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UITTREKSEL

Die evolusionére implikasies van die anatomie enfunksie van lepidosauriér- en archosauriér-tipe hcirte word hespreek.
In die lig van die kkidistiese werkswyse is die aanvaarding dat 'n lepidosauriér-tipe hart, as sulks, oorsprong kon gegee
het aan ’'n archosauriér-tipe hart, te hevraagteken. Die interventrikulere septum, regter atrioventrikulére kleppe en
geleidingsisteem van die hart van krokodille, voels en soogdiere word uitgewys as gehiede waar homologieé nog
onduidelik is. Die ontwikkeling van die hart en aortaboé by “reptiele”, voels en soogdiere word op 'n kladogram
voorgestel wat ooreenstem met een gebaseer op fossielgegewens asook sagte anatomiese karakters.

A bstract

The reptile heart as transitional stage: A brief review

The anatomical and functional significance for evolution of a lepidosaurian- and archosaurian-type of heart are
discussed. In the light of cladistics the acceptance of a lepidosaurian-type of heart, as such, as ancestral to an
archosaurian type, is questioned. The interventricular septum, right atrioventricular valves and conducting system ofthe
heart of crocodilians, birds and mammals are pointed out as areas where homologies are uncertain. The evolutionary
development of the heart and aortic arches of reptiles, birds and mammals is summarised in a cladogram corresponding

with one based on characters derivedfrom fossils as well as data derived from soft anatomical characters.

INLEIDING

Die beskouing dat die harttipe van lewende reptiele 'n
morfologiese en funksionele oorgangstoestand tussen die
onvolledig geskeide hart van amfibieérs en die volledig
geskeide hart van homeoterme voels en soogdiere voorstel,
kan nie sonder meer as geldig aanvaar word nie.*™ Die
uitgangspunt andersyds"”- dat die soogdierhart en aortaboé
uit’n voorreptieltoestand sou ontwikkel het, word ook nie
ondersteun nie.” Soos deur Holmes (1975)*’ geimpliseer,
sou die hart van vroeé reptielagtiges (Karboon-Periode?)
waarskynlik as ’n beter model kon dien om die ontstaan van
die soogdierhart te verklaar. Dat die hart van sommige
lewende reptiele, byvoorbeeld die Crocodylia (Archosauria)
enhulverwante, die voels (Aves), net soos dié van soogdiere
(Mammalia), egter volledig geskeide linker- en regteratria
en ventrikels vertoon, is moontlik 'n beklemtoning van die
progressiewe seleksie vir skeiding tussen ’n laedruk- en
hoédruk-komponent van die hart van werweldiere. Maar
dat die feitlik eenderse morfologiese toestand van die voél-
hart en soogdierhart, evolusionér gesproke die gevolg van
dieselfde filogenetiese seleksiedruk sou wees, soos beweer
deur Gardiner (1982),” word deur Gauthier et al.(1988)*
onder andere, bevraagteken.

Om verklarings te probeer vind vir die evolusionére

ontwikkeling van hoéwerkverrigting-harte van voels en
soogdiere, deur embriologiese en morfologiese gegewens,
funksionele modelle, of die moontlike seleksievoordele in
verskillendefilogenetieselyne wat na voels en soogdiere lei,
te analiseer, berus uiteraard in die eerste plek by lewende
reptiele, aangesien die fossiele van reptiele, voels en soogdiere
natuurlik nie 'n méér direkte bydrae kan lewer nie as
omstandigheidsgetuienis ten opsigte van lewenswyse en
moontlike gedrag.-"“" ’n Funksioneel morfologiese
perspektief van die hart van lewende reptiele sou hiervoor
’n voorvereiste wees.

Daar kan aanvaar word dat die morfologie en fisiologie
van die harttipes van lewende Lepidosauria en Archosauria
die gevolg is van evolusionére seleksie as aanpassings by
spesifieke lewensomstandighede en gedragspatrone, wat
deur dié harttipe geakkommodeer kan word (apomorfe
kenmerke). A Nogtans vertoon die lepidosauriér-harttipe
volgens Webb (1979),primitiewekenmerke(plesiomorfe
kenmerke) wat die moontlikheid laat dat die archosauriér-
tipe en Aves-tipe hart, daaruit kon ontwikkel het. Holmes
(1975)”argumenteerselfsvirdieontstaanvandieMammalia-
tipe hart uit ’n Lepidosauria-tipe hart. Ontledings van
hierdie geleidelike ontwikkelings soos aangebied deur
Holmes (1975)* en Webb (1979) kan as tentatief beskou
word en nie verklarend vir die hart as ’n funksionele
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Hart van Varanus komodoensis
(Varanidae). Deur posteriordeel van
ventrikel (volgens Vorstman 1933).

FIGUUR 2:

eenheid, in konteks met die evolusionére status van die
longe en ’n gekoordineerde, ritmiese asemhalingspatroon
nie. Hierdie sienings* * en die grondslae waarop dit berus,
behoort in oénskou geneem te word.

'N ANATOMIESE MODEL VAN DIE
LEPIDOSAURIER- EN ARCHOSAURIERHART

Die algemene Lepidosauria-tipe hart (figuur 1-3)

’n Sinus venosus, van varierende grootte, ’n regteratrium
wat groter en breér is as die linkeratrium, en ’n koniese
ventrikel van ongeveer dieselfde breedte en lengte, is
aanwesig by die meeste Lepidosauria (Rhynchocephalia
(tuatara) en Lacertilia (akkedisse)). By die meer aktiewe
vorme soos die Varanidae (likkewane) en Serpentes (slange)
is die hart verleng.”?

Die inwendige struktuur van die ventrikel is die
aanknopingspunt tot ’n reeks morfologiese en funksionele
interpretasies. NN - M4 '@ Die mees verteenwoordig-
ende struktuur, die horisontale septum (figuur 1-3) baken
die cavum pulmonale regs ventraal af; die meer varierende,
in terme van aanwesigheid, grootte en ligging, is die
vertikale septum wat die cavum arteriosum, links en soms
voor die atrioventrikulére openinge geleé gebied in die
ventrikel, van die mediaalgeleé cavum venosum kan afskei
(figure 2,3). Die cavum dorsale maak vrye vloei van bloed
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tussen hierdie cava moontlik gedurende ventrikulére sistole.
'n Belangrike anatomiese struktuur is die bindweefsellige,
of soms veselkraakbenige aortopulmonale septum, wal
ingelyfword as "ndorsale komponent in dié gedeelte van die
horisontaie septum wat in die bulbus cordis geleé is (figuur
1.

) Die verbinding tussen die atria en ventrikel is deur
middel van die atrioventrikulére kanaal of tregter.
Laasgenoemde word in die middellyn verdeel deur die
interatriale septum, wat ook die koepelvormige atrio-
ventrikulére kleppe vorm wat van dorsaal in die cavum
dorsale van die ventrikel instrek (figuur 1C). Met atriale
sistole en ventrikulére diastole sal die regter en linker atrio-
ventrikulére klep onderskeidelik die cavum dorsale op so 'n
wyse blokkeer dat bloed uit die regteratrium na die cavum
pulmonale en cavum venosum, en bloed uit die linker-
atrium na die cavum arteriosum, gekanaliseer word."**

Die enkele ventrikel versprei met sistole bloed na die
parallel ten opsigte van mekaar, en heeltemal regs in die
cavum dorsale geleé openinge van die sistemiese boé en
opening van die pulmonale boog in die cavum pulmonale
(figure 1,3). Met die links na regs verskuiwing van die
bloed in die ventrikel, sou dieselfde bloeddruk teoreties
moontlik wees in die pulmonale en sistemiese sirkulasies
gedurende ventrikulére sistole. Kenmerkend van
Lepidosauria egter is die vermoé om die verspreiding en

FIGUUR 3:

kardiale uitset te reguleer tussen die regtersistemiese,
linkersistemiese en die pulmonale sisteme. """ ™

Evolusionére, anatomiese en funksionele implikasies
van die Lepidosauria-tipe hart

Die beskrywings en analises van die hart van
Rhynchocephalia, Lacertilia en Serpentes was aanvanklik
gemik op;

i) die beskrywing van dié tipe hart as 'n morfologiese
oorgangstoestand na die krokodil- en voéltipe hart asook die
soogdiertipe hart. Gevolglik was die strewe na die
identifisering van ’n struktuur in die Lepidosauria-tipe hart
wat homoloog sou wees met ’n interventrikulére septum van
'n volledig geskeide hart soos dié van Crocodylia, as
verteenwoordigend van die Archosauria, en uiteindelik ook
dié van Aves en Mammalia”'- "*-"-'*- en ook om die cava
wat in die ventrikel voorkom in verband te bring met die
regter-Zlinkerventrikelsvankrokodille. Hierdie benadering,
en die benamings dorsale ventrikel (= cavum arteriosum +
cavum venosum + cavum dorsale) en ventrale ventrikel (=
cavum pulmonale), hetinterpretasieprobleme veroorsaak; -

ii) die ontwikkeling van 'n morfologiese en moontlik
evolusionére reeks van harttipes in die Lepidosauria. Van
die harte van Rhynchocephalia,m’ Lacertilia,"*en in besonder
van dié van Varanidae,"”" """’ is morfologiese beskry-
wings gedoen met die oog op die verklaring vir die ontstaan
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Hart van Dasypeltis scabra (Colubridae). A. Dorsale aansig; B. Ventrale aansig;

C. Transversale snit in posterioraansig. Deur anteriordeel van ventrikel en basis
van bulbus cordis; D. Deur vertikale septum en onderskeie cava (volgens Visser

& Williams).
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van ’n hoéwerkverrigting-hart soos by slange, waar selfs
moontlike anatomiese skeiding van O,- en CO,- bloecl in die
ventrikel plaasvind.'-

Vir enige moontlike nuwe benadering, of selfs om albei
die bogenoemde doelstellings te evalueer, sou dit nodig
wees om die plesiomorfe eienskappe van die Lepidosauria-
hart te identifiseer. Volgens talle beskrywings sedert Greil
(1903)-" is dit duidelik dat ’n aantal ventrale trabekulae in
die ventrikel gekonsolideer het en, as gevolg van ’n
versmelting met die aortopulmonale septum, die sogenaamde
horisontale septum (“primére septum”)”~"’gevorm het. Die
aanwesigheid van die horisontale septum, as ’n primitiewe
kenmerk by Lepidosauria, is gevolglik gekoppel aan die
evolusionére inkorporering van die bulbus cordis, die
verspreidings- en reguleringskomponent van die hartsisteem,
in die ventrikel.* Die vertikale septum (“sekondére
septum”™),”'--""~ meer wisselvallig in aanwesigheid, ligging
en grootte, sou sekondér ontstaan het. Na aanleiding van
die variérende toestande in Cordylus cordylus-" (figuur 1),
verskeie Varanus spp.,(figuur 2) en slange soos Py-
thon reticulatus en Boa constrictor,'”* Python mohirus,®
Dasypeltis scabra (figuur 3), is die vraag of die vertikale
septum sekondér ontstaan het en of dit wel by alle
Lepidosauria homoloog is.

Burggren (1987)- se bevraagtekening van die beskouing
dat die intraventrikulére bloedverskuiwingsmeganismes
(“shunting”) te wyte sou wees aan die onvoldoende
anatomiese skeiding in die ventrikel tussen geoksigineerde
en gedeoksigineerde bloed, bring ’n nuwe perspektief na
vore. Indien die bogenoemde morfologiese en funksionele
kenmerke van die Lepidosauria-tipe hart die gevolg sou
wees van spesifieke seleksie, wat was die seleksiedruk en die
fisiologiese implikasies? Waarom sou hierdie tipe hart en
die metaboliese aspekte wat daarmee saamgaan, dus ook
wat ander orgaansisteme betref, van belang wees vir die
Lepidosauria-toestand?

Die vergelykend fisiologiese analises deur Burggren’”
en medewerkers, gee aanleiding tot ’n wye reeks bevindings
en vrae. Die studies dui, ten eerste, op uiteenlopende(!)
interspesifiese variasies in hartstruktuur en -funksie. In die
grootste diere van die Lepidosauria-groep, die Varanidae
byvoorbeeld, is die vertikale septum posterior in die
middellyn van die ventrikel geleé sodat bloedvermenging
meer anterior indie ventrikel plaasvind. Die cavum venosum
is gevolglik verklein. Die ventrikelwand van die cavum
arteriosum is verdik ten opsigte van dié van die cavum
pulmonale'~-"" (figuur 2). Ten spyte van ’n mate van
bloedvermenging wat kan plaasvind in die ventrikel, soos
by ander Lepidosauria, word die regsgeleé cavum pulmonale
gedurende ventrikulére sistole funksioneel geisoleer van
die res van die ventrikel wat in verband staan met sistemiese
sirkulasie. Indie raamwerk van die algemene Lepidosauria-
tipehart-organisasie dus, is hier feitlik 'n dubbelpomphart
in werking.™

By die meer algemene Lepidosauria-tipes daarenteen,”
is die hart, ten spyte van die spesifieke ventrikelstruktuur,
in staat tot verfynde regulering en verspreiding van bloed
tussen pulmonale en sistemiese sirkulasies onder spesifieke
omstandighede. Gepaard hiermee is effektiewe koordinering
van long perfusie en longventilasie tog soms moontlik, ten
spyte van die aritmiese asemhaling wat kenmerkend is van

dié diere.

Burggren (1987)- formuleer vyf hipoteses om die
moontlike seleksiewaarde van die ventrikulére anatomic,
en dus die gepaardgaande interventrikulére bloed-
verskuiwings, te verklaar. Wat hoofsaaklik hier ter sprake
is, is die opweeg van fisiologiese voordele teen enige
fisiologiese nadele. Van die gesigspunte wat uitgelig word
is:

e die moontlike betekenis van die uitskakeling van
longperfusie gedurende apnea (die regs na links
verskuiwing van bloed in die ventrikel). Meganismes wat
longbloedtoevoer gedurende apnea beperk, sou waarskyn-
lik kon ontwikkel het om plasmafiltrasie in die long te
verminder. Gedurende die “normale” links na regs
verskuiwing van bloed in die ventrikel, wat sou gepaard-
gaan met 'n fase van longventilasie, is die netto plasma-
filtrasie 10-20 maal dié van die soogdierlong.- Beperking
dus op longbloedtoevloei gedurende apnea het tot gevolg
dat die respiratoriese membraan relatief droog bly in
voorbereiding op die volgende periode van longventilasie
en gepaardgaande hoe bloedtoevloei;

« die moontlike betekenis van die “normale” links na
regs verskuiwing van bloed in die ventrikel gedurende die
periode van longventilasie. Die “normale” links na regs
verskuiwing van die bloed, wat ’'n uitvloeisel is van die
onverdeelde ventrikel en die regsgelee bulbus cordis (met
die ostia van twee onafhanklike sistemiese boé en die
pulmonére boog), het nie ’n spesifieke voordeel of nadeel
sover dit  -transport betref nie. Maar, volgens Burggren
(1987),~ sou die herhaalde hersirkulasie van pulmonale
veneuse bloed lei tot ’n aaneenlopende proses van uit-
skeiding van CO, solank as die PCO, -gradient in die longe
dit moontlik maak. Hierdie proses sou waarskynlik gesien
kon word as ’n kardiovaskulére aanpassing by die arit-
miese asemhalingspatroon van Lepidosauria, alhoewel
krokodille, waar die links na regs verskuiwing van bloed in
die ventrikel self nie moontlik is nie omdat ’n
interventrikulére septum voorkom, CO” heel doeltreffend
uitskei;

» die moontlike betekenis van die regs na links
verskuiwing van bloed in die ventrikel ten opsigte van
termoregulasie. Die intrakardiale regulering van bloed weg
van die longsirkulasie (regs na links verskuiwing) na die
sistemiese sirkulasie en dus uiteindelik na veral die
liggaamswand, kan ’n rol speel om die sentrale
liggaamstemperatuur vinnig en effektief te verhoog
gedurende periodes van direkte blootstelling aan die son.”
Volgens Tucker (1966)* sou uitskakeling van hitteverlies
deur die longe, deur bloed hoofsaaklik na die sistemiese
sirkulasie te kanaliseer, lei tot vinniger sentrale verwarming.

Die fisiologiese eksperimente van Burggren
(1987,1988)"-" en andere (sien literatuurlys van laas-
genoemde outeur), is nie oortuigend in die mate dat dit
uitsluitsel gee oor die moontlike seleksiewaarde van ’n
Lepidosauria-tipe hart nie, behalwe in die geval van die
Varanidae waar seleksie verloop het in die rigting van
groter drukverskille tussen die linker- en regterkant van die
ventrikel. Indien dit geredeneer sou word dat by Serpentes,
as 'n monofiletiese groep, ’nrelatief meer gevorderde, hoé-
drukhartsisteem as dié van Varanidae deur seleksie ontwikkel
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het,'- moes alle slange 'n meer gesofistikeerde skeiding
tussen hoédruk geoksigineerde bloed en relatief laedruk
gedeoksigineerde bloed gehad het. By slange is twee
kenmerke waargeneem:

e Slange het ’n verlengde hart (figuur 3A-B) wat,
volgens Starling se beginsel, voldoen aan aspekte van
verhoogde bloeddruk (18-74 mm Hg)-" en,

* by sommige slange is die vertikale septum relatief sterk
ontwikkel (figuur 3D) hoewel dit op verskillende plekke,
relatieftot die horisontale septum, in die ventrikel aangetref
kan word by verskillende slange.Hierdie kenmerke
van die vertikale septum kan as aanpassings aan spesifieke
lewenswyses beskou word en dus konvergensies
verteenwoordig wat nie noodwendig die filogenetiese
ontwikkeling van die hart van slange weerspieél nie.\*

InDasypeltisscabra (figuur 3) besit die vertikale septum
’n horisontale komponent anterior in die ventrikel sodat die
cavum arteriosum nie slegs links in die ventrikel voorkom
nie, maar ook anterior van die cavum dorsale. Hierdie
variasies van die vertikale septum kan moontlik ’n invloed
hé op die verspreiding van geoksigineerde bloed tydens
ventrikulére sistole. Verderkom by Serpentes, in teenstelling
met Rhynchocephalia en Lacertilia, 'n interaortaspleet
voor aan die basis van die twee aortaboé.™ Hierdie opening,
wat nie ingesluit word deur die aortakleppe nie, en dus nie
gereguleer word deur dié kleppe soos in krokodille nie,
maak teoreties onbeperkte bloedverskuiwings moont-lik
tussen die twee aortaboé na gelang van die heersende
bloeddruk in "n spesifieke aortaboog. Die betekenis hiervan,
in terme van Burggren (1987)" se hipoteses is nog nie
geévalueer nie.

Die algemene Archosauria-tipe hart

Volgens beskrywings vanCrocoi/v/MvporasMi, CyV:/j3.iton/,
C. novaeguineae, Alligator mississippiensis en Caiman
crocodilus,'- C. palustris en C. porosus™™ en C. niloticus
(figuur 4A-B) en C. madagascariensis™* (figuur 4C-E) is die
belangrikste kenmerk van dié hart ongetwyfeld die volledig
geskeide ventrikels. Die spieragtige gedeelte van die
interventrikulére septum, wat van posterior na anterior in
die ventrikel strek (figuur 4E), en die dorsale vliesagtige
gedeelte wat anterior in die ventrikel deel van die
interventrikulére septum uitmaak (figuur 4D), is versmelt
metdie interatriale septum wat as deel van die aanvanklike
atrioventrikulére tregter anterior en dorsaal in die ventrikel
geleé is."”* Volgens Hochstetter (1906)** is die vliesagtige
deel van endokardiale oorsprong en is dit versmelt met die
regter atrioventrikulére klep. Dié klep, sowel as die linker
atrioventrikulére klep, is op dié vlak deur die hart, deel van
die versmelte endokardiaalkussings wat teenaan die
interatriale septum geleé is (figuur 4D). Kenmerkend is die
relatief klein volume van die linkerventrikel. Dit is na die
anteriorkant van die hart geleé en strek nie posterior tot by
die apeks van die hart nie. Anatomies is dit dorsaal van die
spieragtige gedeelte van die interventrikulére septum geleé.
Die spieragtige gedeelte strek van die linkerwand tot op die
sagitaalgeleé vliesagtige deel van die interventrikulére
septum. Die betreklik groot regterventrikel word deur die
aortopulmonale septum gedeeltelik verdeel sodat die
pulmonale boog links ventraal en linker sistemiese boog

ventraal daaruit ontstaan (figuur 4D).

’n Verdere besondere kenmerk van Crocodylia is dat die
foramen van Panizza of verbindingsopening tussen die
linker en regter sistemiese aortaboe ingesluit word deur die
sakvormige kleppe van beide boé. Beperkte bloedwisseling
is dus moontlik tussen die regter sistemiese boog na die
linker sistemiese boog onder bepaalde toestande. Hierdie
verbinding, en dié wat by Serpentes aangetref word,™ is
morfologies nie identies nie, en dui, in die lig van ander
filogenetiese gegewens, noodwendig op konvergente
evolusionére ontwikkeling.

Funksionele implikasies van die Archosauria-tipe hart
Die volledige interventrikulére septum van die krokodille,
veral die evolusionére ontstaan daarvan, was die onderwerp
van verskeie besprekings.*’"' "/~  Die evolusionére
seleksiedruk vir die anatomiese skeiding van die ostia van
die twee sistemiese aortaboe deur die interventrikulére
septum, sodat die linker sistemiese boog saam met die
pulmonale boog uit die regterventrikel, en regter sistemiese
boog uit die linkerventrikel ontspring,"-*® gee aanleiding tot
twee feitlik geskeide sirkulasiesisteme. Ten spyte van
volledig geskeide ventrikels kom ’n links na regs ver-
skuiwing van O™ bloed uit die linkerventrikel, deur middel
van die regter sistemiese boog na die linker sistemiese boog,
tog voor deur die foramen van Panizza. Selfs die regs na
links verskuiwing, wat slegs die uitskakeling van long-
perfusie en verspreiding van hipoksiese bloed met die
linkeraortaboog na die liggaam beteken, kom onder
spesifieke omstandighede, nl. gedurende die verlengde
duikproses, voor,“** "~

Volgens Burggren,™” sou dieselfde redes vir bloed-
verskuiwings by Crocodylia geld as wat bo gemeld is vir
Lepidosauria, behalwe dat volgens Grigg” die plasma-
filtrasie argument nie oortuigend is vir krokodille nie
aangesien die pulmonale arteriéle druk relatief laag is,
feitlik soortgelyk aan die van soogdiere. 'n Meer geldige
rede volgens Burggren™ en Grigg” is dat, hoewel 'n vol-
ledig verdeelde ventrikel met ’n hoedruk sistemiese sirku-
lasie en ’n laedruk pulmonale sirkulasie voorkom, die inter-
aortaboé verskuiwingsmeganismes (in teenstelling met die
intrakardiale verskuiwingsmeganismes van Lepidosaurial)
pulmonére perfusie ten opsigte van O"- behoeftes en CO™-
uitskeiding sodanig reguleer, dat dit die optimale gebruik
van die longe as O"-stoorplek verseker, veral gedurende kort
(aerobiese!) duiksessies.

DIE LEPIDOSAURIA NA ARCHOSAURIA-HART-
ONTWIKKELING

Met die aanvaarding van Eosuchia as stamgroep van
Rhynchocephalia, Squamataen die Thecodontia en gevolglik
latere Crocodylia en Aves, onder andere, word sonder meer
aangeneem dat die algemene lepidosauriér-tipe hart soos bo
beskryf, ook by hierdie stamgroep aanwesig was.* In die
bespiegelinge oor die interventrikulére septum van
Archosauriaword ook, sonder meer, verwys nadie moontlike
ontstaan daarvan uit die vertikale septum,”*-® horisontale
septum” "™ of 'n samevoeging van beide septa."”*'”

Hoewel Benninghoff,"* die homologie van die horisontale
septum van Lepidosauria met die spieragtige gedeelte van



44 ISSN 0254-3486 = SA Tydskrif vir Ncitiiurwetenskap ert Tegnolof’ie 14, no. 2 1995

die interventrikulére septum van Crocodylia as ’n gegewe
beskou, is dit duidelik uit sy beskrywing dat die vliesagtige
deel van die interventrikulére septum, wat die
interventrikulére foramen gedurende embrionale stadia
sluit, gevorm word uit endokardiale materiaal. Volgens
BenninghofP speel die bulbus cordis septa, naamlik die
aortopulmonale septum en interaortaseptum (figuur 4C)
nie ’n rol in die vorming van die interventrikulére septum
nie en is die foramen van Panizza ook nie ’n oorblyfsel van
die interventrikulére foramen nie, maar ’n sekondére

REGTERATRIUM

REGTER ATRIOVENTRIKUL6RE KLEP

REGTERVENTRIKEL
KRAAKBEENSKELET

OSTIUM LINKER _
SISTEMIESE BOOG

O DORSAAL
REGTER SISTEMIESE BOOG
INTERAORTA-SEPTUM
LINKER SISTEMIESE BOOG
PULMONALE BOOG
AORTOPULMONALE SEPTUM

verbinding.

Mathur'- se interpretasie daarenteen, gebaseer op die
embrionale ontwikkeiing van die hart van C. palustris, is
dat ’n klein gedeelte van die iinkerventrikel afskei (nie in
figuur 4 gei'llustreer nie!) en aaneenlopend word met ’n
gedeelte van die regterventrikel, wat dan tesame die basis
van die linker sistemiese boog word. In wese sou ’n
interventrikulére opening dus hier aanwesig wees, wat nie
homoloog met ’n foramen van Panizza sou wees nie aangesien
Mathur”- die aanwesigheid van ’n foramen van Panizza

VERSMELTE ENDOKARDIALE KUSSINGS

LINKERATRIUM

LINKER ATRIOVENTRIKULERE
KLEP
LINKERVENTRIKEL

.ENDOKARDIALE DEEL

INTERVENTRIKULftRE
SEPTUM

OSTIUM VAN PULMONALE
AORTA

aortopulmonale SEPTUM

Hart van Crocodilus niloticus (Crocodylidae). A. Dorsale aansig; B. Ventrale aansig;

C. C. madagascariensis, deur basis van bulbus cordis. In posterioraansig; D. C.
madagas., deur anteriordeel van ventrikels; E. C. madagas., deur posteriordeel van
ventrikels (volgens Hochstetter 1906, ejfens gewysig).
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ontken. Mathur’- se interpretasie van embrionale toestande,
hoewel moontlik omstrede, impliseer dat die vliesagtige
gedeelte van die interventrikulére septum weliswaar
afkomstig is van die interaortaseptum van die bulbus cordis.

Die wisselvallige voorkoms en ligging van ’n vertikale
septum by verskeie Lacertiiia, en die afwesigheid hiervan in
Sphenodon punctatus," is stellig ’n aanduiding dat ’n
“vertikale septum” ’n apomorfe kenmerk by die
Lepidosauria is. Die feit dat die horisontale septum by
lewende Lepidosauria morfologies verbind is met die aorto-
pulmonale septum, en funksioneel die instroming van bloed
uit die regteratrium na cavum pulmonale, en uitstroming
van bloed na die pulmonale arterie, met behulp van die
bulbus lamella, reguleer, terwyl die morfologiese en
funksionele posisie by Archosauria drasties verskil, is ’n
aanduiding dat 'n meer algemene, primitiewe organisasie
van ’n “horisontale septum” moontlik kon voorgekom het
by Eosuchia en selfs by die vroeé Synapsida.

In die lig hiervan, en die stelling van Holmes” dat die
krokodil se interventrikulére septum in posisie en oriéntasie
verskil van sowel die horisontale as “vertikale” septa van
“tipiese” reptiele, is die vraag of die ontstaan van ’'n
interventrikulére septum nie op 'nander wyse gei'nterpreteer
kan word nie. Tesame hiermee sou die ontstaan en anatomie
van die regter atrioventrikulére opening en kleppe by
Archosauria (figuur 4D), wat drasties verskil van dié van
Lepidosauria, inligting kan verskaf oor morfogenetiese
veranderinge in die wyk.

SAMEVATTING: ARCHOSAURIA NA AVES-
HARTONTWIKKELING EN VERGELYKING
MET MAMMALIA

Morfologies

Die probleem metdie interpretasie van die Lepidosauria- en
Archosauria-hart as moontlike oorgangstoestand na Aves
en Mammalia, het grootliks te doen met die uitvloei en
regulering van bloed uit die ventrikel(s). Die antwoord
behoort dan ook geleé te wees in die evolusionére
veranderinge wat die bulbus cordis (en moontlik ook die
truncus arteriosus) by die na-amfibiérontwikkelings-
rigtings ondergaan het.

Die anatomiese aanwesigheid van ’n interventrikulére
septum en ’n interaortaseptum (tussen regter en linker
sistemiese boog) is 'n onomstootlike feit by Crocodylia. Die
filogenetiese verwantskap van Crocodylia en Aves, so00s
bepaal op onder andere paleontologiese gronde, impliseer
dat op kardiale gebied sekere verklaarbare ooreenkomste
aanwesig behoort te wees.* Gardiner (1982),” met kladis-
tiese analise van lewende diere, en vanuit die
“Haematothermia”-uitgangspunt, 1€ ’n radikale alter-
natiewe hipotese voor dat Mammalia ’n sustergroep is van
Aves, en dat by Mammalia, volgens Holmes™* se interpretasie,
die reptielinteraortaseptum, slegs verlore kon gegaan het of,
volgens Goodrich,™ nie by voéls en soogdiere sou ontwikkel
het nie. Dit sou dan die onverdeelde aorta verklaar.’
Gardiner" gee Gauthier et al.” egter later gelyk dat ’n
onverdeelde aorta by voéls en soogdiere nie homoloog is nie.

Verskille tussen Aves en Mammalia, soos geillustreer
deur Cayré et al." se vergelyking van die regter

atrioventrikulére kleppe van die kuikenhart en dié van
soogdiere, beklemtoon moontlike verskille in die
evolusionére ontstaan van die twee diergroepe. Verdere
aanduidings van die “reptiel”-verwantskap van voéls, en
die verskille ten opsigte van soogdiere, is ook geleé in die
geleidingsisteem van die hart. In voéls, in teenstelling met
soogdiere, kom ’n atrioventrikulére ring van Purkinje-
vesels voor in die regterkant van die hart rondom die regter
atrioventrikulére klep, wat herleibaar is na ’n toestand by
“laer reptiele”.™ Die evaluasie van hierdie aspekte val egter
buite die bestek van die oorsig.

Embriologies

In Aves en Mammalia kom ’n spieragtige interventrikulére
septum en ’n interventrikulére foramen gedurende
embrionale ontwikkeling voor.”*" Morfologies is die
oorsprong van die vliesagtige deel van die interventrikulére
septum dus van wesentlike belang omdat homologieé hiermee
gemoeid is. In die Crocodylia is die voorste dorsale deel van
die interventrikulére septum diskriptief ’n interaorta-
septum sodat ostia van die linker sistemiese boog en die
pulmonale boog in die regterventrikel voorkom* " (figuur
4D).

Die eksperimentele metodes van Harh & Paul (1975)*"
dui daarop dat die interventrikulére septum van die
kuikenhart, volgens embrionale oorsprong en ontwikkeling,
’n enkele struktuur is wat uit gekonsolideerde trabekulae
ontstaan. Die bydrae van die bulbus cordis word nie gemeld
nie. Diskriptiefis slegs die ostia van die regter sistemiese en
pulmonale boé aanwesig in onderskeidelik die linker en
regterventrikel. De la Cruz et al. (1982)," ook deur
gebruikmaking van kuikenembrio's, verwys egter na die
dubbele oorsprong van die “basale” interventrikulére septum
vanaf endokardiale kussings tesame met die “konus riwwe”
of bulbus lamellae.

Starck™*” meld in verband met die soogdiertoestand dat
die interventrikulére septum ’n dubbele oorsprong het met
die vliesagtige deel afkomstig van die linker en regter
bulbus lamellae, in wese dus homologiseerbaar met die
aortopulmonale septum. Noukeuriger vergelyking van
embrionale en eksperimentele embriologiese inligting is
nodig, maar dit val buite die bestek van hierdie oorsig.

Filogeneties
Volgens White' *sou die moontlikheid dat die foramen van
Panizzaby krokodille sekondér ontstaan het, as 'n meganisme
om regs na links bloedverskuiwings gedurende die duikproses
moontlik te maak, teenstrydig wees met inligting dat
waterlewende voorvaders vir krokodille gepostuleer is.
Volgens inligting soos uiteengesit deur Walker*” is daar 'n
besliste moontlikheid dat die voorvaders van die krokodille,
soos Protosuchus en Notochampsa, ’n aktiewe kursoriale
lewenswyse kon gehad het. Die betekenis hiervan is dat
vroeé Archosauromorpha waarskynlik alreeds, tesame met
'n funksioneel verdeelde bulbus cordis, ’n volledige
interventrikulére septum ontwikkel het, en dat evolusionére
seleksie van die hart en aortaboé van voéls en krokodille
vanuit hierdie agtergrond gesien moet word.

Die moontlike evolusionére seleksie vir ’n meer spora-
dies aktiewe lewenswyse, met niévolhoubare hoé
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metabolisme, verklaar waarskynlik die anatomiese en
funksionele verskynsels by Crocodylia, naamlik die
uitskakeling van die invloed van twee onafhanklike
sistemiese boe, die regter een ’n hoédruksisteem en die
linker een "n laedruksisteem, deur ’n sekondére verbinding,
die foramen van Panizza, tussen die twee boe te vorm. Die
seleksie van ’n meer aktiewe lewenswyse by voorvaders van
Aves daarenteen, kon neerslag gevind het in die behoud
alleenlik van die hoe druk regter sistemiese boog en die
uitskakeling van die linker sistemiese boog (uit die
regterventrikel), met die laer bloeddrukpotensiaal.

Albei hierdie laaste seleksierigtings moet gesien word as
deel van ’n gekombineerde vaskulére-respiratoriese-
lokomotoriese evolusiepatroon soos uiteengesit deur Bram-
ble & Jenkins* en Duncker."

Die ontwikkelingsreeks ten opsigte van hartevolusie
kan voorgestel word op ’n kladogram (figuur 5) gebaseer op
die volgende karakters:

(1) die lengteverdeling van die bulbus cordis en truncus
arteriosus en die ontstaan van twee onafhanklike
sistemiese boe, die linker-aortaboog IV, en regter-
aortaboog IV + truncus arteriosus met aortaboe Ill, by
Eosuchia;

(2) die ontwikkeling van ’n regsgeleé bulbus cordis by die
Lepidosauria-rigting en die vorming van ’n saamgestelde
horisontale septum as gevolg van die inlywing van die
proksimale deel van die aortopulmonale septum, asook
’n vertikale septum;

(3) ontwikkeling van ’n mediaalgelee bulbus cordis by die
Archosauromorpha-rigting en ’n outochtone interven-

FIGUUR 5: Kladogram volgens Gauthier, J,, A.G.
Kluge & T. Rowe volgens data gebaseer
op kenmerke van sagtesisteme (ejfens
gewysig). Inligting met betrekking tot
die hart- en aorta-evolusie is hierop
ingeteken. Die nommers verwys na die
ontwikkelingsreeks soos uiteengesit in

die teks.

trikulére septum, deur bemiddeling van die interaorta-
septum;

(4) ontwikkeling van ’n sekondére verbinding, die foramen
van Panizza, tussen die twee onafhanklike sistemiese
boe by Crocodylia; en

(5) die behoud van alleenlik die regter sistemiese boog, uit
die linkerventrikel, as funksionele boog by Aves.

Summary

The viewpoint that the heart condition of living reptiles
represents a morphological and functional transitional stage
between the incompletely divided heart of amphibians and
the completely divided heart of homeothermic birds and
mammals cannot simply be accepted as valid.The
opposite point of view  that the mammalian heart and
aortic arches developed from a pre-reptilian condition is
equally unacceptable.® The mere statement by Gardiner
(1982)’ on the other hand that the hearts of birds and those
of mammals are almost similar and therefore indicate a
close relationship, is questioned by Gauthier et al.*
Explanations of the above statements, and of the evolu-
tionary development of the high capacity heart of birds and
mammals depend on the functional morphological under-
standing of the hart of living reptiles. Fossils of reptiles,
birds and mammals are only helpful as circumstantial
evidence with reference to lifestyles and the possible behav-
iour of ancestors. Furthermore, a cladistically based evalu-
ation of the statements by Webb (1979),'"* as to the primi-
tiveness of the lepidosaurian type of heart, and this type
being ancestral to that of the archosaurians and birds, and
even Holmes’ (1975)*’ statement that the mammalian heart
developed from the lepidosaurian, is deemed necessary.
The anatomical status of the lepidosaurian type of heart,
especially the ventricle, has been developed through a
numberofinterpretations.The mostrepre-
sentative structure, the horizontal septum, delimits the
cavum pulmonale on the right side of the ventricle. This
septum is morphologically continuous with the aortico-
pulmonary septum. The vertical septum varies in terms of
presence, size and location. Typically it is located sagitally
to the left of the horizontal septum and consequently divides
the rest of the ventricle into a cavum arteriosum on the left,
and a cavum venosum in the midline. The cavum dorsale
connects these cavities dorsally (figures 1,2,3). The atrio-
ventricular funnel between the atria and ventricle is regu-
lated by the dome-shaped valves developed from the
interatrial septum.
During the systolic phase the single ventricle displaces
(= shunts) blood towards the right of the cavum dorsale to
the ostia of the right and left systemic arches respectively,
as well as the ostium of the pulmonary arch in the cavum
pulmonale (figures 1,3). The ability to regulate the shunt-
ing of blood from left to right or vice versa, is the single most
outstanding feature of the lepidosaurian heart.
Descriptions and analyses of the lepidosaurian heart
were initially aimed at promoting this type of heart as a
transitional stage towards the archosaurian and mamma-
lian conditions and the search for structures homologous
with the interventricular septum of the fully divided
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A further quest was the estabhshment of an
evolutionary series for lepiciosaurians. For both these
initiatives it would be necessary to determine the most
primitive characteristics of a lepidosaurian heart. The
horizontal septum, resulting from consolidation of
trabeculae and the incorporation of the aortapulmonary
septum of the bulbus cordis, apparently represent such a
primitive structure.The vertical septum is described
as secondary and the question is raised whether it is
homologous at all inthe various lepidosaurians.' """ -"-" 7

Burggren (1987)- regarded shunting, especially the
delicate regulation and distribution of blood between pul-
monary and systemic circulations under specific condi-
tions, as an adaptation in lepidosaurians and not the result
of the incomplete division of the ventricle. He formulates
a number of hypotheses explaining the selection value and
shunting principles. Of these the recirculation of blood
through the lungs (right to left shunt) to facilitate CO"
elimination, depending on the PCO” gradient of course, and
in spite of the arythmic respiratory pattern in lepidosaurians,
is regarded as a cardiovascular adaptation. The intracardial
shunt (right to left), towards the systemic circulation, would
be, according to him, advantageous to thermo-regulation,
whereas, the prevention of perfusion of the lungs during a
phase of apnea, would inhibit plasma filtration.

In the fully divided heart of crocodilians, the origin of
the interventricular septum is a matter of debate. > 52435
This is precipitated by the origin of both the pulmonary and
left systemic arch from the right ventricle and the right arch
from the left ventricle. The functional and evolutionary
development of foramen of Panizza, resulting in extra-
cardial shunting is also debated as it concerns both life-style
physiology and phylogenetic derivation.-"-*

The viewpoint that the heart of Lepidosauria gave rise to
that of Archosauria, based on information gathered from
extant forms, is criticised. In the speculations on the
development of the interventricular septum of Crocodylia,
this septum is derived from the vertical septum,~™ the
horizontal septum and a combination of both.'"»"* In
view of the fact that these structures described in Lepido-
sauria probably did not exist as such in Eosuchians, the
homology of a horizontal and vertical septum to part of the
interventricular septum of Crocodylia must be suspect.
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