankylosauria, a Struthiosaurus felkarcsontjara emlékeztet,
zOmok megjelenésével és izomtapadasi teriileteinek elhelyezkedésével. A Struthiosaurus
tipusanyagaban talalhaté két toredékes humerusbol (PIUW 2349/18, PIUW 2349/19) ugyan
csak a diaphysis maradt meg, de a Musculus teres major szinte azonos formaju tapadasi
feliilete, és az erdsen szélesedd végek jol mutatjdk a hasonlosagot. Ugyanezen tulajdonsagok
alapjan rokonithatd a hazai lelet a dél-franciaorszagi maastrichti rétegekbdl eldkeriilt, jo
allapota, Struthiosaurus sp.-ként leirt humerusszal (MC 512). Minthogy a Hungarosaurus
humerusa tobb mint kétszer hosszabb az j humerusnal, felvetédhet a kérdés, hogy vajon nem
egy juvenilis Hungarosaurus felkarcsontjarol van-e szo. A példanyon elvégzett csontszovettani
vizsgalatok azonban kimutattak, hogy az 0j humerus egy adult egyedhez tartozott; ezt a
kifejlett, elcsontosodott epiphysisek és izomtapadasi teriiletek is alatamasztjak (Osi és Prondvai
2013).

A leleten lathat6 tulajdonsagok és a Struthiosaurushoz sorolt leletekkel mutatott nagyfoku
hasonlosag alapjan a felkarcsont cf. Struthiosaurus sp.-ként keriilt leirasra (Osi és Prondvai
2013). Ezek alapjan bizonyitast nyert, hogy két kiilonb6z6 pancélos dinoszaurusz is 1étezett az
iharkati gerinces faunaban. A Struthiosaurushoz sorolt felkarcsont mérete alapvetéen
megegyezik a tobbi Struthiosauruséval, és egy kb. 2-2,5 méteres testhosszusagu, alapvetéen
rovid, zOomok mellsd végtagokkal rendelkezd Ankylosauriara utal. Ezzel szemben a
Hungarosaurus a 45,5 cm-es humerusaval és az 1:1-es mells6-hats6 végtagarannyal egy filigran
felépitésili, gyors mozgésu, és testméretéhez képest hosszu 1€péstavolsagra képes forma volt 4-
4,5 méteres testhosszal. A két iharkiti Ankylosauria eltérd testmérete, kiillonbozo testaranyaik
és testtartasuk, tovabba a feltételezett eltérd mozgasbeli képességiik azt sejteti, hogy e két

szimpatrikus faj eltérd életmodot folytatott, €s talan eltérd kornyezetekben éltek. Utdbbi
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elméletet latszik alatamasztani a két fajhoz sorolt leletek aranya is: amig a Hungarosaurusbol
szamos részleges csontvaz és sok szaz izolalt csont ismert, a Struthiosaurust csak néhany csont
képviseli. Ez az arany minden bizonnyal eltolédna a Struthiosaurus iranyaba, ha a rengeteg
Ankylosauriahoz sorolt, pontosabban nem meghatarozhaté borda, pancélelem, csigolya és
végtagcsont pontos taxonomiai azonositast nyerne, azonban — mar csak a csontok méretébdl

itélve is —, a Hungarosaurus leletei joval gyakoribbak.

caput humeri
' deltopectoralis taréj

deltopectoralis
o) taréj

bicipitalis % bicipitalis
taréj

taréj

Musculus
scapulohumeralis
anterior tapadasi
helye

scapulohumeralis
anterior tapadasi helye

Musculus teres
major tapadasi helye

20. abra. Cf. Struthiosaurus sp. felkarcsont (MTM PAL 2012.30.1) a fels6-kréta Csehbanyai
Formaciébol (Tharkut, Bakony). A, posterior nézet. B, anterior nézet. C, lateralis nézet. (Osi és
Prondvai 2013 nyoman modositva). D, A nagytestii Hungarosaurus és a kisebb Struthiosaurus
Osszehasonlitésa (a rajzot Pecsics Tibor készitette).
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Az iharkuti leletegyiittes tehat Eurdpaban elsdként szolgaltatott bizonyitékot arra nézve,
hogy egy késd-kréta kontinentalis gerinces faunaban kétféle Ankylosauria dinoszaurusz élt.
Tovabba az iharkuti Struthiosaurus lelet jelenti a genus legkorabbi eléfordulasat. Ez felfrissiti
azt a korabbi elméletet (Seeley 1881), miszerint az eurdopai késé-kréta Ankylosauriak egy
sokkal diverzebb csoportot képviseltek, mint azt a rendkiviil toredékes leletanyag alapjan
gondolhatnank. Az ausztriai kora-campani Muthmannsdorf szenes, Gosau rétegeib6l eldkeriilt
csontanyag jelent6s része Ankylosauriakhoz tartozik, melynek egyik els6, részletes vizsgalata
soran Seeley (1881) két kiilonboz6 genust kiilonitett el. Egy toredékes basicranium alapjan mar
ismerte a Struthiosaurus austriacust (Bunzel 1870), és a postcranialis anyag alapjan definialta a
Crataeomus genust és két fajat, C. pawlowitschii és C. lepidophorus néven. A késobbi
vizsgalatok (pl. Pereda-Suberbiola és Galton 1992, 1994, 2001) azonban kimutattak, hogy az
ausztriai pancélos dinoszaurusz anyag tulsagosan toredékes ahhoz, hogy diagnosztikus
karakterekkel is meg lehessen erdsiteni a Crataeomus két fajanak érvényességét, igy jelen
pillanatban e két faj nomen dubiumként kezelendé (Vickaryous et al. 2004). Az ausztriai leletek
kozott azonban egyértelmiien felismerhetd egy morfologiai variabilitas, mely, ha nem is
bizonyitja, de sejteti a kiilonbdzé taxonok jelenlétét (Osi és Prondvai 2013).

Megjegyzendd, hogy a cf. Struthiosaurus sp.-ként azonositott humerus (szdmos mas
gerinces lelettel egyiitt, pl. Ankylosauria és teknés pancélelemek, krokodilallkapocs) nem az
iharkuti lel6hely dél-délkeleti részén talalhato, leggazdagabb, Gn. Szal-6-0s rétegekbdl, hanem a
banyagddor nyugati részén, a banyatd feletti rétegekbdl kertilt eld. Bar ezek az ujonnan
beazonositott, csonttartalmu rétegek litologiailag igen hasonldéak a Szal-6-0s rétegekhez, a
Fédolomit Formacidé/Csehbanyai Formacio hatarhoz viszonyitva, ugy tlinik, néhany méterrel
mélyebben hizédnak, mint a Szal-6-os rétegek. Bar a két csontartalmi réteg kozott érdemi
korkiilonbség nem mutathato ki, felvetédik a gondolat, hogy lharkiton a Struthiosaurus és a
Hungarosaurus nem éltek egy idében. Ahogy ezt, ugy az ellenkezdjét sem tudjuk bizonyitani
egyértelmiien.

Az iharkuti leletanyagban taldlhatd egy Ankylosauria synsacrum téredék, mely a sacralis
csigolyak eldtti osszeforrt lumbalis csigolyakat és az Osszeforrt neuralis iv anterior részét Orizte
meg. Jellemzd rd, hogy dorsoventralisan erdsebben hajlik, mint a Hungarosaurus synsacruma
¢és a csigolyak méretben fele akkorak, mint a Hungarosaurusnal. Bar a leletbdl csontszévettani
metszetek még nem késziiltek, a csigolydk teljes mértékii 6sszeforrottsaga arra utal, hogy nem
juvenilis, hanem inkabb subadult-adult egyedtdl szarmazik. Ebben az esetben jo eséllyel a
masik, kistermet(i (Struthiosaurus) taxonhoz tartozhatott. Ha ez bebizonyosodik, akkor a két

szimpatrikus Ankylosauria faj iharkuti jelenlétét biztosabban allithatjuk.

68



dc_809 13

4.17. A hazai Ornithopoda dinoszaurusz
4.17.1. Rendszerezo osléenytan
Ornithopoda Marsh, 1881
Rhabdodontidae Weishampel, Jianu, Csiki & Norman, 2003
Mochlodon Seeley, 1881

Mochlodon vorosi Osi, Prondvai, Butler és Weishampel, 2012

Leletanyag: Teljes bal dentale fogakkal (holotipus, MTM V 2010.105.1), bal postorbitale
(MTM 2012.14.1), négy frontale (MTM PAL 2013.45.1), két jobb quadratum (MTM V
2010.110.1, V 2010.111.1), négy nasale (PAL 2013.45.1), két bal (MTM V 2010.105.1,
2012.15.1) és két jobb (MTM V 2010.107.1, V 2010.109.1) dentale, hat toredékes dentale
(MTM V 2010 106.1, V 2010 107.1, V 2010 108.1, Vv 2010 109.1, V 2010.112.1, 2012.16.1),
15 felsé allkapocsbeli (maxillaris) és 23 als6 allkapocsbeli fog (MTM V 2000.01, V 2000.32, V
2000.33, V 2003.10, V 01.161, V 2003.14,-V.2003.16, V 01.64, 2012.17.1, 2012.18.1), izolalt
nyaki (MTM 2012.19.1), hati (MTM 2010.118.1) és farki csigolyak (MTM 2012.20.1,
2012.21.1, PAL 2013.43.1), csaknem teljes sacrum (MTM V 2010.121.1), két coracoideum
(MTM V 01.53, V 2010.122.1, V 2010.123.1), egy toredékes scapula (MTM 2012.22.1), egy
toredékes (MTM 2012.23.1) és egy teljes humerus (MTM V 2010.128.1), egy teljes ulna (MTM
2012.24.1), két csaknem teljes femur (MTM V 01.225, V 2010.126.1), egy toredékes femur
(MTM 2012.25.1), egy teljes tibia (MTM V 2010.127.1), két toredékes tibia (MTM V 01.101,
2012.26.1), két ujjperc (MTM 2012.27.1, 2012.28.1), utols6 ujjperc (PAL 2013.44.1) (Osi et al.
2012b).

Leiras: E Kistermet(i Ornithopoda dinoszaurusz csontvazabol, a medencét leszamitva, minden
fontosabb régio ismert. A Mochlodon vorosi kiilonbozik az ausztriai Muthmannsdorf also-
campani Gosau rétegeib6l ismert Mochlodon suessitdl és minden mas rhabdodontid fajtol
abban, hogy a dentale posterior részének lateralis felszinén, a processus coronoideus alatt, egy
erdteljes, széles mélyedés lathat6. Tovabba a dentale anterior hegye nem anteroventralis
iranyba mutat, ahogy a M. suessinél, hanem anterior iranyba, és igy a symphysealis régio
dorsalis része vizszintes és kozel egy sikban van az alveolusokkal (21E-G abra). A symphysis

régi6 dorsalis részén talalhato egy erételjes, mély arok, melyet posterior oldalon egy merdleges,
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processus coronoideus

» proximalis
, condylus

distalis condylus

proximalis

alveolusok symphysis

C

caput humeri
caput femoris

deltopectoralis
taréj

4. trochanter

21. abra. Mochlodon vorosi maradvanyok a felsé-kréta Csehbanyai Formaciobol (ITharkdt,
Bakony). A, jobb quadratum (MTM V 2010.111.1) anterior, B, lateralis, C, posterior, D,
medialis nézetben. E, bal dentale (MTM V 2010.105.1) lateralis, F, medialis, G, dorsalis
nézetben. H, jobb humerus (MTM V 2010.128.1) lateralis, I, anterior nézetben. J, bal femur
(MTM V 01.225) medialis, K, posterior nézetben. (Osi et al. 2012b nyoman modositva).
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enyhén lekerekitett csontperem hatarol, mely egyben el is valasztja ezt a részt az elsd
alveolustol.

A Mochlodon vorosi jol elkiilonithetd az erdélyi Zalmoxestdl és a nyugat-eurdpai
Rhabdodont6l részben a quadratum, részben a dentale tulajdonsagai alapjan (a M. suessi
quadratuma nem ismert). Amig a hazai faj quadratuméanak proximalis fele erésen hajlik
posterior iranyban (kb. 60°-ban a fliggblegeshez viszonyitva, 21B, D abra) a Zalmoxes
robustus-nal ez a szog kb. 45°, a Zalmoxes shgiperorum-nal kb. 20° és a Rhabdodonnal kb. 25°.
A M. vorosi dentaleja tobb szempontbol is kiilonbozik a Zalmoxes és Rhabdodon dentalejatol.
Ezek a kiilonbségek elsdsorban a symphysis régio részleteiben mutatkoznak meg (Osi et al.
2012b).

A fogak a leggyakoribb rhabdodontid leletnek szamitanak Iharkaton, és a tobbi
rhabdodontid fogazatahoz hasonloan az also €s felsd fogak itt is jol elkiilonithetdk: amig a felsd
(maxillaris) fogak labialis felsziniikkon szamos, nagyjabol azonos méretli, egymassal
parhuzamos, zomanccal boritott bordat viselnek, addig a mandibularis fogak lingualis felszinét
egy erteljes taréjszerli barazda osztja két részre. Ett6]l mind mesialisan, mind labialisan

hazodnak egymassal kdzel parhuzamos, sekély bordak (22. ébra).

zomanc ' barazdak

zomanc taréjok

kopasi felszin

zomanc taréjok kopasi felszin

masodlagos \ kopasi felszin
b, /| taréjok ,

22. abra. Mochlodon vorosi fogak a fels6-kréta Csehbanyai Formaciobol. A, also allkapocsbeli
fog (MTM 2012.18.1) lingualis, B, labialis nézetben. C, also allkapocsbeli fog (MTM
2012.18.1) kopasi felszinének részletei a kozel vertikalis iranya barazdakkal. D, maxillaris fog
(MTM 2012.17.1) labialis, E, lingualis nézetben. F, maxillaris fog (MTM 2012.17.1) labialis,
G, mesialis nézetben. (Osi et al. 2012b nyoman modositva).
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A fogakra jellemzd, hogy a korona mindegyik oldala zomanccal boritott, mely az alsokon
labialisan, a felsdkon lingualisan vastagabb. A fels6 fogak lingualis, az alsok labialis oldalukon
altalaban er6sen kopottak. A felsé fogakon a kopasi feliilet kezdetben 65-70°-ot zar be a
vizszinteshez képest, erdsebben kopott fogaknal ez a szog 35-45°, tehat az okkluzio soran a
ragasi feliilet folyamatosan valtozott. Minthogy egy fog két masik szemkozti foggal talalkozott
okkluzio soran (Weishampel et al. 2003), a kopasi feliilet két fazettabol all, melyek erételjes
kopas esetén teljesen eggyé valtak. A Mochlodon vorosi fogainak kopasi feliiletén lathatod
barazdak kozel fliggblegesek (22C abra), tehat a Zalmoxeshez hasonloan az alsé alkapocs
orthalisan mozgott.

A gerincoszlopot csak néhany, legtobbszor toredékes, enyhén amphicoel csigolya képviselli,
melyek alapvetd morfologidjukban megegyeznek a tobbi rhabdodontid dinoszauruszéval. A
mellsé fliggesztdovben a coracoideum ¢és a scapula, feltehetden az iddsebb egyedeknél,
részlegesen Osszen6tt. Amig a coracoideum kozel hasonldé a Rhabdodon és Zalmoxes
coracoideumahoz, a scapula igen kiilonb6z6 a Rhabdodonéhoz képest; utobbinal a scapula egy
rovid és széles csont, ami a distalis végén baltaszerlien kiszélesedik, a Mochlodoné és a
Zalmoxesé viszont joval keskenyebb, és a distalis rész nem szélesedik ki.

A mellsé végtag a tobbi Ornithopodahoz hasonldéan rovidebb ¢€s filigranabb, mint a hatso
végtag. A humerus proximalis egyharmada 35-37°-os szogben gorbiil medialisan (22H, I abra);
ez az érték 10-12° a Rhabdodonnal, 8-27° a Zalmoxes shqgiperorumnal és 22-35° Z.
robustusnal. Az ulna egy vékony, enyhén hajlott csont igen erételjes olecranon nyulvannyal. A
csont distalis vége dorsoventralisan magasabb, mint széles, és enyhén ventralis iranyba hajlik.
A femur egy robusztus, anteroposterior iranyban enyhén hajlé csont (22J, K abra). A proximalis
epiphysis jol fejlett, a caput femoris egy anteroposterior iranyban lapitott nyakkal kapcsolddik
az epiphysishez. A negyedik trochanter jol fejlett, distalisan egyre magasabb, és kb. a csont
felének vonaldban ér véget, ugyanakkor nincs olyan erdteljes distalis nyulvanya, mint pl. az
angliai kora-kréta Hypsilophodon esetében (Galton 1974). Tobb izomtapadasi teriilet lathato a
femuron, melyek koziil a legmarkansabb a negyedik trochantertél medialisan talalhat6. Ez az

érdes feliilet a Musculus caudi-femoralis longus tapadasi teriilete volt (Galton 1969).

4.17.2. Diszkusszio

1) Rokonsagi kapcsolatok. Az egyetlen, diagnosztikus jegyeket hordozo csont, mely mind a
Mohlodon suessi, mind a Rhabdodon és Zalmoxes két-két faja (R. priscus - R. septimanicus és
Z. shqgiperorum - Z. robustus) esetében ismert, a dentale. Az Gsszehasonlitd csonttani

vizsgalatok alapjan a hazai rhabdodontid dentaleja az ausztriai M. suessi dentalejahoz hasonlit
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leginkabb. A Zalmoxesszel és Rhabdodonnal 6sszehasonlitva pedig nem csak a dentale, hanem
a quadratum, a scapula és egyéb postcranialis elemek tekintetében is fontos kiilonbségek
adodnak. Ez alapjan a hazai leleteket besoroltuk a korabban nomen dubiumként kezelt (lasd
Weishampel et al. 2003) Mochlodon genusba, és Gj diagnozist adtunk a genusnak. A dentalen
kimutathatdé aprd eltérések miatt azonban a hazai rhabdodontidot j, a Mochlodon vorosi
fajnévvel illettiik (Osi et al. 2012b). Az ausztriai anyaggal valé kozeli rokonsagot tamasztja ala
az Osfoldrajzi és korbeli kozelség is: a Muthmannsdorfnal feltart, szenes, Gosau rétegek a
Keleti-Alpok részeként a késé-krétaban igen koézel voltak a Dunantali-kozéphegységhez,
tektonikailag gyakorlatilag egy egység részeit képezték (Kazmér és Kovacs, 1985, Dercourt et
al. 2000; Csontos és Voros 2004). Tovabba a santoni iharkuti fauna csak kb. 2-2,5 milli6 évvel
1étezett korabban a kora-campani ausztriainal.

A Mochlodon vorosivel kiegészitett, Ornithopodakra elkészitett kladisztikai analizis

megerdsitette a Rhabdodontidae csalad monofiletikussagat, mely alapjan a Rhabdodontidaek
testvércsoportja az (Ankylopollexia+Dryosauridae)+Tenontosaurus klad (Osi et al. 2012b, 23.
abra).
2) Testméret-evolucio. Az iharkati Mochlodon anyag csontszOvettani vizsgalatai nyoman a
tobbi rhabdodontid faj csontszdvettani elemzésére is sor keriilt. Ennek segitségével a
végtagcsontok mérete és ontogenetikai statusza alapjan rekonstrudlni lehetett, hogy a
Mochlodon fajok esetében a felnétt egyedek testhossza kozel azonos volt és nem haladta meg
az 1,6-1,8 métert. Mig a Zalmoxesnél a felnétt testhossz kb. 2,5 méter koriil mozgott, tehat
valamivel nagyobb volt, mint a Mochlodon, a nyugat-ecurépai Rhabdodon kifejlett egyedei 5-6
méteresre is megnéttek. Ez egyértelmiien mutatja, hogy komoly méretbeli kiilonbség 1étezett a
nyugat- és kelet-europai rhabdodontid kladok kozott (1asd 4.2.6. fejezet).

A Kkladisztikai analizis eredményét felhasznalva, és ismerve a legfontosabb Ornithopoda
genusok igazolt/feltételezett adult példanyainak combcsonthosszat, nyomon kovethetd a csoport
testméret-evolucidja (23. abra). A combcsontméreteket a kapott torzsfan megjelenitve
(Mesquite 2.75 program hasznalatdval a sulyozott, négyzetes parszimodnia elvét kovetve)
lathato, hogy az Ornithopoda klad basalis formaira jellemzd atlag combcsonthossz 280-340
mm koriil mozoghatott. A Rhabdodontidae csalad 6si allapotara 340 mm-es érték adodott, ami
igen kozel esik a Zalmoxes subadult példanyokra kapott 320-333 mm-es értékéhez (23. abra).
A Rhabdodon adult példanyainal viszont 820 mm a combcsont hossza, mely igencsak eltér a
tobbi rhabdodontidétol. A nagyméretii Rhabdodonnal 6sszehasonlitva tobb korabbi munka (pl.
Benton et al. 2010, Weishampel és Jianu 2011) targyalta, hogy a maastrichti idején létezett

73



dc_809 13

Hatszeg-szigeten (Csiki és Grigorescu 2007), a Magyarosaurus dacushoz hasonléan (Stein et

al. 2010), a Zalmoxes is autapomorf nanizmus révén torpendvésii dinoszaurusz lehetett.

145.5 Ma 99.6 Ma
JURA KORA-KRETA KESO-KRETA
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23. abra. Az Ornithopoda dinoszauruszok torzsfaja a végtaxonoknal mért és az egyes kladokra
kalkulalt femurhosszokkal (Osi et al. 2012b nyoman médositva). Zolddel az Eurdpara nézve
endemikus Rhabdodontidae csalad.

A combcsonthosszak alapjan rekonstrualt testméret-evolucio lehetséges forgatokonyvei
koziil azonban sokkal valoszintibb, hogy a Zalmoxes nem volt torpenovésii, hanem egyszeriien
megorizte a Rhabdodontidae csalad 6si allapotara jellemzd testméretet, mig a nagyobb
szarazulaton létezett és sokkal nagyobb testii Rhabdodon autapomorf ériasnak tekinthet6. Bar a

Mochlodon fajoknal rekonstrualt femur hossz 159-218 mm k6z6tt mozog, €z nem
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kiilonbozik olyan mértékben a klad Osi allapotara jellemzé 234-245 mm-es hossztol, hogy a
Mochlodonnal egyértelmiien kijelenthessiik az autapomorf nanizmus jelenlétét. A Mochlodon—
Zalmoxes klad felé vezetd agon szintén minimalis a méretcsokkenés, ami alapjan ebben a

kladban sem tamaszthato ala a nanizmus kialakulasa (Osi et al. 2012b:fig. 14).

4.18. Az els6 eurdpai Ceratopsia dinoszauruszok
4.18.1. Rendszerezo oslénytan
Ceratopsia Marsh, 1890
Coronosauria Sereno, 1986
Ajkaceratops Osi, Butler és Weishampel, 2010
Ajkaceratops kozmai Osi, Butler és Weishampel, 2010

Leletanyag: rostrum anterior része (holotipus: rostralis csont, bal és jobb premaxilla, MTM
V2009.192.1), négy darab predentale (MTM V2009.193.1, V2009.194.1, V2009.195.1,
VV2009.196.1).
Leirds: A 7 cm-es rostrum toredék igen jo allapotban, az eredeti aranyokat megtartva 6rzodott
meg. A kizéarolag a Ceratopsiakra jellemz0 rostralis csont és a bal és jobb premaxilla teljesen
Osszeforrt, csak a két premaxilla nasale felé mutatdo nyGlvanya kozott lathato varratvonal. A
rostralis csont, egy papagajcs6rhoz hasonloan, ventralis iranyban erésen kihegyesedik (24A, B
abra), hasonloan a Kozép-Azsiabol ismert Archaeoceratops oshimai (You és Dodson 2003),
Protoceratops andrewsi (You és Dodson 2004) és Magnirostris dodsoni (You és Dong 2003)
fajokhoz. Kiils6 felszine egyenetlen, kisebb-nagyobb lyukakkal diszitett, mely arra utal, hogy
erekkel jol atjart teriiletrdl van szd, melyet feltehetden egy erds szarukava boritott. A rostralis
csont lateralis nyalvanyai a premaxilla ventralis peremének feléig kinyulnak és egyenetlen
felszinlieck. A nares externalet a premaxilla hatarolja, melynek anteroventralis pereme egy
kiterjedt seltként egész kozel ér a rostrum ventralis pereméig. A rostralis csont a premaxilla
medialis részével egyiitt egy massziv €s erdsen konkdv masodlagos csontos szajpadot formal,
melynek lateralis pereme ¢éles. A premaxilla hatso részén taldlhatod egy posterodorsalisan induld,
majd horizontalis sikba hajlo, erdteljes, lapitott nytlvany, mely feliilrél hatarolja a premaxilla-
maxilla kozti jarulékos ablakot. Ebbdl kidertil, hogy a nasale nem vett részt ennek az ablaknak a
hatarolasban, hasonléan a Bagaceratopsnal és Magnirostrisnal latottakhoz (Osi et al. 2010c).

A rostrum toredék mellett ismert még négy predentale is, melyek hdromszog alakuak,

anterior iranyban hegyesek és dorsalis felszinliik enyhén konkéav. Kiilsé felsziniik aprod
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lyukakkal erésen diszitett. Laterodorsalis peremiik éles és a posteroventralis nyulvany széles és

nem osztott (24C-H abra).

kulsé
orrnyilas

jarulékos
ablak

24. abra. Az Ajkaceratops kozmai megdrz6dott csontjai a felsé-kréta Csehbanyai Formaciobol
(Tharkut, Bakony) (Osi et al. 2010c utan moédositva). A, rostralis csont és a jobb és bal
premaxilla (MTM V 2009.192.1) lateralis, B, ventralis nézetben. C, predentale (MTM V
2009.193.1) lateralis, D, dorsalis nézetben. E, predentale (MTM V2009.194.1) lateralis, F,
dorsalis nézetben. G, predentale (MTM V2009.195.1) lateralis, H, dorsalis nézetben.

4.18.2. Diszkusszio

A premaxilla—maxilla kozti jarulékos ablak (az antorbitalis fenestra eldtti ablak, 24A abra)
nem csak a kozép-azsiai basalis Coronosauriaknal és az Ajkaceratopsnal jelenik meg, hanem az
észak-amerikai Zuniceratopsnal és néhany basalis Chasmosaurinae és Centrosaurinae fajnal is
(Kirkland és DeBlieux 2010, Wolfe et al. 2007). Itt azonban a jarulékos ablakot minden esetben
a nasale hatarolja dorsalisan, és az ablak a koponya méretéhez képest sokkal kisebb és

dorsalisabb pozicioban helyezkedik el. Feltehet6en e jarulékos ablak a Ceratopsiak esetében

76



dc_809 13

tobbszor, konvergens modon megjelent (Osi et al. 2010c). A premaxilla—maxilla kozti jarulékos
ablak azonban nem csak a Ceratopsiaknal, de a primitiv Saurischia Herrerasaurus
ischigualastensisnél (Langer 2004), a Hypsilophodon foxii Ornithopoda ¢és Allosaurus fragilis
Theropoda dinoszauruszoknal (Witmer 1997), a rauisuchid Postosuchus kirkpatrickinél és az
Araripesuchus gomesii  krokodilnal (Witmer 1997) s6t, a kora-jura Dorygnathus
pteroszaurusznal (Osi et al. 2010d) is megjelenik. E jarulékos ablak és a mogotte talalhato
nyilas része lehetett vagy 0sszekottetésben allt az orrjarattal, esetlegesen az antorbitalis tireggel,
mely utobbi esetében az Archosauriaknal bizonyitast nyert, hogy az alapvetéen a koponya
konnyitésében és annak pneumatizacidjaban jatszik szerepet (Witmer 1997).

Az Ajkaceratops koponya- és allkapocsleleteinek felfedezésével felmertil a kérdés, hogy az
iharkati leletek kozt eléfordulnak-e névényevo faj fogai. Minden allkapocslelettel képviselt
Ceratopsia dinoszaurusz esetében bizonyitott, hogy fogakat viselt. A primitiv Ceratopsiak fogai
azonban rendkiviil hasonléak a Rhabdodontidae Ornithopoda dinoszauruszok als6 allkapocsbeli
fogaihoz: a korona levélszerl, kdzepén egy erdteljes taréjjal, mely a korona ragoéfelszinnel
atellenes oldalat két részre osztja ¢és ezeken a felszineken egymassal kozel parhuzamos,
hosszanti bardzdédk futnak. Az ilyen tipusu fogakat kordbban a Rhabdodontidae csaladba
soroltuk, de jo eséllyel egy résziik az Ajkaceratopshoz tartozott. Ugy tiinik, az egyetlen esély
arra vonatkozoan, hogy a két csoport fogait elkiilonitsiik, a kopasi felszin részleteiben rejlik. A
kopott felszinen talalhatd, ivesen hajlo barazdak alapjan Varriale (2012) a kozép-azsiai basalis
Coronosauriak (pl. Bagaceratops, Magnirostris, Protoceratops) esetében kimutatta a palinalis
allkapocsmozgas egy valtozatat, mely soran az allkapocszarodaskor a mandibula hatrafelé és
folfelé mozgott. A rokonsagi kapcsolatok alapjan feltételezhetd, hogy az Ajkaceratops esetében
is létezett ez a fajta allkapocszarddas. A Rhabdodontidae fogakon azonban csak a korona
tengelyével parhuzamos, kozel vertikalis iranya barazdak lathatok, mely kizarja a palinalis
mozgast és dontden orthalis zarodasra utal. A jovobeni kutatasok egyik célja tehat az, hogy az
eurdpai rhabdodontid (Rhabdodon, Zalmoxes) fogak kopasat megvizsgalva esetleges Ceratopsia
dinoszauruszok jelenlétét mas faunakban (pl. Erdély, Dél-Franciaorszag) is kimutassuk.

Az Ajkaceratops koponya- és predentale leleteit Osszehasonlitva mas Ceratopsiakéval
kitiinik, hogy a hazai forma volt az egyik legkisebb testli a csoportban. Bar csontszovettani
vizsgalatok még egyik iharkati maradvanybol sem késziiltek, a rostralis csont erdteljes
diszitettsége ¢és a csontok koOzotti szutardk majdnem teljes hidnya arra utal, hogy
ontogenetikailag kifejlett egyeddel van dolgunk. Ezt a hipotézist az is alatamasztja, hogy a két
legnagyobb, kdzel azonos méretli predentale koziil az egyiknél a dentale anterior toredéke azzal

Osszecsontosodva megdérzodott. Ezek a legnagyobb predentalék méretben illenek a megtalalt
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rostrumtoredék méretéhez. A leletek alapjan az Ajkaceratops kb. 1 méteres testhosszusagi
lehetett. Az azonban nem eldonthetd, hogy a hazai forma kis mérete Gsszefligg-e az elszigetelt
fejlodéssel, és igy esetleg torpendvésii formaval van dolgunk, vagy mar az Ajkaceratops Osei is
hasonldan kisméretiick voltak. Remélhetdleg a jovOben felfedezett ujabb iharkuti fosszilidk és

azok vizsgalata erre a kérdésre is valaszt ad majd.
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5. AZ IHARKUTI ARCHOSAURIA FAUNA PALEOBIOGEOGRAFIAI ASPEKTUSAI

5.1. Paleogeografiai hattér

Egy szigetvilagban, mint amilyen Eurdpa volt a mezozoikum jelentds részében (25B abra),
a kontinentalis gerinces faunak Osallatfoldrajzi aspektusainak vizsgalatanal elengedhetetlen
tudni, hogy a vizsgalt idében és térben egymashoz képest hol és mennyi idon keresztiil 1éteztek
¢s milyen kiterjedésiieck voltak a szarazfoldek. Az ihark(ti fauna kapcsan a késG-krétaban
1étezett 6sfoldrajzi helyzet a fontos, azon beliil is leginkabb a santoni—maastrichti intervallum,
minthogy nagyon kevés cenoman leletanyag ismert (pl. Vullo et al. 2007, Vullo és Neraudeau
2008, Fejfar et al. 2005), turon—coniaci maradvanyokat pedig csak néhany izolalt csont
formajaban dokumentaltak (Buffetaut et al. 1991). Bar az 6sfoldrajzi rekonstrukciok szerint (pl.
Smith et al. 1994, Hay et al. 1999, Dercourt et al. 2000, Blakey 2001) a késo-krétaban Europa
legnagyobb szarazulata északon, a mai Skandindvia—Eszaknyugat-Oroszorszag teriiletén volt, a
kontinentalis gerinces leletanyag dont6 tobbsége Eurdpa déli részén, a Nyugat-Tethys északi
peremvidékén, egy tektonikailag sokkal mozgalmasabb koérnyezetben halmozddott fel
(Buffetaut és Le Loeuff 1991, Weishampel et al. 2004).

A foldtani adatok ¢és a leletanyag (Le Loeuff 1991) alapjan tudjuk, hogy a kés6-kréta
masodik felében Nyugat-Europaban az Ibériai-lemezen (mai Portugalia, Spanyolorszag keleti és
északi része), tovabba az eurdpai kontinens délnyugati részén (mai Kozép- és Dél-
Franciaorszag) léteztek szarazulatok, ahonnan, f6ként campani—maastrichti rétegekbdl, gazdag
leletanyag keriilt el6 (Pereda-Suberbiola 2009). Ezek a szarazulatok, avagy ,,Nyugat-europai-
szigetek” kozel voltak egyméshoz (25B é&bra), néha talan 0ssze is kapcsolodtak egymassal, €s a
faunaik is igen hasonloak (Buffetaut és Le Loeuff 1991, Allain és Pereda-Suberbiola 2003,
Antunes és Mateus 2003).

Ett6l keletre helyezkedett el a Nyugat-Tethys északi peremvidékének egyik tektonikailag
meghataroz6 eleme, az Apuliai-mikrolemez, mely Afrika és Europa kozott lassan észak felé
mozgott. A késé-kréta idején az Apuliai-mikrolemezt északrol, nyugatrdl és délrdl tobbségében
6ceani kéreggel rendelkezd, viszonylag keskeny, mélytengeri teriiletek hataroltak (Csontos és
Voros 2004), de a mikrolemez teriiletének jo részét is sekélytenger boritotta (Dercourt et al.
2000, Dalla Vecchia 2002, Nicosia et al. 2007). A mikrolemez részeként, annak északi csticskét
alkotta az Alcapa blokk, benne a Dunantuli-k6zéphegységgel szoros egységben a mai dél- és
kelet-alpi teriiletekkel (Csontos €s Vords 2004). Ez az északi szeglet igen kdzel volt az eurdpai
kontinens déli pereméhez, az itt Kialakult szarazulatok azonban majdnem olyan kozel voltak az

Afrika teriiletén létezett szarazfoldhoz, mint az észak-europai nagy szarazulathoz. A nyugat-
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eurdpai szarazfoldektdl valo tavolsag csak becsiilhetd. A foldtani adatok és tektonikai modellek
(Kazmér és Kovacs 1985, Dercourt et al. 2000, Csontos és Vords 2004) alapjan tudhato, hogy a
Dunantuli-kozéphegység a mai helyzetéhez képest tobb szdz kilométerrel nyugat-
délnyugatabbra helyezkedett el, egységben tobbek kozott a mai kelet-alpi és nyugati-karpati
teriiletekkel. A mai foldrajzi tavolsaggal Gsszevetve a nyugati-eurdpai szigetek tehat vélhetden
kozelebb voltak az iharkiti szdrazulathoz a késd-kréta idején.

Minden bizonnyal a Dunantali-k6zéphegység santoni idején kialakult szarazulatahoz
legkozelebb (egyes esetekben akar csak néhany tiz kilométerre) a kelet- és észak-alpi Gosau
tiledékképzodési szinterek (pl. Muthmannsdorf, Gams) hatterében (Wagreich és Faupl 1994) és
talan a Kozépnyugati-Karpatok teriiletén (Misik 1994) kialakult szarazulatok voltak, melyekkel
idonként szarazfoldi Osszekottetés is létezhetett. Ezeknek a szigeteknek a Dunantuli-
kozéphegységben ¢és az alpi teriileteken kialakult szarazulatait nevezhetjiik Ausztroalpi-
szigeteknek (sensu Pereda-Suberbiola 2009, 25B ébra).

Az Apuliai-mikrolemez kozéps6 és déli részét a periadriai karbonatplattformok alkottak
(Eberli et al. 1993, Dercourt et al. 1993), ahol a santoni-maastrichti idészakban uralkoddan
tengeri liledékképzédés folyt. Szamos ujonnan felfedezett lelet (pl. az Isztriai-félszigeten
megtalalt Tethyshadros dinoszaurusz tobb csontvaza [Dalla Vecchia 2009] és
dinoszauruszoktdl szarmazé labnyomok [Dalla Vecchia 2002]) tanusaga szerint azonban
hosszabb-rovidebb ideig itt is 1éteztek szarazulatok (Benton et al. 2010). Csontos és Vords
(2004) modellje alapjan a santoni idején az Apuliai-mikrolemez, Afrika keleti iranyt
nyomasanak koszonhetéen, mar iitk6zott a keletre 1év6 Tisza—Keleti-Karpatok—Déli-Karpatok
blokkokkal. Utobbiak teriilete a santonitol maastrichtiig terjedd idészakban tobbszor is
szarazulatra keriilt: a nagybarddi széntelepes Osszlet az onnan el6keriilt Theropoda
dinoszaurusz foggal (Nopcsa 1902) a campani elejére, a Rusca Montana- és Hatszegi-medencék
tertiletén feltart gazdag leletanyag (Therrien 2005, Codrea et al. 2010, Weishampel et al. 2010,
Vasile et al. 2012) pedig a maastrichti idejére igazolja nagyobb kiterjedésii szarazfold meglétét.
Osszességében tehat ezt a szarazulatot nevezhetjiik a ,,Hatszegi-szigetnek” (Csiki és Grigorescu
2007).

Bizonyos tehat, hogy a santoni idején a Dunantuli-kdzéphegység egy jelentds része

szarazulatként, vagy egy nagyobb szarazfold részeként 1étezett a nyugat-tethysi

80



dc_809 13

25. abra. Osfoldrajzi helyzet a kés6-krétaban. A, Késo-kréta 6sfoldrajzi rekonstrukcio (Blakey
2001) az Europaba bevandorolt és az iharkuti leléhelyrdl leirt csoportokkal. B, A nyugat-tethysi
szigetvilag Osfoldrajzi térképe a késo-krétaban. Zolddel a szérazulatok, vilagoskékkel a
sekélytengerek ¢€s sotétkékkel a mélytengerek vannak jeldlve. A szamok a kiilonb6z6 europai
késb-kréta gerinces lel6helyeket jelolik. Franciaorszag: 1, Charentes; 2, Le Haute-Garonne; 3,
Aude Valley; 4, Villeveyrac, Cruzy; 5, Serviers, Champ-Garimond; 6, Roques-Hautes; 7,
Beausset Syncline; 8, Fox Amphoux. Spanyolorszag: 9, Lafo; 10, Arén; 11, Tremp.
Portugalia: 12-13, Viso, Aveiro, Taveiro. Hollandia és Belgium: 14, Limburg. Ausztria: 15,
Muthmannsdorf. Magyarorszag: 16, Tharkat. Szlovénia: 17, Kozina. Romania: 18, Borod
(Nagybarod); 19, Hatszegi-medence. Roviditések: AA, Ausztroalpi sziget (benne a Dunantuli-
kozéphegységi szarazulattal); HSZ, Hatszegi-sziget. Az egyes leléhelyekre vonatkozo
irodalmakat Osi et al. (2010b) listazza.
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szigetvilagban. A Dunantuli-kdzéphegységen és vele kapcsolatban allo Ausztroalpi egységeken
kialakult szarazulat mérete egyiitt gyakorlatilag ismeretlen. A maastrichti idején létezett
Hatszegi-sziget (Csiki és Grigorescu 2007, 25B abra) esetében ugyan végeztek hozzavetdleges
becsléseket, de még igy is er0sen megoszlanak a vélemények. Benton et al. (2010) szerint kb.
100 000 km?-es szérazulattal kell szamolni, melyet a Hatszegi-medencén kiviil az azt kériildlels
szarazfoldi maastrichti rétegekkel jellemezhetd teriiletek, illetve a Déli-Karpatok mar

kiemelkedett hegyvidékei alkothattak.

5.2. Paleobiogeogrifia az iharkuti Archosauria fauna tiikrében

Bar az eurdpai kés6-kréta kontinentalis gerinces leletanyag rendkiviil hidnyos ¢és toredékes
Osszehasonlitva példaul a kozép-azsiai, észak-amerikai vagy patagoniai leléhelyekkel (Novacek
1996, Benton et al. 2000, Weishampel et al. 2004), a kb. egy tucat fontosabb, szisztematikusan
gyljtott leldhelyrdl eléggé diverz és megbizhato leletanyag keriilt elé ahhoz, hogy kialakuljon
egy kép a fontosabb Tetrapoda csoportok eurdpai megjelenésérdl, elterjedésérél vagy éppen
eltinésérél (Pereda-Suberbiola 2009). Ehhez az iharkati kés6-kréta leletegyiittes is
nagymértékben hozzajarult, hiszen santoni koraval csokkenti a cenoman—campani kozti
sokmilli6é éves, mar-mar leletanyag-mentes trt, és az itt felfedezett 30 kiilonboz6é taxon pedig
sok szempontbol pontositotta vagy ¢Eppen megvaltoztatta a kontinensiink gerinces
dsallatfoldrajzarol kialakitott képiinket (Osi et al. 2010b, c).

A szarazfoldi gerincesek mezozoikumi biogeografiajanak leirasahoz célszeri faunaprovin-
cidkat elkiiloniteni, melyek révén demonstralhatd az egyes faundk eredete és elterjedése (lasd
pl. Cox 1980; Le Loeuff 1991; Russell 1993; Holtz et al. 2004b, Pereda-Suberbiola 2009).
Russell (1993) hasznilja a Paleolaurazsia (Eszak-Amerika+Azsia+Europa) és Gondwana
(Afrika+Dél-Amerika+Ausztralia+ Antarktisz+IndiatMadagaszkar) faunaprovinciakat, melyek
megfelelnek a mezozoikum elején két f6 egységre bomlott Pangea északi és déli faunaprovinci-
ainak. A mezozoikum soran az északi és déli nagy szarazulatok tovabbi daraboldodasaval a fau-
naprovincidkon beliil kisebb bioprovinciak jottek 1étre, melyek kozott sok esetben volt kommu-
nikéacio. Paleolaurazsiat Cox (1980) két bioprovinciara, Azsiamerikara (Azsia+Eszak-Amerika
nyugati fele) és Euramerikara (Eurépa+Gronland+Eszak-Amerika keleti fele) osztotta. Eszak-
Amerika keleti részének hianyos leletanyagara valo tekintettel (Holtz et al. 2004b, Weishampel
et al. 2004) tobb szerzé inkabb a mezoeuramerikai bioprovinciat hasznalja, mely Eszak-
Amerika mindkét felét és Eurdpat egyiittesen jelenti (Le Loeuff 1998).

Az iharkuti fauna alapvetéen az Eurdpa és a kozte és Afrika kozott kialakult nyugat-tethysi

szigetvildg faunaosszetételének ¢€s az egyes csoportok vandorlasdnak megértésében jatszik
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kulcsfontossagu szerepet (Xu 2010). Ez a szigetvilag az észak-amerikai, azsiai €s nyugat-
gondwanai (AfrikatDél-Amerika) szarazfoldek kozott létezett, mely faunisztikailag egy
rendkiviil 6sszetett régid volt, ahol a kiilonb6z6 bioprovinciak elemein kiviil Gondwana-eredeti
¢s endemikus faunaelemek tették még komplexebbé az allatfoldrajzi képet.

A kovetkez6 Osszefoglaloban a szinte minden kontinensrdl ismert, kozmopolita elterjedésii
formaktol a kizarélag az eurdpai szigetvilagban vagy csak a Bakonyban eléfordulé taxonok felé

haladva targyalom az iharkti Archosauria fauna dsallatfoldrajzi aspektusait.

5.2.1. Kozmopolita formdk

Az iharkati faunaban t6bb olyan Archosauria csoport tagjai megjelennek, melyek szinte
minden kontinensen, vagy nagyobb bioprovinciaban eléfordulnak. Ezek koziil a repiilé formak
esetében a legegyszerlibb a helyzet, hiszen ezeknek a fajoknak nem jelentett akadalyt egy
tengerag felett egyik szigetr6l a masikra repiilni. Mind az azhdarchid pteroszauruszok, mind az
Enantiornithes madarak, jelen ismereteink szerint, aktivan repiild formak voltak, igy ezek a
nagyobb kontinensek mellett Europa szigetvilagat is meghoditottak (Buffetaut 1998, Company
et al. 1999, Buffetaut et al. 2003, Osi et al. 201 1b, Dyke és Osi 2010 Wang et al. 2011b, Vremir
et al. 2013). Az iharkati Enantiornithes leletek koziil a Bauxitornis maradvanyai a nagytesti
formakat magaban foglald Avisauridae csaladot képviselik (Brett-Surman és Paul 1985),
melyek Eurépan kiviil Libanon (Cau és Arduini 2008) és Eszak- és Dél-Amerika (Chiappe
1992, 1993, Varricchio és Chiappe 1995) krétajabol ismertek. Az Enantiornithesek csoportja
viszont Ausztraliat és az Antarktiszt leszamitva minden kontinensrdl ismert.

Bar a krokodilok esetében a modern Eusuchia formdk Foldink minden kontinensét
meghoditottak, az ide tartoz6 szamos alcsoport koziil a legtobb csak bizonyos kontinensekre
korlatozodik. Ez a helyzet a két iharkati Eusuchia krokodil (Allodaposuchus-rokon és
Hylaeochampsidae) esetében is (lasd alabb).

A Theropoda dinoszauruszok koziil a Dromaeosauridae Paraves Theropodak mutatnak
kozmopolita elterjedést (Rauhut és Werner 1995, Norell ¢s Makovicky 2004, Makovicky et al.
2005). Az iharkutrol leirt Pneumatorptor esetében ugyan nem ismertek a Dromaeosauridaekra
nézve diagnosztikus jegyek, a beazonositott scapulocoracoideum minden szempontbdl ezzel a
csaladdal mutatja a legnagyobb hasonlésagot, beleértve az erdélyi Balaurt is (Csiki et al. 2010).
Ami a Tetanurae Theropodakat illeti, alapvetden kozmopolita elterjedéstiek (Holtz et al. 2004a),
am a hazai primitiv Tetanurae fogai nem elegendéek a precizebb taxondmiai besorolashoz, igy
nem tudhatd, hogy egy kozmopolita, eurdzsiai, vagy esetleg csak Eurdpara korlatozodo

csoportrol van szo.
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5.2.2. Paleolaurdzsiai formdak

Az iharkuti gerinces fauna nem Archosauria elemeit nézve a Discoglossidae (Szentesi és
Venczel 2011) és Pelobatidae békak (Szentesi Zoltan szoébeli kozlése, 2011), az
Albanerpetontida¢k (Szentesi et al. 2013) és a Polyglyphanodontinae gyikok (Makadi 2006,
2013a) tekinthetok paleolaurazsiai elterjedésiinek. (Megjegyzendd, hogy discoglossid és
pelobatid békakat India fels6-krétajabol is emlitenck [Sahni et al. 1987]. Bar India ekkoriban
mar nem kapcsolodott egyik déli kontinenshez sem (Blakey 2001), faunajat illetéen még
egyértelmiien Gondwana kontinens volt. Ebben az esetben tehat ezeknél a csoportokndl nem
kizart a kozmopolita elterjedés [contra Pereda-Suberbiola 2009]).

Az iharktti Archosauriak koziil a Ceratopsia dinoszauruszok biztosan paleolaurdzsiai
csoportnak tekintheték. Korabban csak Azsia és Eszak-Amerika teriiletérdl voltak ismertek. Az
Ajkaceratops leletei voltak az els6 biztos fossziliak, melyek a csoport eurdpai megjelenését
igazoltak (Osi et al. 2010c, Xu 2010). Van tovabba néhany kevésbé diagnosztikus lelet Dél-
Svédorszag (Lindgren et al. 2007) és Belgium (Godefroit és Lambert 2007) felsd-krétajabol is,
am ezek Ceratopsia affinitasat sokan kétségbe vontak. A Ceratopsiak valamikor a jura végén,
Ko6zép-Azsiaban alakultak ki (Xu et al. 2006) és ott a kréta végéig léteztek (Sereno 2000). Mara
tudjuk, hogy Azsia és Eszak-Amerika kozotti vandorlasuk a kréta iddszakban tbb iitemben és
tobb iranyban (Azsiabol Beringian keresztiil Eszak-Amerikéba és forditva) zajlott le (26. abra).

Primitiv Neoceratopsiak mar a kora-kréta végén elérték Eszak-Amerikdnak mind a nyugati,
mind a keleti részét (Chinnery et al. 1998). Amig korabban evidens volt, hogy ez a vandorlas
Beringian keresztiil tortént (You és Dodson 2004), az Eszak-Amerika keleti részérél, tovabba
Svédorszagbol (Lindgren et al. 2007) és Belgiumbol (Godefroit és Lambert 2007) eldkeriilt
fogak azt sugalltak, hogy a Neoceratopsiak mar az északnyugat-azsiai Turgai-Szoros
kialakul4sa el6tt, északnyugati iranyban, Skandinavian keresztiil benépesitették Eszak-Amerika
keleti részét. Lindgren et al. (2007) a kora-campani kora svédorszagi fogakat a
Leptoceratopsidae csaladhoz (Makovicky 2001) sorolta, amelybe Chinnery (2004) vizsgalatai
szerint az Eszak-Amerika nyugati részér6l ismert Leptoceratops, Montanaceratops és
Prenoceratops, tovabba a mongoliai Udanoceratops tartozik. Ha a svéd leletek valoban ehhez a
csoporthoz tartoznak, akkor az Azsiabol északnyugati iranyba tortént vandorlas realis lehet, és
ez jelentheti a Ceratopsiak eurdpai térhoditasanak egyik utvonalat (26. abra).

Toredékes, am anndl fontosabb leletek ismertek a klasszikus mongoliai-kinai leldhelyektdl
joval nyugatabbra, a mai Uzbegisztan teriiletén is, cenoman—turon rétegekbdl. Bar az innen leirt

Asiaceratops és Turanoceratops (Nessov et al. 1989) leleteket egyesek (pl. Sereno 2000) nem
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tekintik diagnosztikusnak, kétség kiviil Ceratopsia maradvanyokkal van dolgunk (Chinnery
2004, Farke et al. 2009, Sues és Averianov 2009a, b). E maradvanyok koziil a Turanoceratops
fontosséga abban all, hogy ez az els6 ismert Eszak-Amerikan kiviili Ceratopsoidea. Ugy tiinik
tehat, hogy e korabban csak Eszak-Amerikabol ismertetett csoport Azsiaban is létezett, mar a
cenomantol kezdve. Ezt az elméletet azota tovabbi, késé-kréta kinai ceratopsoid leletek is

alatamasztjak (Xu et al. 2010).

Y
4

\‘! /
\
Ceratopsidae e ‘

- /‘
Leptoceratopsidae €5

e basalis Neoceratopsiak . 4

26. abra. Késo-kréta 0sfoldrajzi rekonstrukcié (Blakey 2001 nyoman) a kiilonbdzé Ceratopsia
dinoszauruszok elterjedésével és vandorlasi utvonalaikkal. A z6ld pont jel6li az Ajkaceratops
eléfordulasat. A szaggatott vonallal jelolt utvonalak esetében egyelére nem egyértelmii, hogy
melyik irdnybol tortént a vandorlas.

A basalis Ceratopsiak eurdpai térhoditasat illetéen azonban sokkal fontosabb a cenoman—turon
kora Asiaceratops tlizbegisztani jelenléte. Bar egyesek leptoceratopsid rokonsagot latnak benne,
az Asiaceratops a Neoceratopsiak egy egészen primitiv vonalat képviseli (Chinnery 2004). Az
6sfoldrajzi rekonstrukciok szerint (pl. Smith et al. 1994, Blakey 2001) a mai Uzbegisztan
teriilete a Tethys-Ocean északi részének nyugat-kelet iranyu, szigetivekkel tarkitott vidéke volt a
késoé-krétaban, tulajdonképpen az eurdpai/nyugat-tethysi szigetvilag keletei folytatdsa. Ezek

szerint a kozép-azsiai Ceratopsiak nyugat felé torténd vandorlasa
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a cenomdan-turon idején megkezdddott; egy esemény, ami akar a svédorszagi Ceratopsiak
térhoditasanak is elézménye lehetett. A leletek toredékessége miatt azonban a svéd és {lizbég
leletek kozti rokonsagot egyelére nem lehet megerésiteni. Minthogy az Ajkaceratops leletei
sokkal kozelebb allnak az Asiaceratopsnal és a Leptoceratopsidaeknél fejlettebb Bagaceratops—
Magnirostris—Protoceratops vonalhoz, a hazai fajt tekinthetjiik a kozép-azsiai Ceratopsiak
masodik, délen tortént, nyugat felé¢ tartd6 vandorlasa hirvivéjének (25A, 26. abra).
Megjegyzendd, hogy ha az Ajkaceratopsot nem basalis Neoceratopsiaként kezeljiik, hanem
csak a Neoceratopsiak kozott helyet foglald, Bagaceratops—Magnirostris—Protoceratops altal
alkotott, diagnosztikus jegyekkel nem egyértelmiien elkiilonitett ‘Bagaceratopsidae’ klad
tagjaként, akkor nem paleolaurazsiai, hanem eurazsiai formanak kell tekinteniink. Ebben az
esetben az Ajkaceratops egy azsiai bevandorlonak tekinthetd, hiszen a klad egyértelmiien
Azsiaban alakult ki, melynek bizonyos csoportjai nyugat felé¢ vandoroltak (25A &bra).

Sokaig tgy tiint, hogy az Ankylosauria dinoszauruszok Nodosauridae csaladja csak Eszak-
Amerikabol és Eurépabol ismert (Coombs és Maryanska 1990). Ujabb leletek és a rokonsagi
kapcsolataik feliilvizsgéalata alapjan (Thompson et al. 2012) méara gy tlinik, hogy a nodosaurid
Ankylosauriak Eurdpa és Eszak-Amerika mellett Azsiaban is eléfordultak (Lii et al. 2007, Xu et
al. 2007). Bar Ankylosauria leletek Dél-Amerikabol (Salgado ¢s Coria 1996), és az
Antarktiszrol (Salgado és Gasparini 2006) is eldkeriiltek, ezek a maradvanyok tal téredékesek
ahhoz, hogy nodosaurid affinitasukat egyértelmiien kijelentsiik, igy e csaladot egyelére
paleolaurazsiai csoportként kezelem.

A Nodosauridaek hazai tagjai a Hungarosaurus és Struthiosaurus (Osi és Prondvai 2013).
A Hungarosaurusnal és a Struthiosaurusnal felismert k6zos tulajdonsagok, mint a ventralis
iranyban all6 basisphenoideum ¢és a dorsalisan felmagasodo cerebellum arra utalnak, hogy e két
genus a Nodosauridae csalad egy jol elkiiloniilt europai kladjat alkotjak (Osi et al. elkiildve),
melyek dsei joval a santonit megel6zden benépesitették Eurdpa szigetvilagat. Az anatomiai
jegyek alapjan e kés6-kréta eurdpai klad az észak-amerikai kora-kréta Nodosauridaekkal mutat
kozeli rokonsagot, igy feltételezhetd, hogy e Hungarosaurus-Struthiosaurus klad ései nyugat

fel6l népesitették be Dél-Europa szigetvilagat (25A abra).

5.2.3. A mezoeuramerikai bioprovincia elemei

Amig Cox (1980) az Azsiat, Eszak-Amerikat és Eurdpat érinté bioprovinciakat azsiamerikai
(Azsia+Eszak-Amerika nyugati fele) és euramerikai (Eurépa+Gronland+Eszak-Amerika keleti
fele) bioprovinciakra osztotta fel, és igy a hatart az észak-déli iranyu Nyugati-Belsé-tengeragnal
(Western Interior Seaway) huzta meg, Le Loeuff (1998) az euramerikai bioprovinciahoz
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hozzavette Eszak-Amerika nyugati részét is, és mezoeuramerikai bioprovincia néven hasznalta.
Eurdpa egészét illetéen Pereda-Suberbiola (2009) a palacobatrachid és batrachosauroidid
Lissamphibiakat, a solemydid ¢és chelydroid teknOsoket, az alligatoroid krokodilokat és a
nodosaurid Ankylosauriakat emliti mint mezoeuramerikai csoportokat. A nodosaurid
dinoszauruszokrol azonban tudjuk, hogy Azsiaban is léteztek, az alligatorid krokodilok eurdpai
eléfordulasat (Musturzabalsuchus és Massaliasuchus) pedig tobben megkérddjelezték (pl.
Martin és Delfino 2010, Puértolas-Pascual et al. 2013) és ugy tlinik, hogy ezek a formak
primitiv, nem Alligatoroidea Eusuchiak. Az eurdpai (és egyben az iharkuti) Archosauriak koziil
tehat egy taxon sem sorolhaté ehhez a bioprovincidhoz. A tobbi taxon koziil egyediil a
Palaeobatrachidae békak ismertek Iharkatrol, melyek egyben a csalad legkorabbi el6fordulasat
is jelentik (Szentesi 2010).

5.2.4. Eurazsiai fajok

Ha az Ajkaceratopsot, mint basalis Neoceratopsiat, paleolaurazsiai taxonként kezeljiik,
akkor egyetlen csak Eurdpaban és Azsiaban eléforduld taxon szerepel az iharkati faunaban. Ez
a Theriosuchus, a krokodilok egy nagy tuléldje, melynek szamos faja a késé-juratdl a
maastrichtiig, Angliatél Thaifoldig 1étezett (Owen 1879; Cuny et al. 1991; Schwarz és
Salisbury 2005; Schwarz-Wings et al. 2009, Wu et al. 1996, Lauprasert et al. 2010, Martin et al.
2010, Osi et al. 2012a, Sebék és Rabi elokésziiletben). Minthogy a Theriosuchust
semiaquatikus-terresztrialis formanak gondoljak (Brinkmann 1992, Schwarz ¢és Salisbury
2005), minden bizonnyal szarazfoldi kapcsolatra volt sziikség a terjeszkedéshez. Késoé-jura
nyugat-eurépai maradvanyai azt sejtetik, hogy talan Eszak-Amerika teriiletét is meghodithatta,
hiszen abban az idében északon még létezhetett szarazfoldi osszekottetés Gronlandon keresztiil.
Ugyanakkor Eurdpa nyugati és déli része ekkoriban is szigetvilag volt, és Gronland és a stabil
skandinav szarazulat kozott sekélytengert feltételeznek (Blakey 2001). Az észak-amerikai
jelenlétre azonban egyelére nincs bizonyiték. Mindenesetre az biztos, hogy késé-jura—kora-
kréta idején europai képviseldi mar egy szigetvilagot népesitettek be, ahol a szigetek kozti

terjeszkedés véletlenszeriien, részben szerencseutakon torténhetett.

5.2.5. Gondwana-eredetii formdk

A Gondwana-eredetii fajok europai jelenléte az egyik legérdekesebb kérdés a kréta idészaki
eurdpai szigetvilag gerinces allatfoldrajzat illetéen. A késd-kréta Gondwana-eredetii formak (pl.
Abelisauridae Theropodak) bevandorlasat targyald elsé munkak (pl. Buffetaut et al. 1988,

Buffetaut 1989) még azon az allasponton voltak, hogy ezek a csoportok valamikor a késé-
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krétaban (campani—maastrichti), Afrikan keresztiil hoditottak meg Eurdpa szigetvilagat (25A
abra). A Franciaorszag albai rétegeibdl eldkeriilt abelisaurid Genusaurus (Accarie et al. 1995,
Buffetaut és Le Loeuff 1995) maradvanyai azonban azt sejtették, hogy e déli csoport tagjai mar
a campani—maastrichtit megel6zden is 1éteztek a nyugat-tethysi szigetvilag egyes részein. Bar a
Genusaurusnal nem ismertek iddsebb abelisaurid leletek Eur6épabol, a nemrég Marokkd also-
jura (pliensbachi) rétegeibdl leirt abelisauroid Berberosaurus (Allain et al. 2007) arra utal, hogy
talan e Gondwana-eredetii csoportok mar a juratdl kezdédden léteztek kontinensiink éppen
aktudlis szarazulatain, és leszdrmazottaik fennmaradtak egészen a maastrichtiig. Bar a
Berberosaurus idejében a fébb kontinensek 6sallatfoldrajzi szempontbdl még egységet alkottak,
az Europa déli részét alkotod teriiletek mar a kora-juraban is szigetként 1éteztek (Blakey 2001).
Ezek utan tehat nem zarhaté ki az a hipotézis sem, hogy a csoport tagjai tobbszor is
meghdditottak az eurdpai szigetvilagot vagy annak egyes szigeteit. A hazai abelisaurid rekord
mindenesetre bizonyitja, hogy a dunantali-k6zéphegységi szarazulaton a santoni idején éltek e
déli Theropodak (Osi et al. 2010b, Osi és Buffetaut 2011). A leletek azonban til téredékesek
ahhoz, hogy kideritsiik, milyen koézeli rokonsagban allnak az albai Genusaurussal vagy a
kés6ébbi, campani—maastrichti Abelisauridaekkel (Buffetaut 1989, Astibia et al. 1990, Le Loeuff
és Buffetaut 1991, Astibia et al. 1999, Buffetaut et al. 1999, Allain és Pereda-Suberbiola 2003,
Tortosa et al. 2010).

Az Abelisauridae Theropodakon kiviill a Notosuchia/Sebecosuchia Doratodon és
bothremydid Foxemys tekintheték Gondwana-eredetii csoportoknak (Osi et al. 2012a). Bér a
Doratodon leletek igen toredékesek, abban alapvetden egyetértés van, hogy ez a krokodil a
Gondwana  kontinenseken elterjedt szarazfoldi  Ziphosuchia/Sebecosuchia/Notosuchia
formakkal mutat kozeli rokonsagot (Company et al. 2005, Rabi 2009, Bronzati et al. 2012) és
6seik dél feldl hoditottak meg Eurdpat (25A abra). Doratodon maradvanyok eldkeriiltek még
campani (Ausztria, Spanyolorszag) és maastrichti (Romania) rétegekbdl is. A Doratodonon
kiviil Gondwana-eredeti krokodilok maradvanyai ismertek még Franciaorszag campani
(Ischyrochampsa), illetve Portugalia, Spanyolorszag és Franciaorszag eocén rétegeibdl és talan
Németorszag eocénjébdl (Berg 1966, Buffetaut 1988, Ortega et al. 1996). A leletek azonban
ezekben az esetekben is tul toredékesek ahhoz, hogy e kiilonb6zo szarazfoldi krokodilfajok
leszarmazasi kapcsolatait tisztazni lehessen. Az biztos, hogy az iharkuti leletek jelentik a
Gondwana-eredetii krokodilok legkorabbi megjelenését Eurdpaban, am az Abelisauridae
Theropodakhoz hasonléan nem ismert, hogy valojaban mikor és hany alkalommal hoditottak

meg Eurdpa szigetvilagat. E csoport esetében is komoly esély van arra, hogy legkésébb a
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santoniban vagy akar mar joval azt megelézOen elérték a szigetvilagot és elterjedtek a

kiilonbozo szigeteken (pl. Nyugat-eurdpai szigetek, Ausztroalpi-szigetek, Hatszegi-sziget).

5.2.6. Europai endemikus fajok

Az eurdpai késé-kréta faunak jorészt elszigetelt fejlodését mi sem bizonyitja jobban, mint
az, hogy a békaktol a dinoszauruszokig szamos taxon csak az europai leldhelyekrdl ismert. S6t,
akadnak olyan fajok, melyek annyira egyediek, hogy rendszertani hovatartozasuk sem
egyértelmili, ¢és csak egy leldhelyrdl ismertek. Az iharkuti gerinces faundban ilyen a
Hungarobatrachus szukacsi (Szentesi és Venczel 2010), melynek rokonsagi kapcsolatai
egyeldre tisztazatlanok, de nem kizart, hogy egy 0j, a ma is él6 Ranidaekkel rokon csoportot
képvisel.

Mieldtt ratérnék a csak Eurdpabol ismert Archosauria csoportokra, meg kell emliteni a
tekndsoket is, melyek kozott két taxonra is jellemz6 a kizarolagos eurdpai elterjedés. Ezek
kozlil az egyiket alapvetéen szarazfoldi formanak tekintik, igy fontos szerepet jatszik a
szarazfoldi fajok elterjedésének megértésében. Ez a Kallokibotioninae csoport, ahova az
Erdélybdl leirt Kallokibotion bajazidi (Nopcsa 1923) is tartozik. Iharkutrol ismert santoni
maradvanyaik mellett Muthmannsdorf alsd-campani rétegeibdl is keriiltek el6 csontjaik (Rabi et
al. 2012), melyeket feltételesen mar Nopcsa is a Kallokibotionnal rokonitott (Nopcsa 1926). A
masik, Eurdpara nézve endemikus teknOscsoport a Kistermetii, el6szor Spanyolorszagbol
ismertetett Dortokidae csalad, melyek a kora-krétatdl a paleocén/eocén hatarig 1éteztek.
Maradvanyaik nem csak Tharkutrol (Rabi et al. 2012), hanem Erdély paleocén—eocén rétegeibol
is elékertiltek (Lapparent de Broin és Murelaga 1999, Rabi et al. 2012).

Az Tharkaton eléfordulo  krokodilok kozott az  lharkutosuchus —altal  képviselt
Hylaeochampsidae csalad tekintheté kizarolag eurdpai elterjedésiinek. A csalad tagjainak
maradvanyait emellett az angliai Wight-sziget barrémi (Hylaeochampsa, Owen 1874),
Olaszorszag albai (Pietraroiasuchus, Buscalioni et al. 2011), tovabba Spanyolorszag,
Franciaorszag és Olaszorszag késé-kréta campani—maastrichti rétegeibdl (Acynodon, Buscalioni
et al. 1997, Martin 2007, Delfino et al. 2008) irtak le. Egyes kladisztikai elemzések szerint az
¢szak-amerikai albai korti Pachycheilosuchus is ide tartozik (Puértolas-Pascual et al. 2013), am
Bronzati et al. (2012) vizsgalatai ezt cafoltak, igy egyel6re a csoport kizardlagos eurdpai
elterjedésével szamolunk.

Szintén a nyugat-europai Wealden rétegekbdl keriiltek elé a Hylaeochampsaval azonos
koru, spanyolorszagi Unasuchus toredékes leletei, koztiik erds, lapos, torésre alkalmas fogak.

Bar Brinkmann (1992) 6ta ezeket a leleteket részletesen nem vizsgaltak, a fogazat €s a fogakon
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talalhato kopasi felszin alapjan mar korabban feltételeztem, hogy ez a krokodil szintén a
Hylaecochampsidae csaladhoz tartozik (Osi 2013). A csoportban dontden kistermetii, valtozatos
fogazattal bir6 fajok vannak; a t6ré/ragd fogak azonban nem mindegyik taxonra jellemzéek (pl.
Pietraroiasuchus). A specialis, dontéen toré fogazat tehat a barrémit6l a maastrichtiig tobb
fajnal is kialakult, mely feltehetéen 0sszefiiggésben van e fajok elszigetelt fejlodésével és a mar
korabban emlitett emlésok alarendelt megjelenésével, esetleg egyes teriileteken (pl. Tharkut)
val6 teljes hianyaval.

Eurépara nézve endemikus csoport a dinoszauruszok Rhabdodontidae csaladja. Az ide
tartoz6 fajok kontinensiink minden fontosabb lel6helyérdl (Spanyolorszag, Dél-Franciaorszag,
Kelet-Ausztria, Tharkut, Erdély) ismertek. A csaladra elvégzett kladisztikai analizis ¢és
testméret-evolucio-elemzés is megerdsitette azt az elméletet, miszerint a csaladnak mar a
santonit megel6zéen kialakult egy nyugati és egy keleti aga. A két ag szétvalasanak helye és
idépontja ismeretlen. A nyugati kladba legalabb harom, de jo eséllyel négy faj tartozik, Ggymint
a Rhabdodon priscus, a R. septimanicus, a Villaveyrac-i rhabdodontid és az MHN Aix PV
2008.1.11 szammal ellatott combcsont altal képviselt egyed (27B abra). Mig az els6 kett6 késo-
campani—maastrichti rétegekbdl ismert, ¢és alapvetéen nagyméretii fajok, melyek also
joval idGsebb, kora-campani rétegekbdl keriilt elé (Buffetaut et al. 1996). A MHN Aix PV
2008.1.11 combcesont az el6z6 fajok combcesontjaihoz képest sokkal kisebb, minddsszesen 21
cm-es, mely juvenilis egyedre utalna. A csontszdvettani vizsgalatok azonban bebizonyitottak,
hogy ez a Mochlodon combcsontjahoz hasonlé méretii lelet egy kifejlett allaté volt (Osi et al.
2012b). A nyugat-europai Rhabdodon klad 3-4 kiilonboz6 fajjal tehat diverzebb lehetett, mint
azt korabban gondoltak (Garcia et al. 1999), és az Oriasnovésii formak (Rhabdodon sp.
combcsont hossza: 82 cm) mellett sokkal kisebb fajok is 1étezhettek (Prondvai el6késziiletben).
Nem kizart, hogy a csalad nyugati kladjanak evolucidja soran egyes csoportok oriasokka valtak
(23. abra), mig mas fajok megdrizték dseikre jellemz6 kis méretiiket. Azonban az sem zarhatod
ki, hogy e kistermet(i nyugat-eurépai forma a keleti klad egy nyugatra vandorolt képviseldje.
Az mindenestre valdszinii, hogy a dél-franciaorszagi teriileteken a Rhabdodon genus legalabb
13-15 milli6 éven keresztiil 1étezett és valamikor a maastrichti kozepén tlint el (Loépez-Martinez

et al. 2001, 27B abra).
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27. abra. A Rhabdodontidae csalad rokonsagi kapcsolatai és elterjedése. A, a csalad, valamikor
a santonit megelézGen valt el egy nyugati és egy keleti agra. Ennek az elvalasnak a helye ¢és
pontos kora ismeretlen. B, A Rhabdodontidae csalad rokonsagi kapcsolatai ¢és iddbeli
elterjedésiik (Osi et al. 2012b nyoman, modositva). Roviditések: AA, ,,Ausztroalpi-sziget”;
HSZ, ,,Hatszegi-sziget”; M, Mochlodon klad; R, Rhabdodon klad; Z, Zalmoxes klad.

Az ibériai teriiletek anyaga kevésbé vizsgalt, és foként maastrichti rétegekbdl ismerjiik
toredékes maradvanyaikat (Astibia et al. 1990, Pereda-Suberbiola és Sanz 1999, Company
2004). Ebbdl kifolydlag az sem tisztazott, hogy itt hany féle fajt lehet elkiiloniteni, és hogy ezek
vajon azonosak-e¢ a dél-franciaorszagiakkal. Az 6sfoldrajzi térképek szerint a campani—

maastrichti idején az Ibériai-félsziget nyugati, északi és keleti részei a késd-krétaban dontden
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Onallé szarazulatok voltak, melyek kozt nem volt kapcsolat; az Ibériai szarazulatok kozti elsé €s
a Dél-Franciaorszaggal valo kapcsolatot a maastrichti legvégére rekonstrualjak (Blakey 2001).
Az ibériai és dél-franciaorszagi teriiletek kozotti campani—maastrichti faunavandorlas tehat, ha
1étezett is, sporadikus lehetett.

A Rhabdodontidae csalad keleti agat az alapvetden kistermetli Mochlodon és a Zalmoxes
két-két faja alkotta (Osi et al. 2012b, 27. abra). A jelenleg ismert leletanyag alapjan azonban a
két genus létezése kozott nincs atfedés: mig a Mochlodon a santoni-als6-campani alatt 1étezett
az Ausztroalpi-szigete(ke)n, a Zalmoxes legkorabbi maradvanyai mintegy 10—12 millié évvel
késGbbre, a maastrichti elejére datalhatok és kizarolag a Hatszegi-szigetrdl ismertek. Erdekes
kérdés, hogy vajon a Nagybarod kornyékén feltart alsd-campani szénrétegekbdl ismert
Theropoda (Nopcsa 1902) mellett vajon éltek-e a Rhabdodontidae csalad képvisel6i, és ha igen,
akkor azok vajon a Mochlodonhoz vagy a Zalmoxeshez alltak kozelebb. Korban ugyanis kozel
egyidések lennének az ausztriai M. suessivel, térben azonban ahhoz a szigethez tartoztak,
ahonnan a kés6bbi Zalmoxes maradvanyai el6keriiltek.

Az anatomiai jegyek alapjan a Mochlodon egyértelmiien kozelebb all a Zalmoxeshez, mint a
Rhabdodonhoz, tehat feltételezhetd, hogy a Mochlodon—Zalmoxes klad kozos 6se valamikor a
santonit megel6zden valt el a nyugat-eurépai Rhabdodon klad 6sétdl (27. abra). Minthogy a
santoni koru iharkuti leletek a csalad legidésebb képviseldi, e kozos 6sokrol, vagy a szétvalas
folyamatarol, helyérél semmit nem lehet tudni. Tulajdonképpen a csalad eredete is homalyba
vész. A korban legkozelebb esé Ornithopoda leletek Csehorszag cenoman rétegeibdl ismertek
(Fejfar et al. 2005), tehat mintegy 15—20 millié éven keresztiil semmiféle primitiv [guanodontia
nem ismert. A kladisztikai analizis szerinti legk6zelebbi rokon-csoportok (Ankylopollexia,
Dryosauridae, Tenontosaurus spp.) apti—albai kortak vagy még id6sebbek, és ezek a csoportok
komoly anatomai kiilonbségeket mutatnak a Rhabdodontidae csalad tagjaihoz képest, igy

egyeldre a Rhabdodontidae csalad kozvetlen dsei ismeretlenek.

5.3. Elszigeteltség, refugium, torpenovés

Az eddigi eredmények azt mutatjdk, hogy az iharkuti gerinces fauna sok tekintetben
hasonlit Eurdpa tobbi késd-kréta (campani—maastrichti) kontinentalis faunajahoz. Ez a
hasonlésag csalad szinten erételjes, am genus vagy fajszinten mér eltérések mutatkoznak (Osi
et al. 2012a). Emellett az egyik legszembetiindbb jelenség, hogy szamos taxon (pl.
Kallokibotion [Rabi et al 2012], Bicuspidon sp. [Makadi 2006], Iharkutosuchus, Theriosuchus-
rokon krokodil, Nodosauridae Ankylosauriak, primitiv Tetanuraek, és talan a Mochlodon

92



dc_809 13

vorosi) joval iddsebb, legtobb esetben kora-kréta formakkal rokonithat6. Ez részben azzal fiigg
Ossze, hogy Eurdpaban a santonit kozvetleniil megel6z0, mintegy 15-20 millid6 évbdl
kontinentalis gerinces fossziliak csaknem teljesen ismeretlenek. Ez arra utal, hogy ezek a fajok
legkozelebbi rokonaiktol vald elvalasa ota fobb tulajdonsagaikat illetden minimalis mértékben
valtoztak. Szamos 6si anatomai jegyet megoriztek, am egyes esetekben azok egészen extrém
tulajdonsagokkal kombinalodtak (pl. ragasra alkalmas fogazat az Iharkutosuchusnal, cursorialis
mozgas a Hungarosaurusnal).

Bar a leletanyag még kevés és sok esetben toredékes, egyre tobb érv szol amellett, hogy az
egykori dunantuli-k6zéphegységi szarazulat — a tobbi, dél-eurdpai/nyugat-tethysi szarazulathoz
hasonldan — valdban szigetként, feltehetéen egy nagyobb sziget részeként 1étezett. Azt, hogy a
dunantuli-k6zéphegységi szenon tengeri iiledékciklus elétt milyen hossza idon keresztiil 1étezett
ez a szarazfoldi kornyezet, nehéz megmondani, &m van néhany adat, melyek révén ovatos
becslésekbe bocsatkozhatunk. A Csehbanyai Formécio az iharkuti leléhelyen kb. 50 méteres
vastagsagot ér el. A legutobbi palynologiai elemzések soran az itt vett mintak a rétegsor tobb
pontjardl szarmaznak, melyek mindegyike az Oculopollis zaklinskaiae—Tetracolporopollenites
(Brecolpites) globosus Zénat adja. A palynoldgiai és nannoplankton adatokra épiil6, a kozép-
eurdpai késé-krétara kidolgozott kronosztratigrafiai korrelacio (Siegl-Farkas és Wagreich 1996)
alapjan tudjuk, hogy ez a palynozéna nem lehetett tobb 250 000 évnél (Bodor és Baranyi 2012),
tehat feltehetden az itt vizsgalhato 50 méteres rétegsor ennél rovidebb id6 alatt rakodott le. A
Csehbanyai Formaci6 furasokbol ismert vastagsagi térképe alapjan (lasd pl. Haas 1983, Jocha-
Edelény1 1988) tudjuk, hogy legnagyobb vastagsaga, példaul a Bakonyjako kornyékén vagy a
Csehbanyai medencében, eléri a 150 métert. Bakonyjako kornyékén a rétegsor az iharkitihoz
hasonloan dontden finom tormelékes kdzetekbdl all (Jocha-Edelényi 1988), tehat erre, mint az
egyik legnagyobb vastagsagu rétegsorra kb. haromszor annyi képz6dési id6t feltételezhetiink,
mely maximalis esetben 750 000 év (valdszinii, hogy ennél joval kevesebb). Az Tharkaton
banyaszott Nagytarkanyi Bauxit Formaciot a lel6helyen, némi er6zids diszkordanciaval, a
Csehbanyai Formacio fedi. Az iharkuti bauxittelepek képzodése egy idohorizonthoz kothetd,
tehat nem lehetett kimutatni a Dunantili-k6zéphegység harom bauxitképzddési szintjeibdl az
elsd, Alsoperei Bauxit nyomait, szemben pl. a Halimbai teriilettel, ahol mindharom bauxitszint
egyiittes jelenlététre van bizonyiték (Mindszenty et al. 2000). Az iharkuati bauxit képz6dési
id6tartaméra vonatkozdan nehéz biztosat mondani, de a kiilonbozd talajtipusok képzdodési
idejébdl (Birkeland 1984, Retallack 1990) annyi tudhato, hogy a jo mindségii bauxit (mint
oxisol) képzddéséhez legalabb egy millié év sziikséges (Mindszenty et al. 1996), nagyobb

vastagsagu bauxitlencsék kialakuldsahoz pedig jo eséllyel néhany millié év (Mindszenty et al.
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1996, Mindszenty A. 2013, szdbeli kozlés). A Dunantili-kdzéphegységben a szenon
szarazulatot megel6z6 legfiatalabb kézetek az albai—cenoman koru Pénzeskuti Marga Formacio
rétegei (Szives 2007), melynek felszine a kiilonboz6 teriileteken kiilonb6z6 mértékben
erodalodott. Legfiatalabb, er6ziotol megkimélt rétegei a cenoman kodzepét képviselik (Bodrogi
1989), de a képzddése feltehetden tovabb tartott, akar a cenoman végéig, sét esetleg a turonba is
atnyalhatott (Haas J., 2013, szobeli kozlés). Osszességében tehat elmondhatd, hogy a
Dunantuli-kozéphegységhben a kés6-krétaban kialakult szarazulat feltehetéen a turontol, vagy
legkésobb a turon/coniaci hatart6l a santoni elejéig-kdzepéig 1étezett, ami legalabb 6t millio év.
Hogy e dunantili-kdzéphegységi szarazulat mérete mikor és hogyan valtozott, és hogy mikor
alakult ki szarazfoldi osszekottetés pl. a Kelet-Alpok vagy az Eszaki-Mészkdalpok (Wagreich
¢és Faupl 1994), vagy a kozépsé Nyugati-Karpatok (Misik 1994) szarazulataival, egyelére nem
lehet megmondani. Ot milli6 év mindenestre hosszt idd, és ez alatt egy elszigetelt szarazfoldi
gerinces fauna sok valtozason mehet keresztiil, még akkor is, ha az elsé benépesiilést kovetéen
nem érkeznek 0j jovevények. Kivald példa erre a Galapagos-szigetek madarfaunaja. Itt a
ragadozOk hianyanak koszonhetéen ropképtelenné valtak a kormoranok (Phalacrocorax
harrisi), de emlithetjiik az egyetlen k6z6s 6sre visszavezethetd hires Darwin-pintyek 15 fajat
(valdjaban sarmany-félék, és nem allnak kozeli rokonsagban a valddi pintyekkel), melyek
leginkabb a taplalkozasi modot €s a fogyasztott taplalék mindségét illetden csoriik méretében és
morfologiajaban kiilonboznek. A szigetfaunak esetében gyakran tapasztalt méretbeli
valtozasokhoz (nanizmus, gigantizmus) azonban nem sziikséges tobb millio évnyi elszigeteltség
(lasd Benton et al. 2010 és az ott listdzott irodalmak). A Mediterraneum szigeteinek plio-
pleisztocénben létezett faunai (pl. Kréta, Szicilia, Szardinia; Azzarolli 1982, De Vos et al. 2007,
Palombo 2007, 2008) vagy a Wrangel-sziget, illetve egyéb, a Csendes-Ocean északi részén 1évo
szigeteken élt mamutok alapjan (Guthrie 2004) tudjuk, hogy néhany ezer év is b6éven elegend6
ahhoz, hogy 1j, sokszor torpe- vagy oriasnovésii formak alakuljanak ki.

Amig az erdélyi leléhelyeken a Magyarosaurus dacus Sauropoda dinoszaurusz
egyértelmiien torpendvéstinek tekinthetd (Stein et al. 2010), és a franciaorszagi Rhabdodon
egyik faja pedig bizonyitottan ériasndvéstinek (Osi et al. 2012b), az iharkiti gerinces faunaban
egyelére nincs minden szempontbodl bizonyithatéan torpe- vagy oriasndvési faj. Az egyetlen
genus, ahol a torpendvés esete felmeriilhet, a nemrégiben beazonositott Struthiosaurus (Osi és
Prondvai 2013), melyet Eur6opa minden fontosabb késo-kréta leldhelyérdl leirtak. A
maradvanyok azonban igen toredékesek, ezért e genus rendszertani helyzete még vitatott
(Carpenter 2001, Osi 2005, Thompson et al. 2012). Ebbél kifolyolag nehéz megmondani, hogy

a Nodosauridae csaladon beliil egy basalis taxonnal van dolgunk, mely, a mar korabban emlitett
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Mochlodonhoz hasonléan, megérizte Osei kis (2-3 m) testméretét, vagy a csaladon beliil egy
koran elvalt 4gat képvisel, ahol a 4-5 méteres rokonfajokhoz képest jelentds testméret redukcid
tortént.

Az iharkuti fajok rokonsagi kapcsolatainak vizsgalata azonban egyértelmiien mutatja, hogy
az a néhany milli6 éven keresztiil létezett szarazulat, melynek rész volt a Dunantali-
kozéphegység, egyfajta refigiumként 1étezett, ahol a kiilonbozd fajok 6si tulajdonsagai hossza

1dOn keresztiil fennmaradhattak.
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6. OSSZEFOGLALAS

6.1. Eredmények, kovetkeztetések

Céliranyos kutatasok eredményeként 2000-ben felfedeztik Magyarorszag elso,
szisztematikusan gyiijthetdé mezozoikumi &sgerinces leldhelyét a Bakonyban, az iharkuti
bauxitbanyak teriiletén. Egy kutatocsoport keretében az elmualt 14 év sordn éves
rendszerességgel végeztiink asatdsokat a leléhelyen, melynek eredményeként a fels6-kréta
Csehbanyai Formacié kozel 500 mz-nyi csonttartalmu rétegét tartuk fel, és tobb mint 10 000
csont- és fogmaradvanyt, illetve részleges csontvazat gytijtottiink be. Ennek az egyediilallo
leletanyagnak egy jelentds részét Archosauria faunaelemek (Crocodyliformes, Pterosauria,
Dinosauria) maradvanyai alkotjak, melyek e dolgozatban megfogalmazott eredmények alapjat
képezték.

Az iharkuti Archosauria faunat ezidaig biztosan 14 taxon képviseli, koztiik négy krokodil
(Doratodon sp., Theriosuchus-rokon forma, Allodaposuchus-rokon forma, Iharkutosuchus
makadii), két pteroszaurusz (Bakonydraco galaczi, Pterodactyloidea indet.), hét nem madar
dinoszaurusz (Tetanurae indet., Abelisauridae indet., Pneumatoraptor fodori, Hungarosaurus
tormai, cf. Struthiosaurus sp., Mochlodon vorosi, Ajkaceratops kozmai) és egy madar
(Bauxitornis mindszentyae). A fajszinten meghatarozott formak koziil az lharkutosuchus, a
Hungarosaurus és a Mochlodon nagyban hozzajarult az adott csoportok rendszertani
kapcsolatainak tisztazasahoz. Az lharkutosuchus vizsgalatai vilagossa tették a korabban csak
egy angliai faj alapjan dokumentalt Hylacochampsidae csalad (Owen 1874) kés6-kréta eurdpai
elterjedését, és egyuttal igazoltak az Eusuchia krokodilok egy korai aganak specializaciojat. Az
Iharkutosuchus paleobiologiai vizsgalatai bizonyitottak eldszor, hogy a krokodilok esetében is
kialakult a korabban csak emlésoknél ismert oldalirdnyt allkapocsmozgéassal jard oralis
taplalékfeldolgozas.

A Doratodon leletek egyértelmiien bizonyitjdk a Gondwana-eredetli Sebecosuchia
krokodilok jelenlétét Europaban mar a santoni idején. A kistermetd Theriosuchus-rokon
krokodil maradvanyainak felfedezése pedig tovabb erdsiti azt az elméletet, miszerint az
Atoposauridae  krokodilok elterjedt ragadozok/dogevok voltak Eurdpa  késo-kréta
szigetvilagaban.

Az iharkuti gerinces lelohelyrdl keriilt el6 Europa egyik leggazdagabb pteroszaurusz-
leletanyaga, melybdl az azhdarchid Bakonydraco mellett csontszovettani vizsgalatok révén egy

1) taxont is sikeriilt felismerni (Prondvai et al. in press). A pteroszaurusz leletanyag

96



dc_809 13

kiilonlegessége a mandibularis symphysisek rendkiviili gyakorisaga (kozel 60 példany), mely
azt mutatja, hogy ezek az allatok igen gyakoriak lehettek az egykori iharkuti szarazulaton.

A nem madar dinoszauruszok ko6zott harom ragadozot és négy ndvényevot sikeriilt
azonositani. A ragadoz6 Theropoda dinoszauruszok egy kevert egylittest mutatnak: amig a
csucsragadozo, primitiv Tetanurae Theropodak jura és kora-kréta nyugat-eurdpai formakkal
mutatnak rokonsagot, az Abelisauridae leletek tovabb erdsitik a Gondwana-eredetli csoportok
jelenlétét a nyugat-tethysi szigetvilagban. A kistermetli Pneumatoraptor leginkabb a
Dromaeosauridae csaladhoz all kozel, melynek azsiai affinitast mutat6 rokona az erdélyi Balaur
is (Csiki et al. 2010); a hazai leletek toredékessége miatt azonban a Pneumatoraptor azsiai
eredete egyeldre nem bizonyithato.

Az iharkuti leléhely az els§ Eurdpaban, ahonnan két kiilonb6zé Ankylosauria dinoszaurusz
szimpatrikus jelenlétére deriilt fény (Osi és Prondvai 2013). A 4-4,5 méteres Hungarosaurusra
jellemz6 volt az erésen felboltozodo kisagy, a megnyult és kozel azonos hosszusagi mellsé és
hatsé végtagok, és a gerincoszlop mentén elhelyezked paravertebralis elemek. Ezek a
tulajdonsagok arra utalnak, hogy a tobbi Ankylosaurianal gyorsabb mozgasa, agilis allat
lehetett. Ezzel szemben a fele akkora Struthiosaurus egy joval zomokebb, révid mellsé
végtaggal jellemezheté genus volt, melynek iharkuti képviseléje a genus legkorabbi
eléfordulasa.

A Hungarosaurus fogain elvégzett kopasvizsgalatok egyértelmiien bizonyitottak, hogy also
¢és fels¢ fogaik egy komplex allkapocsmechanizmus révén taldlkoztak egymadssal, mely
elOsegitette a taplalék hatékony megragisat. A preciz okkluzié mellett jellemzd volt a
mandibula zar6das kozbeni hatrafelé mozgéasa (palinalis mozgas), mely tovabb novelte a
novényi taplalék hatékonyabb Osszeragasat. A Hungarosaurusra jellemzé komplex
allkapocsmechanizmus els6ként bizonyitja, hogy az Ankylosauriak Nodosauridae csaladjaban
is jelen volt a hatékony oralis taplalékfeldolgozas, mely minden bizonnyal a Thyreophorak
kozott tobb agon (Scelidosaurus, Euoplocephalus), egymastol fiiggetleniil jelent meg.

Az iharkati rhabdodontid dinoszaurusz, a Mochlodon vorosi maradvanyai segitettek
tisztazni a kelet-ausztriai M. suessi maradvanyainak taxonomiai besorolasat, és tovabb erdsitik
a két teriilet dinoszaurusz faunajanak kozeli rokonsagat. A Mochlodon fajok és a tobbi europai
rhabdodontid dinoszaurusz csontjain elvégzett csontszévettani vizsgalatok, és combcsontjaik
hosszanak a kladisztikai analizis alapjan kapott torzsfan valo térképezése jol mutatja, hogy
komoly méretbeli kiilonbség 1étezett a nyugat- és kelet-europai rhabdodontid kladok kozott. A

crer

testméretéhez képest az erdélyi Zalmoxes valamelyest nagyobb volt, tehat nem tekinthetd
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torpendvésilinek (contra Benton et al. 2010), a Mochlodonnal tapasztalt testméret pedig csak
minimalisan Kisebb, mint az 6s6ké, tehat a térpenévés a Mochlodon fajoknal sem igazolhatod
egyértelmiien. Ezzel szemben kimutattuk, hogy a combesont alapjan 3-4-szer nagyobb nyugat-
eurdpai Rhabdodon testmérete autapomorf ériasnévés kovetkezménye.

Az iharkati kutatasok soran minden bizonnyal a legmeglepdbb felfedezést az Ajkaceratops
maradvéanyai jelentették, melyek elséként igazoltak a kordbban csak Eszak-Amerikabol és
Azsiabol ismert Ceratopsia dinoszauruszok eurdpai jelenlétét. Ez a felfedezés egyértelmiien
mutatta, hogy Eurdpa késb-kréta szigetvilaganak gerinces lel6helyei mindmaig Sszamos
ujdonsagot adhatnak, melyek megismerésével egyre pontosabb képet alkothatunk e szigetvilag
Osallatfoldrajzi viszonyairdl.

Az iharkuti kés6-kréta gerincesek allatfoldrajzi értékelése egy Osszetett, kiilonbozo eredetii
elemekbdl allo faunat mutat, mely alapjan kijelenthetd, hogy az egykori iharkuti szarazulat
mind refigiumként, mind tranzitteriiletként miikodott, ahol amellett, hogy szdmos esetben
megorzodtek az Osi tulajdonsagok, bizonyos fajok a csoportjukban egészen kiilonlegessé valtak.
A felfedezett fajok kozott vannak kozmopolita, paleolaurazsiai, mezoeuramerikai, és eurazsiai
elterjedésiiek, tovabba egyes fajok Gondwana-eredetiiek, mig masokat kizarolag Europabol
ismeriink. Az iharkuti gerinces fauna csaldd szinten sok tekintetben hasonlit Europa tobbi késo-
kréta kontinentalis gerinces faundjahoz, am genus- vagy fajszinten mar jdonsagok
mutatkoznak. Az egykori szarazulat elszigetelt, refigium jellegét mutatja, hogy szamos taxon
joval id6sebb, legtobb esetben kora-kréta forméakkal rokonithato.

A foldtani adatok alapjan kijelenthetd, hogy a dunanttli-k6zéphegységi széarazulat
kozvetleniil a szenon tengeri liledékképzddést megelézden, kb. 5 millid éven keresztiil (késo-
turon—késo-santoni) létezett. Bar az iharkiti leletegyiittes ennek az idétartamnak csak a
legvégérdl nyujt informaciot, kivételesen fontos Eurdpa késo-kréta gerinces 6sallatfoldrajzanak
megértésében, hiszen jelen pillanatban ez az egyetlen santoni korti kontinentalis gerinces
lel6hely kontinensiinkén. Az iharkuati faunat megel6z6, tobb millié évnyi idészak, nem csak a
Bakonyban, de Eurdpa-szerte is gyakorlatilag ismeretlen. Reméljiik, hogy a jovébeni kutatasok,
Ujabb felfedezések szlikitik ezt az tirt és felfedik a késd-kréta iddszak szarazfoldi gerincesekre

nézve még ismeretlen korszakait a nyugat-tethysi szigetvilagban.

6.2. A tovabbi kutatasok iranyai
Az iharkiti 4satdsok els¢ 12 évében részben a banyatevékenységnek, részben az egyéb
feltételek hianyanak koszonhetéen egyszerii, bontdsos technikaval tartuk fel a Csehbanyai

Formaci6 csonttartalmi rétegeit. 2013-t6l egy 1j, haromdimenzids térképezéssel és
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adatrogzitéssel egybekotott gyiijtési technikat alkalmazunk, melynek eredményeként minden
elokertilt lelet (2013-ban 717 csontlelet, 102 koprolit) pontos koordinatait és a leletek
egymashoz viszonyitott helyzetét is ismerjik. A 2013-ban indult, és els6 korben 10 évre
tervezett, uj tipusu feltar6 munka révén varhatéoan egy 500 m?-es teriiletet fogunk tudni
haromdimenzios térképen megjeleniteni, ahol az egyes csontok helyzetén kiviil a taxondmiai
adatokat feltlintetve lathatjuk az esetlegesen Osszetartozd, am az daramlo kozeg Aaltal
szétmozgatott csontvazak egyes részeit is.

Az iharkuti gerinces fauna egy jelentds része taxondmiai €s anatdémai szempontbol mara
dokumentalt. Am Osszehasonlitva példaul az erdélyi lel6helyekrdl ismert, joval diverzebb
faunaval (Weishampel et al. 2010) feltételezziik, hogy tovabbi leletek révén még szamos taxon
felfedezése var rank, melyek részletes dokumentalasa jovébeli feladatunk.

A mar ismert iharkati faunaval kapcsolatban is szamos kérdés var még megvalaszolasra.
Ezek koziil az egyik, Eurdpa Osallatfoldrajza szempontjabdl is jelentés, a Ceratopsia fogak
Rhabdodontidae fogaktol valo elkiilonitése, mely sikeres modszer kidolgozasa esetén a tobbi
europai gerinces anyag esetében is alkalmazhat6.

A Hungarosaurus fogkopés- és allkapocsmechanizmus-vizsgélatai nyoman tovabbi cél a
teljes Ankylosauria klad taplalkozassal kapcsolatos jegyeinek vizsgalata és azok evolacidja a
csoport kozel 140 milli6 éves torténete soran.

A csontszdvettani vizsgélatok 1 perspektivat jelentenek akar egy faj, akar egy tagabb
csoport paleobiologiai kérdéseinek megvalaszolasat illetden. Bar az ilyen irdnya kutatasok a
2011-ben alapitott MTA-ELTE Lendiilet Kutatocsoport keretében mar megkezdddtek,
remélhetdleg a jovoben ezek folytatodnak, tobbek kozott az eddig ilyen szempontbol még nem
vizsgalt taxonokkal.

Hosszi tavli cél az eurdpai késO-kréta szigetvilag feltérképezése, Ujabb leldhelyek,
csonttartalmu rétegek keresése, hogy egyre tobbet tudjunk meg Eurdpa késd-krétaban 1étezett
szarazulatairdl, a szarazulatok egymashoz viszonyitott térbeli ¢s idébeli elterjedésérol, és azok
élovilaganak fejléddésérdl, vandorlasarol és elterjedésérol.

Az iharkuti dsgerinces lel6hely ablakot nyitott egy korabban ismeretlen vildgra Eurdpa
késo-kréta szigetvildgaban, am ez az ablak még csak résnyire van nyitva. Hiszem, hogy kemény
munkéval, Uujabb felfedezések ¢és tovabbi kutatisok révén ez az ablak kitarul, és még sok

ismeretlenre deriil fény.
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