





Oszczedne amonity
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Cyklicznym zmianom gigbokosci morz i typéw sktadanych w nich osadéw (ktére przeksztaltcity si¢ z czasem w skaty),
towarzyszyly cykliczne zmiany ksztattu muszli zamieszkujacych te morza amonitow (wg. Bayera i McGhee 1984).

niku hydrodynamicznym z muszlami réznych
amonitéw (Jacobs 1992), nie istnieje uniwer-
salny ksztalt — najoszczedniejszy energetycznie
w kazdych warunkach.

Przy powolnym ptywaniu, np. z szybkoscig
5 cm na sekundg, moc wymagana do plynigcia
jest mniejsza w przypadku amonita o opastej
muszli niz w przypadku formy o muszli szczu-

plej. Odwrotna sytuacja zachodzi w czasie pty-
nigcia z wigkszg predkoscig, wynoszaca np. 15
czy 50 cm na sekunde. Amonit o muszli szczu-
plej (wskaznik smuktosci 0,2) ptynac z szyb-
koscig 50 cm na sekunde potrzebuje do tego
mocy dwukrotnie mniejszej niz plyngcy z taka
samg predkoscig amonit bardziej opasty (wska-
Znik smuktosci 0,3).
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Wraz ze wzrostem amonita Staufenia staufensis zmienial si¢ ksztalt jego muszli. Muszla miodociana jest opasta
i ewolutna, dorosta — smukta i inwolutna (kolejne skrety obejmuja poprzednie). Miarg (wskaZznikiem) smuktosci jest
stosunek grubosci muszli do jej srednicy (czym mniejsza warto$¢ wskaznika, tym wieksza smuktos¢). Dla zilustro-
wanych stadiéw wzrostu wartos¢ wskaznika zmieniata si¢ od 0,60, przez 0,34 do 0,21. Dane z Riebera (1963).

Jezeli wigc zwierze na ogét poruszato sie
powoli, to bardziej oszczedne energetycznie
byto dla niego posiadanie muszli opastej. Jesli
zas ptywato zwykle szybciej, to energetycznie
oplacalna byta dla niego muszla szczupta. Dzia-
to sig¢ tak dlatego, ze op6r jaki ptyngcemu cialu
stawia ptyn ma dwie sktadowe: opor tarcia po-

Transgresje i regresje

wierzchniowego oraz opér tzw. ciSnieniowy.
Opor tarcia wzrasta wraz ze wzrostem catkowi-
tej powierzchni ciala i liniowo z predkoscia
ruchu. Opdr cisnieniowy rosnie z kwadratem
szybkosci 1 ze wzrostem powierzchni czotowej
ciala, tej ,,wystawionej” w kierunku ptynigcia.
Przy matych predkosciach dominuje opér tar-

Transgresja morza oznacza podnoszenie sie jego poziomu i wkraczane na obszar ladu,
a regresja zachodzi wtedy, gdy morze lad opuszcza. W okresach zlodowacern, gdy duza
ilos¢ wody jest zmagazynowana w lodowcach, poziom morza jest niski, zas podnosi sie
wraz z ociepleniem i topieniem lodowcéw. Takze tempo przyrostu grzbietéw oceanicz-
nych, powstajacych z magmy wylewajacej sie na granicy potozonych pod woda ptyt lito-
sfery, wptywa na wahania poziomu mérz i oceanéw, poniewaz magma wypycha wode
z basenu i ,,zmusza” ja do wkroczenia na lady.
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cia, oplacalo si¢ wowczas mie¢ jak najmniejsza
powierzchni¢ catkowita. Przy szybkosciach
wiekszych walnie przewaza opdr cisnieniowy,
oplacalne staje si¢ wtedy posiadanie jak naj-
mniejszej powierzchni czotowe;.

7. dwéch muszli amonitéw o tej samej obje-
tosci, jednej opastej, a drugiej smuktej, mniejszg
powierzchni¢ catkowitg ma muszla opasta, na-
tomiast mniejszg powierzchnie czotowg — smu-
kta. Dlatego pierwsza jest energetycznie 0Sz-
czedniejsza przy powolnym pltywaniu, zas dru-
ga przy ptywaniu szybszym.

Hipoteza

Przedstawione wyzej fakty mogg stanowié
klucz do wyjasnienia zar6wno omdéwionych
wczesniej cykli ewolucyjnych, jak i smukle-
nia muszli wraz ze wzrostem amonita (Jacobs

1992). W glebszym i spokojniejszym morzu
mozna, bedgc amonitem, ptywaé powoli,
a wowczas, by nie ponosic¢ zbyt wielkich wy-
datkéw energetycznych, nalezy mieé stosun-
kowo opastg muszle. W morzu ptytszym i bar-
dziej ruchliwym, by nie sta¢ si¢ biernym
obiektem rzucanym to tu, to tam przez prady,
nalezy ptywac szybciej. Wtedy z kolei mniej-
sze wydatki energetyczne ponosi si¢ dyspo-
nujac smukta muszla.

Kilkumilimetrowy mtody amonit nie moze
pltywac szybko. Jest maty i male sg jego migs-
nie, za mate, aby dysponowa¢ moca konieczng
do szybszego ptywania, bowiem moc miesni
jest proporcjonalna do ich objg¢tosci. Muszla
o ksztalcie zblizonym do kuli albo przynaj-
mniej mocno opasta jest dla niego optymalna,
gdyz przy powolnym plywaniu bardziej ener-
getycznie oszczgdna niz muszla smukta.

Przecigta poprzecznie muszla wspétczesnego todzika — widoczna podzielona na komory czes$¢ muszli, zwana fragmokonem,
oraz komora mieszkalna. (Fot. Chris 73; http://commons. wikimedia.org/wiki/File:NautilusCutaway Logarithmic Spiral.jpg na licencji

creative commons cc-by-sa 2.5).
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Moéwi si¢ nieraz, ze natura jest rozrzutna.
Jednak omawiany tu przypadek plywania amo-
nitéw, zdaje si¢ wskazywaé na cos$ przeciw-
nego. Jezeli przedstawiona hipoteza jest stusz-
na, to zwraca uwagg cigglte ewolucyjne modyfi-
kowanie wtasnosci hydrodynamicznych muszli
amonitéw w rytmie zmian srodowiska tak, zeby
koszty ptywania byly jak najmniejsze. Osobni-
ki, ktére miaty przezy¢ i zostawi¢ potomstwo,
nie moglty widocznie ,,pozwoli¢ sobie” na roz-
rzutnosc.
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Karol Darwin i wasonogi, czyli opowies¢
o tym, jak malerkie skorupiaki pomogty
w uksztattowaniu teorii ewolucji

John W.M. JAGT

W 1835 roku podczas podrézy na ,Beagle” Karol Darwin natknat si¢ na okaz
dziwacznego przedstawiciela wasonogéw. Po powrocie do Anglii zajat sie bada-
niami tych skorupiakéw. Zbieranie okazéw i poznanie ich budowy anatomiczne;j
zajeto mu az osiem lat (od 1846 do 1854 roku). Wynikiem tej zmudnej pracy
byta wydana w czterech czesciach monografia (1851-1855), do dzisiaj podzi-
wiana przez specjalistow. Te ksztatcace i pelne doswiadczeri lata miaty klu-
czowe znaczenie dla ostatecznego sformutowania teorii ewolucji, ktéra Darwin

przedstawit swiatu w 1859 roku.

W styczniu 1835 roku podczas stynne;j,
trwajacej od 1831 do 1836 roku podrézy na
okrecie ,,Beagle”, Karol Darwin znalazt na
chilijskiej plazy okaz rzadkiego i niezwykie-
go wasonoga, ktérego opatrzyl przydomkiem
»Pan Arthrobalanus”. Wasondég mieszkatl
w wydrazeniu, ktére wykonat w grubej muszli
jakiegos migczaka. Pod wzgledem budowy
anatomicznej ,,Pan Arthrobalanus” przypomi-
nal inne wasonogi, lecz brak pancerza stano-
wil wyrazne odchylenie od standardowego
dla tej grupy planu budowy. Po powrocie do
Anglii Darwin nie opart si¢ pokusie dowie-
dzenia si¢ czego$ wigcej o niezwyklym oka-
zie. Postanowil tez rozproszy¢ mgle tajemni-
cy, ktéra spowijala te wéwczas stabo poznane
stworzenia (Stott 2003), wyjasni¢ ich przysto-
sowania, zaproponowac klasyfikacje, a takze
ustali¢ zawite sciezki ewolucji.

To wtasnie wyjasnienie ewolucji wasono-
géw mialo by¢ centralnym tematem tego am-
bitnego projektu. By sprosta¢ zadaniu nalezato
zgromadzi¢ twarde dowody i odrzuci¢ speku-

lacje. Warto w tym miejscu dodaé, ze jeszcze
w latach 30. 1 40. XIX wieku morskie bezkre-
gowce budzity wiele kontrowersji wsrdd bada-
czy, takich jak Jean-Baptiste de Lamarck, Tho-
mas H. Huxley oraz Edward Forbes, ktérzy
spierali si¢ na temat ich taksonomii oraz anato-
mii. Juz w 1830 roku John Vaughan Thompson
udowodnil, Ze wasonogi nie byty mieczakami,
jak uwazano wczesniej, lecz nalezaty do osiad-
tych skorupiakéw, ktore rozwijaly si¢ za po-
Srednictwem wolno zyjacego mitodocianego
stadium rozwojowego. Kilka lat péZniej, Bur-
meister (1834) opublikowat pierwszg wydang
na odpowiednim poziomie monografi¢ waso-
nogow.

,Pan Arthrobalanus” ujawnia swe
tajemnice

W pazdzierniku 1846 roku Darwin powaz-
nie zajal si¢ ,,Panem Arthrobalanusem”, dos-
trzegajac w nim te same problemy, ktérymi za-
mierzal si¢ zaja¢ w swej planowanej od dawna

Rocznik Muzeum Ewoluciji Instytutu Paleobiologii PAN Nr 2 (2010)




John W.M. Jagt

Karol Robert Darwin (1809-1882), fotografia wykonana
okoto 1854 roku.

,ksiazce o gatunkach”. To zadecydowato o naj-
blizszej przysztosci uczonego. Juz od roku 1837
Darwin pracowat bowiem nad zagadnieniami
pochodzenia gatunkéw, zmiennosci i dziedzi-
czenia cech. W roku 1844 byt juz bliski ogto-
szenia Swiatu swej teorii ewolucji. Powstrzy-
matly go jednak stowa Josepha Hookera, ktory
ostrzegat, ze nikt kto szczegétowo nie opisat
wielu gatunkéw, nie ma prawa zajmowac si¢
problemem ich pochodzenia (Stott 2003). Dar-
win jak dotad nie opisal ,,wielu gatunkéw”.
W rezultacie wstepny szkic eseju o ewolucji po-
wedrowat do szuflady. Teoria ewolucji wyma-
gata wigcej dowoddow i argumentéw. I to wlas-
nie wasonogi, zardwno dzisiejsze, jak i kopalne,
miaty mu tych argumentéw dostarczy¢.
Darwin zwrdcit si¢ listownie do przyrod-
nikéw, anatomow i zoologéw z calego Swiata
7 prosbg o okazy do badani. Rozwnigta juz wte-
dy catkiem dobrze sie¢ pocztowa, a takze do-
godne do wysylki, niewielkie rozmiary waso-
nogéw sprawity, ze szybko powstal sprawny
system wymiany mysli i okazéw. Gdy nadeszty

pierwsze przesylki z wasonogami, Darwin pot-
kngt haczyk. Odwrét stat si¢ sie niemozliwy.
Odtad Darwin poswigcit si¢ bez reszty przygo-
towywaniu monografii wasonogéw, cho¢ praca
nad nimi czgsto przerastata jego sity i byta zréd-
tem wielu frustracji. Catymi miesigcami, dzier
w dzien, sleczal przy stoliku laboratoryjnym,
analizujgc drobiazgowo szczegéty budowy ana-
tomicznej wasonogéw. Plotka gtosi, ze jeden
z jego synow byl przekonany, ze kazdy ojciec
zajmuje si¢ w domu wasonogami. Byl szczerze
zdziwiony, gdy okazalo si¢, ze ojcowie majg
rézne zajecia (Stott 2003). Jednak cata ta robota
oplacita sie, pomagajac Darwinowi w przeko-
naniu §wiata, ze miliony form zycia na naszej
planecie powstaly na drodze ewolucji od jed-
nego wspélnego przodka.

Zmudna analiza anatomii ,,Pana Arthrobala-
nusa” doprowadzita Darwina do wniosku, ze
w rzeczywistosci byla to samica. Zredukowane
do postaci pokrowcow na jadra samce pasozy-
towaly na cialach o wiele wigekszych samic.
Darwin nakreslit scenariusz powstania rozdziel-
noplciowosci z typowego dla wigkszosci dzi-
siejszych wasonogéw stanu obojnaczego. Od-
tworzyl przebieg linii ewolucyjnej od pradaw-
nego obupiciowego rodzaju Pollicipes, poprzez
rodzaje Ibla i Scalpellum do form dzisiejszych
(Stott 2003). Musial to by¢ proces powolny,
a zatem dlugotrwaly, ktéry trwal miliony lat.
Darwin zdat sobie takze sprawe, ze kluczem do
sukcesu ewolucyjnego wasonogdéw byla rézno-
rodnos¢ strategii rozmnazania. W swych bada-
niach kierowat si¢ przewidywaniami opartymi
wprost na teorii ewolucji. Nigdy nie wzigtby bo-
wiem ,,pod lupe” przedstawicieli rodzaju Ibla
i nie odkrylby ,,uzupetniajgcych” samcéw, gdy-
by przedtem nie zaakceptowal mysli o ich pos-
redniej roli w transformacji od form obojna-
czych do rozdzielnopiciowych.

Holenderski trop

W 1851 roku Darwin zdal sobie sprawe
z tego, ze w nadchodzacych przesytkach
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Zdumiewajaca réznorodnos¢

Wasonogi (Cirripedia) to wyspecjalizowa-
na grupa skorupiakéw o zréznicowanej
morfologii i trybie zycia — od pasozytni-
czych form z grupy Rhizocephala (zaiste
trudno o zwierzeta bardziej odbiegajace
swoim planem budowy od konwencjonal-
nych stawonogéw), do filtrujacych pokarm
z wody morskiej przedstawicieli grup
Thoracica (naleza tu okryte pancerzykami
pakle i kaczenice) oraz Acrothoracica
(obejmujacej nagie formy drazace w musz-
lach i kamieniach). Wasonogi sa rozdziel-
noptciowe z duzymi samicami i karfowaty-
mi samcami, moga wykazywa¢ androdie-
cje (wspotwystepowanie kartowatych sam-
c6w z obojnakami) albo wystepuja wy-
facznie w postaci obojnaczych osobnikéw.
Dla zrozumienia skomplikowanych adap-
tacji tych zwierzat trzeba doktadnie poz-
nac ich filogeneze. Tego wilasnie zadania
podijat sie Darwin. Jego monografie wciaz
stanowia podstawe dla wspétczesnych
badari nad wasonogami pomimo tego, ze
taksonomia tych skorupiakéw ulegta za-
sadniczym zmianom w wyniku naptywu
nowych danych molekularnych (Pérez-
Losada i in. 2004).

z wasonogami bylo juz coraz mniej niezna-
nych mu gatunkéw. Chciat jednak uzyskaé
pewnosé, ze przebadat juz wszystkie gatunki,
szczegblnie kopalne. By to osiggngé, musiat
zdad si¢ na dobrg wole zbieraczy z r6znych re-
jonéw Europy, ktérzy go zaopatrywali w oka-
zy. Wsréd tych ostatnich wazng rolg odegrat
Joseph de Bosquet, aptekarz z Maastricht,
ktéry w wolnych chwilach zajmowat si¢ zbie-
raniem i opisywaniem kredowych i keno-
zoicznych skamienialosci z obszaru potud-
niowej Holandii oraz przylegtych obszaréw

Wspblczesne wasonogi (plansza 57 z dzieta Kunsten-
formen der Natur Ernesta Haeckela 1904). Obok przed-
stawicieli wasonogéw, gidwnie kaczenic (na nézkach)
i pakli, ilustracja przedstawia takze kraba zainfekowane-
20 przez pasozytujacego wasonoga (w centrum planszy).

Belgii 1 Niemiec (Bosquet 1854, 1857; Jagt
2004). Obaj dzentelmeni nigdy nie spotkali
si¢ osobiscie, jednak prowadzili ozywiong
korespondencje i wymiang publikacji nauko-
wych, atakze ryciniokazow. Traf zrzadzit, ze
autor niniejszego tekstu réwniez zajmuje si¢
kopalnymi wasonogami z obszaru, na ktérym
niegdys prowadzit swe badania Bosquet (Jagt
i van Bakel 2007; Jagt i Collins 1989; Jagt
i Collins1999; a takze Jagt i Carriol 2008).
We wrzesniu 1854 roku wasonogowa ,,dro-
ga przez m¢ke” dobiegla kofica, przynoszac
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Izolowane ptytki z pancerzy wasonogéw z utworéw gornej kredy okolic Maastricht w Holandii (wg. Bosquet 1854,
1857, zmodyfikowane). Rysunek nie w skali, rozmiary poszczegdlnych okazéw od 5 do 25 mm.
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Darwinowi wyréznienie w postaci medalu
Royal Society. Teraz przyszta pora na dokon-
czenie eseju z roku 1844, ktéry przelezat
w szufladzie 10 diugich lat. Wertujac swoje
wasonogowe monografie (Darwin 1851, 1852,
1854, 1855), Darwin odczuwat satysfakcje,
zdajac sobie sprawe, ze zmudna klasyfikacja
wasonogéw przysporzyta mu nowych umiejet-
nosci 1 wiedzy. Jak twierdzi Stott (2003), lata
studiow nad wasonogami wyostrzyly umyst
Darwina, a takze wprowadzity go w zawite ar-
kana zoologii, embriologii i taksonomii oraz
w skomplikowane techniki preparowania oka-
z6w. Lepiej tez uchwycit zagadnienia doboru
naturalnego i ptciowego, dokumentujac strate-
gie przezywania i rozmnazania, ktére doprowa-
dzilty do powstania grubszych pancerzy waso-
nogéw (dla ochrony przed turbulencjg wéd lub
drapieznikami), lub pozwolily na powstanie
form rozdzielnoptciowych od hermafrodytycz-
nych. Zakres zmiennosci w budowie ciata
wasonogéw byt zaiste zadziwiajgcy. Jednak
Darwin zrozumiat, ze podlozem dla powstawa-
nia nowych gatunkéw sg drobne zmiany w bu-
dowie pancerza lub odnézy. Te zmudne badania
sprawily, ze Darwin udowodnit sobie samemu,
ze jest taksonomem oraz ekspertem, ktérego
opinia bedzie si¢ liczy¢ w kregach naukowych.
Moégt wigc z czystym sumieniem przystgpi¢ do
ogloszenia Swiatu swojej teorii ewolucji (Dar-
win 1859).
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Zapis kopalny biozréznicowania:
Co wiadomo po 150 latach
liczenia skamieniatosci?

Michat KOWALEWSKI

Nie wiadomo, ile gatunkéw zwierzat zamieszkuje dzisiejsze oceany, ale przy-
puszcza si¢, ze sa ich dziesiatki lub setki milionéw. Czym sa te miliony w kon-
tekscie dziejow zycia na Ziemi? Dowodem wyjatkowego bogactwa dzisiejszych
morz, czy wrecz przeciwnie — uboga spuscizna pradawnych oceanéw, znacznie
bogatszych biologicznie niz dzisiaj? A moze wspétczesna bior6znorodnos¢ nie
jest niczym niezwyktym, bo od dawien dawna - przez setki milionéw lat -
bogactwo oceanéw nie ulegato istotnym zmianom? Od 150 lat paleontolodzy
licza skamieniatosci w nadziei uzyskania odpowiedzi na powyzsze pytania.
Wiadomo, ze biozréznicowanie wzrosto od poczatku kambru, kiedy pojawity sie
liczne skamieniatosci zwierzat. Wiadomo tez, ze wzrost ten nie byt liniowy, ani
nawet matematycznie monotoniczny. Jednak paleontolodzy nadal spierajq sie
o to, na ile obserwowany w zapisie kopalnym wzrost zré6znicowania biosfery jest
odbiciem rzeczywistych proceséw biologicznych, a na ile wynika ze znie-
ksztatcen zapisu kopalnego. Najbardziej sceptycznie nastawieni badacze watpia
nawet w to, ze zapis kopalny w ogéle pozwala na udzielenie odpowiedzi na tego
rodzaju pytania. Jedno tylko jest pewne, im wiecej wiemy na temat zapisu
kopalnego bior6znorodnosci, tym trudniej oceni¢, co wiemy naprawde.

Nawet najbardziej ostrozne obliczenia suge-
ruja, ze dzisiejsze morza zamieszkuje co naj-
mniej 10 milionéw gatunkéw zwierzat (Sala
i Knowlton 2006). Podaje si¢ réwniez liczby
wyzsze o pare rzedow wielkosci. Tylko samych
plazincéw moze by¢ ponad 100 milionéw ga-
tunkéw (Lambshead 1993). Z drugiej strony,
obecna wiedza ilosciowa na temat zycia w ocea-
nach jest wciaz znikoma, czego dowodzi fakt,
7e co roku odkrywane sg tysigce nowych ga-
tunkéw. W ambitnym projekcie Census of Ma-
rine Life udokumentowano ostatnio, ze do dzi-
siaj zostato opisanych i nazwanych ponad 200
tysigcy gatunkéw. Przypuszceza sig¢ jednak, ze ta

liczba stanowi matg, moze nawet znikomg czes¢
rzeczywistej bior6znorodnosci. Wiekszos¢ bio-
logéw morza przypuszcza wigc, ze biozréznico-
wanie wspoéiczesnych oceanéw nalezy mierzy¢
w milionach gatunkéw. Skad si¢ wzigta ta wiel-
ka ré6znorodnos¢ zycia? W jakim czasie i w jaki
sposob w morzach nagromadzito si¢ az tyle ga-
tunkow zwierzat? Czy od czaséw pojawienia
si¢ tkankowcOw na naszej planecie, ponad p6t
miliarda lat temu, liczba gatunkéw zwierzat
wzrastala powoli, z nudng monotonnoscig?
A moze krzywa globalnego biozréznicowania
wznosila si¢ i opadata na geologicznej hustawce
masowych wymieran i wielkich radiacji? Czy
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w pradawnych oceanach bywato wigcej gatun-
kéw niz dzisiaj?

Podobne pytania juz od péttora stulecia ins-
pirujag badania nad historig biozr6znicowania.
Historig, ktéra wielu paleontologéw uwaza za
kluczowy temat wielkoskalowych (czyli makro-
ewolucyjnych) badari paleobiologicznych. Wie-
lu naukowcow (choc nie wszyscy) przywigzuje
tak duzg wage do tego tematu, nie tylko dlatego,
ze biozr6znicowanie jest ilosSciowg miarg biolo-
gicznego bogactwa planety, ale réwniez z tego
powodu, ze wiele proceséw w dziajach Ziemi
mogto wpltywac na zmiany bogactwa gatunko-
wego oceandéw, lub by¢ takich zmian wynikiem
(patrz np. dylematy interpretacyjne w Huntley
1 Kowalewski 2007). Przyktadami takich pro-
cesOw sg dhugoskalowe cykle ruchu ptyt tekto-
nicznych (tzw. cykl superkontynentalny), dlugo-
terminowe zmiany sktadu chemicznego oceandéw
(Stanley 1 Hardie 1998), trendy w ekologii mors-
kich ekosysteméw (np. Vermeij 1977; Bambach
1999; Kowalewski i in. 2005), a takze zmiany
rozmiarOw organizmOow w czasie (np. Trammer
2005; Payne i in. 2009).

Co wiemy po 150 latach liczenia skamie-
niatosci? Czy mozemy udokumentowaé — wia-
rygodnie i szczegétowo — jak na przestrzeni se-
tek milionéw lat, zmieniala si¢ liczba gatunkow
w oceanach? Ponizej przedstawiam krétki zarys
dziejow mysli naukowej dotyczacej historii bio-
zréznicowania, poczgwszy od pierwszych wy-
sitkéw Phillipsa 150 lat temu, a koriczac na kon-
trowersjach dnia dzisiejszego.

W kolebce makroewolucji:
krzywa Phillipsa

Pierwszag powazng probe ilosciowego
przedstawienia historii ziemskiego biozrézni-
cowania w oparciu o dane paleontologiczne
podjeto juz w roku 1860, a wigc prawie 150 lat
temu. Dokonat tego brytyjczyk, profesor John
Phillips, ktéry w ksiazce ,,Zycie na Ziemi; jego
pochodzenie i rozwdj” (ang. Life on the Earth;
Its Origin and Succession) zamiescit pierwszg

krzywa biozréznicowania). Phillips skonstruo-
watl swojg krzywa w oparciu o zapis kopalny
zwierzat morskich w fanerozoiku, czyli od
kambru do dzisiaj.

Krzywa Phillipsa sugeruje wyrazny wzrost
biozr6znicowania w fanerozoiku. Nie jest to jed-
nak wzrost jednostajny, ale raczej zapis wzlotow
(wielkich radiacji) przedzielonych upadkami
(wielkimi wymieraniami), podczas ktérych licz-
ba gatunkéw dramatycznie spadata. Szczeg6lnie
katastrofalne wymierania obserwuje si¢ w kon-
cu ery paleozoicznej (granica permu i triasu)
1 ery mezozoicznej (granica kredy i paleogenu).
Wedlug Phillipsa, najwigksze zatamanie wyda-
rzylo sie na granicy kredy i paleogenu, cho¢ dzi§
powszechnie si¢ uwaza, ze zwierzeta zostaty
najbardziej zdziesigtkowane na granicy permu
1 triasu (Erwin 2006; Racki 2009).

Krzywa Phillipsa nie byta tak do korica krzy-
wa ilosciowa, bo ani nie miata ona osi wspot-
rzednych, ani nie zaznaczono na niej zadnych
jednostek, ktére mogltyby w sposéb ilosciowy
charakteryzowaé biozréznicowanie. Sam Phil-
lips objasniajac swoj wykres pisal co nastepuje:
“Te szczeg6ly przedstawione sg na nastepu-
jacym wykresie za pomocg krzywej ciaglej,
ktora opisuje ilosciowg dominacj¢ zycia i repre-
zentuje jego wzloty i upadki” (Phillips 1860:
s. 65, thum. autora). Nie jest jednak oczywiste,
co kryje si¢ za enigmatycznym zwrotem “ilos-
ciowa dominacja zycia”, ani na czym doktadnie
te dane zostaly oparte. Tekst i rysunki bezpos-
rednio poprzedzajace opis krzywej Phillipsa su-
gerujg jednak zaskakujaco ponadczasowy rygor
analityczny. Brytyjski uczony opisuje szcze-
gbtowo problemy zwigzane z rekonstrukcjg
biozréznicowania, w tym korekty zwigzane ze
zmianami facjalnymi (tzn. zmianami rodzaju
skal osadowych w czasie i przestrzeni) i fluk-
tuacjami ilosci danych dostgpnych z poszcze-
g6lnych okreséw geologicznych. Tabele, wy-
kresy i tekst zgodnie wskazujg na to, ze Phillips
mierzyl biozréznicowanie liczbg gatunkéw, i ze
byt swiadom znieksztalcer zwigzanych z iloscig
i typem skat dostgpnych do oprébowania w po-
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czas geologiczny (w milionach lat)

Historyczny przeglad fanerozoicznych krzywych bioréznorodnosci, poczawszy od najstarszej krzywej Phillipsa (1860),
po najnowszg krzywa opublikowang przez Paleobiologiczng Baze Danych (ang. Paleobiology Database; Alroy i in.
2008). Aby ulepszy¢ przejrzystos¢ figury i utatwi¢ poréwnanie krzywych, oryginalne osie czasu dla krzywych
Valentine’a i Sepkoskiego nie zostaly przedstawione. Skala czasowa uzyta na wykresie opiera si¢ na najnowszej
z poréwnywanych prac (Alroy i in. 2008).
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szczegblnych okresach geologicznych na da-
nym obszarze (Philips zbieral swe dane na te-
renie Anglii).

Krzywa Phillipsa to pierwsza znana nam
préba rekonstrukcji dziejow ziemskiego bio-
zréznicowania; fenomenalnie nowatorska ana-
liza problemu, ktdry sto lat poZniej stanie si¢ jed-
nym z kluczowych kierunkéw badan paleonto-
logicznych. Na ironi¢ zakrawa jedynie fakt, ze
badania nad krzywg, ktéra dzis§ jest jednym
z centralnych tematéw makroewolucji, zapo-
czgtkowat kreacjonista. Pamietac jednak nalezy,
ze 19-wieczny naukowiec o kreacjonistycznych
pogladach mial niewiele wspdlnego z religijny-
mi pseudointelektualistami dzisiejszych czaséw,
ktérzy ignorujg istniejacg wiedzg na rzecz du-
chowego komfortu oferowanego przez naiwny
fundamentalizm. Phillips byt szanowanym nau-
kowcem swoich czaséw, intelektualistg, ktory
w oparciu o wspétczesng mu wiedzg blizszy byt
tezom Lamarckowskim niz Darwinowskim (dla
poréwnania obu nurtéw patrz Urbanek 2008).

Jak zobaczymy ponizej, krzywa Phillipsa
nie odbiega w sposéb wyrazny od krzywych pu-
blikowanych przez ostatnie dziesigciolecia
w czolowych pismach naukowych. Do dzi§
zresztg wielu paleontologéw przekonuje, ze in-
tuicyjna ocena historii biozré6znicowania, oparta
na jakosciowej, a nie iloSciowej wiedzy tereno-
wej, jest o wiele bardziej godna zaufania, niz
analityczna gmatwanina manipulacji statystycz-
nych na danych liczbowych, ktérych jakos¢ em-
piryczna jest kwestionowana przez wielu nau-
kowcow. Z drugiej jednak strony, oparta na
intuicji jakosciowa argumentacja nie jest zbyt
satysfakcjonujagcym ujeciem, szczegdlnie jesli
paleontologia chce sobie zastuzy¢ na miano
“nauki Scistej” w pelnym tego stowa znaczeniu.

Krzywa staje si¢ bardziej precyzyjna

Prawie sto lat po Phillipsie, w latach 50-tych
i 60-tych ubieglego stulecia, nastgpita znaczna
intensyfikacja badan nad krzywa biozréznico-
wania. Na szczeg6lng uwage zastugujg prace

Normana Newella i Jamesa Valentine’a z USA,
jak réwniez — dzi$ niestusznie zapomniane —
prace Arno Hermana Miillera z bytej Niemie-
ckiej Republiki Demokratycznej (np. Miiller
1961).

Krzywa Valentine’a (1969) jest dobrym
przyktadem tych wczesnych préb bardziej ry-
gorystycznego podejscia do problemu. W od-
réznieniu od krzywej Phillipsa, krzywa Valen-
tine’a ma jasno zdefiniowane osie wspotrzed-
nych. Os X to skala czasu podzielona na okresy
geologiczne, od kambru do dzisiaj. OS Y to
liczba rodzin zwierzat morskich udokumento-
wanych dla poszczegdlnych okreséw czasu.
W wielu pracach paleontologicznych ostatnich
dziesiecioleci to wtasnie rodziny uzywane sg
jako parametr pozwalajacy w przyblizeniu
uchwyci¢ dawne bogactwo gatunkowe (rodzi-
na to trzecia w hierarchii Linneusza jednostka
taksonomiczna — gatunki grupuje si¢ w ro-
dzaje, a rodzaje w rodziny). Gatunek kopalny
obcigzony jest bowiem licznymi problemami
i wielu badaczy uwaza, ze nie jest on wiary-
godng jednostkg analityczng w tego rodzaju
analizach. Przede wszystkim chodzi o spory
subiektywizm, ktory towarzyszy wyrdznianiu
gatunkéw przez poszczegdlnych badaczy. Na
przyklad, jeden i ten sam gatunek biologiczny
moze nosi¢ rézne nazwy w zaleznosci od kra-
ju, stanu lub epoki geologicznej, w ktoérych
wystepuje. Tak wiec, plioceniski §limak z Ne-
wady, plioceriski slimak z Kalifornii i plejsto-
censki slimak z Kalifornii mogly zostaé opi-
sane przez trzech réznych specjalistéw pod
trzema r6znymi nazwami, mimo ze ich muszle
nie dajg si¢ od siebie odrézni¢ pod wzgledem
morfologii. Wyzsze kategorie taksonomiczne
uwazane s3 za mniej podatne na tego typu pro-
blemy.

Krzywa Valentine’a, podobnie jak krzywa
Phillipsa, sugeruje wzrost biozréznicowania
w ciaggu fanerozoiku. Dodatkowo, w krzywej
Valentine’a wida¢ kilka nowych szczeg6tow,
ktore zaznaczg si¢ takze w wielu p6Zniejszych
analizach. Na szczeg6lng uwage zastuguja: (1)
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dramatyczny wzrost zréznicowania we wczes-
nym paleozoiku (Wielka Radiacja Ordowicka,
np. Miller i Foote 1996); (2) ptaski segment
krzywej w srodkowym paleozoiku (Paleozo-
iczne Plateau, np. Bambach 1999); (3) drama-
tyczny spadek liczby rodzin pod koniec permu
(Wielkie Wymieranie Permskie; np. Erwin
2006) i (4) dlugotrwaty wzrost biozréznicowa-
nia od triasu do dzisiaj (Radiacja Mezo-keno-
zoiczna, np. Stanley 2007). Cechy te nie od-
zwierciedlajg si¢ az tak wyraZnie na krzywej
Phillipsa. Ponadto, na krzywej Valentine’a wy-
mieranie péZno-permskie jest o wiele silniej-
sze niz wymieranie pod koniec kredy. Mozna
na niej takze dostrzec wszystkie wymierania
tworzace stynng Wielkg Pigtke (p6Zno-ordo-
wickie, p6Zno-deworiskie, pod koniec permu,
péZno-triasowe, pod koniec kredy).

Jeszcze wiecej rygoru

Najbardziej znang krzywa fanerozoicznych
zmian biozréznicowania jest prawdopodobnie
krzywa Jacka Sepkoskiego, na ktérg czesto
mozna natrafi¢ w podrecznikach paleontologii,
artykutach naukowych i referatach prezento-
wanych na konferencjach. Kilka lat temu,
w ciggu trwajacego pare dni corocznego zjaz-
du Amerykariskiego Towarzystwa Geologicz-
nego, miatem watpliwa przyjemnos¢ oglada-
nia krzywej Sepkoskiego ponad 20 razy. Je-
dynie Elvis Presley, nazbyt czesto uzywany
alegorycznie przez paleontologdéw — co trzeba
niestety uzna¢ za przejaw dos¢ montonnego
poczucia humoru naukowcéw — pojawial si¢
czgsciej na slajdach prelegentéw.

Krzywa Sepkoskiego (np. Sepkoski 1981,
1984, 1993, 2002) jest uderzajaco podobna do
krzywej Valentine’a: wszystkie istotne elemen-
ty obecne na krzywej Valentine’a mozna tez
zauwazy¢ na wykresie Sepkoskiego. Istotna
réznica polega na tym, ze krzywa Sepkoskiego
to pierwszy wykres stworzony w oparciu o roz-
legla, ujednolicong baz¢ danych o prawie glo-
balnym zasiggu. Co wigcej, Sepkoski zbierat

dane sam, w oparciu o literatur¢ naukowg i ko-
lekcje muzealne, zapewniajgc tym samym ich
wewnetrzng spojnos¢ pod wzgledem taksono-
mii, stratygrafii oraz geografii.

Sepkoski skonstruowat swa krzywa w opar-
ciu o najbardziej podstawowe dane biostraty-
graficzne. W jego bazie danych dla kazdej rodzi-
ny zwierzat morskich podane sg tylko dwie in-
formacje: wiek geologiczny najstarszego i naj-
milodszego wystgpienia stratygraficznego. Takie
dane mozna okresli¢ jako ,,dane przedzialowe”,
czyli oparte na stratygraficznym przedziale wy-
stepowania danej grupy organizmdéw. Na przy-
ktad, jesli jakas rodzina trylobitéw pojawita si¢
w Srodkowym kambrze, a ostatnie jej wystgpie-
nie to dolny sylur, tylko te dwa wydarzenia zos-
taty zapisane w bazie danych. Przy konstruowa-
niu krzywej zaktada sie, ze analizowana rodzina
musiata by¢ obecna we wszystkich przedziatach
czasu od srodkowego kambru po dolny sylur.
Dane przedzialowe obcigzone sg jednak wielo-
ma problemami, takimi jak wrazliwos¢ na efekty
monograficzne, problem pojedynczych wysta-
pien taksonéw (tzw. unikatéw, ang. singletons),
czy znieksztalcenia zwigzane z przedtuzaniem
przedzialéw wystepowania zyjacych taksonow
do wspoétczesnosci (ang. pull of the Recent).
Sepkoski wprowadzit liczne poprawki, aby zmi-
nimalizowa¢ ograniczenia danych przedziato-
wych. Poprawki te polegaty m.in. na wylaczeniu
z analizy grup istniejacych do dzisiaj, a takze
wystgpien unikatowych. W ten sposéb Sepkoski
zredukowal do pewnego stopnia rézne proble-
my danych przedzialowych, tworzac w ten spo-
s6b pierwszg krzywg zrdéznicowania o znacz-
nym rygorze analitycznym.

Dane przedzialowe pozwolity tez Sepkos-
kiemu oceni¢ ilosciowo tempo wymierania ro-
dzin i zaowocowato w ilosciowym odrdznie-
niu masowych wymierafi, wspomnianych juz
wczesniej jako Wielka Pigtka od pozostatych
wymieran, okreslanych jako wymierania w tle
(ang. background extinctions). Ponadto, bada-
nia Sepkoskiego wzbogacone zostaly o analiz¢
wielu zmiennych, ktéra pozwolita zgrupowad
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Efekt monograficzny

Badania zapisu kopalnego nie sa prowadzone réwnomiernie w czasie i przestrzeni.
Co wiecej, pewnym stanowiskom paleontologicznym poswiecono nieproporcjonalnie
wiele uwagi, czego wynikiem sa opaste monografie dokumentujace setki (czy nawet ty-
sigce) kopalnych gatunkéw z waskich przedziatéw czasu i matych obszaréw geograficz-
nych. Dzieje sie tak z wielu powodéw takich jak obfitos¢ skamieniatosci w danym miejs-
cu, ich wyjatkowe zachowanie, czy dtuga historia badari danego rejonu. Najsilniejsze
znieksztatcenia monograficzne ,zawdzieczamy” wyjatkowo energicznym badaczom lub
zespotom o duzych funduszach badawczych, ktérym zdarzyto sie pracowa¢ na wybra-
nych grupach organizméw z pewnych przedziatéw czasu geologicznego, w niektérych
rejonach swiata. W efekcie takich punktowo skoncentrowanych badar, globalne bazy
danych zawieraja lokalne anomalie, ktére okresla sie mianem efektéw monograficznych.
Klasycznego przyktadu efektu monograficznego dostarczaja przeprowadzone przez
Gusa Coopera i Richarda Granta badania permskich ramienionogéw z Gér Szklanych
w zachodnim Teksasie. Owocem ich wieloletnich wysitkéw jest wielotomowa monogra-
fia opisujaca setki gatunkéw i ogromna kolekcja setek tysiecy okazéw, zdeponowana
w amerykariskim narodowym Muzeum Historii Naturalnej Smithsonian. W rezultacie prac
Coopera i Granta udokumentowane biozréznicowanie permskich ramienionogéw Ame-
ryki Pétnocnej moze sie wydac wyjatkowo wysokie, ale jest to efekt monograficzny, a nie
rzeczywiste odzwierciedlenie zapisu kopalnego. W Polsce, klasycznym, cho¢ nie jedy-
nym, przyktadem efektu monograficznego sa mioceriskie ity korytnickie, ktére wspomi-
nane byly juz przez naturalistéw 18 wieku i pozostaja po dzieri dzisiejszy przedmiotem
licznych badar paleontologicznych. Korygowanie efektéw monograficznych nie jest jed-
nak trywialne, bo wybiércze badania paleontologiczne danych rejonéw $wiata i prze-
dziatéw czasu moga do pewnego stopnia odzwierciedla¢ ich rzeczywiste bogactwo
gatunkowe. Jak dowodzi Raup (1977), systematycy podazaja za skamieniatosciami.

zwierzgta morskie w trzy duze zespoty, ktore
cechuje koherencja stratygraficzna (tzn. grupy
zwierzat danego zespotu wspotwystepujg cza-
sowo, co Sepkoski rozpoznal za pomocg ana-
lizy czynnikowej). Sepkoski nazwatl te trzy
zespoty ,trzema faunami ewolucyjnymi”.
Koncepcja faun ewolucyjnych pozostata uzy-
tecznym narzedziem heurystycznym po dzief
dzisiejszy.

Pod pregierzem sceptykéw

Juz Phillips zdawal sobie sprawe, ze licze-
nie skamieniatosci bez korekt nie jest wiary-

godnym sposobem na zrekonstruowanie dzie-
jow bioréznorodnosci. Ponad sto lat poZniej,
podobnej, tyle ze bardziej rygorystycznej argu-
mentacji uzyt David Raup. W szczegdtowe]
analizie Raup (1972) oméwit siedem réznego
rodzaju czynnikéw, ktére potencjalnie mogty
znieksztalcaé¢ ksztalt krzywych biozréznico-
wania opublikowanych uprzednio przez Ne-
wella, Miillera, czy Valentine’a. Czynniki te
obejmowaly r6znorakie problemy analityczne,
takie jak efekty monograficzne, geograficzny
rozktad danych (patrz takze Allison i Briggs
1993) i zmiany w ilosci dostgpnych badaniom
skal osadowych w czasie.
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Nagromadzenie permskich ramienionogéw i innych bezkregowcow z Gér Szklanych, Teksas. Okaz z kolekcji Coopera
i Granta, wielkos¢ naturalna (zbiory Instytutu Paleobiologii PAN) (fot. Andrzej Balifiski).

Temu ostatniemu problemowi Raup po-
Swiecil duzo uwagi, rowniez w pozniejszych
pracach, wykazujac analitycznie, ze biozrdz-
nicowanie i ilos¢ skat osadowych korelujg sie
ze soba. Innymi stowy, jesli wykresli si¢ zmia-
ny w objetosci skal osadowych podczas fane-
rozoiku, to powstaje krzywa uderzajaco po-
dobna do tej, ktéra opisuje zmiany biozrdz-
nicowania. Moze wigc, zastanawial si¢ Raup,
krzywa biozr6znicowania to tylko wtorny
efekt ilosci skat dostepnych do oprébowania
przez paleontologéw?

Analiza Raupowskich znieksztalcert pozo-
staje do dzisiaj jednym z kluczowych obsza-
row badan makroewolucyjnych. Kontynuowa-
ne sg badania nad czynnikami rozwazanymi
przez Raupa (Peters i Foote 2001). Dodawane

sg takze coraz to nowsze warianty mozliwych
probleméw: znieksztalcenia zwigzane z tem-
pem akumulacji sekwencji stratygraficznych
(Holland 1995), trendy w lityfikacji, czyli
przeksztalcaniu luZznych osadéw w twarde
skaty (Sessaiin. 2009), zmiany metod oprébo-
wania (Kowalewski i in. 2006), a takze selek-
tywna utrata szkieletow aragonitowych w nie-
ktérych przedziatach zapisu kopalnego (Cherns
1 Wright 2000).

Na szczeg6lng uwage zastuguje w tym kon-
tekscie projekt PBDB (Paleobiology Database),
prowadzony pod kierownictwem Johna Alroya.
W odréznienu od Sepkoskiego, ktéry ograni-
czyt si¢ do danych przedzialowych, Alroy i in.
(2001, 2008) zgromadzili baz¢ danych wyste-
powania (ang. occurrence data). Takie dane nie
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ograniczajg si¢ jedynie do pierwszego i ostat-
niego wystgpienia danego taksonu (gatunku,
rodzaju czy rodziny), ale zawieraja wszystkie
wystgpienia taksonu udokumentowane w bazie
danych. Baza danych PBDB sklada si¢ wiec
z list taksonomicznych, najczesciej na poziomie
rodzaju, przypisanych do konkretnych stano-
wisk paleontologicznych. Wigcej na ten temat
pdZniej.

Dane wystgpowania pozwalajg na czg¢scio-
wg korekte analityczng znieksztatcen, ktoére
s zwigzane z jakosciowymi i ilosciowymi
zmianami fanerozoicznego zapisu kopalnego.
Zmiany te sg wypadkowa kilku Raupowskich
probleméw. Poréwnajmy na przyktad kopal-
ny zapis zwierzat morskich miocenu i dolne-
go triasu. W miocenie istnieje mndstwo tatwo
dostgpnych stanowisk kopalnych ze swietnie
zachowang faung. W triasie stanowisk jest
duzo mniej, a stan zachowania wystepujacych
w nich skamienialosci jest zazwyczaj staby.
Baza danych, ktéra zawiera liste¢ stanowisk
z dolnego triasu i miocenu, pozwala na czgs-
ciowg niwelacj¢ tego problemu. Najprostszg
strategig badawczg jest w tym przypadku
losowy wybor takiej samej liczby stanowisk
z dolnego triasu i miocenu, co pozwola po-
rownac ich biozréznicowanie w oparciu o po-
dobng ilos¢ danych. Korekta taka pozwala
zminimalizowaé znieksztalcenia zwigzane ze
zmianami w ilosci dostepnych stanowisk. Nie
jest to jednak korekta wystarczajgca, bo nie
uwzglednia ona problemu réznic w jakosci
zapisu kopalnego. W poréwnaniu ze stano-
wiskami mioceniskim, te z dolnego triasu za-
wieraja zwykle mniej liczne i gorzej zacho-
wane skamieniatosci. Dane PBDB nie zawie-
rajg jednak informacji na temat ilosci okazéw
we wszystkich stanowiskach, ani na temat ja-
kosci ich zachowania, wigc bezposrednia ko-
rekta nie jest w tym przypadku mozliwa. Nie-
mniej jednak dane wystepowania zwierajg
duzo wigcej informacji niz dane przedziatlowe
i pozwalajg na bardziej zaawansowang ob-
robke statystyczng.

W oparciu o tego rodzaju baz¢ danych wy-
stepowania, Alroy i in. (2001) zastosowali kilka
posrednich metod standaryzacyjnych i uzyskali
grup¢ krzywych dla wybranych segmentow
czasowych fanerozoiku. Krzywe te réznily si¢
czesto dramatycznie od krzywej Sepkoskiego.
Niektore byly nawet zgodne z przewidywania-
mi Raupa (1972), ze biozréznicowanie w $rod-
kowym paleozoiku byto réwnie wysokie jak
w kenozoiku. Po dalszych siedmiu latach gro-
madzenia danych Alroy i in. (2008) przepro-
wadzili analize¢ dla calego fanerozoiku i uzyska-
li krzywa, ktéra sugeruje wzrost biozrdznico-
wania w czasie. Wzrost ten jest jednak o wiele
mniej dramatyczny niz w przypadku krzywej
Sepkoskiego. Nie wszyscy sie jednak zgadzajg
z analizami PBDB. Na przyktad, Steven Stanley
(2007) uwaza, ze istniejg dowody na znaczny,
wrecz wyktadniczy, wzrost biozr6znicowania
w mezozoiku i kenozoiku.

Cho¢ Raup na pewno nie byl pierwszym
sceptycznym paleontologiem, mozna pokusic¢
si¢ o stwierdzenie, ze jego rygoryzm badawczy
stat si¢ kluczowg inspiracjg dla rozwoju kry-
tycznej analizy w badaniach makroewolucyj-
nych. Mozna oczywiscie podkreslaé, ze czo-
towi sceptycy analityczni czaséw obecnych,
tacy jak Mike Foote czy John Alroy, to wycho-
wankowie Raupa (obaj pisali doktoraty na
Uniwersytecie Chicago). Trudno jednak wat-
pi¢, ze nurt analityczno-sceptyczny to bogaty
kierunek badan, ktéry réwnie dalece wykracza
poza wplywy znanej chicagowskiej uczelni,
jak 1 poza kwestie historii biozréznicowania
zwierzat morskich.

Nie trzeba zreszta daleko szukaé wybitnych
sceptykow-paleontologéw. Zaliczat si¢ do nich
przeciez takze czotowy polski paleontolog kon-
ca 20 wieku, Antoni Hoffman (1950-1992).
Publikowat on w najbardziej prestizowych pis-
mach swiata nauki, uzywajac analitycznych
i logicznych instrumentdw naukowej krytyki,
i to podlug najlepszych Raupowskich stan-
dartéw (np. Hoffman 1979, 1985, 1989a, b).
Zresztg od precyzyjnego krytycyzmu Hoffmana
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llos¢ skat, bior6znorodnos¢ i poziom morza

Peters (2006) zwrécit uwage na to, ze chociaz istnieje korelacja pomiedzy iloscia skat osa-
dowych i biozréznicowaniem, korelacja ta zanika, gdy spojrzy sie szczegétowo na krétko-
czasowe zmiany wzgledne wzdtuz obu krzywych. Innymi stowy wielkoskalowa, dtugo-
terminowa korelacja miedzy iloscia skat i réznorodnoscia taksonéw rzeczywiscie istnieje
dla fanerozoiku, ale gdy spojrzec na szczegéty z bliska, czyli gdy sledzi sie drobne, krétko-
terminowe wahania obu krzywych, okazuja sie one od siebie statystycznie niezalezne.
Peters tlumaczy ten korelacyjny paradoks w nastepujacy sposéb. llos¢ skat osadowych
i biozréznicowanie sa réwnolegle kontrolowane przez zmiany poziomu morza, wiec gdy
patrzy sie na cala krzywa, to korelacja jest widoczna. Jednak biozréznicowanie i akumu-
lacja osadéw nie maja takiej samej krétkoskalowej dynamiki w kontekscie zmian poziomu
morza. Wedtug tej intrygujacej interpretacji, ilos¢ skat osadowych nie kontroluje zmian
w biozréznicowaniu, a obie krzywe sa odzwierciedleniem zmian w poziomie morza.
Peters argumentuje wiec, ze biozr6znicowanie jest realne, a dlugoterminowa korelacja
nie. Wedtug Petersa ta dlugoterminowa korelacja, a nie biozr6znicowanie, jest wtérnym
efektem zaleznos$ci akumulacji morskich skat osadowych i ilosci gatunkéw od poziomu

oceanu $wiatowego.

nie uchronit si¢ nawet sam Raup. Szczegdlnie
warto wspomnie¢ glosng pracg Hoffmana
(1985) na temat probleméw dotyczacych hipo-
tezy cyklicznych wymierar, ktorg Raup i Sep-
koski propagowali swego czasu z tak wielkim
entuzjazmem. Wychodzi na to, ze nawet naj-
wigkszych sceptykéw, takich jak Raup, czasem
ponosi nadmierny optymizm interpretacyjny.
Wielu naukowcéw nie lubi sceptykow.
Przede wszystkim za to, ze sceptycy nazbyt
czesto skupiajg si¢ tylko na tym, by wykazaé
bledy w istniejacych interpretacjach. Jeszcze
bardziej irytujacy bywa nieposkromiony en-
tuzjazm, z jakim dowodza, ze na pewne klu-
czowe pytania najprawdopodobniej nigdy nie
uzyskamy prawomocnej odpowiedzi. Wydaje
mi si¢ jednak, ze nauka bylaby niewiele warta
bez kompetentnych sceptykow. Bo kto wtedy
zmusitby optymistéw do testowania wczes-
niejszych interpretacji i danych (np. Jablonski
iin., 2003)? Kto zmusitby ich do ostrozniej-
szych interpretacji? Kto wreszcie by wymuszat
porzadniejsze zbieranie danych na takich jak ja
bataganiarzach? I co réwnie wazne, sceptycz-

ny nurt paleontologii otworzy! i nadal otwiera
wiele nowych, owocnych kierunkéw badan.
Warto tym ostatnim kontekscie wspomnie¢
o makrostratygraficznych badaniach Petersa,
rowniez wychowanka chicagowskiej szkoty
paleontologicznej (patrz ramka powyzej).

Inne spojrzenie na ten sam problem

Roéwnolegle do badari nad globalnym bio-
zréznicowaniem, w drugiej potowie lat 70-tych
Richard Bambach (1977) zapoczatkowat bada-
nia nad zapisem kopalnym lokalnego bogactwa
gatunkowego. Przed oméwieniem badait Bam-
bacha i innych, warto wyjasni¢ t¢ koncepcje
i kilka pokrewnych jej pojec.

Zamiast szacowac liczbe gatunkéw na pod-
stawie globalnych danych przedzialowych, jak
robit to Sepkoski, mozna réwniez oceni¢ lo-
kalne biozréznicowanie na podstawie probek
ilosciowych pobranych punktowo z pojedyn-
czych warstw geologicznych. Takie probki sg
kopalnym odpowiednikiem danych ekologicz-
nych pobieranych punktowo z danego ekosys-
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Zréznicowanie alfa, beta i gamma

Wyobrazmy sobie, ze statek badawczy pobrat prébki z dwéch rejonéw szelfu brazylijs-
kiego. Oba te rejony reprezentuja 10 km’ szelfu i z obu zebrano po 10 prébek. W rejonie
A kazda prébka zawiera sze$¢, zawsze tych samych gatunkéw. W rejonie B kazda prébka
zawiera tylko jeden gatunek, ale za kazdym razem inny. Srednie biozréznicowanie alfa
jest szesciokrotnie wyzsze w rejonie A (przecietna probka zawiera szes¢ gatunkéw) niz
w rejonie B (przecietna prébka zawiera jeden gatunek). Za to zr6znicowanie beta jest dra-
matycznie wyzsze w rejonie B, gdzie kazda prébka jest w 100% unikalna (w rejonie A
wszystkie probki zawieraja te same gatunki, czyli beta=0%). Biozr6znicowanie gamma,
czyli regionalne bogactwo gatunkowe bedace suma alfy i bety jest nieco wigksze w re-
jonie B (10 gatunkéw) niz w rejonie A (6 gatunkéw). Warto zwrécic¢ uwage, ze biozrézni-
cowanie globalne mozna rozumie¢ jako sume przecietnego lokalnego biozréznicowania

alpha i globalnej heterogenicznosci gatunkowej beta.

temu i uzywanych przez ekologéw, aby oszaco-
wac lokalne biozréznicowanie gatunkowe (tzw.
biozréznicowanie alfa). Po zebraniu wielu pré-
bek lokalnych z réznych rejonéw swiata i r6z-
nych srodowisk, mozna si¢ pokusi¢ o ocen¢
przecigtnego zréznicowania alfa w skali regio-
nalnej, czy nawet globalnej. Mozna takg srednig
wartos¢ rozumiec jako statystyczng miare¢ prze-
cigtnego zréznicowania lokalnego w ekosyste-
mach. W ekologii, jak réwniez w paleoekologii,
dane typu alfa mozne tez stosowac do wylicze-
nia heterogenicznosci gatunkowej (biozr6zni-
cowanie beta) i biozréznicowania regionalnego
(biozréznicowanie gamma).

Jest oczywiste, ze parametry alfa i beta, wy-
liczane w oparciu o prébki skamieniatosci, roz-
nig si¢ dalece od alfy i bety mierzonej przez
ekologéw. Po pierwsze, probka kopalna ogra-
niczona jest zazwyczaj do organizmow posia-
dajacych szkielety. Na przyktad, typowy ze-
sp6t kopalny z ekosystemu morskiego pozba-
wiony bedzie wszystkich plazincéw, wigk-
szosci jamochtonéw i wielu innych organiz-
méw bezszkieletowych, ktére nie zachowujg
si¢ — poza wyjatkowymi sytuacjami — w stanie
kopalnym. Kopalne biozréznicowanie alfa
moze wigc by¢ zanizone wzgledem ekologicz-
nego zréznicowania alfa, bo tylko organizmy

szkieletowe sg reprezentowane w probkach
paleontologicznych. Z drugiej strony, organiz-
my szkieletowe w prébce kopalnej mogg tez
by¢ wzbogacone wzgledem typowych prébek
ekologicznych. Czesto si¢ bowiem zdarza, ze
takie probki reprezentuja czasowa mieszanke
ekosystemow, ktdre istniatly w réznych stule-
ciach, czy nawet tysigcleciach. Dowoddéw na to
dostarczajg datowania (metodami radioweggla
i racemizacji aminokwasow) muszli pobra-
nych we wspoétczesnych srodowiskach mors-
kich. Datowania takie wykazaly, ze muszle
migczakdéw i ramienionogéw lezace dzis na
powierzchni osadéw to szczatki osobnikow
roznigcych sie wiekiem o setki lub nawet
tysiace lat (np. Carroll i in. 2003). Po trzecie,
ekologiczne badania nad biozréznicowaniem
alfa opieraja si¢ zazwyczaj na inwentaryzacji
na poziomie gatunkowym. W zapisie kopal-
nym, jak juz wspominano powyzej, gatunki sg
czesto kwestionowane 1 wigkszos¢ analiz alfa
prowadzi si¢ na poziomie rodzaju.

Mimo tych réznic ujecie alfa w zapisie
kopalnym pozwala omingé wiele probleméw,
ktére ograniczajg wartos¢ i wiarygodnos¢ da-
nych przedzialowych. Omawiane powyzej pro-
blemy, ktore znieksztalcajg dane analityczne,
nie majg wplywu na badania biozr6znicowania
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alfa. Bambach (1977) dostrzegl potencjat ujecia
alfa dla odtworzenia geologicznej historii bio-
zréznicowania zwierzat morskich i przeprowa-
dzit pierwszg systematyczng kompilacj¢ danych
alfa w ciggu fanerozoiku. Autor ten wykazat,
ze w przecigtnej prébce kenozoicznej liczba
gatunkéw byta ponad dwukrotnie wigksza niz
w przecigtnej prébce pobranej z zespolow pa-
leozoicznych.

Bambach zwrdécil uwage na uderzajgce po-
dobienstwo krzywej biozréznicowania alfa do
krzywej Sepkoskiego. A przeciez dwie te krzy-
we oparte byly na zupelnie innym ujeciu anali-
tycznym 1 innych danych. Tym samym obie
analizy wzajemnie si¢ uwiarygodnity. Sepkoski
i Bambach do spétki z Raupem i Valentine’em
opublikowali artykut (Sepkoski 1 in. 1981),
ktéry wyrazal kompromisowe stanowisko mig-
dzy obozem sceptycznym reprezentowanym
przez Raupa a obozem optymistycznym repre-
zentowanym przez Valentine’a i Bambacha.

Cho¢ praca Bambacha (1977) byta nowa-
torska i pod wieloma wzgledami rygorystyczna
metodologicznie, nie zawierala ona statystycz-
nej standaryzacji prébek. W zwigzku z tym,
szacunki Bambacha byly malo precyzyjne.
Chodzi o to, ze nie mozna bezposrednio pord-
wnywacé prébek ztozonych z réznej liczby oka-
z6w. Na przyklad, prébka ztozona z tysigca
okazéw moze zawieraé wiecej gatunkow niz
prébka stu okazéw, pobrana z doktadnie tego
samego miejsca, tylko dlatego, ze wigcej oka-
z6w daje szans¢ na znalezienie wigkszej ilosci
gatunkéw. Aby prébki byly poréwnywalne,
muszg by¢ zestandaryzowane do tej samej ilosci
okazéw, czego Bambach nie uczynil. Powell
i Kowalewski (2002) powt6érzyli badania Bam-
bacha, ale dodatkowo dokonali takiej wtasnie
standaryzacji, redukujac za pomocg ,,rarefakcji”’
(lub dokladniej mowigc ,,podprobowania”)
wszystkie probki do 90 okazéw. W ten sposéb
biozréznicowanie wszystkich prébek bylo sta-
tystycznie poréwnywalne. Rezultaty okazaly
si¢ zdumiewajgco zgodne z wynikami Bamba-
cha, ale wykazaly réwniez, ze zmiany w bio-

zrdznicowaniu alfa sg przede wszystkiem rezul-
tatem zmian w strukturze probek. Prawie 50%
okazéw w przecigtnej probce paleozoicznej na-
lezalo do najbardziej licznego gatunku. Tym-
czasem w kenozoiku dominujacy gatunek sta-
nowit przecietnie tylko 25% okazéw w prébce.
Obserwowane zmiany alfa wynikaty wigc ra-
czej ze zmian w strukturze biozréznicowania,
a nie w ilosci gatunkéw. Bush i Bambach
(2004) wysuneli jednak teze, ze nie tylko struk-
tura biozréznicowania zmienila si¢ podczas fa-
nerozoiku, ale ze w tym samym czasie ulegta
zwigkszeniu ilos¢ gatunkéw. Najnowsze anali-
zy (Kowalewski i in. 2006; Wagner i in. 2006;
Alroy i in. 2008) wydaja si¢ w wigkszosci pot-
wierdzad, ze biozréznicowanie alfa rzeczywis-
cie wzrosto w fanerozoiku. Jednoczesnie, struk-
tura ilosciowa gatunkéw zmienita si¢ poprzez
fanerozoik na bardziej rownomierng i zgodng
z modelami, ktére sugerujg bardziej zlozong
strukture ekosysteméw (Wagner i in. 2006).

Dzisiejsze punkty widzenia

Mimo ciaglych wysitkéw, by uzyskaé wia-
rygodng krzywg biozréznicowania, pozostaje
ona nieuchwytnym Swietym Gralem badan
makroewolucyjnych. Ale dyskusja toczy si¢
nie tylko o to, jak wyglada ta krzywa i czy da
sie jg w ogdle ustali¢. Istnieja bowiem nie tylko
konstruktywni sceptycy (Raup, Hofmman, czy
Alroy) 1 rygorystyczni optymisci (Bambach,
Jablonski, czy Valentine). Sg i tacy paleonto-
lodzy, ktérzy uwazaja, ze globalna krzywa bio-
zréznicowania w ogéle nie jest warta badan.
Rzecznikéw tego pogladu mozna nazwac
przedstawicielami makroewolucyjnego nega-
tywizmu.

Kilka lat temu pismo Paleobiology opubli-
kowato seri¢ polemicznych esejéw, ktore ofe-
rujg niezlg probke réznych punktéw widzenia
na badania dawnej réznorodnosci. Zawiera ona
komentarze konstruktywnych sceptykéw, ta-
kich jak Alroy (2003), ktérzy kwestionujg ist-
niejace interpretacje, ale wierzg, ze ustalenie
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Poréwnanie struktury ilosciowej przecigtnych prébek pobranych z zespotéw kopalnych wczesnego paleozoiku i keno-
zoiku. Dane reprezentuja srednie wartosci wyliczone w oparciu o liczne probki zebrane z dwéch poréwnywanych
przedziatlow czasu. Sktad taksonomiczny pokazany w kolejnosci od najliczniejszego do najmniej licznego rodzaju.
Wszystkie probki zostaty losowo zestandaryzowane do 90 okazéw. Dane Powella i Kowalewskiego (2002).

prawdziwego ksztattu krzywej bior6znorodno-
Sci jest mozliwe i warte zachodu. Inne komen-
tarze wyrazajg poglady negatywistyczne co do
mozliwosci zrekonstruowania globalnego bio-
zréznicowania. Na przyktad, Adrain i Westrop
(2003) podkreslajg, ze brak nam niezbednej
wiedzy filogenetycznej, by prawidlowo usyste-
matyzowac organizmy. Brak tez nowych, rygo-
rystycznych danych podstawowych — bo, jak
narzekaja Adrain i Westrop — systematycy to
odmiana paleontologéw, ktéra jest skazana na

wymarcie. Jeszcze skrajniejszy negtywizm od-
naleZz¢ mozna w pogladach Vermeija i Leigh-
tona (2003), ktérzy twierdza, ze globalne krzy-
we taksonomiczne nie majag w ogdle sensu, bo
dzieje zycia toczg si¢ w kontekscie lokalnym —
geograficznie, sSrodowiskowo i filogenetycznie.
Do czego wigc ma si¢ nam przydaé globalna
krzywa, nawet jesli udatoby sig¢ ja jakims cudem
prawidlowo zrekonstruowacé? Cho¢ nie podzie-
lam tak skrajnie negatywistycznego pogladu,
dobrze jest, ze takie glosy si¢ odzywaja. Moze
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to wyjs¢ tylko na dobre badaniom nad dziejami
biozréznicowania.

Ostatnio, na konferencji geologicznej
w Portland, Alroy wygtosit referat sugerujacy,
ze poprzednie metody standaryzacyjne (w tym
te uzywane wczesniej przez niego samego) nie
byly optymalne. Alroy zaproponowal nowg
metod¢ standaryzacyjng, ktérg nazwal kwo-
rum akcjonariuszy (ang. shareholder quorum).
W tym ujeciu, zamiast standaryzacji ilosci ob-
serwacji (okazéw, wystapien, stanowisk, itd.),
wybiera si¢ losowo dane do momentu az uzys-
ka si¢ wystarczajgcg reprezentacj¢ (kworum
akcjonariuszy) wszystkich dostgpnych takso-
néw. Na przyklad, w danym przedziale czasu
wybiera si¢ losowo wystgpienia az do wyloso-
wania rodzajow (lub rodzin) ktére tacznie re-
prezentujg 90% wszystkich wystgpieri dostgp-
nych w bazie danych dla tego okresu czasu.
Wynikiem najnowszej analizy Alroy (w dru-
ku) opartej na takim ujeciu analitycznym jest
nowa krzywa, ktéra daleko bardziej przypomi-
na krzywg Sepkoskiego niz krzywg Alroyaiin.
(2008). Ta analityczna hustawka Swietnie ilu-
struje jak daleko nam do uzyskania odpowie-
dzi godnych dlugoterminowego zaufania.

Ujecie dedukcyjne

Pare lat temu, w czasie spotkania roboczego
NESCent (National Evolutionary Synthesis
Center), zawigzala si¢ wieczorna dyskusja na
temat historii biozréznicowania. Rozmowa nas-
za, moze nazbyt obficie zakrapiana poobiednim
piwem, skupita si¢ na tym, jak zadziwiajacy jest
komplenty brak badari teoretycznych w ujgciu
dedukcyjnym. No bo przeciez, wszystkie ba-
dania opisane powyzej, to czysto indukcyjne
préby wyttumaczenia istniejgcych danych em-
pirycznych. Od Phillipsa do Alroya, wszystko
na danych si¢ zaczyna, z danych wynika, i na
danych si¢ koriczy. Teroetyczne modele, takie
jak podwdjny logistyczny model Sepkoskiego
(1984), czy wyktadniczy model Stanleya (2007),
tez sg czysto indukcyjne, bo dopasowywane

post-hoc do istniejgcych danych. Brak zupeinie
za to badart dedukcyjnych, ktére atakujg pro-
blem historii biozr6znicowania z czysto teore-
tycznej perspektywy; czyli z punktu widzenia,
jak to kiedys nazwat Stephen Jay Gould (1980),
paleontologii nomotetycznej. Czyz nie warto
zadawac¢ pytan dedukcyjnych? Jakie jest mak-
symalne mozliwe zr6znicowanie biosfery? Ile
gatunkéw moga pomiesci¢ oceany? W jakim
stopniu waha¢ si¢ powinno biozréznicowanie
podczas fanerozoiku? Czy te i podobne im pyta-
nia mozna modelowa¢ niezaleznie od danych
empirycznych? Czy taka proteza heurystyczna
moze si¢ komus przydac?

Odpowied7 nie jest oczywista, ale pierwsze
kroki w tym kierunku sugeruja, ze takie deduk-
cyjne badania mogg by¢ uzyteczne. Seria naiw-
nych (ale ostroznych) modeli matematycznych
(Kowalewski i Finnegan, 2010) sugeruje bo-
wiem, ze biozréznicowanie o rzedy wielkosci
wyZsze, niz to, ktére obecnie obserwujemy na
naszej planecie, jest mozliwe z teoretycznego
punktu widzenia. Jeszcze bardziej interesujaca
cechg modeli dedukcyjnych jest tatwos¢, z jaka
mozna zmienia¢ biozréznicowanie biosfery.
Trywialne zmiany w wartosci parametréw kon-
trolujacych liczb¢ gatunkéw w biosferze (np.
zaleznos¢ migdzy wielkoscig ciala gatunku,
a liczbg osobnikéw ten gatunek reprezentu-
jacych) zmienia ilos¢ gatunkéw o parg¢ rzedow
wielkosci. A przeciez dane empiryczne, czy to
W ujeciu sceptycznym czy dostownym, suge-
rujg ze w ciagu calego fanerozoiku biozréznico-
wanie nie wzrosto nawet o rzad wielkosci. Skad
taka fenomenalna stabilnos¢, skoro w teorii tak
tatwo zmieni¢ globalne biozr6znicowanie
o wiele rzedow wielkosci? Odpowiedzi na te
pytania brak. Czas pokaze, czy ujecie deduk-
cyjne stanie si¢ czescig badan historii biozrézni-
cowania, czy tez podzieli losy ptaka Dodo.

Epilog

Obeznany z literaturg paleontologiczng
czytelnik pewnie juz zauwazyl, ze powyzszy
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przeglad historyczny jest zatosnie niekom-
pletny. Nie zostalo w nim oméwionych wiele
tematéw zwigzanych z historig biozréznico-
wania zwierzat morskich. Nie mniej jednak,
nawet taki wybidrczy opis tego, co wiemy na
temat historii biozr6znicowania, ujawnia sto-
pieft niepewnosci, ktéry ogranicza nasze zro-
zumienie historii zycia w ujeciu czysto iloscio-
wym.

Oczywiscie, zdajemy sobie spraw¢ z try-
wialnej prawdy, ze w dzisiejszych oceanach
musi zy¢ znacznie wigcej gatunkéw zwierzat
niz u zarania ewolucji wiata zwierzgcego. No
bo przeciez u poczatkéw zycia wielokomérko-
wego, ponad 540 milionéw lat temu, gdy tkan-
kowce dopiero zaczynaly si¢ réznicowac, nie
mogto by¢ mowy o milionach gatunkéw, tysia-
cach rodzin i setkach rzedow zwierzat. Ale
taka wiedza jest banalna. Bardziej interesujgce
byloby ustalenie, w sposéb rygorystyczny iilos-
ciowy, jak i1 kiedy wszystkie te gatunki si¢
namnozyly. Tego jednak nie wiemy. Wiemy
tylko, ze trudno o jakiekolwiek pewniki w ilos-
ciowych badaniach nad historig biozréznico-
wania. Zbigniew Herbert oferuje tu najlepsze,
nawet jesli niezbyt satysfakcjonujgce podsu-
mowanie: ,,pytania z pozoru proste wymagajg
zawitej odpowiedzi”.
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Pochodzenie ssakow

Zofia KIELAN-JAWOROWSKA

Ssaki wyodrebnity sie z gadéw ssakoksztattnych pod koniec triasu, okoto 225
milionéw lat temu. Ta ewolucyjna przemiana byla zwiazana z osiaganiem
statocieplnosci i znalazta odbicie w budowie szkieletu pierwszych ssakéw. Zeby
zaczely sie r6znicowacd na siekacze, kly, przedtrzonowe i trzonowe. Pojawity sie
na nich state ptaszczyzny staré. Z kilku kosci zuchwy gadéw rozrosta sie kos¢
zebowa, na ktdrej pojawit sie wyrostek stawowy, zestawiajacy ja z czaszka.
Kosci tworzace dawny staw zuchwowy gadéw (stawowa i kwadratowa) ulegty
zmniejszeniu i przeniosty sie do ucha srodkowego, przeksztatcajac sie w kostki
stuchowe. Koriczyny takze zmienity swoje potozenie, z odwiedzionych na boki
do réwnolegtych do ptaszczyzny srodkowej zwierzecia, co umozliwito spraw-
niejsza lokomocje. Na przetomie triasu i jury klimat na Ziemi ocieplit sie, co
spowodowato, ze pierwsze ssaki zmniejszyty rozmiary ciata i zaczety prowadzié¢

nocny tryb zZycia.

Pierwsze mezozoiczne skamieniatosci ssa-
kéw zostaty odkryte w Wielkiej Brytanii juz
w 1764 roku. Cho¢ od tego czasu znaleziono
na swiecie bardzo duzo kopalnych szczatkéw
mezozoicznych ssakéw (przeglad w Kielan-
Jaworowska i in. 2004), to do potowy XX w.
paleontolodzy powszechnie uwazali, ze byly
one drobnymi, prymitywnymi stworzeniami,
ktére nie odgrywaty znaczacej roli w faunach
tamtych czaséw. Znaczny wplyw na zmiang
tych pogladéw wywart rozwdj nowych metod
poszukiwania skamieniatoSci oraz nowych
metod badawczych w potowie XX w.

Zeby na sitach

W 1949 roku paleontolog amerykariski
Claude W. Hibbard zaproponowal nowg meto-
de pozyskiwania szczatkow drobnych krggow-
céw, ktéra polegata na ich wybieraniu z prze-
mytego osadu. Jason A. Lillegraven (1969),
ktory zbieral ssaki w gérnokredowuch utwo-

rach Kanady, wpadl na pomyst, aby do prze-
mywania wykorzysta¢ prad Red Deer River.
Uczestnicy prac pakowali wydobyty osad do
workow, ktére zawozili na brzeg rzeki. Tam
zbudowano kilka tratw, ktére umieszczono na
beczkach po benzynie, umocowanych na kon-
cach kazdej tratwy. Tratwy miaty azurowe ptas-
kie dno z drewnianym rusztowaniem. W ko-
lejnych przestach rusztowania umieszczano po
dwie skrzynki, kazda z dnem z siatki z brazu.
Wigksza skrzynka miata oczka siatki o srednicy
0,6 mm. Do niej wktadano mniejszg skrzynke
o oczkach siatki od 1,5 do 2 mm. Tratwy moco-
wano przy brzegu rzeki, prostopadle do nurtu.
Po wysuszeniu przemyty osad zbierano do po-
jemnikéw 1 przewozono do laboratorium, gdzie
byt on powtdrnie przemywany, a nastgpnie sor-
towany pod binokularem.

Nie wszedzie tam, gdzie wystepuja migkkie
osady z ery mezozoicznej jest w poblizu rzeka.
Zazwyczaj mozna natrafi¢ jedynie na niewiel-
ka glinianke, ktdéra tez mozna wykorzysta¢ do
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przemywania osadéw. Trzeba do tego uzy¢
drewnianych skrzynek z uchwytami oraz
z dnem z siatki metalowej. Skrzynki takie
wypelnia si¢ do potowy lub do 1/3 osadem.
Cztonkowie zespotu stoja w wodzie po kolana
i poruszaja skrzynkami, przemywajac osad
niczym poszukiwacze ztota. Stosujgc metode
przemywania osadéw na obszarach Standéw
Zjednoczonych i Kanady, paleontolodzy po-
wigkszyli wielokrotnie kolekcje ssakdw mezo-
zoicznych w muzeach tych krajow.

Kladystyka

Wybitny niemiecki entomolog Willy Hen-
nig wprowadzit okoto roku 1950 metod¢ anali-
zy filogenetycznej, nazywang réwniez kladys-
tykg. Hennig uwazal, ze systematyka organi-
zmOw winna opierac si¢ na pokrewienistwie, ale
nie wszystkie cechy majg takg samg wartos¢
w badaniu ewolucji. Wyréznit on cechy odzie-
dziczone po przodkach, plezjomorficzne, oraz
cechy apomorficzne, ktére pojawity si¢ w danej
grupie 1 wystepuja u wszystkich jej przedstawi-
cieli. Tylko te ostatnie cechy sg przydatne dla
badania pokrewienistw. Péki Hennig publiko-
wat swoje prace w Niemczech — nie byly one
powszechnie znane na Swiecie. Przelom nas-
tapit gdy w Stanach Zjednoczonych ukazato si¢
ttumaczenie jego ksigzki (Hennig 1966). Wielu
paleontologéw nie tylko stosuje obecnie meto-
dy Henniga, lecz réwniez przyczynito si¢ do ich
rozwiniecia. W oparciu o analize filogenety-
czng, powstalo wiele programéw komputero-
wych, za pomocg ktérych mozna badaé pokre-
wieristwa w obrebie réznych grup i tworzy¢ wy-
kresy pokazujace stosunki migdzy badanymi
grupami, zwane kladogramami.

Wiekszos¢ paleontologéw anglosaskich ba-
dajagcych ladowe krggowce mezozoiczne sto-
suje z entuzjazmem metody kladystyki. Czgs¢
paleontologéw europejskich, np. wybitni uczeni
niemieccy Gerhard i Renate Hahn, sg przeciw-
nikami kladystyki. Francuska paleontolog De-
nise Sigogneau-Russell, badajaca ssaki mezo-

zoiczne, nigdy sama nie prowadzita analizy
filogenetycznej, ale uzywa jednostek taksono-
micznych, ktére powstalty w wyniku takiej ana-
lizy przeprowadzonej przez innych autorow.

Przejscie od gada do ssaka

Ssaki wyodrebnity si¢ z cynodontow, ktdre
nalezaty do gadéw ssakoksztattnych. Wspot-
czesne ssaki réznig si¢ od gadéw szeregiem
cech: ssaki sg stalocieplne (endotermiczne),
a gady zmiennocieplne (ektotermiczne), ssaki
odzywiajg si¢ mlekiem matki, a gady nie, ssaki
maja ciato pokryte wtosami, gady tuskami, ssa-
ki maja koniczyny przesuniete pod tutéw, u ga-
déw (ale nie u dinozauréw) sg one rozstawione
na boki, ssaki maja trzy kostki stuchowe w uchu
(strzemigczko, mioteczek i kowadetko), gady
maja tylko jedng kostk¢ odpowiadajgcg strze-
migczku ssakow, zuchwa ssakow sktada sig tyl-
ko z jednej kosci zgbowej, w ktorej tkwig zgby,
inne kosci budujg staw zuchwowy ssakéw —
inne gadéw, zgby gadow sg wszystkie jedna-
kowe i stozkowate, gdy zeby ssakéw sg pokryte
guzkami i zréznicowane na siekacze, kty,
przedtrzonowe oraz trzonowe.

Gady ssakoksztattne pojawity si¢ pod ko-
niec karbonu (okoto 300 milionéw lat temu).
Ich najwieksze zréznicowanie przypada na
perm. Najbogatsze znaleziska gadéw ssako-
ksztaltnych pochodzg z potudniowej Afryki,
z gérnopermskiej i triasowej Formacji Karoo.
Znanych jest ponad 500 gatunkéw gadéw
ssakoksztaltnych, pochodzgcych ze wszyst-
kich kontynentéw, tacznie z Antarktydg. Ich
szczatki sg znane z utworéw od gérnego kar-
bonu po srodkowg jurg (310 do 170 milionéw
lat temu). Poniewaz zaczatki pierwszych cech
ssaczych pojawily si¢ u gadéw ssakoksztalt-
nych we wczesnym permie (okoto 270 min.
lat temu), a najstarsze ssaki pochodzg z ut-
wordéw goérnego triasu (sprzed okoto 225 mlin.
lat), mozna przyjac, ze proces przeksztatcania
si¢ cynodontéw w ssaki trwal okoto 45 mi-
lionéw lat.
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Zeby, zucie pokarmu oraz
statocieplnos¢

Jedng z podstawowych cech odrézniajacych
gady od ssakéw jest budowa zuchwy i stawu
zuchwowego. Gdy u ssakéw zuchwe (szczgke
dolng) tworzy tylko jedna kos$¢ zwana zgbowa,
u gadoéw (jak tez u ptazéw i ptakoéw) w skiad
zuchwy wchodzi kilka kosci. Od dawna juz
wiadomo, ze kosci stawu zuchwowego gadéw
ssakoksztattnych przeksztalcity si¢ u ssakow
w kostki stuchowe i przewegdrowaly do ucha
srodkowego.

Odkrycie tych niezwyktych przeksztalcen
zostato dokonane przez embriologa niemiec-
kiego Karla B. Reicherta juz w pierwszej po-
towie XIX w., ale dopiero w drugiej potowie
XX w. zostato potwierdzone na materiale ko-
palnym (Allin 1975). Reichert wykazat, ze tor-
bacze rodzg si¢ ze stawem zuchwowym, takim

k. skroniowa

Thrinaxodon

k. zebowa

jak u gadéw. Dopiero podczas dalszego roz-
woju kostki tworzace gadzi staw przemiesz-
czajg si¢ do ucha. Wtedy wytwarza si¢ nowy
staw miedzy rozrosnigta koscig zebowa zuch-
wy 1koscig skroniowg czaszki, taki jaki wyste-
puje u wszystkich dorostych ssakow.

Zwierzgta statocieplne sg uniezaleznione od
warunkow otoczenia, co daje im przewage nad
zmiennocieplnymi. Ssaki, aby zachowac stalg
temperature ciala produkuja ciepto (sg endo-
termiczne). Jego wytwarzanie wymaga m.in.
zwigkszenia efektywnosci rozdrabniania pokar-
mu. Ssaki o0siggajg to na drodze funkcjonalnego
zréznicowania z¢gbdw oraz dzigki powstaniu
tzw. twardego podniebienia, ktére umozliwito
zucie pokarmu podczas oddychania.

Z¢by gaddéw sg proste, stozkowate i dolne
i goérne nie wchodzg ze sobg w tak zwany sScisty
zgryz, jak u ssakéw. Juz u niektérych cyno-
dontéw zgby zréznicowaly si¢ na siekacze, kly

kostki stuchowe oseska oposa

k. zebowa

kowadetko
strzemigczko
mioteczek

k. bebenkowa
chrzastka Meckela

kostki stuchowe dorostego oposa

. skroniowa

kowadetko

strzemigczko
mioteczek

k. bebenkowa

Poréwnanie budowy czaszek i stawoéw zuchwowych wspoétczesnego oposa (Didelphis) i gada ssakoksztattnego z grupy
cynodontéw (Thrinaxodon) ze srodkowego triasu Afryki Potudniowej. (wg. Hopsona 1987, z Kielan-Jaworowskiej

2007, zmienione).
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Od duzych i dziennych do matych i nocnych

W ewolucji gadéw ssakoksztattnych, a zwlaszcza cynodontéw, obserwuje sie stopniowe
zmniejszanie rozmiaréw ciata. Wczesno- i srodkowopermskie gady ssakoksztattne do-
chodzity do okoto 3 m diugosci. Jeden z najstarszych znanych cynodontéw, Procynosu-
chus z péznego permu mierzyt 1 m dtugosci. Srodkowotriasowy cynodont Thrinaxodon
miat okoto 50 cm diugosci, zas inny srodkowotriasowy cynodont Probainognathus byt
mniejszy od krélika. Natomiast najstarsze ssaki, ktére pojawity sie w p6Znym triasie, takie
jak Morganucodon, osiagaty rozmiary myszy lub szczura.

Zmniejszenie rozmiaréw ciata cynodontéw ma zapewne zwiazek z przechodzeniem
przez nie od zmienno- do statocieplno$ci oraz ze zmianami klimatycznymi. Mozna przy-
puszczad, ze cynodonty poczatkowo byty czesciowo endotermiczne, poniewaz byty juz
owtlosione (dotki na kosciach pyska wskazuja, ze wystepowaty u nich wtoski czuciowe,
a jezeli miaty one wtoski czuciowe — byly juz zapewne owlosione). Zwierzeta te miaty
zatem zdolnos$¢ utrzymania statej temperatury ciata przez pewien czas, natomiast za-
pewne nie wyrobily jeszcze mechanizméw szybkiego oziebiania ciata. Mechanizmy takie
jak pocenie sie¢, gtebokie wentylowanie ptuc przez dyszenie, rozszerzanie naczyn krwio-
nosnych skéry i inne, wystepuja o wspétczesnych tozyskowcow i torbaczy, lecz brak ich
u wspétczesnych, jajorodnych stekowcow.

Podczas permu panowat na znacznych obszarach Ziemi zimny, suchy klimat. Doty-
czylo to przede wszystkiem obszaréw pra-kontynentu Gondwana, gdzie najbujniej rozwi-
jaty sie gady ssakoksztattne. Natomiast od korica permu i w ciagu triasu klimat stawat sie
coraz cieplejszy, zmieniajac sie w goracy we wczesnej jurze. Jesli cynodonty, tak jak ste-
kowce, umiaty utrzymywac stata temperature ciata, lecz nie potrafity pozbywac sie nad-
miaru ciepta, ich aktywnos¢ w cieptym klimacie musiata by¢ ograniczona. Duze zwierze-
ta, jezeli nie sa zdolne do pozbycia sie nadmiaru ciepta, ktére wytwarzaja podczas swej
aktywnosci zyciowej, w goracym, lub nawet w cieptym klimacie moga zgina¢ z przegrza-
nia. Natomiast mate zwierzeta tatwiej oziebiaja swoje ciato niz duze. W ten sposéb moz-
na wyttumaczy¢ zmniejszanie rozmiaréw cynodontéw podczas ich ewolucji. Gdy pod ko-
niec triasu klimat stat sie goracy, jedyna szansa na przezycie ssakéw byto drastyczne
zmniejszenie rozmiaréw ciala i przejscie do aktywnosci podczas nocy. Ciepty klimat
sprzyjat natomiast rozwojowi zmiennocieplnych tekodontéw i wywodzacych sie od nich
dinozauréw (patrz ramka na str. 44), ktére wkrétce rozwinety sie w zr6znicowana grupe
zwierzat i ktére zapanowaty nad ladami naszej planety na najblizsze 160 min lat, czesto
osiagajac duze, a nawet olbrzymie rozmiary ciafa.

i zeby policzkowe. W czaszce zachodza wspo-
mniane wyzej zmiany w budowie stawu zuch-
wowego i zuchwy oraz pojawia si¢ twarde pod-
niebienie oddzielajagce jame nosowg od jamy
gebowej. Powigksza sie tez otwdr skroniowy
czaszki i zostaje ograniczony z boku przez tuk
jarzmowy, powstaje grzebien strzatkowy i grze-

bienie skroniowe oraz dwa ktykcie potyliczne.
Liczba kosci w czaszce ulega zmniejszeniu —
zanika kilka kosci wystepujacych u gadow.
Twarde podniebienie oddzielajgce jame
ustng od jamy nosowej, ktére pojawia si¢ u cy-
nodontéw, umozliwia zucie podczas oddycha-
nia. U gadéw ssakoksztaltnych zuchwa poru-
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szata si¢ tylko w kierunku pionowym (tak jak
u gadéw wspodlczesnych), a z¢by gbérne i dolne
tylko luzno wchodzity migdzy siebie. U naj-
starszych ssakow, podczas zucia, zuchwa wi-
dziana od przodu lub z tytu, wykonywata ruch
po obwodzie tréjkata. W wyniku tego u ssa-
kéw pojawit sie tak zwany Scisty zgryz, a na
zgbach powstatly stale powierzchnie staré. Po-
nadto zréznicowanie zebéw na siekacze, kty
1 zeby policzkowe (przedtrzonowe i trzonowe)
1 pojawienie si¢ na nich guzkéw, spowodo-
walo, wraz ze zmiang ruchéw zuchwy, lepsze
rozdrabnianie pokarmu.

Zucie pozywienia w jamie ustnej wymaga
silnego umigsnienia. U wczesnych cynodon-
tow pojawit si¢ migsienn zwacz, ktéry w toku
ewolucji stopniowo powigkszal swe rozmiary.
Spowodowato to rozrost kosci zgbowej, z sil-
nym wyrostkiem dziobiastym, przy jednoczes-
nej redukcji pozostatych kosci zuchwy (tak
zwanych kosci ,,gadzich”). Jednoczesnie po-
wigkszyl si¢ otwor skroniowy czaszki i pows-
tat tuk jarzmowy, zwiekszajgc przestrzen dla
przyczepdw rozrastajacych si¢ migsni przywo-
dzacych. Powstanie u najstarszych ssakow no-
wego stawu zuchwowego migdzy koscig ze-
bowg i skroniowg spowodowato, ze sita ude-
rzenia kosci zebowej znacznie si¢ zwiekszyta.

Pojawienie si¢ przepony zwigkszylo efek-
tywnos¢ dziatania systemu oddechowego, co
byto bardzo wazne dla lepszego spalania po-
zywienia. Wreszcie zapoczgtkowanie u cyno-
dontéw przesuwania si¢ konczyn pod tutéw
(mimo, ze nawet u najstarszych ssakow kon-
czyny s3 jeszcze nieco odwiedzione) spowo-
dowalo sprawniejsze poruszanie si¢, tak pod
wzgledem zuzycia energii, jak i szybkosci
ruchdéw.

Uwaza sie, ze caly kompleks tych nowych
cech, nabywanych stopniowo przez gady ssako-
ksztaltne i najstarsze ssaki, wigzal si¢ ze wzro-
stem tempa przemiany materii, koniecznym
przy stopniowym przechodzeniu od zmienno-
cieplnosci (ektotermicznosci) do statocieplno-
$ci (homeotermicznosci).

Najwazniejszy prassak

Mimo, ze ssaki mezozoiczne zostaly od-
kryte w Wielkiej Brytanii juz w 1764 roku, ich
znaczenie zrozumiano dopiero sto lat péZniej,
kiedy Sir Richard Owen opublikowat w 1871
roku wielkie dzieto na ten temat. Mimo tej i kil-
kunastu innych cennych prac opublikowanych
w XIX iz poczatkiem XX w., intensywne po-
szukiwania ssakéw mezozoicznych rozpo-
czely sie dopiero w drugiej polowie minionego
stulecia. Ich pionierem byl niemiecki paleonto-
log Walter G. Kiihne (1911-1991), komunista
1 uciekinier z Niemiec, ktéry w 1938 roku
przyjechal wraz z zong do Wielkiej Brytanii.
Rozpoczgli oni poszukiwania szczatkOw ssa-
kéw w wypetnieniach krasowych zaglebien
w wapieniu karboriskim, ktéry odstania si¢ na
wybrzezach Kanatu Bristolskiego.

W 1949 roku Kiihne opisal zgby ssakéw
z dolnojurajskich wypehieri krasowych w re-
gionie Glamorgan w Walii, na pélnocnym ob-
rzezeniu Kanatu Bristolskiego. Wtedy to utwo-
rzyt on rodzaj Morganucodon z jednym, opar-
tym na dolnym zg¢bie gatunkiem, ktéry nazwat
M. watsoni. Nastgpnie Morganucodon stat si¢
jednym z najstynniejszych wczesnych ssakow.
Dziewig¢ lat p6Zniej Kiihne (1958) opisat wiele
ze¢bdw M. watsoni i utworzyt rodzing Morganu-
codontidae.

Poczynajac od 1950 roku, Kenneth A. Ker-
mack, zainspirowany wynikami badan Kiihne-
go, kontynuowal poszukiwania ssakéw w re-
gionie Glamorgan w Walii. Kermack zebrat set-
ki kosci czaszki i szkieletu pozaczaszkowego
morganukodona i innych wczesnych ssakéw.

Mniej wigcej w tym samym czasie inna
grupa paleontologéw prowadzita poszukiwa-
nia w Chinach. Po zakoniczeniu wojny bada-
nia prowadzili tu amerykarski paleontolog
ojciec Harold W. Rigney, rektor Uniwersyte-
tu Katolickiego w Pekinie, oraz ojciec Edgar
O. Oehler. Obszarem ich zainteresowania byta
prowincja Yunnan w péinocno-wschodniej
czesci Chin, gdzie wystgpuja osady gérnego
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Niemiecki uczony bada podczas wojny angielskie ssaki

Zycie Waltera G. Kiihne podczas Drugiej
Wojny Swiatowej nie byto ustane rézami.
Kilka dni po wybuchu wojny, niemiecki
uczony, zaopatrzony w miotek geologiczny
i mape, wybrat sie nad brzeg morza. Chciat
zbadaé, czy w wystepujacych tam wapie-
niach karboniskich, wystepuja szczeliny
krasowe, w ktérych mogtyby zachowac sie
szczatki prymitywnych ssakéw triasowych
lub wczesnojurajskich. Wedrujac po wy-
brzezu Kiihne zostat zatrzymany przez pa-
trol wojskowy i jako obywatel niemiecki
trafit do aresztu. Wiadze brytyjskie interno-
waty Kithnego w obozie na Isle of Man.
Dzieki interwencji brytyjskich paleontolo-
gow, Kiihne otrzymat zezwolenie na od-
wiedzanie Muzeum Brytyjskiego i na prace
naukowa.

triasu, w ktérych znajdowano szczatki cyno-
dontéw. W 1948 roku Oehler znalazt tam
kompletng czaszke ssaka, ktéra mierzyla
26 mm dilugosci i bytla zachowana razem
z zuchwami. Jej wlasciciel zostat zaliczony do
rodzaju Morganucodon, tego samego kto-
rego szczatki znajdowali Kiithne i Kermack
w Wielkiej Brytanii. Losy Profesora Rigneya
byly dramatyczne. W lipcu 1951 zostal on
aresztowany przez komunistyczne wiadze
i spedzit 50 miesigcy w chifiskich wiezie-
niach, uwaznych za ciezsze niz stalinowskie
wiezienia w Zwiagzku Radzieckim. We wrze-
$niu 1955 roku Rigney, dzigki stalym inter-
wencjom uczonych z r6znych krajéw i rodzi-
ny, zostal zwolniony z wiezienia i powrdcit
do Stanéw Zjednoczonych. W 1963 roku
Rigney opublikowal wstepny opis czaszki
inazwat ja Morganucodon oehleri. Nastgpnie
Kermack i in. (1973, 1981) opisali czaszke
Morganucodon oehleri i liczne pojedyncze
kosci Morganucodon watsoni z Walii.
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Mapa okolic Kanatu Bristolskiego, gdzie wystepuja liczne
odstoniecia wapieni karbonskich pokryte szczelinami kra-
sowymi, w ktérych zachowaty si¢ szczatki drobnych kre-
gowcow (wg. Evans i Kermack 1994, zmienione). Kolorem
z6ttym oznaczono wystepowanie utworéw karbonu.

Czaszka morganukodona z Chin jest jedng
z najwazniejszych na swiecie skamieniatosci
wczesnych ssakéw. Jest to bowiem pierwsza
znana czaszka wczesnego ssaka, w ktorej za-
chowaly si¢ szczegdty anatomiczne ztozonego
stawu zuchwowego, ktéry powstat przy przejs-
ciu od gadéw do ssakodw. Wykazujac posredni
plan budowy stawu zuchwowego, morganuko-
don w pewnym sensie petni funkcje ostawio-
nego ,.brakujgcego ogniwa” miedzy gtéwnymi
grupami kregowcow, takimi jak gady i ssaki.

Dwa w jednym

Kermack 1 in. (1973, 1981) wykazali, ze
czaszka Morganucodon oehleri z Chin ma
zlozony staw zuchwowy. W sktad zlozonego
stawu wchodzi nowy ,,ssaczy” staw miedzy
kosciag zgbowa ze strony zuchwy i koscig skro-
niowg ze strony czaszki, do ktérego przylega
dosrodkowo stary staw ,,gadzi”” migedzy koscig
stawowg ze strony zuchwy i koscig kwadra-
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Rekonstrukcja szczeki dolnej i czaszki morganukodona, ze szczeg6lnym uwzglednieniem budowy zlozonego stawu
zuchwowego. A. Zuchwa, widziana od strony przysrodkowej. B. Czaszka widziana od strony grzbietowej. C. Czaszka
od strony brzusznej. (A wg. Kermack i in. 1973; B i C wg. Kermack i in. 1981).

towg ze strony czaszki. Oba te stawy Scisle
przylegaja do siebie i tworzg razem wspolny
»zlozony staw”, w sktad ktérego wchodzg co
najmniej cztery kosci. Elementy starego stawu
,»gadziego” sa niewielkie i bardzo delikatne,
nawet w poréwnaniu z tymi samymi elementa-

e

mi u zaawansowanych cynodontéw, ale nadal
tkwia w bruzdzie zazgbowej i nie przemiescity
si¢ jeszcze do ucha. Miedzy zuchwg wyste-
pujaca u morganukodona i zuchwami kopal-
nych i wspoétczesnych ssakéw z pojedynczym
stawem zuchwowym, .istrggi@_ przerwa morfo-




Zofia Kielan-Jaworowska

Konkurencja dla gadéw ssakoksztattnych

W triasie obok gadéw ssakoksztattnych zyta inna grupa gadéw, zwana tradycyjnie teko-
dontami, ktére zaliczamy do gadéw naczelnych (archozauréw). Tekodonty pojawity sie
pod koniec permu, a optimum ich rozwoju ewolucyjnego przypada na okres triasowy.
Od tekodontéw wywodza si¢ dinozaury. W triasie, tekodonty konkurowaty z gadami ssa-
koksztattnymi. W przeciwieristwie do tych ostatnich koriczyny tekodontéw byty przesu-
niete pionowo pod tutéw, a wiec zwierzeta te wydatkowaty mniej energii podczas poru-
szania sie. Byly zatem zwinniejsze i szybsze. Wiekszos¢ tekodontéw prowadzita drapiez-
ny tryb zycia. Zmiany klimatyczne sprawity, ze tekodonty wyszty zwyciesko z konkuren-
cji z gadami ssakoksztattnymi i pierwszymi ssakami (patrz ramka na str. 40), skazujac tym
samym ssaki na trwajacy ponad 160 min lat okres egzystencji ,w cieniu” dinozauréw

(Kielan-Jaworowska 2007).

Rekonstrukcja duzego gada ssakoksztaltnego Sinnokanemeyeria z polowy triasu, otoczonego przez trzy drapiezne
tekodonty z rodzaju Sharansisuchus. Gdy Sinnokanemeyeria miala jeszcze koriczyny odwiedzione (skierowane na
boki) i poruszata si¢ powoli, Sharansisuchus mial konczyny skierowane pionowo w dot i poruszat si¢ znacznie
sprawniej (z Cromptona 1968, rekonstrukcja Boba Bakkera, zmieniona).

logiczna i formy przejSciowe nie zostalty do-
tychczas znalezione. Ztozony staw zuchwowy
zostal po raz pierwszy opisany u morganuko-
dona, a nastepnie byt odkryty réwniez u innych
przedstawicieli rzedu Morganucodonta np.

u rodzaju Megazostrodon, u prymitywnego
ssaka z rodzaju Sinoconodon z Chin, u ,,syme-
trodonta” Kuehneotherium z Walii i u doko-
dontéw (patrz przeglagd mezozoicznych ssa-
kow w Kielan-Jaworowska i in. 2004).
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20 mm

Prassak z rodzaju Marganucodon. A. Rekonstrukcja szkieletu. B. Rekonstrukcja zwierzecia. (Rys. Oscar Sanisidro,

zmodyfikowany przez Aleksandre Hotde-Michalska).

Morganukodonty majg wiele cech plezjo-
morficznych i bardziej si¢ zblizaja budowg
czaszki do cynodontéw, niz jakakolwiek inna
grupa wczesnych ssakow. Uzgbienie morganu-
kodontéw (opisane przez Millsa 1971) rézni si¢
od uzgbienia wczesnych ssakéw wilasciwych
(Theria), tym, ze trzy gléwne guzki na zebach
trzonowych ulozone sg w jednej linii, gdy
u ssakow wilasciwych guzki te tworza trdjkat.
Inng rdéznica jest to, ze u morganukodontow
gléwny guzek dolnego zgba podczas zgryzu
uderza migdzy dwa guzki na z¢bie gérnym, gdy
u ssakow wiasciwych uderza on migdzy dwa
z¢by gbrne. Rozwigzanie wystepujace u ssakow
wlasciwych okazato si¢ efektywniejsze, gdyz
doprowadzito do powstania tak zwanych zebow
trybosfenicznych, ktére daly poczatek wszyst-
kim typom zgbdw, jakie pojawily si¢ w ewolucji
ssakéw tozyskowych i torbaczy.

Kopalne mézgi i tryb zycia ssakow

Paleontolodzy przypuszczajg, ze wszystkie
ssaki ery mezozoicznej prowadzily nocny tryb

zycia. Wniosek ten opiera si¢ na analizie natural-
nych odlewéw mézgéw tych zwierzat, utrwa-
lonych w skamienialym osadzie, ktéry wypehit
ich czaszki. Najwigksza kolekcja naturalnych
odlew6éw mézgdw ssakéw mezozoicznych znaj-
duje si¢ w Warszawie w Instytucie Paleobiologii
PAN. Ponad trzydziesci lat temu, w latach
1963-1971, polscy paleontolodzy wspdlnie
z paleontologami mongolskimi prowadzili seri¢
wypraw paleontologicznych do Mongolii. Mia-
fam szczescie kierowac wigkszosciag tych wy-
praw (np. Kielan-Jaworowska i Dovchin 1969;
Kielan-Jaworowska 1967, 1973, 2004). Zebra-
lismy wtedy w utworach z gérnej czgsci okresu
kredowego na pustyni Gobi seri¢ szkieletow
wielkich dinozauréw i bezcenng kolekcje drob-
nych ssakow mezozoicznych, niektére z zacho-
wanymi odlewami mézgéw (Kielan-Jaworows-
ka 1967, 2004; Sabath 2004).

Naturalne odlewy mé6zgéw rzadko kiedy za-
chowujg si¢ tak dobrze, aby mozna byto odtwo-
rzy¢ przebieg nerwéw wychodzacych z nich
i naczyn krwionosnych glowy. Przyszio mi do
glowy, aby nie zniszczong czaszke ssaka kredo-
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Thrinaxodon

jama nosowa

waskie

mozdzek waski
(brak potkul)

opuszki wechowe

potkule mézgowe

odcisk wielkiego
naczynia krwionosnego
przykrywajacy srédmozgowie
i Srodkowy ptat mézdzku

Chulsanbaatar

rozszerzone

moézdzek szeroki
(obecne potkule)

Poréwnanie naturalnych odlewéw mézgéw cynodonta Thrinaxodon ze sSrodkowego triasu Afryki Potudniowej (z lewej)
i wieloguzkowca Chulsanbaatar z gérnej kredy pustyni Gobi (wg. Kielan-Jaworowskiej 2007).

wego zatopi¢ w zywicy epoksydowej i pokroié
na bardzo cienkie skrawki (grubosci 25 mikro-
néw) na mikrotomie Young, niemieckiej pro-
dukcji do skrawania metali. Mikrotom taki znaj-
dowat si¢ na Uniwersytecie w Paryzu i tam
wykonatam t¢ prace wspdlnie z brytyjskim
embriologiem Robertem Presleyem i1 z kole-
zankg francuskg Cecile Poplin, ktéra znata
dobrze dziatanie mikrotomu, poniewaz korzy-
stala z niego robigc swojg prace doktorska. Po-
kroiliSmy na tym mikrotomie dwie dobrze za-
chowane czaszki wieloguzkowcéw z utworéw
gérno-kredowych Mongolii, nalezace do rodza-
jOw Nemegtbaatar i Chulsanbaatar.

Na podstawie ponad 500 skrawkéw, otrzy-
manych z kazdej czaszki wykonaliSmy wosko-
wy model mézgu wiekszej czaszki, nalezacej
do rodzaju Nemegtbaatar, na ktérym mozna
byto bardzo doktadnie odtworzy¢ przebieg ner-
woéw 1 naczyi krwionosnych glowy. Badania te
wykazaly, ze ssaki mezozoiczne miaty bardzo
duze ptaty wechowe moézgu (proporcjonalnie

wigksze niz u ssakéw wspéiczesnych) i bardzo
duzy region uszny. Swiadczylo to o dobrze
rozwinigtych zmystach wechu i stuchu, szcze-
gblnie potrzebnych zwierzgtom prowadzacym
nocny tryb zycia.

Epilog

Przez pierwsze 160 milionéw lat swego ist-
nienia na Ziemi ssaki stanowily grupe matych
1 stosunkowo nielicznych zwierzat, prowadzg-
cych nocny tryb zycia (Kielan-Jaworowska i in.
2004). Dopiero w okresie kredowym niektdre
ssaki zaczely osiggac nieco wigksze rozmiary,
lecz zaden ze znanych ssakéw mezozoicznych
nie przekroczyl wielkosci lisa. Sytuacja na Ig-
dach ulegta radykalnej zmianie 65 milionéw lat
temu, gdy wymarly dinozaury i ssaki zaczety
obejmowac w posiadanie opuszczone przez di-
nozaury nisze ekologiczne, chociaz jak to wy-
kazal Bininda-Emonds i in. (2007), proces ten
nie nastgpit od razu, lecz ze znacznym (w geolo-




Pochodzenie ssakow

Woskowy model mézgu wieloguzkowca Nemergtbaatar,
wykonany na podstawie skrawkow otrzymanych z mikro-
tomu do skrawania metali. Model powiekszony 16 razy.
Model trzymajg Zofia Kielan-Jaworowska (z lewej) i Ce-
cile Poplin.

gicznej skali czasu) opdZnieniem. Jednak za-
ledwie 30% wspdiczesnych ssakéw przystoso-
walo si¢ do dziennego trybu zycia, reszta, 70%
jest nadal aktywna noca, co jest niewatpliwie
dziedzictwem ich zwyczajow z ery mezozo-
icznej.
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Archipelag Malajski — tygiel bior6znorodnosci

Mikotaj K. ZAPALSKI

W wyniku plejstoceriskich zlodowacer obnizyt sie poziom morza, co spowodo-
wato odstoniecie znacznych potaci szelfu na obszarze dzisiejszego Archipelagu
Malajskiego. Umozliwito to migracje faun pomiedzy wyspami archipelagu oraz
miedzy Australia a Azja. Na procesy w srodowisku abiotycznym natozyly sie
procesy biotyczne, takie jak dyspersja i wikariancja. W rezultacie fauna Archi-
pelagu Malajskiego nalezy do najbardziej zr6znicowanych na swiecie, ma tez
bardzo wysoki odsetek endemitéw.

Archipelag Malajski jest jednym z regio-
néw 0 najwyzszej na Swiecie bior6znorodnosci
(tzw. biodiversity hotspot), a jednoczesnie ob-
szarem o jednym z najwyzszych na Swiecie
wskaznikéw endemizmu. Sposréd ponad 25
tysigcy gatunkéw roslin naczyniowych stwier-
dzonych w zachodniej czg¢sci Malajéw okoto
15 tysiecy to endemity. Szacuje si¢ tez, ze po-
nad potowa z 450 gatunkéw gadéw i 80 pro-
cent sposrod 250 gatunkéw ptazéw jest ende-
micznych. Dla poréwnania, sgsiednie Filipiny,
klasyfikowane rowniez jako biodiversity hots-
pot, sg schronieniem dla nieco ponad dziewig-
ciu tysigcy gatunkéw roslin naczyniowych,
230 gatunkéw gadéw i 90 gatunkéw ptazdw.
Co spowodowato, ze mamy tu do czynienia
z tak wielkg réznorodnoscig roslin i zwierzat?

Archipelag Malajski jest najwigkszym na
Ziemi skupiskiem wysp: liczy ich ponad 20 ty-
sigcy, bardzo zréznicowanych topograficznie:
od malerikich, ledwie wystajacych z morza
skat, po trzecig co do wielkosci wyspe Swiata —
Borneo (Nowa Gwinea, druga pod wzgledem
wielkosci wyspa na §wiecie, nie zawsze jest za-
liczana do archipelagu). Réwniez srodowiska
Archipelagu Malajskiego sg niezwykle zmien-
ne: od bagiennych laséw namorzynowych, po-
tozonych na poziomie morza, po wysokogor-

skie lasy deszczowe. Od moczaréw potudnio-
wego Borneo, po gére Kinabalu, ktérej wyso-
kos¢ przekracza cztery tysigce metréw. Taka
r6znorodnos¢ srodowisk zmusza chcace je
skolonizowac organizmy do niezliczonej ilosci
adaptacji. Rezultatem tego jest duza biorézno-
rodnos¢. Réwniez skomplikowana historia
geologiczna regionu i pozornie odlegte wyda-
rzenia wywarty pietno na swiecie organicznym
tej czesci globu.

Wptyw lodowcéw na Malaje

Plejstoceniskie zlodowacenia kojarzg si¢
nam giéwnie z ochtodzeniem klimatu i nagro-
madzeniem wielkich mas lodu na péinocnych
kraicach Eurazji i Ameryki. Paradoksalnie, zlo-
dowacenia miaty takze bardzo duzy wplyw na
obszary, do ktérych nie dotarty — miedzy inny-
mi na Archipelag Malajski. Uwigzienie olbrzy-
mich mas wody w lgdolodach spowodowato
znaczne obniZenie poziomu oceanu Swiatowe-
go. To z kolei pozwolito na odstonigcie szelfu
otaczajacego dzisiejsze Indochiny (Szelfu Sun-
dajskiego).

Badania geologiczne (Bird i in. 2005) wy-
kazaly, ze 1ad, ktéry odstonit si¢ w trakcie os-
tatniej regresji morskiej pokryty byt zbiorowis-
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Archipelag Malajski dzis$ i w plejstocenie

Kontynenty pétnocne zostaty w plejstocenie skute lodem. Paradoksalnie, miato to bardzo
powazne konsekwencje dla topografii rejonéw réwnikowych: nastapito znaczne obni-
Zenie poziomu oceanu $wiatowego, co spowodowato odstoniecie Szelfu Sundajskiego.
Maksimum obnizenia nastapito okoto 18000 lat temu, kiedy woda opadta o 120 metréw
w poréwnaniu do dzisiejszego poziomu morza. Odstoniety Szelf Sundajski pozwolit na

znaczne migracje zwierzat
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Mapa Archipelagu Malajskiego (wg. Den Tex i in. 2010, uproszczona). Linia czerwona oznacza zasi¢g szelfu przy

maksymalnym obnizeniu poziomu morza o 120 metréw (1
przy obnizeniu poziomu

kiem roslinnym zblizonym do sawanny, jak-
kolwiek niektérzy badacze (Sun i in. 2000) na
podstawie badan palinologicznych dowodzg
rozwoju laséw deszczowych na tych obszarach
(zobacz tez Meijard 2003).

Jak zatem sprawdzic¢, jaki charakter miaty
zbiorowiska roslinne odstonigtego szelfu? Tro-
che swiatla na to zagadnienie moze rzucic anali-

8 000 lat temu), linia niebieska przedstawia zasieg ladu
morza o 40 metrow.

za rozmieszczenia niektérych zwierzat. Azje
Potudniowo-Wschodnig zamieszkujg rézne ga-
tunki wiewidrek z rodzaju Sundasciurus. Ro-
dzaj ten liczy 15 gatunkéw, a reprezentujg go
zwierzeta typowo lesne. Robert-Jan den Tex
1 wspotpracownicy (den Tex i in. 2010) prze-
prowadzili badania DNA mitochondrialnego
u 14 z 15 gatunkéw wiewidrek Sundasciurus.
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Wykazali oni, ze gléwne wydarzenia ewolu-
cyjne w historii tych zwierzat zaszty przed plej-
stocenem, a otworzenie si¢ potaczen lagdowych
migdzy wyspami nie miato znaczacego wptywu
na ich ewolucj¢, nie zachodzily tez migracje.
Moze to sugerowad, ze na odslonigtym dnie
morskim rozposcieraly si¢ sawanny, ktére sta-
nowily barier¢ dla nadrzewnych wiewidrek.
Takze zréznicowanie blisko spokrewnionych
wiewiorek Callosciurus wydaje si¢ by¢ raczej
spowodowane wydarzeniami przedplejstoceris-
kimi, aczkolwiek populacja zyjaca na wyspach
w sposdb wyrazny rézni si¢ od populacji konty-
nentalnej (Oshida i in. 2001).

Odstonigcie szelfu powodowalo krétkotr-
wale wymieszanie faun, ktérych populacje po
podniesieniu si¢ poziomu morza ewoluowaty
w rézny sposob. Takie procesy bardzo znacz-
nie wptywaly na dzisiejszg bior6znorodnosc.
Dobrym przyktadem sg tu ryby stodkowodne.
Na odstonietym szelfie niektére dzisiejsze rze-
ki Borneo taczyly si¢ z rzekami Jawy i Suma-
try; podobnie jak niektére rzeki Sumatry
faczyly si¢ z rzekami Pétwyspu Malajskiego
(Dodson i inni 1995). Takie potaczenia umoz-
liwiaty dyspersje stodkowodnych gatunkéw
ryb. Po zalaniu szelfu, a zatem zamknigciu
tych potaczen, poszczegdlne populacje mogty
ewoluowac oddzielnie.

Archipelag Malajski jest swoistym pomos-
tem, lgczgcym dwie krainy zoogeograficzne:
Kraing Orientalng na pdéinocnym zachodzie
z Kraing Australijskg na poludniowym wscho-
dzie. Jest to pomost w dos¢ dostownym znacze-
niu tego stowa: w okresach interglacjalnych
(migdzy zlodowaceniami) spore obszary lgdu
byly odstaniane, a fauny z obu duzych mas
ladowych mogty dzieki temu potaczeniu migro-
wac. Trzy duze wyspy: Borneo, Sumatra i Jawa
nalezg jednoznacznie do Krainy Orientalnej.
Papua ma faun¢ typowo australijskg: torbacze
zastepuja tam ssaki lozyskowe (wyjatkiem sg
nietoperze, ktére wystepujg réwniez w Krainie
Australijskiej). Jak jednak zakwalifikowaé ob-
szar posrodku? Sg tam i ssaki tozyskowe, i tor-

Lotokot malajski (Galeopterus variegatus). Lotokoty, zwa-
ne tez latajacymi lemurami, s3 endemiczne dla Poludnio-
wo-wschodniej Azji. Rezerwat Bukit Timah, Singapur (fot.
Mikotaj Zapalski).

bacze. Na obszarze tym wystgpuje duza ilos¢
endemitéw, zupelnie innych od zwierzat za-
chodniej czesci Malajéw, réznych tez od faun
australijskich. Z tego powodu wyréznia si¢ ten
obszar jako osobng kraing zoogeograficzng:
Wallaceg. Nazwano jg na czes¢ jej odkrywecy,
wspottworey teorii ewolucji i wybitnego bio-
geografa, Alfreda Russela Wallace’a (Zapalski
2010).

Dyspersja i wikariancja

Obnizenie poziomu morza, a co za tym idzie
otwarcie potaczen ladowych, pozwalato na ko-
lonizacj¢ masywéw Szelfu Sundajskiego przez
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Wyrak Tarsius spectrum. Jeden z duzej grupy gatunkéw wikariantnych, zamieszkujacych Celebes i sasiednie wysepki.
Rezerwat Tangkoko-Dua Saudara, Celebes, Indonezja (fot. Mikotaj Zapalski).

przybyszow z kontynentu azjatyckiego z jedne;j
strony, a z Australii z drugiej. Nastgpowata wigc
dyspersja (czyli rozprzestrzenianie organizmow
na nowe tereny), ktéra w warunkach nowych
nisz ekologicznych prowadzita do specjacji. W
okresach interglacjalnych, na skutek podnosze-
nia si¢ poziomu wody nastepowata z kolei frag-
mentacja siedlisk — np. poszczegdlne masywy
gbrzystej wyspy izolowane byly podnoszacg si¢
wodg. Konsekwencja tego byla fragmentacja
populacji macierzystych poszczegdlnych ga-
tunkéw. Izolowane populacje rozwijaly sie
w réznych warunkach, co prowadzito do pows-
tania nowych adaptacji i w rezultacie nowych
gatunkéw. Proces taki nazywa si¢ wikariancjg

1 jest procesem komplementarnym do procesu
dyspersji. Na obszarze Archipelagu Malajskie-
go mozemy wskaza¢ wiele grup blisko spo-
krewnionych gatunkéw, ktére powstaly badz to
w drodze dyspersji, badZ wikariancji; mozliwe
tez byly kombinacje obu tych proceséw.
Swoiste ,,pomostowe” poltozenie wptyneto
tez na szate roslinng Archipelagu Malajskiego
— sg tu wyrazne wptywy flory zaréwno austra-
lijskiej, jak i orientalnej. W sumie na archipela-
gu wystepuje ponad 16 tysigcy gatunkow ros-
lin endemicznych (traktujac biodiversity hot-
spots Wallacea i Sundaland razem).
Przyktadem dyspersji i wikariancji w popu-
lacjach zwierzat mogg by¢ pospolite na subkon-
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tynencie Indochiniskim i na wyspach Archipe-
lagu Malajskiego i Filipin nietoperze owoco-
zerne 7 rodzaju Cynopterus. Badania moleku-
larne (Campbell i in. 2004) pokazaly matg
zmienno$¢ miedzypopulacyjng, a duzg wew-
natrzpopulacyjng u trzech gatunkéw tych nieto-
perzy. Najciekawsze sq wyniki badan nietoper-
za C. brachyotis z tzw. populacji sundajskie;.
Badania te pokazujg gwaltowny rozwdj popu-
lacji od czaséw plejstoceriskich zmian poziomu
morza. Najprawdopodobniej w czasie obnize-
nia poziomu morza z Azji kontynentalnej przy-
byli przodkowie dzisiejszych nietoperzy, na-
lezacy do jednego gatunku (nastgpita wiec dys-
persja). Obecnie nastgpuje ich gwalttowna spec-
jacja, spowodowana zapewne duzym zrdézni-
cowaniem Srodowisk (czyli specjacja na drodze
wikariancji). Najbardziej zr6znicowana jest po-
pulacja sumatrzanska.

Mozliwos¢ plejstoceniskiego wymieszania
sie¢ faun w obrebie Szelfu Sundajskiego pod-
kreslona jest przez jeszcze jedng obserwacje.
Wyspy w obrebie tegoz szelfu nie majg ende-

T lariang T. dentatus T. pelengensis T. sangirensis

micznych ssakéw, o ile ich powierzchnia nie
przekracza 125 000 km?2. Natomiast wysepki
oceaniczne, ktére pozostawaly w izolacji na-
wet w czasie obnizeft poziomu morza czgsto
majg swoje ssaki endemiczne nawet, jesli ich
powierzchnia nie przekracza 50 km? (Heaney
1986). Badania tego samego autora pokazuja,
ze najprawdopodobniej przodkowie nielot-
nych ssakéw Filipin przybyli z ,,pétwyspu
sundajskiego”. Migrowata najprawdopodob-
niej tylko czes¢ zwierzat, a nie wszyscy mi-
granci zadomowili si¢ w nowych Srodowis-
kach. A zatem fauna Filipin byta w plejsto-
cenie zubozona w stosunku do fauny sundajs-
kiej. Ta hipoteza dobrze tlumaczy nizsza
bioréznorodnos¢ na Filipinach, o ktérej wspo-
mniano na poczatku.

Latawce, wyraki i nosacze

Potudniowo-wschodnia Azja wykazuje ol-
brzymig ilo$¢ endemitéw, nie tylko na pozio-
mie gatunku. Endemiczne sg rodzaje, rodziny,

5cm

T. pumilus  T. tarsier T. fuscus T. tumpara

Wyraki wschodnie réznych gatunkéw. Subtelne réznice morfologiczne dowodzg bliskiego pokrewienistwa poszczegdlnych
gatunkow (wg. Shekelle i in. 2008, rys. Stephen D. Nash/Conservation International, reprodukcja za zgoda autoréw).
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Nosacz sundajski (Nasalis larvatus), samiec dominujacy
w stadzie. Pozostale samce maja duzo mniejsze nosy, nie
bywajg tez tak agresywne. Ogrdd zoologiczny w Singa-
purze (fot. Mikotaj Zapalski).

a nawet jeden rzad — latawcéw (Dermoptera).
Do tego rzedu, nazywanego roéwniez lotokota-
mi, nalezg tylko dwa gatunki, jeden wyste-
pujacy na Potwyspie Malajskim i wyspach
Archipelagu, drugi zas na Filipinach. Pokre-
wienstwa lotokotow sg dotychczas nierozpoz-
nane, ale sadzi si¢, ze mogg by¢ one spokrew-
nione z naczelnymi (Janecka i in. 2007).

Archipelag Malajski charakteryzuje si¢ naj-
wigkszg na swiecie r6znorodnoscig naczelnych.
Najmniejsze z nich, wyraki (Tarsius), sq dos¢
rozpowszechnione (ale nie pospolite!) na sporej
czesci archipelagu. Wyraki tworzg trzy grupy
blisko ze sobg spokrewnionych gatunkéw: bor-
neansko-sumatrzanskie Tarsius bancanus, fili-
piniskie Tarsius syrichta i wallaceanskie Tarsius
tarsier. Co ciekawe, najbardziej zr6znicowana
jest grupa wyrakow wschodnich (7. tarsier),
wystepujacych na Celebesie i drobnych sgsied-
nich wysepkach. Systematyka wyrakéw jest
przedmiotem intensywnych badan i niedawno
Myron Shekelle ze wspdtpracownikami (She-
kelle i in. 2008) odkryli nowy gatunek: Tarsius
tumpara, endemit z malutkiej wysepki Siau (na
poéinoc od Celebesu).

Warto tez wspomnie¢ o nosaczach sundajs-
kich (Nasalis larvatus) — bardzo charakterys-
tycznych malpach zamieszkujacych Borneo.
Te endemiczne malpy zasiedlajg lasy mangro-
we 1 brzegi rzek. Maja one bardzo waska spe-
cjalizacje¢ pokarmowg — zywig si¢ gtéwnie lis¢-
mi drzew. Wiekszos¢ tropikalnych roslin roz-
wija r6znorakie mechanizmy obronne, badz
mechaniczne (np. kolce), badZ chemiczne (tru-
cizny). Nosacze wyksztalcily mechanizmy
pozwalajace neutralizowac niektére z nich.

Podsumowanie

Olbrzymie zréznicowanie geograficzne Ar-
chipelagu Malajskiego oraz znaczgce wydarze-
nia geologiczne w plejstocenie s3 jednymi
z przyczyn wielkiej réznorodnosci Swiata zy-
wego. Na taki abiotyczny podktad naktadajq si¢
skomplikowane S$ciezki ewolucyjne réznych
gatunkdw — rézne populacje tego samego ga-
tunku ewoluowatly inaczej w odmiennych sro-
dowiskach. Przemiany Srodowiska abiotyczne-
go byly wiec czynnikiem stymulujagcym ewo-
lucje roslin i zwierzat. W potaczeniu z procesa-
mi ewolucyjnymi i migracjami pomiedzy Aus-
tralig a Azjg doprowadzity do dzisiejszej rézno-
rodnosci.

Podziekowania

Bardzo serdecznie dziekuje Myronowi Shekelle i
Stephenowi Nashowi za pozwolenie na wykorzystanie
ilustracji wyrakéw wschodnich.
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