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Streszczenie

Symbioza koralowcow Scleractinia z bruzdnicami (zooksantellami) jest podstawa sukcesu
dzisiejszych raf rozwijajacych si¢ w oligotroficznych wodach morz tropikalnych
I subtropikalnych. Glowne korzysci dla ekosystemu rafy ptynace z tej relacji wynikaja
z recyklingu substancji odzywczych (glownie azotu i fosforu) oraz tworzenia podstawowej
struktury rafy (poprzez zwigkszong produkcje weglanowych szkieletow). Wysoka zaleznos$¢
raf od symbiozy pomiedzy koralowcami i bruzdnicami powoduje, ze zaburzenia tej relacji
oddziatujg negatywnie na caty ekosystem np. konsekwencja masowej utraty zooksantelli lub
ich pigmentéw (ang. coral bleaching) jest $mier¢ koralowcow oraz zniszczenie ekosystemu
rafy. To pokazuje jak istotne jest zrozumienie szczegdtow symbiozy miedzy koralowcami i
zooksantellami, a takze odtworzenie jej ewolucji w przeszto$ci geologicznej. Jednak o ile
mechanizmy lezace u podstawy tej relacji sa przedmiotem szerokich badan, nadal brak
odpowiedzi na pytania kluczowe dla jej ewolucji: czy pojawienie si¢ symbiozy bylo
przyczyng gwattownej specjacji koralowcow Scleractinia oraz bruzdnic z rodziny
Symbiodiniaceae? A takze, czy ekspansja raf w poéznym triasie byla efektem szybszego
tworzenia szkieletu przez koralowce zyjace w symbiozie z bruzdnicami?

Gloéwng przeszkoda w badaniach symbiozy w stanie kopalnym jest to, ze koralowce
nie wbudowuja w struktur¢ swojego szkicletu komorek zooksantelli, a zatem obecnosé¢
symbiontow moze by¢ interpretowana jedynie w oparciu o posrednie $wiadectwa ich
obecnosci (ang. proxy) takie jak obserwowane dzi$ cechy aragonitowych szkieletéw: (a)
morfologia: koralowce zooksantellowe, posiadajace endosymbiotyczne glony, tworza kolonie
o duzym stopniu integracji (cerioidalne, meandroidalne i tamnasterioidalne) ztozone z matych
koralitow (< 5 mm $rednicy), natomiast pozbawione symbiontow koralowce azooksantellowe
tworza osobnicze szkielety lub formy o niskim stopniu integracji (faceloidalne) i stosunkowo
duzych koralitach. Poniewaz cechy te nie sa wylaczne dla danej grupy ekologicznej np.
zooksantellowe koralowce Cynarina lacrymalis i Lobactis scutaria tworza duze osobnicze
szkielety, podczas gdy azooksantellowe Astroides calycularis i Astrangia danae tworza
zintegrowane kolonie (odpowiednio plokoidalne i cerioidalne), kryterium to jest
niejednoznaczne; (b) mikrostruktura: przyjmujac, ze proces biomineralizacji koralowcOw
zooksantellowych wspierany jest przez cykliczng (dobowg) aktywnos¢ fotosymbiontow,
obecne w szkielecie mikroskalowe warstwy wzrostowe powinny by¢ regularne. Z drugiej
strony warstwy wzrostowe w szkieletach koralowcéw pozbawionych symbiontow,

narzucajacych rytmiczny charakter kalcyfikacji, powinny by¢ nieregularne; (c) sktad



biochemiczny: dzisiejsze koralowce zooksantellowe i azooksantellowe charakteryzujg sie
odmiennym sktadem aminokwasow i cukrow prostych bedacych pochodng ztozonych
zwigzkow organicznych wbudowywanych w szkielet; (d) sktad geochemiczny: szkielety
koralowcow zooksantellowych oraz koralowcow pobawionych symbiontow wykazuja
odmienne sygnatury izotopowe tlenu, wegla oraz azotu (pierwiastkow zwigzanych
z metabolizmem bruzdnic).

Zastosowane wymienionych cech szkieletow (poza morfologia) jako wskaznika
symbiozy u kopalnych Scleractinia wymaga zachowania pierwotnej struktury oraz
mineralogii szkieletu. Poniewaz aragonit jest niestabilng odmiang polimorficzng weglanu
wapnia i fatwo ulega rekrystalizacji do stabilnego kalcytu, zachowanie pierwotnego szkieletu
w stanie kopalnym jest niezwykle rzadkie. Niemniej jednak aragonitowe szkielety
Scleractinia wystepujg nawet w osadach srodkowego triasu.

Celem niniejszej rozprawy jest przetestowanie hipotezy mowiacej o tym, ze obecnosé
zooksantelli wplywa na proces biomineralizacji szkieletu Scleractinia, za§ bedace
$wiadectwem tego wplywu strukturalne i geochemiczne cechy szkieletu pozwalaja wykry¢
obecno$¢ symbiozy z bruzdnicami u koralowcow kopalnych. Kluczowe z punktu widzenia
ewolucji Scleractinia oraz rozwoju raf koralowych jest okreslenie czy oraz jaki byt udziat
koralowcow zooksantellowych wsrod ich wezesnomezozoicznych przedstawicieli. Z tego
wzgledu gtownym materiatem badawczym byty koralowce pochodzace z wapieni dolnego
noryku z Anatolii (Turcja). Ze wzglgdu na dobry stan zachowania szkicletow (znaczacy
udziat pierwotnej mineralogii), koralowce te sg pierwszymi przedstawicielami mezozoicznych
Scleractinia, w ktorych zwiazki symbiotyczne z bruzdnicami moga by¢ badane metodami
identycznymi jak u koralowcéw dzisiejszych. Z uwagi na fakt, ze procesy diagenetyczne
moga W znaczacy sposob zaburzy¢ pierwotne sygnatury geochemiczne szkieletow,
szczegOlng uwage w pracy poswiecitam udokumentowaniu i interpretacji mikroskalowych
cech diagenetycznych u triasowych koralowcoéw. Obserwacje te umozliwily pobieranie
materiatu szkieletowego do badan np. izotopowych, tak aby byl on w jak najwigkszym

stopniu wolny od produktéw procesow wtornych.

Opis taksonomiczny

W rozdziale pierwszym przedstawitam opis taksonoéw rozpoznanych w badanej kolekc;ji.
Sposréd opisanych przez Cuifa (1974, 1975ab, 1976) 30 gatunkéw koralowcow
pochodzacych z Anatolii, w kolekcji znajduja si¢ 24 gatunki. Czg¢$¢ z opisanych w tym



rozdziale koralowcdw stanowig gatunki dotychczas niespotkane w wapieniach z Anatolii np.
Sichuanophyllia sichuanensis, Cuifia marmorea czy Alpinoseris sp. (Rozdzial 1).

Stan zachowania kopalnych Scleractinia

Szczegblowy opis zmian diagenetycznych oraz ich wplyw na sygnatury geochemiczne
szkieletu przedstawitam na przyktadzie koralowca Pachysolenia cylindrica (Rozdzial 2).
Podstawowe obserwacje przeprowadzone w mikroskopie optycznym wskazaty na obecnos¢ w
szkielecie P. cylindrica jednostek mikrostrukturalnych charakterystycznych dla dzisiejszych
Scleractinia: waskiej strefy szybkiego wzrostu (RAD; rejon okreslany dawniej jako centra
kalcyfikacji) oraz szkieletu pogrubiajacego (TD) zbudowanego z widknistych krysztatow
aragonitu tworzacych gtowng mase szkieletu. Wykorzystujac zestaw réznych technik
analitycznych (mikroskopia elektronowa i katodoluminescencyjna, mikroskopia Ramana,
spektroskopia dyspersji dlugosci fali oraz spektroskopia z dyspersja energii) wykazatam, ze
szkielet P. cylindrica stanowi mieszaning heterogenicznie rozmieszczonych pierwotnych i
wtornych cech. Diagenetyczny kalcyt wypetnia catkowicie strefy RAD, natomiast w TD
wystepuje jako Kilkumikrometrowe krysztaly sgsiadujgce z widknami aragonitu. Wysoka
koncentracja strontu w aragonitowych obszarach szkieletu Pachysolenia odpowiada
warto$ciom znanym ze szkieletow dzisiejszych Sclaractinia i1 sugeruje jego pierwotny
charakter. Ponadto, zawarto$¢ i rozmieszczenie siarki (SV'), ktora u zyjacych koralowcow
zwigzana jest z siarczanowanymi wielocukrami obecnymi w materii organicznej wbudowanej
W szkielet, wskazuje na biogeniczne pochodzenie aragonitu. Analiza sktadu geochemicznego
oryginalnego szkieletu P. cylindrica (13,8 % kalcytu) oraz szkieletu o zmniejszonej
zawarto$ci kalcytu (5,6 %), uzyskanego poprzez separacj¢ gegstoSciowg przy uzyciu cieczy
cigzkich, ujawnita, ze szkielet poddany separacji ma wyzszy stosunek jonowy Sr?*/Ca?* oraz
nizsze wartosci Mg?*/Ca?* i 880 niz szkielet niepoddany separacji. Na podstawie tych
warto$ci pokazano jaki wplyw na rekonstrukcje srodowiska kopalnego moze mieé nawet
niewielka ilos¢ wtornego kalcytu. Temperatura przypowierzchniowa wody interpretowana na
podstawie sygnatur geochemicznych otrzymanych z oryginalnego szkieletu jest o 1,1 do
3,4°C nizsza niz temperatura uzyskana z probki 0 obnizonej zawartosci kalcytu.

Kryterium mikrostrukturalne

Wplyw endosymbiotycznych glonow na proces kalcyfikacji Scleractinia zweryfikowano
woparciu o analizy szkieletdw dzisiejszych koralowcéw zooksantellowych oraz
azooksantellowych. Poglebione obserwacje struktury szkieletu (Rozdzial 3) pokazaty, ze

warstwy pogrubiajace (TD) u koralowcow zyjacych w symbiozie z bruzdnicami wykazuja



regularne (niska warto$¢ wspotczynnika zmiennosci) i ciggle w ramach danej jednostki
szkieletu przyrosty. Z drugiej strony koralowce pozbawione zooksantelli maja w znacznym
stopniu nieregularne (wysoki wspodtczynnik zmienno$ci) 1 czgsto nieciggle warstwy
wzrostowe. Podziat ten wskazuje, ze w odroznieniu od koralowcéw azooksantellowych,
proces biomineralizacji szkieletu koralowcow zooksantellowych wspierany jest przez
cykliczng fotosyntezg¢ bruzdnic. Jako czynniki odpowiedzialne za regularno$¢ przyrostow u
koralowcéw symbiotycznych rozpatruje si¢ migedzy innymi dobowe zmiany w dostawie tlenu
produkowanego podczas fotosyntezy, wychwytywaniu przez symbionty fosforandéw
pochodzacych z metabolizmu koralowca oraz ekspresji anhydrazy weglanowej. Mimo,
wyjatkow takich jak zyjacy w plytkich wodach azooksantellowy dendrofylid Tubastraea
tagusensis o regularnych przyrostach, czy zamieszkujacy gighsze partie wod zooksantellowy
agaricid Leptoseris fragilis majacy nieregularne przyrosty, zdecydowana wigkszo$¢ badanych
koralowcow wpisuje si¢ w podziat na koralowce zooksantellowe majgce regularne warstwy
wzrostowe oraz koralowce azooksantellowe o nieregularnych przyrostach i wskazuje na
przydatnos¢ tej cechy szkieletu, jako istotnego Kryterium oceny obecno$ci symbiozy u
Scleractinia.
Kryterium geochemiczne
Analiza sktadu geochemicznego szkieletéw dzisiejszych koralowcoéw (Rozdzial 4) pokazata,
ze zgodnie z danymi przedstawionymi przez Stanley i Swart (1995), koralowce
azooksantellowe charakteryzuja si¢ szerokim zakresem sygnatur izotopowych tlenu (5'80) i
wegla (813C). Dodatkowo parametry te sg skorelowane (r=0,78). W przypadku koralowcow
zooksantellowych wartosci 680 i 6C s3 mniej zréznicowane i nie wykazuja korelacji
(r’=0,28). W uproszczeniu, korelacja migdzy sktadem izotopowym tlenu i wegla u gatunkow
azooksantellowych zwigzana jest z wplywem oddychania, powodujacego réwnoczesne
zubozenie w lekkie izotopy rezerwuaru obydwu pierwiastkbw, z ktorego nastepuje
kalcyfikacja. Brak korelacji miedzy §'%0 i §'3C u koralowcow zooksantellowych thumaczony
jest zmiennym stosunkiem miedzy fotosynteza, powodujaca zubozenie rezerwuaru
kalcyfikacji w *2C, a oddychaniem w réznych warunkach zycia tych korali (Swart, 1983).
Koralowce nalezace do dwoch grup ekologicznych réznig si¢ takze skladem
izotopowym azotu zwigzanego z materig organiczng wbudowana w szkielet. Gatunki Zyjace
w symbiozie z bruzdnicami wykazuja nizsze wartosci parametru 8°N niz koralowce
pozbawione zooksantelli, co jest zgodne z wczesniejszymi badaniami przez zespot Muscatine

(2005). Réznice te moga by¢ zwigzane z réoznym pochodzeniem azotu pobieranego przez



koralowce—gatunki symbiotyczne otrzymuja od bruzdnic azot zubozony w 8*°N, podczas
gdy gatunki asymbiotyczne asymiluja czasteczkowy azot organiczny wzbogacony w §°N.
Inny zaproponowany scenariusz tlumaczy nizsze wartosci SN u  koralowcow
zooksantellowych tym, ze wydalajg one znacznie mniej jondw amonowych (NH4") o niskim
8N niz koralowce pozbawione symbiontéw (wg. Wang et al. 2015). Przeprowadzone przeze
mnie obserwacje potwierdzaja, ze sktad izotopowy pierwiastkow, biorgcych udzial w procesie
fotosyntezy zooksantelli, jest wiarygodnym wskaznikiem symbiozy.

Swiadectwa symbiozy z bruzdnicami u triasowych Scleractinia

Zastosowanie powyzszych kryteriow szkieletow do kopalnych koralowcow z Anatolii
(Rozdzial 4) poprzedzitam oceng ich stanu zachowania. Do analiz wybratam szkielety
0 najwickszym udziale pierwotnych cech okre§lonych na podstawie obecnosci mikrostruktur
znanych z dzisiejszych Scleractinia oraz niewielkiej zawarto$ci diagenetycznego kalcytu.
Obserwacje strukturalno-geochemicznych cech szkieletow pokazaty, ze podobnie jak
dzisiejsze gatunki zooksantellowe, koralowce z Anatolii majg regularne warstwy przyrostowe
oraz niski zakres sygnatur izotopowych tlenu 1 wegla, miedzy ktorymi brak korelacji.
Ponadto, szkielety te sa zubozone w &8°N. Kryteria te wskazuja ze triasowe koralowce z
Anatolii zyly w symbiozie z bruzdnicami. W odréznieniu od dzisiejszych koralowcow, z
ktorych wigkszos¢ wpisuje si¢ w podzial na koralowce symbiotyczne o wysokim stopniu
integracji szkieletu oraz asymbiotyczne o niskim stopniu integracji szkieletu, triasowe
Scleractinia wykazuja cechy ,,zooksantellowe” bez wzglgdu na morfologi¢ szkieletu—cechy
wskazujace na obecno$¢ symbiozy wystepuja zarowno u meandroidalnych koralowcow
(Meandrovolzeia serialis) jak i u form osobniczych (Coryphyllia regularis) i faceloidalnych
(Volzeia sp.). W zwigzku z tym, ze badane rodzaje koralowcow rozprzestrzenione byly
W pdznotriasowych rafach NW Tetydy, mozna przypuszcza¢ ze symbioza byta dominujacym,
o ile nie wylacznym stylem zycia w ptytkowodnych srodowiskach.

Kontekst ekologiczny

Pojawienie si¢ symbiozy w poznym triasie prawdopodobnie zwigzane byto z pojawieniem si¢
platform weglanowych, ktore dostarczyly nowych siedlisk koralowcom oraz innym
organizmom, Kktore ucierpialy w trakcie wymierania na granicy permu i triasu.
Przypuszczalnie, podobnie jak dzisiejsze tropikalne rejony wschodniego Pacyfiku (np. Coral
Triangle), ptytkie wody potnocno-zachodniej Tetydy byly zubozone w substancje odzywcze.
Najskuteczniejsza strategia przystosowania do zycia w oligotroficznych warunkach dla

heterotroficznych koralowcoéw bylo utworzenie symbiotycznej relacji z autotroficznymi



bruzdnicami. Obecno$¢ gatunkow zooksantellowych w réznych triasowych rodzinach
Scleractinia sugeruje, ze do powstania symbiozy doszlo niezaleznie w rdéznych liniach
rozwojowych. Bruzdnice odpowiedzialne byly nie tylko za dostarczanie energii oraz
recykling substancji odzywczych, ale 1 za dzienny wzrost tempa kalcyfikacji szkieletu (ang.
light enhanced calcification). Powstanie tej symbiotycznej relacji z zooksantellami pozwolito
koralowcom Scleractinia na osiggni¢cie dominujacej pozycji w ekosystemach rafowych oraz

utworzenie najwigkszych biogenicznych struktur na Ziemi, jakimi sg dzisiejsze rafy koralowe.



