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Bevezetés

Az iharkuti leléhely a mai Magyarorszag teriiletének egyik elsd ismert mezozods
terresztrikus 6sgerinces-leldhelye, felfedezése Osi Attila és Torma Andras nevéhez fiizddik
(Osi 2014). A teriileten 2000 6ta foly6 8slénytani kutatasok soran szamos gerinceslelet, koztiik
halak, kétéltiiek, tekndsok, Squamata €s Archosauria (Crocodylomorpha, Pterosauria é€s
Dinosauria, koztiik madarak) hiillok, illetve gerinctelen- és névénymaradvanyok keriiltek eld,
amelyek egy kiemelked6 diverzitasu késo kréta (santoni) életkdzosségbe engednek betekintést
(Osi et al. 2012a). A terepmunka kezdetben a Szal-1, majd 2003-t61 a Szal-6 leldhelyen folyt;
a Szal-7 és -8 leldhelyekrol iszapolasi mintakat gytlijtottek, amelyekbdl jelentés mikrogerinces-

anyag kertilt el6 (Botfalvai et al. 2012).

Az iharkuti faunaban kiemelt helyet foglalnak el a jelentés életmodbeli diverzitasban
jelen 1évé Mesoeucrocodylidk. Ezek kozé tartozik a vitatott rendszertani hovatartozasu

Doratodon carcharidens (Bunzel 1871), amely foként koponyaelemek, illetve izolalt fogak
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alapjan ismert (Rabi & Sebdk 2015). A D. carcharidensre a feltételezések alapjan oldalrél
lapitott koponyéja és ziphodont fogai alapjan szarazfoldi ragadozé életmod lehetett jellemz6
(Makadi et al. 2014). A Doratodon nemzetség Magyarorszagon kiviil eléfordul a
tipuslelohelynek szamito ausztriai Muthmannsdorf als6 campani Gosau tipusu sorozat szenes
rétegeiben (Bunzel 1871, Buffetaut 1979), a Hatszegi-medence maastrichti képzédményeiben
(Grigorescu et al. 1999), illetve a kelet-spanyolorszagi Chera campanijabol (Doratodon
ibericus, Company et al. 2005). A leletanyag hianyossaga ¢és a D. carcharidenshez képest
mutatkozé morfoldgiai kiilonbségek kovetkeztében Rabi & Sebdk (2015) bizonytalannak
tartjak a D. ibericus Doratodon genushoz tartozasat, azonban tovabbi, ennek ellentmondd
leletanyag feltarasaig elfogadjak a maxilla és a dentale occlusalis felszinén lathatd foramenek
a Doratodon nemzetségre valod diagnosztikus voltat, igy a cherai faj hovatartozasat is. A D.
carcharidens mellett mas nem-Eusuchia Mesoeucrocodylia-leletek is eléfordulnak az iharkuti
lel6helyen, amelyek egy ,, Theriosuchus-szeri”, szintén vitatott hovatartozast, kisméreti,
heterodont fogazattal rendelkezé krokodilhoz tartoznak (Osi et al. 2012a). Ezeket a leleteket a

jelen diplomamunka témajat képezo lelet tiikrében kés6bb részletesen targyalom.

Az Eusuchia kladot az iharkuti faunaban az Allodaposuchus és Iharkutosuchus
nemzetségek képviselik. Az Allodaposuchus sp. (Nopcsa 1928) feltehetéen a mai
krokodilokhoz hasonl6 nagymeéreti, specializélatlan vizi ragadozo lehetett (Makadi et al. 2014);
ezzel szemben az Iharkutosuchus makadii (Osi et al. 2007) kopasnyomokat viseld, tobbkiipa
fogai, komplex heterodont fogazata, és a koponyan lathatd izomtapadasi teriiletek egyarant
bonyolult buccolingualis allkapocsmozgasra utalnak, és arra engednek kovetkeztetni, hogy az

allat kemény, rostos ndvényi részekkel taplalkozhatott (Osi et al. 2007).

A Pannon-medencében el6forduld tovabbi mezozoods szarazfoldi Mesoeucrocodylia-
leletek koz¢ tartoznak Magyarorszagon az Olaszfalu kozelébdl, az albai Alsoperei Bauxitbol
elékeriilt ziphodont fogak, amelyek esetében Osi et al. (2015) Paralligatoridae-, vagy
Notosuchia-hovatartozast feltételezett, valamint a Csehbanyai Formacioval egyidds, lakusztris
kornyezetet reprezentald Ajkai Kdszén Formaciobdl szarmazo, az |. makadiithoz tartozo,
valamint Theriosuchus- és Allodaposuchus-szerii fogak (Osi et al. 2016). Az erdélyi Hatszegi-
medence is kiemelkedd felsé kréta (maastrichti) szarazfoldi faundval bir, amelyben a
Crocodylomorphak nagy diverzitassal vannak jelen: a Doratodon nemzetségbe sorolt izolalt
fogak mellett el6fordul az Atoposauridae-szerd, Vitatott rendszertani hovatartozasa

Sabresuchus sympiestodon (Martin et al. 2010, Tennant et al. 2016) és Aprosuchus ghirai



(Venczel & Codrea 2019), valamint az Eusuchia krokodilok ko6zé tartozé Allodaposuchus

precedens (Nopcsa 1928) és Acynodon sp. (Buscalioni et al. 1997, Botfalvai et al. 2021).

A tovéabbiakban egy 1j, kozel teljes, a nasale, a quadratum ¢€s a pterygoideum kivételével
artikulalt koponyaleletet fogok bemutatni, amely a 2018-as asatas soran kertilt ¢l6 az iharkuti
Sz4al-6 leldhelyrdl. A lelet jelentdségét adja, hogy az iharkuti krokodilfauna tagjai tobbnyire
toredékes leletek alapjan ismertek, amelyek szamos megoldatlan kérdést vetnek fel az altaluk
reprezentalt taxonok rendszertani pozicidjanak tekintetében. Az lharkutosuchus és
Allodaposuchus nemzetségeket kizartnak tekinthetjilk, mivel azok jO megtartasa
koponyaleletek (pl. Osi et al. 2007, Osi et al. 2012a) alapjan szamos morfoldgiai tulajdonsdgban
kiilonboznek a vizsgalt lelett6l. Azonban, mivel a masik két taxon kizarolag toredékes leletek
alapjan ismert, dolgozatom célja annak feltdrdsa, hogy az lharkutrél ismert krokodilok
melyikéhez, vagy esetleg egy uj, eddig ismeretlen taxonhoz tartozhatott-e a vizsgalt koponya,
illetve a példany rendszertani és paleobioldgiai vonatkozasainak feltérképezése. Ennek
keretében elvégeztem a példany cranioanatomiai leirasat, 0Osszehasonlitasat egyéb
Mesoeucrocodylia-leletekkel Tharkutrol és Magyarorszagon kiviili lel6helyekrdl, valamint a
koponya altal képviselt Mesoeucrocodylia taxondmiai hovatartozasanak feltarasat filogenetikai

modszerekkel, kitekintve az ebbdl és a cranialis morfologiabdl levonhaté paleobiologiai,

paleodkologiai és paleobiogeografiai kdvetkeztetésekre.

Foldtani hattér

A lel6helyen (1. abra) feltart legidésebb kdzet a felsd tridsz kortt Fédolomit Formécio,
amelynek karsztos iiregeibe telepiilt a Bardossy & Mindszenty (2013) szerint coniaci-kora
santoni koru, és a késO kréta iiledekgyiijté eoalpi deformécid soran torténd flexuralis
kiemelkedéséhez kothetd Nagytarkanyi Bauxit, amelynek kitermelése tette lehetdvé a lelohely
felszini feltarasat. A leleteket a santoni kortt Csehbanyai Forméci6 tartalmazza, amely jelentds
tiledékhézaggal, diszkordansan telepiil a felso triasz képzédményekre (Haas & Jocha-Edelényi
1984). A Csehbanyai Formaci6é atlagosan 50, maximum 150-200 m vastag, ciklikusan
valtakozo konglomeratum-, homokko-, aleurolit- agyagkd- és margarétegekbdl, illetve a
helyenként kozéjiik telepiild szénzsindrokbol all (Jocha-Edelényi 1997; Botfalvai et al. 2016).
A formacioé az iharkuti leléhely teriiletén finomabb kifejlodésii, ahol Botfalvai et al. (2016)

négy, kiilonbozé keletkezési kornyezetre utald faciesegyiittest kiilonitett el. Az elsd egyiittest



fluvialis csatorna- és mederkitoltések alkotjak, amelyek kozé izolalt, jellemzbéen agyagos
faciesbe vagddd homokkdétestek, homokos konglomeratumok, illetve intraklasztokban és
bioklasztokban gazdag, az artér iiledékét atdolgozo vihariiledékként értelmezett heterolitikus
faciesek tartoznak — ez utobbi tipus a legjelentdsebb a leletanyag szempontjabol. A masik
harom egyiittest novénytormelékes arvizi homoklebenyek, sekély tavak iiledékeként
értelmezett, mikrogerincesekben, édesvizi Mollusca-maradvanyokban és
novénymaradvanyokban gazdag homokos agyagkdé-aleurolit, illetve jo vizelvezetésii voros, és

hidromorf sarga paleotalajok alkotjak.

A legtobb, legstirlibben megtalalhatd gerincesmaradvanyt a Szal-6 feltards (2. abra)
tartalmazza (Botfalvai et al. 2015). A leletek tobbsége egy kb. 3 m vastag rétegsorbol szarmazik,
amely durvaszemcsés homokkd- és szervesanyagdus aleurolit-rétegekbdl all, és erdzios
felszinnel telepiil a fekii zoldessziirke agyagkdre. A legalsé csonttartalmu réteg (bonebed) egy
10-50 cm vastag bazisbreccsa, amelyet agyag- és homokkd, agyagklasztok, kavicsok és
novényi tormelékszemcsék alkotnak. A breccsa felfelé finomodik, és vékonylemezes aleurolit
telepiil ra, amely szekvencia tobbszor ismétlddik a rétegsorban. A breccsa rosszul osztalyozott,
agyag- és ritkan karbonatklasztjainak atméréje 0,3 és 2 cm kozott valtozik. Ezt a legfontosabb,
bonebed tipusu réteget egy kisebb mértékben szintén csonttartalmi homokkoréteg fedi. A
rétegsor legfels6 eleme egy 30-50 cm vastag, laminalt, ndvénymaradvanyos agyagko, amely
kevesebb csontot tartalmaz, de el6keriiltek bel6le részleges Nodosauridae-csontvazak. A
gerincesfosszilidk az also, breccsas rétegekben gyakoriak. Botfalvai et al. (2015) a rétegsort
nagy energiaju villamarvizek tiledékeként értelmezte, amely az artéri tiledékek atdolgozasaval
keletkezett. Erre utal a talpi er6zids felszin, a rossz osztalyozottsag, valamint a csontok és az
esetenként méteres fatdrzsek iranyitatlansaga. A laminalt agyag jelenléte, valamint az
egyiranyt  szallitodas altal létrehozott {iledékes szerkezetek hianya nagymértékii
valtozékonysagra utal az {iiledékképzddeési kornyezet energetikai viszonyaiban; a felfele
finomodo breccsék az arviz-esemény utani energiacsokkenésre utalnak. Az eltérd energetikai
viszonyok a csontok eltérd megtartasahoz is vezetnek: a legalsd breccsarétegben izolalt és

asszocialt csontok, és artikulalt csontvazak is el6fordulnak (Botfalvai et al. 2015).
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1. abra: Az iharkuti lelShely foldrajzi elhelyezkedése (A), és a kiilfejtés elvi rétegsora (B), Osi
(2014) nyoman.
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2. abra: A Szal-6 leléhely szelvénye (A, Botfalvai et al. 2015 nyoman modositva), és a

feltaras, ahonnan a koponya eldkeriilt (B, sajat foto).



Anyag €s modszerek

Az altalam vizsgalt leletanyag legnagyobb részét az iharkuti lel6helyrél 2018-ban
elokertilt koponya alkotja, amelynek mechanikus preparalasa preparalotiikkel, az eltorott részek
rogzitése pillanatragasztoval tortént. A lelet egyelére nem rendelkezik leltari szammal, azonban
a taxonomiai, filogenetikai ¢€s Osszehasonlitd anatomiai fejezetekben, valamint az
abramagyarazokban a konnyebb attekinthetdség kedvéért ,,Ihar 1 néven fogok ra hivatkozni.
A koponya mellett a Magyar Természettudomanyi Mizeum leletanyaganak részét képezé PAL
2013.64.1. pterygoideum ¢és PAL 2013.67.1. jobb quadratum is leirasra keriil a koponya
ekvivalens csontjaihoz valé nagyfoki morfologiai hasonlosaguk, valamint azoknal jobb

megtartasuk miatt.

Az Osszehasonlitast egyfeldl a Magyar Természettudomdnyi Muzeum iharkuti
leletanyagan, masfeldl kiilonféle, a szakirodalomban el6fordulé Mesoeucrocodylia-taxonokon
végeztem. Az eldbbiek kozé tartozik a V2010.235.1. és V2010.236.1. toredékes
Mesoeucrocodylia-maxilla, a Rabi & Sebok (2015) altal leirt PAL 2013.65.1. D. carcharidens-
maxilla, valamint PAL 2013.66.1. és V2010.237.1. D. carcharidens-dentale. Az iharkuti

leletanyagot egy eddig nem publikalt, heterodont Mesoeucrocodylia-mandibula egésziti ki.

A szakirodalom alapjan torténd Osszehasonlitast a nem-Eusuchia Mesoeucrocodylia-
kladok képviseldivel végeztem. Ezek kozé tartoznak a Notosuchia kladot képviseld
Araripesuchus tsangatsangana (Turner 2006), Araripesuchus wegeneri (Buffetaut 1981),
Mariliasuchus amarali (Carvalho & Bertini 1999), Simosuchus clarki (Buckley et al. 2000), a
Sebecia Sebecus icaeorhinus (Simpson 1937), valamint a Baurusuchidae Baurusuchus
salgadoensis (Carvalho et al. 2005) és Pissarrachampsa sera (Montefeltro et al. 2011), az
Atoposauridae kladba tartozo A. ghirai, Knoetschkesuchus guimarotae (Schwartz & Salisbury
2005) ¢és S. sympiestodon, a Paralligatoridae kladba tartozo Paralligator gradilifrons
(Konzhukova 1954), Shamosuchus djadochtaensis (Mook 1924), Wannchampsus kirpachi
(Adams 2014) és Yanjisuchus longshanensis (Rummy et al. 2022), valamint a feltehetéen kozeli
Eusuchia-rokon, nem-Eusuchia Neosuchia Gilchristosuchus palatinus (Wu & Brinkman 1993),

cre

1883).

A koponya vizsgalataban Scopium XTD-6B-LED sztereomikroszkopot hasznaltam a
suturdk elkiilonitéséhez. A példanyt fotoallvany hasznalatdval, Canon EOS 600D DS126311



fényképezogéppel fényképeztem. A mérés mérdszalaggal, tolomérdvel, valamint az Imagel

(1.54b verzio, 2023; Schneider et al. 2012) képfeldolgozo program segitségével tortént.

Az  abrak  készités¢éhez a  Photopea  online  rasztergrafikus  eszkozt

(https://www.photopea.com, letoltve: 2023.03.22.), valamint a GIMP nyilt forraskoda

rasztergrafikai programot (2.10.24. verzio; The Gimp Development Team 2019) hasznéltam.
Az é4brakon, valamint a szovegben a taxondmiai elnevezések pontositasahoz a Paleobiology

Database-t hasznaltam (https://www.paleobiodb.org, let6ltve: 2023.04.11.)

A filogenetikai vizsgélatot a Rummy et al. (2022) éltal hasznalt adatokon végeztem. Az
uj koponyalelet tulajdonsagait a Mesquite (v. 3.70, Maddison & Maddison 2023) modularis
analitikai programban koédoltam, a Rummy et al. (2022) altal megadott karakterek szerint. Az
adatok elemzését, valamint a torzsfa elkészitését a TnT (v. 1.6) parszimonikus filogenetikai
program Willi Henning Tarsasag altal tamogatott valtozataval végeztem (Goloboff & Morales

2023).

Anatomiai roviditések: bo, basioccipitale; bsp, basisphenoideum; co, condylus
occipitalis; eo, exoccipitale; fit, fenestra infratemporalis (fels6 halantékablak); fm, foramen
magnum; fr, frontale; fst, fenestra supratemporalis (als6 halantékablak); icg, intercondylaris
arok (intercondylar groove); j, jugale; Ic, lateralis condylus; Isp, laterosphenoideum; MAMEM,
Musculus adductor mandibulae externus medialis; MAMEP, Musculus adductor mandibulae
externus profundus; MAMES, Musculus adductor mandibulae externus superficialis; MAMP,
Musculus adductor mandibulae posterior; mc, medialis condylus; meu, median Eustach-
foramen; MPSP, Musculus pseudotemporalis profundus; MPSS, Musculus pseudotemporalis
superficialis; MPTV, Musculus pterygoideus ventralis; n, nasale; o, orbita; p, parietale; pfr,
prefrontale; po, postorbitale; q, quadratum; qj, quadratojugale; so, supraoccipitale; sq,

Ssquamosum.


https://www.photopea.com/
https://www.paleobiodb.org/

A leletanyag leirasa

Koponya

Az Ihar_1 koponya (3-5. abra) teljes hossza (a nasale anterior végétél a jobb squamosum
posteroventralis nyulvanyanak posterior végéig) kb. 23 cm, ennek a rostralis szakasz (a
premaxilla nélkiil; a nasale anterior végétdl az orbita anterior pereméig) 44%-at teszi ki. A
koponya tobbsége artikulaltan 6rz6dott meg; ezzel szemben a nasale, a jobb quadratum
posterior szakasza és a pterygoideum izoldltan. A koponyat erés dorsoventralis kompresszid
quadratojugale, a bal prefrontale és exoccipitale, mindkét lacrimale, maxilla és premaxilla,

valamint a teljes mandibula hianyzik.

A koponyat erds mediolateralis diszlokécio érte, amelynek vonala a koponya dorsalis
felszinén a jobb postorbitalén at, a jobb felsé halantékablak anterior pereme mentén, a parietalét
mediolateralisan metszve, illetve a bal fels6 halantékablak posterior pereme mentén fut. Ennek
keretében a koponya anterior része, vagyis a prefrontale, a frontale, a parietale anterior fele, a
bal jugale, quadratojugale és quadratum, a bal postorbitale és squamosum, valamint a jobb
postorbitale anterior része lateralisan bal kéz fel¢ tolodott. A parietale és a postorbitale esetében
enyhe, dramutatdval ellentétes iranyu elfordulas is tapasztalhatd, amely a frontale rostralis
szakasza €s a prefrontale esetében még erdsebb. A bal jugale, valamint kisebb mértékben a
postorbitale anterior része és a postorbitalis pillér esetében a lateralis diszlokacié dorsomedialis
elfordulassal parosul, amelynek kovetkeztében a jugale lateralis felszine dorsolateralis irdnyban
O0rz6dott meg, a postorbitale pillérének jugale alkotta része vizszintesen helyezkedik el, és a
postorbitaléhoz valod izesiilés suturajanak felszine ventralis iranyban latszik. A postorbitale, a
halantékablak erésen deformalt volta. A bal squamosum és parietale kozé utdlag egy
postcranialis vazelem, feltehetden csigolya ¢ékelddott, ez is kozrejatszhatott az emlitett

diszlokacioban. A bal squamosum posterior pereme erésen toredezett.

A koponya legfontosabb méreteit az 1. tdblazat foglalja dssze.
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A koponya teljes megmaradt hossza 232 mm
Az orbita legnagyobb hossza 40 mm
Az orbita szélessége a hosszara merGlegesen 21 mm
Az orbitak kozotti legkisebb tavolsag 23 mm
A fels6 halantékablak becsiilt hossza 24 mm
A fels6 halantékablak becsiilt szélessége 12 mm
Az oldalsé halantékablak hossza 30 mm
Az oldalsé haldntékablak legnagyobb magassaga 16 mm
A rostrum hossza a nasale anterior végétdl az orbita anterior

pereméig 108 mm
A fels6 halantékablakok kozo6tti legkisebb tavolsag 15 mm
A condylus occipitalis magassaga 9 mm
A condylus occipitalis szélessége 14 mm
Koponya meg6rz6dott részének legnagyobb szélessége 123 mm
Koponyatetd legnagyobb szélessége 107 mm
Nasale hossza 93 mm
Quadratum posterior szélessége 18 mm
Quadratum lateralis condylus szélessége 10 mm
Quadratum medialis condylus szélessége 6 mm
Quadratum legnagyobb anteroposterior hossza 71 mm
Jugale anterior szakasza 32 mm
Jugale posterior szakasza 38 mm
Postorbitale pillérének postorbitale alkotta szakasza 12 mm
Postorbitale pillérének jugale alkotta szakasza 11 mm
Basioccipitale teljes szélessége 24 mm
Foramen magnum mediolateralis szélessége 12 mm

1. tablazat: Az lhar_1 koponya fontos méretei mm-ben kifejezve
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3. abra: Az lhar_1 Mesoeucrocodylia-koponya fényképe és rajza dorsalis nézetbdl, a nasale

torott posterior szakaszanak rekonstrukciojaval.
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4. abra: Az Ihar_1 Mesoeucrocodylia-koponya fényképe és rajza ventralis nézetbol
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meu

5. abra: Az lhar_1 Mesoeucrocodylia-koponya fényképe és rajza occipitalis nézetbél, a jobb

quadratum izolalt posterior szakasza nélkiil
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Nyilasok a koponydn

Az anterodorsalisan orientalt naris externalis nasale altal hatarolt része 6rz6dott meg,
amely anteroposterior irdnyban kb. 1,3 cm hosszi. A megdérzddott koponyaelemeken nincs

nyoma fenestra antorbitalis jelenlétének.

Az orbitat a jugale, a postorbitale, a frontale és a prefrontale hatarolja. Dorsolateralisan
orientalt, és posterior iranyban kimagasodik. Anteroposterior iranyban hosszabb, mint amilyen

magas, hossza a koponya teljes hosszanak kb. 20%-a.

Az oldals6 halantékablak ventralis nézetbdl latszik a koponya bal oldalan. A nyilast a
jugale, a quadratojugale és a postorbitale hatdrolja; a kompresszido kovetkeztében a
squamosummal is érintkezik. Az oldals6 haldntékablak kozel haromszogletii, és anteroposterior
iranyban hosszabb, mint amilyen magas (hossz: 2,8 cm; magassag: 1,7 cm). A kompressziobol

adddodan az eredeti orientacid kérdéses.

crer

iranyban hosszabb, mint amilyen széles, és a postorbitale, a squamosum, a parietale €s a frontale
hatarolja. A koponya diszlokacidja soran a bal felsé halantékablak erdsen feldaraboldodott, a

jobb oldali deformacidja kisebb mértékii, elsdsorban a postorbitale altal hatarolt részt érinti.

A foramen magnumot a supraoccipitale, a basioccipitale és az exoccipitale hatarolja. A
dorsoventralis kompresszid kovetkeztében, a supraoccipitale diszlokacidja altal deformaciot
szenvedett, igy eredeti alakja kérdéses. A median Eustach-forament anterior iranybol a

basisphenoideum, posterior iranybdl a basioccipitale hatarolja.
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Rostralis régio

Premaxilla

A premaxilla és a maxilla nem 06rz6dott meg, azonban a nasale processus
premaxillarisdnak lefel¢ gorbiilése alapjan feltételezhetd, hogy a naris externalis részben
kellett kovetnie. Mivel a processus premaxillaris lefelé gorbiil, feltételezhetjiik, hogy a
premaxilla foleg dorsoventralis kiterjedésti volt, €s a nasalétél fOleg ventralis iranyban
helyezkedhetett el; anteroposterior kiterjedése elhanyagolhato. Ez feltételezi, hogy a rostrum
keskenyebb ¢és magasabb volt, mint pl. a mai Alligatoroidedk esetében. A vizsgalt lelethez
hasonld koponyamorfologiaji Mesoeucrocodylia-taxonok, pl. az A. wegeneri és a K.
guimarotae jellemzéen 5 premaxillaris foggal rendelkeznek. A naris externalis orientacidja
hasonlit az A. wegeneri és a K. guimarotae esetében megfigyelhet6hoz, azonban ez utobbi
morfologidja sem egyértelmli az azt ért nagyfoki kompresszido kovetkeztében. A nasale
morfologiaja alapjan feltételezhetjiik, hogy a premaxilla morfologidja az A. wegenerihez

hasonlo lehetett.
Maxilla

A maxilla kiterjedésére a nasale és a jugale alapjan kovetkeztethetiink. A jugale lateralis
szegélye a frontale kozépvonalatol kb. 4,5 cm-re talalhatd, ezért szimmetrikus koponya esetén
feltételezhetjiik, hogy a teljes szélesség mintegy 9 cm lehetett. Mivel a jugalét utdlagos
dorsolateralis forgds érte, feltehetéen a maxilla i1s inkdbb dorsoventralisan, mint
mediolateralisan helyezkedett el. A nasale legnagyobb szélessége a suturatol lateralisan kb. 1,5
cm, ezért feltételezhetjiik, hogy a maxilla ezen a szakaszon kb. 3 cm széles volt. A maxilla teljes
hosszat a jugale-maxilla suturatol a nasale naris externalishoz koézeli, ahhoz képest posterior
iranyban elhelyezked6 befiizodéséig 11 cm-re becsiilhetjilk. Az Alligator mississippiensis
(Daudin 1801) maxillajaval végzett alveolusszam-becslés (az A. missippiensis teljes
koponyajanak méretét az j koponya méretére csokkentettem, és a lekicsinyitett koponyan mért
alveolus-atmérdvel osztottam el a maxilla becsiilt hosszat) alapjan a maxillaris alveolusok
szama 18 koriil lehetett. Ez a maxilla hosszahoz mérten aranyaiban hasonlit a W. kirpachi, és

Turner (2015) alapjan a P. gradilifrons hossz-alveolusszam aranyaihoz.
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A Magyar Természettudomanyi Muzeum gytjteményében harom Mesoeucrocodylia-
maxillat vizsgéaltam, az 1) lelettel valdo Osszehasonlitds céljabol. Az els¢ a PAL 2013.65.1.
toredékes bal oldali D. carcharidens-maxilla (Rabi & Sebdk 2015), amely, bar 1ényegesen
kisebb, az 1) Mesoeucrocodylia-koponya jugaléjahoz nagyon hasonlo mintazatu diszitettséggel
rendelkezik (6. abra). Ezt a mintazatot anteroposterior iranyban megnyult, huzott mélyedések
jellemzik. A példany 5 ovélis, anteroposterior irdnyban megnyult alveolust visel, amelyek
mellett lingualis iranyban occlusalis foramenek lathatok. Bar a D. carcharidens fogainak

gyokerei ennek megfelelé morfologiat mutatnak, a maxilla hovatartozasat megerdsitené az

crer

tovabbi vizsgalatok sziikségesek.

10 mm

6. abra: A PAL 2013.65.1. Doratodon-maxilla (A, Rabi & Sebdk (2015) nyoman modositva), valamint
a vizsgalt Mesoeucrocodylia-koponyahoz tartozo jugale (B, sajat fotd) Gsszehasonlitasa. A maxillan a
jugaléval alkotott sutura felszinét con j felirat jeloli.
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A masik két lelet a V2010.235.1. és a V2010.236.1. szam1 toredékes maxilla (7. abra).
Bar a jugale suturaja kozelében, a posterior szakaszon a V2010.236.1. diszitése hasonlit az
Ihar_1-hez tartozo jugaléhoz és a PAL 2013.65.1.-hez, a mélyedések annal kevésbé megnyultak,
¢s az anterior szakaszon kerek godrocskék valtjak fel dket, amelyek a V2010.235.1.-en is jelen
vannak. A maxillakra jellemz6, hogy a jugale suturaja feldl anterior irdnyban haladva el6szor
sz¢les basist, massziv toréfogak, majd egy beflizddés utan egy nagyobb, apicalis iranyban
megnyult fog, utana pedig egy Ujabb befliz6dés, és kisebb alveolusok kovetkeznek. A
V2010.235.1. maxilla alveolusai sokkal kereckebbek, mint a PAL 2013.65.1. maxillahoz
tartozok. A V2010.235.1. esetében lathatdo alveolusok sokkal kerekebb, labiolingualisan
kevésbé lapitott morfoldgiat mutatnak, mint a PAL 2013.65.1. alveolusai, annak ellenére, hogy
a hozzajuk tartozo, a V2010.236.1. maxilldban lathato toréfogakra is jellemzd kisebb mértékii
labiolingualis lapitottsag. Emellett a PAL2013.65.1. esetében észlelhetd, a D. carcharidensre
jellemz6 occlusalis foramenek sem lathatok a két maxilla esetében — a V2010.236.1. maxilla
posterior fogai, illetve a V2010.235.1. alveolusai a maxilla teljes occlusalis felszinét kitoltik. A
V2010.236.1. maxilla posterior szakaszanak tor6fogai hasonldak egy eddig le nem irt dentale
posterior fogaihoz, amelyrél a késdbbiekben esik bdvebben sz6. A V2010.235.1. maxilla
posterior szakaszan lathat6 a fenestra suborbitalis anterolateralis pereme, ami markansabb
bemélyedéssel, ill. kiemelkedéssel jar, mint a PAL 2013.65.1.-nél, és ezen a szakaszon a csont

dorsalis felszine is megvaltozik, ami nem jellemz6 a D. carcharidens-maxilla esetében.
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7. abra: A V2010.235.1. (A) és a V2010.236.1. (B) tér6fogi Mesoeucrocodylia-maxilla lateralis

nézetbol

Nasale

A nasale kb. 9 cm hossz(, anteroposterior iranyban megnyult, a koponya tobbi részétdl
néhany centiméterre, izolaltan 6rz6dott meg. A csont legnagyobb vastagsaga az anterior
szakaszon 6 mm, legkisebb vastagsaga a posterior szakaszon 3 mm. A dorsalis felszin diszitett:
1-5 mm atmér6ji godrocskék lathatok rajta, amelyek lehetnek kerek, vagy anteroposterior
iranyban megnyult formajtak. A két nasale kdzotti sutura a dorsalis felszinen enyhén hullamos,
¢s tobbnyire a godrok kozotti ,,falak™ rajzoljak ki; a ventralis felszinen kiemelkedd, egyenes
Htaréjként” figyelhetd meg, a csont teljes hosszan végigkdvethetd. A ventralis felszin sima,
enyhe anteroposterior savozottsag figyelheté meg rajta. Mindkét nasalén megfigyelhet6 egy, a
suturatol kb. 6 mm-re lateralisan elhelyezkedd, anteroposterior iranyban egyenesen futd, a naris
externalis felé Osszetartd borda, amelynek magassaga anterior iranyban csokken, majd a
posterior végétdl szamitva kb. 6 cm utdn teljesen eltiinik (anterior iranyban a bal oldali nem
kovethetd végig a példany sériiléseibdl kifolyodlag), és egyesiil a nasale szegélyével. A nagyobb
kiemelkedések kozott megfigyelhetdk vékony anteroposterior savok is.
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A nasale legnagyobb szélességét a posterior szakaszon éri el, a két nasale egyiittes
szélességével szamolva mintegy 3 cm-rel, majd anterior iranyban elkeskenyedik. A csont
posterior vége torott, ezért a pontos morfologia nem egyértelmd, de a legvége az egykori nasale-
frontale €s nasale-prefrontale suturdhoz kozel elkeskenyedik, kb. 1,4 cm szélességet érve el.
Anterior iranyban kb. 6 cm-nél egy beflizodés figyelheté meg (a szélesség itt 1,6 cm), amelyet
ujabb kiszélesedés kovet egészen a naris externalis hatardig. Ez utobbi szakaszon a nasale
anterior vége lefelé gorbiil, a naris externalis anterior iranyba néz, pereme diszitett. A nasale
posterior végétdl kb. 2 cm-re a lateralis szegélyen egy anteroventralisan kiszélesedd perem
talalhatd, amely a naris externalis hataraig tart, majd ott hirtelen egyesiil a dorsalis szegéllyel.
Ez a perem egy latszolagos befiiz6déssel kapcsolddik a nasale dorsalis szegélyéhez, de

el6fordulhat, hogy a dorsoventralis kompresszi6 téritette el az eredeti irdnyhoz képest.

A nasale anterior szakasza lefelé hajlik, és a két naris externalis kozott helyezkedik el,
hasonloan az A. tsangatsanganahoz. Venczel & Codrea (2019) az A. ghirai rostrumat is hasonlo
konfiguracioban rekonstrualtdk, azonban annak anterior szakasza ismeretlen; a maxilla
kiterjedése alapjan azonban lényegesen rovidebb nasalét feltételeztek. A nasale alakja, illetve a
naris externalis anterior-anterodorsalis orientacioja és rostralis elhelyezkedése hasonlit a K.

guimarotae-hoz, de a nasale és a rostrum megnyultabb a vizsgalt koponya esetében.

Prefrontale

A prefrontale mediolateralisan érintkezik a frontaléval. A bal prefrontale hianyzik, a
jobb oldalinak egy 3,5 cm hosszi, mindkét iranyban elvékonyodo, maximum 1 cm széles
szakasza Orz0dott meg. Dorsalis felszine a nasaléhoz hasonldan, de annél kevésbé finoman
diszitett, ventralis felszine sima és homort, kiemelkedd suturdval. A csont tobbnyire lapos, a
posterior végétdl 1,5 cm-re helyezkedik el a prefrontale pillére, amely posteroventralis iranyban
kapcsolodik a palatinum meg6rzodott szakaszahoz. A pillér dorsalis vége mediolateralisan
kiszélesedik és anteroposterior szélessége megvastagszik a prefrontale dorsalis részével valo
érintkez€s zonajaban, azonban ventralisan drasztikusan elvékonyodik, 0Osszességében
filigranként irhato le. Az anteroventralis felszin lateralis nézetbdl posterior iranyban homoru,
dorsalisan a prefrontale dorsalis testének ventralis felszinét koveti, majd ventralis iranyban
hajlik. A pillér egészére posteroventralis lejtés jellemzd, a palatinummal vald érintkezés a
dorsalis szakasztol posterior irdnyban helyezkedik el. Anterior irdnybdl nézve a pillér

haromszogletii, a lateralis perem ivelten medialis irdnyba tart.
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Koponyateto

Frontale

A frontale anteroposterior irdnyban megnyult, megorzédott része kb. 4,3 cm hossz;
lateralisan a prefrontale és a postorbitale, posterior iranyban a parietale hatarolja. Anterior
szakasza a jobb prefrontaléval egyiitt feltehetden utolagos deformacio kovetkeztében enyhén
balra forgatva csatlakozik a cranium tobbi részéhez, a posterior részt6l torés valasztja el. A
frontale és a parietale suturaja enyhén hullamos lefutasa. A frontale-nasale sutura a koponya
anterior végén talalhato, a dorsalis felszinhez képest alacsonyabban. A sutura anteroposterior
iranyban bordazott, és mintegy 0,5 cm hosszu; a nasale anterodorsalis iranyban csatlakozhatott
a prefrontaléhoz. A frontale-prefrontale sutura kdzel egyenes, a ventralis és a dorsalis felszinen
egyarant végigkovethet6. A prefrontale lateralis szegélye a frontaléval egyiitt az orbita

dorsomedialis hatarat alkotja.

A ventralis felszin sima, enyhe anteroposterior barazdakkal. A felszinen bal oldalon
megfigyelhetdé egy mediolateralisan konkdv, szigmoidalis taréj, amely mintegy 4,6 cm-en at
kovethetd a frontale posterior peremétdl, €s magassaga anterior iranyban csokken. A taréj
feltehetéen a jobb oldalon is jelen van, ezt azonban az iiledék takarja. A két taréj kb. 6-7 mm
széles medialis csatornat formaz a lobus olfactorisoknak. A frontalén két alacsonyabb, szintén
posterior irdnyban magasodo, de az elézéeknél anteromedialisabban elhelyezkedd

anteroposterior tar¢j is végigfut, amelyek kozel egyenesek.

A frontale latszolag anterior iranyban elvékonyodik, de mivel az anterior szakasz bal
oldala hianyzik, ez, legalabbis részben, a prezervacionak tudhato be, igy pontos mértéke, illetve
a csont eredeti szélessége nem ismert. A dorsalis felszin diszitettségét a posterior szakaszon, a
parietale-frontale hatarhoz kozel mediolateralisan megnytlt, a frontale kdzéps6 szakaszan
kozel kerek, az anterior szakaszon anteroposterior iranyban megnyultabb, néhany mm atmérd;a

gddrok alkotjak.

A W. kirpachihoz és az A. tsangatsangandhoz hasonléoan a frontale gracilisabb,
keskenyebb és anteroposterior iranyban hosszabb, mint a M. amarali, a S. clarki és a P. sera
esetében (Turner & Sertich 2010). A S. sympiestodontél megkiilonbozteti az anterior iranya

elkeskenyedés, amely eldbbire nem jellemzd egészen a nasalis sutura zongjaig. A K.
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guimarotae frontal¢jahoz képest a vizsgalt leleté anterior iranyban el6rébb helyezkedik el, és a

fels6 halantékablak kisebb részét hatarolja, csak anteromedialis irdnybol.

Postorbitale

A postorbitalét anterior irdnyban az orbita, posterior iranyban a fels6 halantékablak és a
squamosum, medialisan a frontale, ventralisan az oldalsé halantékablak és a jugale, valamint a
quadratojugale és a quadratum hatarolja. A bal oldali postorbitale teljesen, de erdsen torott
allapotban, a jobb oldali részlegesen, és szintén torétten Orz6dott meg. A postorbitale-
squamosum sutura a jobb oldalon lathat6, enyhén hullamos lefutasa, a bal oldalon a csont
sériillése miatt nem egyértelmiien azonosithat6. A postorbitale dorsalis felszine diszitett,
tobbnyire néhany mm atméréji kerek, vagy anteroposterior irdnyban megnyult ovalis

godrokkel.

A jugaléhoz egy ventralis processusszal kapcsolodik, vele egyiitt alkotja a postorbitale
pillérét. Ez utdbbi a dorsoventralis kompresszio kovetkeztében sériilt, és az eredetitdl eltérd
pozicioban 6rz6dott meg. A postorbitale altal alkotott rész mindkét oldalon meg6rzédott, de a
kettd orientacidja eltér, ami feltehetden a kompresszionak tudhaté be. A bal oldali nyalvany
mediolateralisan csatlakozik a jugaléhoz. Medialis felszine ventralisan lekerekitett, dorsalisan
kiszélesedik. Anterior felszine haromszog formaji, amelynek medialis oldala egyenesen,
lateralis oldala medioventralisan lejtve fut ventralis iranyban; ez alkotja az orbita peremét. A
két oldal kozott bemélyedés figyelheté meg, amely a medialis oldalhoz kozelebb meredek, a
lateralis oldalon lankasabb, és szintén haromszog alakot mutat. Az anterior felszin
medioventralisan a csont testének anterior felszinéhez csatlakozik. A posterior felszin lefelé
kiszélesedik, és az oldals6 halantékablak peremét alkotja. A jobb oldali postorbitale ventralis
nyulvanya feltehetden diszlokaciét szenvedhetett a kompresszid6 soran, ugyanis
posterolateralisan eltérd iranyba mutat a jobb oldalihoz képest, és a postorbitale testéhez vald
esetében lathatd, hogy medialisan a quadratojugale, illetve a quadratum hatarolja, a bal oldali

ezen a feliileten torést és diszlokéciot szenvedett, igy a két csont nem érintkezik.

A postorbitale a postorbitalis pillér dorsomedialis részét alkotja, hasonléan a legtébb
vizsgalt taxonhoz. A W. kirpachihoz hasonléan a postorbitale altal alkotott rész vastagabb, mint
a jugale szakasza. A postorbitalis pillér transzverzalisan lapitott, hasonléan a S. clarki esetében

megfigyelhetohoz.
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Parietale

A parietalét anterior iranyban a frontale, lateralisan a postorbitale, a squamosum ¢és a
felsd halantékablakok hataroljak. A csont er0sen deformalt, anterior fele torést szenvedve
mintegy 0,4 cm-rel balra mozdult el eredeti pozicidjabol, néhany fokos, oramutatoval ellentétes
iranyu forgas mellett. A posterior szakasz bal oldalan a postcranialis vaz egy csontja,
feltehetéen egy csigolya nyomodott a parietaléba a dorsalis kompresszid soran. A parietale
posterior végén két lateralis kiemelkedés lathato posterior iranyban. A dorsalis felszin erésen
diszitett, tobbnyire kerek godrok jellemzik. A dorsalis felszinen egy alacsony, keskeny,
anteroposterior iranyt borda huzodik medialisan, majd a posterior peremen kiemelkedésben ér
véget. A borda posterior szakaszanak kozelében a diszitettségre anteromedialisan, a borda

iranyaban megnyult, ovalis godrok jellemzok.

A fels6 halantékablakok dorsalis pereme lateralisan kiemelkedik; a perem az
anteromedialis szakaszon a koponyatetd mentén vizszintesen folytatodik, és ventralis felszine
hirtelen bezokken, majd ivesen folytatodik a posterior szakaszon. A bal oldali halantékablak
parietale fel6li oldalan a csont feliiletén apro, maximum 1 mm-es foramenek lathatok, amelyek
dorsalis iranyban gyakoribbak. A dorsalis szakaszon lathatd egy ovalis bemélyedés, amely
anteroposterior iranyban megnyult. A jobb felsd halantékablakon két kisebb ovalis bemélyedés
is lathato, amelyek szintén izomtapadasi felszinek lehetnek. Osi (2013) alapjan ezen a teriileten

a M. adductor mandibulae externus posterior lehetett jelen.

A posterodoralis szegély két lateralis, illetve a medialis bordahoz tartozé kiemelkedése
hasonlit a W. kirpachi parietaléjan lathatdakhoz, azonban a borda a W. kirpachi esetében tovabb
kovethetd anterior iranyban (ez el6fordulhat, hogy az eltéré prezervaciobol kovetkezik). Az
Araripesuchus patagonicus (Ortega et al. 2000) esetében szintén jelen vannak a posterior
kiemelkedések, mig az A. wegenerinél a posteromedialis kiemelkedés 1ényegesen nagyobb,
mint a két posterolateralis, €s a posterior perem lateralis szakaszai posteromedialis iranyban
futnak, haromszog alakot 1étrehozva (Turner, 2006). Ezek a B. fagesii és G. palatinus esetében
hianyoznak (Martin et al. 2020, Buscalioni & Sanz 1990). A S. djadochtaensis és P. gradilifrons
parietaléja rendelkezik a medialis bordaval, de a posterior kiemelkedésekkel nem (Turner 2015).

A S. sympiestodon parietaléjan a medialis vonal nem lathato.
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Squamosum

A squamosum a koponyateté posterolateralis sarkat alkotja, anterior aga a fels6
halantékablaktol anterior irdnyban a postorbitaléhoz, medialis 4ga a felsé halantékablaktol
posterior iranyban a parietaléhoz csatlakozik (a squamosum-parietale sutura sériilés miatt nem
kivehetd). A squamosum ¢és a supraoccipitale kozott nincs kapcsolat. A squamosum-
quadratojugale sutura szintén nem lathato a kompresszio, illetve a jobb quadratojugale hianya
miatt. A squamosumot mindkét oldalon erételjes, kozel egyenes mediolateralis torés tagolja,
amely prezervacioés bélyeg. A postorbitale-squamosum sutura a koponya jobb oldalan
megfigyelhetd, hullamos lefutdst. Ennek alapjan a squamosum teljes anteroposterior hossza kb.

5,2 cm, a posteroventralis nyulvannyal egyiitt 5,6 cm.

A squamosum dorsalis felszine erésen diszitett, kisebb kerek godrocskék és 6sszeolvado,
ovalis formak egyarant jellemzoek. A csont haromszogletii, lateralis pereme dombortan,
posterior pereme homortian hajlott, emiatt a posterolateralis sarka enyhén posterolateralis
iranyba nyulik. A bal squamosum posterior pereme erésen toéredezett, mivel a kompresszio
soran egy toredékes csigolya ékelédott a squamosum és a parietale kozé. A parietale-

squamosum hataron kerek kiemelkedés figyelheté meg a posterodorsalis szegélyen.

Mivel a jobb quadratojugale és jugale nem 6rz6dott meg, a jobb oldali squamosum
ventralis felszine itt megfigyelhetd. A felszin sima, helyenként enyhén repedezett. Az
anterolateralis szegélyen lekerekitett széli perem huzodik, amely posterior irdnyban
kiszélesedik és megvastagszik, majd a toréshez képest anterior iranyban véget ér. A csont
posteroventralis szegélyén egy kb. 3,3 cm hosszusdgu, dorsoventralisan lapitott nyulvany
huzddik (ez csak a jobb squamosumon 6rz6dott meg), amelyet szigmoidalis kiilsé perem hatarol.
A belsé perem ventralis iranyban erdsen hajlitott. A kompresszi6 miatt nem egyértelmii, de
feltételezhetd, hogy az exoccipitale ennek a peremnek a kiilsé felszinéhez csatlakozott. A
nyulvany pereme a medialis oldalon homortan talalkozik a squamosum dorsalis peremével. A
nyulvany ventralis felszinén, kb. 2,5 cm-re a posterior szegélytdl, kerek foramen talalhaté a

hajlitott medialis perem lateralis szegélyéhez kozel.

A S. djadochtaensis squamosumara jellemz6 lateralis depresszio, ill. a posterior
szakasz hullamos kiemelkedése itt nem lathato. A W. kirpachi és a M. amarali esetében szintén
eléfordul a diszitetlen posteroventralis nyulvany, azonban a S. djadochtaensis esetében
hianyzik. A W. kirpachinal az anterolateralis szakaszon nagyobb kiterjedésii a ventralis perem,

mint a vizsgalt koponyanal. A S. clarki esetében a fels6 halantékablak 1ényegesen nagyobb, és
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a koponya egész¢tdl elkiiloniild posterior nytlvany a posteroventralis nyalvany teljes hosszat
lefedi, ill. talnyulik rajta. A M. amarali és a S. clarki esetlében a felsé halantékablakot
lateralisan hatar6lo szakasz 1ényegesen keskenyebb. Az A. ghirai squamosuma szogletesebb,
¢€s a posterior perem ¢€lesebben elkiiloniil a posterior nyulvanytol, kozel derékszoget zarva be
vele, szemben a vizsgalt példannyal, amely squamosumanak posterior pereme ivelt, és a
nyulvany nem kiiloniil el élesen. A P. sera squamosumanak a felsé halantékablakot lateralisan
hatarolé szakasza 1ényegesen keskenyebb, az lhar 1 koponyaé széles. A K. guimarotae is

rendelkezik a posterolateralis processussal, azonban annak felszine az el0bbi esetében diszitett.

Temporalis régio

Jugale

A jugalék koziil egyediil a bal oldali 6rz6dé6tt meg, amelynek teljes hossza mintegy 7,6
cm. A csont a quadratojugaléval és a postorbitaléval érintkezik; az orbitat posterior, az oldalsd
halantékablakot anterior iranybol hatarolja. A csontot erds, mintegy 90 fokos dorsolateralis
diszlokaciod érte, ezért lateralis felszine dorsalisan, medialis felszine ventralisan latszik. A
maxillaval alkotott egykori sutura felszine a csont medialis felszinének anterior felén lathato,
kb. 3,7 cm hosszu, és posteromedialis iranyu, kiemelkedd, vékony, hullamos taréjok diszitik.
Az orbita szegélyét alkotod, tobbnyire sima, de enyhén riicskds, anterior irdnyban kiszélesedd
felszintdl egy anteroposterior irdnyban futd perem valasztja el, amely legnagyobb magassagat
a postorbitale pillérének zonajaban éri el. A jugale-quadratojugale sutura a csont posterior

végén talalhato, és anteromedialis-posterodistalis irdnyban fut.

A postorbitale pillére utdlagos deformacié miatt feltehetden nem eredeti helyzetében
Orz0dott meg. A jugale altal alkotott szakasz kb. 1,2 cm hosszu, és a jugale-maxilla suturatél a

csont jelenlegi helyzetében medialis, eredetileg dorsomedialis iranyban folytatodik.

A jugale anterior szakasza ellaposodik, a postorbitale pillérétdl posterior iranyban
nagyjabol kor, vagy ovalis keresztmetszetii. Ezen a szakaszon a medialis felszin sima - jol
elkiiloniild izomtapadasi feliilet nem talalhato -, a diszitett lateralis felszintdl egy enyhén
bemélyedd hatarvonal valasztja el. A lateralis felszinen a postorbitale pillére kornyékén

nagyjabol kerek, a posterior szakaszon kisebb, anteroposterior iranyban megnyult ovalis, az
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anterior szakaszon rendkiviil erds, anteroposterior irdnyban erdsen megnyult, helyenként

Osszeolvado godrok lathatok.

A jugale posterior, az oldalso halantékablakot hatarol6 szakasza a csont kozel felét teszi
ki, ezért 1ényegesen hosszabb a csont egészéhez képest, mint az A. tsangatsangana és a B.
salgadoensis esetében. Ez a tulajdonsag a M. amarali, S. clarki, W. kirpachi és a Y.
longshanensis jugaléira is jellemz6. A jugale-quadratojugale kontaktus lefutasa hasonlit a W.
kirpachi esetében megfigyelhet6hoz, de a W. kirpachi quadratojugaléja a kontaktushoz
kozelebb agazik el, mint a vizsgalt koponya esetében. A postorbitale pillére a jugale egészéhez
képest medialisan beljebb helyezkedik el, és diszitetlen, a P. serdhoz hasondan. A jugale
anterior szakasza aranyaiban hosszabb ¢és dorsoventralisan kiterjedése lényegesen kisebb, mint

a S. icaeorhinus esetében (Molnar 2010).

Quadratojugale

A quadratojugale csak a bal oldalon 6rz6dott meg. A jugaléval anterior sutura altal
érintkezik; a squamosumtdl ventralisan, a quadratumtol dorsolateralisan helyezkedik el, a
kompresszié miatt a suturak tobbnyire nem latszanak. Anterior szakaszan két nyulvany
figyelhetd meg: a lateralis nyulvany a jugaléhoz csatlakozik, a medialis nyulvany pedig a
quadratummal hosszan érintkezik, annak mentén a felsé halantékablakig kdvethetd. A ventralis
felszinen lathato, hogy a két nytlvany V alakban érintkezik, az érintkezés zonajaban a csont
felszine enyhén kidomborodik, majd posterior irdnyban ellaposodik, a quadratummal vald
érintkezés mentén posteromedialis bemélyedés figyelheté meg. A quadratojugale lateralis
szegélyén egy anteroposterior iranyban futd, posterior irdnyban enyhén ventralisan gorbiild
bemélyedés van jelen. Ez a mélyedés a quadratojugale posterior végétdl 2 cm-ig tart, és anterior
iranyban elkeskenyedik, mélysége csokken. Holliday & Witmer (2007) alapjan feltételezhetd,
hogy ez a M. adductor mandibulae externus superficialis tapadasi helye, amely a quadratum-

quadratojugale érintkezés menti mélyedésben folytatddhat.

A dorsalis felszin a tobbi koponyaelemhez hasonléan diszitett, néhany mm atméréji,

kerek €s ovalis godrocskék is el6fordulnak. A csont posterior vége sériilt.

A quadratojugale-jugale sutura a M. amaralihoz hasonldéan anteromedialis-
posterolaterlias iranyban fut, €s a quadratojugale medialisan helyezkedik ez a jugaléhoz képest.

A M. amarali esetében a medialis és lateralis processus egymassal nagyobb szoget zar be. A
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quadratojugale posterior kiterjedése nagyobb, mint a M. amarali esetében, a quadratojugale
dorsalisan befedi a quadratumot. A B. fagesihez, a S. djadochtaensishez, a Y. longshanensishez

hasonloan a quadratojugale lateralis része diszitett.

Quadratum

A quadratum a koponya posteroventralis részén helyezkedik el. A bal quadratum
teljesen a koponyaval egyiitt, a jobb quadratum posterior szakasza izolaltan 6rz6dott meg. A
quadratum suturai a kompresszi6 kovetkeztében nehezen azonosithaték, mindazonaltal
kontaktus all fonn a quadratojugaléval. A quadratum-quadratojugale sutura a bal fels
quadratumot. A quadratum posterior iranyban a medialis és lateralis condylusban végzddik. A
medialis condylus a bal quadratumban elmozdult eredeti poziciojabol, a jobb oldaliban eredeti
helyzetben megdrz6dott, de ventralis felszine valdsziniileg letorott. Posterior iranyban kb. 3
mm-es, és mediolateralisan 5 mm széles kiemelkedést alkot. A lateralis condylus mindkét
quadratumon megtalalhatd, a bal oldali lekerekitett, mediolateralisan kb. 10 mm széles,
anteroposterior iranyban mintegy 6 mm hossz. A jobb lateralis condylus felszine apro,
szubmilliméteres godrocskékkel stirlin diszitett, a bal oldali¢ viszont kozel sima, ami a

prezervacidjuk kiilonbségeibdl fakadhat.

A quadratum anterior felén ventralis nézetbdl elkiiloniil egy anterodorsalis és egy
medialis nyalvany. A felsd halantékablak posterior falat a quadratum anterodorsalis
nyulvanyanak vége alkotja. Ez a quadratum ventralis felszinén folytatodik, kiugro perem nélkiil.
A medialis nyalvany ventralis felszine nem kiiloniil el élesen a quadratum testétol. Medialis
iranyban a laterosphenoideum irdnyaba tart, amellyel a pterygoideummal egyiitt a
maxillomandibularis, v. trigeminalis forament hatarolja (Lessner & Holliday, 2022). A
nyulvany medialis végén lathatd a pterygoidalis condylus, amelynek azonban csak a dorsalis

vége 6rzodott meg, igy a quadratum-pterygoideum kapcsolat nem rekonstrualhato.

A ventralis felszin posteromedialis szakaszan bemélyedés figyelheté meg, amely kb. a
csont feléig tart anterior irdnyban, és hosszabb, mint amilyen széles. A bemélyedés anterior
iranyban elkeskenyedik, mélysége nd. A mélyedést anterolatealis iranybol egy szigmoidalis
lefutasu perem hatarolja, amely a jobb quadratum esetében a bal quadratuménal élesebb. Ez a
perem hasonlit a lordansky (1973) altal A taréjként jel6lt formahoz, amely az allkapocszard

izmokhoz kapcsol6dd inak tapadasi helyeként szolgal. Holliday & Witmer (2007) alapjan
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ebben a régioban a M. adductor mandibulae posterior lehetett jelen. A jobb quadratum lateralis
peremének posterior szakaszan bemélyedés figyelheté meg, ez azonban a bal quadratumon nem

lathatd, ezért elképzelhetd, hogy prezervacios bélyeg.

A quadratum dorsalis felszine csak a jobb oldali csont esetében az izolalt posterior
szakaszon, a bal oldalon a csont anterodorsalis, az eredetileg a felsé halantékablakot hatarold
nyulvanya latszik a felsé halantékablakon keresztiil, annak diszlokacidja kovetkeztében. A bal
quadratum anterior szakaszan a fels halantékablak posterior felszinét alkotdé peremre éles,
posterodorsalis projekcio jellemzé a quadratum egészéhez képest. Dorsalis nézetbdl a
quadratum dorsalis nyulvanya kozel kor keresztmetszetli, majd posterior irdnyban feltehetden
ellaposodik. Az izolalt szakasz felszine diszitetlen, anteromedialis részén bemélyedés
figyelhetd meg, amit egy ¢les perem vesz korbe. A perem egyenesen indul az izolalt darab
anterolateralis szegélyétdl 0,7 cm-re, majd egy kisebb és egy nagyobb ivelt beugras tarkitja; ez
utobbi a csonttoredék medialis szegélyének anterior szakaszédhoz csatlakozik. Mindkét ivelt
beugrashoz tartozik egy hirtelen mélységbeli ndvekedés a perem altal hatarolt tobbi részhez
képest. A perem altal hatarolt szakasz tobbi része sima, anterior iranyban enyhén lejt. A
csonttdredék anteromedialis részén megfigyelhetd egy posterior iranyban mélyiild foramen,
amely kozel ovalis alaku, és anteroposterior irdnyban hosszabb, mint amilyen széles. A
prezervaciobol kifolydlag nem egyértelmiien megéllapithato, hogy a foramen folytatodik-e a

quadratum anterior szakaszan.

A jobb quadratumon lathat6 egy ¢lesen elkiiloniild posteromedialis felszin, amely kozel
merdleges a ventralis €s a dorsalis felszinre. A feliileten posteroventralisan futo, ives barazdak,
posterior szakaszan mm-es atmérdjli, kerek foramenek lathatok. Ezen felszin azonositasat a bal

quadratumon a prezervacio nem teszi lehetdvé.

Az A. tsangatsanganahoz hasonldan a squamosum és a quadratojugale nagyrészt befedi
a quadratumot dorsalis nézetbdl, ami eltér a P. serdtol, amelynek quadratuma posterior iranyban

talnyulik a craniumon.

A Magyar Természettudomanyi Muzeum gylijteményében lathatdé PAL
2013.67.1. jobb oldali quadratumot az 1j lelettel vald nagyfokt morfoldgiai hasonlésaga miatt
ugyanazon taxonhoz tartozonak tekintjiik. A PAL 2013.67.1. jobb oldali quadratum hossza kb.
6 cm. A csont lateralis nézetbdl szigmoidalis alaku, a posterior szakasz dorsalis, az anterior
szakasz ventralis, a felsd halantékablakot hatarold szakasz ismét dorsalis irdnyban ivelt. A

medialis condylus itt teljes épségében megdrzodott, posterior felszine egyenes, €s medialisan
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¢les peremmel csatlakozik a quadratum medialis széléhez. A quadratum keresztmetszete kozel
haromszogletli, posterior szakaszan dorsalis taréj fut, amely anterior irdnyban elkeskenyedik és
egyre magasabb lesz, éle enyhén medialis irdnyba tart. Anterior iranyban haladva észrevehetd
egy dorsoventralisan lapitott, medialis iranyu kiemelkedés, amelynek dorsomedialis felszine a
quadratum medialis felszinét koveti, ventralisan pedig egy kiemelkedd, ives taréj hatarolja,
amely anterior irdnybol a quadratum medialis peremét koveti, majd a kiemelkedés
magassagaban ivesen kitér lateralis iranyba. Az lhar_1 koponyahoz tartozé quadratummal
Osszehasonlitva feltételezhetd, hogy ez a medialis irany nyalvany posterolateralis szakasza,
amelynek folytatasa nem 0rz6dott meg. Holliday & Witmer (2007) alapjan elképzelhetd, hogy
a ventralis taréj a M. adductor mandibulae posterior tapadasi helyét hatarolja. A kiemelkedéstol
anterior iranyban a medialis felszinen sekély, jol koriilhatarolt bemélyedés talalhato, amelyet

¢les, ivelt perem hatarol.

Az anterior szakaszon a dorsalis perem ellaposodé felszint alkot. Az anterolateralis
felszinen megfigyelhetd egy neurovascularis foramen, amely posterior irdnyban mélyiil, és
ovalis, kozel kerek keresztmetszetli. A foramentdl anterior irdnyban ivelt lefutdst perem fut a
csont teljes dorsoventralis szélességén. Az anterior szakasz medialis felszinén nagymeéretd,
ovalis bemélyedés talalhatd, amely feltehetdleg prezervacios bélyeg. Az anterior felszin a felsd

halantékablak posteroventralis peremét alkotja.

Palatalis régio

Pterygoideum

A pterygoideum a koponyatdl izolalt allapotban 6rz6dott meg. A két oldalon talalhato
nyulvany kozil teljes hosszaban csak a bal oldali 6rz6dott meg, ez kb. 3,3 cm hosszi. A
nyulvanyok ventrolateralisan allnak ki a csonttestbdl, toviik posterior peremén megfigyelhetd
egy-egy visszahajlo, posterior iranyban kiallo kiemelkedés, amelyek 0,6 cm-rel emelkednek Ki
a csontbol. A bal nyulvany ventralis felszine sima, ventralisan enyhén dombort, és kifelé
posteroventralis iranyban hajlik. A nyulvany 1,2 cm hosszu és 0,7 cm széles, megvastagodott
felszinben ér véget. A nyulvany végének felszine anteromedialisan dol, dorsalis szakaszat

anteroposterior, ventralis szakaszat posteroventralis iranyt rovatkak diszitik. A nyalvanyok
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ventralis felszine tobbnyire homoru, de kb. a posterior egyharmadanal domborulat figyelhetd

meg. A nyulvanyok egymassal kdzel 140°, a vizszintessel 20-30° szoget zarnak be.

A pterygoideum testének dorsalis szakasza oldalrol lapitott, dorsalisan elkeskenyed6
tarajt alkot, amely kb. 0,8 cm magas és 3 cm széles. Anterodorsalisan jobbra ddl, de ez lehet,
hogy a prezervacio kovetkezménye. Posterior felszinén dorsoventralis barazdak figyelhet6k
meg, amelyek feltehetéen a basisphenoideum izesiilési felszinét jelzik. A jobb oldali ventralis

felszinen kb. 1 mm atmérdjii foramen lathato.

A choanat a pterygoideum nem foglalja magaba, ami kizarja az Eusuchia-eredetet. A W.
kirpachi és a M. amarali esetében a lateralis nyalvanyok a csont posterior végétél tavolabb
helyezkednek el anterior irdnyban, mint a vizsgalt példanyon, és a csont kdzEépso részén lateralis
beflizodés lathatd, amely a vizsgalt példanyrol hianyzik. A S. clarki pterygoideumaval szemben
lényeges kiilonbség, hogy annak nyulvanyai keskenyebbek, de dorsoventralisan vastagabbak,
¢s anterior irdnyban kitérnek, illetve, hogy a végiikon talalhatd megvastagodott felszin ventralis

iranyban vastagszik meg, szemben a vizsgalt lelettel, ahol dorsalisan.

A Magyar Természettudomanyi Muzeum leletanyagdhoz tartoz6 PAL 2013.64.1.
pterygoideum morfologiajat és megdrzodését tekintve gyakorlatilag azonos (8. abra) az lhar_1
koponyahoz tartozoval, azzal a kiilonbséggel, hogy a csont testének ventralis pereme kevésbé,
a bal oldali lateralis felszin viszont épebben megdrzddott, ezért a tovabbiakban ez utobbit

fogom targyalni.

A bal szarny ventralis felszinének lateralis szakaszat posterolateralis iranyl perem
kiiloniti el a felszin tobbi részétdl. A peremtdl medialisan, a szadrny csicsan izomtapadasi
nyomok lathatok, amelyek Iordansky (2011) alapjan feltehetéen a pterygoidalis aponeurosis
ventralis részéhez tartozhattak. A perem altal medialis irdnybol hatarolt lateralis szakasz
anterior iranyban kiszélesedik, és lateralis-posterolateralis iranyu barazdak lathatok rajta. A
lateralis felszin anteroposterior iranyban 3,2 cm hosszua, és erdsen diszitett; a ventralis és
kozépso részen kisebb gddrok, a dorsalis peremen dorsoventralis barazdak figyelhetdk meg. A
lateralis felszin ventralis pereme kozel egyenes, mig a dorsalis perem az anterior szakaszon
dorsalisan kidomborodik, igy a felszin anterior vége keskeny, majd posterior irdanyban

kiszélesedik, €s kb. a posterior egyharmadanal Gjra elkeskenyedik.

Az lhar_1 koponyahoz tartozo pterygoideumon nem megfigyelhetd egyéb bélyegek
koz¢ tartozik egy enyhén ivelt, alacsony, lekerekitett borda v. taréj a csont medialis részének

ventralis felszinén, egy félkords, posteromedialis irdnyu perem a ventralis felszin anterior

30



szakaszan, amely egy félkoros mélyedést hatarol, és csak a bal pterygoideumon megfigyelhetd.
Ez a félkorés perem hasonlo a W. Kirpachi pterygoideuman megfigyelhetéhoz. A két
pterygoideum suturajanal kiemelked6 septum figyelheté meg, amely lehet prezervacios bélyeg,

azonban a choana septuma is, a Paralligator sp.-hoz hasonléan (Turner, 2015).

A

2cm

8. abra: Az lhar_1 Mesoeucrocodylia-koponyahoz tartozo (A-B) és a PAL2013.64.1. (C-D)
Doratodon-pterygoideumok. Az A és C képek dorsalis, a B és D képek ventralis nézetet

mutatnak.
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Palatinum

A palatinumnak minddssze egy 2,5 cm hosszil szakasza 6rzodott meg, amely egy
posteroventralisan dd6l6, homort laminaval kapcsolodik a prefrontale ventralis
kiemelkedéséhez. A csontot harom prominens borda disziti, amelyek anteroposterior iranyban,
egyenesen huzddnak. A borddk a csonttesttdl kifelé elkeskenyednek, és posterior iranyban
Osszetartanak. A csont dorsoventralisan rendkiviil vékony (a bordakkal egyiitt is mindossze 1
mm vastag), és a nasalétol 1,5 cm-re 6rz6dott meg ventralisan; a kettd kozotti hidtust tiledék
tolti ki. A diszité bordak helyén a palatinum dorsoventralisan meghajlik, igy anterior nézetbdl

a csont cikkcakkos megjelenésii.

Occipitalis régio

Supraoccipitale

A supraoccipitalét oldalrol az exoccipitale hatarolja. Erés dorsoventralis diszlokécio
érte, amelynek soran ventralis iranyban elmozdult, illetve posteroventralis iranyban kifordult
eredeti helyzetéhez képest. Az elmozdulds miatt a parietaléval és basioccipitaléval valo
kapcsolata nem, a foramen magnum csak részben latszik. A csont kb. 1,4 cm széles és 0,5 cm
magas. Az eredeti anterior felszin a csont jelenlegi helyzetében posterodorsalisan helyezkedik
el; tobbnyire sima, helyenként enyhén pottyozott. Az eredetileg posterior, jelenleg ventralis
felszin kozelitdleg félkor alaku, enyhén diszitett, két anterolateralis homorulat figyelhetd meg

rajta; a medialis szakasz ezzel szemben dombort, kézépen enyhe befiizodéssel.

Exoccipitale

A bal exoccipitale hidnyzik, a jobb részlegesen Orz6dott meg. Az exoccipitalét
medialisan a basioccipitale és a supraoccipitale, dorsalisan a parietale és a squamosum, anterior
iranybdl a basisphenoideum, ventralisan a quadratum hatarolja. A csont dorsalis részének
posterior felszine lekerekitett, kifelé domboru, latromedialisan hengeres, és néhany mm-es,
keskeny mediolateralis barazdék figyelhetok meg rajta. A megdérzddott szakasz mediolateralis
szélessége kb. 2 cm. A posterior felszin anterodorsalis iranyban folytatodik, és anterior iranyban

érintkezik a squamosummal — a squamosum ¢s az exoccipitale érintkezése nem latszik, és
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eléfordulhat, hogy a dorsoventralis kompresszid eltolta a két csontot egymashoz képest, ezért
nem latszik koztiikk sutura. Az exoccipitale medialis peremén egy kb. 4 mm magas dorsalis
nyulvany lathato, amely, mivel t6le lateralisan torés figyelhetd meg, lehet prezervacios reliktum
is. A dorsalis és ventralis részt ¢éles perem, ill. torés hatarolja, amely a medialis részen

lateroventralisan ferdén, a lateralis részen kozel egyenesen mediolateralisan fut.

A csont ventralis felének anterior felszine sima. A basioccipitale-sutura és a hengeres
dorsalis csonttest altal koriilvett felszin haromszoglett, és enyhén hullimos. A fels6 csonttesttél
ventralis iranyban félkords bemélyedés figyelhetdé meg, amely lateralisan eléri a csont
ventrolateralis szegélyét, medialisan pedig egy ¢éles peremben végzddik, a csont medialis
sz¢lét6l néhany mm-re. A medialis basioccipitale-sutura mentén a ventralis szakaszon szintén
megfigyelhetd egy sekély bemélyedés, amelyet lateralisan egy éles peremi, kor alaku

bemélyedés hatarol (ez is lehet prezervacios bélyeg).

Az exoccipitale megnyult és keskeny processus paroccipitalisa a M. aralaihoz, és a G.
palatinushoz teszi hasonlova, szemben a B. salgadoensis lateralisan rovidebb, de
dorsoventralisan magasabb exoccipitaléjaval. Az A. ghirai, a S. clarki és a P. gradilifrons

exoccipitaléjara szintén nagyobb dorsoventralis kiterjedés jellemzd, mint az Thar 1 esetében.

Basioccipitale

A basioccipitalét anterior iranybol a basisphenoideum és a condylus occipitalis, oldalrol
az exoccipitale hatarolja, a quadratummal és a supraoccipitaléval vald kapcsolata a

kompresszidbol adodd deformacioé miatt nem egyértelmii.

A basioccipitale ventralis pereme erdsen, kb. 1-2 mm atmérdjli, kerek godrocskékkel
diszitett. A perem jellegzetes W alakot mutat, amelynek kozepe posterior iranybdl hatarolja az
un. median Eustach-forament. A median Eustach-foramen a basisphenoideum és a
basioccipitale alkotta rész kozott beflizddik; ennek a befliz6désnek nagyrészét a basioccipitale

alkotja, és a bal oldalon hangsulyosabb.

A csont legnagyobb szélessége mintegy 23 mm, ami anterior irdnyban csokken. A
basioccipitale anterior felszine sima, és a basisphenoideumban folytatodik. A posterior felszin
tobbnyire szintén sima, dorsalisan posterior irdnyban enyhén ivelt, és két lateralis kiemelkedés
altal kozrefogott medialis bemélyedés Gtjan megy at a condylus occipitalisba. A condylus a

csonttesthez kapcsoldodd szakaszanak lateralis széle medialisan kivastagszik, igy a condylus
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posterior nézetbdl kozel félhold alakt. Posteromedialisan egy bemetszés vagja ketté, amely a
condylus posterodorsalis részén a leghangstlyosabb, és anteroventralis iranyban egyre inkabb
elvékonyodik, ill. egyre sekélyebb lesz, majd teljesen eltlinik. Oldalnézetbdl a condylus feje
kozel gombolyl, enyhén homort dorsalis, és erésen homora ventralis csatlakozassal a

basioccipitale testéhez.

Basisphenoideum

A basisphenoideumot anterolateralisan a quadratum, posteromedialisan a basioccipitale
¢s a median Eustach-foramen, posterolateralisan az exoccipitale hatarolja. Feltehetéen a
pterygoideummal is kapcsolatban lehetett, de az izolaltan 6rz6dott meg, és a sutura nem
felismerhetd. A basisphenoideum jobb oldali része hidnyzik. A bal oldalon egy kb. 2,7 cm
hosszl, mediolateralis nytlvany fut a csontbol, amelynek posterior felszinéhez kapcsolodik az
exoccipitale, illetve a basioccipitale. A diszitetlen anterior felszinhez a quadratum kapcsolodik.
A csont medialis részének ventralis felszine kerek godrokkel enyhén diszitett, és anterior
iranybol hatarolja a median Eustach-forament. Az anterior peremen két oldalt egy-egy
kiemelkedés l4thatd, a jobb oldali magasabb a balnal, és anterior irdnybdl a jobb quadratum

hasonl6 kiemelkedéssel csatlakozik hozza.

A basisphenoideum a median Eustach-foramen anterior részét alkotja, mint a Y.
longshanensis, ill. a W. kirpachi esetében. A Y. longshanensis basisphenoideumanak medialis

teste anteroposterior irdnyban szélesebb, mint az Thar 1 koponya esetében.

Laterosphenoideum

Egy lateralis nézetbdl kozel haromszogletli csont, amelyet lateralisan a quadratum és a
fels6 halantékablak, dorsalisan feltehetden a parietale (a kdzvetlen kontaktus nem lathato),
anterior irdnybdl a basisphenoideum hatarol. A csonton két markéans, anteroposterior irdnyt
borda fut egymassal parhuzamosan. A lateralis felszin sima, a felsé halantékablak
medioventralis falat alkotd dorsolateralis szakaszt medialisan homor perem hatarolja el a
csontfelszin tobbi részétl. A lateralis felszin posterior szakasza a bal oldalon egy kerek
forament hatarol anterior iranybodl, ez azonban nem lathat6 a jobb oldalon, ezért elképzelhetd,
hogy prezervacios bélyeg. A két borda kozott egy ismeretlen eredetli, oldalrdl lapitott

csonttoredék huzodik anteroposterior iranyban.
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Filogenetikai vizsgalat

A kladisztikai elemzést a Rummy et al. (2022) altal hasznalt matrix hasznélataval és
kibdvitésével végeztem, mivel a Paralligatoridae klad tekintetében ez a legfrissebb filogenetikai
adatsor. Az Thar 1 koponya altal reprezentalt, ,,iharkati formanak™ (Tharkut Form) elnevezett
taxonnal egyiitt a matrix 115 taxont és 324 morfologiai karaktert tartalmaz (1d. Rummy et al.
2022). A korabbi taxonokon meghatarozott karaktereken nem valtoztattam, és a matrixhoz nem
adtam hozza 0j karaktert, mivel a koponya nem mutatott 01j, potencidlisan diagnosztikus
bélyegeket a Rummy et al. (2022) altal vizsgaltakhoz képest. Az adatmatrix elemzése a TnT
1.6. verzidjaval tortént (Goloboff & Morales 2023). Kiilcsoportként a korabbi kutatasokhoz
hasonl6an (pl. Rummy et al. 2022, Turner 2015) a Gracilisuchus stipanicicorum (Romer 1972)
taxont hasznaltam. A maximalis famennyiséget 10000-re allitottam, amelyben 1000 Wagner-
fat allitottam el6, majd TBR (Tree Bisection and Reconnection) mddszerrel elvégeztem az agak
felcserélését, fanként 10 valtozatot megtartva. Kuzmin et al. (2019), valamint Rummy et al.
(2022) els6 analizisé¢hez hasonloan a karaktereket nem sulyoztam, valamint az 5., 277. és 281.

karaktert kihagytam az elemzésbdl.

Az elemzés 84 fat tartott meg, amelyek koziil 30 érte el a parszimdnia maximumat (a
legjobb pontszam 1657). A 84 fa, és az Osszes taxon hasznalataval 1étrehozott Nelsen-
konszenzusfan az iharkuti taxon, bar egyértelmiien a Paralligatoridae klddhoz tartozott, a S.
djadochtaensis, W. kirpachi és a Glen Rose-i paralligatorid altal alkotott kladdal, valamint a
politomiaban szerepelt. A Y. longshanensis, a T. winkleri, a R. nonganensis, a P. tersus, a P.
gradilifrons holotipus és a P. ancestralis eltavolitasaval — a S. sahlsteinit tartalmazo klad
kivételével - sikeresen feloldasra keriiltek a Paralligatoridae-n beliili politomiak. Az igy létrejott
torzsfa (9. abra) alapjan az Thar 1 lelet altal reprezentalt taxon basalis poziciot foglal el a
Paralligatoridae-n beliil. A vizsgalat alapjan a B. pastosbonensis foglalja el a legbasalisabb
poziciot a Paralligatoridae-ban, ezt koveti az iharkuti forma, a S. djadochtaensis, a W. kirpachi
és a Glen rose-i forma altal alkotott klad (10. abra), amelynek testvércsoportja az dsszes tobbi
fejlettebb Paralligatoridae. A kladon beliil az iharkuti forma szintén basalis poziciot foglal el,
testvércsoportja a S. djadochtaensis - W. kirpachi - Glen rose-i forma-klad. Az eredmények
alapjan a Paralligator genus nem monofiletikus, Turner (2015) és Adams (2019) munkaihoz
hasonléan. A Paralligatoridae legfejlettebb csoportjanak az elemzés a S. sahlsteinit,

,,ruranosuchus aralensist” (nomen dubium), Kansajsuchus extensust (Kuzmin et al. 2019),
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valamint a dzharakuduki paralligatoridot tartalmazé kladot tekinti. A vizsgalat alapjan a
Paralligatoridae testvércsoportja a B. fagesii és az Eusuchia altal alkotott klad. Az erdélyi S.
sympiestodon filogenetikai pozicidja rendkiviil bizonytalan, igy, mivel egyik fan sem szerepelt
a Paralligatoridae klad tagjaként, a Ziphosuchia (sensu Pinheiro et al. 2023), és a Neosuchiat
alkot6 kladok kozotti politomia feloldasa érdekében a végsd konszenzustan nem szerepel. Az
elemzés a Paralligatoridae, Eusuchia és a B. fagesii alkotta klad testvértaxonjait

hagyomanyosan 6sszefoglald Goniopholidae kladot is parafiletikusnak tekinti.
Az elemzés a Paralligatoridae kladra a kovetkezé synapomorphiakat allapitotta meg:

- 17 (1 - 0): ajugale anterior szakasza kb. azonos szélességii a posterior szakasszal.
- 144 (1 - 0): a postorbitale és az ectopterygoideum érintkezik egymassal (ez a vizsgalt
koponyan nem megfigyelheto).

A B. pastosbonensis kivételével a tobbi Paralligatoridae-re jellemz6é synapomorphiak:

- 27 (1 - 0): hianyz6 vascularis foramen a postorbitale pillérének dorsalis felszinén

- 142 (0 =1): a jugale postorbitalis processusa dorsalis iranyu

Az lhar_1 koponya altal reprezentalt paralligatoridot, a S. djadochtaensist, a W. kirpachit és a
Glen rose-i format tartalmazo kladra jellemz6 synapomorphiak (ezek az Ihar_1 koponyan nem

megfigyelhetdk a relevans csontok hianya miatt):

- 10 (2 > 1): A maxillak posterior palatalis agai a palatinumtol anterior iranyban
nagyrészt érintkeznek, de a posterior végiik nem.
- 77 (2 > 1): A spleniale kismértékben vesz részt a mandibularis symphysisben.

- 106 (1 = 0): A premaxillaris fogak szama 6
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Gracilisuchus stipanicicornm
Dibothrosuchus elaphros
Terrestrisuchus gracilis
Orthosuchus” stormbergi
Ecentosuchus tienshenensis
Kaventa form™
Hemiprotosuchus leali
Protosuchus richardsoni
(sobiosuchus kielanae
Zaraasuchus shepardi
Zosuchus davidsoni
Shantuncosuchus hanaiinensis
Sichuanosuchus shuhanensis

[ Hsisosuchus chingkingensis
— Fruitachamosa callisoni , m
Kaprosuchus saharicus Sebecia

Mehaiencgasuchus insignis
Hamadasuchus rebouli

Montealtosuchus arrudacamposi
Uberabasuchus terrificus
Peirosaurus tominni

Lamasuchus palpebrosus
Araripesuchis wegeneri
Araripesuchus tsancatsancana Notosuchia

Ararivesuchus buitreraensis

Araripesuchus patagonicus

Araripesuchus gamesii

Unyuaysuchus aznarezi

Libvcosuchus brevirostris

Simosuchus clarki

Malawisuchus mwakasvimoutiensis
Mariliasuchus amarali
Notosuchus terrestris
Comahuesuchus brachyiouccalis
Baurusuchiis pachecol
Terosuchus macrodon
Bretesuchus bonapartel
Cairirasuchus montealtensis
Sphagesaurus hueni
Adamentinasuchus navae
Anmeadi | losuchius arrudai
Yacarerani boliviensis

Ziphosuchia

—e
Mesoeucrocodylia

 Isisfordia cdimcani
[ Susisuchus anatoceps
[ Macroscondvlus kollensis
— Pelagosaurus typus Thalattosuchia
Metriorhvnchus casamecuelai
Thalattosuchus superciliosus
Dakosalirus andiniensis
Dekosaurus meximis
Cricosaurus suevicus
Cricosaws araucanensis

Sokotosuchus ianwilsoni

¢ Hyoosaurias rogersii . l

Neosuchia Dvrosaurus— Dyrosauridae
— Fhabdognathus

Teminonaris rcbusta

Sarcosuchus imperator
Oceanosuchus boecensis . Phohdosaumdae_&
* Meridiosaurus vallisparadisi

* Elosuchus cherifiensis

Knoetschkesuchus quimarctae .
Thericsuchus_pusillus Atoposauridae

Alligatorium

I butreAlL

Gonicpholis simis
Sunosuchus uncoarensis
Calsoyasuchus valliceps

Batrachamimis pastosbonensis . X
Iharkat Form= ) Paralligatoridae

Shamosuchus diadochtaensis

Glen Rose Form
Warmchampsus kirpachi
Paralligator major

Paralligator ulgicus
Parallicator ulenicus
Paralligator gradilifrons
Scolarastax sahlsteini
Turanosuchis aralensis
Kansaisuchus extensus
Dzharalkuduk paralligatorid

Bermissartia fagesii
Allodaposuchns precedens

ALiodagxﬁuEm]s ct. precedens .
Bachvcheilgsuchus trinouei Allodaposuchidae m
Allodarosuchus subjuniperus

Acvnodon adriaticus
Acvnodon J.benjcc1tanu‘3 i
Hylaeochampsidae t

Tharkutosuchus
Hylaeochampsa vectlana
Aslatosuchus germanicus

Boverisuchus vorax
Leidvosuchus canadensis .
Borealosuchus formidabilis Crocodylia

1uS niloticus
Alligator mississippiensis
Dirlocvnodon hantonensis
sa_krebsi
Gavialis ganceticus
Eothoracosaurus mississiooiensis

Eusuchia

9. abra: A filogenetikai vizsgalat eredményeképp 1étrejott szigort konszenzusfa a fontosabb

Mesoeucrocodylia-kladok jelolésével. Sziluettek forrasa: https://www.phylopic.org, letdltve:
2023.04.28. (Notosuchia, Thalattosuchia, Dyrosauridae, Pholidosauridae, Allodaposuchidae,
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Crocodylia); Vasconcellos & Carvalho (2006) nyoman modositva (Sebecia); Karl et al. (2006)

nyoman modositva (Atoposauridae), Adams (2019) nyoman modositva (Paralligatoridae); Pecsics T.

nyoman modositva (Hylacochampsidae; https://www.magyardinoszaurusz.hu, letoltve: 2023.04.29)

10. abra: A W. kirpachi holotipus (A, Adams (2014) nyoman) ¢és paratipus (B, Adams (2014)
nyoman), a S. djadochtaensis holotipusa (C, Turner (2015) nyoman) és szinte teljes koponyalelete (D,

Pol et al. 2009 nyoman) méretaranyos dsszevetése az Ihar_1 koponyaval (E), dorsalis nézetbdl.
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Diszkusszio

Taxonomiai kérdések

Az Ihar_1 Mesoeucrocodylia-koponya vizsgalatanak legfontosabb kérdése az volt, hogy
az Tharkatrol ismert krokodilok valamelyikéhez, vagy egy teljesen 1ij taxonhoz tartozhat-e,
valamint az, hogy mit arul el a potencialis taxon rendszertani pozicidjarél. A koponya
morfologiai bélyegei alapjan a Neosuchidk kozé tartozo Paralligatoridac klad, valamint a
klasszikus értelmezések szerint (pl. Rabi & Sebdk 2015; Company et al. 2005) a Doratodon
nemzetséget is magaba foglald Ziphosuchia klad, azon beliil a Peirosauridac és Sebecidae
kladok mertiltek fel, mint a vizsgalt leletanyag altal reprezentalt krokodilt tartalmazoé lehetséges
csoportok. Egyes szerz6k (pl. Company 2005) a Colbert (1946) altal definialt Sebecosuchia
kladot is emlitik, mint a Doratodont tartalmazo kladot, vagy a Doratodon testvércsoportjat,
azonban Larson & Sues (2007) vitatja a klad 1étjogosultsagat, és a Sebecidae és Peirosauridae
csaladokat magaba foglald Sebecia kladot definialja, amely Pinheiro et al. (2023) értelmében a
Ziphosuchia csoporton beliil helyezkedik el. A tovabbiakban a Sebecia kladot Pinheiro et al.
(2023) értelmezésében veszem alapul, mint a legfrissebb elérhetd filogenetikai eredményt a
témaban. Az altalam végzett filogenetikai vizsgalat szintén aldtdmasztja a Sebecia klad
monofiletikus voltat, valamint a Ziphosuchian beliil, a Notosuchia testvércsoportjaként jeleniti

meg azt, azonban a felhasznalt adatbazis a Sebecidae-hez tartozo taxonokat nem tartalmaz.

A filogenetikai vizsgalatok az lhar_1 koponya altal képviselt taxont a Paralligatoridae
kladba soroltdk. Ezt az alabbi, Rummy et al. (2022) altal megallapitott synapomorph bélyegek

is alatdmasztjak:

- 56: (Clark 1994: 56. karakter): A basisphenoideum megjelenik a neurocranium ventralis
felszinén, a pterygoideum és a basioccipitale nem zarja ki (0).

- 66: (Clark 1994: 66. karakter): A kiils6 orrnyilasokat (nares externales) septum valasztja
el egymastol (0).

- 170: (Ortega et al. 2000 nyoman moédositva: 53. karakter): A quadratum medialis
condylusa ventralisan ndvekvd kiterjedést, a lateralis condylustol mély intercondylaris

bemélyedés valasztja el (1).
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- 297: (Turner & Sertich 2010: 297. karakter): A basioccipitale condylus occipitalistol
ventralis irdnyban elhelyezkedd posterior felszinének kozépvonalan kiemelkedés

lathato (1).

A Paralligatoridae-ra jellemz6 egyéb synapomorphidkat mutato csontok hianyoznak a leletrdl.

Az altalam végzett vizsgalat a kvetkezd synapomorph bélyegeket allapitotta meg a Sebecia

kladra vonatkozdan:

- 81: 0 > 1: A kisebb maxillaris fogakkal szemben elhelyezkedd dentalis fogak
nagyobbak, mint a dentale premaxilla-maxilla suturaval szemkoztihez képest anterior
fogai.

- 103: 0 - 1: A mandibularis symphysis lateralis nézetb6l mély, és anterior iranyban
elkeskenyedo.

- 155:1 - 0: A dentalén nincs diszitetlen régio a fogsor alatt.

- 197:1 - 0 A quadratum teste az otoccipitale-quadratum kontaktustdl ventralisan
elkdilondl.

- 289: 0 - 1: Lateralis nézetbdl komplex surangulare-dentale sutura, harom dentalis és
két surangularis nyulvany egymasba ékelddésébol.

- 322:1 - 0: A dentalis symphysis megrovidiilt, dorsalis nézetb6l nem nyulik tal az 5.

alveoluson.

Ezen bélyegek a quadratum morfologidja kivételével a relevans csontok hidnya miatt nem
lathatok az lhar_1 Mesoeucrocodylia-koponyan. Mivel az altalam hasznalt matrix egy, a
Paralligatoridae kladdal foglalkoz6 munkabol szarmazik, tobb, a Ziphosuchidk esetében
relevans morfologiai bélyeg nincs megmintazva. A Pinheiro et al. (2023) altal a Ziphosuchia-

kladokra megallapitott synapomorphiak koziil a kovetkezok illenek az Ihar_1 koponyara:

- Sebecia: 336. karakter: A supraoccipitale keskeny, az occipitalis felszin mediolateralis
szélességének kevesebb, mint harmadat teszi ki (1)

- Peirosauridae: 49. karakter: A basisphenoideum megjelenik a neurocranium ventralis
felszinén (0)

- Sebecidae: 19. karakter: A frontale egyetlen, nem paros csont (1). Ez a

Mesoeucrocodyliak tobbségére jellemz0 plesiomorph bélyeg, igy feltételezhetd, hogy a
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Sebecidae egy kiilcsoportjanal alakult ki a paros frontale, ezért jelenik meg a paratlan

frontale synapomorphiaként.

Az egyik lehetséges taxon, amely az 0j koponyalelet kapcsan felmeriilt, a Doratodon
nemzetség, kiemelten az iharkuti leléhelyrdl is ismert D. carcharidens, amelyhez az ausztriai
Muthmannsdorfb6l, valamint az iharkuti lel6helyrdl leirt csontelemek, valamint tobb
magyarorszagi, erdélyi és ausztriai lel6helyrél is ismert (Osi et al. 2016, Botfalvai et al. 2021),
jellegzetes ziphodont fogak tartoznak. A legfontosabb 6sszek6té kapesok kozé tartoznak a PAL
2013.65.1. maxilla és az lhar_1 koponyahoz tartozé jugale dorsolateralis felszinének
diszitettségében lathatd hasonldsagok, a Doratodon genushoz sorolt PAL 2013.67.1. quadratum
¢s a PAL 2013.64.1. pterygoideum a koponya csontjaihoz vald nagyfokti morfoldgiai
hasonlosaga, valamint a koponya, és a D. carcharidens ismert leleteinck morfoldgiai
tulajdonsagai alapjan feltételezett életmoddbeli hasonlosdgok, amelyekrdl részletesebben a
Paleobiologia alfejezetben esik sz6. A Doratodon genusra jellemz6 legfontosabb bélyeg a
maxilla és a dentale occlusalis felszinén, a fogmedrektdl lingualis irdnyban megjelend
foramenek sorozata (Company et al. 2005; Rabi & Sebdk 2015), azonban az Ihar_1 példanyon
a maxilla és a mandibula nem 6rz6dott meg, ezért ez a bélyeg nem felhasznalhatdo annak
egyértelmii azonositasahoz, vagy a nemzetség kizarasahoz. A Rummy et al. (2022) altal a
Paralligatoridae-ra jellemz6 synapomorph bélyegek koziil az angulare lateralis felszinén
megjelend éles taréj a muthmannsdorfi lel6helyrdl ismert D. carcharidens-mandibulan nem
lathat6 olyan élesen, mint pl. a S. djadochtaensis esetében (Turner 2015), azonban az altalam
végzett elemzés eredménye szerint az ilyen taréjjal szintén nem rendelkezé Batrachomimus
pastosbonensis (Montefeltro et al. 2013) is a csoport basalis tagjanak tekinthet6, ami
megkérddjelezi a synapomorphia relevancigjat. A D. carcharidens tipuslelohelyérol szarmazo
leletek egyike, egy artikulalt maxilla és lacrimale, fenestra antorbitalis jelenlétére utal (Rabi &
Sebdk 2015), amely, bar a Neosuchia affinitasu taxonoknal gyakran redukalt vagy hianyzik (ez
egy bizonyos kladon beliil is valtozhat, 1d. Venczel & Codrea 2019), nem zarja ki egyértelmiien
a Doratodon Neosuchia- vagy Paralligatoridae-voltat (Tennant et al. 2016; Venczel & Codrea
2019). Az ismert Paralligatoridae krokodilok esetében a fenestra egyes taxonoknal hianyzik (pl.
Turner 2015), de jelenléte vagy hianya szamos taxon esetében nem egyértelmii a leletek

toredékessége miatt (pl. Adams 2014).

Mindezek alapjan elmondhaté, hogy a Doratodon genust reprezentald, korabban leirt,

toredékes leletanyag nem teszi lehet6vé a biztos rendszertani helyzet megallapitasat (Company
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et al. 2005), mivel sem megerdsiteni, sem kizarni nem tudjuk a nemzetség Paralligatoidae- vagy
tovabbi kutatasra van sziikség a magyarorszagi €s az ausztriai leletanyagon egyarant (Rabi M.
személyes kozlés). Amennyiben a quadratum, pterygoideum ¢€s a jugale-maxilla diszitettsége
alapjan elfogadjuk, hogy az lhar_1 koponya a Doratodont képviseli, a Doratodon genus
paralligatorid affinitasa egyértelmiivé valik a koponyan megfigyelheté synapomoph bélyegek

alapjan, aminek fontos paleobiogeografiai kovetkezményei lehetnek.

Paleobiologia

Az iharkuti krokodilfauna nagymértékii méretbeli és morfoldgiai diverzitasat az altaluk

betoltott 6kologiai fiilkék sokfélesége is eldsegitette.

Az 1. makadii kisméretd Hylaeochampsidae krokodil volt, amelynek cranialis
morfologiaja specializalt életmodbeli adaptacidkra enged kdvetkeztetni. Fogazata nagyfoku
heterodont morfoldgiat mutat: lapitott, incisiviform anterior, valamint tobbkupu premolariform
¢s molariform posterior fogakkal rendelkezett. Megnagyobbodott, tobbkupt posterior fogainak
occlusalis felszinén olyan kopasnyomok lathatok, amelyek névényevé allatokra jellemzok, és
a taplalék nagyfoku oralis feldolgozasara utalnak, azt feltételezve, hogy az |. makadii kiilondsen
rostos novényi részekkel taplalkozhatott. A fogmorfoldgia és a fogakon lathaté kopasnyomok
arra utalnak, hogy az anterior fogak a ragas korai fazisaiban, anterior fog-taplalék-fog kontaktus
utjan a taplalék feldarabolasara, a posterior fogak pedig dinamikus lateromedialis mozgas soran,

fog-fog kontaktus révén torténé érlésre voltak alkalmasak (Osi & Weishampel, 2009).

A makroszkopos karcok mellett makrokopasnyomok lathatok a kupok csucsain,
valamint mélyebb kopdsnyomok és mikrokopasnyomok a dentinen. A kopasnyomok koziil a
karcok dominalnak (Szabd 2022). Horvath (2018) a fogak aranyaiban rendkiviil vastag (az
itharkati  lel6helyrél ismert krokodilok koziil a legvastagabb), az Ornithopoda
dinoszauruszokéhoz hasonléan hulldmos zomancdban a méhlepényes emldsokre jellemzd
Hunter-Schreger-savokhoz hasonlé struktarakat figyelt meg, amelyek a zomanc erdsitésére
szolgalnak, és az er6ziot kompenzalod gyors fogvaltassal egyiitt megerdsitik az aktiv ragassal

jaro feltételezett novényevo életmodot.
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Az Allodaposuchus sp. feltehetben a mai aligatorokhoz hasonld ¢életmoda
szemiakvatikus krokodil volt, amelynek koponyaja hasonldé méretii a vizsgalt lelethez, azonban
a prefrontale és a postorbitale pillére Iényegesen masszivabb, és a quadratum condylusai sem
kiiloniilnek el annyira ¢lesen, mint az ) koponya esetében, ami, a genushoz sorolt massziv
fogakkal egyiitt, generalista ragadozo életmoddra utal (Osi et al. 2012a). Kopasi feliiletek
jellemzéen a fogkorona apicalis részén lathatok, a hasadasi feliiletek ritkdbbak. A
mikrokopasnyomok koziil a godrok és a karcok valtozo aranyban fordulnak elé az eltérd
leléhelyeken eldforduld, ezaltal idoben ¢€s térben elkiiloniilt populaciok kozott, valamint egy-
egy populacion beliil is, féleg a méretbeli kiillonbségekkel 6sszhangban, ami arra utal, hogy az
Allodaposuchus taplalékpreferenciait a testméret és a kornyezeti tényezok is befolyasoltak
(Szabo 2022). A Botfalvai et al. (2014) altal vizsgalt, feltehetéen az Allodaposuchusnak
tulajdonithatd harapasnyomok Foxemys sp. tekndspancél- és |. makadii-koponyaelemeken,
szintén generalista életmodra utalnak, mivel a szerzok a fognyomokat a pancélelemek esetében
dogevés, az |. makadii esetében ragadozas nyomainak tulajdonitottak. Az Gj koponya mérete
hasonld az Allodaposuchushoz, azonban Iényegesen konnyedebb felépitési, igy feltételezhetd,

hogy kevésbé volt képes ellenallo taplalék fogyasztasara.

Az iharkati lel6helyrdl ismert kisméretii, ,,Theriosuchus-szeri” krokodil tobbnyire
toredékes leletanyag alapjan ismert. Feltehet6en a kisméretii, tor6fogu maxillak (V2010.236.1.
¢s V2010.235.1.), valamint egy még le nem irt mandibula (11. abra) is ehhez az allathoz
tartozhattak. Bar a symphysealis régié morfologidja és diszitettsége hasonlit a PAL 2013.66.1
Doratodon-mandibuldhoz, a toréfogi Mesoeucrocodylidhoz tartozé allkapocs sokban
kiilonbozik az eddig leirtaktol, mivel a fogazat erdsen heterodont, toréfogszerti fogakkal a
posterior szakaszon, a rostralis szakasz a mandibula teljes hosszahoz viszonyitva rendkiviil

rovid, valamint a postdentalis régi6 kiszélesedik.

Szabd (2022) vizsgalatai alapjan a magas, oldalrdl lapitott kup forméju anterior fogakra
a koronak csucsan, a kozépsd, mesiodistalisan megnyult fogakra szintén apicalisan, illetve ezt
kovetve egy medialis vonal mentén, a posterior tor6fogszerii fogakra pedig nagyméretii, ovalis
kopasi felszinek jellemzdk. A dentin ives feliiletii, gyakran torott, a posterior toréfogak gyakran
erésen kopottak, toredezettek, kopdsi feliileteiken a godrok dominalnak, ami a durofag
életmodot tamasztja ald. Az Ajkai Kdszén Formdaciobdl szarmazo fogak esetében a gddrok
aranya nagyobb volt, mint az iharkuti leletek esetében, ami arra utalhat, hogy nagyobb
mennyiségben fogyasztottak puhatestiieket, Ezt az Ajkai K8szén gazdag Mollusca-faundja is

lehetévé teszi (Bandel & Riedel, 1994). Horvath (2018) szerint a posterior tér6fogak az
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Allodaposuchus hasonld helyzetli fogaihoz képest lényegesen vastagabb zomanccal
rendelkeztek, kozel azonos fogvaltasi id6 mellett, ami szintén a durofag ¢életmddot tdmasztja
ala. A mandibula morfolégiaja, kiilonds tekintettel a dorsalisan kiszélesedd surangularéra, a
heterodont fogazatra, valamint a révid rostralis szakaszra, nagymértékli hasonlésagot mutat a
szintén a Paralligatoridae kladba tartozo, észak-amerikai Scolomastax sahlsteini (Noto et al.
2020) mandibulajahoz. A S. sahlsteini dentalis alveolusai caniniform, illetve kapos anterior,
valamint toréfogszerli posterior fogak jelenlétére utalnak, ami, a rovid rostrummal és a
mandibula massziv posterior szakaszaval egyiitt Noto et al. (2020) szerint specializalt,

mindenevo durofag életmddot feltételez.

Az lhar_1 koponyahoz képest a Magyar Természettudomanyi Mizeum anyagaban
vizsgalt tor6fogii maxillak 1ényegesen kisebbek (a Theriosuchus-szerii  krokodil
koponyahosszat 10 cm-re becsiilhetjiik, szemben az Uj koponya 23 cm-es hosszédval), a
mandibula rostralis szakasza aranyaiban sokkal révidebb, mint a koponya¢, és méretben a
koponyahoz i116 toréfogak sem keriiltek el6 a leldhelyrdl. A toréfogak altal feltételezett durofag
¢letmod erdteljes harapast kivan, azonban az Ihar_1 koponya merevitését szolgalo prefrontale
pillére rendkiviil filigran, ezért feltehetden nem lett volna képes ellenéllni a durofag életmodhoz
sziikséges erSkifejtés okozta fesziltségnek (Osi 2013). A koponya felsé halantékablaka, és
annak posterior felszine aranyaiban 1ényegesen kisebb, mint a legtobb heterodont, durofag
krokodil esetében, ami arra utal, hogy a M. adductor mandibulae externus posterior zar6izom

kevésbé volt erdteljes (Osi 2013).
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11. abra: A PAL 2013.66.1. (A) és V 2010.237.1. (B) téredékes Doratodon-dentale (Rabi &

Sebdk 2015 nyoman), valamint a tor6fogi Mesoeucrocodylia-mandibula (C) dsszehasonlitésa.

A D. carcharidens feltehetéen szarazfoldi ragadozé életmodu krokodil volt. Erre
legfoképp azok a labiolingualisan lapitott, ziphodont fogak utalnak, amelyeket az iharkuti
leléhelyrél Doratodon cf. carcharidensként irtak le, és morfologidjuk konzisztens a D.
carcharidenshez sorolt koponyaelemek alveolusainak morfologidjaval. A fent emlitett
bizonyitékok alapjan felmeriil annak lehetdsége, hogy ezek a fogak az lhar_1 koponya altal
reprezentalt taxonhoz tartoznak. A fogak mesialis és distalis szegélyiikon carinaval, és -
feltehetdleg a fogsorban elfoglalt helyzetiikt6l fiiggéen - magas, lingualisan gorbiild,
alacsonyabb, haromszogleti, illetve kozepes méretii, labiolingualisan szimmetrikusan lapitott
koronaval rendelkeznek (Osi et al. 2012a). Morfologidjukban, kopasnyomaikban és
szovettanukban egyarant a Theropoda dinoszauruszok fogaihoz hasonlitanak: a kopasnyomok
koziil a karcok domindlnak, emellett el6fordulnak az apextdl induld, mikroszkopikus, sima
hasadasi feliiletek, amelyek gyakran a dentint is érintik, 1épcss megjelenést kdlesondzve a
zomanc-dentin hatarnak. Ezeket Szab6 (2022) a taplalék keményebb részével, pl. csontokkal
val6 érintkezés nyomainak feltételezi. Horvath (2018) szerint az iharkuti krokodilok koziil a
Doratodon rendelkezik aranyaiban a legvékonyabb zomanccal, ami szintén a Theropodak
fogaihoz teszi hasonlova. A Doratodon esetében a fogfejlodési id6 nem pontosan

megallapithaté (Horvath 2018).
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Az lhar_1 Paralligatoridae-koponya szamos anatomiai bélyege szarazfoldi ragadozo
¢letmodra utal, ami konzisztens azzal, hogy a lelet a Doratodon genust képviselheti: a nasale
anterior csucsa lefelé hajlik, a két naris externalis anterior irdnyba néz, szemben a
szemiakvatikus 1. makadiival, amelynek kiilsé orryilasa dorsalis iranyt (Osi et al. 2007). A
hosszh rostrum, a nagyméretii, de filigran koponya, valamint a quadratum morfoldgiaja altal
feltételezett preciz allkapocszarodas arra utal, hogy az allat nem fogyasztott kemény taplalékot,
illetve a taplalék oralis feldolgozasanak mértéke nem volt meghatarozo (Osi 2013), ami
Osszhangban van a D. carcharidens fogmorfologiaja altal feltételezett taplalkozasi stratégiaval

(pl. Osi et al. 2012a), amelynek lényege az allati taplalék vagasa, illetve darabolasa.

A quadratum morfolégidgja a MeSoeucrocodylidk esetében szintén tiikkrozi az
allkapocsmechanika és az életmod valtozatossagat. Az lhar_1 (Paralligatoridae cf. D.
carcharidens-) koponyan a quadratum medialis és lateralis condylusat egy markans
intercondylaris arok valasztja el. Ez megkiilonbozteti az |. makadii és az Allodaposuchus sp.
quadratumatol (12. abra), amelyek esetében a medialis €s lateralis condylusok nem kiilontilnek
el ennyire hatarozottan. Az Iharkutosuchus esetében részben ez tette lehetévé, hogy a két hemi-
mandibula lateromedialis mozgast (ezzel részben enyhe rotacidt, részben transzlaciot a
quadratum distalis végének kozéppontja koriil) végezhessen, igy biztositva a hatékonyabb
okkluziot (Osi & Weishampel 2009). A quadratum morfologiai kiilonbségei eltérd
taplalkozasmodot feltételeznek: a feltehetéen a D. carcharidenst képviselé Ihar_1
Paralligatoridae-koponya elkiiloniilt condylusai arra utalnak, hogy az articulare két fossaja
osztott, s koztiik egy, a mély, keskeny intercondylaris aroknak megfeleld taré; talalhato, ami
rendkiviil preciz allkapocszarodast tett lehetévé - nem lehetett oldaliranyi mozgas, rotacio és
feltehetden az anteroposterior irdnyban is limitalt volt a mozgas. Utdbbit az is aldtdmasztja,
hogy a D. carcharidens holotipus-anyagaban a mandibula két szara a symphysis mentén er6sen
Osszeforrt, preciz zarddast eredményezve (Rabi & Sebdk, 2015). Ezzel szemben az
Allodaposuchus sp. és I. makadii allkapocsiziilete nagyobb mozgasteret engedett az alsé
allkapocsnak, ami kevésbé preciz zarodasra, valamint, kiilonosen az |. makadii esetében, a
taplalék nagyobb mértékii oralis feldolgozasara utal (Osi et al. 2007; Osi 2013). Mivel az
articulare hianyzik a jelenleg ismert D. carcharidens-anyagban (Rabi & Sebok 2015), az
allkapocsizesiilés morfologidja a faj esetében nem egyértelmiien bizonyitott, azonban a Magyar
Természettudomanyi Miizeum anyagaban a D. carcharidenshez sorolt quadratumok azonos

felépitést mutatnak az Ihar_1 koponyaban megfigyelttel.
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12. abra: Az |. makadii quadratuma (A, Osi (2008) nyoman moédositva), a PAL 2013.67.1.
Doratodon-quadratum (B), az Ihar_1 koponyahoz tartoz6 jobb oldali quadratum izolalt posterior
szakaszanak (C), és az A. precedens (D, Delfino et al. (2008) nyoman modositva) quadratuma
posterior szakaszanak 6sszehasonlitdsa a medialis és lateralis condylus, valamint az intercondylaris

arok feltiintetésével. Az A-C abrak méretaranyosak egymassal, de nem méretaranyosak a D abraval.

Cranialis izomzat

Az iharkati krokodilok eltér6 életmddbeli sajatossagait a cranialis izomzat
szlikségszertien leképezi (13. abra). A M. pterygoideus dorsalis és a M. intermandibularis altal
érintett csontok az Ihar_1 koponyan nem 6rzédtek meg, ezért ezek morfologiaja ismeretlen. Az
M. pseudotemporalis profundus (MPSP) ¢és az M. pseudotemporalis superficialis (MPSS) a
laterosphenoideumon ered; az lhar-1 koponya laterosphenoideumanak az |. makadii és A.
utoébbiakhoz hasonldan a vizsgalt taxon esetében sem jatszhattak jelentds szerepet. A M.
pterygoideus ventralis (MPTV) a pterygoideum lateralis processusanak posterior peremén és
posterolateralis felszinén ered; az Ihar_1 koponya az A. mississippiensishez hasonldan jol fejlett
lateralis processusokkal €s viszonylag kisebb posterior processusokkal rendelkezik, azonban az
I. makadii lateralis processusai redukalodtak, mig a posterior processusok az elébbi két taxonnal
nagyobb kiterjedésiiek, ami arra utal, hogy utdbbi esetében az izom irdnya transzverzalisabb

volt. A M. adductor mandibulae posterior (MAMP) a quadratum kozépsd, posterior és medialis
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részén ered. Az |. makadii esetében az ,,A” izomtapadasi nyomok (Iordansky 1973) a ventralis
felszinen nagyok, massziv, kozel fiiggéleges izmot feltételezve, amely jelentdsebb szerepet
jatszhatott a taplalkozasban, mint az A. mississippiensis esetében. Az lhar_1 koponyan az
izomtapadasi teriiletet a quadratumon lathaté szigmoidalis taraj hatarolja; az izom
mediolateralis kiterjedése 1ényegesen kisebb lehetett, mint az A. mississippiensis esetében. Az
A. precedens adductor izomzatat kevésbé ismerjiik, azonban Buscalioni et al. (2001) itt is
megfigyelte a lordansky (1973) altal leirt ,,A” és ,,B” izomtapadasi bélyegeket, amelyek két, a

quadratum-exoccipitale suturaval parhuzamos taréj mentén hizodnak.

A M. adductor mandibulae externus izmok (profundus, medialis, superficialis) az Ihar_1
koponya esetében alapvetéen az A. mississippiensishez lehettek hasonloak: A MAMEP
feltehet6en egyik taxon esetében sem volt jelentds, mivel az A. mississippiensis és a vizsgalt
koponya felsé halantékablaka kisméreti, mig az |. makadiié teljesen redukalédott. A MAMEM
az |. makadii esetében kisméretii volt, mivel a quadratum felszinét nagyrészt a MAMP foglalta
el; ezzel szemben az A. mississippiensis esetében egy széles, massziv peremhez csatlakozik. Az
Ihar_1 koponya esetében a MAMEM eredési helye nem latszott egyértelmiien. A MAMES a
quadratum és a quadratojugale, valamint a postorbitale pilléréhez kozeli felszinen ered; a
vizsgalt koponyan a ventralis quadratum-quadratojugale sutura mentén jelentds, dorsalisan
homori bemélyedés figyelhet6 meg, ami az izom nagyobb jelentdségére utal. Az A.
mississippiensis esetében a MAMES kiterjedése hasonlo az Ihar_1 koponyahoz, azonban az I.
makadii esetében lényegesen redukéltabb, vékony és rovid kiterjedést mutat (Busbey 1989, Osi
& Weishampel 2009).

A legtobb krokodilhoz hasonléan (Busbey 1989, Osi & Weishampel 2009) az 0;
koponya 4ltal reprezentalt taxon esetében a legfontosabb adductor izom feltehetéen a MPTV
lehetett. Busbey (1989) szerint az A. mississippiensis esetében a MAME-izmok, a MAMP és a
pterygoideus izmok az allkapocs gyors zarodasa soran miikddnek, mig a zsakméany megtartasa
kozben a pterygoideus izmok nem, ellenben a masik két izomcsoport tovabbra is miikodik.
Mivel a MAMP az lhar_1 koponya esetében lényegesen kisebb volt, mint az A.
mississippiensisnél, feltételezhetd, hogy a zsakmany megragadasa, valamint a harapas eréssége
kevésbé volt jelentés a koponya altal reprezentalt taxon, feltehetéen a D. carcharidens,
taplalkozasmodjaban, amit az Ihar_1 koponya és a D. carcharidenshez sorolt fogak morfologiai

bélyegei is alatdmasztanak.

A toréfogu Theriosuchus-szer(i krokodil relevans cranialis elemeit nem ismerjiik elég
jol ahhoz, hogy rekonstrudlni tudjuk az izomtapadasi teriileteket, azonban a fogazat altal
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rekonstrualt taplalkozasmod alapjan kovetkeztethetiink egyes izmok, pl. a MAME-izmok

nagyobb jelentdségére (Osi 2013). Noto (2022) a hasonlé morfologiaji S. sahlsteini esetében
megnodvekedett MAMP és a M. pterygoideus izmok jelenlétérdl szamol be.

Mindezek alapjan az lhar_1 koponya esetében a MPTV, a MAMES és a MAMP lehettek
a legfontosabb zardéizmok, mig a MAMEP szerepe l1ényegesen kisebb, amire a quadratum
kovetkeztethetiink. Ez arra utal, hogy a koponya altal reprezentalt krokodil, feltehetéen a
Doratodon cf. carcharidens, erds, gyors allkapocszarasra lehetett képes, azonban a taplalék
megtartdsa ¢és oralis feldolgozasa kisebb szerepet jatszott taplalkozdsdban, mint az A.
mississippiensis, vgy az |. makadii esetében. Ez megfelel a Doratodon fogmorfologiaja és a

quadratum condylusainak morfologiaja alapjan feltételezett ragadoz6 életmddnak.

MAMEM
MAMES MPTD ! MANP
MAMEM | e \ MAMES

13. abra: A MAMP, MAMEM és MAMES izmok egy lehetséges rekonstrukcioja az lhar_1
Mesoeucrocodylia cf. D. carcharidens-koponyahoz tartozé quadratum izomtapadasi nyomai alapjan
(A), valamint az I. makadii (B) és az A. mississippiensis (C) cranialis adductor izomzata (Osi &

Weishampel 2009 nyoman)
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Paleookologia

A legtobb mai életk6zosségben legfeljebb két szimpatrikus krokodilfaj fordul
eld, hasonlo okologiai sziikségleteik kovetkeztében (Noto 2022). Ezzel szemben az iharkuti
lel6hely faunajaban a Mesoeucrocodylidk nagy diverzitdsban vannak jelen, amit az tehetett
lehetévé, hogy a mai, szinte kizarélag szemiakvatikus ragadozé krokodilokkal szemben az
tharkuti taxonok kiilonb6z6 dkologiai fiilkéket toltottek be, igy kikiliszobolve az eréforrasokért
valo versengést (niche partitioning, Finke & Snyder 2008). Ez szamos mas Archosauria-csoport

esetében is jellemzo (pl. Oviraptorosauria dinoszauruszok, Ma et al. 2020).

Az Allodaposuchus sp. feltehetéen a mai krokodilokéhoz hasonld, szemiakvatikus
generalista ragadoz6 életmédot folytatott; valdsziniileg kozepes méretii hiillokkel taplalkozott,
¢s a dogot sem vetette meg (Botfalvai et al. 2014). A leldhelyrdl ismert koprolitok (Segesdi et
al. 2017) gyakran tartalmazzak Lepisosteiformes €s Pycnodontiformes halak maradvanyait, igy
¢letmodja és testmérete alapjan ezek is szerepelhettek az Allodaposuchus étlapjan, bar a

koprolitok tobbségét nem lehet egyértelmiien az dket 1étrehozo allathoz tarsitani.

Az I. makadii esetében szemiakvatikus névényevé életmodrol beszélhetiink. Bodor &
Baranyi (2012) szerint a csonttartalmt rétegekbdl szarmazé névényi mezofosszilidk koziil a
feltehetéen Fagaceae affinitasi Sphaerecostata barbackae (Bodor & Baranyi 2012) van jelen
uralkodéan, mig az egyéb rétegekben jellemzéen a Magnoliaceaec novények vannak jelen
nagyobb mennyiségben. Az iharktti anyagban emellett jelen vannak Sabiaceae-rokon formak,
valamint harasztok, és kisebb ardnyban nyitvatermdék, nem-Normapolles zarvatermok és
nyitvatermdk is. Az |. makadii fogainak mikrokopasnyomai alapjan Osi & Weishampel (2009)
diverz taplalkozast feltételez, valamint felveti annak lehet6ségét, hogy az |. makadii
taplalékpreferenciaja az adott €vszaktol €s egyedfejlodési stadiumtdl fiiggden valtozhatott, amit

az egyes fogak eltérd kopasmintdi tdmasztanak ala (Szabd 2022).

A D. carcharidens gracilis szarazfoldi ragadozoként feltehet6en kisebb gerincesekkel
taplalkozhatott. Az iharkuti lel6hely gazdag mikrogerinces-fauna tagjai kozt jelen vannak
periakvatikus és akvatikus békéak, szarazfoldi, feltehetéen 4s6 életmodu Pelobatidae ¢€s
Albanerpetontidac kétéltiick (Szentesi 2014), valamint szarazfoldi Squamatak (Makadi
2013a,b; Gere et al. 2021), amelyek a D. carcharidens taplalékaul szolgalhattak.

A kisméretii tor6fogti krokodil rovid és massziv allkapcsa, valamint durofag életmodhoz

alkalmazkodott kevés, de massziv foga Gere et al. (2021) gyikokon végzett kutatasai alapjan
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utalhat arra, hogy taplalékaban nagy szerepe lehetett a Molluscaknak. Az uralkodoan
Molluscéakkal taplalkozo gyikok esetében a godrok vannak tobbségben, amit Szabd (2022)
kutatasa is alatdmaszt, azonban Gere et al. (2021) hosszl, mély barazdakrol is ir, amelyeket a
héjtoredékek hoznak létre a fogakon. Mivel egyes csonttartalmu rétegek nagy szamban
tartalmaznak édesvizi Mollusca-héjakat és -héjtoredékeket, valamint héjtoredék-tartalmu
koprolitokat (Botfalvai et al. 2016, Segesdi et al. 2017), lehetséges, hogy taplalékat legalabb
részben ezek alkottak. Noto (2022) a hasonlé allkapocsmorfologiaja S. sahlsteinit specializalt,

durofag mindenevdként irja le.

Ezek alapjan feltételezhetd, hogy az iharkuti krokodilfaundban az Thar 1 koponya éltal
reprezentalt taxon, feltehetéen a D. carcharidens, kozepes testméretii, agilis szarazfoldi
ragadozo szerepét tOltotte be, amely elsdsorban kisebb gerincesekkel taplalkozott, amit

koponya- és fogmorfologiai bizonyitékok is alatamasztanak.

Paleobiogeogrifiai vonatkozdsok

A Doratodon genust Rabi & Sebok (2015) Gondwana-eredetii taxonnak tekinti, amit a
gondwanai Ziphosuchia-csoportokkal valé nagyfokt morfologiai hasonlosag, valamint az
iharkuti faunaban mas Gondwana-eredetli formak jelenléte alapoztak. Ezek koz¢é tartozik egy
egyel6re kevéssé ismert Abelisauridae theropoda (Osi & Apesteguia 2008; Osi et al. 2012a),
Lepisosteiformes halak (Osi et al. 2012a), Neobatrachia kétéltiiek (Szentesi & Venczel, 2010)
valamint a Dortokidae tekn6sok kozé sorolt Foxemys trabanti, amelynek legkdzelebbi rokonai
a braziliai albaibél és a marokkoi cenomanibél ismertek, igy Osi et al. (2012a) ezt tekinti a
legiddsebb Gondwana-eredetii elemnek az iharkuti faundban. Rabi & Sebdk (2015) szerint a
Doratodon eurdpai jelenléte, a tobbnyire Dél-Amerikabol és Afrikabol ismert Sebecosuchia
klad tagjaként, arra utalt, hogy a csoport a santonira Afrikdban is elterjedt, azonban afrikai kréta
Sebecosuchia maradvanyok nem ismertek. A szerzOk azt is felvetették, hogy amennyiben a
Sebecia kladot (sensu Larsson & Sues 2007) monofiletikusnak tekintjiik, a Doratodon az
Afrikabol és Dél-Amerikdbdl is ismert csoport tagja lehet, arra utalva, hogy a faundk kozotti
kommunikécio6 a santoniban is fennallt (Rabi & Sebdk 2015). Az 1j lelet tiikrében, amennyiben
elfogadjuk a Doratodon Paralligatoridae-affinitasat, feltételezhetd, hogy ezzel szemben a

Doratodon a gondwanai csoportoknal az Eszak-Amerikabol és Azsiabol ismert krokodilokhoz

51



all kézelebb, azonban az egyéb Gondwana-eredetli csoportok jelenléte tovabbra is aldtdmasztja

a paleobiogeografiai kapcsolatot (Rabi & Sebdk 2015, Szentesi 2014).

A Kozép-Europabol ismert késo kréta gerincesfaunak szdmos esetben tartalmaztak un.
reliktum-elemeket, amelyek a fauna mas elemeinél régebb 6ta vannak jelen az adott 6sfoldrajzi
terlileten. Ezen csoportok k6zé tartozhatnak a Solemydidae és Dortokidae tekndsok (Rabi et al.
2013), a Nodosauridae (Osi 2005) és Rhabdodontidae (Osi et al. 2012b) dinoszauruszok,
valamint az Atoposauridae (Martin et al. 2010) és basalis Eusuchia krokodilok (Osi 2007). Az
Atoposauridae-k egyik legkorabbi biztos eurdpai el6fordulasa a felsé jurara (kimmeridgi)
tehetd (K. guimarotae, Schwarz & Salisbury 2005) (Martin et al. (2016) emlit toredékes
maradvanyokat a kozéps6 jurabol is, azonban ezek hovatartozasa nem egyértelmii), azonban
feltételezett képvisel6ik egészen a maastrichtiig el6fordulnak, az erdélyi S. sympiestodon és A.
ghirai képében (Martin et al. 2010, Venczel & Codrea 2019). Ezt az tehette lehetévé, hogy az
eurdpai kontinens szigettenger jellege kovetkeztében ezek a csoportok elszigetelten tudtak
fennmaradni (Martin et al. 2010, 2014). Megjegyzendd, hogy ezeket a késé-kréta *atoposaurid’
formakat Tenannt (2016) nem tekinti atoposauridoknak; ha ezt elfogadjuk, akkor a S.
sympiestodonnal ¢és az iharkuti Theriosuchus-szerii formanal lathaté jegyek konvergens
evolucié eredményei, vagy plesiomorph bélyegek, és ezek egy masik nem-Eusuchia Neosuchia
kladhoz tartoznak. Ezt a kérdést leleteink fliggvényében egy potencialis jovobeli kutatas

tisztazhatja.

A Paralligatoridae klad leletei tobbnyire Kozép- és Kelet-Azsiabol (pl. Turner 2015,
Rummy et al. 2022), valamint Eszak-Amerikabol (pl. Adams 2014, 2019) ismertek (13. abra),
azonban Osi et al. (2015) felveti annak lehetéségét, hogy az albai Alséperei Bauxit Formaciobol
Olaszfalu kozelében el6keriilt Mesoeucrocodylia-fog egy Paralligatoridae krokodilhoz tartozik.
Ebben az esetben ez lenne a klad legkorabbi europai eléforduldsanak bizonyitéka, és felmeriilne
a lehetdség, hogy az erdélyi ’Atoposauridae’ krokodilokhoz hasonléan a Paralligatoridae-K is
kora kréta eurdpai eredetli reliktumok voltak az iharkati faunaban. Emellett annak lehetdsége
is fennall, hogy a Paralligatoridae-k is az 4zsiai kontinensrél, vagy Azsian keresztiil Eszak-
Amerikabél jutottak el Eurdpaba (vo. Osi et al. 2010). Amennyiben kizarolag az idé- és térbeli
elterjedést nézziik, a legkorabbi Paralligatoridae-k Dél-Amerikabol és Eszak-Amerika déli
részérdl szarmaznak (Montefeltro et al. 2013, Adams 2014), mig az azsiai formak elterjedése
jellemzéen a kora kréta végétdl a késé krétdig terjed, ami szintén ez utobbi lehetdséget

tamasztja ala.
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A filogenetikai vizsgalat arra utal, hogy az iharkuti paralligatoridot, a S. djadochtaensist,
a W. kirpachit és a Glen rose-i format tartalmazo6 klad hamarabb elkiiloniilt (14. abra) a tobbi
Paralligatoridae-tol. Az azsiai S. djadochtaensis és a két észak-amerikai paralligatorid viszonya
a basalisabb iharkati formaval felveti annak lehetéségét, hogy a klad Eurdpaboél Azsian
keresztiil jutott el Eszak-Amerikdba. Ebben az esetben, mivel a santoni-campani S.
djadochtaensis és a santoni iharkuti forma, valamint az albai foglelet fiatalabb, mint a klad apti
kort észak-amerikai taxonjai (Rummy et al. 2022), felmeriil a lehetdség, hogy az eldbbiek
reliktum-taxonoknak szamitanak a maguk életk6zosségeiben, ez azonban a diszperzié idejétol
fiigg. Az Eurépa és Eszak-Amerika kozotti biogeografiai kapcsolat 1étezését mas iharkuti

faunaelemek is alatamasztjak (pl. Borioteiioidea gyikok, Makadi 2013a, 2013b).

A Paralligatoridae-k paleobiogeografiai helyzetének rekonstrukciojat tovabb bonyolitja
atény, hogy a vitatott filogenetikai helyzetii (Rummy et al. 2022), a legkorabbi Paralligatoridae-
nak, vagy a csoport testvértaxonjanak tekintheté B. pastosbonensis maradvanyai Brazilia késo
jura koru képzddményeibdl kertiltek eld. Montefeltro et al. (2013) valoszintinek tartja, hogy ez
azonban a gondwanai als6 kréta gerincesanyag szegénysége ezt tisztazatlannd teszi
(Montefeltro et al. 2013, Rabi & Sebdk 2015). Rummy et al. (2022) jelen vizsgalattal szemben
az észak-amerikai W. kirpachit és Glen rose-i format tekintette a legbasalisabb Paralligatoridae-
nak, azonban elismerték, hogy a leletanyag szegénysége, valamint a csoporton kiviili és beliili
filogenetikai kétségek nem teszik lehetdvé a csoport Osfoldrajzi eredetének egyértelmii

meghatarozasat, igy ezek feltardsadhoz tovabbi kutatas sziikséges.
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13. abra: Néhany fontos Paralligatoridae-leléhely egy fels6 kréta 6sfoldrajzi térképen (R. Blakey
nyoman, médositva; https://deeptimemaps.com/global-paleogeography-and-tectonics-in-deep-time/,
letoltve: 2023.05.01.).

Jelolt leléhelyek: 1, Alpercatas-medence, Brazilia (B. pastosbonensis: oxfordi-kimmeridgi); 2.
Kozéps6-Texas, USA (W. kirpachi, T. winkleri: apti, S. sahlsteini: cenomani); 3. Shakh-Shakh,
Kazahsztan (T. aralensis: santoni-campani); 4. Kansai, Tadzsikisztan (K. extensus: santoni); 5.
Omnégovi és Bayanhongor Provincia, Mongolia: (S. gradilifrons, Paralligator spp.: cenomani-
maastrichti); 6. Csilin (Jilin) tartomany, Kina (Y. longshanensis: albai-cenomani, R. nonganensis:

campani). Az iharkuti lel6helyet (7) csillag jeloli. A lel6hely- és idébeli elterjedési adatok a

Paleobiology Database-rél szarmaznak (https://www.paleobiodb.org) .
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14. édbra: A Paralligatoridae klad idokalibralt torzsféja a filogenetikai elemzés soran kapott

szigor konszenzusfa, valamint Rummy et al. (2022) és a Paleobiology Database

55



(https://www.paleobiodb.org, letoltve: 2023. 04.11.) koradatainak felhasznalasaval. A B.

pastosbonensis a csoport legbasalisabb, és egyben legkorabbi tagja, amely mivel a legalsod
oxfordibol is ismert, legkésobb a k6zEépso juraban kiiloniilhetett el a tobbi paralligatoridtol. Az
iharkuti format (Doratodon carcharidens?), a S. djadochtaensist, a W. kirpachit és a Glen
rose-i format tartalmazo taxon az also6 kréta els6 felében kiiloniilhetett el a tobbi
Paralligatoridae-tol, mivel a legfejlettebb W. kirpachi és Glen rose-i forma maradvanyai mar
az aptibol ismertek. Ez mind az iharkuti forma, mint a S. djadochtaensis esetében tobb
tizmillio éves rekordhianyt jelent az adott kladra vonatkozoan (in. ghost lineage). A

kronosztratigrafiai abrahoz a Nemzetkozi Rétegtani Tablazatot (Cohen et al. 2013, frissitve)

hasznaltam, a sziluettek forrasa: http://clipart-library.com (let6ltve: 2023.05.07.)

Konkluzio

A Magyar Természettudomanyi Mulzeum leletanyagaval valdé nagyfoki morfologiai
hasonlosag, a koponyamorfologia altal feltételezett életmodbeli sajatossagok, valamint a
kisméretli, toréfogii Mesoeucrocodyliaval szemben mutatott kiilonbségek alapjan az Ihar_1
koponya nagy valdsziniiség szerint a D. carcharidenshez tartozik. Morfologiaja (15. abra) a D.
carcharidenshez kapcsolodd fogkopas- és fogszovettani bizonyitékok mellett szarazfoldi
ragadoz6 életmodra utal, amelynek taplalékaul kisebb hiillok és kétéltliek szolgalhattak.
Eletmodja eltér a tbbi, a leldhelyrol ismert Mesoeucrocodyliatél, ami lehet6vé tehette, hogy
az Okologiai fiilkék felosztasa révén tobb szimpatrikus taxon is jelen legyen egyazon
életkozosségben. A filogenetikai vizsgalatok és a koponya egyes synapomorph bélyegei arra
utalnak, hogy a D. carcharidensnek gondolt krokodil az Azsiabol és Eszak-Amerikabol ismert
Paralligatoridae klad tagja, ami ellentmond korabbi ismereteinknek, amelyek szerint a
gondwanai Ziphosuchia csoporthoz tartozik. Legkdzelebbi rokonainak az azsiai, santoni-
campani kort S. djadochtaensist, valamint az észak-amerikai, apti kora W. kirpachi és Glen
rose-i forma altal alkotott kladot tekintjiik. Ez azt feltételezi, hogy a kldd mar az als6 krétaban
elvalt a tobbi Paralligatoridae-tol, igy a felsé kréta formak feltehetden reliktum-taxonok, tobb
évmilliés hidnnyal az Osmaradvanyrekordjukban. Ennek lehetséges paleobiogeografiai
kovetkezményei, hogy a klad az also krétaban Eurépabol Eszak-Amerikaba vagy Eszak-
Amerikab6]l Eurépaba jutott Azsian keresztiil, azonban az also kréta Paralligatoridae-anyag
hianyossaga miatt ennek eldontéséhez, valamint a Doratodon nemzetség és a Paralligatoridae

klad pontos kapcsolatainak megallapitasahoz tovabbi vizsgalatok sziikségesek.
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15. abra: Az Ihar_1 koponya rekonstrukcidja. A feltehet6en oldalrol lapitott koponya, hosszi rostrum

és gracilis felépités aktiv ragadozé életmodra utal.
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Osszefoglalas

Az iharkuti santoni dsgerinces-lel6hely leletanyagaban a krokodilok nagy diverzitdsban
vannak jelen, azonban egyes taxonokat toredékes leletek képviselnek, ami megneheziti ezek
taxonomiai értékelését. Ebben segithet egy 1j, szinte teljes Mesoeucrocodylia-koponya,
amelynek Osszehasonlitd anatdmiai leirasat €s filogenetikai értékelését végeztem el, kitérve az
ezekbdl levonhato paleobiologiai €s paleobiogeografiai kovetkeztetésekre is. A filogenetikai
elemzés és egyes anatomiai bélyegek alapjan a koponya éltal reprezentélt taxont egy basalis
Paralligatoridae-nak tekintjiik, amely az azsiai Shamosuchus djadochtensisszel, valamint az
észak-amerikai Wannchampsus kirpachival és az tin. Glen rose-i formaval all rokonsagban. A
quadratum condylusai altal feltételezett preciz allkapocszarddas, a nares externales pozicidja, a
quadratum izomtapadasi felszinei, valamint a postorbitale és prefrontale pilléreinek filigran
volta alapjan szarazfoldi ragadozd ¢életmddra kovetkeztethetiink, ami egyértelmiien
megkiilonbozteti a szintén a lelShelyrdl ismert, kisméretli toréfogi Mesoeucrocodylia-
maradvanyoktol. A vizsgalt koponya diszitettsége, valamint feltételezhetd életmodja alapjan
felvetjiik annak lehet6ségét, hogy a koponya a lel6helyrél ismert Doratodon carcharidenst
képviseli. A D. carcharidenst az eddigi leletanyag alapjan Gondwana-affinitast
Ziphosuchidnak tekintettiik, azonban az 0j koponya egyértelmii Paralligatoridae-bélyegei arra
utalnak, hogy a krokodil egy, a Ziphosuchiadkkal konvergensen fejlddott Neosuchia volt. EQy
alsd kréta észak-amerikai és felsd kréta dzsiai formakat is tartalmazo klad legbasalisabb
tagjaként észlelhetd egy tobb tizmilli6d éves hiany az eurdzsiai Paralligatoridae-k rekordjaban,
valamint felmeriil annak lehet6sége, hogy a csoport tagjai europai eredetti reliktum-taxonok a
maguk ¢életk6zosségeiben, amit egy, az észak-amerikai forméaknal is fiatalabb, az apti Alséperei
Bauxitbol szdrmazé paralligatorid-szeri fog i1s megerdsit. Alternativ megoldasként felmertil,
hogy a Paralligatoridae-k a kora krétiban Eszak-Amerikabol Azsian keresztiil jutottak el
Eurépaba, de a klad hidnyos als6 kréta leletanyaga kovetkeztében ennek egyértelmil

megallapitasahoz tovabbi kutatasok sziikségesek.
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Abstract

A diverse mesoeucrocodylian fauna has been uncovered from the Santonian Iharkut
terrestrial vertebrate locality, although some taxa are only known from fragmentary material,
making their taxonomic evaluation difficult. However, a new, almost complete
mesoeucrocodylian cranium might provide some answers about these enigmatic forms. In this
thesis, | give a comparative anatomical description of the specimen, followed by a phylogenetic
analysis, and conclusions regarding the specimen’s paleobiological and paleobiogeographical
implications. The phylogenetic analysis, also supported by several anatomical characteristics,
recovered the specimen as a basal member of the clade Paralligatoridae, related to Shamosuchus
djadochtaensis from Asia, and Wannchampsus kirpachi and the Glen Rose Form from North
America. The precise closure of the jaws inferred from the morphology of the quadrate condyli,
the position of the external nares, the muscle attachment marks of the quadrate and the gracile
morphology of the postorbital and prefrontal bars suggest a terrestrial predatory ecology, which
separates it from the smaller, indeterminate mesoeucrocodylian with crushing teeth also known
from Tharkat. The ornamentation of the skull, along with the ecology inferred from its
morphology, points to the possibility of the specimen representing Doratodon carcharidens, a
crocodile previously only known from fragmentary remains from this locality. Based on
previously known material, D. carcharidens was inferred to be a ziphosuchian with Gondwanan
affinities, but the morphological characteristics of the skull typical of Paralligatoridae point to
it being a neosuchian convergently evolved with ziphosuchians. As the taxon represented by
the described material is the basalmost member of a clade containing Early Cretaceous North
American and Late Cretaceous Asian taxa, there seems to be a several million years old gap in
the fossil record of the Eurasian lineages, along with the possibility that the members of this
clade are relict taxa of European origin in their respective communities, which is also supported
by the presence of a paralligatorid-like tooth in the aptian Alsopere Bauxite of Hungary. As an
alternative, it is also possible that these paralligatorids entered Europe through Asia in the Early
Cretaceous, but the scarcity of Lower Cretaceous paralligatorid material necessitates further

research to conclusively answer this question.
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