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Streszczenie

Pochodzenie koralowcéw szesciopromiennych (Scleractinia) wciaz pozostaje
nierozwigzanym problemem, pomimo ponad 200 letniej historii ich badan. Cho¢ zapis
kopalny wigkszoSci Anthozoa rozpoczyna si¢ we wczesnym paleozoiku, szkielety
koralowcow sze$ciopromiennych pojawiaja si¢ stosunkowo pozno, dopiero w srodkowym
triasie, ok. 240 milionow lat temu. Wedlug jednej z hipotez Scleractinia pochodza od
paleozoicznych koralowcow Rugosa. Jej przeciwnicy wskazuja jednak na liczaca
14 milionéw lat przerwe jaka dzieli ostatnie, permskie wystapienia Rugosa 1 pierwsze
pojawienie si¢ Scleractinia w triasie, a takze odmienny uklad przyrastania przegrod (seryjny
vs cykliczny) oraz mineralogi¢ szkieletu (kalcytowa vs aragonitowa) u przedstawicieli tych
koralowcow. Wedhug innej hipotezy, czgs¢ paleozoicznych koralowcoéw nalezacych do grup
spokrewnionych z dzisiejszymi Scleractinia (Hexacorallia) jednak nie tworzacych szkieletu
(podobnie jak dzisiejsze Corallimorpharia) przetrwala kryzys na granicy perm/trias i, poprzez
uzyskanie twardego szkieletu, dala poczatek triasowym Scleractinia. T¢ hipoteze wspieraja
wyniki badan molekularnych sugerujace paleozoiczne korzenie Scleractinia. Te same analizy
wskazuja gardineridy 1 mikrabacidy jako tworzace najstarsza, bazalna grupg Scleractinia,
ktora wyodrebnita si¢ ok. 425 milionow lat temu, zatem dlugo przed rozdzieleniem dwoch
innych linii rozwojowych Scleractinia tj. Robusta 1 Complexa do ktorych nalezy wigkszos¢
dzisiejszych przedstawicieli koralowcow. Cho¢ mikrabacidy sa grupa o potencjalnie
kluczowym znaczeniu dla ewolucji Scleractinia, zaskakujaco mato bylo dotad danych
dotyczacych ich kopalnych 1 dzisiejszych przedstawicieli. Z tego wzgledu, szkielet bazalnych
koralowcow Micrabaciidae stat si¢ przedmiotem szczeg6towych badan tej pracy doktorskie;j.

Micrabacidy to ahermatypowe (zyjace poza Srodowiskiem rafowym) osobnicze
koralowce zamieszkujace dzi§ najglebsze rejony oceanu (do 5000 tys. m). Do rodziny
Micrabaciidae  naleza  dzisiejsze  Letepsammia, Rhombopsammia 1 Leptopenus,
Stephanophyllia (pojawiajaca si¢ od miocenu do dzi$) i, znana wylacznie ze stanu kopalnego,
Micrabacia (kreda-eocen). Cecha, ktora wyrdéznia mikrabacidy sa porowate szkielety,
z charakterystycznych gwiazdkowatym uktadem septow oraz naprzemianlegtym polozeniem
septow 1 zeber. Do tej pory przyjmowano, ze septa mikrabacidow, wyjatkowo dla
koralowcow, powstaja poprzez bifurkacje (symetryczne rozdzielenie) gtéwnej blaszki septum
poprzedniego cyklu. Dotychczasowe interpretacje opieraly si¢ jednak wylacznie na

obserwacjach morfologii dorostych okazoéw, dlatego pierwszym celem pracy stalo si¢



przedstawienie modelu ontogenezy szkieletu w oparciu o korality w réznych stadiach wzrostu
1z zastosowaniem nowszych metod badawczych (Rozdzial 1).

Analizy serii przekrojow mikrotomograficznych przez szkielety mlodocianych
mikrabacidow oraz badania w SEM nie potwierdzily tradycyjnej interpretacji ontogenezy
septow u tej grupy koralowcow. Septa tworza si¢ w brzeznej czgsci koralita, pomiedzy
septami poprzednich cykli. Sciana w tym miejscu wpukla sig, stopniowo unoszac dolna
krawedz septum powyzej podstawy koralita. W tym samym czasie po drugiej stronie
podstawy formuja si¢ zebra - poprzez kolejne bifurkacje doréwnuja liczba septom 1,
wyjatkowo dla Scleractinia, znajduja si¢ w stosunku do nich w naprzemianlegtym potozeniu.
Wkroétce po powstaniu septow ich goérne krawedzie lacza si¢ z sasiednimi septami
poprzedniego cyklu tworzac charakterystyczny koronkowy wzdr, wczesniej interpretowany
jako skutek bifurkacji. Podobnie jak u wszystkich Scleractinia, septa mikrabacidow powstaja
w cyklach, ale w obrebie pojedynczych cykli septa nie pojawiaja si¢ jednocze$nie lecz wedtug
scisle okreslonego porzadku: cykl rozpoczyna para septow okalajacych septum poprzedniego
cyklu (n-1) sasiadujace z septum S1. W nastgpnych etapach powstaja septa wzdluz kolejnych
(liczac od S1) septow poprzedniego cyklu. Z kazdej pary septow pierwsze powstaja te, ktore
zajma przestrzen pomiedzy starszymi septami (np. septa S5 pomigdzy S4, a S2 powstaja
przed septami S5 pomigdzy S4 a S3).

W badaniach koralowcoéw obok tradycyjnego opisu morfologii szkieletu coraz
wigkszego znaczenia nabieraja obserwacje jego mikrostruktury. Analizy mikrostrukturalne
okazuja si¢ szczegdlnie przydatne w interpretacjach filogenezy koralowcow, dlatego nieznana
do tej pory mikrostruktura szkieletu Micrabaciidae stata si¢ przedmiotem przedstawionych
w pracy badan (Reozdzial 2). Rdéznice pomigdzy glownymi typami mikrostruktur szkieletu
Scleractinia rozpatrywano do tej pory w kategoriach (i) odmiennych relacji przestrzennych
pomiedzy dwoma podstawowymi regionami mikrostrukturalnymi: strefami szybkiego wzrostu
(,,centrami kalcyfikacji”) 1 szkieletem pogrubiajacym (,,wioknami”) oraz (ii) odmiennego
ulozenia widkien w kolejnych warstwach szkieletu pogrubiajacego (prostopadle lub réwnolegle
do stref szybkiego wzrostu). U mikrabacidow, strefy szybkiego wzrostu, podobnie jak
u wszystkich Scleractinia, tworza naktadajace si¢ kolejno warstwy o budowie mikrokrystalicznej
1okalajace je wiazki rownolegltych wilokien (ok. 2-10um dhugosci). Catkowicie natomiast
odmienna niz u reszty koralowcow jest mikrostruktura ich szkieletu pogrubiajacego. Tworza go
wiazki niezwykle cienkich (100-300nm) 1 krotkich (1-2 um) widkien. Poszczegolne wiazki maja
roézne orientacje osi krystalograficznych, tworzac w obrgbie 1 na powierzchni septow nieregularny

wzor. Inaczej niz u pozostatych Scleractinia, w obrgbie szkieletu pogrubiajacego mikrabacidow



brak tez wyraznie wyodrgbnionych warstw przyrostowych. Te wyjatkowe, wlasciwe tylko
mikrabacidom cechy szkieletu pogrubiajacego sa waznym argumentem potwierdzajacym
uzytecznos$¢ kryteriow mikrostrukturalnych w badaniach filogenezy Scleractinia. Analogicznie,
rowniez akroporidy bedace monofiletyczna 1 najliczniejsza pod wzgledem gatunkowym grupa
wspotczesnych Scleractinia, posiadaja unikalng budoweg szkieletu pogrubiajacego w postaci
dachowkowato ulozonych pakietow wiokien. Okazuje si¢ zatem, ze przynajmniej dla niektorych
grup koralowcow, to cechy strukturalne szkieletu pogrubiajacego maja znaczenie diagnostyczne,
a nie jak dotychczas przyjmowano, strefy szybkiego wzrostu. Znacznie zmienia to sposob
postrzegania cech mikrostrukturalnych tych czesci szkieletu, jakie w niektérych modelach
wzrostu Scleractinia uznawano dotad za produkt czysto fizyko-chemicznego stracania weglanu
wapnia. Coraz wigcej danych wskazuje na to, ze koralowce, podobnie jak wiele mnych
organizméw tworzacych mineralne szkielety, poprzez syntezg¢ funkcjonalnych makroczasteczek
organicznych, nadzoruja proces biomineralizacji.

Mimo rosnacej liczby dowodéw na biologicznie kontrolowana mineralizacjg, czg$¢
badaczy twierdzi, ze to Srodowisko zewngtrzne ma dominujacy wplyw na formowanie
szkieletu. Za jeden z glownych czynnikow jaki wplywal na ewolucj¢ 1 mineralogi¢
organizmow tworzacych weglanowe szkielety uznaje si¢ stosunek magnezu do wapnia
w wodzie morskiej. Na podstawie sktadu nieorganicznych cementow 1 inkluzji w halicie,
fanerozoiczna histori¢ Ziemi podzielono na okresy tzw. kalcytowych i aragonitowych morz.
Odmiana polimorficzna weglanu wapnia w szkielecie dominujacych w danym okresie
organizméw rafotworczych miata byé okreélana przez stosunek molowy Mg®"/Ca*" w wodzie
morskiej, podobnie jak to ma miejsce w warunkach do$wiadczalnych (przy Mg”*/Ca*" < 2
mmol/mol wytracana jest niskomagnezowa odmiana kalcytu, przy wyzszych wartosciach
Mg**/Ca** > 2 mmol/mol tworzona jest wysokomagnezowa odmiana kalcytu oraz, zwlaszcza
przy wartosciach Mg”>*/Ca®" > 4.5 mmol/mol, aragonit). Badania inkluzji fluidalnych
zawartych w halicie pokazaly, ze w kredowym ,.kalcytowym morzu” stosunck Mg”*/Ca*", byt
nizszy niz 2 mmol/mol, a zatem warunki sprzyjaty powstawaniu kalcytu. Wedtug niektorych
badaczy takie warunki $rodowiska doprowadzily do zmiany mineralogii szkieletu
koralowcow, ktore dzis znajdujemy w postaci kalcytowych skamieniatosSci.

Sugerowano, ze sktad wody morskiej mogt decydowac takze o mineralogii (odmianie
polimorficznej CaCOs) nowopowstajacych kladow w momencie kiedy po raz pierwszy
wytworzyly weglanowe szkielety. Mikrabacidy, ktére w stanie kopalnym pojawiaja sie
wlasnie w kredzie, kiedy stosunek magnezu do wapnia byl jednym z najnizszych

w faneroziku, stanowia idealny przyktad do testowania powyzszych hipotez (Rozdzial 3).



Wigkszos¢ koralowcéw w osadach polskiej kredy zachowana jest w postaci osrodek lub
odciskow. Mikrabacidy, nietypowo, znajdowane sa jako kalcytowe szkielety. Co wigcej,
wspotwystepuja z dobrze zachowanymi Coelosmilia, uznanymi za pierwotnie kalcytowe
Scleractinia. W przeciwienstwie do Coelosmilia, u mikrabacidow zamiast pierwotnej
mikrostruktury szkieletu widoczne sa jednak liczne $lady diagenezy, posrednio §wiadczace
oich pierwotnie aragonitowej mineralogii. Aragonitowa mineralogie kredowych
mikrabacidow potwierdzily badania doskonale zachowanych koralowcow z formacji Ripley
(USA). Gornokredowa Micrabacia ma catkowicie aragonitowy szkielet o mikrostrukturze
identycznej jak zyjacy przedstawiciele rodziny. Dzisiejsze mikrabacidy maja stosunek
Mg*"'Ca*" poréwnywalny zinnym glebokowodnymi koralowcami. Co cickawe, szkielety
kredowej Micrabacia 1miocenskiej Stephanophyllia, reprezentujacych znacznie plytsze
srodowiska 1 zyjacych w odmiennych warunkach wody morskiej wykazuja stosunki molowe
Mg?"Ca®" iSr*"/Ca2" takie same jak u glebokowodnych rodzajow. Sugeruje to, ze
przynajmniej u tej grupy koralowcow Mg*" 'Ca?" i Sr*'/Ca2" zdaje si¢ mie¢ ustabilizowane
warto$ci, niezalezne od zmian Srodowiska i1 nie moze by¢ traktowane jako wiarygodny
wskaznik paleotemperatur. Wbrew wczesniejszym hipotezom, warunki kredowego
kalcytowego morza nie wplyngly na odmiang polimorficzna weglanu wapnia, z ktorego
tworzyly si¢ pierwsze szkielety nowopowstatego kladu mikrabacidéw. Aragonitowa
mineralogia, taka sama mikrostruktura i koncentracja pierwiastkéw sladowych u dzisiejszych
1 kopalnych mikrabacidow sugeruje, ze mimo znaczacych zmian chemizmu wody morskiej
przez ostatnie 100 milion6w lat ich mineralizacja pozostawala pod silng kontrola organizmu.

W ostatnim rozdziale (Rozdzial 4) opisano mikrostrukturg neogenskich (miocenskich
1 pliocenskich) Stephanophyllia, u ktorych czgs$¢ szkieletu pogrubiajacego sktada si¢ z dlugich
(20-50 um) 1 cienkich (ok. 300-500 nm) rownolegtych widkien, ktére nie tworza wiazek (jak
wigkszo$¢ Scleractinia) lecz warstwy przypominajace strzech¢ pokrywajaca septa. Ta
mikrostruktura odréznia neogenskie mikrabacidy od pozostatych opisanych dotad
reprezentantow rodziny i pokazuje, ze mechanizm biologicznie kontrolowanej mineralizacji
u tej grupy jest nieco bardziej roznorodny. Pomimo odmiennej budowy szkieletu neogenskich
Stephanophyllia, mikrabacidy pozostaja jednak widocznie rozne mikrostrukturalnie od
pozostalych Scleractinia.

Mimo, ze analizy molekularne sugeruja bazalna pozycje mikrabacidow w filogenezie
Scleractinia, ich zapis kopalny rozpoczyna si¢ dopiero we wczesnej kredzie. Brak
paleozoicznych, triasowych lub jurajskich form ktore posiadalyby podobne do opisanych

w pracy cechy mikrostruktury lub ontogenezy szkieletu i ktéore moglyby by¢ uznane za



przodkéw Micrabaciidae. Nagle pojawienie si¢ w stanie kopalnym oraz widoczna na ré6znych
stopniach organizacji szkieletu odrgbno$¢ mikrabacidow moze tlumaczy¢ migracja
posiadajacych szkielety, glebokowodnych form do plytszych wod lub uzyskanie szkieletu
przez grupg migkkocialych bazalnych Hexacorallia.



