




Od redaktora

Dwudziestego czwartego listopada 2009 roku minęła 150 rocz−
nica pierwszego wydania „O powstawaniu gatunków…” Karola
Darwina. Z tej okazji w Muzeum Ewolucji odbyło się uroczyste
otwarcie nowej wystawy „Kto mi dał nogi? Podbój lądów przez
kręgowce”.

Wystawa „Kto mi dał nogi?” opowiada o dziejach wyjścia
kręgowców na ląd, a jej największą atrakcją jest rekonstrukcja
dewońskiego bagna z taplającymi się „rybopłazami” z rodzaju
Tiktaalik. My ludzie, jesteśmy odległymi potomkami podob−

nych istot. Gdyby w dewonie nie zdobyły one lądów, nie byłoby nas na na Ziemi.
Do ubiegłorocznej rocznicy nawiązuje też niniejszy, drugi z kolei, zeszyt Rocz−

nika Muzeum Ewolucji. Zaproszeni autorzy przedstawili w nim różne zagadnienia
związane z ewolucją życia na Ziemi. Jest tu mowa o polskich tropikalnych reki−
nach, oszczędnych (ewolucyjnie) amonitach, wąsonogach i ich zaskakującej roli
przy powstaniu teorii Darwina, sporach na temat zmian ziemskiej bioróżno−
rodności, pochodzeniu ssaków, a wreszcie o czynnikach, które złożyły się na
dzisiejszą bioróżnorodność Półwyspu Malajskiego.

Zapraszam do lektury oraz do zwiedzania Muzeum Ewolucji!

Marcin Machalski
redaktor Rocznika

Instytut Paleobiologii PAN
ul. Twarda 51/55
00−818 Warszawa
mach@twarda.pan.pl
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Rekiny polskich mórz tropikalnych

Michał GINTER

Zęby dewońskich i karbońskich ryb chrzęstnoszkieletowych, znajdowane
w rejonie Gałęzic w zachodniej części Gór Świętokrzyskich, pozwalają na
odtworzenie fauny rekinów zasiedlających w tym czasie morza na obszarze
środkowej Polski. Szczególnie bogata w doskonale zachowane okazy jest cienka
warstwa dolnokarbońskiego wapienia ze wzgórza Todowa Grząba na Ostrówce.
Wiele ze znalezionych tam typów zębów można z powodzeniem porównać do
form znanych z kompletnych szkieletów z karbonu Europy Zachodniej i USA.
Dzięki temu wiemy, że kształty ciał rekinów świętokrzyskich były bardzo zróż−
nicowane i nierzadko zupełnie nie przypominały gatunków dzisiejszych.

Kompletne szkielety ryb chrzęstnoszkieleto−
wych, czyli rekinów, płaszczek, chimer i ich
wymarłych krewniaków, bardzo rzadko zacho−
wują się w stanie kopalnym. Chrząstka, z której
zbudowana jest ich puszka mózgowa, trzewio−
czaszka, kręgosłup i wewnętrzny szkielet płetw,
ma bardzo niski potencjał fosylizacyjny, nawet
gdy jest zwapniała. Dlatego w stanie kopalnym
zachowują się głównie zęby, łuski i kolce płet−
wowe, zbudowane z odpornej tkanki, zwanej
dentyną.

Nie wszystkie z tych izolowanych pozo−
stałości po kopalnych chrzęstnoszkieletowych
są jednakowo przydatne dla paleontologów.
Rekiny mają najwyżej po dwa kolce płetwowe
(przed przednią i tylną płetwą grzbietową),
a niektóre nie mają ich wcale. Podobnie, nie
wszystkie rekiny paleozoiczne miały ciało po−
kryte łuskami, a u tych, które je miały, łuski nie
były wymieniane w ciągu życia zwierzęcia
(więc pozostaje ich stosunkowo mało), a na
dodatek kształty łusek są bardzo konserwa−
tywne, charakterystyczne dla dużych grup,
lecz nie dla gatunków, czy nawet rodzajów.

Tymczasem zęby są bardzo zróżnicowane,
mają charakterystyczne dla poszczególnych

gatunków kształty, a co więcej ewoluowały
stosunkowo szybko, przystosowując się do
zmieniającego się pożywienia. W szczęce na−
wet małego rekina może być jednocześnie po−
nad 200 zębów, a wymiana zębowa i zrzucanie
zużytych zębów powodują, że w sumie na dnie
morza może się znaleźć do tysiąca zębów po−
chodzących od jednego osobnika. W związku
z tym zęby rekinów, i ryb chrzęstnoszkieleto−
wych w ogóle, stanowią świetny materiał do
badań tej grupy z punktu widzenia paleobio−
geografii, biostratygrafii i porównań między
taksonami. Znalezienie nawet najpiękniejsze−
go i najciekawszego zespołu zębów pozosta−
wia jednak zawsze niedosyt, ponieważ nie
wiemy tak naprawdę, jak wyglądały zwierzęta,
które je pozostawiły.

Zęby z Ostrówki

Jednym z najbogatszych źródeł skamienia−
łości rekinów paleozoicznych w Polsce są sta−
nowiska w rejonie Gałęzic w zachodniej części
Gór Świętokrzyskich. Bardzo dobrze zacho−
wane okazy można znaleźć w wapieniach gór−
nego dewonu (famenu), odsłaniających się na
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północnej krawędzi kamieniołomu Ostrówka,
oraz w wapieniach dolnego karbonu (wizenu),
dostępnych na leżącym nieopodal wzgórzu
Todowa Grząba.

Zespół fameńskich zębów z Ostrówki jest
trudny do rozszyfrowania, bo nigdzie na świe−

cie jak dotąd nie znaleziono kompletnych szkie−
letów rekinów, które by takie zęby miały. Je−
dynie o najliczniej występujących formach, za−
liczanych do rodzaju Phoebodus, możemy są−
dzić, że ich właściciel prawdopodobnie miał
na grzbiecie kolce płetwowe – wskazują na to
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Przekrój geologiczny przez północną krawędź kamieniołomu Ostrówka w zachodnich Górach Świętokrzyskich oraz
następstwo dolnokarbońskich utworów wapiennych na Todowej Grząbie (wg Bełki i Skompskiego 1988) na tle budowy
geologicznej zachodniej części Gór Świętokrzyskich (na podst. Rühle i in. 1977).



słabo zachowane i jeszcze nie do końca zbadane
szczątki rekina z famenu Alaski. Układ zębów
w jego szczęce był zbliżony do współczesnego
rekina płaszczaka (Chlamydoselachus angui−
neus).

W przypadku zespołu z wizenu Todowej
Grząby sytuacja jest znacznie lepsza. Tutaj,
w warstewce głębokowodnych drobnoziarnis−
tych wapieni (Bełka i Skompski 1988), boga−
tych w faunę nektoniczną (w tym głowonogi
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Zęby chrzęstnoszkieletowych z warstwy dolnokarbońskiego wapienia na Todowej Grząbie (A–I) i górnodewońskiego
wapienia w kamieniołomie Ostrówka (J). A–C. Denaea (Falcatidae), zęby dorosłego okazu. D, E. Denaea, ząb osobnika
młodocianego. F. Thrinacodus (Phoebodontidae). G, H. Bransonella (Xenacanthiformes). I. Cassisodus (Hybodonti−
formes). J. Phoebodus (Phoebodontidae). (Fot. Michał Ginter).



i konodonty) odkryto liczne zęby przedstawi−
cieli rodzaju Denaea, nieco rzadsze zęby na−
leżące do rodzajów Thrinacodus, Bransonella
i Cassisodus oraz ułamki zębów reprezentu−
jących gatunek o niepewnej przynależności ro−
dzajowej – “Ctenacanthus” costellatus. Do−
brze zachowane szkielety tego ostatniego znaj−
dowane są już od końca XIX wieku w wizeń−
skich wapieniach południowej Szkocji. Zos−
tały one opisane szczegółowo przez wybitnych
paleontologów brytyjskich Traquaira i Moy−
−Thomasa. Wiadomo, że były to rekiny śred−
niej wielkości (ok. 1 m) o dwóch grzbietowych
kolcach płetwowych nieco podobnych do kol−
ców Ctenacanthus, zaokrąglonym pysku i roz−
budowanych płetwach piersiowych oraz szero−
kiej i mocnej płetwie ogonowej. Tego typu bu−
dowa sugeruje, że “C.” costellatus był szybko
poruszającym się, przypowierzchniowym my−
śliwym, jednak dość drobne ząbki nie wska−
zują na to, aby mógł polować na dużą bądź

opancerzoną zdobycz. Jego pożywieniem były
raczej niewielkie ryby (w tym mniejsze rekiny)
oraz bezskorupowe głowonogi.

Miecz Damoklesa

Szkielety rekinów z rodzaju Denaea zostały
opisane w latach dwudziestych ubiegłego wie−
ku z czarnego wapienia (Marbre Noir) z wizenu
Belgii. Okazy, zbierane latami przez benedyk−
tyna, ojca Gregoire'a Fourniera, znajdują się
w muzeum przy opactwie Maredsous. Są to ma−
lutkie rekinki, o długości nie przekraczającej
30 cm i zębach poniżej 1 mm. Wszystkie okazy
belgijskie są niekompletne, a zęby są rozpro−
szone i przemieszane z innymi fragmentami
szkieletu, dlatego jednoznaczna rekonstrukcja
ich budowy jest utrudniona. Jednak uderzające
podobieństwo zębów i kształtów płetw do in−
nych rekinów – z gatunku Damocles serratus –
znanych z nieco wyższego karbonu (serpucho−
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A B

Dzisiejszy rekin płaszczak (Chlamydoselachus anguineus) jako model uzębienia rekinów paleozoicznych. A. Rysunek
otwartej paszczy ukazujący ułożenie rodzin zębowych (wg. Garman 1885). B. Fragment szczęki z dwiema rodzinami
zębowymi (fot. Friedrich Pfeil).



wu) Bear Gulch w stanie Montana pozwala na
daleko idące wnioski porównawcze.

Damocles należy do rodziny niewielkich re−
kinów, zwanych falkatidami (od najlepiej poz−
nanego rodzaju Falcatus), u których samce po−
siadały zawieszone nad głową zadziwiające
struktury o kształcie miecza lub szabli, pokryte
drobnymi ząbkami, a będące w istocie przek−
ształconymi przednimi kolcami płetwowymi.
Zęby u damoklesa przechodziły znaczącą meta−
morfozę w czasie rozwoju zwierzęcia. U najm−
niejszych okazów stwierdzono formy asyme−
tryczne, o bardzo licznych, delikatnych wierz−
chołkach, natomiast u osobników dorosłych
zęby stawały się symetryczne, o wyraźnie więk−
szym od innych wierzchołku środkowym.

Wskazuje to na zmianę funkcji uzębienia, być
może z filtrowania planktonu na chwytanie
drobnej zdobyczy. Co ciekawe, identyczne
zróżnicowanie daje się zaobserwować w ko−
lekcji zębów Denaea z Todowej Grząby, nato−
miast u okazów belgijskich go nie stwierdzono.
Czy więc w Górach Świętokrzyskich jest De−
naea, czy Damocles? A może to jest jedno i to
samo? Niewykluczone, ale żaden z okazów bel−
gijskich nie posiada typowego falkatidowego
kolca. Może więc ojciec Fournier znalazł same
samice, i to w równym wieku? Są to bardzo in−
teresujące pytania, na które jednak nie odpowie−
my bez znalezienia nowych okazów Denaea
z Marbre Noir co, mimo prowadzonych poszu−
kiwań, jeszcze nie nastąpiło.
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Fauna wczesnego karbonu rejonu Todowej Grząby: środowisko głębszego basenu (A, C) i platformy węglanowej (B, C).
1–4 – chrzęstnoszkieletowe; 1 – Ctenacanthiformes, 2 – Denaea (Falcatidae), 3 – Thrinacodus (Phoebodontidae),
4 – Ctenopychius (Petalodontidae); 5 – ryby promieniopłetwe; 6 – konodonty Gnathodus; 7 – głowonogi Goniatites.
(Rys. Bogusław Waksmundzki).
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Bliski krewny rodzaju Denaea, falkatid Damocles z dolnego karbonu Bear Gulch w Montanie. A. Głowa osobnika
dorosłego z dużym kolcem pokrytym ząbkami skórnymi, podobne ząbki widać na grzbiecie głowy. B. Okaz młodociany,
zwinięty pośmiertnie, widać delikatniejszy kolec głowowy i męskie narządy kopulacyjne (ang. claspers, wskazane strzałką).
C. Ząb okazu dorosłego. D. Ząb okazu młodocianego. (A, B – fot. Michał Ginter; C, D – fot. Richard Lund i Eileen Grogan).



Wśród wspaniale zachowanych skamienia−
łości rekinów z cienkopłytkowego wapienia
z karbonu Bear Gulch, mozolnie zbieranych
i opisywanych od lat sześćdziesiątych przez

Richarda Lunda, a ostatnio także jego żonę Ei−
leen Grogan, znajduje się także kilka okazów
z bardzo dziwnego, wyspecjalizowanego ga−
tunku Thrinacodus. Ten rekin, przypomina−
jący raczej węgorza niż żarłacza, nie posiada
w ogóle kolców płetwowych, jego płetwy pier−
siowe i brzuszne są malutkie, a płetwa ogono−
wa zredukowana do wąskiego pasa wzdłuż tyl−
nej części grzbietu i brzucha. Pysk jest długi,
wąski i zaostrzony, zaopatrzony w rzędy asy−
metrycznych zębów przypominających ogro−
dowe narzędzie do pielenia lub piracką kotwi−
cę do abordażu, z krótką rączką (podstawą
zęba) i trzema hakami (wierzchołkami koro−
ny). Ten typ zębów, po raz pierwszy opisany,
lecz nie najlepiej zilustrowany, w drugiej po−
łowie XIX wieku z centralnych stanów USA,
został na nowo odkryty (i tym razem wzorowo
opracowany) w materiale z australijskiego
stanu Queensland w 1982 roku przez Susan
Turner. Od tego czasu kwestia zróżnicowania
i funkcjonowania zębów Thrinacodus wzbu−
dza spore emocje i kontrowersje, których
nie zakończyła publikacja opisów szkieletów
z Bear Gulch (Grogan i Lund 2008), jako że
okaz z najlepiej widocznymi zębami utracił
przednią część pyska. Nie pozwala to między
innymi stwierdzić, czy przednie zęby są takie
same jak boczne, ani jak zmienia się położe−
nie rzędów zębów w stosunku do krzywizny
szczęki. Na podstawie budowy ciała sądzi się,
że Thrinacodus nie przemieszczał się na duże
odległości, żył raczej głęboko w toni wodnej
i polował w pobliżu dna na drobny nekton, np.
zwierzęta konodontonośne.

Zgniatacze muszli

Na razie nie wiemy nic o wyglądzie re−
kinów z rodzaju Bransonella i Cassisodus, ma−
my jednak pewne wskazówki, że ten pierwszy
był pełnomorskim krewniakiem ksenakantów
(Xenacanthiformes), wyspecjalizowanych re−
kinów znanych przede wszystkim z osadów
śródwęglowych i innych utworów powstałych
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Węgorzokształtny rekin Thrinacodus (Phoebodontidae)
z dolnego karbonu Bear Gulch w Montanie (fot. Michał
Ginter).



w płytkich morzach, a może nawet jeziorach,
od karbonu do triasu. Ksenakanty miały długą
płetwę, ciągnącą się wzdłuż całego grzbietu
i poprzedzoną przez pojedynczy kolec, który
u form bardziej zaawansowanych przemieścił
się na tylną część czaszki. Zęby Cassisodus,
o niskich i mocnych koronach niewątpliwie
służyły do kruszenia oskorupionej zdobyczy,
jednak czy tą zdobyczą były głowonogi (np.
goniatyty), czy raczej fauna przydenna, nie
mamy żadnej informacji.

Warstwa pelagicznego wapienia z Todowej
Grząby, w którym znaleziono wyżej opisane
zęby rekinów, stanowi cieniutką wkładkę
w grubym zespole organodetrytycznych wa−
pieni krynoidowych (złożonych z elementów
szkieletowych szkarłupni z grupy krynoidów,
czyli liliowców), które tworzyły się pierwotnie
na podwodnych płyciznach, określanych jako
platformy węglanowe. W tych płytkowodnych
wapieniach znaleziono na Todowej Grząbie
jak dotąd tylko jeden ząb ryby chrzęstnoszkie−
letowej. Udało się to Małgorzacie Bieńkow−
skiej, obecnie pracującej w Instytucie Paleo−
biologii PAN. Jest to ząb petalodonta, zapewne
z rodzaju Ctenoptychius. Petalodonty, a przy−
najmniej niektóre z nich, jak np. Belantsea
ze wspomnianych już warstw z Bear Gulch
w Montanie, przypominały kształtem ciała
dzisiejsze ryby rafowe – były to zwierzęta
pulchne, krępe, o wielkiej głowie, rozłoży−
stych, zaokrąglonych płetwach piersiowych
i niezbyt rozbudowanej płetwie ogonowej.
Miały one w pysku stosunkowo niedużo zębów
o wielkich trójkątnych koronach, zbudowa−
nych z twardej zębiny rurkowatej, którymi, jak
się uważa, mogły podważać i otwierać muszle
ramienionogów i mięczaków. Ich życie było
tak ściśle związane z obecnością rozległych,
płytkowodnych platform węglanowych (w któ−
re obfitowały morza wizeńskie), że znakomita
ich większość wymarła jeszcze przed końcem
karbonu.

Jak widać, karbońskie ryby chrzęstnoszkie−
letowe zasiedlały bardzo wiele nisz ekologicz−

nych, uprzednio zajmowanych przez ryby
pancerne, a ich zróżnicowanie było znacznie
większe niż dzisiaj. Ta uproszczona i z ko−
nieczności niepełna rekonstrukcja fauny reki−
nów z rejonu Gałęzic uległaby znacznemu
wzbogaceniu, gdyby można było uzyskać
większą ilość szczątków rekinów z wizeńs−
kiego wapienia organodetrytycznego. W ana−
logicznych utworach w okolicach Armagh
w Irlandii oraz w Anglii znaleziono w XIX
wieku kilkadziesiąt różnych typów zębów
i kolców płetwowych, które stały się podstawą
słynnej monografii Louisa Agassiza z lat
1833–43. Niestety, liczba wychodni i rozmiary
odsłonięć są tutaj nieporównywalne na nieko−
rzyść Gór Świętokrzyskich, stąd też każde
nowe znalezisko, nawet pojedynczego zęba,
jest bardzo istotne.

Podziękowania

Serdecznie dziękuję Jerzemu Dzikowi za udostęp−
nienie materiału z warstwy biomikrytowej na Todowej
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Zęby petalodonta Ctenoptychius z dolnokarbońskich wa−
pieni organogenicznych. A. Okaz z Todowej Grząby.
B. Okaz z okolic Armagh w Irlandii Północnej. (A – fot.
Ewa Durska; B – fot. Michał Ginter).



Grząbie, Małgorzacie Bieńkowskiej za okaz z warstw
organodetrytycznych, Ewie Durskiej za mikrofotogra−
fie, Friedrichowi Pfeilowi za zdjęcie zębów rekina
płaszczaka, Richardowi Lundowi i Eileen Grogan za
pomoc przy badaniach okazów z Bear Gulch, Stani−
sławowi Skompskiemu za konsultacje i Bogusławowi
Waksmundzkiemu za wykonanie rysunków.
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Oszczędne amonity

Jerzy TRAMMER

Wymarłe głowonogi z grupy amonitów tak zmieniały w drodze ewolucji
kształty swoich muszli, aby ich pływanie było w zmieniających się warunkach
hydrodynamicznych zawsze możliwie oszczędne pod względem wydatko−
wanej energii.

Na ścianach kamieniołomów, naturalnych
odkrywek lub w rdzeniach wiertniczych spoty−
ka się niekiedy następujące, cykliczne ułożenie
skał osadowych. Na skałach, których cechy
wskazują, że powstały one w stosunkowo głę−
bokim i spokojnym rejonie dna morza, leżą
skały osadzone w morzu płytszym i przy dnie
bardziej ruchliwym, a na tych z kolei – skały
jeszcze płytszego i bardziej burzliwego morza.
Wyżej ponownie pojawiają się skały morza
głębszego, a na nich utwory dokumentujące
powtórne spłycenie.

Tego rodzaju cykle, zwane cyklami trans−
gresywno−regresywnymi mogą powtarzać się
wielokrotnie. Np. Hallam (1990) w utworach
jury Anglii rozpoznał ich jedenaście, a Bayer
i McGhee (1984) w środkowej jurze Niemiec –
sześć. Cykl (od pogłębienia do następnego po−
głębienia, czy też od maksymalnego spłycenia
do następnego takiego spłycenia) trwał w jurze
od około miliona do około trzech milionów lat.

Wraz z cyklicznymi zmianami głębokości
morza zmieniały się, także cyklicznie, kształty
amonitów zamieszkujących niegdyś te morza,
a dziś znajdowanych w skałach. W czasie spły−
cania amonity bardziej opasłe, zwinięte ewo−
lutnie, były zastępowane przez formy bardziej
smukłe, skręcone inwolutnie, czyli tak, że ko−
lejne skręty ich muszli obejmują poprzednie.
W czasie kolejnego pogłębienia ponownie poja−
wiały się amonity opasłe itd.

Takie „cykle ewolucyjne”, jak to zjawisko
określił Haas (1942), zauważono wśród amo−
nitów żyjących w różnych okresach (w dewo−
nie, w karbonie, w triasie, w jurze i w kredzie
czyli wielokrotnie w przedziale czasu wyno−
szącym ponad 300 mln lat) i należących do
różnych grup systematycznych (różnych rzę−
dów i rodzin) w obrębie podgromady Ammo−
noidea. W utworach dewonu w Janczycach
w Górach Świetokrzyskich w kolejnych war−
stwach, które powstawały w coraz płytszym
morzu, spotyka się coraz to cieńsze amonito−
wate z grupy goniatytów: od dość opasłej for−
my Phoenixites frechi, poprzez cieńszą Tor−
noceras subacutum, po najcieńszą Tornoce−
ras sublentiforme (Niechwedowicz i Trammer
2007).

Przeciw Darwinowi

Dawniej uczeni, tacy jak słynny niemiecki
paleontolog Otto Schindewolf (1950), nie chcąc
wierzyć, że środowisko modyfikuje morfologię
organizmów drogą doboru naturalnego, inter−
pretowali opisane cykle ewolucyjne jako argu−
ment przeciwko darwinowskiemu ujęciu ewo−
lucji. Sądzili, że gatunek – przodek linii ewolu−
cyjnej posiada zawsze informację genetyczną,
która z góry determinuje przebieg przyszłej
ewolucji prowadzącej do powstania gatunków
potomnych. Dlatego ewolucja od amonitów
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opasłych do smukłych miała się powtarzać
w różnych czasach i wśród różnych grup,
w sposób niezależny od środowiska. Dzisiaj
przyczyny tych zmian ewolucyjnych są tłuma−
czone całkiem odmiennie.

Zmiany kształtu amonitów od form opa−
słych i ewolutnych do szczupłych i inwolut−
nych mogą zachodzić nie tylko ewolucyjnie
od gatunku do gatunku, lecz także w czasie
życia jednego amonita w trakcie jego wzros−
tu, czyli w podczas jego rozwoju ontogene−
tycznego. Młody amonit miał muszlę opasłą,
z wiekiem rosnąc muszla mogła stawać się
smuklejsza.

Aerostaty

Obiekt, maszyna albo zwierzę, przedzie−
rające się przez płyn (czyli ciecz albo gaz w ję−
zyku aerodynamiki), musi mieć moc, aby wy−
twarzać siłę nośną (udźwig) równoważny jego
masie, i żeby stworzyć ciąg do przodu równy
oporowi, jaki obiekt stawia w czasie ruchu
w płynie.

Jednym ze sposobów zmniejszenia wydat−
ków energetycznych związanych z ruchem jest
posiadanie pływaka gazowego, który zapew−
nia zawieszenie w płynie bez własnego wydat−
ku energetycznego. Energia jest wówczas uży−
wana tylko do wytwarzania ciągu do przodu.

Obiekty, które uzyskują udźwig za pomocą
pływaka gazowego noszą nazwę aerostatów.
Aerostatem jest sterowiec i jest nim żyjący dziś
w Pacyfiku łodzik (rodzaj Nautilus). Pływa−
kiem gazowym łodzika jest część jego muszli
podzielona na komory i wypełniona gazem –
nazywana fragmokonem. Ponieważ wymarłe
amonity także miały fragmokony, więc sądzi
się, że również i one były aerostatami.

Ekonomia pływania

Jaki kształt powinna była mieć muszla amo−
nita, aby pływał on w sposób możliwie najbar−
dziej oszczędny energetycznie, by jego mięśnie
wykonywały możliwie najmniejszą pracę? Jak
wynika zarówno z obliczeń w oparciu o równa−
nia aerodynamiki, jak i z doświadczeń w zbior−
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Amonity
Amonity to wymarłe głowonogi spokrew−
nione z dzisiejszymi łodzikami, mątwami,
kalmarami i ośmiornicami. Żyły na Ziemi
przez ponad 300 milionów lat, od dewonu
po kredę. Podzielona na komory część ich
muszli, zwana fragmokonem, była wypeł−
niona gazem i pełniła role pływaka uno−
szącego ciało w wodzie. Reszta muszli,
określana jako komora mieszkalna, zawie−
rała główną część ciała z trzewiami, czuł−
kami, szczękami i z lejkiem – organem
w kształcie rurki. Z lejka zwierzę potrafiło
dzieki pracy odpowiednich mięśni gwał−
townie wyrzucać strumień wody i w ten
sposób poruszać się na zasadzie odrzutu.

Schemat budowy amonita. Przerysowane
z Encyklopedia Nauki i Techniki, Wydawnictwo

Prószyński i S−ka.



niku hydrodynamicznym z muszlami różnych
amonitów (Jacobs 1992), nie istnieje uniwer−
salny kształt – najoszczędniejszy energetycznie
w każdych warunkach.

Przy powolnym pływaniu, np. z szybkością
5 cm na sekundę, moc wymagana do płynięcia
jest mniejsza w przypadku amonita o opasłej
muszli niż w przypadku formy o muszli szczu−

płej. Odwrotna sytuacja zachodzi w czasie pły−
nięcia z większą prędkością, wynosząca np. 15
czy 50 cm na sekundę. Amonit o muszli szczu−
płej (wskaźnik smukłości 0,2) płynąc z szyb−
kością 50 cm na sekundę potrzebuje do tego
mocy dwukrotnie mniejszej niż płynący z taką
samą prędkością amonit bardziej opasły (wska−
źnik smukłości 0,3).
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Cyklicznym zmianom głębokości mórz i typów składanych w nich osadów (które przekształciły się z czasem w skały),
towarzyszyły cykliczne zmiany kształtu muszli zamieszkujących te morza amonitów (wg. Bayera i McGhee 1984).



Jeżeli więc zwierzę na ogół poruszało się
powoli, to bardziej oszczędne energetycznie
było dla niego posiadanie muszli opasłej. Jeśli
zaś pływało zwykle szybciej, to energetycznie
opłacalna była dla niego muszla szczupła. Dzia−
ło się tak dlatego, że opór jaki płynącemu ciału
stawia płyn ma dwie składowe: opór tarcia po−

wierzchniowego oraz opór tzw. ciśnieniowy.
Opór tarcia wzrasta wraz ze wzrostem całkowi−
tej powierzchni ciała i liniowo z prędkością
ruchu. Opór ciśnieniowy rośnie z kwadratem
szybkości i ze wzrostem powierzchni czołowej
ciała, tej „wystawionej” w kierunku płynięcia.
Przy małych prędkościach dominuje opór tar−
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Wraz ze wzrostem amonita Staufenia staufensis zmieniał się kształt jego muszli. Muszla młodociana jest opasła
i ewolutna, dorosła – smukła i inwolutna (kolejne skręty obejmują poprzednie). Miarą (wskaźnikiem) smukłości jest
stosunek grubości muszli do jej średnicy (czym mniejsza wartość wskaźnika, tym większa smukłość). Dla zilustro−
wanych stadiów wzrostu wartość wskaźnika zmieniała się od 0,60, przez 0,34 do 0,21. Dane z Riebera (1963).

Transgresje i regresje
Transgresja morza oznacza podnoszenie się jego poziomu i wkraczane na obszar lądu,
a regresja zachodzi wtedy, gdy morze ląd opuszcza. W okresach zlodowaceń, gdy duża
ilość wody jest zmagazynowana w lodowcach, poziom morza jest niski, zaś podnosi się
wraz z ociepleniem i topieniem lodowców. Także tempo przyrostu grzbietów oceanicz−
nych, powstających z magmy wylewającej się na granicy położonych pod wodą płyt lito−
sfery, wpływa na wahania poziomu mórz i oceanów, ponieważ magma wypycha wodę
z basenu i „zmusza” ją do wkroczenia na lądy.



cia, opłacało się wówczas mieć jak najmniejszą
powierzchnię całkowitą. Przy szybkościach
większych walnie przeważa opór ciśnieniowy,
opłacalne staje się wtedy posiadanie jak naj−
mniejszej powierzchni czołowej.

Z dwóch muszli amonitów o tej samej obję−
tości, jednej opasłej, a drugiej smukłej, mniejszą
powierzchnię całkowitą ma muszla opasła, na−
tomiast mniejszą powierzchnię czołową – smu−
kła. Dlatego pierwsza jest energetycznie osz−
czędniejsza przy powolnym pływaniu, zaś dru−
ga przy pływaniu szybszym.

Hipoteza

Przedstawione wyżej fakty mogą stanowić
klucz do wyjaśnienia zarówno omówionych
wcześniej cykli ewolucyjnych, jak i smukle−
nia muszli wraz ze wzrostem amonita (Jacobs

1992). W głębszym i spokojniejszym morzu
można, będąc amonitem, pływać powoli,
a wówczas, by nie ponosić zbyt wielkich wy−
datków energetycznych, należy mieć stosun−
kowo opasłą muszlę. W morzu płytszym i bar−
dziej ruchliwym, by nie stać się biernym
obiektem rzucanym to tu, to tam przez prądy,
należy pływać szybciej. Wtedy z kolei mniej−
sze wydatki energetyczne ponosi się dyspo−
nując smukłą muszlą.

Kilkumilimetrowy młody amonit nie może
pływać szybko. Jest mały i małe są jego mięś−
nie, za małe, aby dysponować mocą konieczną
do szybszego pływania, bowiem moc mięśni
jest proporcjonalna do ich objętości. Muszla
o kształcie zbliżonym do kuli albo przynaj−
mniej mocno opasła jest dla niego optymalna,
gdyż przy powolnym pływaniu bardziej ener−
getycznie oszczędna niż muszla smukła.
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Przecięta poprzecznie muszla współczesnego łodzika – widoczna podzielona na komory część 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).



Mówi się nieraz, że natura jest rozrzutna.
Jednak omawiany tu przypadek pływania amo−
nitów, zdaje się wskazywać na coś przeciw−
nego. Jeżeli przedstawiona hipoteza jest słusz−
na, to zwraca uwagę ciągłe ewolucyjne modyfi−
kowanie własności hydrodynamicznych muszli
amonitów w rytmie zmian środowiska tak, żeby
koszty pływania były jak najmniejsze. Osobni−
ki, które miały przeżyć i zostawić potomstwo,
nie mogły widocznie „pozwolić sobie” na roz−
rzutność.
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Karol Darwin i wąsonogi, czyli opowieść
o tym, jak maleńkie skorupiaki pomogły
w ukształtowaniu teorii ewolucji

John W.M. JAGT

W 1835 roku podczas podróży na „Beagle” Karol Darwin natknął się na okaz
dziwacznego przedstawiciela wąsonogów. Po powrocie do Anglii zajął się bada−
niami tych skorupiaków. Zbieranie okazów i poznanie ich budowy anatomicznej
zajęło mu aż osiem lat (od 1846 do 1854 roku). Wynikiem tej żmudnej pracy
była wydana w czterech częściach monografia (1851–1855), do dzisiaj podzi−
wiana przez specjalistów. Te kształcące i pełne doświadczeń lata miały klu−
czowe znaczenie dla ostatecznego sformułowania teorii ewolucji, którą Darwin
przedstawił światu w 1859 roku.

W styczniu 1835 roku podczas słynnej,
trwającej od 1831 do 1836 roku podróży na
okręcie „Beagle”, Karol Darwin znalazł na
chilijskiej plaży okaz rzadkiego i niezwykłe−
go wąsonoga, którego opatrzył przydomkiem
„Pan Arthrobalanus”. Wąsonóg mieszkał
w wydrążeniu, które wykonał w grubej muszli
jakiegoś mięczaka. Pod względem budowy
anatomicznej „Pan Arthrobalanus” przypomi−
nał inne wąsonogi, lecz brak pancerza stano−
wił wyraźne odchylenie od standardowego
dla tej grupy planu budowy. Po powrocie do
Anglii Darwin nie oparł się pokusie dowie−
dzenia się czegoś więcej o niezwykłym oka−
zie. Postanowił też rozproszyć mgłę tajemni−
cy, która spowijała te wówczas słabo poznane
stworzenia (Stott 2003), wyjaśnić ich przysto−
sowania, zaproponować klasyfikację, a także
ustalić zawiłe ścieżki ewolucji.

To właśnie wyjaśnienie ewolucji wąsono−
gów miało być centralnym tematem tego am−
bitnego projektu. By sprostać zadaniu należało
zgromadzić twarde dowody i odrzucić speku−

lacje. Warto w tym miejscu dodać, że jeszcze
w latach 30. i 40. XIX wieku morskie bezkrę−
gowce budziły wiele kontrowersji wśród bada−
czy, takich jak Jean−Baptiste de Lamarck, Tho−
mas H. Huxley oraz Edward Forbes, którzy
spierali się na temat ich taksonomii oraz anato−
mii. Już w 1830 roku John Vaughan Thompson
udowodnił, że wąsonogi nie były mięczakami,
jak uważano wcześniej, lecz należały do osiad−
łych skorupiaków, które rozwijały się za po−
średnictwem wolno żyjącego młodocianego
stadium rozwojowego. Kilka lat później, Bur−
meister (1834) opublikował pierwszą wydaną
na odpowiednim poziomie monografię wąso−
nogów.

„Pan Arthrobalanus” ujawnia swe
tajemnice

W październiku 1846 roku Darwin poważ−
nie zajął się „Panem Arthrobalanusem”, dos−
trzegając w nim te same problemy, którymi za−
mierzał się zająć w swej planowanej od dawna
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„książce o gatunkach”. To zadecydowało o naj−
bliższej przyszłości uczonego. Już od roku 1837
Darwin pracował bowiem nad zagadnieniami
pochodzenia gatunków, zmienności i dziedzi−
czenia cech. W roku 1844 był już bliski ogło−
szenia światu swej teorii ewolucji. Powstrzy−
mały go jednak słowa Josepha Hookera, który
ostrzegał, że nikt kto szczegółowo nie opisał
wielu gatunków, nie ma prawa zajmować się
problemem ich pochodzenia (Stott 2003). Dar−
win jak dotąd nie opisał „wielu gatunków”.
W rezultacie wstępny szkic eseju o ewolucji po−
wędrował do szuflady. Teoria ewolucji wyma−
gała więcej dowodów i argumentów. I to właś−
nie wąsonogi, zarówno dzisiejsze, jak i kopalne,
miały mu tych argumentów dostarczyć.

Darwin zwrócił się listownie do przyrod−
ników, anatomów i zoologów z całego świata
z prośbą o okazy do badań. Rozwnięta już wte−
dy całkiem dobrze sieć pocztowa, a także do−
godne do wysyłki, niewielkie rozmiary wąso−
nogów sprawiły, że szybko powstał sprawny
system wymiany myśli i okazów. Gdy nadeszły

pierwsze przesyłki z wąsonogami, Darwin poł−
knął haczyk. Odwrót stał się się niemożliwy.
Odtąd Darwin poświęcił się bez reszty przygo−
towywaniu monografii wąsonogów, choć praca
nad nimi często przerastała jego siły i była źród−
łem wielu frustracji. Całymi miesiącami, dzień
w dzień, ślęczał przy stoliku laboratoryjnym,
analizując drobiazgowo szczegóły budowy ana−
tomicznej wąsonogów. Plotka głosi, że jeden
z jego synów był przekonany, że każdy ojciec
zajmuje się w domu wąsonogami. Był szczerze
zdziwiony, gdy okazało się, że ojcowie mają
różne zajęcia (Stott 2003). Jednak cała ta robota
opłaciła się, pomagając Darwinowi w przeko−
naniu świata, że miliony form życia na naszej
planecie powstały na drodze ewolucji od jed−
nego wspólnego przodka.

Żmudna analiza anatomii „Pana Arthrobala−
nusa” doprowadziła Darwina do wniosku, że
w rzeczywistości była to samica. Zredukowane
do postaci pokrowców na jądra samce pasoży−
towały na ciałach o wiele większych samic.
Darwin nakreślił scenariusz powstania rozdziel−
nopłciowości z typowego dla większości dzi−
siejszych wąsonogów stanu obojnaczego. Od−
tworzył przebieg linii ewolucyjnej od pradaw−
nego obupłciowego rodzaju Pollicipes, poprzez
rodzaje Ibla i Scalpellum do form dzisiejszych
(Stott 2003). Musiał to być proces powolny,
a zatem długotrwały, który trwał miliony lat.
Darwin zdał sobie także sprawę, że kluczem do
sukcesu ewolucyjnego wąsonogów była różno−
rodność strategii rozmnażania. W swych bada−
niach kierował się przewidywaniami opartymi
wprost na teorii ewolucji. Nigdy nie wziąłby bo−
wiem „pod lupę” przedstawicieli rodzaju Ibla
i nie odkryłby „uzupełniających” samców, gdy−
by przedtem nie zaakceptował myśli o ich poś−
redniej roli w transformacji od form obojna−
czych do rozdzielnopłciowych.

Holenderski trop

W 1851 roku Darwin zdał sobie sprawę
z tego, że w nadchodzących przesyłkach
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Karol Robert Darwin (1809–1882), fotografia wykonana
około 1854 roku.



z wąsonogami było już coraz mniej niezna−
nych mu gatunków. Chciał jednak uzyskać
pewność, że przebadał już wszystkie gatunki,
szczególnie kopalne. By to osiągnąć, musiał
zdać się na dobrą wolę zbieraczy z różnych re−
jonów Europy, którzy go zaopatrywali w oka−
zy. Wśród tych ostatnich ważną rolę odegrał
Joseph de Bosquet, aptekarz z Maastricht,
który w wolnych chwilach zajmował się zbie−
raniem i opisywaniem kredowych i keno−
zoicznych skamieniałości z obszaru połud−
niowej Holandii oraz przyległych obszarów

Belgii i Niemiec (Bosquet 1854, 1857; Jagt
2004). Obaj dżentelmeni nigdy nie spotkali
się osobiście, jednak prowadzili ożywioną
korespondencję i wymianę publikacji nauko−
wych, a także rycin i okazów. Traf zrządził, że
autor niniejszego tekstu również zajmuje się
kopalnymi wąsonogami z obszaru, na którym
niegdyś prowadził swe badania Bosquet (Jagt
i van Bakel 2007; Jagt i Collins 1989; Jagt
i Collins1999; a także Jagt i Carriol 2008).

We wrześniu 1854 roku wąsonogowa „dro−
ga przez mękę” dobiegła końca, przynosząc
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Zdumiewająca różnorodność
Wąsonogi (Cirripedia) to wyspecjalizowa−
na grupa skorupiaków o zróżnicowanej
morfologii i trybie życia – od pasożytni−
czych form z grupy Rhizocephala (zaiste
trudno o zwierzęta bardziej odbiegające
swoim planem budowy od konwencjonal−
nych stawonogów), do filtrujących pokarm
z wody morskiej przedstawicieli grup
Thoracica (należą tu okryte pancerzykami
pąkle i kaczenice) oraz Acrothoracica
(obejmującej nagie formy drążące w musz−
lach i kamieniach). Wąsonogi są rozdziel−
nopłciowe z dużymi samicami i karłowaty−
mi samcami, mogą wykazywać androdie−
cję (współwystępowanie karłowatych sam−
ców z obojnakami) albo występują wy−
łącznie w postaci obojnaczych osobników.
Dla zrozumienia skomplikowanych adap−
tacji tych zwierząt trzeba dokładnie poz−
nać ich filogenezę. Tego właśnie zadania
podjął się Darwin. Jego monografie wciąż
stanowią podstawę dla współczesnych
badań nad wąsonogami pomimo tego, że
taksonomia tych skorupiaków uległa za−
sadniczym zmianom w wyniku napływu
nowych danych molekularnych (Pérez−
Losada i in. 2004).

Współczesne wąsonogi (plansza 57 z dzieła Kunsten−
formen der Natur Ernesta Haeckela 1904). Obok przed−
stawicieli wąsonogów, głównie kaczenic (na nóżkach)
i pąkli, ilustracja przedstawia także kraba zainfekowane−
go przez pasożytującego wąsonoga (w centrum planszy).
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Izolowane płytki z pancerzy wąsonogów z utworów górnej kredy okolic Maastricht w Holandii (wg. Bosquet 1854,
1857, zmodyfikowane). Rysunek nie w skali, rozmiary poszczególnych okazów od 5 do 25 mm.



Darwinowi wyróżnienie w postaci medalu
Royal Society. Teraz przyszła pora na dokoń−
czenie eseju z roku 1844, który przeleżał
w szufladzie 10 długich lat. Wertując swoje
wąsonogowe monografie (Darwin 1851, 1852,
1854, 1855), Darwin odczuwał satysfakcję,
zdając sobie sprawę, że żmudna klasyfikacja
wąsonogów przysporzyła mu nowych umiejęt−
ności i wiedzy. Jak twierdzi Stott (2003), lata
studiów nad wąsonogami wyostrzyły umysł
Darwina, a także wprowadziły go w zawiłe ar−
kana zoologii, embriologii i taksonomii oraz
w skomplikowane techniki preparowania oka−
zów. Lepiej też uchwycił zagadnienia doboru
naturalnego i płciowego, dokumentując strate−
gie przeżywania i rozmnażania, które doprowa−
dziły do powstania grubszych pancerzy wąso−
nogów (dla ochrony przed turbulencją wód lub
drapieżnikami), lub pozwoliły na powstanie
form rozdzielnopłciowych od hermafrodytycz−
nych. Zakres zmienności w budowie ciała
wąsonogów był zaiste zadziwiający. Jednak
Darwin zrozumiał, że podłożem dla powstawa−
nia nowych gatunków są drobne zmiany w bu−
dowie pancerza lub odnóży. Te żmudne badania
sprawiły, że Darwin udowodnił sobie samemu,
że jest taksonomem oraz ekspertem, którego
opinia będzie się liczyć w kręgach naukowych.
Mógł więc z czystym sumieniem przystąpić do
ogłoszenia światu swojej teorii ewolucji (Dar−
win 1859).
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Zapis kopalny biozróżnicowania:
Co wiadomo po 150 latach
liczenia skamieniałości?

Michał KOWALEWSKI

Nie wiadomo, ile gatunków zwierząt zamieszkuje dzisiejsze oceany, ale przy−
puszcza się, że są ich dziesiątki lub setki milionów. Czym są te miliony w kon−
tekście dziejów życia na Ziemi? Dowodem wyjątkowego bogactwa dzisiejszych
mórz, czy wręcz przeciwnie – ubogą spuścizną pradawnych oceanów, znacznie
bogatszych biologicznie niż dzisiaj? A może współczesna bioróżnorodność nie
jest niczym niezwykłym, bo od dawien dawna – przez setki milionów lat –
bogactwo oceanów nie ulegało istotnym zmianom? Od 150 lat paleontolodzy
liczą skamieniałości w nadziei uzyskania odpowiedzi na powyższe pytania.
Wiadomo, że biozróżnicowanie wzrosło od początku kambru, kiedy pojawiły się
liczne skamieniałości zwierząt. Wiadomo też, że wzrost ten nie był liniowy, ani
nawet matematycznie monotoniczny. Jednak paleontolodzy nadal spierają się
o to, na ile obserwowany w zapisie kopalnym wzrost zróżnicowania biosfery jest
odbiciem rzeczywistych procesów biologicznych, a na ile wynika ze znie−
kształceń zapisu kopalnego. Najbardziej sceptycznie nastawieni badacze wątpią
nawet w to, że zapis kopalny w ogóle pozwala na udzielenie odpowiedzi na tego
rodzaju pytania. Jedno tylko jest pewne, im więcej wiemy na temat zapisu
kopalnego bioróżnorodności, tym trudniej ocenić, co wiemy naprawdę.

Nawet najbardziej ostrożne obliczenia suge−
rują, że dzisiejsze morza zamieszkuje co naj−
mniej 10 milionów gatunków zwierząt (Sala
i Knowlton 2006). Podaje się również liczby
wyższe o parę rzędów wielkości. Tylko samych
płazińców może być ponad 100 milionów ga−
tunków (Lambshead 1993). Z drugiej strony,
obecna wiedza ilościowa na temat życia w ocea−
nach jest wciąż znikoma, czego dowodzi fakt,
że co roku odkrywane są tysiące nowych ga−
tunków. W ambitnym projekcie Census of Ma−
rine Life udokumentowano ostatnio, że do dzi−
siaj zostało opisanych i nazwanych ponad 200
tysięcy gatunków. Przypuszcza się jednak, że ta

liczba stanowi małą, może nawet znikomą część
rzeczywistej bioróżnorodności. Większość bio−
logów morza przypuszcza więc, że biozróżnico−
wanie współczesnych oceanów należy mierzyć
w milionach gatunków. Skąd się wzięła ta wiel−
ka różnorodność życia? W jakim czasie i w jaki
sposób w morzach nagromadziło się aż tyle ga−
tunków zwierząt? Czy od czasów pojawienia
się tkankowców na naszej planecie, ponad pół
miliarda lat temu, liczba gatunków zwierząt
wzrastała powoli, z nudną monotonnością?
A może krzywa globalnego biozróżnicowania
wznosiła się i opadała na geologicznej huśtawce
masowych wymierań i wielkich radiacji? Czy
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w pradawnych oceanach bywało więcej gatun−
ków niż dzisiaj?

Podobne pytania już od półtora stulecia ins−
pirują badania nad historią biozróżnicowania.
Historią, którą wielu paleontologów uważa za
kluczowy temat wielkoskalowych (czyli makro−
ewolucyjnych) badań paleobiologicznych. Wie−
lu naukowców (choć nie wszyscy) przywiązuje
tak dużą wagę do tego tematu, nie tylko dlatego,
że biozróżnicowanie jest ilościową miarą biolo−
gicznego bogactwa planety, ale również z tego
powodu, że wiele procesów w dziajach Ziemi
mogło wpływać na zmiany bogactwa gatunko−
wego oceanów, lub być takich zmian wynikiem
(patrz np. dylematy interpretacyjne w Huntley
i Kowalewski 2007). Przykładami takich pro−
cesów są długoskalowe cykle ruchu płyt tekto−
nicznych (tzw. cykl superkontynentalny), długo−
terminowe zmiany składu chemicznego oceanów
(Stanley i Hardie 1998), trendy w ekologii mors−
kich ekosystemów (np. Vermeij 1977; Bambach
1999; Kowalewski i in. 2005), a także zmiany
rozmiarów organizmów w czasie (np. Trammer
2005; Payne i in. 2009).

Co wiemy po 150 latach liczenia skamie−
niałości? Czy możemy udokumentować – wia−
rygodnie i szczegółowo – jak na przestrzeni se−
tek milionów lat, zmieniała się liczba gatunków
w oceanach? Poniżej przedstawiam krótki zarys
dziejów myśli naukowej dotyczącej historii bio−
zróżnicowania, począwszy od pierwszych wy−
siłków Phillipsa 150 lat temu, a kończąc na kon−
trowersjach dnia dzisiejszego.

W kolebce makroewolucji:
krzywa Phillipsa

Pierwszą poważną próbę ilościowego
przedstawienia historii ziemskiego biozróżni−
cowania w oparciu o dane paleontologiczne
podjęto już w roku 1860, a więc prawie 150 lat
temu. Dokonał tego brytyjczyk, profesor John
Phillips, który w książce „Życie na Ziemi; jego
pochodzenie i rozwój” (ang. Life on the Earth;
Its Origin and Succession) zamieścił pierwszą

krzywą biozróżnicowania). Phillips skonstruo−
wał swoją krzywą w oparciu o zapis kopalny
zwierząt morskich w fanerozoiku, czyli od
kambru do dzisiaj.

Krzywa Phillipsa sugeruje wyraźny wzrost
biozróżnicowania w fanerozoiku. Nie jest to jed−
nak wzrost jednostajny, ale raczej zapis wzlotów
(wielkich radiacji) przedzielonych upadkami
(wielkimi wymieraniami), podczas których licz−
ba gatunków dramatycznie spadała. Szczególnie
katastrofalne wymierania obserwuje się w koń−
cu ery paleozoicznej (granica permu i triasu)
i ery mezozoicznej (granica kredy i paleogenu).
Według Phillipsa, największe załamanie wyda−
rzyło się na granicy kredy i paleogenu, choć dziś
powszechnie się uważa, że zwierzęta zostały
najbardziej zdziesiątkowane na granicy permu
i triasu (Erwin 2006; Racki 2009).

Krzywa Phillipsa nie była tak do końca krzy−
wą ilościową, bo ani nie miała ona osi współ−
rzędnych, ani nie zaznaczono na niej żadnych
jednostek, które mogłyby w sposób ilościowy
charakteryzować biozróżnicowanie. Sam Phil−
lips objaśniając swój wykres pisał co następuje:
“Te szczegóły przedstawione są na następu−
jącym wykresie za pomocą krzywej ciągłej,
która opisuje ilościową dominację życia i repre−
zentuje jego wzloty i upadki” (Phillips 1860:
s. 65, tłum. autora). Nie jest jednak oczywiste,
co kryje się za enigmatycznym zwrotem “iloś−
ciowa dominacja życia”, ani na czym dokładnie
te dane zostały oparte. Tekst i rysunki bezpoś−
rednio poprzedzające opis krzywej Phillipsa su−
gerują jednak zaskakująco ponadczasowy rygor
analityczny. Brytyjski uczony opisuje szcze−
gółowo problemy związane z rekonstrukcją
biozróżnicowania, w tym korekty związane ze
zmianami facjalnymi (tzn. zmianami rodzaju
skał osadowych w czasie i przestrzeni) i fluk−
tuacjami ilości danych dostępnych z poszcze−
gólnych okresów geologicznych. Tabele, wy−
kresy i tekst zgodnie wskazują na to, że Phillips
mierzył biozróżnicowanie liczbą gatunków, i że
był świadom zniekształceń związanych z ilością
i typem skał dostępnych do opróbowania w po−
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Historyczny przegląd fanerozoicznych krzywych bioróżnorodności, począwszy od najstarszej krzywej Phillipsa (1860),
po najnowszą krzywą opublikowaną przez Paleobiologiczną Bazę Danych (ang. Paleobiology Database; Alroy i in.
2008). Aby ulepszyć przejrzystość figury i ułatwić porównanie krzywych, oryginalne osie czasu dla krzywych
Valentine'a i Sepkoskiego nie zostały przedstawione. Skala czasowa użyta na wykresie opiera się na najnowszej
z porównywanych prac (Alroy i in. 2008).



szczególnych okresach geologicznych na da−
nym obszarze (Philips zbierał swe dane na te−
renie Anglii).

Krzywa Phillipsa to pierwsza znana nam
próba rekonstrukcji dziejów ziemskiego bio−
zróżnicowania; fenomenalnie nowatorska ana−
liza problemu, który sto lat poźniej stanie się jed−
nym z kluczowych kierunków badań paleonto−
logicznych. Na ironię zakrawa jedynie fakt, że
badania nad krzywą, która dziś jest jednym
z centralnych tematów makroewolucji, zapo−
czątkował kreacjonista. Pamiętać jednak należy,
że 19−wieczny naukowiec o kreacjonistycznych
poglądach miał niewiele wspólnego z religijny−
mi pseudointelektualistami dzisiejszych czasów,
którzy ignorują istniejącą wiedzę na rzecz du−
chowego komfortu oferowanego przez naiwny
fundamentalizm. Phillips był szanowanym nau−
kowcem swoich czasów, intelektualistą, który
w oparciu o współczesną mu wiedzę bliższy był
tezom Lamarckowskim niż Darwinowskim (dla
porównania obu nurtów patrz Urbanek 2008).

Jak zobaczymy poniżej, krzywa Phillipsa
nie odbiega w sposób wyraźny od krzywych pu−
blikowanych przez ostatnie dziesięciolecia
w czołowych pismach naukowych. Do dziś
zresztą wielu paleontologów przekonuje, że in−
tuicyjna ocena historii biozróżnicowania, oparta
na jakościowej, a nie ilościowej wiedzy tereno−
wej, jest o wiele bardziej godna zaufania, niż
analityczna gmatwanina manipulacji statystycz−
nych na danych liczbowych, których jakość em−
piryczna jest kwestionowana przez wielu nau−
kowców. Z drugiej jednak strony, oparta na
intuicji jakościowa argumentacja nie jest zbyt
satysfakcjonującym ujęciem, szczególnie jeśli
paleontologia chce sobie zasłużyć na miano
“nauki ścisłej” w pełnym tego słowa znaczeniu.

Krzywa staje się bardziej precyzyjna

Prawie sto lat po Phillipsie, w latach 50−tych
i 60−tych ubiegłego stulecia, nastąpiła znaczna
intensyfikacja badań nad krzywą biozróżnico−
wania. Na szczególną uwagę zasługują prace

Normana Newella i Jamesa Valentine'a z USA,
jak również – dziś niesłusznie zapomniane –
prace Arno Hermana Müllera z byłej Niemie−
ckiej Republiki Demokratycznej (np. Müller
1961).

Krzywa Valentine'a (1969) jest dobrym
przykładem tych wczesnych prób bardziej ry−
gorystycznego podejścia do problemu. W od−
różnieniu od krzywej Phillipsa, krzywa Valen−
tine'a ma jasno zdefiniowane osie współrzęd−
nych. Oś X to skala czasu podzielona na okresy
geologiczne, od kambru do dzisiaj. Oś Y to
liczba rodzin zwierząt morskich udokumento−
wanych dla poszczególnych okresów czasu.
W wielu pracach paleontologicznych ostatnich
dziesięcioleci to właśnie rodziny używane są
jako parametr pozwalający w przybliżeniu
uchwycić dawne bogactwo gatunkowe (rodzi−
na to trzecia w hierarchii Linneusza jednostka
taksonomiczna – gatunki grupuje się w ro−
dzaje, a rodzaje w rodziny). Gatunek kopalny
obciążony jest bowiem licznymi problemami
i wielu badaczy uważa, że nie jest on wiary−
godną jednostką analityczną w tego rodzaju
analizach. Przede wszystkim chodzi o spory
subiektywizm, który towarzyszy wyróżnianiu
gatunków przez poszczególnych badaczy. Na
przykład, jeden i ten sam gatunek biologiczny
może nosić różne nazwy w zależności od kra−
ju, stanu lub epoki geologicznej, w których
występuje. Tak więc, plioceński ślimak z Ne−
wady, plioceński ślimak z Kalifornii i plejsto−
ceński ślimak z Kalifornii mogły zostać opi−
sane przez trzech różnych specjalistów pod
trzema różnymi nazwami, mimo że ich muszle
nie dają się od siebie odróżnić pod względem
morfologii. Wyższe kategorie taksonomiczne
uważane są za mniej podatne na tego typu pro−
blemy.

Krzywa Valentine'a, podobnie jak krzywa
Phillipsa, sugeruje wzrost biozróżnicowania
w ciągu fanerozoiku. Dodatkowo, w krzywej
Valentine'a widać kilka nowych szczegółów,
które zaznaczą się także w wielu późniejszych
analizach. Na szczególną uwagę zasługują: (1)
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dramatyczny wzrost zróżnicowania we wczes−
nym paleozoiku (Wielka Radiacja Ordowicka,
np. Miller i Foote 1996); (2) płaski segment
krzywej w środkowym paleozoiku (Paleozo−
iczne Plateau, np. Bambach 1999); (3) drama−
tyczny spadek liczby rodzin pod koniec permu
(Wielkie Wymieranie Permskie; np. Erwin
2006) i (4) długotrwały wzrost biozróżnicowa−
nia od triasu do dzisiaj (Radiacja Mezo−keno−
zoiczna, np. Stanley 2007). Cechy te nie od−
zwierciedlają się aż tak wyraźnie na krzywej
Phillipsa. Ponadto, na krzywej Valentine'a wy−
mieranie późno−permskie jest o wiele silniej−
sze niż wymieranie pod koniec kredy. Można
na niej także dostrzec wszystkie wymierania
tworzące słynną Wielką Piątkę (późno−ordo−
wickie, późno−dewońskie, pod koniec permu,
późno−triasowe, pod koniec kredy).

Jeszcze więcej rygoru

Najbardziej znaną krzywą fanerozoicznych
zmian biozróżnicowania jest prawdopodobnie
krzywa Jacka Sepkoskiego, na którą często
można natrafić w podręcznikach paleontologii,
artykułach naukowych i referatach prezento−
wanych na konferencjach. Kilka lat temu,
w ciągu trwającego parę dni corocznego zjaz−
du Amerykańskiego Towarzystwa Geologicz−
nego, miałem wątpliwą przyjemność ogląda−
nia krzywej Sepkoskiego ponad 20 razy. Je−
dynie Elvis Presley, nazbyt często używany
alegorycznie przez paleontologów – co trzeba
niestety uznać za przejaw dość montonnego
poczucia humoru naukowców – pojawiał się
częściej na slajdach prelegentów.

Krzywa Sepkoskiego (np. Sepkoski 1981,
1984, 1993, 2002) jest uderzająco podobna do
krzywej Valentine'a: wszystkie istotne elemen−
ty obecne na krzywej Valentine'a można też
zauważyć na wykresie Sepkoskiego. Istotna
różnica polega na tym, że krzywa Sepkoskiego
to pierwszy wykres stworzony w oparciu o roz−
ległą, ujednoliconą bazę danych o prawie glo−
balnym zasięgu. Co więcej, Sepkoski zbierał

dane sam, w oparciu o literaturę naukową i ko−
lekcje muzealne, zapewniając tym samym ich
wewnętrzną spójność pod względem taksono−
mii, stratygrafii oraz geografii.

Sepkoski skonstruował swą krzywą w opar−
ciu o najbardziej podstawowe dane biostraty−
graficzne. W jego bazie danych dla każdej rodzi−
ny zwierząt morskich podane są tylko dwie in−
formacje: wiek geologiczny najstarszego i naj−
młodszego wystąpienia stratygraficznego. Takie
dane można określić jako „dane przedziałowe”,
czyli oparte na stratygraficznym przedziale wy−
stępowania danej grupy organizmów. Na przy−
kład, jeśli jakaś rodzina trylobitów pojawiła się
w środkowym kambrze, a ostatnie jej wystąpie−
nie to dolny sylur, tylko te dwa wydarzenia zos−
tały zapisane w bazie danych. Przy konstruowa−
niu krzywej zakłada się, że analizowana rodzina
musiała być obecna we wszystkich przedziałach
czasu od środkowego kambru po dolny sylur.
Dane przedziałowe obciążone są jednak wielo−
ma problemami, takimi jak wrażliwość na efekty
monograficzne, problem pojedynczych wystą−
pień taksonów (tzw. unikatów, ang. singletons),
czy zniekształcenia związane z przedłużaniem
przedziałów występowania żyjących taksonów
do współczesności (ang. pull of the Recent).
Sepkoski wprowadził liczne poprawki, aby zmi−
nimalizować ograniczenia danych przedziało−
wych. Poprawki te polegały m.in. na wyłączeniu
z analizy grup istniejących do dzisiaj, a także
wystąpień unikatowych. W ten sposób Sepkoski
zredukował do pewnego stopnia różne proble−
my danych przedziałowych, tworząc w ten spo−
sób pierwszą krzywą zróżnicowania o znacz−
nym rygorze analitycznym.

Dane przedziałowe pozwoliły też Sepkos−
kiemu ocenić ilościowo tempo wymierania ro−
dzin i zaowocowało w ilościowym odróżnie−
niu masowych wymierań, wspomnianych już
wcześniej jako Wielka Piątka od pozostałych
wymierań, określanych jako wymierania w tle
(ang. background extinctions). Ponadto, bada−
nia Sepkoskiego wzbogacone zostały o analizę
wielu zmiennych, która pozwoliła zgrupować
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zwierzęta morskie w trzy duże zespoły, które
cechuje koherencja stratygraficzna (tzn. grupy
zwierząt danego zespołu współwystępują cza−
sowo, co Sepkoski rozpoznał za pomocą ana−
lizy czynnikowej). Sepkoski nazwał te trzy
zespoły „trzema faunami ewolucyjnymi”.
Koncepcja faun ewolucyjnych pozostała uży−
tecznym narzędziem heurystycznym po dzień
dzisiejszy.

Pod pręgierzem sceptyków

Już Phillips zdawał sobie sprawę, że licze−
nie skamieniałości bez korekt nie jest wiary−

godnym sposobem na zrekonstruowanie dzie−
jów bioróżnorodności. Ponad sto lat poźniej,
podobnej, tyle że bardziej rygorystycznej argu−
mentacji użył David Raup. W szczegółowej
analizie Raup (1972) omówił siedem różnego
rodzaju czynników, które potencjalnie mogły
zniekształcać kształt krzywych biozróżnico−
wania opublikowanych uprzednio przez Ne−
wella, Müllera, czy Valentine'a. Czynniki te
obejmowały różnorakie problemy analityczne,
takie jak efekty monograficzne, geograficzny
rozkład danych (patrz także Allison i Briggs
1993) i zmiany w ilości dostępnych badaniom
skał osadowych w czasie.
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Efekt monograficzny
Badania zapisu kopalnego nie są prowadzone równomiernie w czasie i przestrzeni.
Co więcej, pewnym stanowiskom paleontologicznym poświęcono nieproporcjonalnie
wiele uwagi, czego wynikiem są opasłe monografie dokumentujące setki (czy nawet ty−
siące) kopalnych gatunków z wąskich przedziałów czasu i małych obszarów geograficz−
nych. Dzieje się tak z wielu powodów takich jak obfitość skamieniałości w danym miejs−
cu, ich wyjątkowe zachowanie, czy długa historia badań danego rejonu. Najsilniejsze
zniekształcenia monograficzne „zawdzięczamy” wyjątkowo energicznym badaczom lub
zespołom o dużych funduszach badawczych, którym zdarzyło się pracować na wybra−
nych grupach organizmów z pewnych przedziałów czasu geologicznego, w niektórych
rejonach świata. W efekcie takich punktowo skoncentrowanych badań, globalne bazy
danych zawierają lokalne anomalie, które określa się mianem efektów monograficznych.
Klasycznego przykładu efektu monograficznego dostarczają przeprowadzone przez
Gusa Coopera i Richarda Granta badania permskich ramienionogów z Gór Szklanych
w zachodnim Teksasie. Owocem ich wieloletnich wysiłków jest wielotomowa monogra−
fia opisująca setki gatunków i ogromna kolekcja setek tysięcy okazów, zdeponowana
w amerykańskim narodowym Muzeum Historii Naturalnej Smithsonian. W rezultacie prac
Coopera i Granta udokumentowane biozróżnicowanie permskich ramienionogów Ame−
ryki Północnej może się wydać wyjątkowo wysokie, ale jest to efekt monograficzny, a nie
rzeczywiste odzwierciedlenie zapisu kopalnego. W Polsce, klasycznym, choć nie jedy−
nym, przykładem efektu monograficznego są mioceńskie iły korytnickie, które wspomi−
nane byly już przez naturalistów 18 wieku i pozostają po dzień dzisiejszy przedmiotem
licznych badań paleontologicznych. Korygowanie efektów monograficznych nie jest jed−
nak trywialne, bo wybiórcze badania paleontologiczne danych rejonów świata i prze−
działów czasu mogą do pewnego stopnia odzwierciedlać ich rzeczywiste bogactwo
gatunkowe. Jak dowodzi Raup (1977), systematycy podążają za skamieniałościami.



Temu ostatniemu problemowi Raup po−
święcił dużo uwagi, rownież w poźniejszych
pracach, wykazując analitycznie, że biozróż−
nicowanie i ilość skał osadowych korelują się
ze sobą. Innymi słowy, jeśli wykreśli się zmia−
ny w objętości skał osadowych podczas fane−
rozoiku, to powstaje krzywa uderzająco po−
dobna do tej, która opisuje zmiany biozróż−
nicowania. Może więc, zastanawiał się Raup,
krzywa biozróżnicowania to tylko wtórny
efekt ilości skał dostępnych do opróbowania
przez paleontologów?

Analiza Raupowskich zniekształceń pozo−
staje do dzisiaj jednym z kluczowych obsza−
rów badań makroewolucyjnych. Kontynuowa−
ne są badania nad czynnikami rozważanymi
przez Raupa (Peters i Foote 2001). Dodawane

są także coraz to nowsze warianty możliwych
problemów: zniekształcenia związane z tem−
pem akumulacji sekwencji stratygraficznych
(Holland 1995), trendy w lityfikacji, czyli
przekształcaniu luźnych osadów w twarde
skały (Sessa i in. 2009), zmiany metod opróbo−
wania (Kowalewski i in. 2006), a także selek−
tywna utrata szkieletów aragonitowych w nie−
których przedziałach zapisu kopalnego (Cherns
i Wright 2000).

Na szczególną uwagę zasługuje w tym kon−
tekście projekt PBDB (Paleobiology Database),
prowadzony pod kierownictwem Johna Alroya.
W odróżnienu od Sepkoskiego, który ograni−
czył się do danych przedziałowych, Alroy i in.
(2001, 2008) zgromadzili bazę danych wystę−
powania (ang. occurrence data). Takie dane nie
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Nagromadzenie permskich ramienionogów i innych bezkręgowców z Gór Szklanych, Teksas. Okaz z kolekcji Coopera
i Granta, wielkość naturalna (zbiory Instytutu Paleobiologii PAN) (fot. Andrzej Baliński).



ograniczają się jedynie do pierwszego i ostat−
niego wystąpienia danego taksonu (gatunku,
rodzaju czy rodziny), ale zawierają wszystkie
wystąpienia taksonu udokumentowane w bazie
danych. Baza danych PBDB składa się więc
z list taksonomicznych, najczęściej na poziomie
rodzaju, przypisanych do konkretnych stano−
wisk paleontologicznych. Więcej na ten temat
później.

Dane występowania pozwalają na częścio−
wą korektę analityczną zniekształceń, które
są związane z jakościowymi i ilościowymi
zmianami fanerozoicznego zapisu kopalnego.
Zmiany te są wypadkową kilku Raupowskich
problemów. Porównajmy na przykład kopal−
ny zapis zwierząt morskich miocenu i dolne−
go triasu. W miocenie istnieje mnóstwo łatwo
dostępnych stanowisk kopalnych ze świetnie
zachowaną fauną. W triasie stanowisk jest
dużo mniej, a stan zachowania występujących
w nich skamieniałości jest zazwyczaj słaby.
Baza danych, która zawiera listę stanowisk
z dolnego triasu i miocenu, pozwala na częś−
ciową niwelację tego problemu. Najprostszą
strategią badawczą jest w tym przypadku
losowy wybór takiej samej liczby stanowisk
z dolnego triasu i miocenu, co pozwola po−
równać ich biozróżnicowanie w oparciu o po−
dobną ilość danych. Korekta taka pozwala
zminimalizować zniekształcenia związane ze
zmianami w ilości dostępnych stanowisk. Nie
jest to jednak korekta wystarczająca, bo nie
uwzględnia ona problemu różnic w jakości
zapisu kopalnego. W porównaniu ze stano−
wiskami mioceńskim, te z dolnego triasu za−
wierają zwykle mniej liczne i gorzej zacho−
wane skamieniałości. Dane PBDB nie zawie−
rają jednak informacji na temat ilości okazów
we wszystkich stanowiskach, ani na temat ja−
kości ich zachowania, więc bezpośrednia ko−
rekta nie jest w tym przypadku możliwa. Nie−
mniej jednak dane występowania zwierają
dużo więcej informacji niż dane przedziałowe
i pozwalają na bardziej zaawansowaną ob−
róbkę statystyczną.

W oparciu o tego rodzaju bazę danych wy−
stępowania, Alroy i in. (2001) zastosowali kilka
pośrednich metod standaryzacyjnych i uzyskali
grupę krzywych dla wybranych segmentów
czasowych fanerozoiku. Krzywe te różniły się
często dramatycznie od krzywej Sepkoskiego.
Niektóre były nawet zgodne z przewidywania−
mi Raupa (1972), że biozróżnicowanie w środ−
kowym paleozoiku było równie wysokie jak
w kenozoiku. Po dalszych siedmiu latach gro−
madzenia danych Alroy i in. (2008) przepro−
wadzili analizę dla całego fanerozoiku i uzyska−
li krzywą, która sugeruje wzrost biozróżnico−
wania w czasie. Wzrost ten jest jednak o wiele
mniej dramatyczny niż w przypadku krzywej
Sepkoskiego. Nie wszyscy się jednak zgadzają
z analizami PBDB. Na przykład, Steven Stanley
(2007) uważa, że istnieją dowody na znaczny,
wręcz wykładniczy, wzrost biozróżnicowania
w mezozoiku i kenozoiku.

Choć Raup na pewno nie był pierwszym
sceptycznym paleontologiem, można pokusić
się o stwierdzenie, że jego rygoryzm badawczy
stał się kluczową inspiracją dla rozwoju kry−
tycznej analizy w badaniach makroewolucyj−
nych. Można oczywiście podkreślać, że czo−
łowi sceptycy analityczni czasów obecnych,
tacy jak Mike Foote czy John Alroy, to wycho−
wankowie Raupa (obaj pisali doktoraty na
Uniwersytecie Chicago). Trudno jednak wąt−
pić, że nurt analityczno−sceptyczny to bogaty
kierunek badań, który równie dalece wykracza
poza wpływy znanej chicagowskiej uczelni,
jak i poza kwestie historii biozróżnicowania
zwierząt morskich.

Nie trzeba zresztą daleko szukać wybitnych
sceptyków−paleontologów. Zaliczał się do nich
przecież także czołowy polski paleontolog koń−
ca 20 wieku, Antoni Hoffman (1950–1992).
Publikował on w najbardziej prestiżowych pis−
mach świata nauki, używając analitycznych
i logicznych instrumentów naukowej krytyki,
i to podług najlepszych Raupowskich stan−
dartów (np. Hoffman 1979, 1985, 1989a, b).
Zresztą od precyzyjnego krytycyzmu Hoffmana
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nie uchronił się nawet sam Raup. Szczególnie
warto wspomnieć głośną pracę Hoffmana
(1985) na temat problemów dotyczących hipo−
tezy cyklicznych wymierań, ktorą Raup i Sep−
koski propagowali swego czasu z tak wielkim
entuzjazmem. Wychodzi na to, że nawet naj−
większych sceptyków, takich jak Raup, czasem
ponosi nadmierny optymizm interpretacyjny.

Wielu naukowców nie lubi sceptyków.
Przede wszystkim za to, że sceptycy nazbyt
często skupiają się tylko na tym, by wykazać
błędy w istniejących interpretacjach. Jeszcze
bardziej irytujący bywa nieposkromiony en−
tuzjazm, z jakim dowodzą, że na pewne klu−
czowe pytania najprawdopodobniej nigdy nie
uzyskamy prawomocnej odpowiedzi. Wydaje
mi się jednak, że nauka byłaby niewiele warta
bez kompetentnych sceptykow. Bo kto wtedy
zmusiłby optymistów do testowania wcześ−
niejszych interpretacji i danych (np. Jablonski
i in., 2003)? Kto zmusiłby ich do ostrożniej−
szych interpretacji? Kto wreszcie by wymuszał
porządniejsze zbieranie danych na takich jak ja
bałaganiarzach? I co równie ważne, sceptycz−

ny nurt paleontologii otworzył i nadal otwiera
wiele nowych, owocnych kierunków badań.
Warto tym ostatnim kontekście wspomnieć
o makrostratygraficznych badaniach Petersa,
rownież wychowanka chicagowskiej szkoły
paleontologicznej (patrz ramka powyżej).

Inne spojrzenie na ten sam problem

Równolegle do badań nad globalnym bio−
zróżnicowaniem, w drugiej połowie lat 70−tych
Richard Bambach (1977) zapoczątkował bada−
nia nad zapisem kopalnym lokalnego bogactwa
gatunkowego. Przed omówieniem badań Bam−
bacha i innych, warto wyjaśnić tę koncepcję
i kilka pokrewnych jej pojęć.

Zamiast szacować liczbę gatunków na pod−
stawie globalnych danych przedziałowych, jak
robił to Sepkoski, można również ocenić lo−
kalne biozróżnicowanie na podstawie próbek
ilościowych pobranych punktowo z pojedyn−
czych warstw geologicznych. Takie próbki są
kopalnym odpowiednikiem danych ekologicz−
nych pobieranych punktowo z danego ekosys−
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Ilość skał, bioróżnorodność i poziom morza
Peters (2006) zwrócił uwagę na to, że chociaż istnieje korelacja pomiędzy ilością skał osa−
dowych i biozróżnicowaniem, korelacja ta zanika, gdy spojrzy się szczegółowo na krótko−
czasowe zmiany względne wzdłuż obu krzywych. Innymi słowy wielkoskalowa, długo−
terminowa korelacja między ilością skał i różnorodnością taksonów rzeczywiście istnieje
dla fanerozoiku, ale gdy spojrzeć na szczegóły z bliska, czyli gdy śledzi się drobne, krótko−
terminowe wahania obu krzywych, okazują się one od siebie statystycznie niezależne.
Peters tłumaczy ten korelacyjny paradoks w następujący sposób. Ilość skał osadowych
i biozróżnicowanie są równolegle kontrolowane przez zmiany poziomu morza, więc gdy
patrzy się na całą krzywą, to korelacja jest widoczna. Jednak biozróżnicowanie i akumu−
lacja osadów nie mają takiej samej krótkoskalowej dynamiki w kontekście zmian poziomu
morza. Według tej intrygującej interpretacji, ilość skał osadowych nie kontroluje zmian
w biozróżnicowaniu, a obie krzywe są odzwierciedleniem zmian w poziomie morza.
Peters argumentuje więc, że biozróżnicowanie jest realne, a długoterminowa korelacja
nie. Według Petersa ta długoterminowa korelacja, a nie biozróżnicowanie, jest wtórnym
efektem zależności akumulacji morskich skał osadowych i ilości gatunków od poziomu
oceanu światowego.



temu i używanych przez ekologów, aby oszaco−
wać lokalne biozróżnicowanie gatunkowe (tzw.
biozróżnicowanie alfa). Po zebraniu wielu pró−
bek lokalnych z różnych rejonów świata i róż−
nych środowisk, można się pokusić o ocenę
przeciętnego zróżnicowania alfa w skali regio−
nalnej, czy nawet globalnej. Można taką średnią
wartość rozumieć jako statystyczną miarę prze−
ciętnego zróżnicowania lokalnego w ekosyste−
mach. W ekologii, jak również w paleoekologii,
dane typu alfa możne też stosować do wylicze−
nia heterogeniczności gatunkowej (biozróżni−
cowanie beta) i biozróżnicowania regionalnego
(biozróżnicowanie gamma).

Jest oczywiste, że parametry alfa i beta, wy−
liczane w oparciu o próbki skamieniałości, roż−
nią się dalece od alfy i bety mierzonej przez
ekologów. Po pierwsze, próbka kopalna ogra−
niczona jest zazwyczaj do organizmów posia−
dających szkielety. Na przykład, typowy ze−
spół kopalny z ekosystemu morskiego pozba−
wiony będzie wszystkich płazińców, więk−
szości jamochłonów i wielu innych organiz−
mów bezszkieletowych, które nie zachowują
się – poza wyjątkowymi sytuacjami – w stanie
kopalnym. Kopalne biozróżnicowanie alfa
może więc być zaniżone względem ekologicz−
nego zróżnicowania alfa, bo tylko organizmy

szkieletowe są reprezentowane w próbkach
paleontologicznych. Z drugiej strony, organiz−
my szkieletowe w próbce kopalnej mogą też
być wzbogacone względem typowych próbek
ekologicznych. Często się bowiem zdarza, że
takie próbki reprezentują czasową mieszankę
ekosystemów, które istniały w różnych stule−
ciach, czy nawet tysiącleciach. Dowodów na to
dostarczają datowania (metodami radiowęgla
i racemizacji aminokwasów) muszli pobra−
nych we współczesnych środowiskach mors−
kich. Datowania takie wykazały, że muszle
mięczaków i ramienionogów leżące dziś na
powierzchni osadów to szczątki osobników
różniących się wiekiem o setki lub nawet
tysiące lat (np. Carroll i in. 2003). Po trzecie,
ekologiczne badania nad biozróżnicowaniem
alfa opierają się zazwyczaj na inwentaryzacji
na poziomie gatunkowym. W zapisie kopal−
nym, jak już wspominano powyżej, gatunki są
często kwestionowane i większość analiz alfa
prowadzi się na poziomie rodzaju.

Mimo tych różnic ujęcie alfa w zapisie
kopalnym pozwala ominąć wiele problemów,
które ograniczają wartość i wiarygodność da−
nych przedziałowych. Omawiane powyżej pro−
blemy, które zniekształcają dane analityczne,
nie mają wpływu na badania biozróżnicowania
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Zróżnicowanie alfa, beta i gamma
Wyobraźmy sobie, że statek badawczy pobrał próbki z dwóch rejonów szelfu brazylijs−
kiego. Oba te rejony reprezentują 10 km2 szelfu i z obu zebrano po 10 próbek. W rejonie
A każda próbka zawiera sześć, zawsze tych samych gatunków. W rejonie B każda próbka
zawiera tylko jeden gatunek, ale za każdym razem inny. Średnie biozróżnicowanie alfa
jest sześciokrotnie wyższe w rejonie A (przeciętna próbka zawiera sześć gatunków) niż
w rejonie B (przeciętna próbka zawiera jeden gatunek). Za to zróżnicowanie beta jest dra−
matycznie wyższe w rejonie B, gdzie każda próbka jest w 100% unikalna (w rejonie A
wszystkie próbki zawierają te same gatunki, czyli beta=0%). Biozróżnicowanie gamma,
czyli regionalne bogactwo gatunkowe będące sumą alfy i bety jest nieco większe w re−
jonie B (10 gatunków) niż w rejonie A (6 gatunków). Warto zwrócić uwagę, że biozróżni−
cowanie globalne można rozumieć jako sumę przeciętnego lokalnego biozróżnicowania
alpha i globalnej heterogeniczności gatunkowej beta.



alfa. Bambach (1977) dostrzegł potencjał ujęcia
alfa dla odtworzenia geologicznej historii bio−
zróżnicowania zwierząt morskich i przeprowa−
dził pierwszą systematyczną kompilację danych
alfa w ciągu fanerozoiku. Autor ten wykazał,
że w przeciętnej próbce kenozoicznej liczba
gatunków była ponad dwukrotnie większa niż
w przeciętnej próbce pobranej z zespołów pa−
leozoicznych.

Bambach zwrócił uwagę na uderzające po−
dobieństwo krzywej biozróżnicowania alfa do
krzywej Sepkoskiego. A przecież dwie te krzy−
we oparte były na zupełnie innym ujęciu anali−
tycznym i innych danych. Tym samym obie
analizy wzajemnie się uwiarygodniły. Sepkoski
i Bambach do spółki z Raupem i Valentine'em
opublikowali artykuł (Sepkoski i in. 1981),
który wyrażał kompromisowe stanowisko mię−
dzy obozem sceptycznym reprezentowanym
przez Raupa a obozem optymistycznym repre−
zentowanym przez Valentine'a i Bambacha.

Choć praca Bambacha (1977) była nowa−
torska i pod wieloma względami rygorystyczna
metodologicznie, nie zawierała ona statystycz−
nej standaryzacji próbek. W związku z tym,
szacunki Bambacha były mało precyzyjne.
Chodzi o to, że nie można bezpośrednio poró−
wnywać próbek złożonych z różnej liczby oka−
zów. Na przykład, próbka złożona z tysiąca
okazów może zawierać więcej gatunków niż
próbka stu okazów, pobrana z dokładnie tego
samego miejsca, tylko dlatego, że więcej oka−
zów daje szansę na znalezienie większej ilości
gatunków. Aby próbki były porównywalne,
muszą być zestandaryzowane do tej samej ilości
okazów, czego Bambach nie uczynił. Powell
i Kowalewski (2002) powtórzyli badania Bam−
bacha, ale dodatkowo dokonali takiej właśnie
standaryzacji, redukując za pomocą „rarefakcji”
(lub dokładniej mowiąc „podpróbowania”)
wszystkie próbki do 90 okazów. W ten sposób
biozróżnicowanie wszystkich próbek było sta−
tystycznie porównywalne. Rezultaty okazały
się zdumiewająco zgodne z wynikami Bamba−
cha, ale wykazały również, że zmiany w bio−

zróżnicowaniu alfa są przede wszystkiem rezul−
tatem zmian w strukturze próbek. Prawie 50%
okazów w przeciętnej próbce paleozoicznej na−
leżało do najbardziej licznego gatunku. Tym−
czasem w kenozoiku dominujący gatunek sta−
nowił przeciętnie tylko 25% okazów w próbce.
Obserwowane zmiany alfa wynikały więc ra−
czej ze zmian w strukturze biozróżnicowania,
a nie w ilości gatunków. Bush i Bambach
(2004) wysunęli jednak tezę, że nie tylko struk−
tura biozróżnicowania zmieniła się podczas fa−
nerozoiku, ale że w tym samym czasie uległa
zwiększeniu ilość gatunków. Najnowsze anali−
zy (Kowalewski i in. 2006; Wagner i in. 2006;
Alroy i in. 2008) wydają się w większości pot−
wierdzać, że biozróżnicowanie alfa rzeczywiś−
cie wzrosło w fanerozoiku. Jednocześnie, struk−
tura ilościowa gatunków zmieniła się poprzez
fanerozoik na bardziej równomierną i zgodną
z modelami, które sugerują bardziej złożoną
strukturę ekosystemów (Wagner i in. 2006).

Dzisiejsze punkty widzenia

Mimo ciągłych wysiłków, by uzyskać wia−
rygodną krzywą biozróżnicowania, pozostaje
ona nieuchwytnym Świętym Gralem badań
makroewolucyjnych. Ale dyskusja toczy się
nie tylko o to, jak wygląda ta krzywa i czy da
się ją w ogóle ustalić. Istnieją bowiem nie tylko
konstruktywni sceptycy (Raup, Hofmman, czy
Alroy) i rygorystyczni optymiści (Bambach,
Jablonski, czy Valentine). Są i tacy paleonto−
lodzy, którzy uważają, że globalna krzywa bio−
zróżnicowania w ogóle nie jest warta badań.
Rzeczników tego poglądu można nazwać
przedstawicielami makroewolucyjnego nega−
tywizmu.

Kilka lat temu pismo Paleobiology opubli−
kowało serię polemicznych esejów, które ofe−
rują niezłą próbkę różnych punktów widzenia
na badania dawnej różnorodności. Zawiera ona
komentarze konstruktywnych sceptyków, ta−
kich jak Alroy (2003), którzy kwestionują ist−
niejące interpretację, ale wierzą, że ustalenie
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prawdziwego kształtu krzywej bioróżnorodno−
ści jest możliwe i warte zachodu. Inne komen−
tarze wyrażają poglądy negatywistyczne co do
możliwości zrekonstruowania globalnego bio−
zróżnicowania. Na przykład, Adrain i Westrop
(2003) podkreślają, że brak nam niezbędnej
wiedzy filogenetycznej, by prawidłowo usyste−
matyzować organizmy. Brak też nowych, rygo−
rystycznych danych podstawowych – bo, jak
narzekają Adrain i Westrop – systematycy to
odmiana paleontologów, która jest skazana na

wymarcie. Jeszcze skrajniejszy negtywizm od−
naleźć można w poglądach Vermeija i Leigh−
tona (2003), którzy twierdzą, że globalne krzy−
we taksonomiczne nie mają w ogóle sensu, bo
dzieje życia toczą się w kontekście lokalnym –
geograficznie, środowiskowo i filogenetycznie.
Do czego więc ma się nam przydać globalna
krzywa, nawet jeśli udałoby się ją jakimś cudem
prawidłowo zrekonstruować? Choć nie podzie−
lam tak skrajnie negatywistycznego poglądu,
dobrze jest, że takie głosy się odzywają. Może
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Wszystkie próbki zostały losowo zestandaryzowane do 90 okazów. Dane Powella i Kowalewskiego (2002).



to wyjść tylko na dobre badaniom nad dziejami
biozróżnicowania.

Ostatnio, na konferencji geologicznej
w Portland, Alroy wygłosił referat sugerujący,
że poprzednie metody standaryzacyjne (w tym
te używane wcześniej przez niego samego) nie
były optymalne. Alroy zaproponował nową
metodę standaryzacyjną, którą nazwał kwo−
rum akcjonariuszy (ang. shareholder quorum).
W tym ujęciu, zamiast standaryzacji ilości ob−
serwacji (okazów, wystąpień, stanowisk, itd.),
wybiera się losowo dane do momentu aż uzys−
ka się wystarczającą reprezentację (kworum
akcjonariuszy) wszystkich dostępnych takso−
nów. Na przykład, w danym przedziale czasu
wybiera się losowo wystąpienia aż do wyloso−
wania rodzajów (lub rodzin) które łącznie re−
prezentują 90% wszystkich wystąpień dostęp−
nych w bazie danych dla tego okresu czasu.
Wynikiem najnowszej analizy Alroy (w dru−
ku) opartej na takim ujęciu analitycznym jest
nowa krzywa, która daleko bardziej przypomi−
na krzywą Sepkoskiego niż krzywą Alroya i in.
(2008). Ta analityczna huśtawka świetnie ilu−
struje jak daleko nam do uzyskania odpowie−
dzi godnych długoterminowego zaufania.

Ujęcie dedukcyjne

Parę lat temu, w czasie spotkania roboczego
NESCent (National Evolutionary Synthesis
Center), zawiązała się wieczorna dyskusja na
temat historii biozróżnicowania. Rozmowa nas−
za, może nazbyt obficie zakrapiana poobiednim
piwem, skupiła się na tym, jak zadziwiający jest
komplenty brak badań teoretycznych w ujęciu
dedukcyjnym. No bo przecież, wszystkie ba−
dania opisane powyżej, to czysto indukcyjne
próby wytłumaczenia istniejących danych em−
pirycznych. Od Phillipsa do Alroya, wszystko
na danych się zaczyna, z danych wynika, i na
danych się kończy. Teroetyczne modele, takie
jak podwójny logistyczny model Sepkoskiego
(1984), czy wykładniczy model Stanleya (2007),
też są czysto indukcyjne, bo dopasowywane

post−hoc do istniejących danych. Brak zupełnie
za to badań dedukcyjnych, które atakują pro−
blem historii biozróżnicowania z czysto teore−
tycznej perspektywy; czyli z punktu widzenia,
jak to kiedyś nazwał Stephen Jay Gould (1980),
paleontologii nomotetycznej. Czyż nie warto
zadawać pytań dedukcyjnych? Jakie jest mak−
symalne możliwe zróżnicowanie biosfery? Ile
gatunków mogą pomieścić oceany? W jakim
stopniu wahać się powinno biozróżnicowanie
podczas fanerozoiku? Czy te i podobne im pyta−
nia można modelować niezależnie od danych
empirycznych? Czy taka proteza heurystyczna
może się komuś przydać?

Odpowiedź nie jest oczywista, ale pierwsze
kroki w tym kierunku sugerują, że takie deduk−
cyjne badania mogą być użyteczne. Seria naiw−
nych (ale ostrożnych) modeli matematycznych
(Kowalewski i Finnegan, 2010) sugeruje bo−
wiem, że biozróżnicowanie o rzędy wielkości
wyższe, niż to, które obecnie obserwujemy na
naszej planecie, jest możliwe z teoretycznego
punktu widzenia. Jeszcze bardziej interesującą
cechą modeli dedukcyjnych jest łatwość, z jaką
można zmieniać biozróżnicowanie biosfery.
Trywialne zmiany w wartości parametrów kon−
trolujących liczbę gatunków w biosferze (np.
zależność między wielkością ciała gatunku,
a liczbą osobników ten gatunek reprezentu−
jących) zmienia ilość gatunków o parę rzędów
wielkości. A przecież dane empiryczne, czy to
w ujęciu sceptycznym czy dosłownym, suge−
rują że w ciągu całego fanerozoiku biozróżnico−
wanie nie wzrosło nawet o rząd wielkości. Skąd
taka fenomenalna stabilność, skoro w teorii tak
łatwo zmienić globalne biozróżnicowanie
o wiele rzędów wielkości? Odpowiedzi na te
pytania brak. Czas pokaże, czy ujęcie deduk−
cyjne stanie się częścią badań historii biozróżni−
cowania, czy też podzieli losy ptaka Dodo.

Epilog

Obeznany z literaturą paleontologiczną
czytelnik pewnie już zauważył, że powyższy
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przegląd historyczny jest żałośnie niekom−
pletny. Nie zostało w nim omówionych wiele
tematów związanych z historią biozróżnico−
wania zwierząt morskich. Nie mniej jednak,
nawet taki wybiórczy opis tego, co wiemy na
temat historii biozróżnicowania, ujawnia sto−
pień niepewności, który ogranicza nasze zro−
zumienie historii życia w ujęciu czysto ilościo−
wym.

Oczywiście, zdajemy sobie sprawę z try−
wialnej prawdy, że w dzisiejszych oceanach
musi żyć znacznie więcej gatunków zwierząt
niż u zarania ewolucji świata zwierzęcego. No
bo przecież u początków życia wielokomórko−
wego, ponad 540 milionów lat temu, gdy tkan−
kowce dopiero zaczynały się różnicować, nie
mogło być mowy o milionach gatunków, tysią−
cach rodzin i setkach rzędów zwierząt. Ale
taka wiedza jest banalna. Bardziej interesujące
byłoby ustalenie, w sposób rygorystyczny i iloś−
ciowy, jak i kiedy wszystkie te gatunki się
namnożyły. Tego jednak nie wiemy. Wiemy
tylko, że trudno o jakiekolwiek pewniki w iloś−
ciowych badaniach nad historią biozróżnico−
wania. Zbigniew Herbert oferuje tu najlepsze,
nawet jeśli niezbyt satysfakcjonujące podsu−
mowanie: „pytania z pozoru proste wymagają
zawiłej odpowiedzi”.

Literatura cytowana

Allison, P.A. i Briggs, D.E.G. 1993. Paleolatitudinal sam−
pling bias, Phanerozoic species−diversity, and the end−
Permian extinction. Geology 21: 65–68.

Alroy, J. 2003. Global databases will yield reliable mea−
sures of global biodiversity. Paleobiology 29: 26–29.

Alroy, J. (w druku). Geographic, environmental, and in−
trinsic biotic controls on Phanerozoic marine diversifi−
cation. Palaeontology.

Alroy, J., Marshall, C.R., Bambach, R.K., Bezusko, K.,
Foote, M., Fürsich, F.T., Hansen, T.A., Holland, S.M.,
Ivany, L.C., Jablonski, D., Jacobs, D.K., Jones, D.C.,
Kosnik, M.A., Lidgard, S., Low, S., Miller, A., Novack−
−Gottshall, P.M., Olszewski, T.D., Patzkowsky, M.E.,
Raup, D.M., Roy, K., Sepkoski Jr., J.J., Sommers, M.G.,
Wagner, P.J. i Webber, A. 2001. Effects of sampling

standardization on estimates of Phanerozoic marine di−
versification. Proceedings of the National Academy of
Sciences USA 98: 6261–6266.

Alroy, J., Aberhan, M., Bottjer, D.J., Foote, M., Fürsich,
F.T., Harries, P.J., Hendy, A.J.W., Holland, S.M.,
Ivany, L.C., Kiessling, W., Kosnik, M.A., Marshall,
C.R., McGowan, A.J., Miller, A.I., Olszewski, T.D.,
Patzkowsky, M. E., Peters, S.E., Villier, L., Wagner,
P.J., Bonuso, N., Borkow, P.S., Brenneis, B., Clap−
ham, M.E., Fall, L.M., Ferguson, C.A., Hanson, V.L.,
Krug, A.Z., Layou, K.M., Leckey, E.H., Nuernberg,
S., Powers, C.M., Sessa, J.A., Simpson, C., Toma−
šových A., i Visaggi, C.C. 2008. Phanerozoic trends in
the global diversity of marine invertebrates. Science
321: 97–100.

Adrain, J.M. i Westrop, S.R. 2003. Paleobiodiversity: we
need new data. Paleobiology 29: 22–25.

Bambach, R.K. 1977. Species richness in marine benthic
habitats through the Phanerozoic. Paleobiology 3:
152–167.

Bambach, R.K. 1999. Energetics in the global marine
fauna: a connection between terrestrial diversification
and change in the marine biosphere. Geobios 32:
131–144.

Bush, A.M. i Bambach, R.K. 2004. Did alpha diversity in−
crease during the Phanerozoic? Lifting the veil of
taphonomic, latitudinal, and environmental biases in
the study of paleocommunities. Journal of Geology
112: 625–642.

Carroll, M., Kowalewski, M., Simões, M.G. i Goodfriend,
G.A. 2003. Quantitative estimates of time−averaging
in brachiopod shell accumulations from a modern
tropical shelf. Paleobiology 29: 381–403.

Cherns, L.V.P. i Wright, P. 2000. Missing molluscs as evi−
dence of large−scale, early skeletal aragonite dissolu−
tion in a Silurian sea. Geology 28: 791–794.

Erwin, D.H. 2006. Extinction: How Life on Earth Nearly
Ended 250 Million Years Ago. 296 s. Princeton Uni−
versity Press, Princeton.

Gould, S.J. 1980. The promise of paleobiology as a nomo−
thetic, evolutionary discipline. Paleobiology 6: 96–118.

Hoffman, A. 1979. Community paleoecology as an epi−
phenomenal science. Paleobiology 5: 357–379.

Hoffman, A. 1985. Patterns of family extinction depend
on definition and geological timescale. Nature 315:
659–662.

Hoffman, A. 1989a. Arguments on Evolution. 274 s. Ox−
ford University Press, Oxford.

Hoffman, A. 1989b. Mass extinctions – the view of a skep−
tic. Journal of the Geological Society 146: 21–35.

Holland, S.M. 1995. The stratigraphic distribution of fos−
sils. Paleobiology 21: 92–109.

35

Zapis kopalny biozróżnicowania



Huntley, J.W. i Kowalewski, M. 2007. Strong coupling of
predation intensity and diversity in the Phanerozoic
fossil record. Proceedings of the National Academy of
Sciences U.S.A. 104: 15006–15010.

Jablonski, D., Roy, K. i Valentine, J.W. 2003. The impact
of the pull of the recent on the history of marine diver−
sity. Science 300: 1133–1135.

Kowalewski, M. i Finnegan, S. 2010. Theoretical biodiver−
sity of marine biosphere. Paleobiology 36: 1–15.

Kowalewski, M., Hoffmeister, A.P., Baumiller, T.K. i Bam−
bach, R.K. 2005. Secondary evolutionary escalation be−
tween brachiopods and enemies of other prey. Science
308: 1774–1777.

Kowalewski, M., Kiessling, W., Aberhan, M., Fürsich,
F.T., Scarponi, D., Barbour Wood, S.L. i Hoffmeister,
A.P. 2006. Ecological, taxonomic, and taphonomic
components of the post−Paleozoic increase in sam−
ple−level species diversity of marine benthos. Paleo−
biology 32: 533–561.

Lambshead, P.J. 1993. Recent developments in marine
benthic biodiversity research. Océanis 19: 5–24.

Miller, A.I. i Foote, M. 1996. Calibrating the Ordovician
Radiation of marine life: Implications for Phanerozoic
diversity trends. Paleobiology 22: 304–309.

Müller, A.H. 1961. Grossabläufe der Stammesgeschichte.
116 s. G. Fischer, Jena.

Payne, J.L., Boyer, A.G., Brown, J.H., Finnegan, S., Kowa−
lewski, M., Krause Jr., R.A., Lyons, S.K., McClain,
C.R., McShea, D.W., Novack−Gottshall, P.M., Smith,
F.A., Stempien, J.A. i Wang, S.C. 2009. Two−phase in−
crease in the maximum size of life over 3.5 billion years
reflects biological innovation and environmental oppor−
tunity. Proceedings of the National Academy of Sci−
ences U.S.A. 106: 24–27.

Peters, S.E. 2006. Macrostratigraphy of North America.
Journal of Geology 114: 391–412.

Peters, S.E. i Foote, M. 2001. Biodiversity in the Phanero−
zoic: a reinterpretation. Paleobiology 27: 583–601.

Phillips, J. 1860. Life on the Earth; its Origin and Succes−
sion. 224 s. Macmillan, Cambridge.

Powell, M.G. i Kowalewski, M. 2002. Increase in even−
ness and sampled alpha diversity through the Phanero−
zoic: Comparison of early Paleozoic and Cenozoic
marine fossil assemblages. Geology 30: 331–334.

Racki, G. 2009. Wielkie wymierania i ich przyczyny.
Kosmos 58 (3–4): 529–545.

Raup, D.M. 1972. Taxonomic diversity during the Phanero−
zoic. Science 177: 1065–1071.

Raup, D.M. 1976. Species diversity in the Phanerozoic: an
interpretation. Paleobiology 2: 289–297.

Raup, D.M. 1977. Systematics follow the fossils. Paleo−
biology 3: 328–329.

Sala, E. i Knowlton, N. 2006. Global marine biodiversity
trends. Annual Review of Environment and Resources
31: 93–122.

Sepkoski Jr., J.J. 1981. A factor analytic description of the
Phanerozoic marine fossil record. Paleobiology 7:
36–53.

Sepkoski Jr., J.J. 1984. A kinetic model of Phanerozoic
taxonomic diversity. III. Post−Paleozoic families and
mass extinctions. Paleobiology 10: 246–267.

Sepkoski Jr., J.J. 1993. Ten years in the library – new data
confirm paleontological patterns. Paleobiology 19:
43–51.

Sepkoski Jr., J.J. 2002. A compendium of fossil marine
animal genera. Bulletins of American Paleontology
363: 1–560.

Sepkoski Jr., J.J., Bambach, R.K., Raup, D.M. i Valentine,
J.W. 1981. Phanerozoic marine diversity: a strong sig−
nal from the fossil record. Nature 293: 435–437.

Sessa, J. A., Patzkowsky, M.E. i Bralower, T.J. 2009. The
impact of lithification on the diversity, size distribu−
tion, and recovery dynamics of marine invertebrate as−
semblages. Geology 37: 115–118.

Stanley, S.M. 2007. An analysis of the history of marine
animal diversity. Paleobiology Memoir 4: 1–55.

Stanley, S.M. i Hardie, L.A. 1998. Secular oscillations in the
carbonate mineralogy of reef−building and sediment−
producing organisms driven by tectonically forced shifts
in seawater chemistry. Palaeogeography, Palaeoclima−
tology, Palaeoecology 144: 3–19.

Trammer J. 2005. Maximum body size in a radiating clade
as a function of time. Evolution 59: 941–947.

Urbanek, A. 2009. Ewolucjonizm: teoria naukowa i pogląd
na swiat. Rocznik Muzeum Ewolucji 1: 23–31.

Valentine, J.W. 1969. Patterns of taxonomic and ecologi−
cal structure of the shelf benthos during phanerozoic
time. Palaeontology 12: 684–709.

Vermeij, G.J. 1977. The Mesozoic marine revolution: Evi−
dence from snails, predators, and grazers. Paleobiology
3: 245–258.

Vermeij, G.J. i Leighton. L.R. 2003. Does global diversity
mean anything? Paleobiology 29: 22–25.

Wagner, P.J., Kosnik, M.A. i Lidgard, S. 2006. Abundance
distributions imply elevated complexity of post−Paleo−
zoic marine ecosystems. Science 314: 1289–1292.

36

Michał Kowalewski



Pochodzenie ssaków

Zofia KIELAN−JAWOROWSKA

Ssaki wyodrębniły się z gadów ssakokształtnych pod koniec triasu, około 225
milionów lat temu. Ta ewolucyjna przemiana była związana z osiąganiem
stałocieplności i znalazła odbicie w budowie szkieletu pierwszych ssaków. Zęby
zaczęły się różnicować na siekacze, kły, przedtrzonowe i trzonowe. Pojawiły się
na nich stałe płaszczyzny starć. Z kilku kości żuchwy gadów rozrosła się kość
zębowa, na której pojawił się wyrostek stawowy, zestawiający ją z czaszką.
Kości tworzące dawny staw żuchwowy gadów (stawowa i kwadratowa) uległy
zmniejszeniu i przeniosły się do ucha środkowego, przekształcając się w kostki
słuchowe. Kończyny także zmieniły swoje położenie, z odwiedzionych na boki
do równoległych do płaszczyzny środkowej zwierzęcia, co umożliwiło spraw−
niejszą lokomocję. Na przełomie triasu i jury klimat na Ziemi ocieplił się, co
spowodowało, że pierwsze ssaki zmniejszyły rozmiary ciała i zaczęły prowadzić
nocny tryb życia.

Pierwsze mezozoiczne skamieniałości ssa−
ków zostały odkryte w Wielkiej Brytanii już
w 1764 roku. Choć od tego czasu znaleziono
na świecie bardzo dużo kopalnych szczątków
mezozoicznych ssaków (przegląd w Kielan−
Jaworowska i in. 2004), to do połowy XX w.
paleontolodzy powszechnie uważali, że były
one drobnymi, prymitywnymi stworzeniami,
które nie odgrywały znaczącej roli w faunach
tamtych czasów. Znaczny wpływ na zmianę
tych poglądów wywarł rozwój nowych metod
poszukiwania skamieniałości oraz nowych
metod badawczych w połowie XX w.

Zęby na sitach

W 1949 roku paleontolog amerykański
Claude W. Hibbard zaproponował nową meto−
dę pozyskiwania szczątków drobnych kręgow−
ców, która polegała na ich wybieraniu z prze−
mytego osadu. Jason A. Lillegraven (1969),
który zbierał ssaki w górnokredowuch utwo−

rach Kanady, wpadł na pomysł, aby do prze−
mywania wykorzystać prąd Red Deer River.
Uczestnicy prac pakowali wydobyty osad do
worków, które zawozili na brzeg rzeki. Tam
zbudowano kilka tratw, które umieszczono na
beczkach po benzynie, umocowanych na koń−
cach każdej tratwy. Tratwy miały ażurowe płas−
kie dno z drewnianym rusztowaniem. W ko−
lejnych przęsłach rusztowania umieszczano po
dwie skrzynki, każda z dnem z siatki z brązu.
Większa skrzynka miała oczka siatki o średnicy
0,6 mm. Do niej wkładano mniejszą skrzynkę
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−
jemników i przewożono do laboratorium, gdzie
był on powtórnie przemywany, a następnie sor−
towany pod binokularem.

Nie wszędzie tam, gdzie występują miękkie
osady z ery mezozoicznej jest w pobliżu rzeka.
Zazwyczaj można natrafić jedynie na niewiel−
ką gliniankę, którą też można wykorzystać do
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przemywania osadów. Trzeba do tego użyć
drewnianych skrzynek z uchwytami oraz
z dnem z siatki metalowej. Skrzynki takie
wypełnia się do połowy lub do 1/3 osadem.
Członkowie zespołu stoją w wodzie po kolana
i poruszają skrzynkami, przemywając osad
niczym poszukiwacze złota. Stosując metodę
przemywania osadów na obszarach Stanów
Zjednoczonych i Kanady, paleontolodzy po−
większyli wielokrotnie kolekcje ssaków mezo−
zoicznych w muzeach tych krajów.

Kladystyka

Wybitny niemiecki entomolog Willy Hen−
nig wprowadził około roku 1950 metodę anali−
zy filogenetycznej, nazywaną również kladys−
tyką. Hennig uważał, że systematyka organi−
zmów winna opierać się na pokrewieństwie, ale
nie wszystkie cechy mają taką samą wartość
w badaniu ewolucji. Wyróżnił on cechy odzie−
dziczone po przodkach, plezjomorficzne, oraz
cechy apomorficzne, które pojawiły się w danej
grupie i występują u wszystkich jej przedstawi−
cieli. Tylko te ostatnie cechy są przydatne dla
badania pokrewieństw. Póki Hennig publiko−
wał swoje prace w Niemczech – nie były one
powszechnie znane na świecie. Przełom nas−
tąpił gdy w Stanach Zjednoczonych ukazało się
tłumaczenie jego książki (Hennig 1966). Wielu
paleontologów nie tylko stosuje obecnie meto−
dy Henniga, lecz również przyczyniło się do ich
rozwinięcia. W oparciu o analizę filogenety−
czną, powstało wiele programów komputero−
wych, za pomocą których można badać pokre−
wieństwa w obrębie różnych grup i tworzyć wy−
kresy pokazujące stosunki między badanymi
grupami, zwane kladogramami.

Większość paleontologów anglosaskich ba−
dających lądowe kręgowce mezozoiczne sto−
suje z entuzjazmem metody kladystyki. Część
paleontologów europejskich, np. wybitni uczeni
niemieccy Gerhard i Renate Hahn, są przeciw−
nikami kladystyki. Francuska paleontolog De−
nise Sigogneau−Russell, badająca ssaki mezo−

zoiczne, nigdy sama nie prowadziła analizy
filogenetycznej, ale używa jednostek taksono−
micznych, które powstały w wyniku takiej ana−
lizy przeprowadzonej przez innych autorów.

Przejście od gada do ssaka

Ssaki wyodrębniły się z cynodontów, które
należały do gadów ssakokształtnych. Współ−
czesne ssaki różnią się od gadów szeregiem
cech: ssaki są stałocieplne (endotermiczne),
a gady zmiennocieplne (ektotermiczne), ssaki
odżywiają się mlekiem matki, a gady nie, ssaki
maja ciało pokryte włosami, gady łuskami, ssa−
ki maja kończyny przesunięte pod tułów, u ga−
dów (ale nie u dinozaurów) są one rozstawione
na boki, ssaki maja trzy kostki słuchowe w uchu
(strzemiączko, młoteczek i kowadełko), gady
mają tylko jedną kostkę odpowiadającą strze−
miączku ssaków, żuchwa ssaków składa się tyl−
ko z jednej kości zębowej, w której tkwią zęby,
inne kości budują staw żuchwowy ssaków –
inne gadów, zęby gadów są wszystkie jedna−
kowe i stożkowate, gdy zęby ssaków są pokryte
guzkami i zróżnicowane na siekacze, kły,
przedtrzonowe oraz trzonowe.

Gady ssakokształtne pojawiły się pod ko−
niec karbonu (około 300 milionów lat temu).
Ich największe zróżnicowanie przypada na
perm. Najbogatsze znaleziska gadów ssako−
kształtnych pochodzą z południowej Afryki,
z górnopermskiej i triasowej Formacji Karoo.
Znanych jest ponad 500 gatunków gadów
ssakokształtnych, pochodzących ze wszyst−
kich kontynentów, łącznie z Antarktydą. Ich
szczątki są znane z utworów od górnego kar−
bonu po środkową jurę (310 do 170 milionów
lat temu). Ponieważ zaczątki pierwszych cech
ssaczych pojawiły się u gadów ssakokształt−
nych we wczesnym permie (około 270 mln.
lat temu), a najstarsze ssaki pochodzą z ut−
worów górnego triasu (sprzed około 225 mln.
lat), można przyjąć, że proces przekształcania
się cynodontów w ssaki trwał około 45 mi−
lionów lat.
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Zęby, żucie pokarmu oraz
stałocieplność

Jedną z podstawowych cech odróżniających
gady od ssaków jest budowa żuchwy i stawu
żuchwowego. Gdy u ssaków żuchwę (szczękę
dolną) tworzy tylko jedna kość zwana zębową,
u gadów (jak też u płazów i ptaków) w skład
żuchwy wchodzi kilka kości. Od dawna już
wiadomo, że kości stawu żuchwowego gadów
ssakokształtnych przekształciły się u ssaków
w kostki słuchowe i przewędrowały do ucha
środkowego.

Odkrycie tych niezwykłych przekształceń
zostało dokonane przez embriologa niemiec−
kiego Karla B. Reicherta już w pierwszej po−
łowie XIX w., ale dopiero w drugiej połowie
XX w. zostało potwierdzone na materiale ko−
palnym (Allin 1975). Reichert wykazał, że tor−
bacze rodzą się ze stawem żuchwowym, takim

jak u gadów. Dopiero podczas dalszego roz−
woju kostki tworzące gadzi staw przemiesz−
czają się do ucha. Wtedy wytwarza się nowy
staw między rozrośnięta kością zębową żuch−
wy i kością skroniową czaszki, taki jaki wystę−
puje u wszystkich dorosłych ssaków.

Zwierzęta stałocieplne są uniezależnione od
warunków otoczenia, co daje im przewagę nad
zmiennocieplnymi. Ssaki, aby zachować stałą
temperaturę ciała produkują ciepło (są endo−
termiczne). Jego wytwarzanie wymaga m.in.
zwiększenia efektywności rozdrabniania pokar−
mu. Ssaki osiągają to na drodze funkcjonalnego
zróżnicowania zębów oraz dzięki powstaniu
tzw. twardego podniebienia, które umożliwiło
żucie pokarmu podczas oddychania.

Zęby gadów są proste, stożkowate i dolne
i górne nie wchodzą ze sobą w tak zwany ścisły
zgryz, jak u ssaków. Już u niektórych cyno−
dontów zęby zróżnicowały się na siekacze, kły
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Opos ( )Didelphis
kostki słuchowe dorosłego oposa

Thrinaxodon

k. kwadratowa

k. stawowak. kątowa
k. zębowa

k. skroniowa

chrząstka Meckela

kostki słuchowe oseska oposa

kowadełko

strzemiączko

k. bębenkowa

młoteczek

k. zębowa

k. bębenkowa

młoteczek

strzemiączko

kowadełko

k. zębowa

k. skroniowa

Porównanie budowy czaszek i stawów żuchwowych współczesnego oposa (Didelphis) i gada ssakokształtnego z grupy
cynodontów (Thrinaxodon) ze środkowego triasu Afryki Południowej. (wg. Hopsona 1987, z Kielan−Jaworowskiej
2007, zmienione).



i zęby policzkowe. W czaszce zachodzą wspo−
mniane wyżej zmiany w budowie stawu żuch−
wowego i żuchwy oraz pojawia się twarde pod−
niebienie oddzielające jamę nosową od jamy
gębowej. Powiększa się też otwór skroniowy
czaszki i zostaje ograniczony z boku przez łuk
jarzmowy, powstaje grzebień strzałkowy i grze−

bienie skroniowe oraz dwa kłykcie potyliczne.
Liczba kości w czaszce ulega zmniejszeniu –
zanika kilka kości występujących u gadów.

Twarde podniebienie oddzielające jamę
ustną od jamy nosowej, które pojawia się u cy−
nodontów, umożliwia żucie podczas oddycha−
nia. U gadów ssakokształtnych żuchwa poru−
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Od dużych i dziennych do małych i nocnych
W ewolucji gadów ssakokształtnych, a zwłaszcza cynodontów, obserwuje się stopniowe
zmniejszanie rozmiarów ciała. Wczesno− i środkowopermskie gady ssakokształtne do−
chodziły do około 3 m długości. Jeden z najstarszych znanych cynodontów, Procynosu−
chus z późnego permu mierzył 1 m długości. Środkowotriasowy cynodont Thrinaxodon
miał około 50 cm długości, zaś inny środkowotriasowy cynodont Probainognathus był
mniejszy od królika. Natomiast najstarsze ssaki, które pojawiły się w późnym triasie, takie
jak Morganucodon, osiągały rozmiary myszy lub szczura.

Zmniejszenie rozmiarów ciała cynodontów ma zapewne związek z przechodzeniem
przez nie od zmienno− do stałocieplności oraz ze zmianami klimatycznymi. Można przy−
puszczać, że cynodonty początkowo były częściowo endotermiczne, ponieważ były już
owłosione (dołki na kościach pyska wskazują, że występowały u nich włoski czuciowe,
a jeżeli miały one włoski czuciowe – były już zapewne owłosione). Zwierzeta te miały
zatem zdolność utrzymania stałej temperatury ciała przez pewien czas, natomiast za−
pewne nie wyrobiły jeszcze mechanizmów szybkiego oziębiania ciała. Mechanizmy takie
jak pocenie się, głębokie wentylowanie płuc przez dyszenie, rozszerzanie naczyń krwio−
nośnych skóry i inne, występują o współczesnych łożyskowców i torbaczy, lecz brak ich
u współczesnych, jajorodnych stekowców.

Podczas permu panował na znacznych obszarach Ziemi zimny, suchy klimat. Doty−
czyło to przede wszystkiem obszarów pra−kontynentu Gondwana, gdzie najbujniej rozwi−
jały się gady ssakokształtne. Natomiast od końca permu i w ciągu triasu klimat stawał się
coraz cieplejszy, zmieniając się w gorący we wczesnej jurze. Jeśli cynodonty, tak jak ste−
kowce, umiały utrzymywać stałą temperaturę ciała, lecz nie potrafiły pozbywać się nad−
miaru ciepła, ich aktywność w ciepłym klimacie musiała być ograniczona. Duże zwierzę−
ta, jeżeli nie są zdolne do pozbycia się nadmiaru ciepła, które wytwarzają podczas swej
aktywności życiowej, w gorącym, lub nawet w ciepłym klimacie mogą zginąć z przegrza−
nia. Natomiast małe zwierzęta łatwiej oziębiają swoje ciało niż duże. W ten sposób moż−
na wytłumaczyć zmniejszanie rozmiarów cynodontów podczas ich ewolucji. Gdy pod ko−
niec triasu klimat stał się gorący, jedyną szansą na przeżycie ssaków było drastyczne
zmniejszenie rozmiarów ciała i przejście do aktywności podczas nocy. Ciepły klimat
sprzyjał natomiast rozwojowi zmiennocieplnych tekodontów i wywodzących się od nich
dinozaurów (patrz ramka na str. 44), które wkrótce rozwinęły się w zróżnicowaną grupę
zwierząt i które zapanowały nad lądami naszej planety na najbliższe 160 mln lat, często
osiągając duże, a nawet olbrzymie rozmiary ciała.



szała się tylko w kierunku pionowym (tak jak
u gadów współczesnych), a zęby górne i dolne
tylko luźno wchodziły między siebie. U naj−
starszych ssaków, podczas żucia, żuchwa wi−
dziana od przodu lub z tyłu, wykonywała ruch
po obwodzie trójkąta. W wyniku tego u ssa−
ków pojawił się tak zwany ścisły zgryz, a na
zębach powstały stałe powierzchnie starć. Po−
nadto zróżnicowanie zębów na siekacze, kły
i zęby policzkowe (przedtrzonowe i trzonowe)
i pojawienie się na nich guzków, spowodo−
wało, wraz ze zmianą ruchów żuchwy, lepsze
rozdrabnianie pokarmu.

Żucie pożywienia w jamie ustnej wymaga
silnego umięśnienia. U wczesnych cynodon−
tów pojawił się mięsień żwacz, który w toku
ewolucji stopniowo powiększał swe rozmiary.
Spowodowało to rozrost kości zębowej, z sil−
nym wyrostkiem dziobiastym, przy jednoczes−
nej redukcji pozostałych kości żuchwy (tak
zwanych kości „gadzich”). Jednocześnie po−
większył się otwór skroniowy czaszki i pows−
tał łuk jarzmowy, zwiększając przestrzeń dla
przyczepów rozrastających się mięśni przywo−
dzących. Powstanie u najstarszych ssaków no−
wego stawu żuchwowego między kością zę−
bową i skroniową spowodowało, że siła ude−
rzenia kości zębowej znacznie się zwiększyła.

Pojawienie się przepony zwiększyło efek−
tywność działania systemu oddechowego, co
było bardzo ważne dla lepszego spalania po−
żywienia. Wreszcie zapoczątkowanie u cyno−
dontów przesuwania się kończyn pod tułów
(mimo, że nawet u najstarszych ssaków koń−
czyny są jeszcze nieco odwiedzione) spowo−
dowało sprawniejsze poruszanie się, tak pod
względem zużycia energii, jak i szybkości
ruchów.

Uważa się, że cały kompleks tych nowych
cech, nabywanych stopniowo przez gady ssako−
kształtne i najstarsze ssaki, wiązał się ze wzro−
stem tempa przemiany materii, koniecznym
przy stopniowym przechodzeniu od zmienno−
cieplności (ektotermiczności) do stałocieplno−
ści (homeotermiczności).

Najważniejszy prassak

Mimo, że ssaki mezozoiczne zostały od−
kryte w Wielkiej Brytanii już w 1764 roku, ich
znaczenie zrozumiano dopiero sto lat później,
kiedy Sir Richard Owen opublikował w 1871
roku wielkie dzieło na ten temat. Mimo tej i kil−
kunastu innych cennych prac opublikowanych
w XIX i z początkiem XX w., intensywne po−
szukiwania ssaków mezozoicznych rozpo−
częły się dopiero w drugiej połowie minionego
stulecia. Ich pionierem był niemiecki paleonto−
log Walter G. Kühne (1911–1991), komunista
i uciekinier z Niemiec, który w 1938 roku
przyjechał wraz z żoną do Wielkiej Brytanii.
Rozpoczęli oni poszukiwania szczątków ssa−
ków w wypełnieniach krasowych zagłębień
w wapieniu karbońskim, który odsłania się na
wybrzeżach Kanału Bristolskiego.

W 1949 roku Kühne opisał zęby ssaków
z dolnojurajskich wypełnień krasowych w re−
gionie Glamorgan w Walii, na północnym ob−
rzeżeniu Kanału Bristolskiego. Wtedy to utwo−
rzył on rodzaj Morganucodon z jednym, opar−
tym na dolnym zębie gatunkiem, który nazwał
M. watsoni. Następnie Morganucodon stał się
jednym z najsłynniejszych wczesnych ssaków.
Dziewięć lat później Kühne (1958) opisał wiele
zębów M. watsoni i utworzył rodzinę Morganu−
codontidae.

Poczynając od 1950 roku, Kenneth A. Ker−
mack, zainspirowany wynikami badań Kühne−
go, kontynuował poszukiwania ssaków w re−
gionie Glamorgan w Walii. Kermack zebrał set−
ki kości czaszki i szkieletu pozaczaszkowego
morganukodona i innych wczesnych ssaków.

Mniej więcej w tym samym czasie inna
grupa paleontologów prowadziła poszukiwa−
nia w Chinach. Po zakończeniu wojny bada−
nia prowadzili tu amerykański paleontolog
ojciec Harold W. Rigney, rektor Uniwersyte−
tu Katolickiego w Pekinie, oraz ojciec Edgar
O. Oehler. Obszarem ich zainteresowania była
prowincja Yunnan w północno−wschodniej
części Chin, gdzie występują osady górnego
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triasu, w których znajdowano szczątki cyno−
dontów. W 1948 roku Oehler znalazł tam
kompletną czaszkę ssaka, która mierzyła
26 mm długości i była zachowana razem
z żuchwami. Jej właściciel został zaliczony do
rodzaju Morganucodon, tego samego któ−
rego szczątki znajdowali Kühne i Kermack
w Wielkiej Brytanii. Losy Profesora Rigneya
były dramatyczne. W lipcu 1951 został on
aresztowany przez komunistyczne władze
i spędził 50 miesięcy w chińskich więzie−
niach, uważnych za cięższe niż stalinowskie
więzienia w Związku Radzieckim. We wrze−
śniu 1955 roku Rigney, dzięki stałym inter−
wencjom uczonych z różnych krajów i rodzi−
ny, został zwolniony z więzienia i powrócił
do Stanów Zjednoczonych. W 1963 roku
Rigney opublikował wstępny opis czaszki
i nazwał ją Morganucodon oehleri. Następnie
Kermack i in. (1973, 1981) opisali czaszkę
Morganucodon oehleri i liczne pojedyncze
kości Morganucodon watsoni z Walii.

Czaszka morganukodona z Chin jest jedną
z najważniejszych na świecie skamieniałości
wczesnych ssaków. Jest to bowiem pierwsza
znana czaszka wczesnego ssaka, w której za−
chowały się szczegóły anatomiczne złożonego
stawu żuchwowego, który powstał przy przejś−
ciu od gadów do ssaków. Wykazując pośredni
plan budowy stawu żuchwowego, morganuko−
don w pewnym sensie pełni funkcję osławio−
nego „brakującego ogniwa” między głównymi
grupami kręgowców, takimi jak gady i ssaki.

Dwa w jednym

Kermack i in. (1973, 1981) wykazali, że
czaszka Morganucodon oehleri z Chin ma
złożony staw żuchwowy. W skład złożonego
stawu wchodzi nowy „ssaczy” staw między
kością zębową ze strony żuchwy i kością skro−
niową ze strony czaszki, do którego przylega
dośrodkowo stary staw „gadzi” między kością
stawową ze strony żuchwy i kością kwadra−
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Niemiecki uczony bada podczas wojny angielskie ssaki
Życie Waltera G. Kühne podczas Drugiej
Wojny Światowej nie było usłane różami.
Kilka dni po wybuchu wojny, niemiecki
uczony, zaopatrzony w młotek geologiczny
i mapę, wybrał się nad brzeg morza. Chciał
zbadać, czy w występujących tam wapie−
niach karbońskich, występują szczeliny
krasowe, w których mogłyby zachować się
szczątki prymitywnych ssaków triasowych
lub wczesnojurajskich. Wędrując po wy−
brzeżu Kühne został zatrzymany przez pa−
trol wojskowy i jako obywatel niemiecki
trafił do aresztu. Władze brytyjskie interno−
wały Kühnego w obozie na Isle of Man.
Dzięki interwencji brytyjskich paleontolo−
gów, Kühne otrzymał zezwolenie na od−
wiedzanie Muzeum Brytyjskiego i na pracę
naukową.
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sowymi, w których zachowały się szczątki drobnych krę−
gowców (wg. Evans i Kermack 1994, zmienione). Kolorem
żółtym oznaczono występowanie utworów karbonu.



tową ze strony czaszki. Oba te stawy ściśle
przylegają do siebie i tworzą razem wspólny
„złożony staw”, w skład którego wchodzą co
najmniej cztery kości. Elementy starego stawu
„gadziego” są niewielkie i bardzo delikatne,
nawet w porównaniu z tymi samymi elementa−

mi u zaawansowanych cynodontów, ale nadal
tkwią w bruzdzie zazębowej i nie przemieściły
się jeszcze do ucha. Między żuchwą wystę−
pującą u morganukodona i żuchwami kopal−
nych i współczesnych ssaków z pojedynczym
stawem żuchwowym, istnieje przerwa morfo−
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B

A

C

4 mm

Rekonstrukcja szczęki dolnej i czaszki morganukodona, ze szczególnym uwzględnieniem budowy złożonego stawu
żuchwowego. A. Żuchwa, widziana od strony przyśrodkowej. 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).



logiczna i formy przejściowe nie zostały do−
tychczas znalezione. Złożony staw żuchwowy
został po raz pierwszy opisany u morganuko−
dona, a następnie był odkryty również u innych
przedstawicieli rzędu Morganucodonta np.

u rodzaju Megazostrodon, u prymitywnego
ssaka z rodzaju Sinoconodon z Chin, u „syme−
trodonta” Kuehneotherium z Walii i u doko−
dontów (patrz przegląd mezozoicznych ssa−
ków w Kielan−Jaworowska i in. 2004).
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Konkurencja dla gadów ssakokształtnych
W triasie obok gadów ssakokształtnych żyła inna grupa gadów, zwana tradycyjnie teko−
dontami, które zaliczamy do gadów naczelnych (archozaurów). Tekodonty pojawiły się
pod koniec permu, a optimum ich rozwoju ewolucyjnego przypada na okres triasowy.
Od tekodontów wywodzą się dinozaury. W triasie, tekodonty konkurowały z gadami ssa−
kokształtnymi. W przeciwieństwie do tych ostatnich kończyny tekodontów były przesu−
nięte pionowo pod tułów, a więc zwierzęta te wydatkowały mniej energii podczas poru−
szania się. Były zatem zwinniejsze i szybsze. Większość tekodontów prowadziła drapież−
ny tryb życia. Zmiany klimatyczne sprawiły, że tekodonty wyszły zwycięsko z konkuren−
cji z gadami ssakokształtnymi i pierwszymi ssakami (patrz ramka na str. 40), skazując tym
samym ssaki na trwający ponad 160 mln lat okres egzystencji „w cieniu” dinozaurów
(Kielan−Jaworowska 2007).

Rekonstrukcja dużego gada ssakokształtnego Sinnokanemeyeria z połowy triasu, otoczonego przez trzy drapieżne
tekodonty z rodzaju Sharansisuchus. Gdy Sinnokanemeyeria miała jeszcze kończyny odwiedzione (skierowane na
boki) i poruszała się powoli, Sharansisuchus miał kończyny skierowane pionowo w dół i poruszał się znacznie
sprawniej (z Cromptona 1968, rekonstrukcja Boba Bakkera, zmieniona).



Morganukodonty mają wiele cech plezjo−
morficznych i bardziej się zbliżają budową
czaszki do cynodontów, niż jakakolwiek inna
grupa wczesnych ssaków. Uzębienie morganu−
kodontów (opisane przez Millsa 1971) różni się
od uzębienia wczesnych ssaków właściwych
(Theria), tym, że trzy główne guzki na zębach
trzonowych ułożone są w jednej linii, gdy
u ssaków właściwych guzki te tworzą trójkąt.
Inną różnicą jest to, że u morganukodontów
główny guzek dolnego zęba podczas zgryzu
uderza między dwa guzki na zębie górnym, gdy
u ssaków właściwych uderza on między dwa
zęby górne. Rozwiązanie występujące u ssaków
właściwych okazało się efektywniejsze, gdyż
doprowadziło do powstania tak zwanych zębów
trybosfenicznych, które dały początek wszyst−
kim typom zębów, jakie pojawiły się w ewolucji
ssaków łożyskowych i torbaczy.

Kopalne mózgi i tryb życia ssaków

Paleontolodzy przypuszczają, że wszystkie
ssaki ery mezozoicznej prowadziły nocny tryb

życia. Wniosek ten opiera się na analizie natural−
nych odlewów mózgów tych zwierząt, utrwa−
lonych w skamieniałym osadzie, który wypełnił
ich czaszki. Największa kolekcja naturalnych
odlewów mózgów ssaków mezozoicznych znaj−
duje się w Warszawie w Instytucie Paleobiologii
PAN. Ponad trzydzieści lat temu, w latach
1963–1971, polscy paleontolodzy wspólnie
z paleontologami mongolskimi prowadzili serię
wypraw paleontologicznych do Mongolii. Mia−
łam szczęście kierować większością tych wy−
praw (np. Kielan−Jaworowska i Dovchin 1969;
Kielan−Jaworowska 1967, 1973, 2004). Zebra−
liśmy wtedy w utworach z górnej części okresu
kredowego na pustyni Gobi serię szkieletów
wielkich dinozaurów i bezcenną kolekcje drob−
nych ssaków mezozoicznych, niektóre z zacho−
wanymi odlewami mózgów (Kielan−Jaworows−
ka 1967, 2004; Sabath 2004).

Naturalne odlewy mózgów rzadko kiedy za−
chowują się tak dobrze, aby można było odtwo−
rzyć przebieg nerwów wychodzących z nich
i naczyń krwionośnych głowy. Przyszło mi do
głowy, aby nie zniszczoną czaszkę ssaka kredo−
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20 mm

A

B

Prassak z rodzaju Marganucodon. A. Rekonstrukcja szkieletu. B. Rekonstrukcja zwierzęcia. (Rys. Oscar Sanisidro,
zmodyfikowany przez Aleksandrę Hołdę−Michalską).



wego zatopić w żywicy epoksydowej i pokroić
na bardzo cienkie skrawki (grubości 25 mikro−
nów) na mikrotomie Young, niemieckiej pro−
dukcji do skrawania metali. Mikrotom taki znaj−
dował się na Uniwersytecie w Paryżu i tam
wykonałam tę pracę wspólnie z brytyjskim
embriologiem Robertem Presleyem i z kole−
żanką francuską Cecile Poplin, która znała
dobrze działanie mikrotomu, ponieważ korzy−
stała z niego robiąc swoją pracę doktorską. Po−
kroiliśmy na tym mikrotomie dwie dobrze za−
chowane czaszki wieloguzkowców z utworów
górno−kredowych Mongolii, należące do rodza−
jów Nemegtbaatar i Chulsanbaatar.

Na podstawie ponad 500 skrawków, otrzy−
manych z każdej czaszki wykonaliśmy wosko−
wy model mózgu większej czaszki, należącej
do rodzaju Nemegtbaatar, na którym można
było bardzo dokładnie odtworzyć przebieg ner−
wów i naczyń krwionośnych głowy. Badania te
wykazały, że ssaki mezozoiczne miały bardzo
duże płaty węchowe mózgu (proporcjonalnie

większe niż u ssaków współczesnych) i bardzo
duży region uszny. Świadczyło to o dobrze
rozwiniętych zmysłach węchu i słuchu, szcze−
gólnie potrzebnych zwierzętom prowadzącym
nocny tryb życia.

Epilog

Przez pierwsze 160 milionów lat swego ist−
nienia na Ziemi ssaki stanowiły grupę małych
i stosunkowo nielicznych zwierząt, prowadzą−
cych nocny tryb życia (Kielan−Jaworowska i in.
2004). Dopiero w okresie kredowym niektóre
ssaki zaczęły osiągać nieco większe rozmiary,
lecz żaden ze znanych ssaków mezozoicznych
nie przekroczył wielkości lisa. Sytuacja na lą−
dach uległa radykalnej zmianie 65 milionów lat
temu, gdy wymarły dinozaury i ssaki zaczęły
obejmować w posiadanie opuszczone przez di−
nozaury nisze ekologiczne, chociaż jak to wy−
kazał Bininda−Emonds i in. (2007), proces ten
nie nastąpił od razu, lecz ze znacznym (w geolo−
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jama nosowa

opuszki węchowe

półkule mózgowe

wąskie rozszerzone

odcisk wielkiego
naczynia krwionośnego

przykrywający śródmózgowie
i środkowy płat móżdżku

móżdżek wąski
(brak półkul)

móżdżek szeroki
(obecne półkule)

Thrinaxodon Chulsanbaatar

Porównanie naturalnych odlewów mózgów cynodonta Thrinaxodon ze środkowego triasu Afryki Południowej (z lewej)
i wieloguzkowca Chulsanbaatar z górnej kredy pustyni Gobi (wg. Kielan−Jaworowskiej 2007).



gicznej skali czasu) opóźnieniem. Jednak za−
ledwie 30% współczesnych ssaków przystoso−
wało się do dziennego trybu życia, reszta, 70%
jest nadal aktywna nocą, co jest niewątpliwie
dziedzictwem ich zwyczajów z ery mezozo−
icznej.
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Woskowy model mózgu wieloguzkowca Nemergtbaatar,
wykonany na podstawie skrawków otrzymanych z mikro−
tomu do skrawania metali. Model powiekszony 16 razy.
Model trzymają Zofia Kielan−Jaworowska (z lewej) i Ce−
cile Poplin.



Archipelag Malajski – tygiel bioróżnorodności

Mikołaj K. ZAPALSKI

W wyniku plejstoceńskich zlodowaceń obniżył się poziom morza, co spowodo−
wało odsłonięcie znacznych połaci szelfu na obszarze dzisiejszego Archipelagu
Malajskiego. Umożliwiło to migracje faun pomiędzy wyspami archipelagu oraz
między Australią a Azją. Na procesy w środowisku abiotycznym nałożyły się
procesy biotyczne, takie jak dyspersja i wikariancja. W rezultacie fauna Archi−
pelagu Malajskiego należy do najbardziej zróżnicowanych na świecie, ma też
bardzo wysoki odsetek endemitów.

Archipelag Malajski jest jednym z regio−
nów o najwyższej na świecie bioróżnorodności
(tzw. biodiversity hotspot), a jednocześnie ob−
szarem o jednym z najwyższych na świecie
wskaźników endemizmu. Spośród ponad 25
tysięcy gatunków roślin naczyniowych stwier−
dzonych w zachodniej części Malajów około
15 tysięcy to endemity. Szacuje się też, że po−
nad połowa z 450 gatunków gadów i 80 pro−
cent spośród 250 gatunków płazów jest ende−
micznych. Dla porównania, sąsiednie Filipiny,
klasyfikowane również jako biodiversity hots−
pot, są schronieniem dla nieco ponad dziewię−
ciu tysięcy gatunków roślin naczyniowych,
230 gatunków gadów i 90 gatunków płazów.
Co spowodowało, że mamy tu do czynienia
z tak wielką różnorodnością roślin i zwierząt?

Archipelag Malajski jest największym na
Ziemi skupiskiem wysp: liczy ich ponad 20 ty−
sięcy, bardzo zróżnicowanych topograficznie:
od maleńkich, ledwie wystających z morza
skał, po trzecią co do wielkości wyspę świata –
Borneo (Nowa Gwinea, druga pod względem
wielkości wyspa na świecie, nie zawsze jest za−
liczana do archipelagu). Również środowiska
Archipelagu Malajskiego są niezwykle zmien−
ne: od bagiennych lasów namorzynowych, po−
łożonych na poziomie morza, po wysokogór−

skie lasy deszczowe. Od moczarów południo−
wego Borneo, po górę Kinabalu, której wyso−
kość przekracza cztery tysiące metrów. Taka
różnorodność środowisk zmusza chcące je
skolonizować organizmy do niezliczonej ilości
adaptacji. Rezultatem tego jest duża bioróżno−
rodność. Również skomplikowana historia
geologiczna regionu i pozornie odległe wyda−
rzenia wywarły piętno na świecie organicznym
tej części globu.

Wpływ lodowców na Malaje

Plejstoceńskie zlodowacenia kojarzą się
nam głównie z ochłodzeniem klimatu i nagro−
madzeniem wielkich mas lodu na północnych
krańcach Eurazji i Ameryki. Paradoksalnie, zlo−
dowacenia miały także bardzo duży wpływ na
obszary, do których nie dotarły – między inny−
mi na Archipelag Malajski. Uwięzienie olbrzy−
mich mas wody w lądolodach spowodowało
znaczne obniżenie poziomu oceanu światowe−
go. To z kolei pozwoliło na odsłonięcie szelfu
otaczającego dzisiejsze Indochiny (Szelfu Sun−
dajskiego).

Badania geologiczne (Bird i in. 2005) wy−
kazały, że ląd, który odsłonił się w trakcie os−
tatniej regresji morskiej pokryty był zbiorowis−
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kiem roślinnym zbliżonym do sawanny, jak−
kolwiek niektórzy badacze (Sun i in. 2000) na
podstawie badań palinologicznych dowodzą
rozwoju lasów deszczowych na tych obszarach
(zobacz też Meijard 2003).

Jak zatem sprawdzić, jaki charakter miały
zbiorowiska roślinne odsłoniętego szelfu? Tro−
chę światła na to zagadnienie może rzucić anali−

za rozmieszczenia niektórych zwierząt. Azję
Południowo−Wschodnią zamieszkują różne ga−
tunki wiewiórek z rodzaju Sundasciurus. Ro−
dzaj ten liczy 15 gatunków, a reprezentują go
zwierzęta typowo leśne. Robert−Jan den Tex
i współpracownicy (den Tex i in. 2010) prze−
prowadzili badania DNA mitochondrialnego
u 14 z 15 gatunków wiewiórek Sundasciurus.
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Archipelag Malajski dziś i w plejstocenie
Kontynenty północne zostały w plejstocenie skute lodem. Paradoksalnie, miało to bardzo
poważne konsekwencje dla topografii rejonów równikowych: nastąpiło znaczne obni−
żenie poziomu oceanu światowego, co spowodowało odsłonięcie Szelfu Sundajskiego.
Maksimum obniżenia nastapiło około 18000 lat temu, kiedy woda opadła o 120 metrów
w porównaniu do dzisiejszego poziomu morza. Odsłonięty Szelf Sundajski pozwolił na
znaczne migracje zwierząt

Mapa Archipelagu Malajskiego (wg. Den Tex i in. 2010, uproszczona). Linia czerwona oznacza zasięg szelfu przy
maksymalnym obniżeniu poziomu morza o 120 metrów (18 000 lat temu), linia niebieska przedstawia zasięg lądu

przy obniżeniu poziomu morza o 40 metrów.



Wykazali oni, że główne wydarzenia ewolu−
cyjne w historii tych zwierząt zaszły przed plej−
stocenem, a otworzenie się połączeń lądowych
między wyspami nie miało znaczącego wpływu
na ich ewolucję, nie zachodziły też migracje.
Może to sugerować, że na odsłoniętym dnie
morskim rozpościerały się sawanny, które sta−
nowiły barierę dla nadrzewnych wiewiórek.
Także zróżnicowanie blisko spokrewnionych
wiewiórek Callosciurus wydaje się być raczej
spowodowane wydarzeniami przedplejstoceńs−
kimi, aczkolwiek populacja żyjąca na wyspach
w sposób wyraźny różni się od populacji konty−
nentalnej (Oshida i in. 2001).

Odsłonięcie szelfu powodowało krótkotr−
wałe wymieszanie faun, których populacje po
podniesieniu się poziomu morza ewoluowały
w różny sposób. Takie procesy bardzo znacz−
nie wpływały na dzisiejszą bioróżnorodność.
Dobrym przykładem są tu ryby słodkowodne.
Na odsłoniętym szelfie niektóre dzisiejsze rze−
ki Borneo łączyły się z rzekami Jawy i Suma−
try; podobnie jak niektóre rzeki Sumatry
łączyły się z rzekami Półwyspu Malajskiego
(Dodson i inni 1995). Takie połączenia umoż−
liwiały dyspersję słodkowodnych gatunków
ryb. Po zalaniu szelfu, a zatem zamknięciu
tych połączeń, poszczególne populacje mogły
ewoluować oddzielnie.

Archipelag Malajski jest swoistym pomos−
tem, łączącym dwie krainy zoogeograficzne:
Krainę Orientalną na północnym zachodzie
z Krainą Australijską na południowym wscho−
dzie. Jest to pomost w dość dosłownym znacze−
niu tego słowa: w okresach interglacjalnych
(między zlodowaceniami) spore obszary lądu
były odsłaniane, a fauny z obu dużych mas
lądowych mogły dzięki temu połączeniu migro−
wać. Trzy duże wyspy: Borneo, Sumatra i Jawa
należą jednoznacznie do Krainy Orientalnej.
Papua ma faunę typowo australijską: torbacze
zastępują tam ssaki łożyskowe (wyjątkiem są
nietoperze, które występują również w Krainie
Australijskiej). Jak jednak zakwalifikować ob−
szar pośrodku? Są tam i ssaki łożyskowe, i tor−

bacze. Na obszarze tym występuje duża ilość
endemitów, zupełnie innych od zwierząt za−
chodniej części Malajów, różnych też od faun
australijskich. Z tego powodu wyróżnia się ten
obszar jako osobną krainę zoogeograficzną:
Wallaceę. Nazwano ją na cześć jej odkrywcy,
współtwórcy teorii ewolucji i wybitnego bio−
geografa, Alfreda Russela Wallace’a (Zapalski
2010).

Dyspersja i wikariancja

Obniżenie poziomu morza, a co za tym idzie
otwarcie połączeń lądowych, pozwalało na ko−
lonizację masywów Szelfu Sundajskiego przez
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Lotokot malajski (Galeopterus variegatus). Lotokoty, zwa−
ne też latajacymi lemurami, są endemiczne dla Południo−
wo−wschodniej Azji. Rezerwat Bukit Timah, Singapur (fot.
Mikołaj Zapalski).



przybyszów z kontynentu azjatyckiego z jednej
strony, a z Australii z drugiej. Następowała więc
dyspersja (czyli rozprzestrzenianie organizmów
na nowe tereny), która w warunkach nowych
nisz ekologicznych prowadziła do specjacji. W
okresach interglacjalnych, na skutek podnosze−
nia się poziomu wody następowała z kolei frag−
mentacja siedlisk – np. poszczególne masywy
górzystej wyspy izolowane były podnoszącą się
wodą. Konsekwencją tego była fragmentacja
populacji macierzystych poszczególnych ga−
tunków. Izolowane populacje rozwijały się
w różnych warunkach, co prowadziło do pows−
tania nowych adaptacji i w rezultacie nowych
gatunków. Proces taki nazywa się wikariancją

i jest procesem komplementarnym do procesu
dyspersji. Na obszarze Archipelagu Malajskie−
go możemy wskazać wiele grup blisko spo−
krewnionych gatunków, które powstały bądź to
w drodze dyspersji, bądź wikariancji; możliwe
też były kombinacje obu tych procesów.

Swoiste „pomostowe” położenie wpłynęło
też na szatę roślinną Archipelagu Malajskiego
– są tu wyraźne wpływy flory zarówno austra−
lijskiej, jak i orientalnej. W sumie na archipela−
gu występuje ponad 16 tysięcy gatunków roś−
lin endemicznych (traktując biodiversity hot−
spots Wallacea i Sundaland razem).

Przykładem dyspersji i wikariancji w popu−
lacjach zwierząt mogą być pospolite na subkon−
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Wyrak Tarsius spectrum. Jeden z dużej grupy gatunków wikariantnych, zamieszkujących Celebes i sąsiednie wysepki.
Rezerwat Tangkoko−Dua Saudara, Celebes, Indonezja (fot. Mikołaj Zapalski).



tynencie Indochińskim i na wyspach Archipe−
lagu Malajskiego i Filipin nietoperze owoco−
żerne z rodzaju Cynopterus. Badania moleku−
larne (Campbell i in. 2004) pokazały małą
zmienność międzypopulacyjną, a dużą wew−
nątrzpopulacyjną u trzech gatunków tych nieto−
perzy. Najciekawsze są wyniki badań nietoper−
za C. brachyotis z tzw. populacji sundajskiej.
Badania te pokazują gwałtowny rozwój popu−
lacji od czasów plejstoceńskich zmian poziomu
morza. Najprawdopodobniej w czasie obniże−
nia poziomu morza z Azji kontynentalnej przy−
byli przodkowie dzisiejszych nietoperzy, na−
leżący do jednego gatunku (nastąpiła więc dys−
persja). Obecnie następuje ich gwałtowna spec−
jacja, spowodowana zapewne dużym zróżni−
cowaniem środowisk (czyli specjacja na drodze
wikariancji). Najbardziej zróżnicowana jest po−
pulacja sumatrzańska.

Możliwość plejstoceńskiego wymieszania
się faun w obrębie Szelfu Sundajskiego pod−
kreślona jest przez jeszcze jedną obserwację.
Wyspy w obrębie tegoż szelfu nie mają ende−

micznych ssaków, o ile ich powierzchnia nie
przekracza 125 000 km2. Natomiast wysepki
oceaniczne, które pozostawały w izolacji na−
wet w czasie obniżeń poziomu morza często
mają swoje ssaki endemiczne nawet, jeśli ich
powierzchnia nie przekracza 50 km2 (Heaney
1986). Badania tego samego autora pokazują,
że najprawdopodobniej przodkowie nielot−
nych ssaków Filipin przybyli z „półwyspu
sundajskiego”. Migrowała najprawdopodob−
niej tylko część zwierząt, a nie wszyscy mi−
granci zadomowili się w nowych środowis−
kach. A zatem fauna Filipin była w plejsto−
cenie zubożona w stosunku do fauny sundajs−
kiej. Ta hipoteza dobrze tłumaczy niższą
bioróżnorodność na Filipinach, o której wspo−
mniano na początku.

Latawce, wyraki i nosacze

Południowo−wschodnia Azja wykazuje ol−
brzymią ilość endemitów, nie tylko na pozio−
mie gatunku. Endemiczne są rodzaje, rodziny,
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T. lariang T. dentatus T. pelengensis T. sangirensis T. pumilus T. tarsier T. fuscus T. tumpara

5 cm

Wyraki wschodnie różnych gatunków. Subtelne różnice morfologiczne dowodzą bliskiego pokrewieństwa poszczególnych
gatunków (wg. Shekelle i in. 2008, rys. Stephen D. Nash/Conservation International, reprodukcja za zgodą autorów).



a nawet jeden rząd – latawców (Dermoptera).
Do tego rzędu, nazywanego również lotokota−
mi, należą tylko dwa gatunki, jeden wystę−
pujący na Półwyspie Malajskim i wyspach
Archipelagu, drugi zaś na Filipinach. Pokre−
wieństwa lotokotów są dotychczas nierozpoz−
nane, ale sądzi się, że mogą być one spokrew−
nione z naczelnymi (Janečka i in. 2007).

Archipelag Malajski charakteryzuje się naj−
większą na świecie różnorodnością naczelnych.
Najmniejsze z nich, wyraki (Tarsius), są dość
rozpowszechnione (ale nie pospolite!) na sporej
części archipelagu. Wyraki tworzą trzy grupy
blisko ze sobą spokrewnionych gatunków: bor−
neańsko−sumatrzańskie Tarsius bancanus, fili−
pińskie Tarsius syrichta i wallaceańskie Tarsius
tarsier. Co ciekawe, najbardziej zróżnicowana
jest grupa wyraków wschodnich (T. tarsier),
występujących na Celebesie i drobnych sąsied−
nich wysepkach. Systematyka wyraków jest
przedmiotem intensywnych badań i niedawno
Myron Shekelle ze współpracownikami (She−
kelle i in. 2008) odkryli nowy gatunek: Tarsius
tumpara, endemit z malutkiej wysepki Siau (na
północ od Celebesu).

Warto też wspomnieć o nosaczach sundajs−
kich (Nasalis larvatus) – bardzo charakterys−
tycznych małpach zamieszkujących Borneo.
Te endemiczne małpy zasiedlają lasy mangro−
we i brzegi rzek. Mają one bardzo wąską spe−
cjalizację pokarmową – żywią się głównie liść−
mi drzew. Większość tropikalnych roślin roz−
wija różnorakie mechanizmy obronne, bądź
mechaniczne (np. kolce), bądź chemiczne (tru−
cizny). Nosacze wykształciły mechanizmy
pozwalające neutralizować niektóre z nich.

Podsumowanie

Olbrzymie zróżnicowanie geograficzne Ar−
chipelagu Malajskiego oraz znaczące wydarze−
nia geologiczne w plejstocenie są jednymi
z przyczyn wielkiej różnorodności świata ży−
wego. Na taki abiotyczny podkład nakładają się
skomplikowane ścieżki ewolucyjne różnych
gatunków – różne populacje tego samego ga−
tunku ewoluowały inaczej w odmiennych śro−
dowiskach. Przemiany środowiska abiotyczne−
go były więc czynnikiem stymulującym ewo−
lucję roślin i zwierząt. W połączeniu z procesa−
mi ewolucyjnymi i migracjami pomiędzy Aus−
tralią a Azją doprowadziły do dzisiejszej różno−
rodności.

Podziękowania

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