STRESZCZENIE

Pancerz z6twi jest strukturg ztozong, zbudowang z przeksztalconych elementow
szkieletu osiowego (zeber i krggow tutowiowych), licznych skostnien skornych (zaréwno
odpowiadajacych osteodermom innych gadéw, jak i homologicznych kosciom skoblowym,
obojczykom, miedzyobojczykom i gastraliom), oraz epidermalnych tarcz rogowych. Mimo
znaczacych odkry¢ poczynionych w ostatnim czterdziestoleciu, geneza i wczesna ewolucja
pancerza zotwi kryje wciaz wiele niewiadomych. Celem niniejszej pracy jest przedstawienie
budowy pancerza oraz pokrewienstw pdznotriasowych (noryckich) zoélwi z rodziny
Proterochersidae, a takze rozpoznanie przemian ewolucyjnych zwigzanych z powstaniem i
optymalizacja pancerza zotwi w triasie. Szczegdtowo opracowane zostaly okazy
Proterochersidae z Niemiec (okolice Stuttgartu, Badenia-Wirtembergia) i nowe materiaty z
Polski (Porgba, wojewodztwo $laskie).

Rozdzial 1 obejmuje rewizje taksonomii tych zwierzat oraz analiz¢ ich pozycji
filogenetycznej w obrgbie Pan-Testudinata. Niemieckie Proterochersis intermedia Fraas 1913
oraz Murrhardtia staeschei Karl & Tichy 2000 sa uznane za milodsze synonimy
Proterochersis robusta Fraas 1913, rozpoznane zostaja natomiast dwa nowe taksony:
Proterochersis porebensis Szczygielski & Sulej 2016 z Polski oraz Keuperotesta limendorsa
Szczygielski & Sulej 2016 z Niemiec. Wbrew pierwotnym interpretacjom, Proterochersidae
okazuja si¢ nie naleze¢ do zo6twi bokoszyjnych (Pleurodira), lecz zajmowaé pozycje u
podstawy Testudinata, migdzy Odontochelys semitestacea Li et al. 2008 a Proganochelys
quenstedti Baur 1887, co czyni je nie tylko najstarszym, ale takze najpierwotniejszym
odgatezieniem zotwi o pelnej skorupie. Pozycja ta wspierana jest przez liczne cechy
plezjomorficzne — miedzy innymi 6smy kreg przedkrzyzowy przyros$nigty do pancerza i
kregostupa tulowiowego, dziesie¢ par kosci zebrowych (costalia) budujacych karapaks,
ptatkowatg kos¢ krucza w ksztatcie pszczelego skrzydia, zamknigte okno kosci kruczej, oraz
dwie pary mezoplastronéw (mesoplastra) i tarcz brzusznych (abdominalia) spotykajace si¢
przysrodkowo.

W Rozdziale 2 kwestia tozsamos$ci 6smego kregu przedkrzyzowego pierwszych zotwi i
ewolucji ich szkieletu osiowego jest przeanalizowana dogle¢bniej. Kreg ten u Proterochersis
spp. ma morfologi¢ typowa dla odcinka tulowiowego kregostupa zotwi, u Proganochelys
quenstedti prezentuje morfologi¢ przejsciowa (wcigz u niektorych osobnikow ma dtugie zebra

1 jest przyro$ni¢ty do pancerza, ale zebra wykazuja duza zmienno$¢ ksztaltu i dlugosci oraz



przyrosnigcia do kregostupa tutowiowego), za§ u zaawansowanych zotwi jest on w petni
ruchomy i pozbawiony zeber, morfologicznie i funkcjonalnie stajac si¢ czg$cig odcinka
szyjnego kregostupa. Ta stopniowa zmiana cech kregu jest zgodna z morfologiami
uzyskiwanymi w warunkach laboratoryjnych za pomocg modyfikacji ekspresji genow
homeotycznych Hox 1 w zwigzku z tym jest interpretowana jako zapis stopniowego,
doogonowego przesuni¢cia zasiggu ekspresji gendow Hox-6, determinujacych granice migdzy
odcinkami szyjnym i tutowiowym. Interpretacja ta jest wspierana przez kilka niezaleznych od
siebie nietypowych cech z6twi — czgsSciowe rozejscie si¢ zasiggu ekspresji genow Hox-5 i
Hox-6, ograniczenie obszaru rozgatgzien splotu ramiennego do szyjnego odcinka kregostupa
oraz powstawanie topatki z prochondrocytow pochodzacych wytacznie od somitow szyjnych,
a nast¢pnie migracj¢ tych komorek doogonowo.

W Rozdziale 3 szczegdtowo opisana jest kompozycja pancerza kostnego Proterochersis
spp., ze szczegdlnym uwzglednieniem kosci skérnych, ktorych liczba i uktad nie byty do tej
pory znane. Najwazniejszg obserwacja jest stwierdzenie osteodermalnej mozaiki w przednie;j i
tylnej czesci karapaksu. Mozaika ta u bardziej zaawansowanych z6lwi zostata zredukowana
do pierscienia kosci peryferalnych (peripheralia), pygalium 1 jednego Ilub kilku
suprapygaliow. Kos§¢ karkowa Proterochersis porebensis jest parzysta, co zgadza si¢ z
powstawaniem tego elementu z parzystych zawigzkow u wielu dzisiejszych zotwi i zapewne
jest stanem pierwotnym. W plastronie obecne sg dodatkowe skostnienia: przyrosnigte w tylne;j
czesci hypoischium zbudowane z trzech elementéw, oraz parzyste dodatkowe kosci budujace
boczne czesci wyrostkow ekstragularnych (extragularia). Podobne parzyste kosci budujg
réwniez wyrostki ekstragularne u Odontochelys semitestacea — takson ten jednak rozni si¢ od
bardziej zaawansowanych zotwi brakiem prawdziwych epiplastronéw (epiplastra), jego
obojczyki (homologiczne epiplastronom) sg bowiem zlokalizowane grzbietowo wzgledem
migdzyobojczyka (entoplastron) i nie sg eksponowane brzusznie, za$ ich podstawy nie sg
rozwini¢te w ptytki kostne.

Rozdziat 4 dotyczy zmiennos$ci pancerza (przede wszystkim epidermalnych tarcz
rogowych) u Proterochersis spp. Przedyskutowana jest roznorodno$¢ budowy wynikajaca z
ontogenezy, zaburzen tarcz rogowych, oraz prawdopodobnie powigzana z dymorfizmem
plciowym. Przedstawione zostaly pierwsze niewatpliwe wystgpienia zaburzen pancerza u
triasowych z6twi. Poczynione obserwacje dostarczajg informacji o wzroscie tarcz rogowych u
pierwszych zotwi.

Rozdzial 5 odnosi si¢ do kwestii pozycji z6twi na drzewie filogenetycznym

owodniowcoéw (przede wszystkim do popularnej ostatnio koncepcji pokrewienstwa zotwi z



permskim gadem Eunotosaurus africanus Seeley 1892). Na podstawie 92 iteracji analizy
kladystycznej ze zroznicowanym doborem taksondw, cech i ustawien, udato si¢ stwierdzi¢, ze
pokrewienstwo zotwi z Eunotosaurus africanus jest wspierane przez zaledwie dwie do
czterech (zaleznie od ustawien) cechy pozaczaszkowe, a miedzy Eunotosaurus africanus a
srodkowotriasowym protozotwiem Pappochelys rosinae Schoch & Sues 2015 wystepuje
wyrazny konflikt sygnatu filogenetycznego. Co wigcej, Eunotosaurus africanus jest
zlokalizowany w Diapsida wylacznie wtedy, gdy w analizie uwzglgdnione sa tez bardziej
zaawansowane 1 miodsze taksony — Odontochelys semitestacea (karnik) 1 Proganochelys
quenstedti (noryk). W pozostatych sytuacjach Eunotosaurus africanus opuszcza Diapsida i
znajduje si¢ w Parareptilia lub w politomii u podstawy drzewa filogenetycznego. Obserwacje
te sugeruja, ze podobienstwa FEunotosaurus africanus do zo6twi sa homoplazjami

wynikajacymi zapewne z jego ryjacego trybu zycia.



