Embryologi och tidig ontogeni hos
mesozoiska fiskodlor (Ichthyopterygia)

Susanna Perneby Molin

Examensarbeten i geologi vid Lunds universitet,

kandidatarbete, nr 469
(15 hp/ECTS credits)

Geologiska institutionen

Lunds universitet
2016






Embryologi och tidig ontogeni hos
mesozoiska fiskodlor
(Ichthyopterygia)

Kandidatarbete
Susanna Perneby Molin

Geologiska institutionen
Lunds universitet
2016



Innehall

Introduktion

Material och metod

Geologi och depositionsmiljo
Fiskodlornas embryologi och tidigontogenetiska utveckling

N=2N- I B |

Resultat
Diskussion

Slutsatser

Tack

O 0 NN A WN -

Referenser

Omslagsbild: Stenopterygius quadriscissus fran Holzmaden, Tyskland

11
13
14
15
15



Embryologi och tidig ontogeni hos mesozoiska fiskddlor (Ichthyopterygia)

SUSANNA PERNEBY MOLIN

Perneby Molin, S., 2016: Embryologi och tidig ontogeni hos mesozoiska fiskodlor (Ichthyopterygia).
Examensarbeten i geologi vid Lunds universitet, Nr. 469, 16 sid. 15 hp.

Sammanfattning: Ichthyosaurierna (fiskddlorna) &r en grupp marina reptiler som levde under mesozoikum. De &r
alla inkluderade i 6verordningen Ichthyopterygia som bestar av minst 36 slakten och 80 arter. De tidigaste formerna
forekommer i sediment avsatta under etagen olenek i dldre trias (dvs. for ca 250 miljoner ar sedan), och de sista
fiskodlorna dog ut under cenoman i slutet av krita, (dvs. for ca 90 miljoner ar sedan). Fiskddlor kidnnetecknas bland
annat av stora 6gon (upp till 25 cm i diameter) och ett nistan spjutspetsformat huvud. Vissa arter kunde bli 6ver 20
meter 1dnga, men medelléngden hos de flesta fiskddlor 14g omkring tre till fyra meter. De tidigaste fiskddlorna var
odlelika till utseendet, men efter hand utvecklade de en alltmer fisklik kropp, vilket tyder pa en anpassning mot en
mer marin livsstil. Fiskddlorna hade tvé par fenor uppbyggda av fingerliknande ben, vilket tyder pa att de har ett
landlevande ursprung. Dirav hade de lungor istéllet for gélar och var séledes tvungna att simma upp till ytan for att
kunna andas. Fiskddlorna fodde levande ungar, och det finns ett flertal fossila fynd av fiskddlor med tillhérande
embryon och ungar. I detta arbete beskrivs ett formodat embryo mot bakgrund av den forskning som gjorts gillande
den tidigontogenetiska utvecklingen hos fiskddlor. Fyndet hittades inuti kroppshélan i ett fossil av en vuxen individ
tillhdrande arten Stenopterygius quadriscissus fran tidig jura vid byn Holzmaden i sydvéstra Tyskland. Det formo-
dade embryot utgors av skelettelement i millimeterstorlek. Skelettelementen har undersokts och identifierats. Det
mesta tyder pa att de fossila benen tillhor ett embryo i ett tidigt utvecklingsstadium. Kotkroppar, gordelben och
tander overensstimmer savél storleks- som utseendeméssigt med andra embryonala Stenopterygius. Liten storlek
och endast delvis forbenade kotkroppar tyder pa ett tidigt embryonalt stadium. Tvé av benen: en kotkropp och en
formodad tand, skiljer sig utseendeméssigt fran de ovriga fynden och det gér inte att utesluta att dessa element till-
hor maginnehallet hos den vuxna fiskodlan. Samtliga skelettdelar saknar dock spér av syraetsning frdn magsyror,
vilket brukar ses som en indikation pé att fossila element ar rester av embryon och inte maginnehall. Mjligheten
finns dock att fiskodlan &t precis innan den dog, vilket isafall skulle kunna forklara franvaron av syraetsning.
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Handledare: Johan Lindgren

Amnesinriktning: Berggrundsgeologi

Susanna Perneby Molin, Geologiska institutionen, Lunds universitet, S6lvegatan 12, 223 62 Lund, Sverige. E-post:
susanna.perneby@hotmail.se



Embryology and early ontogeny of Mesozoic ichthyosaurs (lchthyopterygia)

SUSANNA PERNEBY MOLIN

Perneby Molin, S., 2016: Embryology and early ontogeny of Mesozoic ichthyosaurs (Ichthyopterygia)
Dissertations in Geology at Lund University, No. 469, 16 pp. 15 hp (15 ECTS credits) .

Abstract: Ichthyosaurs (‘fish lizards’) are a group of marine reptiles that lived during the Mesozoic Era. They are
all included in the superorder Ichthyopterygia, which consists of at least 36 genera and 80 species. The earliest ich-
thyosaurs occur in sediments deposited during the Olenekian in the Early Triassic (about 250 million years ago),
and the last forms became extinct during the Cenoman in the Late Cretaceous (about 90 million years ago). Ichthy-
osaurs are characterized by large eyeballs (up to 25 cm in diameter) and a distinct, elongated snout. Some forms
could reach well above 20 meters in length; however, the average length of most ichthyosaurs was around three to
four meters. The earliest ichthyosaurs were lizard-like in appearance but they gradually developed a more fish-
shaped body form indicating adjustments to a pelagic life. Ichthyosaurs had two pairs of fins formed by fingerlike
bones; these indicate a terrestrial origin. Ichthyosaurs also had lungs instead of gills and thus were forced to swim
to the surface to breathe air. Ichthyosaurs gave birth to live young, and there are a number of fossil finds of ichthyo-
saurs with associated embryos or juvenile individuals. This work describes a putative fossil embryo based on re-
search done on the early ontogenetic development of ichthyosaurs. The potential embryo was found inside the body
cavity of an adult individual belonging to the species Stenopterygius quadriscissus from the Early Jurassic of
Holzmaden, south-western Germany. The embryo consists of millimeter-sized skeletal remains. The skeletal ele-
ments have been examined and photographed and most vertebral centra, a scapula, a clavicle and the teeth compare
favorably in both size and appearance with other embryonic Stenopterygius, to suggest that skeletal remains belong
to an embryo in an early stage of development. Two bones; i.e., a vertebral centrum and a putative tooth, differ in
appearance from the rest of the assemblage, and hence it cannot be excluded that these elements represent stomach
contents of the adult specimen. Notably though, all skeletal remains lack any trace of acid etching originating from
digestive juices — an indication that the fossil elements indeed represent remains of an embryo rather than stomach
contents. Nonetheless, there is a possibility that the ichthyosaur ate just before it died, which potentially could ex-
plain the absence of apparent acid etching.
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1 Introduktion

Ichthyosaurierna (fiskddlorna) &r en grupp marina rep-
tiler som levde under mesozoikum, dvs. for mellan
250 och 90 miljoner &r sedan. Fiskddlorna tillhor grup-
pen Ichthyopterygia som bestér av minst 36 slékten
och 80 arter (Motani 2005). De tidigaste formerna f6-
rekommer i sediment avsatta under olenek i dldre trias,
och de sista fiskddlorna dog ut under cenoman i sen
krittid. De forsta fiskddlorna var &dlelika till utseendet.
Efter hand utvecklade de dock en alltmer fisklik kropp
med en vilavgrinsad stjartfena, vilket tyder pd en an-
passning mot en marin livsstil (Motani 2005). Djur
tillhdrande gruppen kinnetecknas av stora 6gon (upp
till 25 cm i diameter) och en distinkt, néstan spjut-
spetsformad skalle (Motani 2005). Medelldngden hos
de flesta fiskddlor 1&g kring tre till fyra meter, men
vissa arter oversteg 20 meter i totallingd (Motani
2005).

Ichthyosaurierna hade lungor och var séledes
tvungna att simma upp till ytan for att kunna andas.
Troligtvis hade de en hemisfarisk somnstrategi for att
undvika drunkning, vilket innebér att bara den ena
hjarnhalvan var forsatt i vilolage vid ett givet tillfille
(Motani 2009). Den fisklika kroppen och det faktum
att fiskddlorna troligtvis var varmblodiga gjorde det
mojligt for dem att simma Over stora strackor pé ett
effektivt sitt (Motani 2010). Det &r troligt att fiskod-
lorna kunde leva bade ute pa 6ppet hav och vid kust-
ndra omraden (Motani 2010).

Man kénner till ett stort antal mycket vélbevarade
fossil vilket gjort att paleontologer fétt en bra inblick i
fiskddlornas paleobiologi, trots avsaknad av néra nu-
tida slaktingar (Kolb et al. 2011). Ichthyosaurierna
fodde levande ungar och ir saledes ett av de tidigaste
exemplen pé levandefodare hos amnioter (amnioter ar
en grupp som tillhor ryggradsdjuren) (Motani 2005).
Flertalet védlbevarade fossil av embryon och ungar
(juveniler) i olika ontogenetiska stadier har bidragit till
att oka forstaelsen for deras tidigaste utveckling
(Motani 2005).

De tidigaste formerna &r kinda fran éldre trias.
Dessa djur var 6dlelika till utseendet, cirka en meter i
totalldngd, och forsedda med markanta kékar (Motani
2005). Nagra tidiga sldkten ar Utatsusaurus, Grippia
och Chaohusaurus. Under mellersta trias dok mer
havsanpassade former upp. Till dessa hor medlemmar
av familjerna Cymbospondylidae, Mixosauridae och
Shastasauridae. De var storre én de tidigare fiskdd-
lorna och kunde na totalldngder pa upp emot nio me-
ter. Utseendeméssigt 1ag de mellan de 6dlelika former-
na och de senare mer fisklika formerna som kom att
utvecklas under slutet av trias (Motani 2005). Den
viktigaste grenen pa ichthyosauriernas utvecklingstriad
med fisklika former var de si kallade "Parvipelvians’
som utvecklades under nor i sen trias. De blev snabbt
den dominerande (och slutligen den enda) gruppen av
ichthyosaurier (Motani 2005). Medlemmarna av Parvi-
pelvia hade storleksmaissigt reducerade bécken- och
larben, vilket indikerar att stjartfenans muskler for-

modligen faste till balen istéllet for backengordeln
och/eller larbenen. Detta resulterade i ett annorlunda
rorelsesitt jaimfort med de hos tidigare fiskddlor
(Motani 2005).

Under jura fortsatte fiskddlorna att utvecklas. Fran
dldre jura kdnner man till en mangfald av sldkten
sasom Ichthyosaurus och Stenopterygius. Dock finns
det inte s& manga kinda slikten fran mellersta jura,
medan fossil fran yngre jura &r desto talrikare (Motani
2005). Alla sldkten fran yngre jura tillhor familjen
Ophthalmosauridae. Fran krita ar sliaktena Platypte-
rygius, Brachypterygius och Maiaspondylus kinda
(Motani 2005).

Ichthyosaurieskelett med tillhérande embryon ar
kénda fran sex sldkten (Motani 2005). Lange trodde
man att sma individer associerade med vuxna fiskodle-
fossil tillkommit som en foljd av kannibalism
(Blackburn & Sidor 2014). Numera vet man dock att
detta fodoval var mycket ovanligt, d& det bara finns ett
dokumenterat fall dér en ichthyosaurie bevisligen atit
upp en annan individ av samma grupp (Deeming et al.
1993). Inget av de formodade embryona uppvisar
nagra tecken pa kemiska och/eller fysiska skador som
kan forvintas uppsté vid kannibalism, och ddrmed
pekar allt pé att fossilen representerar verkliga em-
bryon (Motani 2005). Det ar vidare osannolikt att fisk-
6dlorna med sin reducerade backengdrdel och paddel-
formade extremiteter var kapabla till att ta sig upp pa
land for att lagga dgg (Maxwell & Caldwell 2003).
Fossil fran Mixosaurus och Besaosaurus fran mellersta
trias dr kdnda innehéallande embryon, vilket tyder pa att
fiskodlorna var levandefodare redan tidigt under sin
evolutionshistoria. Jurassiska slékten med tillhdrande
embryon omfattar Ichthyosaurus, Stenopterygius och
Leptonectes (Motani 2005). Det geologiska yngsta
exemplaret med ett embryo ar fran dldre krita
(Maiaspondylus; Lomax & Massare 2012).

I detta arbete beskrivs ett formodat embryo mot
bakgrund av den forskning som gjorts géllande den
tidigontogenetiska utvecklingen hos fiskddlor. Fyndet
bestér av ett vilbevarat fossil av en formodat vuxen
individ med ett mgjligt embryo fran tidig jura vid
Holzmaden i sydvéstra Tyskland.

2 Material och metod

Fossilet som undersokts tillhor arten Stenopterygius
quadriscissus och kommer fran den tidigjurassiska
posidoniaskiffern som blottas vid byn Holzmaden i
sydvistra Tyskland.

Fossilet kan ses fran buksidan. Skelettet ar delvis
artikulerat och det finns strukturer kring benen som
tyder pé att mjukvédvnad finns bevarad i fossil form.
Ryggraden har kollapsat och representeras av ett tjugo-
tal kotkroppar. Den bakre delen av skallen och delar
av underkiken dr bevarad medan nosspets och tinder
saknas. Postkranialt finns revben, bukrevben, skulder-
gordel, 6verarmsben, kotkroppar och larben bevarade
medan svansen saknas. Kroppslédngden, exklusive nos-
spets och svans, uppmattes till ca 80 cm. Den totala



kroppslangden, fran nosspets till svanstipp, uppskattas
till ungefar 165 cm via jamforelser med mer kompletta
exemplar (Sander 2000; Motani 2014).

Det mojliga embryot dr beldget nira ryggraden hos
den vuxna individen och utgors av fragmentariska ske-
lettelement i millimeterstorlek. De delar som kan iden-
tifieras bestéar av tinder, kotkroppar och gordelben. For
identifikation har skelettdelarna jamforts med andra
embryonala Stenopterygius quadriscissus beskrivna av
bl.a. Caldwell (1997).

3 Geologi och depositionsmiljo

I borjan av jura skedde en havsnivahojning som nadde
sitt maximum i bdrjan av toarcian, dvs. for mellan 183
och 176 miljoner ar sedan (R6hl et al. 2001). Till foljd
av havsnivahojningen ticktes tidigare kontinentala
omréden i det som idag &r centrala och véstra Europa
av ett grunt varmtempererat hav (Rohl et al. 2001). En
del av de sediment som avsattes i detta hav represente-
ras av posidoniaskiffern i sydvistra Tyskland (R6hl et
al. 2001).

Posidoniaskiffern 4r en svart lerskiffer med inte-
grerade kalkstenshorisonter som é&r kidnd for sin ut-
mérkta bevaring av fossil (Ro6hl et al. 2001). Den geo-
grafiska utbredningen omfattar Schwébische Alb-
regionen i sydvéstra Tyskland (Fig. 1). Framfor allt &r
byn Holzmaden, beldgen i Baden-Wiirttemburg-

regionen, nira Stuttgart, kénd for sina manga vélbeva-
rade fossil (Caldwell 1997). Skiffern avsattes pa ca 50-
150 meters djup i en dysoxisk till anoxisk miljo med
mer eller mindre stagnanta bottenforhéllanden (Rohl et
al. 2001). Geokemiska, sedimentologiska och paleo-
ekologiska undersokningar av olika delar av posi-
doniaskiffern tyder pa att tillgdngligheten av syre vari-
erade mellan korta perioder med hog tillgdng och
langre perioder med endast 14ga halter av syre (R6hl et
al. 2001). Den hoga andelen organiskt material och de
mdrka, finlaminerade avlagringarna tyder pa perioder
med syrefria bottenforhallanden och en stratifierad
vattenkolumn (Reisdorf et al. 2014). Andra, bioturbe-
rade lager tyder pé kortare perioder med nirvaro av
syre (Reisdorf et al. 2014).

Lokalen Dotternhausen i sodra Tyskland &r den
mest studerade sektionen av posidoniaskiffern och
sedimenten som blottas ddr anvinds ofta som referens-
sektion (Rohl et al. 2001). Tre huvudsakliga facies
finns representerade fran undre toarcian och indelning-
en gors efter méngden organiskt material, total organic
carbon (TOC), och vissa sedimentologiska egenskaper
(Schmid-R&hl et al. 2002). Underst finns en lerstensse-
kvens med ljus mirgel med en TOC pa under 1%. In-
tensiv bioturbation tyder pa en betydande bottenle-
vande fauna (Schmid-Réhl et al. 2002). Overliggande
facies bestér av en bituminds lersten med oklar lami-

Tyskland

B
Holzmaden

A

Stuttgart m

Holzmaden

Fig. 1. Karta 6ver Schwibishe Alb-regionen i sydvéstra Tyskland. Sediment fran ldgre toarcian dr svartmarkerade. Holzmaden
dér fossilet hittades dr markerat med en rod fyrkant. Kartan dr modifierad efter Rohl et al. (2001, fig. 1).



nering och en TOC pa uppemot 10% (Schmid-Rohl et
al. 2002). Overst ligger en mikrolaminerad oljeskiffer
med en TOC pa mellan 10 och 16%. Avsaknad av
bioturbation tyder pa syrefria bottenférhéallanden vid
avsittning (Schmid-Rohl et al. 2002).

De lager av Posidoniaskiffern som innehaller fossil
av bl.a. ichthyosaurier (ldgre toarcian; dvre lias) refe-
reras till Epsilon Lias, som vidare delas in i enheterna
undre Epsilon (XI), mellersta Epsilon (XII) och &vre
Epsilon (ZIII). Mellersta Epsilon (XII) ar cirka 6 meter
maktig och delas in i 12 enheter/lager
(Z 1till £ 12) av varierande tjocklek. Dréktiga honor,
embryon och juveniler ar kénda fran XII 1, XII 6 och
211 9-11 (Caldwell 1997). Det undersokta fossilet
kommer fréan badd ZI1 6 (Hauff pers. comm. 2015).

4 Fiskodlornas embryologi och
tidigontogenetiska utveckling

Ichthyosaurierna ar en av de tidigaste amnioterna man
kanner till som fodde levande ungar. Detta &r ett nod-
véndigt inslag for marina amnioter som inte hade moj-
lighet att g& upp pa land for att ldgga dgg. Det ar oklart
huruvida levandefodande hos ichthyosaurier drvdes
frén tidigare landlevande forfiader eller om det var en
anpassning mot en alltmer havslevande livsstil
(Motani 2005). Hos levandefodare pé land &r normen
att fodas med huvudet forst, medan de flesta levande-
fodare i havet daremot fods med svansen forst (Motani
2014). Den hittills dldsta kdnda fossila fiskodlan med
tillhérande embryo indikerar ett terrestriskt ursprung
for levandefodande (Motani 2014). Fyndet ar fran
dldre trias (248 miljoner ar sedan) och tillhor ichthyo-
saurien Chaohusaurus. Exemplaret bestar av ett em-
bryo i formodad fodelseposition som ldmnar moderns
backen med huvudet forst (Motani 2014).

Fran mellersta trias finns bevis pa en forédndring av
skallens orientering vid fodsel (Motani 2014). Fynd av
embryonala Mixosaurus visar att dessa lag orienterade
i en position som tyder pa fodsel med svansen forst
(Motani 2014).

Det finns vissa kriterier for att pavisa levandefo-
dande, varav de flesta kan tillimpas &ven pa fossil
(Blackburn & Sidor 2014). Kriterier hos fossil dr drik-
tiga honor med avancerade embryon, alternativt
mindre vilutvecklade embryon som inte dr omgivna av
aggskal, samt fynd av honor som bevarats i samband
med fodsel eller under utstétande av ett avancerat fos-
ter. Sammantaget tyder bevisen pa att levandefodande
var utbrett och formodligen universellt hos ichthyosau-
rier (Blackburn & Sidor 2014).

En tolkning av fiskddlornas embryonala utveckling
och néringstillforsel har gjorts genom att undersoka
moderna reptiler (Blackburn & Sidor 2014). For att
embryot ska utvecklas kréivs att gaser (som syre och
koldioxid), vatten och kalcium tillfors fran den drék-
tiga honan (Blackburn & Sidor 2014). Behovet av gas-
utbyte mellan moder och foster krdver en evolutiondr
forlust av dggskal (Blackburn & Sidor 2014). Nérings-
tillforsel kan ske pa olika sétt: lecithotrophy innebér

att de embryonala niringsdmnena hérror fran en gul-
kropp som innehaller lipider, proteiner och kolhydra-
ter. Placentotrophy innebér att naringsdmnen tillhanda-
halls av placentan, dvs. moderkakan (Blackburn &
Sidor 2014). Det verkar osannolikt att lecithotrophy
skulle kunna ge upphov till sé stora foster som obser-
verats hos manga marina reptiler (Blackburn & Sidor
2014). Aven om det inte finns nigra direkta bevis for
placentotrophy hos fiskddlor dr placentotrophy troligt
hos denna grupp baserat pa embryonas storlek i senare
utvecklingsstadier (Blackburn & Sidor 2014).

Ichthyosauriefossil med tillhérande embryon finns
dokumenterade hos ett flertal sldkten. Fran de flesta av
dessa har dock endast négot enstaka fynd hittats. Un-
dantaget ér Stenopterygius dar en storre mangd fossil
innehallande embryon gjorts. Unders6kning av embry-
onala Stenopterygius i tidiga utvecklingsstadier har
visat att skallen och det Gvriga skelettet var av ungefar
samma ldngd (Maxwell & Caldwell 2003). Nér em-
bryot var extremt litet bestod skelettet framst av brosk
och ryggraden var da sa pass elastisk att embryot
kunde inta en ihoprullad position (Deeming et al.
1993; Maxwell & Caldwell 2003). Allteftersom kot-
kropparna i ryggraden forstorades och forbenades un-
der ontogenin blev ryggraden allt stelare. Till slut
kunde embryot inte ldngre vara kvar i sin bojda posit-
ion utan ritade ut sig i livmodern, vilket skedde mot
slutet av dréktighetstiden (Maxwell & Caldwell 2003).
Ichthyosauriernas stela ryggrad var till for att under-
latta stjartfenans framdrivning under simning
(Maxwell & Caldwell 2003).

Ett flertal embryon och juvenila individer i olika
utvecklingsstadier dr kinda fran Stenopterygius vilket
mdjliggdr en undersdkning av tillvixtmdnster och
allometriska fordndringar under djurens tidiga onto-
geni. Hos dokumenterade embryon i tidiga utveckl-
ingsstadier har tva av benen i backenet, dvs. blygdbe-
net och tarmbenet, dnnu inte smélt samman, vilket sker
senare under fosterutvecklingen (Caldwell 1997). Ett
annat kénnetecken hos embryon &r att de har bojliga
element till f61jd av en ofullstidndig kortikal benbild-
ning (Kear & Zammit 2014). Kortikalt ben 4r den
hérdaste delen av benet som bildas sent under den em-
bryonala ontogenin (Moore 1992). I senare ontogene-
tiska stadier har benbildningen blivit mer fullstdndig
vilket framgér av att kotbagen forbenats (Caldwell
1997). Kotbéagen &r den struktur som ligger pa ovansi-
dan av kotkroppen och innesluter ryggmirgen. Den
skyddar nerverna som gar genom ryggmargskanalen
(Moore 1992), Delar av biacken- och skuldergordeln
borjar forbenas innan extremiteterna, och skuldergor-
deln borjar i sin tur benbildningen tidigare dn backen-
gordeln (Caldwell 1997). Benbildningen i extremite-
terna borjar med dverarmsbenet och larbenet och forts-
atter med de mer distala (avldgsna) elementen som
vanligen bestdr av fem fingrar och fyra tar. Férbening
sker snabbast i det andra och tredje fingret medan ben-
bildningen i det femte fingret och fjarde tan sker sist
(Caldwell 1997).

Post-triassiska fiskodlor som Stenopterygius var



snabbvéxande och saknade tillvixtlinjer, s& kallade
’lines of arrested growth’ (LAGs), medan ben fran den
triassiska Mixosaurus uppvisar sadana. LAGs &r linjer
i skelettet som likt trddens arsringar tillkommer pa
arsbasis. Dessa visar 6kad bendensitet under den del
av aret da ingen eller ringa bentillvaxt sker och an-
vénds for aldersbestdmning (Kolb et al. 2011). Till
exempel visar ndrvaron av en arsring hos en fiskodla
beskriven av Kolb et al. (2011) att fiskddlan var pa sitt
andra levnadsar. En benhistologisk undersdkning av en
ontogenetisk serie av Mixosaurus visade att LAGs
fanns nirvarande i bl.a. larbenen, 6verarmsbenen och
vadbenen (Kolb et al. 2011).

Allometrisk tillvéxt under ontogenin har under-
sOkts hos tre arter tillhdrande sléktena Ichthyosaurus
och Stenopterygius (McGowan 1973). Tillvaxten hos
enskilda kroppsdelar jamfort med den totala kropps-
storleken kan vara isometrisk eller allometrisk. Isomet-
risk tillvaxt innebar att alla kroppsdelar vixer i samma
hastighet och vid allometrisk tillvixt vixer kroppsde-
larna olika fort. Negativ allometrisk tillvixt av huvu-
det dr exempelvis vanlig hos de flesta ryggradsdjur
och innebér att huvudet dr oproportionerligt stort i
forhallande till kroppen under tidiga delar av utveckl-
ingen (McGowan 1973).

McGowans (1973) undersokning visar att tillvax-
ten hos elementen inuti skallen mestadels var isomet-
risk hos alla tre undersokta arter (Ichthyosaurus com-
munis, Ichthyosaurus breviceps och Stenopterygius
quadriscissus) och att den relativa laingden pa kékarna
forblev konstant under hela livstiden. Allometrisk till-
vixt skedde i1 6verkdken och det finns indikationer pa
att tillvixten var positiv hos S. quadriscissus och nega-
tiv hos . breviceps. Ogonhalans tillviixt var isometrisk
for S. quadriscissus och I. communis, och positivt allo-
metrisk for I. breviceps (Mcgowan 1973). Tillvixten
av skelettets ndsdppningar hade en positiv allometri
hos alla tre arter, medan huvudets tillvéxt var negativ i
forhallande till kroppen (McGowan 1973). Hos dadgg-
djur dr huvudets negativa allometri troligtvis korrele-
rad med en mycket snabb tillvéxt av hjarnan under
fosterlivet. Hos ichthyosaurier, dir cirka 70 % av skal-
lens langd upptas av tandbérande element, ar den ne-
gativa allometriska tillvixten sannolikt ett resultat av
att unga individer krdvde mer mat dn vuxna djur
(McGowan 1973).

De frimre extremiteternas tillvéxt var i stort satt
isometrisk hos samtliga tre arter. Stjartfenans area re-
lativt till kroppsldngden 6kade hos S. quadriscissus
(McGowan 1973). Det finns dven beldgg for att vin-
keln hos svansen 6kade, vilket kan aterspegla en storre
flexibilitet hos yngre individer (McGowan 1973).
Ryggfenan beholl samma generella form under onto-
genin, men precis som med stjdrtfenan dkade den rela-
tiva arean med kroppsstorleken. Ryggfenan tjanade
som stabilisering under simning och séledes ar den
negativa allometrin ett svar pa behovet att upprtthélla
hydrodynamisk stabilitet under ontogenin (McGowan
1973).

Stenopterygius genomgick tandreduktion under

ontogenin, vilket berodde pa flera faktorer som negativ
allometrisk tillvaxt hos tinderna, ontogenetiska for-
andringar i tillvaxttakten och ett tidigt aldrande av
tandanlagen (Dick & Maxwell 2015). Reduktionen
géllde bade storleken och antalet tdnder, vilket innebar
att juveniler hade bade fler och stdrre tdnder &n vuxna
djur (Dick & Maxwell 2015). Tdnderna hos vuxna
Stenopterygius var relativt enkla: korta, koniska och
homogena genom hela tandarkaden. Jamfort med nér-
beslaktade sldkten hade Stenopterygius relativt sma
tander (Dick & Maxwell 2015). En del individer fick
sé pass reducerade tédnder under ontogenin att de som
vuxna ansags funktionellt tandldsa (Dick & Maxwell
2015). Stenopterygius har beskrivits som ett rovdjur
som krossade sina byten (framst fisk och blackfisk)
genom en snabb stdngning utav kidkarna. Kraften hos
kéakarna var troligtvis tillracklig for att doda bytet, var-
for de klarade sig bra trots reducerade tédnder. Detta
kan vara en mojlig forklaring till varfor tandreduktion-
en hos Stenopterygius fick faste (Dick & Maxwell
2015).

Juvenila fiskddlor hade troligtvis precociala vanor
vilket innebér att de var kapabla att finga sina byten
sjdlva direkt efter fodseln (Kear & Zammit 2014).
Undersokningar av maginnehéllet hos Stenopterygius
har visat att ungarna framst at fisk fran fiskfamiljen
Pachycormidae och sléktet Dapedium (Dick et al.
2016). Senare skedde ett dietskifte och fullvuxna indi-
vider hade en diet som néstan enbart bestod av bléck-
fisk (Dick et al. 2016).

Kullstorleken hos ichthyosaurier har rapporterats
ett flertal gdnger och varierar fran en till 11 ungar per
kull (Kear et al. 2003). Kullstorleken &r inte relaterad
till de vuxna djurens kroppsstorlek (Deeming et al.
1993). Det har foreslagits av Deeming et al (1993) att
Stenopterygius vanligtvis fick en till tva ungar at
gangen, medan Caldwell (1997) rapporterade kullstor-
lekar pa tva respektive fyra ungar hos Stenopterygius.
Av de 45 individer med embryon tillhdrande Stenopte-
rygius som beskrevs av Botcher (1990) var 20 exem-
plar enbart associerade med ett embryo och nio exem-
plar med tvillingar.

Eftersom embryon ofta hittades i olika regioner av
den vuxnas kropp foreslog Botcher (1990) att ichthyo-
saurier hade parade livmddrar. Troligtvis producerade
varje livmoder ett embryo &t gangen (Deeming et al.
1993). En liten kullstorlek tyder pé levandefodsel ef-
tersom produktionen av en eller tva vélutvecklade
ungar begransar kullstorleken (Deeming et al. 1993).
Ett fatal ungar per kull skulle kunna antyda en K-
selektiv reproduktionsstrategi, vilket innebar dagg-
djursliknande sociala beteenden, stabila gruppstruk-
turer och fordldraomsorg, som liknar den hos andra
marina amnioter, som exempelvis valar och svanddlor
(Kear & Zammit 2014).

Det finns data som tyder pa att ichthyosaurierna
levde i stim innehéllande individer tillhdrande olika
aldersgrupper. Hypotesen grundas pa ett fynd av stora
grupper med ichthyosaurier som dott samtidigt i en
turbiditstorm (Stinnesbeck et al. 2014). Skeletten lig-



ger bevarade i turbiditlager ndgra fa meter fran
varandra, och tillhor allt ifran sma till vuxna individer.
Forekomsten av driktiga honor, nyfédda, ungar och
vuxna fiskddlor, liksom samexistensen av fyra olika
arter, tyder pa att miljon maste ha varit mycket gynn-
sam nér det géller savil tillgang pa foda och mojlighet
till reproduktion (Stinnesbeck et al. 2014). Djuphavs-
miljon var troligtvis foremal for sisongsbundna kall-
vattenuppvéllningar vilket gav en produktiv nirings-
kedja bestadende av bland annat fisk och blackfisk
(Stinnesbeck et al. 2014). Den stora forekomsten av
juveniler kan tyda pa att miljon var gynnsam for repro-
duktiv aktivitet av den sort som bland annat har obser-
verats hos valar och andra marina dédggdjur
(Stinnesbeck et al. 2014).

Nir ett stort antal embryon hittas associerade med
en enstaka fullvuxen ichthyosaurie representerar dessa
troligtvis ovanliga fall av multipel befruktning
(Deeming et al. 1993). De flertaliga embryona har
troligen varit en bidragande orsak till honans dod
(Deeming et al. 1993).

Stenopterygius har hittats innehéllande flera em-
bryon i olika storlekar. Det har foreslagits att de
minsta individerna dott i ett tidigt skede och sedan
hallits kvar i livmodern medan deras syskon fortsatte
att utvecklas (Bottcher 1990). En annan forklaring kan
vara ndgon form av fordr6jd implantation av embryon,
liknande den hos kangurur déar upp till tre foster i olika
stadier kan utvecklas samtidigt (Deeming et al. 1993).

De minsta fiskddleembryon som hittats &r fran
yngre krita och tillhor slaktet Opthalmosaurus
(Maxwell & Caldwell 2003). Fostren representerar den
tidigaste kdnda delen av fiskddlornas embryonala ut-
veckling (Maxwell & Caldwell 2003). De tva embry-
ona &r bevarade i kroppshélan hos en vuxen hona och
ar orienterade parallellt med dess ryggrad. Kotkroppar-
na &r endast delvis forbenade och skallbenets oriente-
ring tyder pa att embryona har varit bojda (Maxwell &
Caldwell 2003). Skallen hos det ena embryot mittes
till 4,2 cm (Maxwell & Caldwell 2003), vilket dr opro-
portionerligt stort i forhallande till kroppsldngden. Den
lilla storleken, deras placering i forhallande till det
vuxna djurets ryggrad och de embryonala egenskaper-
na (oproportionerligt stor skalle samt delvis férbenade
kotkroppar) stirker hypotesen att det &r riktiga em-
bryon och inte maginnehall (Maxwell & Caldwell
2003). I andra studier har dréktiga Ophthalmosaurier
uppskattats vara mellan 2 och 2,5 meter langa, vilket
Overensstimmer med storleken hos en dréiktig Stenop-
terygius. Nyfodda Opthalmosaurier borde séledes
storleksmissigt Overensstimma med nyfodda Stenop-
terygius (Maxwell & Caldwell 2003). Vid fodsel var
individer tillhdrande Stenopterygius mellan 60 och 75
cm langa (Deeming et al. 1993).

Ett ovanligt fynd av ett embryo tillhérande arten
Opthalmosaurus natans har hittats i form av maginne-
héll hos en svanddla (plesiosaurie) (O keefe et al.
2009). Fyndet &r fran 6vre jura och bestar av kotkrop-
par, en fragmenterad tandrad och en partiell del av ett
skulderblad. Kotkropparnas diameter &r runt en cm, att
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jamfora med vuxna Opthalmosaurus natans vars kot-
kroppar ir cirka 10 cm i diameter. Tandradsfragmentet
ar totalt cirka sju mm langt, och alveoler (dvs. dpp-
ningar i kdkbenet) fran minst fyra tinder forekommer i
mikrometerskala. Oppningen for ryggstringen ir i
stort sett osluten, vilket i kombination med den lilla
storleken och den extremt daliga forbeningen tyder pa
att det dr ett embryo och inte en nyfodd individ
(O’keefe et al. 2009). Utdrivning av embryon frén
doda eller déende individer har observerats hos andra
ichthyosaurier, s troligtvis ér det ett embryokadaver
plesiosaurien étit (O keefe et al. 2009). Skulderbladet
ar kraftigt urlakat vilket tyder pé att embryot paverkats
av magsafter (O 'keefe et al. 2009).

5 Resultat

Mtvérden hos det vuxna fiskddlefossilet

Hos fossilet av den vuxna fiskddlan (Fig. 2) méttes
den bevarade kroppsldangden, exklusive den framre
delen av skallen och svansen/stjartfenan, till ungefér
80 cm. En bedémning av djurets kroppsléngd (frén nos
- till svanstipp) har gjorts efter jamforande studier med
mer kompletta exemplar (Sander 2000; Motani 2014)
och denna uppskattas till ca 165 cm.

Fossilets kroppsdelar har identifierats med hjilp av ett
Stenopterygius-exemplar beskrivet av Insacco et al.
(2014). Mitvarden for enskilda skelettdelar presente-
ras i Tabell 1.

Tabell 1. Mitviarden hos enskilda skelettelement hos fossilet
tillhdrande Stenopterygius quadriscissus

Kroppsdel Lingd Bredd
Skulderblad 7 cm 3cm
Nyckelben 8 cm 1 cm
Overarmsben | 4 cm 4 cm
Larben 2 cm 1 cm
Kotkroppar 3 cm 3 cm

Beskrivning av det mdjliga embryot

Inom ett litet omrade (ca 8 x 5 cm) i det vuxna djurets
kroppshala patriffades ett antal skelettelement tillho-
rande en eller flera betydligt mindre individer (Figs. 2,
3). Benen identifierades som kotkroppar, tinder, ett
skulderblad samt ett nyckelben (Fig. 3). Skelettdelarna
ar beldgna parallellt med det vuxna djurets ryggrad,
ovanfor bukrevbenen i den mellersta till bakre delen
av kroppshalan (Fig. 2).

Ett tiotal krossade kotkroppar och 3 intakta kotor
med ihaliga centra observerades (Fig. 3A, D, E, F). De
intakta kotkropparna matte ca 2,5 mm i diameter. En
av de intakta kotorna inkluderade symmetriska kotut-
skott (Fig. 31), ndgot som de andra tycks sakna.

En till synes intakt och vélbevarad tandkrona upp-
mattes till 1 mm i hojd och 0,4 mm i bredd. Tanden
ligger intill tvd andra tandelement som &r mer frag-
mentariska (Fig. 3G). Den intakta tanden ar pilspets-
formad med en nagot rundad spets och dess yta ar fint



strierad (Fig. 3G). For en storleksjdmforelse har mat- det vuxna djuret och proportionerna pé dessa element
vérden tagits fran en tand tillhorande ett dokumenterat overensstimmer vil. Vidare iakttogs tva avlanga ben
Stenopterygius-foster. Tanden har en ldngd pa 1,09 som bada var cirka 3 mm langa (Fig. 3F). Det ena ele-
mm och en bredd pa 0,47 mm (Dick et al. 2016). mentet liknar det ben som identifierats som ett nyckel-
En fjarde tand med en form som &r annorlunda an ben hos det vuxna exemplaret, da bada benen é&r lang-

de 6vriga observeras ocksd. Denna tand &r rundad i smala och utrustade med en kulformad &nde som &r
ena dnden, nagot som ger den ett ndgot svampformat ungefar dubbelt s& bred som elementen i vrigt.
utseende. Vidare har tanden tva asymmetriska utskott Slutligen observerades tva ben som inte kunde identi-
(Fig. 3H). Ett avlngt, ca 6 mm langt ben, &r ca 2 mm fieras: ett avldngt ben med en lingd pa cirka 5 mm och
brett i ena dnden, men smalnar sedan av till en bredd ett mer kantigt element med ihaligt centrum (Fig. 3C).
av ca 1 mm i andra dnden (Fig. 3B). Likheter finns Ingen av skelettdelarna visade négra tecken pé fratska-
med ett ben som identifierats som ett skulderblad hos dor.

Fig. 2. Den 6vre bilden visar det undersokta fossilet tillhorande arten Stenopterygius quadriscissus fran Holzmaden, Tyskland.
Det markerade omréadet visar vart skelettdelarna tillhgrande det mdjliga embryot hittades. Den undre bilden visas en forstoring

av omradet med det mdjliga embryot, och omrédden markerade med A-I visar mer exakt vart de enskilda skelettdelarna var be-
lagna (Se fig. 3 for nérbilder av skelettdelarna).

12



Fig. 3. Narbilder av skelettelementen som patraffades inuti kroppshélan hos den fossila fiskddlan. Skala: 1 mm.

A. krossade kotkroppar. B. ett mgjligt skulderblad. C. tva oidentifierade ben. D. krossade kotkroppar.

E. krossade kotkroppar. F. en kotkropp (hogst upp i bilden) och ett mdjligt nyckelben (i mitten av bilden).

G. tre isolerade tandkronor, varav tandkronan lédngst ned i bilden &r intakt. H. en mojlig tand med en form som &r annorlunda 4n
de ovriga (till vénster).

6 Diskussion

Skelettelementen som antréffades i kroppshélan hos
den studerade fiskddlan tolkas som ett embryo i ett
tidigt utvecklingsstadium. Liten storlek och endast
delvis forbenade kotkroppar tyder pé ett embryonalt
stadium (McGowan 1997; Maxwell & Caldwell 2003).
En kotkropp bestar av en spongids kdrna omgiven av
mer kompakt benviavnad. Férbening av den mellersta
delen av kotkroppen sker under den senare delen av
ontogenin och bestér dessforinnan av brosk som inte
alltid bevaras (Moore 1992).

Avsaknad av syraetsning fran magsafter pa ben och
tander brukar ses som en indikation pa att fossila lam-
ningar &r rester av embryon och inte maginnehall
(Maxwell & Caldwell 2003; Motani et al. 2014). De
undersdkta tdnderna och benen hos det mojliga em-
bryot ser inte ut att vara etsade av magsyra och saknar
saledes spar av att ha gétt igenom matsmaltningska-
nalen. Om embryot i fraga hade blivit uppétet borde
atminstone tinderna, som var oskyddade av kott och
hud, uppvisa spar efter syraangrepp.

Kotkropparna dverensstimmer storleks- och utse-
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endemadssigt med dokumenterade kotkroppar tillho-
rande embryonala Stenopterygius (se Caldwell 1997).
De ér ringformade med ett ihaligt centrum och méter
ca 2,5 mm i diameter. Det formodade skulderbladet
overensstammer till form och storlek med ett embryo-
nalt skulderblad i ett tidigt utvecklingsstadium beskri-
vet av Caldwell (1997). Det ena avlanga benet (Fig.
3F) kan mgjligen vara ett nyckelben da det finns lik-
heter med detta element (se Caldwell 1997).

Téanderna hos Stenopterygius beskrivs som enkla,
korta och koniska (Dick et al. 2016), vilket i stort
stimmer in pa den intakta tanden (Fig. 3G). Storleks-
méssigt dverensstimmer tanden med en embryonal
tand fran Stenopterygius beskriven av Dick et al.
(2016). Brist pa publicerade nérbilder av embryonala
Stenopterygius-tander forsvarar dock identifieringen
och det gar inte att med sdkerhet faststélla att tanden
faktiskt tillhort ett Stenopterygius-foster.

Att embryot tolkas vara i ett tidigt utvecklingssta-
dium baseras pa den ringa storleken hos skelettdelarna
och pé de endast delvis forbenade kotkropparna. Stor-
leken pa skelettelementen ar forenlig med storleken pa



skelettdelar hos beskrivna embryon i tidiga utveckl-
ingsstadier (Caldwell 1997; Maxwell & Caldwell
2003).

Det finns for fa bevarade skelettdelar for att
kroppsldangden hos embryot ska kunna métas, men
jamforelser kan goras med mer kompletta embryon.
Kotkropparnas storlek dverensstimmer med ett em-
bryo i tidigt utvecklingsstadium tillhdrande Opthalmo-
saurus (Maxwell & Caldwell 2003). Opthalmosaurus
och Stenopterygius var av ungefar samma storlek som
vuxna och sldktena dr dirmed jaimforbara. Maxwell &
Caldwell (2003) uppskattade kroppslangden hos en
embryonal Opthalmosaurus till 8,4 cm. Uppskattning-
en dr baserad pa skallens ldngd (4,2 cm) och det fak-
tum att skallen och resten av kroppen brukar vara un-
gefdar samma storlek hos embryon i tidiga utvecklings-
stadier (Maxwell & Caldwell 2003). Med avseende pa
kotkropparnas storlek kan det aktuella embryot ténkas
vara i liknande storlek som det dokumenterade Opthal-
mosaurus-embryot (Maxwell & Caldwell 2003) dvs.
ca 8 cm langt. Detta verkar rimligt med tanke pa att
skelettdelarna hittades inom att omréde pa cirka 8 x 5
centimeter. Ett embryo med en kroppsléngd pé ca 8
cm tolkas vara i ett tidigt utvecklingsstadium jamfort
med en nyfodd Stenopterygius pa 60 till 75 cm.

Det gar inte helt att utesluta att den lilla individen
tillhor fiskddlans maginnehall. Hos en av de bevarade
kotkropparna syns symmetriska kotutskott (Fig. 31),
vilket inte noteras hos de 6vriga kotkropparna. Kotut-
skotten hos Stenopterygius kotkroppar férbenas myck-
et sent i ontogenin och ser dessutom annorlunda ut,
vilket indikerar att kotkropparna skulle kunna tillhora
ett annat djur &n en fiskodla. Fynd av en tand med an-
norlunda form (Fig. 3H) som inte heller stimmer &ver-
ens med Stenopterygius, talar ocksé for att den skulle
kunna tillhora ett annat djur.

Mojligheten att det skulle kunna vara ett utstott
embryo fran en annan ichthyosaurie verkar daremot
liten med tanke pa att det enbart har rapporterats ett
fall dér ichthyosaurier bevisligen &tit uppvarandra
(Deeming et al. 1993). Diarmed &r det mera troligt att
skelettelementen tillhort ndgot annat djur som fiskod-
lan &tit. Det vanligast forekommande maginnehéllet
hos vuxna Stenopterygius ér blackfisk (Dick et al.
2016). Aven sma mingder fiskrester fran familjen
Pachycormidae har hittats i anslutning till fiskodlefos-
sil (Massare & Young 2005), och hos juvenila Stenop-
terygius har fiskslaktet Dapedium identifierats i fossilt
maginnehall (Dick et al. 2016). Mot bakgrund av tidi-
gare dokumenterade maginnehall (Massare & Young
2005; Dick et al. 2016) ar det mest troligt att anta att
kotkroppen och tanden skulle tillhora en fisk.

Tanden med annorlunda form jamférdes med fossil
frén fiskfamiljen Pachycormidae (Mainwarings 1978;
Kear 2007; Friedman 2012; Gouiric-Cavalli & Cione
2015) och fisksléktet Dapedium (Smithwick 2015).
Ingen av fisktdnderna hade nagon likhet med fyndet i
fiskodlan.

En kota med utskott som dverensstimmer med
kotkroppen som hittades inuti fiskddlan har inte hittats
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i litteraturen, och det har ddrmed inte gétt att belagga
vilket djur kotan kommer ifran. M6jligheten finns dér-
for att Pachycormidae eller Dapedium hade kotkroppar
med utskott som motsvarar fyndet i fiskddlan.

Ytan hos de avvikande fynden (kotkroppen och
tanden) visar dock inga tecken pa syraetsning fran
magsafter, vilket talar emot att de skulle tillhdra ma-
ginnehallet. Mgjligheten finns dock att fiskddlan at
precis innan den dog vilket i sé fall skulle kunna for-
klara avsaknaden av etsning.

Samtliga skelettelement &r beldgna inom ett be-
gransat omrade i kroppshalan hos det vuxna djuret
(Fig. 2). Placeringen i buken kan jamforas med var
andra fiskodleembryon hittats. Enligt Caldwell &
Maxwell (2003) brukar fyndens placering relativt
ryggraden indikera om det &r embryon eller maginne-
hall. Dokumenterade embryon har hittats beldgna pa-
rallellt med honans ryggrad, precis under kotpelaren
(Johnsson 1977; Maxwell & Caldwell 2003) och
ganska langt bak i kroppen, nira backenet (Lomax och
Massare 2012). Som jadmforelse kan nimnas att rap-
porterat maginnehall hos ichthyosaurier hittats langt
fram i buken, néra skuldergdrdeln (Massare & Young
2005), samt i den framre delen av brostkorgen
(Druckenmiller et al. 2014).

Hos en dréktig ichthyosauriehona med ett vélut-
vecklat embryo som troligtvis var néra att fodas hitta-
des dven bevarat maginnehall (Kear et al. 2003), vilket
mojliggér en mer direkt jamforelse avseende place-
ringen av embryot i forhallande till maginnehéllet.
Embryot hittades i slutet av den vuxna individens
kroppshéla medan maginnehallet var lokaliserat i
framre delen av brostkorgen, i ndrheten av skuldergor-
deln (Kear et al. 2003).

7 Slutsatser

Sammantaget tyder det mesta pa att fyndet i fiskddlan
ar ett embryo 1 ett tidigt utvecklingsstadium. Det som
talar emot detta dr kotan med symmetriska utskott och
tanden med annorlunda form, vilka inte 6verensstim-
mer med embryonala Stenopterygius. En forklaring
skulle kunna vara att de avvikande fynden utgér ma-
ginnehéll hos fiskddlan. Placeringen langt bak i buken
talar emot att det &r maginnehall, men hénsyn maste
dock tas till att skelettdelarna kan ha flyttat pa sig efter
det att djuret dott och borjat brytas ner. Eftersom rygg-
raden hos fossilet har kollapsat kan man inte med sé-
kerhet séga exakt var i kroppen embryot befann sig da
honan fortfarande levde. Tolkningar kan enbart goras
utifran skelettdelarnas nuvarande position.

Nérvaron av kotkroppen med utskott och tanden med
annorlunda form gor att det inte gér att utesluta att
fyndet bestar av bade ett embryo och av maginnehall.
Om fiskddlan at precis innan den dog kan det i sin tur
forklara avsaknaden av syraetsning fran magsafter pa
skelettdelarna.
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