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Streszczenie

Podarcis to rodzaj jaszczurek z grupy Lacertidae. Obejmuje ponad dwadziescia gatunkow i jest
przyktadem jednej z najwigkszych radiacji gadéw na kontynencie europejskim. Jaszczurki
Podarcis sa silnie zroznicowane molekularnie, jednak stosunkowo jednorodne morfologicznie.
W tej pracy opisuje osteologi¢ czaszki gatunkéw P. muralis, P. siculus, P. hispanicus*,
P. melisellensis, P. erhardii, P. peloponnesiacus i P. cretensis. Gatunki P. erhardii i P. cretensis,
do niedawna klasyfikowane w obrgbie jednego gatunku i uznawane za bardzo stabo
zroznicowane morfologicznie, roéznia si¢ kilkoma cechami czaszki. Badana populacja
P. cretensis, pochodzaca z wyspy Elafonisos u wybrzeza Krety, wykazuje pewne cechy
heterochroniczne, takie jak tréjdzielna budowa ktykcia potylicznego, niski wyrostek wstepujacy
ko$ci nadpotylicznej, otwarty dot ciemieniowy czy slabiej zaznaczony dymorfizm plciowy.
Heterochronia mogta odegra¢ rolg rowniez w ewolucji P. hispanicus*, na co wskazuje m.in. brak
grzebienia posrodkowego na brzusznej stronie kosci ciemieniowej. Analizy morfometryczne
potwierdzaja wystepowanie dymorfizmu pilciowego u tych jaszczurek — samce cechuja si¢
stosunkowo dluzsza i wyzsza czaszka niz samice, dzigki czemu moga zaciska¢ szczeki z wigksza
sita. Pozwala im to zjada¢ twardszy pokarm, zwigksza szanse w walkach z innymi osobnikami

i zapewnia pewniejszy uchwyt samicy podczas kopulacji.

Stowa kluczowe: dymorfizm ptciowy, heterochronia, morfologia, morfometria, osteologia

Summary

Podarcis is a genus of lacertid lizards. It contains over twenty species and represents one of the
largest radiations of reptiles in Europe. Podarcis lizards show high molecular diversity but are
relatively similar morphologically. Here, | describe cranial osteology of P. muralis, P. siculus,
P. hispanicus*, P. melisellensis, P. erhardii, P. peloponnesiacus and P. cretensis. P. erhardii and
P. cretensis — until recently regarded as conspecific and considered very similar morphologically
— differ in several cranial characters. The studied population of P. cretensis, coming from
Elafonisos island, shows some apparently heterochronic traits, such as tripartite occipital
condyle, low ascending process of the supraoccipital, open parietal fossa and less well
pronounced sexual dimorphism. Heterochrony could also play role in the evolution of
P. hispanicus*. This is supported by the absence of median crest of the parietal. Morphometric
analyses confirm sexual dimorphism in Podarcis lizards — males have relatively longer and
higher skull which results in a higher bite force. This allows them to eat harder prey, enhances

their chances in combats and helps maintain a secure grip during copulation.

Key words: sexual dimorphism, heterochrony, morphology, morphometrics, osteology



1. Wstep

Podarcis WAGLER, 1830 to rodzaj jaszczurek z rodziny Lacertidae. Obejmuje ponad 20
gatunkow przewaznie niewielkich jaszczurek, zasiedlajacych praktycznie cala potludniowa
Europeg, siegajac na polnoc do wysp na Kanale La Manche (Michaelides i in. 2015), Holandii,
Niemiec, Czech, Stowacji, Wegier 1 Krymu. Wystepuja rowniez w Azji Mniejszej i poéinocne;j
Afryce (Arnold i in. 2007). Ponadto kilka gatunkéw, zwlaszcza Podarcis siculus® i P. muralis,
zostalo introdukowanych poza obszarami naturalnego wystepowania;, P. muralis réwniez
w Polsce (Wirga i Majtyka 2013). Przed okresem zlodowacen Podarcis siegat dalej na poinoc;
np. z osadow pliocenskich z poludniowej Polski opisano skamieniato$ci, ktoére moga
reprezentowac P. siculus i P. muralis (Ivanov 2007).

Rodzaj Podarcis zostat nazwany w 1830 roku przez Waglera, ktory zaliczyt do niego trzy
gatunki, opisane pierwotnie pod nazwami Seps muralis, Lacerta velox i Lacerta grammica. Na
gatunek typowy tego rodzaju wybrano pozniej Seps muralis (Arnold 2000). Przez wiele lat
gatunki wlaczane obecnie do rodzaju Podarcis byly klasyfikowane w rodzaju Lacerta; niekiedy
grupie Podarcis nadawano range podrodzaju wewnatrz Lacerta (np. Fejérvary 1915, Klemmer
1957). Od czasu prac Arnolda (1973, 1989) powszechnie przyjmuje si¢ jednak jej odrgbnos¢ na
poziomie rodzajowym.

Analizy filogenetyczne zdecydowanie wspieraja koncepcje o monofiletyzmie rodzaju
Podarcis — zaréwno w przypadku badan morfologicznych (Arnold 1973, 1989), jak
i molekularnych (np. Oliverio i in. 2000, Arnold i in. 2007). Prawdopodobnie klad ten powstat
W oligocenie na terenie poludniowo-zachodniej Europy (Oliverio i in. 2000), a nastgpnie
przeszedt gwattowna radiacj¢ pod koniec miocenu i rozprzestrzenit si¢ w kierunku wschodnim
oraz na poludniowy zachdd, siggajac pdinocnej Afryki (Oliverio 1 in. 2000, Poulakakis 1 in.
2005a, b) — liczba kolonizacji tego kontynentu jest jednak niejasna (Arnold i in. 2007). W tym
wzgledzie mozna dostrzec pewne podobienistwa do rodzaju Anolis — sztandarowego przyktadu
radiacji adaptacyjnej wsrdd gadow (np. Losos 2009). Migdzy innymi z tego powodu
pokrewienstwa i systematyka wewnatrz rodzaju Podarcis nie sa dobrze ustalone i wciaz opisuje
si¢. nowe gatunki, gléwnie w wyniku rewizji taksonomicznych 1 podnoszenia dawnych
podgatunkow do rangi odrgbnych gatunkow (np. S&-Sousa i Harris 2002, Lymberakis i in. 2008,

Geniez i in. 2014). Mimo licznych badan, najwigcej kontrowersji budzi systematyka kompleksu

! Kwestia rodzaju gramatycznego nazwy Podarcis byta przedmiotem sporéw wéréd taksonoméw. Wigkszosé
autoroOw traktowata ja tak, jakby byla rodzaju zenskiego (z zakonczeniami przymiotnikowych -epitetow
gatunkowych —a, np. sicula), jednak Bohme (1997) zasugerowal, Ze jest ona rodzaju meskiego, co pociagatoby za
soba zmiang przyrostkow przymiotnikowych epitetow gatunkowych na —us. Spotkato si¢ to z krytyka niektorych
autorow (Arnold 2000, Lanza i Boscherini 2000), jednak wydaje sig, ze stanowisko B6hmego i Kohlera (2005)
spotkato si¢ z akceptacja wigkszosci autorow (cho¢ nie wszystkich; np. Arnold i in. 2007) i obecnie czg$ciej uzywa
si¢ nazwy Podarcis w rodzaju meskim.
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gatunkowego Podarcis hispanicus — monofiletycznej grupy obejmujacej co najmniej kilkanascie
linii ewolucyjnych. Tradycyjnie wyrézniano w niej dwa gatunki — P. hispanicus i P. bocagei,
pozniej wyrdzniono kilka kolejnych, jednak taksonomia dalej nie jest ustalona — niektore z nowo
wydzielonych gatunkdw moga okaza¢ si¢ synonimiczne wzgledem innych, a gatunek
P. hispanicus prawdopodobnie jest parafiletyczny (Harris i Sa-Sousa 2001, Pinho i in. 2007,
2008, Carretero 2008, Kaliontzopoulou i in. 2011, 2012a, Geniez i in. 2014). Zblizona sytuacja
wystepuje w kladzie zasiedlajacym Grecje kontynentalna i wyspy Morza Egejskiego. Do
niedawna uznawane byly dwa gatunki — P. peloponnesiacus i P. erhardii, w obrebie ktorego
wyrézniano nawet ponad trzydziesci podgatunkoéw (Arnold 1973, Lymberakis i in. 2008).
Badania molekularne wykazaty istnienie duzej ,,ukrytej réznorodnosci” wewnatrz tego kladu.
Niektore osobniki zaliczane do P. erhardii okazaty sie blizej spokrewnione z P. peloponnesiacus
niz z innymi P. erhardii (Poulakakis i in. 2003, 2005a, b, Lymberakis i in. 2008). W zwiazku
z tym jeden z podgatunkéw P. erhardii — P. e. cretensis — podniesiony zostat do rangi odrgbnego
gatunku, podobnie jak populacja zasiedlajaca wyspe Pori, ktorej nadano nazwe P. levendis
(Lymberakis i in. 2008). Problem w badaniu systematyki i filogenezy rodzaju sprawia réwniez
wystepowanie naturalnej hybrydyzacji pomigdzy niektorymi jego przedstawicielami (np. Capula
1993). Moze ona mie¢ istotne implikacje, jak np. transfer sporego fragmentu mitochondrialnego
DNA P. muralis do genomu jadrowego P. siculus; nie mozna jednak w tym przypadku
catkowicie wykluczy¢ aseksualnego horyzontalnego transferu gendéw. Mozliwe, Zze obecnos¢
tego jadrowego pseudogenu u P. siculus jest przyczyna prawdopodobnie btednego taczenia tych
dwoch gatunkéw w jeden klad w niektorych analizach filogenetycznych (Podnar i in. 2007) —
wynik taki uzyskano np. w analizach przeprowadzonych przez Poulakakisa i in. (2005a) czy
Pyrona i in. (2013).

Podarcis cechuje si¢ duza roznorodnoscia ekologiczna; wyrdzni¢ mozna dwa glowne
ekomorfotypy — jaszczurki preferujace pionowe siedliska naskalne oraz prowadzace naziemny
tryb zycia (np. Urosevi¢ i in. 2012, Kaliontzopoulou i in. 2015), przy czym tego typu zmiennos¢
moze wystepowac rdwniez na poziomie wewnatrzgatunkowym (np. Kaliontzopoulou i in. 2010).
Podobnie jak u wielu gatunkéw z rodziny Lacertidae, u Podarcis wystgpuje dymorfizm ptciowy
w rozmiarach i ksztalcie czaszki — samce maja stosunkowo wigksze glowy (np. Kaliontzopoulou
i in. 2006, 2008, Ljubisavljevi¢ iin. 2010), dzieki czemu sa w stanie z wigksza sita zaciskac
szczeki (np. Herrel 1 in. 1996, 2001); ogolnie samce osiagaja wigksze rozmiary, czym roznia si¢
np. od rodzaju Lacerta (Arnold i in. 2007). Procesem rozwojowym mogacym odpowiada¢ za
réznice migdzyptciowe u przynajmniej niektorych gatunkdéw jest hipermorfoza — jeden z typéw
peramorfozy, w ktorym okres wzrostu ulega wydluzeniu, przebiegajac wzdluz tej same;j

trajektorii rozwojowej (Kaliontzopoulou 1 in. 2008, Piras i in. 2011), przy czym drobne roznice



miedzyptciowe wystepuja juz u osobnikoOw juwenilnych (Kaliontzopoulou i in. 2008).
Prawdopodobnie na dymorfizm plciowy wplyw maja réwniez dobory naturalny i plciowy —
samce wykorzystuja gtowe do unieruchomienia samicy podczas kopulacji, jak rowniez do walk
o terytorium z innymi samcami (Herrel i in. 1996, Kaliontzopoulou i in. 2007, 2012b).
Wigkszo$¢ Lacertidae jest uznawana za generalistOw pokarmowych (np. Verwaijen i Van
Damme 2007); Podarcis jest bardziej zmienny pod wzglgdem pobieranego pokarmu od
wigkszosci pozostalych rodzajow tego kladu. Wigkszo$¢ gatunkow to owadozercy, jednak
przynajmniej kilka, jak P. atratus i P. lilfordi, pobiera rowniez stosunkowo duze (co najmniej
5%, niekiedy ponad 10%) ilosci pokarmu roslinnego (Van Damme 1999, Herrel i in. 2004,
Metzger i Herrel 2005), w tym nektar (Cooper Jr. i in. 2014). Nawet u gatunkéw uznawanych za
typowo owadozerne moga wystgpowac odstepstwa od normy — np. u P. erhardii zaobserwowano
zjadanie owocow 1 jaj (Brock 1 in. 2014). Spory udziat w diecie niektorych $rédziemnomorskich
gatunkow Podarcis maja mrowki, co jest rzadkie wsrdd jaszczurek nienalezacych do kladow
Iguania lub Gekkota (Pianka i Vitt 2003).

Wplyw diety na budowe czaszki jest dobrze udokumentowany u réznych grup zwierzat,
w tym jaszczurek. Czaszki drapieznych jaszczurek przewaznie bywaja dluzsze 1 maja dhuzszy
pysk, natomiast zuchwy maja dtuzsza listwe zgbowa 1 dtuzszy wyrostek zastawowy niz czaszki
roslinozercow, ktore z kolei zwykle sa wyzsze (Metzger 1 Herrel 2005), przy czym nalezy
pamigtac, ze dany sposdb zerowania nie zawsze wiaze si¢ z konkretna morfologia (Verwaijen
i Van Damme 2007). Roznice w budowie czaszki wystepuja rowniez pomigdzy ekomorfotypami
— naziemnym a naskalnym. W porownaniu do gatunkOw naziemnych, naskalne cechuja si¢
bardziej ptaska gltowa, dluzsza kosScia ciemieniowa, wydluzona podstawa czaszki, skrocona
przednia czgsécia czaszki, wigkszymi jamami dla migénia przywodziciela zuchwy i wigkszymi
otworami podoczodotowymi (Urosevi¢ i in. 2012). Ogolnie, Podarcis cechuje si¢ budowa
czaszki typowa dla wigkszosci palearktycznych Lacertidae, charakteryzujaca si¢ m.in. osobnymi
ko$¢mi czotowymi oraz kos¢mi zaoczodotowa 1 zaczotowa, obecnoscia wyrostka kwadratowo-
jarzmowego kosci jarzmowe] czy ztozony staw pomigdzy ko$émi czotowa a ciemieniowa
(Arnold 1989).

Osteologia czaszki jaszczurek Podarcis byta przedmiotem licznych publikacji, jednak
wiele z nich koncentrowato si¢ na réznych aspektach rozwoju czaszki (Rieppel 1987, Barahona
i Barbadillo 1998), formach kopalnych (Rauscher 1992) lub pojedynczych gatunkach (Fejérvary
1915), za$ prace porownawcze sa rzadsze (Klemmer 1957, Barahona i Barbadillo 1997, 1998).
W pofaczeniu z istotnymi rewizjami taksonomicznymi sprawia to, Ze osteologia czaszki
niektorych gatunkow nalezacych do rodzaju Podarcis nigdy nie byta opisywana. Potencjalne

roznice morfologiczne pomigdzy gatunkami kryptycznymi niejednokrotnie byly przedmiotem
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badan (np. Wiens i Penkrot 2002, Smith i in. 2011, Gvozdik i in. 2013, a w przypadku jaszczurek
Podarcis — Kaliontzopoulou i in. 2005, 2012a), rzadko jednak podejmowano proby odroznienia
takich gatunkéw na podstawie cech osteologicznych (np. Conrad 2015). Jednym z celdw

niniejszej pracy jest uzupetienie tej luki.

2. Material i metodyka

W badaniach wykorzystano czaszki 93 jaszczurek reprezentujacych gatunki: P. muralis,
P. siculus, P. hispanicus*, P. melisellensis, P. erhardii, P. peloponnesiacus i P. cretensis
(ryc. 1), znajdujace si¢ w zbiorach Zaktadu Biologii Ewolucyjnej i Ochrony Kregowcow
Uniwersytetu Wroctawskiego. Okazy P. hispanicus*? pozyskano z Narodowego Muzeum Nauk
Przyrodniczych w Madrycie (MNCN), P.erhardii i P. cretensis — z Kretefiskiego Muzeum
Historii Naturalnej (NHMC; P. erhardii zostaly zebrane na Santorynie, a P. cretensis — na
Elafonisos), P. melisellensis i P. peloponnesiacus zostalty udostepnione przez dr. Roberta
Maslaka, a pozostale pochodza ze zbiorow Muzeum Przyrodniczego Uniwersytetu
Wroctawskiego. Okazy P. hispanicus* pozyskano jako szkielety, natomiast pozostate byty

preparowane recznie i czyszczone 0,2% roztworem wodorotlenku potasu (KOH).

P. hispanicus*

P. siculus

P. muralis

P. melisellensis

P. erhardii

P. peloponnesiacus

P. cretensis

Ryc. 1. Prawdopodobne powiazania filogenetyczne pomiedzy badanymi gatunkami. Kompilacja na
podstawie prac Oliverio i in. (2000), Poulakakisa i in. (2003, 2005a, 2005b) oraz Lymberakisa i in.
(2008).

Osteologia czaszki Podarcis cretensis zostala szczegétowo opisana ponizej. Poniewaz
wszystkie dostepne czaszki tego gatunku sa w pelni polaczone stawowo, morfologi¢

wewnetrznych powierzchni niektorych kosci opisano u P. hispanicus*. U pozostatych gatunkow

2 Okazy te pochodza z okolic Madrytu (byé moze z wyjatkiem jednego osobnika, o nieznanym miejscu
pochodzenia) i oznaczone zostaty jako P. hispanicus. Nominotypowa forma P. hispanicus wystepuje jedynie
W potudniowej Hiszpanii (Geniez i in. 2007), stad tez wiadomo, ze jaszczurki z okolic Madrytu naleza do innego
gatunku. Na tym obszarze wystepuja tzw. ,,typ 1B” i ,typ 2, obecnie podniesione do rangi odr¢gbnych gatunkow
P. guadarramae (podgatunek nominatywny) i P. virescens (Pinho i in. 2007, 2008, Geniez i in. 2014).
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wskazano cechy rozniace je od P. cretensis; postuzono si¢ przede wszystkim klasyfikacja
przedstawiong przez Barahong i Barbadillo (1997). Uzyte w niniejszej pracy nazewnictwo kosci
1 wyrostkoOw oparto w szczego6lnosci na pracach Evans (2008) oraz Barahony i Barbadillo (1997,
1998). Zastosowano tradycyjne terminy dotyczace pozycji i kierunku poszczego6lnych struktur,
takie jak ,,przedni” 1 ,,tylny”, a nie ich weterynaryjne odpowiedniki (,,rostralny”, ,.kaudalny”; np.
Wilson 2006).

W badaniach morfometrycznych uwzgledniono czaszki 77 zwierzat (zalacznik 2).
Z doktadnoscia do 1 mm zmierzono odleglos¢ od czubka pyska do kloaki (SVL). Na czaszce
wyznaczono 32 dystanse morfometryczne, ktdre zmierzono za pomoca suwmiarki cyfrowej
Z doktadnos$cia do 0,01 mm (pelna lista cech i skroty w zataczniku 1). Podstawowe proporcje
czaszki obrazuja wskazniki wysokosci 1 szerokos$ci, obliczane jako iloraz maksymalnej dlugosci
czaszki (mierzonej od przedniej krawedzi koSci przedszezekowej do konca kitykcia potylicznego)
i dzielonej przez jej maksymalna szerokos$¢ (na poziomie kosci jarzmowych albo szwu pomigdzy
ko$émi przedoczodotowa i tuskowa) lub wysokos$¢ (Klemmer 1957). W przypadku pomiaréw
kosci parzystych mierzono prawa ko$¢ — jesli nie bylo to mozliwe, pomiar wykonywano po
lewej stronie. Uzyskane wyniki zostaly poddane transformacji logarytmicznej (logio). Na
macierzy korelacji przeprowadzono analiz¢ sktadowych glownych (PCA) w celu okreslenia
réznic w rozmiarze 1 ksztalcie czaszki pomigdzy badanymi jednostkami. Ze wzgledu na znaczna
niekompletno$¢ niektérych okazow przeprowadzono druga analize, tym razem uwzgledniajaca
jedynie czaszki, na ktéorych udato si¢ wykona¢ co najmniej potowg pomiaréw, w tym
przynajmniej jedna z dlugo$ci czaszki. W trzeciej analizie wykluczono réwniez niedojrzate
osobniki P. melisellensis oraz samic¢ P. muralis i samca P. hispanicus*, poniewaz byty to
jedyne osobniki w swoich grupach. Nastepnie przeprowadzono wieloczynnikowa analize
wariancji (MANOVA).

Poniewaz wigkszo§¢ zmiennosci w badaniach morfometrycznych wynika z roznic
wielkos$ci pomigdzy osobnikami (np. Lleonart i in. 2000), wykonano rowniez PCA i MANOVA
na resztach, co ma za zadanie usunigcie wptywu wielkosci na wyniki analizy. Reszty obliczano
na SVL oraz obu dlugosciach czaszki (SL bo i SL par), poniewaz SVL jest cecha silnie
dymorficzna ptciowo (Brafia 1996, Kratochvil i in. 2003, Borczyk i in. 2014). U niektorych
osobnikow SVL lub SL bo sa nieznane, wigc osobniki te byly wykluczane z poszczegélnych
analiz. Na resztach przeprowadzono réwniez analizy funkcji dyskryminacyjnej (DFA),
pokazujace, jakie cechy pozwalaja na najdokladniejsze rozréznienie badanych grup -
uwzglednialy one te same osobniki, co analogiczne PCA. Wszystkie analizy przeprowadzono

w programie komputerowym IBM SPSS Statistics v. 20.
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3. Wyniki
3.1. Osteologia opisowa Podarcis cretensis
3.1.1. Puszka mézgowa

Ko$¢ podstawnopotyliczna (0s basioccipitale) tworzy tylna czes¢ spodniej strony puszki
mozgowej. Z przodu styka si¢ z koscia podstawnoklinowa, z tylu zakonczona jest klykciem
potylicznym, kontaktujacym si¢ z dzwigaczem, a od strony grzbietowej i po bokach styka si¢
z koscia klinowo-potyliczna. Jest to stosunkowo krotka i szeroka kos¢. Jej przednia czgs¢ zwegza
si¢ nieznacznie, przechodzac w kos$¢ podstawnoklinowa. Szew pomigdzy nimi jest zwykle
wzglednie prosty, cho¢ u niektorych osobnikéw przebiega nieco ukosnie lub jest zakrzywiony,
skierowany wybrzuszeniem ku tytowi. Przednio-boczny punkt kosci tworza guzki
klinowopotyliczne, po obu bokach ko$ci przechodzace ku tylowi w stosunkowo niewielkie
podtuzne wybrzuszenia, tworzace spodnia krawedz bocznego otworu recessus scalae tympani.
Kos¢ zweza si¢ od potowy tego otworu w kierunku ktykcia potylicznego, w widoku od strony
brzusznej przyjmujac mniej wigeej ksztalt pigciokata. Kos¢ jest delikatnie wybrzuszona w
srodkowej czgsci — wybrzuszenie to opada w kierunku ktykcia potylicznego. Kitykie¢ potyliczny
jest dobrze odgraniczony od reszty kosci. Cechuje si¢ budowa trojguzkowa — tylko guzek
srodkowy tworzony jest przez ko$¢ podstawnopotyliczna, guzki boczne — przez kosé¢ klinowo-
potyliczna, od ktérych jest odgraniczony wyraznymi rowkami. Tylko u najwigkszej z samic
rowki sg nieco gorzej zaznaczone, ale w dalszym ciagu widoczne.

Kos$¢ podstawnoklinowa (0s basisphenoideum) tworzy przednia czg$¢ spodniej strony
puszki mozgowej. Z tytu styka sig z koscia podstawnopotyliczna, z przodu z kos$cia przyklinowa
(ktora jednak nie jest skostniala u Zzadnego z badanych okazow), od strony grzbietowej z koscia
przeduszna, a od strony przednio-grzbietowej — z koscia skrzydtowa. W przysrodkowej czesci
kos$ci znajduje si¢ wyrazne, w przyblizeniu okragle wglgbienie, z tylu stykajace si¢ ze szwem
z koscia podstawnopotyliczna. Processi ventrolaterales niezbyt silnie wyksztatcone, skierowane
w kierunku tylno-bocznym, nie tworza guzkéw klinowopotylicznych, cho¢ u niektorych
osobnikow stykaja si¢ tylna krawedzia z ich podstawa. Z przodu kosci znajduja si¢ dwa wyrostki
podstawnoskrzydlowe (processi basipterygoidei), skierowane przednio-bocznie i ku stronie
brzusznej. Zewngtrzna strona wyrostka jest w przyblizeniu potokragla, natomiast przysrodkowa
— nieco ostrzej zakonczona. Wyrostki te kontaktuja si¢ z wgtebieniem na przysrodkowej stronie
wyrostka tylnego kosci skrzydtowej. Na ich grzbietowej stronie znajduja si¢ niewielkie rowki dla
bocznych zyt glowy.

Kos$¢ klinowo-potyliczna (os sphenooccipitale) jest parzysta koScia tworzaca boczng oraz
cze$¢ spodniej strony tylnej czesci puszki mozgowej. Powstaje w wyniku zrosnigcia si¢ koSci

bocznopotylicznej (os exoccipitale) i zausznej (os opisthoticum). Od strony grzbietowej
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kontaktuje si¢ z ko$émi nadpotyliczna i przeduszna, od strony brzuszno-bocznej —
Z podstawnopotyliczna, z ktora wspottworzy ktykie¢ potyliczny. Bocznie skierowany wyrostek
przypotyliczny (processus paroccipitalis) styka si¢ z wyrostkiem tylnym kosci ciemieniowe;j
(processus posterioris), koscia nadskroniowa i tylna krawedzia ko$ci kwadratowej. Wyrostek ten
jest stosunkowo krotki (zwlaszcza u mniejszych osobnikéw), zakonczony rozszerzeniem po
stronie zewngtrznej. Po bocznej stronie kosci, ponizej wyrostka przypotylicznego, znajduja si¢
dwa otwory — otwor owalny (fenestra ovalis) o niemal owalnym ksztalcie, oddzielony cienka
kostng belka od znajdujacego si¢ pod nim bocznego otworu recessus scalae tympani. Jest on
nizszy, lecz dluzszy od fenestra ovalis. Tworzy kat okoto 40° w stosunku do spodniej strony
puszki mozgowe;.

Ko$¢ nadpotyliczna (0s supraoccipitale) tworzy tylna czes¢ grzbietowej strony puszKi
mozgowej i grzbietowa cze¢s¢ foramen magnum. Od przodu styka si¢ z kos¢mi przedusznymi,
a po stronie brzuszno-bocznej — z kos¢mi klinowo-potylicznymi. Szew pomigdzy nia a tymi
ostatnimi przebiega uko$nie w stosunku do dtugiej osi czaszki, cho¢ kat ten moze by¢ niewielki.
W s$rodkowej czesci kosci znajduje si¢ niewielki wyrostek wstepujacy (processus ascendens),
skostnialy gléwnie u podstawy i1 niewystajacy wyraznie poza kos$¢. Zazwyczaj ani wyrostek
wstepujacy, ani inne czgsci kosci nadpotylicznej nie stykaja si¢ po stronie grzbietowej z koscia
ciemieniowa, cho¢ u niektdrych osobnikéw moze doj$¢ do kontaktu pomigdzy nimi.

Ko$¢ przeduszna (0s prooticum) od strony brzusznej styka si¢ z ko$¢mi klinowo-
potyliczna 1 podstawnoklinowa, a od tylu — z koscia nadpotyliczng 1 wyrostkiem
przypotylicznym. Po bocznej stronie kosci, nad szwem z koscia bocznopotyliczng biegnie
grzebien przeduszny (crista prootica) — zaczynajacy si¢ na wysokosci podstawy wyrostka
przypotylicznego 1 opadajacy ku przodowi az do styku z grzbietowa strona wyrostka
podstawnoskrzydlowego. Pomigdzy wyrostkami podstawnoskrzydlowymi, polozone nieco
bardziej w kierunku grzbietowym, znajduja si¢ wyrostki przednie wewngtrzne (processi anterior
inferior), skierowane przednio-grzbietowo. Po grzbietowej stronie kos$ci, nad grzebieniem
przedusznym, znajduje si¢ wyrostek skrzydlowy (processus alaris), rowniez skierowany
w kierunku przednio-grzbietowym. Grzbietowa krawgdz wyrostka styka si¢ z bocznymi
krawgdziami brzusznej strony kosci ciemieniowej, a jego przednia krawedz kontaktuje sig
Z kos$cia nadskrzydtowa.

Ko$¢ nadskrzydtowa (0s epipterygoideum) ma form¢ kostnego preta, O nieco
zaostrzonym grzbietowym krancu. Brzuszna powierzchnia ko$ci opiera si¢ na grzbietowe]
stronie kosci skrzydlowej, natomiast powierzchnia grzbietowa styka si¢ z wyrostkiem

skrzydtowym kosci przedusznej.
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Ryc. 2. Czaszka samca P. cretensis (NHMC 80.3.51.21). A — widok od strony brzusznej, B — widok od
strony grzbietowej. Pasek skali odpowiada 1 mm; bs — ko$¢ podstawnoklinowa, boc — ko$é
podstawnopotyliczna, ec — kos¢ zewnetrznoskrzydtowa, fr — koS¢ czotowa, j — kos¢ jarzmowa, mx — kos¢
szczekowa, n — kos¢ nosowa, p — kos¢ ciemieniowa, pfr — ko$¢ przedczotowa, pl — kos¢ podniebienna,
pmx — kos¢ przedszczekowa, pob — kos¢ zaoczodotowa, pof — kos$¢ zaczolowa, pro — kos¢ przeduszna, pt
— ko$¢ skrzydtowa, q — ko$¢ kwadratowa, soc — ko$¢ nadpotyliczna, spho — ko$¢ klinowo-potyliczna, sq —
ko$¢ tuskowa, st — ko$¢ nadskroniowa, v — ko$¢ lemieszowa.
3.1.2. Dach czaszki, ko$ci okolooczodolowe i okoloskroniowe

Ko$¢ ciemieniowa (0s parietale) tworzy tylna cz¢$¢ dachu czaszki. Z przodu kontaktuje
si¢ z ko$émi czotowymi, po bokach — z ko§émi zaczotowymi, a po stronie tylno-bocznej tworzy
cze$¢ gornego okna skroniowego. W kierunku tylno-bocznym odchodza smukte wyrostki tylne
(processi posteriori), zakrzywione w strong brzuszna, stykajace si¢ wierzchotkiem z wyrostkami
przypotylicznymi i1 bocznie z ko$¢mi nadskroniowymi. U samcoéw wyrostki te odchodza nieco
bardziej na boki, sa tez dtuzsze — w widoku od strony grzbietowej u najwigkszego samca sig¢gaja
do poziomu tylnej krawedzi kiykcia potylicznego, podczas gdy u samic — mniej wigcej do
poziomu gornej krawedzi foramen magnym. U mniejszych samic ko$¢ ciemieniowa prawie na
catej dtugosci tylnej krawedzi przylega do kosci nadpotylicznej, przez co okna zaskroniowe
(fenestrae posttemporales) sa niemal catkowicie zamknigte. W widoku od strony grzbietowe;j

tylna krawedz kos$ci ciemieniowej jest niemal prosta, cho¢ u najwigkszego samca wystepuje
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drobne wklesniecie. Posrodku tylnej czesci kosci u wigkszosci osobnikéw widoczny jest odcisk
niewielkiej tarczki potylicznej. Przysrodkowo, tylna krawedz kosci ciemieniowej nie sigga
przedniej krawedzi kosci nadpotylicznej, tworzac dot ciemieniowy (fossa parietalis). Otwor
ciemieniowy znajduje si¢ mniej wiecej posrodku koSci. Szew pomiedzy koscia ciemieniowa
aczolowymi ma typowy, ,zabkowany” ksztalt. Brzuszna strona ko$ci ciemieniowe]
P. hispanicus* jest niemal ptaska — grzebienie boczne (cristae laterales) sa niewielkie, biegna
wzdhuz bocznych krawedzi kosci, dopiero przed wyrostkami tylnymi kieruja si¢ przysrodkowo.
Grzebienia posrodkowego (crista mediana) brak. Przysrodkowo w tylnej cze$ci kosSci, pod
tarczka ciemieniowa, znajduje si¢ niewielkie wgl¢bienie.

Kos$¢ czotowa (0s frontale) jest parzysta koscia tworzaca gorna kostng krawedz oczodotu.
Z przodu styka si¢ z ko$¢émi nosowymi, przednio-bocznie — z wyrostkiem twarzowym kosci
szczgkowej 1 koScia przedczotowa, z tylu — z ko$cia ciemieniowa, a tylno-bocznie — z koscia
zaczolowa. Na catej swojej dlugosci kontaktuje si¢ z druga koScia czotowa — szew pomigdzy
nimi moze by¢ bardzo stabo widoczny od strony grzbietowej. Przednia krawedz kosci czotowe;j
zakonczona jest przysrodkowo wyrostkiem wchodzacym pomigdzy kosci nosowe. Wigkszy
wyrostek znajduje si¢ na przednio-bocznej krawedzi kosci, wchodzac pomigdzy kosci nosowa
a szczekowa. Kos$¢ stopniowo zweza sig¢ ku tylowi, najwezszy punkt osiagajac nieco przed sulcus
interfacialis, a nastgpnie ponownie rozszerzajac si¢ ku tylowi; najwigksza szerokos$¢ osiaga na
szwie czolowo-ciemieniowym. Na brzusznej stronie kosci znajduje si¢ crista cranii frontalis,
zaczynajaca si¢ mniej wigcej na wysokosci 1/4 kosci 1 biegnaca wzdtuz granicy oczodotlu do
szwu z koscia zaczotowa. Jej przednia krawedz zakrzywiona jest w strong brzuszna, tworzac
wyrostek podniebienny (processus palatinus), stykajacy si¢ z koscia podniebienng. Pomigdzy
nim a znajdujaca si¢ z boku koscia przedczolowa przebiega niewielki rowek. Za wyrostkiem
podniebiennym cristae cranii sa stabo wyksztatcone, przez co znajdujace si¢ pomigdzy nimi
cavum cerebellum ma niewielka gtebokos$¢.

Kos$¢ przedczotowa (0s praefrontale) to parzysta koS¢ tworzaca przednia krawedz
oczodotu. Przysrodkowo kontaktuje si¢ z koscia czotowa, od przodu z koscia szczgkowa, a od
strony brzusznej — z koscia podniebienna. Wyrostek tylny (processus posterioris) nie sigga
najwezszego punktu kosci czotowej. W widoku tylno-grzbietowym widoczny jest niewielki
rowek pomiedzy kos¢mi przedczotowa a szczgkowa.

Ko$¢ nosowa (0s nasale) jest niewielka parzysta koScia otaczajaca nozdrza od tyhu.
Przy$rodkowo styka si¢ z druga koscia nosowa oraz wyrostkiem nosowym kosci
przedszczgkowej. Od strony zewngtrznej kontaktuje si¢ z koscia szczgkowa. Przednia krawedz
kosci jest wklesta w widoku od strony grzbietowej, tym bardziej, ze przysrodkowo znajduje si¢

wyrostek przednio-przysrodkowy (processus anteromedialis) si¢gajacy do okoto 1/3 dtugosci
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wyrostka nosowego kosci przedszczekowej. Wyrostek ten wchodzi na niewielka glebokosé
pomigdzy kosci nosowe, nigdy jednak nie rozdziela ich catkowicie.

Ko$¢ jarzmowa (0s jugale) to gtdéwna kos¢ tworzaca dolna krawedz oczodotu. Z przodu
styka si¢ z koscia szczekowa, przysrodkowo — z kosScia zewngtrznoskrzydlowa, a tylno-
grzbietowo — z kos$cia zaoczodotowa. Szew z koscia szczekowa cechuje si¢ charakterystycznym
»schodkiem” — w widoku bocznym fragment ko$ci jarzmowej znajdujacy si¢ przed tym
schodkiem zostaje w duzym stopniu zakryty przez ko$¢ szczekowa i jest stabo widoczny. Nie
wystepuje wyrostek przysrodkowy (processus medialis), natomiast wyrazny jest wyrostek
kwadratowo-jarzmowy (processus quadratojugalis), cho¢ jego ksztalt jest zmienny osobniczo —
u niektorych osobnikow jest do$¢ tepo zakonczony, podczas gdy u innych tylna krawedz jest
bardziej zaostrzona. Wyrostek wstepujacy (processus ascendens) biegnie pod katem okoto 100°
w stosunku do przedniego odgal¢zienia, stykajac sig¢ strong grzbietowa przysrodkowo z koScia
zaoczodotowa.

Ko$¢ 1zowa (os lacrimale) jest niewielka koScia rozdzielajaca kosci szczekowa
I przedczotowa w przedniej krawgdzi oczodotu. W widoku bocznym jest tylko ledwie
zauwazalna.

Kos$¢ zaczotowa (0s postfrontale) to parzysta kos¢ stanowiaca tylna krawedZ oczodotu.
Przysrodkowo kontaktuje si¢ z ko$¢mi ciemieniowa 1 czotowa, a zewnegtrznie — z ko$¢mi
zaoczodotowa 1 tuskowa. Tylna krawedz kosci tworzy przednia granicg gornego okna
skroniowego. Z przodu znajduje si¢ smukly wyrostek przednio-przysrodkowy (processus
anteromedialis) stykajacy si¢ z koscia czotowa, cho¢ niesiggajacy jej najwezszego punktu.

Ko$¢ zaoczodotowa (0s postorbitale) tworzy tylna krawedz oczodotu i przednia czesé
gornej krawedzi dolnego okna skroniowego. Od strony przednio-brzusznej styka si¢ z koscia
jarzmowa, przysrodkowo z koscia zaczolowa. Stopniowo zwegza si¢ ku tytowi, zaostrzonym
koncem kontaktujac si¢ z koscia tuskowa. Ko$¢ zaoczodotowa jest stosunkowo krotka, nie sigga
do przedniej krawedzi gérnego okna skroniowego. Wyrostek przednio-przysrodkowy (processus
anteromedialis) jest stabo wyksztalcony. Przednio-boczna cze$¢ kosSci zagina si¢ w strong
brzuszna, stykajac od strony zewngtrznej z wyrostkiem wstgpujacym kosci jarzmowe;.

Ko$¢ tuskowa (0s squamosum) to niewielka ko$¢ kontaktujaca si¢ z przodu z kosScia
zaoczodotowa, przysrodkowo — z ko$cia zaczolowa 1 stykajaca tylno-brzusznie z koS$cia
kwadratowa. Tylna cze$¢ kosci zakrzywia si¢ w strong brzuszna, lecz pozostaje bardzo smukta —
u jednego osobnika zaobserwowano jednak zgrubienie tylnej czgsci kosci tuskowej, skierowane
w strong gornego okna skroniowego.

Ko$¢ nadskroniowa (0s supratemporale) jest otaczana od przodu przez tylna krawedz

gbérnego okna skroniowego, od strony zewngtrznej — przez kos$¢ tuskowa, przysrodkowo — przez
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wyrostek tylny kosci ciemieniowej, od strony tylno-brzusznej styka si¢ z wyrostkiem
przypotylicznym.

Ko$¢ kwadratowa (0s quadratum) od strony grzbietowo-przysrodkowej kontaktuje si¢
klykciem czaszkowym (condylus cephalicus) z powierzchnig stawowa tworzona przez kosci
tuskowa, ciemieniowa i nadskroniowa oraz wyrostek przypotyliczny, za$ przednio-brzusznie —
z wyrostkiem tylnym kosci skrzydtowej, na ktorym opiera si¢ klykie¢ zuchwowy (condylus
mandibularis). Ktykie¢ ten dzieli si¢ na dwie czgsci — przysrodkowa i zewngtrzna, mniej wigcej
tej samej wielkos$ci, oddzielone wgtebieniem. Tylna krawedz kosci zakrzywia si¢ przed ktykciem
czaszkowym, lecz poza tym jest w przyblizeniu prosta. Krawedz przednia jest bardziej
zakrzywiona. Wzdluz niej po zewngtrznej stronie biegnie grzebien bgbenkowy (crista

tympanica) — stosunkowo niski, przez co koncha kosci kwadratowej jest wzglednie ptytka.

3.1.3. Kosci szezgki i podniebienia

Ko$¢ szczgkowa (0s maxillare) to gtowna kos¢ tworzaca szczeke. W widoku bocznym
jest w przyblizeniu trojkatna, z wysokim wyrostkiem twarzowym (processus facialis),
stykajacym si¢ z koscia nosowa, a takze — samym skierowanym ku tytowi zakonczeniem —
z kos¢mi przedczotowa i czotowa. Tylno-grzbietowa krawe¢dz wyrostka nie sigga do poziomu
oczodotu. Wyrostek tylny (processus posterioris) na calej dtugosci styka si¢ z koscia jarzmowa,
a w tylnej czesci kontaktuje sig¢ przysrodkowo z koscia zewnetrznoskrzydtowa, tworzac réwniez
boczna krawedz otworu podoczodotowego (foramen suboculare). W przedniej czgsci tego
otworu kos¢ szczgkowa styka si¢ rowniez z ko$cia podniebienna. Z przodu tworzy krawedz
nozdrza zewngtrznego, od strony brzusznej ograniczanego przez wyrostek przedszczekowy
(processus premaxillaris), stykajacy si¢ z koScia przedszczegkowa. Wzdtuz brzusznej krawedzi
kosci znajduja sig otwory dla szczgkowego odgatezienia piatego nerwu czaszkowego. Ich liczba
nie przekracza siedmiu, przy czym nie jest ona S$cisle zalezna od wielko$ci, moze tez
wystgpowaé asymetria. W koSci szczgkowej osadzonych jest okoto pigtnastu zebow,
znajdujacych si¢ na kostnej poteczce. Tylko kilka pierwszych z nich ma budowg jednoguzkowa,
pozostate sa dwuguzkowe. Na powierzchni przysrodkowej kosci szczgkowej P. hispanicus*
znajduje si¢ carina maxillaris, biegnaca mniej wigcej réwnolegle do grzbietowej krawedzi
wyrostka twarzowego.

Ko$¢ przedszczekowa (0s praemaxillare) jest pojedyncza, najbardziej wysunigta ku
przodowi kos$cia czaszki. Tworzy przednia i1 przysrodkowa krawedZ nozdrzy zewngtrznych. Na
boki skierowane sa dwa wyrostki kontaktujace si¢ uko$nym szwem =z wyrostkami
przedszczekowymi kosci szczgkowej. W strong tylno-grzbietowa biegnie smukly wyrostek

nosowy (processus nasalis), wchodzacy wyrazniec pomigdzy kosci nosowe. Jego boczne
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krawedzie sa rownolegle do siebie, dopiero zakonczenie wyrostka jest zaostrzone. W widoku od
strony brzusznej na kosci widoczna jest kostna poteczka — podobnie jak na kosci szczgkowej —
na ktorej znajduje si¢ siedem jednoguzkowych zebow. Z tylno-przysrodkowa krawedzia poteczki
stykaja si¢ kosci lemieszowe.

Kos¢ lemieszowa (0S vomer) to parzysta ko$¢ tworzaca przednia czg$¢ podniebienia.
Niewielki wyrostek posrodkowy (processus medianus) styka si¢ z przodu z tylna krawedzia
kosci przedszczgkowej. Z tylu kontaktuje si¢ z koscia podniebiennag. W widoku od strony
brzusznej wydaje si¢, ze zewngtrzna krawedzia lemiesz styka si¢ z poteczka kosci szczekowe;,
cho¢ kontakt pomigdzy nimi jest przerwany dwoma otworami — przedni z nich, niewielki,
W przyblizeniu elipsoidalny, to otwor dla przewodu lemieszowo-nosowego. Za nim kos¢
rozszerza si¢ w kierunku zewngtrznym, a nastgpnie tworzy znacznie wigkszy otwor nozdrza
wewngetrznego. W widoku pod katem widaé jednak, ze pomigdzy poteczka kosci szczgkowej
a lemieszem jest przerwa. Przysrodkowo ko$¢ lemieszowa styka si¢ z drugim lemieszem, cho¢
kontakt ograniczony jest do tylnej czgsci kosci, z przodu jest migdzy nimi niewielka przerwa.
Niewielkie grzebienie na brzusznej stronie otaczaja wglebienie posrodkowe (recessus medianus),
biegnace na catej dlugosci kosci.

Kos$¢ podniebienna (0s palatinum) to parzysta kos¢ stykajaca si¢ z przodu z koscia
lemieszowa. Od nozdrza wewngtrznego niemal do samego konca kosci biegnie bruzda otaczana
po bokach przez dwa niewielkie grzebienie. Z tytu kontaktuje si¢ z koscia skrzydtowa — szew
pomiedzy nimi jest w przyblizeniu S-ksztaltny. Kos$¢ podniebienna tworzy przednio-boczna
krawedZ otworu podoczodotowego. Z przodu po stronie zewngtrznej styka si¢ z koScia
szczgkowa. U wigkszych osobnikéw przednia krawedz otworu podoczodotowego jest
zaostrzona, u mniejszych — bardziej zaokraglona. W przedniej czesci styka si¢ przysrodkowo
zdruga kos$cia podniebienna, potem rozdzielaja sig¢, tworzac przednia czg$¢ przestrzeni
migdzyskrzydtowej. U niektorych osobnikow jest ona stosunkowo szeroka, za$§ u innych
przysrodkowe krawedzie kosci podniebiennych biegna wzdhluz siebie w bardzo niewielkiej
odlegtosci. Z przodu, od strony grzbietowej styka si¢ z wyrostkiem podniebiennym koSci
czotowej oraz koscia szczgkowa. Po stronie zewngtrznej znajduje si¢ stosunkowo duzy otwor dla
nerwu.

Ko$¢ skrzydtowa (0s pterygoideum) jest parzysta koscia podniebienia, przypominajaca
ksztattem literg ,,y”. Wyrostek przedni (processus anterioris) styka si¢ z koscia podniebienna.
U samic kat pomigdzy wyrostkami przednimi obu ko$ci skrzydlowych jest wigkszy niz u
samcOw (u ktérych biegna one mniej wigcej rownolegle), cho¢ u najwigkszej z samic sytuacja
jest bardziej zblizona do tej obecnej u samcoéw. Pomiedzy wyrostkami bocznym a przednio-

bocznym (processus anterolateralis) znajduje si¢ wyrazne wglebienie skrzydtowe (recessus
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pterygoideus), o =zaokraglonej przedniej krawedzi, tworzace tylny brzeg otworu
podoczodotowego. W strong tylno-boczna biegnie wyrostek tylny (processus posterioris),
siggajacy ktykcia zuchwowego kosci kwadratowej. Na przysrodkowej stronie wyrostka znajduje
si¢ rowek, w ktory wchodzi wyrostek podstawnoskrzydtowy kosci podstawnoklinowej. Wzdtuz
zewnetrznej strony ko$ci, od wyrostka przednio-bocznego do wyrostka kwadratowego biegnie
niewielki grzebien. Po stronie grzbietowej, tuz przed wyrostkiem podstawnoskrzydiowym, na
kosci skrzydtowej opiera si¢ ko$¢ nadskrzydtowa. Na wyrostku przednim lub powierzchni
pomigdzy nim a wyrostkiem przednio-bocznym znajduje si¢ kilka niewielkich jednoguzkowych
zebow, tworzacych jeden rzad. Ich liczba na jednej kosci nie zawsze odpowiada liczbie na
drugiej, a u niektorych osobnikow zeby wystepuja tylko na jednej z nich.

Ko$¢ zewngetrznoskrzydtowa (0s ectopterygoideum) tworzy tylno-boczna krawedz otworu
podoczodotowego. Zbudowana jest z gldéwki przysrodkowej, kontaktujacej si¢ z wyrostkiem
przednio-bocznym kosci skrzydtowej, potaczonej przewezeniem (szyjka) z gtowka boczna,
stykajaca si¢ z kos¢mi jarzmowa i szczgkowa. Od strony grzbietowej widac, ze gtdéwka boczna
ciagnie si¢ nad koscia szczgkowa, siggajac wyrostka przednio-bocznego kosci podniebienne;.

Ko$¢ nozdrzowa (0s septomaxillare) to niewielka kostna plytka opierajaca si¢ na
lemieszu i kosSci szczgkowej. Przysrodkowo nie sigga do wyrostka nosowego kosci
przedszczekowej. W nozdrzu zewngtrznym widoczna jest jedynie jej przednia krawedz.

Wyrostek przedni niedostrzegalny.

ang

Ryc. 3. Zuchwa samca P. cretensis (NHMC 80.3.51.21). Widok od strony przysrodkowej. Pasek skali
odpowiada 1 mm; ang — ko$¢ katowa, art — kos¢ stawowa, ¢ — kos$¢ dziobiasta, d — ko$¢ zebowa, sang —

ko$¢ nadkatowa, sp — kos¢ oktadkowa.
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3.1.4. Zuchwa

Kos¢ zebowa (0s dentale) to gtdéwna kos¢ przedniej czgéci zuchwy. Jest lekko zagigta
W kierunku brzusznym. Po stronie przysrodkowej znajduja si¢ dwa grzebienie biegnace wzdluz
kosci — jeden po stronie grzbietowej, drugi — brzusznej. Migdzy nimi znajduje si¢ ko$¢
oktadkowa. Od strony zewngtrznej widoczne sa dwa wyrostki — grzbietowy (processus dorsalis)
I brzuszny (processus ventralis), sposréd ktorych dluzszy jest brzuszny, cho¢ stopien
dysproporcji cechuje si¢ zmiennos$cia miedzyosobnicza. Od strony zewngtrznej grzbietowy sigga
do wyrostka wargowego kosci dziobiastej, za$ od strony przysrodkowej — do wyrostka przednio-
przysrodkowego. Wyrostek brzuszny kosci zebowej z tytu siega do ko$ci katowej. Pomiedzy te
dwa wyrostki wchodza kosci nadkatowa i katowa. Z przodu kosci zgbowej, po stronie
zewngtrznej, znajduje si¢ cztery lub pie¢ otworow dla zuchwowego odgatezienia piatego nerwu
czaszkowego. W kosci osadzonych jest okolo dwudziestu zgbdéw (u samcow zwykle mniej).
Tylko kilka potozonych najblizej przodu i nachylonych ku przodowi, ma budowe jednoguzkowa,
pozostale sa dwuguzkowe.

Kos$¢ oktadkowa (0s spleniale) to niewielka i bardzo smukta kos$¢ przylegajaca do
przysrodkowej czgsci kosci zgbowej z przodu ostro zakonczona, a z tylu kontaktujaca sig
Z kos$¢mi dziobiasta, katowa 1 stawowa. Na wysokosci trzeciego-czwartego od tytu zgba znajduje
si¢ stosunkowo duzy otwor.

Ko$¢ dziobiasta (0s coronoideum) tworzy najwyzszy punkt zuchwy. Z przodu obejmuje
tyt kosci zgbowej wyrostkiem wargowym (processus labialis) od zewnatrz i wyrostkiem
przednio-przysrodkowym (processus anteromedialis) od strony przysrodkowej. Wyrostek
wargowy wchodzi ostrym zakonczeniem pomigdzy grzebien grzbietowy kosci zgbowej a kos¢
oktadkowa. Wyrostek tylno-brzuszny (processus posteroventralis) tworzy przednia krawedz
dotu przywodziciela zuchwy (fossa adductor mandibulae), siggajac w strong brzuszna do kosci
katowej 1 stawowej. Po stronie przysrodkowej, od brzusznej krawgdzi wyrostka az do szczytu
kosci ciagnie si¢ wyrazny grzebien. Sam wierzchotek jest zaokraglony. Brzuszna krawedz kosci,
pomigdzy wyrostkami przednio-przysrodkowym a tylno-brzusznym jest mocno zagigta w strong
grzbietowa.

Kosc¢ katowa (0s angulare) w widoku od strony przysrodkowej widoczna jest tylko na
krotkim odcinku ponizej wyrostka tylno-brzusznego kosci dziobiastej. Po stronie grzbietowej
kontaktuje si¢ z koscia nadkatowa, wraz z ktéra wchodzi pomiedzy wyrostki grzbietowy
I brzuszny kos$ci zgbowej. Szew pomigdzy nimi jest niemal prosty. Z tylu kontaktuje si¢ z koscia
stawowa.

Ko$¢ nadkatowa (0s supraangulare) tworzy krawedz grzbietowa tylnej czesci zuchwy

oraz grzbietowa krawedz dotu przywodziciela zuchwy. Z tylu po stronie zewngtrznej widoczny
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jest otwor dla nerwu. Tuz za nim ko$¢ rozszerza si¢ 1 wygina w strong¢ grzbietowa, tworzac
powierzchnig stawowa kontaktujaca si¢ z koscia kwadratowa. Niemal doktadnie wzdhuz szwu
taczacego kosci nadkatowa i1 katowa biegnie stosunkowo stabo wyksztalcony grzebien.

Ko$¢ stawowa (0s articulare) tworzy tylna cze$¢ zuchwy. Od strony brzusznej i tylnej
otacza dot przywodziciela zuchwy. Jej brzuszna krawedz jest stosunkowo prosta w widokach
bocznym i przysrodkowym. Wyrostek zastawowy (processus retroarticularis) ma umiarkowana
dhugos¢ 1 do$¢ zwezony koniec. Znajduje si¢ na nim wglebienie skierowane grzbietowo-

przysrodkowo.

3.2. Osteologia poréwnawcza

Gatunki z rodzaju Podarcis cechuja si¢ dos¢ duza jednorodnoscia w budowie czaszki —
wigkszos$¢ roznic dotyczy proporcji poszczegdlnych elementéw. Mimo to wystgpuja tez pewne
roznice jakosciowe. Roznice w porownaniu z P. cretensis (lub P. hispanicus*) obejmuja:

a) U niektdrych osobnikow P. muralis wyrostek nosowy kosci przedszczgkowej ma ksztalt
liSciowaty, tj. rozszerza si¢ od nasady ku koncowi, a nastgpnie ponownie zwegza,

b) u P.siculus i P. erhardii moze wystgpowaé osiem z¢bow na kosci przedszczekowej,

C) brzuszna strona ko$ci ciemieniowej jest znacznie silniej ornamentowana u P. muralis
I P. siculus — grzebienie boczne biegna od przednio-bocznej krawedzi kosci ku srodkowi
kosci, gdzie tuz za otworem ciemieniowym zostaja polaczone grzebieniem
przysrodkowym, a nastepnie prosto do tylnej krawedzi kosci (ryc. 4),

d) duze osobniki P. siculus i P. peloponnesiacus maja silnie wygigte w strong brzuszna
kos$ci podniebienne 1 skrzydlowe,

e) u P. siculus, zwlaszcza samcoéw, wyrostki tylne kosci ciemieniowej sa znacznie
masywniejsze,

f) u P. hispanicus* wyrostki tylne kosci ciemieniowe] sa znacznie stabiej wygigte w strong
brzuszna,

g) u P. peloponnesiacus, P. siculus, P. erhardii i P. muralis, zwlaszcza wigkszych
osobnikow, tylna krawedz kosci kwadratowej jest silniej wygigta, a grzebien bgbenkowy
— WYZSZy,

h) u Zadnego osobnika P. muralis, P. melisellensis i P. hispanicus* nie zanotowano
obecno$ci zgbow na kosSciach skrzydtowych. Najwickszy zbadany samiec P. erhardii
miat dwa zgby na prawej kosci skrzydtowej. U P. siculus uzgbienie podniebienne jest
powszechne — wystepuje u wigkszosci osobnikow, lecz nie wszystkich. Jedyny zbadany
osobnik P. peloponnesiacus miat bardzo dobrze wyksztalcone zeby na obu ko$ciach

skrzydtowych,
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i) u wigkszosci duzych osobnikow P. muralis, P. siculus, P. peloponnesiacus i P. erhardii
ktykie¢ potyliczny zlewat si¢ w jeden element o nierozr6znialnych czgsciach,

J) guzki klinowopotyliczne sa znacznie wyzsze u duzych osobnikow P. siculus
I P. erhardii,

K) u duzych osobnikéw P. siculus i P. erhardii tylne krawedzie grzebieni brzuszno-
bocznych  kosci  klinowopotylicznej mniej wigcej na  poziomie  guzkow
klinowopotylicznych,

I) wyrostki podstawnoskrzydtowe kosci podstawnoklinowej znacznie masywniejsze
U duzych osobnikow P. siculus i silniej zakrzywione w strong brzuszna,

m) wyrostek wstepujacy kosci nadpotylicznej jest znacznie wyzszy u P. siculus i P. erhardii,

n) u duzych osobnikéw P. muralis, P. siculus, P. peloponnesiacus i P. erhardii tylna
krawedz kos$ci ciemieniowej sigga za przednia krawedz ko$ci nadpotylicznej, zamykajac
dot ciemieniowy,

0) wyrostek kwadratowo-jarzmowy ko$ci jarzmowej jest zwykle stabo wyksztatcony
u P. muralis,

p) w widoku od strony grzbictowej ko$¢ zaoczodotowa oddziela ko$¢ zaczotowa od
tuskowej u P. melisellensis (ale patrz ,,Dyskusja”),

g) u P. siculus, zwlaszcza wigkszych osobnikow, kat pomigdzy koscia szczekowa
a wyrostkiem przednio-bocznym kosci podniebiennej mniejszy, przez co przednia
krawedz otworu podoczodotowego bardziej zaostrzona,

r) u P. hispanicus* wyrostek brzuszny kosci zgbowej jest tylko nieznacznie dtuzszy od

wyrostka grzbietowego.

Ryc. 4. Brzuszna strona kosci ciemieniowej. A — P. siculus (TS005), B — P. hispanicus* (MNCN-16499).

Pasek skali odpowiada 1 mm.
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3.3. Analizy morfometryczne

Analiza proporcji wskazuje, ze stosunkowo najnizsza czaszka cechuja si¢ samce
P. hispanicus*, a w dalszej kolejnosci: samce P. cretensis, samice P. cretensis, samice
P. erhardii, juwenilne samice P. melisellensis, P. muralis, samce P. erhardii, samce P. siculus,
samice P. siculus oraz samce P. peloponnesiacus. Proporcjonalnie najwezsza czaszka (wedhug
pierwszego wskaznika, uwzgledniajacego szerokos¢ w kosciach jarzmowych) cechuja si¢ samce
P. hispanicus*, a nastepnic P. muralis, samce P. cretensis, samice P. cretensis, samice
P. siculus, samice P. erhardii, samce P. erhardii, juwenilne samice P. melisellensis, samce
P. siculus i samce P. peloponnesiacus. Drugi wskaznik szerokosci (na poziomie szwu pomigdzy
ko$¢émi przedoczodotowa a tuskowa) pokazuje, ze wzglednie najwezsza czaszke maja samce
P. hispanicus*, a w dalszej kolejnosci samce i samice P. cretensis, samice i samce P. siculus,
P. muralis, samice i samce P. erhardii, samice P. melisellensis i samce P. peloponnesiacus
(tab. 1).

Tab. 1. Podstawowe proporcje czaszki badanych gatunkéw jaszczurek. Im wyzsza warto$¢ danego

wskaznika, tym czaszka proporcjonalnie nizsza lub we¢zsza. Doktadniejszy opis w tekscie.

Wskaznik Wskaznik Wskaznik
Gatunek Pte¢
wysokosci szerokosci [ szerokosci 11
P. cretensis M (n=5) 3,884516 2,033789 2,6636931
F(n=14) 3,823047 2,032947 2,585582
P. erhardii M (n =6) 3,466196 1,958898 2,3936729
F(n=14) 3,768116 1,923815 2,3470851
] 2,4844642
P. siculus M (n = 14) 3,333225 1,851513
(n=11)
F(n=1) 3,1893 1,997423 2,440945
P. muralis Nieokreslona (n =
2,4074568
12), 3,655493 2,056951
(n=10)
M(n=1)
P. hispanicus* M (n=1) 3,965839 2,276292 2,711253
. . . 2,301587
P. melisellensis Fjuv.(n=2) 3,759684 1,968378 (n=1)
n=
P. peloponnesiacus M (n=1) 2,868852 1,780264 2,212389

Analiza skladowych gléwnych obejmujaca wszystkie zmierzone czaszki wyodrgbnita
trzy istotne sktadowe gltdéwne — PCLl o wartosci wiasnej (eigenvalue) 22,160, wyjasniajaca
69,349% wariancji, PC2 (eigenvalue — 2,804, 8,761% wariancji) i PC3 (eigenvalue — 1,146,

3,582% wariancji), pozostate sktadowe miaty eigenvalue ponizej 0,755 i wyjasnialty nie wigcej
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niz 2,355% wariancji. Pierwsza sktadowa opisuje gradient od P. melisellensis, samic P.
cretensis, przez P. muralis, samce P. cretensis, samice P. erhardii, po samce P. erhardii i P.
siculus, przy czym wiele z tych grup silnie si¢ na siebie naktada. Druga sktadowa ustawia szereg
od P. melisellensis, samic P. cretensis, P. muralis, samic P. erhardii, samic P. siculus, samcow
P. erhardii i samcow P. siculus. Zakresy wigkszosci z tych grup przynajmniej cz¢$ciowo na
siebie nachodza. Kompletny okaz P. hispanicus* grupuje si¢ z samicami P. cretensis, natomiast
nickompletne okazy sa grupa odrgbna od pozostatych na PC2. Rowniez najbardziej
niekompletne P. muralis i P. siculus znacznie odstaja od kompletnych okazow swoich gatunkow.

Druga analiza sktadowych gléwnych, uwzgledniajaca kompletne okazy (zobacz ,,Materiat
i metodyka”), wyodrebnita dwie istotne sktadowe glowne — PC1 (eigenvalue — 24,716,
wyjasnienie 77,239% wariancji) i PC2 (eigenvalue — 1,016, 3,372% wariancji). PC1 opisuje
gradient od P. melisellensis, samic P. cretensis i samca P. hispanicus*, przez P. muralis, samce
P. cretensis i samice P. erhardii, do samcow P. erhardii, samic P. siculus i samcow P. siculus.
Zbiér obejmujacy pierwsze trzy grupy jedynie nieznacznie naklada si¢ na P. muralis, lecz
pozostale grupy nachodza na siebie w wigkszym stopniu. Na PC2 wszystkie gatunki tworza
jedna grupe z bardzo niewielkimi réznicami, jedynie P. melisellensis jest od nich wyraznie
odrebny (ryc. 5).

Trzecia analiza rowniez wyodrebnita dwie istotne sktadowe gtéwne — PC1 (eigenvalue —
24,207, 75,647%) i PC2 (eigenvalue — 1,1, 3,437%). Najnizsze wartosci PC1 wykazuja samice
P. cretensis, a nastgpnie P. muralis, samce P. cretensis i samice P. erhardii, samice P. siculus,
samce P. erhardii i samce P. siculus. Zadna z grup nie jest odgraniczona od pozostatych, cho¢
samice P. cretensis jedynie w niewielkim stopniu naktadaja si¢ na P. muralis. P. muralis zajmuje
najwigkszy obszar, nachodzacy na wartosci wszystkich pozostatych grup. Rowniez na PC2
zadna z grup nie odrdznia si¢ od pozostatych. Najmniejsze warto$ci maja P. muralis, niektore
samice P. cretensis, niektore samce i samice P. siculus, za$ najwigksze warto$ci wykazuja inne

samice P. cretensis, osobniki P. erhardii i pojedyncze samce P. siculus, P. muralis i P. cretensis
(ryc. 6).
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Ryc. 5. Wykres przedstawiajacy wyniki drugiej analizy sktadowych gtéwnych na danych poddanych
transformacji logarytmicznej.

Wielowymiarowa analiza wariancji wskazuje, ze obie skladowe glowne sa istotne
statystycznie (lambda Wilksa = 0,125, F = 12,834, p < 0,0001). Na pierwszej z nich samce
P. cretensis istotnie statystycznie roznia si¢ od samcow P. erhardii (p = 0,026) i samcow
P. siculus (p < 0,0001), samice P. cretensis — od samcéw P. erhardii (p < 0,0001), samcéw
i samic P. siculus (w obu przypadkach p < 0,0001), samcow P. muralis (p = 0,005) oraz
P. muralis o ptci nieokreslonej (p = 0,001). Oprocz wymienionych, samce P. erhardii ro6znia sig
od osobnikdw P. muralis o pici nieokreslonej (p = 0,021), a samice P. erhardii — od samcow
P. siculus (p < 0,0001). Samce P. siculus réznia si¢ od samcow P. muralis (p = 0,026) oraz

osobnikow tego gatunku o ptci nieokreslonej (p < 0,0001).
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Ryc. 6. Wykres przedstawiajacy wyniki trzeciej analizy sktadowych glownych na danych poddanych

transformacji logarytmicznej.

Kolejna analizg¢ sktadowych gtownych przeprowadzono na resztach obliczonych na SVL.
Wyodrebnita ona sze$¢ istotnych sktadowych gtéwnych — PC1 (eigenvalue — 15,535, 48,546%),
PC2 (eigenvalue — 2,634, 8,23%), PC3 (eigenvalue — 1,956, 6,114%), PC4 (eigenvalue — 1,577,
4,929%), PC5 (eigenvalue — 1,504, 4,699%), PC6 (eigenvalue — 1,209, 3,778%). Pierwsza
sktadowa opisuje gradient od samic P. erhardii i P. cretensis, przez samce P. cretensis
i P. erhardii oraz samice P. siculus do samcow P. siculus, za$ druga — gradient od P. erhardii,
przez P. siculus, do P. cretensis. Poszczegolne osobniki P. muralis zajmuja pozycje bliskie
skrajnosci na obu sktadowych (ryc. 7). MANOVA wskazuje na istotno$¢ statystyczna roznic
pomigdzy badanymi grupami (lambda Wilksa = 0,309, F = 5,192, p < 0,0001). W PC1 istotne
réznice wystgpuja pomigdzy samcami P. siculus i samcami P. cretensis (p = 0,009), samicami
P. cretensis (p < 0,0001), samcami P. erhardii (p = 0,038) oraz samicami P. erhardii (p <

0,0001). W PC2 istotnie r6znia si¢ jedynie samice P. cretensis i samce P. erhardii (p = 0,009).
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Ryc. 7. Wykres przedstawiajacy wyniki analizy sktadowych gtoéwnych przeprowadzonej na resztach
obliczonych na SVL.

Analizy sktadowych gtéwnych przeprowadzone na resztach obliczonych na dhugosciach
czaszki nie sg istotne statystycznie.

Analiza funkcji dyskryminacyjnej (DFA) wykonana na resztach obliczonych na SVL
wyodrebnita trzy funkcje istotne statystycznie. Pierwsza z nich ma eigenvalue 28,404 i wyjasnia
44,6% wariancji, druga — 21,401 i 33,6%, a trzecia — 6,009 i 9,4%. Na wykresie stworzonym
z dwdch pierwszych funkcji (ryc. 8) morfoprzestrzenie zajmowane przez poszczegdlne grupy sa
odrebne, z wyjatkiem niewielkiego nachodzenia na siebie przestrzeni samic P. erhardii i samic
P. cretensis. DF1 opisuje gradient od samic P. erhardii, samic i samcOow P. cretensis, przez
samce P. erhardii, samice P. siculus i samce P. muralis, po samce P. siculus. Najnizsze wartos$ci
DF2 maja samce P. erhardii, a nastgpnie samce P. cretensis, samce P. siculus, samice

P. cretensis, samice P. siculus i P. erhardii oraz samce P. muralis. Obydwie funkcje opisuja
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dymorfizm piciowy u wszystkich gatunkéw reprezentowanych w tej analizie przez obie plcie,

oprocz P. cretensis, u ktorego samce i samice maja zblizone wartosci DF1.
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Ryc. 8. Wykres przedstawiajacy wyniki analizy funkcji dyskryminacyjnej przeprowadzonej na resztach

obliczonych na SVL.

Z pierwsza funkcja, opisujaca dymorfizm piciowy u P. siculus i P. erhardii oraz rdznice
pomigdzy niektorymi gatunkami, najsilniej skorelowane sa: dlugos¢ zuchwy, dlugosé¢ czaszki
(mierzona do konca kos$ci ciemieniowej), wysoko$¢ czaszki, dlugo$¢ otworu podoczodotowego,
dhugos¢ szeregu zgbowego zuchwy oraz dlugos¢ kosci szczgkowej. Z druga funkcja najsilniejsza
korelacje wykazuja szeroko$¢ kosci ciemieniowe] oraz wysokos¢ kosci szczgkowej, przy czym
w przypadku drugiej z tych cech jest to korelacja ujemna, zas z trzecia funkcja — dtugos¢ kosci
przedszczgkowej, minimalna dtugo$¢ kosci ciemieniowej, szeroko$¢ czaszki na poziomie szwu
pomiegdzy ko$¢mi zaoczodotowa 1 tuskowa, maksymalna dlugo$¢ kosci ciemieniowej, dlugos¢
szeregu zgbowego kosci szczekowej, wysoko$¢ kosci kwadratowej oraz dlugos¢ kosci
dziobiastej — sposrod nich dodatnig korelacje wykazuja jedynie dlugosé kosci przedszczekowej
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oraz szeroko$¢ czaszki, pozostate sa skorelowane ujemnie (tab. 2). Trzecia funkcja opisuje
gradient od P. cretensis, przez P. siculus i P. muralis, do P. erhardii. Zakresy zajmowane przez
trzy pierwsze gatunki w sporej mierze pokrywaja si¢ ze soba (P. cretensis i P. muralis

W mniejszym stopniu), natomiast P. erhardii jest wyraznie odrebny od pozostatych (ryc. 9).

Analizy dyskryminacyjne przeprowadzone na resztach obliczonych na dhugosciach

czaszki nie przyniosty istotnych statystycznie wynikow.
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Ryc. 9. Wykres przedstawiajacy wyniki analizy funkcji dyskryminacyjnej przeprowadzonej na resztach
obliczonych na SVL.
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Tab. 2.  Cechy najsilniej skorelowane z dana funkcja w analizie funkcji dyskryminacyjnej
przeprowadzonej na resztach obliczonych na SVL.

Funkcja
Cecha 1 2 3
Dhugos¢ zuchwy 0,229
Dhugosé czaszki
0,220
(SL_par)
Wysoko$¢ czaszki 0,204
Dhugosé otworu
0,186
podoczodotowego
Dhugosé szere
s & 0,149
zgbowego zuchwy
Dhugosé kosci
0,148
szczekowej
Szerokosé kosci
o 0,102
ciemieniowej
Wysokosé kosci
. -0,065
szczekowej
Dhugosé kosci
. 0,240
przedszczekowe;j
Minimalna dhugosc¢
. . . . . _0,211
kosci ciemieniowej
Szerokosé¢ czaszki
0,192
(SW_ps)
Maksymalna  dlugosé
-0,178
kos$ci ciemieniowej
Dhugosé szeregu
zgbowego kosci -0,161
szczekowej
Wysokosé kosci
. -0,157
kwadratowej
Dhlugose kosci
o -0,141
dziobiastej
4. Dyskusja

Ogoélna budowa czaszki Podarcis cretensis nie odbiega od wigkszosci innych
palearktycznych przedstawicieli Lacertidae. Ma on jednak kilka godnych uwagi cech — jak

dobrze widoczny szew pomigdzy ko$émi podstawnopotyliczna a bocznopotyliczna,
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trzyczesciowy kiykie¢ potyliczny nawet u dorostych osobnikow czy obecno$¢ zegboéw na
ko$ciach skrzydtowych — ktore nalezy interpretowa¢ w kontek$cie rozmiardw osiaganych przez
przedstawicieli tego gatunku i jego biogeografii. Podarcis cretensis to gatunek zasiedlajacy
Krete i1 kilkanascie niewielkich wysepek potozonych u jej wybrzezy. Ewolucja jaszczurek na
wyspach moze przebiega¢ w wiclu rdéznych kierunkach — znane sa przypadki gigantyzmu
I karfowatosci. Gigantyzm wydaje si¢ zjawiskiem statystycznie czgstszym (cho¢ zalezy to od
rozpatrywanego poziomu taksonomicznego), jednak wsrdéd niewielkich jaszczurek gatunki
wyspowe sa zwykle mniejsze niz ich kontynentalni krewniacy (Meiri i in. 2011). Odwrotna
sytuacja wystepuje np. w przypadku blisko spokrewnionego z P. cretensis i rdéwniez
zasiedlajacego wyspy Morza Egejskiego gatunku P. gaigeae, u ktérego gigantyzm wyspowy
moze wynika¢ z obfitosci pokarmu i wystgpowania kanibalizmu (Pafilis i in. 2009). Ogdlnie
P. cretensis tylko nieznacznie rézni si¢ rozmiarami od blisko spokrewnionego P. erhardii
(Lymberakis 1 in. 2008). W obregbie gatunku wystepuje jednak spore zréznicowanie rozmiardw
pomigdzy populacjami zasiedlajacymi poszczegdlne wyspy — jaszczurki zyjace na Elafonisos

naleza do najmniejszych przedstawicieli gatunku (Wettstein 1953, Lymberakis i in. 2008, tab. 3).

Tab. 3. Porownanie wielkosci (SVL) P. cretensis z calego zasiggu oraz wyspy Elafonisos wedlug

roznych autoréw. Srednia + odchylenie standardowe. Wartosci podano w milimetrach.

Miejsce Samce Samice Zrédto

Caly zasigg 59,4+ 0,6 (n =63) 55,5+ 0,6 (n = 46) Lymberakis i in. 2008
Elafonisos 58 (n=5) 53(n=4) Wettstein 1953
Elafonisos 57,78 (n=6) 5352 (h=9) Lymberakis i in. 2008
Elafonisos 54,8 £2,59 (n=5) 49,4 £2.88 (n=5) Niniejsza praca

Barahona i Barbadillo (1998) podzielili rozwoj czaszki na cztery stadia, gdzie stadium |
odpowiadato dopiero co wyklutej jaszczurce, a IV — osobnikowi dorostemu. U wszystkich
zbadanych okazow P. cretensis, wiacznie z najwigkszymi, szew pomigdzy kosémi
podstawnopotyliczna a bocznopotyliczng jest dobrze widoczny, co najbardziej odpowiada
opisowi stadium Ill u Barahony i Barbadillo (1998). W stadium IV szew ten jest dostrzegalny
jedynie ledwo lub wcale. Pelne skostnienie ko$ci ciemieniowej ma miejsce w tym samym czasie,
co kosci puszki moézgowej, co zazwyczaj zachodzi w stadium III jako ostatni proces kostnienia,
przy czym w stopniu skostnienia poszczeg6lnych kosci, w tym ko$ci ciemieniowej 1 puszki
mozgowej, moze wystgpowaé zmienno$¢ osobnicza wsrdd zwierzat o zblizonych rozmiarach
(Barahona i Barbadillo 1998). Nawet najwicksze badane osobniki P. cretensis cechuja si¢
pelnym skostnieniem kos$ci ciemieniowej przy widocznosci szwoOw u podstawy mozgoczaszki,

co odpowiada stadium I11.
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U dorostych osobnikow wielu gatunkéw jaszczurek trzy czesci tworzace kiykiec
potyliczny zrastaja si¢ tak mocno, ze niemozliwe staje si¢ ich rozréznienie (Cope 1892).
Pozostaja one jednak rozpoznawalne u dojrzatych osobnikéw pedomorficznych taksondw
Lacertidae, takich jak Acanthodactylus (Evans 2008) czy Parvilacerta parva (Muller 2002).

Tylna krawedz kosci ciemieniowej nie si¢ga przedniej krawedzi kosci nadpotyliczne;,
pozostawiajac otwarty dot ciemieniowy, co réwniez jest charakterystyczne dla mtodszych
jaszczurek — otwarty dot ciemieniowy wystepuje na wezesniejszych etapach rozwoju jaszczurek
wilasciwych (do stadium III u Barahony i1 Barbadillo 1998) oraz u osobnikow dorostych
niektorych taksondéw, takich jak Psammodromus hispanicus, Iberolacerta bonnali,
Acanthodactylus czy Zootoca vivipara (Barahona i Barbadillo 1998).

Te cechy, w potaczeniu z niewielkimi rozmiarami P. cretensis z Elafonisos, wskazuja, ze
pedomorfoza mogta mie¢ miejsce w ewolucji tych jaszczurek. Nie byloby to zjawiskiem
niezwyklym, poniewaz heterochronie odegraty istotna rolg w ewolucji jaszczurek whasciwych —
heterochronie wewnatrzgatunkowe (w rozumieniu Reilly’ego i in. 1997) moga by¢ przyczyna
m.in. dymorfizmu ptciowego w ksztalcie czaszki u jaszczurek z rodzaju Podarcis (Piras i in.
2011) i innych przedstawicieli tego kladu (np. Miller 2002). Prawdopodobnie pedomorfoza
odpowiada za osiagnigcie mniejszych rozmiaréw przez niektére Lacertidae, jak np. u niewielkiej
Parvilacerta parva (Muller 2002) czy zmniejszenie rozmiardbw w ciagu ewolucji Gallotia
simonyi i G. stehlini z Wysp Kanaryjskich. Co prawda dwa ostatnie gatunki naleza do
najwigkszych wspotczesnych Lacertidae, jednak w przeszto$ci mogty osiagaé znacznie wigksze
rozmiary (Barahona i in. 2000).

Potencjalnie pedomorficzne cechy wystepuja takze u P. hispanicus*, ktéry ma bardzo
stabo wyksztalcone grzebienie na brzusznej stronie kosci ciemieniowej, a grzebien posrodkowy
w ogble nie wystepuje. U wielu gatunkow jaszczurek wiasciwych o stosunkowo wysokich
czaszkach z tylna krawedzia grzebienia przysrodkowego kontaktuje si¢ nieskostniata czg$¢
wyrostka wstepujacego kosci nadpotylicznej, co wspomaga metakineze (Mdiller 2002).
P. hispanicus* ma jednak bardzo sptaszczona czaszke, a wyrostek wstepujacy jest niewielki
I skostniaty jedynie u nasady, w zwiazku z czym prawdopodobnie nie petni takiej funkcji, jak
Ujaszczurek o wyzszych czaszkach, a w takim wypadku wytworzenie grzebienia
przysrodkowego kosci ciemieniowej staje si¢ zbedne. Analogiczna sytuacja wystgpuje roéwniez
u Parvilacerta parva (Miller 2002). Podobnie, jak u P. cretensis, tylna krawedz kosci
ciemieniowej nie zamyka catkowicie dotu ciemieniowego. Barahona i Barbadillo (1997, 1998)
nie podaja tej cechy dla P. hispanicus — trudno jednak okresli¢, czy rozbiezno$¢ ta wynika ze
zmienno$ci osobniczej, czy migdzygatunkowej, poniewaz autorzy nie podaja, skad pochodza

analizowane przez nich osobniki.
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Inng godna uwagi cecha jest obecno$¢ uzegbienia podniebiennego — u Lacertidae
wystepujacego tylko na kosSciach skrzydtowych. U jaszczurek wykazuje ona zrdznicowanie
zard6wno miedzy-, jak i wewnatrzgatunkowe (Mabhler i Kearney 2006). Taka sytuacja ma miejsce
m.in. w rodzaju Podarcis, gdzie zeby te stale wystepuja u P. tauricus i P. milensis, regularnie
brak ich u P. lilfordi i P. waglerianus, zas u pozostalych zbadanych gatunkéw wystepuje
zmienno$¢ (Klemmer 1957). Obecnos$¢ zebow podniebiennych jest zwykle uznawana ze ceche
duzych przedstawicieli Lacertidae o masywnych czaszkach, pojawiajaca si¢ zwykle stosunkowo
p6zno w ontogenezie (Arnold 1973, Barahona 1 Barbadillo 1998, Costantini 1 in. 2010). Z¢by na
kosciach skrzydtowych wystepuja u wszystkich zbadanych osobnikéw P. cretensis, wiacznie
Z najmniejszymi, co moze wydawacé si¢ zaskakujace, biorac pod uwage potencjalng role
pedogenezy (pedomorfozy na poziomie wewnatrzgatunkowym) w ewolucji populacji z Elafonisi.
W badanej probie blisko spokrewnionego P. erhardii z¢by podniebienne wystepuja tylko
U najwigkszego samca, co zgadza si¢ z obserwacjami Klemmera (1957). Moze to sugerowac, ze
powszechne wystgpowanie z¢bow na kosciach skrzydlowych jest cecha, ktora ulegta utrwaleniu
w linii ewolucyjnej prowadzacej do P. cretensis po jej oddzieleniu si¢ od P. erhardii. Costantini
i in. (2010) nie znalezli zgbow podniebiennych u P. siculus; spekulowali wigc, Ze ich brak moze
by¢ cecha gatunkowa. Hipoteza ta jest jednak btedna, poniewaz juz Klemmer (1957) i Mahler
i Kearney (2006) opisywali osobniki tego gatunku z zgbami na kosciach skrzydtowych. Obie te
prace sugerowaly jednak, ze jest to cecha stosunkowo rzadka (obecna u, odpowiednio, 27,6%
i 33,3% zbadanych osobnikow). W badanej przeze mnie probce jej czgstotliwosé jest
zdecydowanie wigksza — wystepuje u 15 z 21 osobnikow (71,4%). Tak duze rozbieznosci
wynikaja prawdopodobnie z faktu, ze P. siculus to gatunek cechujacy si¢ bardzo duza
zmiennos$cia morfologiczng (np. Urosevi¢ 1 in. 2012). Nie odnalaztem zgboéw podniebiennych
u zadnego osobnika P. muralis, mimo iz jest to cecha opisywana w literaturze jako wystgpujaca
u tego gatunku, cho¢ rzadko i tylko u samcOw (Klemmer 1957).

Wigkszo$¢ jaszczurek wlasciwych ma czaszke metakinetyczna, ale nie mezokinetyczna,
czyli bez ruchomych stawdéw czotowo-ciemieniowego i podniebienno-skrzydtowego (Barahona
I Barbadillo 1998, Mezzasalma i in. 2014). Obecno$¢ zgbow podniebiennych interpretowano
jako rekompensatg za brak mezokinetyzmu (Montanucci 1968). P. cretensis zywia si¢ gtownie
owadami, cho¢ moga rowniez zjada¢ padling zwierzat upolowanych przez sokoty skalne, Falco
eleonorae (Delaugerre i in. 2012). Niewielka liczba z¢bow na kosSciach skrzydtowych i ich
liniowe utozenie jest typowe dla drapieznych (w tym owadozernych) przedstawicieli Iguania,
a takze przynajmniej niektorych innych owadozernych jaszczurek — uzgbienie podniebienne
moze wspomaga¢ zgby szczek w przytrzymywaniu 1 obrobce zywej zdobyczy (Montanucci

1968, Mahler i Kearney 2006).
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Zastanawiajacy jest fakt, ze u niektorych osobnikow P. cretensis (a takze jednego
P. erhardii) z¢by podniebienne wystgpowaly tylko na jednej kosci skrzydlowej. Asymetrig
w liczbie zgbow zuchwy stwierdzono u wyspecjalizowanych pokarmowo wezy-$limakojadow
z kladu Pareatinae (Hoso 1 in. 2007). Owadozerno$¢ nie wymaga podobnych specjalizacji,
analogiczna koncepcja w przypadku P. cretensis nie jest wiec prawdopodobna. Asymetri¢
w przypadku pewnych cech merystycznych, takich jak liczba poréw udowych czy blaszek
podpalcowych, a takze w ksztalcie czaszki, stwierdzono w miejskich (a wigc poddanych
silniejszej antropopresji) populacjach P. muralis (Lazi¢ i in. 2013, 2015). Elafonisos jest bardzo
popularnym miejscem turystycznym — duzy ruch w sezonie wakacyjnym moze stanowic
zagrozenie dla tamtejszej fauny i flory (Tselentis i in. 2007), koncepcji asymetrii jako zaburzenia
rozwojowego w wyniku antropopresji nie mozna wigc wykluczyé. Z drugiej strony, taka
asymetri¢ opisano juz np. u osobnika P. erhardii schwytanego w Macedonii w latach 20. XX
wieku (Klemmer 1957), gdy antropopresja byta mniejsza.

Wiele cech, takich jak silniejszy rozwo6j guzkoéw klinowopotylicznych, wyrostkow
wstepujacego kosci nadpotylicznej czy podstawnoskrzydtowych kosci podstawnoklinowej
u duzych osobnikéw P. siculus i P. erhardii — gatunkdw osiagajacych spore rozmiary — wynika
prawdopodobnie z przedluzonego — w poréwnaniu do innych badanych gatunkow z rodzaju
Podarcis — rozwoju osobniczego. Cechy takie spotyka si¢ rowniez u dorostych osobnikow
innych przedstawicieli jaszczurek wiasciwych, charakteryzujacych si¢ dluzszym okresem
wzrostu, jak Gallotia czy duze gatunki z rodzaju Lacerta (Barahona i Barbadillo 1997, 1998). Sa
one szczegOlnie dobrze wyksztalcone u samcow, co potwierdza hipotezg, ze samce cechuja
wzrostem peragenetycznym, tzn. wydluzonym w stosunku do samic (Piras i in. 2011).

Stosunkowo niewielkie zagigcie wyrostkow tylnych kosci ciemieniowej w strong
brzuszna u P. hispanicus* jest prawdopodobnie adaptacja do naskalnego trybu zycia tych
jaszczurek (Geniez i in. 2014). Cechuja si¢ one szczeg6lnie silnie sptaszczong glowa, utatwiajaca
penetracje skalnych zaglebien, szczelin i innych trudno dostgpnych miejsc. Inne naskalne
gatunki z rodzaju Podarcis roéwniez maja sptaszczona glowe (UroSevi¢ i in. 2012), jednak
u zadnego z gatunkow uwzglednionych w niniejszej pracy czaszka nie jest az tak niska.

Przynajmniej niektdre cechy, jak zmiennos¢ ksztattu wyrostka nosowego kosci
przedszczekowej u P. muralis, nie wydaja si¢ by¢ skutkiem adaptacji. Nie jest tez ona cecha
wystepujaca w ontogenezie blisko spokrewnionych gatunkow. Trudno wyobrazi¢ sobie czynnik
selekcyjny dziatajacy konkretnie na morfologi¢ wyrostka kosci przedszczgkowej, niepetniacego
zadnej funkcji. Cechy takie, uwolnione spod dzialania presji selekcyjnych, cechuja si¢ czesto
znacznie wigksza zmienno$cia. P. muralis jest gatunkiem szeroko rozprzestrzenionym i bardzo

zmiennym, rowniez jesli chodzi o morfologi¢ glowy (Bruner i Costantini 2007, 2009). Na ksztatt
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jego czaszki moze posrednio wptywaé wiele czynnikow, takich jak siedlisko (Lazi¢ i in. 2013,
2015) czy wspotwystepowanie z innymi gatunkami, takimi jak P. melisellensis (Urosevi¢ i in.
2014), trudno jednak ocenié, czy moga by¢ one przyczyna zmiennosci w ksztalcie wyrostka
nosowego kosci przedszczekowej. Pozostate gatunki cechuja si¢ jednorodnoscia pod tym
wzgledem.

Cechy Podarcis melisellensis nalezy interpretowaé 2z ostroznoscia, poniewaz
w analizowanej probce znajduja si¢ jedynie dwie juwenilne samice — ich SVL wynosi 44 i 45
mm, podczas gdy u dorostych osobnikéw przekracza on 55 mm (Brecko i in. 2008). W zwiazku
z tym trudno powiedzie¢, czy np. wigkszy niz u pozostatych gatunkéw udziat kosci
zaoczodolowej w tworzeniu gornego okna skroniowego jest cecha gatunkowa czy wynika
z niedojrzatosci badanych okazéw. Dotyczy to rowniez proporcji czaszki — wedtug niniejszej
pracy P. melisellensis ma stosunkowo szeroka czaszkg, cho¢ wczesniejsze badania,
przeprowadzone na znacznie wigkszej probie obejmujacej wigeej stadiow rozwojowych,
opisywaly ten gatunek jako majacy waska czaszke (Urosevi¢ i in. 2012), nawet u dopiero co
wyklutych jaszczurek (Urosevi¢ i in. 2013).

Analiza funkcji dyskryminacyjnej sugeruje wystgpowanie wyraznego dymorfizmu
plciowego u P. erhardii i P. siculus i nieco mniej wyraznego u P. cretensis. Samce maja
stosunkowo dluzsze 1 wyzsze czaszki niz samice, co zgadza si¢ z wynikami uzyskanymi przez
innych autoréw, réwniez przy uzyciu innych metod (np. Kaliontzopoulou i in. 2007,
Ljubisavljevi¢ 1 in. 2010). Wysunigto kilka hipotez thumaczacych to zjawisko. Wedtug pierwsze;j
z nich, samce majace wigksze glowy niz samice sa w stanie polowa¢ na wigksza lub twardsza
zdobycz niz samice, co zmniejszatoby konkurencj¢ o pozywienie pomigdzy piciami. Dluzsza
czaszka sprawia, ze mozna pochwyci¢ wigksza zdobycz, natomiast jej wysokos¢ zwigksza
miejsca przyczepu mig$ni odpowiedzialnych za zaciskanie szczgk, a w konsekwencji — siltg
zgryzu (Metzger i Herrel 2005). Hipoteza ta jest jednak dos¢ problematyczna, poniewaz sita
nacisku szczek zarowno samcow, jak 1 samic, jest czesto zdecydowanie wigksza niz twardosé¢
pokarmu, ktorym si¢ zywia — U Lacertidae przewaznie owadoéw (Herrel i in. 1999, Huyghe i in.
2007). Badania nad sila zgryzu jaszczurek sugeruja jednak, ze u niektorych gatunkow, w tym
P. muralis, samce sa w stanie zjada¢ owady zbyt twarde dla samic (Herrel i in. 2001).
U P. atratus samce czgsciej atakuja duza i1 twarda zdobycz, taka jak skorpiony, co takze
prawdopodobnie jest zwigzane z wigksza sita nacisku ich szczek (Castilla 1 Herrel 2009).

Stosunkowo duza glowa jest rowniez korzystna w kontekscie walk z innymi osobnikami.
Jaszczurki moga walczy¢ z samcami swojego gatunku, ale tez z przedstawicielami innych
gatunkow. Na przyklad sympatrycznie wystepujace samce P. muralis i P. melisellensis sa

wzglegdem siebie agresywne. Samce pierwszego z wymienionych wspotwystepujace
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z P. melisellensis maja zwigkszone miejsca przyczepu migénia przywodziciela zuchwy, co
prowadzi do zwigkszenia sity zgryzu (UroSevié i in. 2014). W okresie godowym samce tocza ze
soba walki o samice. Zwycigzcy takich walk maja zdecydowanie wigksza szans¢ na kopulacje
i odniesienie sukcesu rozrodczego. U samcow P. melisellensis wystepuja trzy odmiany barwne,
rézniace si¢ m.in. sita nacisku szczek. Pomaranczowe samce maja wyzsze czaszki
I podwyzszony poziom testosteronu, ktory prawdopodobnie jest bezposrednia przyczyna
silniejszego rozwoju migsni przywodzicieli zuchwy, sa tez bardziej agresywne i gryza mocniej
niz samce zo6lte lub biate (Huyghe i in. 2007, 2009). Podczas kopulacji samica zwykle préobuje
si¢ uwolni¢ 1 uciec, wigkszy sukces rozrodczy osiagna wigc samce, ktore potrafia ja przytrzymac,
W czym réwniez pomocny jest silny zgryz (Herrel i in. 1996).

Analiza dyskryminacyjna sugeruje, ze dymorfizm piciowy u P. cretensis jest nieco stabiej
zaznaczony niz u P. erhardii i P. siculus. Jest to zgodne z koncepcja pedomorfozy u tego
gatunku. Dymorfizm plciowy jest zwykle najsilniejszy u gatunkéw jaszczurek osiagajacych
stosunkowo duze rozmiary (np. Griffith 1991). Skrdcenie rozwoju prowadzi do zmniejszenia
roznic morfologicznych pomigdzy piciami. Zjawisko to jest obserwowane u niektdrych
niewielkich jaszczurek whasciwych, jak Parvilacerta parva (Miller 2002).

Za najwazniejszy czynnik wplywajacy na morfologi¢ czaszki jaszczurek uznano
filogeneze, czyli dziedzictwo ewolucyjne, a w dalszej kolejnosci czynniki ekologiczne (Stayton
2005). P. peloponnesiacus prowadzi bardziej naziemny tryb zycia niz swoi najblizsi krewni —
P. cretensis i P. erhardii (Maragou i in. 1996) — i kilkoma cechami budowy czaszki bardziej
przypomina inny naziemny gatunek — P. siculus — co mogloby wskazywac, ze w na morfologi¢
czaszki Podarcis wptywaja przede wszystkim czynniki ekologiczne, co sugerowali Urosevic i in.
(2012). Mozliwe jednak, ze te cechy wspolne maja podiloze allometryczne, poniewaz oba te

gatunki osiagaja stosunkowo duze rozmiary.
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