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POCHODZENIE SSAKOW: ODKRYCIA | KONTROWERSJE

ODKRYCIA

Wyodrebnienie sie ssakéw z gadéw ssakoksztattnych (Synapsida) jest uwa-
Zzane za najlepiej udokumentowany przypadek ewolucji wielkoskalowej. Mamy
tu do czynienia z przeksztatceniem jednej gromady w druga: gadow (Reptilia)
w ssaki (Mammalia). Wedtug nowszych pogladéw jednakze tradycyjna wspélna
gromada gadow obejmuje dwie odrebne gromady: gady ssakoksztattne — Syna-
psida i ,gadzioksztattne” — Sauropsida, przy czym dla tych ostatnich niekiedy
jest zachowywana nazwa Reptilia (np. Gauthier i wsp6taut. 1988). Nie zmienia
to jednak faktu, ze przy wyodrebnianiu sie ssakéw mamy do czynienia z przej-
Sciem od jednej gromady do drugiej, jesli bowiem nie owa wspolna gromada
gadoéw z podrecznikéw szkolnych, to gromada Synapsida data poczatek ssakom.
Mimo ze, wedtug panujgcego obecnie pogladu, Synapsida przestaty by¢ gadami,
w artykule tym uzywam dla nich tradycyjnej nazwy gady ssakoksztattne, ktéra
lepiej przemawia do wyobrazni niz spolszczona ich nazwa taciriska synapsydy.
Wsréd gadoéw ssakoksztattnych grupa najbardziej zaawansowanag byty cynodon-
ty, z ktérych wyodrebnity sie ssaki.

Obecnie znanych jest okoto 500 gatunkéw gadéw ssakoksztattnych, pocho-
dzgcych ze wszystkich kontynentéw tacznie z Antarktyda. Szkielety ich wyste-
puja w osadach od drugiej potowy karbonu do Srodkowej jury, a wiec w okresie
od okoto 310 do 170 milionéw lat temu. Poniewaz jednak pojawienie sie
zaczatkow pierwszych cech ssaczych miato miejsce we wczesnym permie (okoto
270 min lat temu), a najstarsze ssaki pochodzg z osaddw pdznego triasu (sprzed
okoto 210 min lat), to mozna przyjac, ze proces przeksztatcania sie cynodontéw
w ssaki trwat okoto 60 milionéw lat.

Historia powstania ssakow zostata bardzo wnikliwie zbadana. Szczegdlnie
doktadnie przesledzono losy kosci budujacych staw zuchwowy. Od dawna juz
wiadomo, ze kosci stawu zuchwowego gadéw ssakoksztattnych (te same kosci
buduja staw zuchwowy wspétczesnych gadow i ptakéw) u ssakéw przeksztatcity
sie w kostki stuchowe i przewedrowaty do ucha srodkowego (rys. 1). Odkrycie
tych niezwyktych przeksztatcen zostato dokonane uwspotczesnych ssakéw przez
niemieckiego embriologa, C. Reicherta, juz w pierwszej potowie XIX wieku,
a dopiero w drugiej potowie XX wieku zostato w petni potwierdzone na materiale
kopalnym (A11in 1975). Wykazano tez, ze kosci tworzace jeszcze staw zuchwowy
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gadoéw ssakoksztattnch (a wiec nim przeszty do ucha) uczestniczyty juz w prze-
noszeniu dzwiekow.

Rys. 1 A. Czaszka wspoétczesnego oposa (Did.elph.is), u ktdrego wystepuje ssaczy staw
zuchwowy, miedzy kosé¢mi zebowg i tuskowa. B. Czaszka cynodonta z rodzju Thrinaxo-
don, u ktérego wystepuje gadzi staw zuchwowy, miedzy kos¢mi kwadratowg i stawowa.
C. Kostki ucha srodkowego dorostego oposa, silnie powiekszone. D. Tylna czes¢ zuchwy
oseska oposa, pokazujaca, ze kostki ucha srodkowego we wczesnych stadiach ontogene-
tycznych nie przemiescity sie do ucha, lecz tkwig jeszcze w zuchwie. Na rysunkach B,
C i D zastosowano takie samo zacieniowanie do oznaczenia homologicznych kosci. Na
rysunku D kos¢ prearticulare, ktora nastepnie zrasta sie z koscig stawowg i tworzy
wyrosetk donosowy mioteczka, zostata zaznaczona ciemniejszym zacieniowaniem (wg
Hopsona 1987).

W listopadzie 1995 roku amerykanski paleontolog, Timothy Rowe, przedsta-
wit na zebraniu Amerykarniskiego Towarzystwa Paleontologii Kregowcoéw w Pitts-
burgu bardzo prawdopodobng hipoteze oparta na badaniach embrionéw wspét-
czesnego oposa (Monodelphis domestica) metoda tomografii komputerowej (Ro-
we 1995). Rowe uwaza, ze przejscie kostek stuchowych do ucha przy wyodreb-
nianiu sie ssakow wigzato sie z pojawieniem sie koiy nowej i z rozrostem moézgu.
U embriona oposa wzrost mozgu postepuje jeszcze przez kilka tygodni, po tym
jak kostki budujgce pierwotny staw zuchwowy osigagajgjuz petng wielkos¢, taka
jak u osobnikéw dorostych. Powoduje to, ze gdy czaszka, do ktérej nalezy kosé
kwadratowa z pierwotnego stawu zuchwowego, powieksza sie wskutek rozrostu
mozgu, pozostate kostki zwigzane z tym stawem, a tkwigce w zuchwie (kos¢
stawowa i katowa), zostaja z niej wyrwane przez rosngca czaszke; tak uwolnione
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Rys. 2. Poréwnanie czaszek widzianych od strony podniebiennej cynodontéw (A-C)

i prymitywnego ssaka (D), pokazujace powstanie twardego podniebienia, oddzielajacego

jame nosowa od jamy gebowej. A. P6znopermski, prymitywny cynodont Procynosuchus,

u ktérego wyrostki podniebienne prawej i lewej kosci szczekowej jeszcze nie zrosty sie ze

sobg i twarde podniebienie jest niekompletne. B. Wczesnotriasowy cynodont Thrirtaxo-

dort. C. Srodkowotriasowy cynodont Probainognathus. D. Wczesnojurajski ssak
Morganucodort.

Strzatki oznaczajg potozenie nozdrzy wewnetrznych; s — strzemigczko, k — ko$¢ kwadratowa.

U morganukodona staw zuchwowy jest ztozony: wystepuje staw gadzi, a ko$¢ kwadratowa, widoczna

na rysunku, nie przeksztalcita si¢ jeszcze w kowadetko i nie przeszta do ucha Srodkowego; na

zewnatrz od stawu gadziego wyksztaitcit si¢ nowy staw ssaczy, widoczny na rys. 4 D (Wg Hopsona
1987, zmienione).

kostki przemieszczaja sie do ucha srodkowego. Kos¢ kwadratowa przeksztatca
sie w strzemigczko, kos$¢ stawowa w mioteczek, a koS¢ katowa w kosc
bebenkowa.
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Whikliwie zbadano réwniez zmiany uzebienia i zmiany w budowie czaszki
towarzyszace powstaniu ssakéw (iys. 2-4). Juz u niektérych cynodontéw zeby
réznicuja sie na siekacze, kly i zeby policzkowe. W czaszce zachodzg wspomniane
wyzej zmiany w budowie stawu zuchwowego i zuchwy oraz pojawia sie twarde
podniebienie oddzielajgce jame nosowa od jamy gebowej. Powieksza sie tez otwor
skroniowy czaszki i zostaje ograniczony z boku przez tuk jarzmowy, powstaje
grzebien strzatkowy i grzebienie skroniowe oraz dwa kiykcie potyliczne. Liczba
kosci w czaszce ulega zmniegjszeniu, zanikaja na przyktad kosci przedczotowa
i zaoczodotowa wystepujgce u gadow (rys. 4). Zmianom tym towarzysza réwniez
przeksztatcenia w szkielecie pozaczaszkowym, takie jak pojawienie sie kregu
przeponowego wskazujgcego na istnienie przepony, zanik zeber na kregach
ledzwiowych i wydtuzenie kosci biodrowej miednicy. U ptazéw, gadow wspébiczes-
nych oraz u prymitywncyh gadéw ssakoksztattnych koriczyny sa ustawione
prostopadle do osi ciala, a stawy tokciowy i kolanowy sg skierowane na boki.
U cynodontéw rozpoczat sie proces stopniowego przesuwania sie koriczyn pod
tutéw do pozycji coraz bardziej rownolegtej do osi ciata, w wyniku czego zwierzeta
te zaczely sie bardziej aktywnie poruszac.

Rys. 3. Schemat pokazujgcy u prymityw-

nego ssaka wspoétczesnego (oposa) ruch

zuchwy (dolnego zeba trzonowego) w sto-

sunku do szczeki (gérnego zeba trzonowe-

go), w widoku od tytlu zuchwy, podczas
zucia.

W ten sam spos6b, po obwodzie tréjkata, zu-
chwa poruszata sie u najstarszych ssakow,
dzieki czemu gorne i dolne zeby wchodzity w tak
zwany Scisty zgryz. U gadéw zuchwa porusza sig
tylko w kierunku pionowym i zeby nie wchodzag
w Scisty zgryz. U niektérych zaawansowanych
ssakéw ruchy zuchwy ulegly przeksztatceniu;
na przyktad u gryzoni, podczas cigcia pozywie-
nia zuchwa przesuwa sie ku przodowi, z nie-
wielkim odchyleniem ku Srodkowi.

Uwaza sie, ze caty kompleks tych nowych cech, habywanych stopniowo przez
gady ssakoksztattne i najstarsze ssaki, wigzat sie ze wzrostem przemiany materii,
koniecznym przy stopniowym przechodzeniu od zmiennocieplnosci (ektotermi-
cznosci) do statocieplnosci (endotermicznosci). Ssaki, aby zachowac¢ statg tem-
perature ciata, produkuja ciepto (sg endotermiczne), przed potknieciem pozywie-
nia zujaje wjamie ustnej. Twarde podniebienie oddzielajgce jame ustna od jamy
nosowej (rys. 2), ktore pojawia sie u cynodontéw, umozliwia zucie podczas
oddychania. U gadéw ssakoksztattnych zuchwa poruszata sie tylko w kierunku
pionowym (tak jak u gadéw wspoétczesnych), a zeby gérne i dolne tylko luzno
wchodzity miedzy siebie. U najstarszych ssakéw podczas zucia zuchwa, widziana
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z przodu lub z tytlu, wykonywata ruch po obwodzie tréjkata (rys. 3). W wyniku
tego u ssakéw pojawit sie tak zwany Scisty zgryz, a na zebach powstaly state
powierzchnie star¢. Ponadto zréznicowanie zebow na siekacze, kly i zeby policz-
kowe (przedtrzonowe i trzonowe) i pojawienie sie na nich guzkéw spowodowato
wraz ze zmiang ruchéw zuchwy lepsze rozdrabnianie pokarmu.

Zucie pozywienia w jamie ustnej wymaga silnego umiesnienia. U wczesnych
cynodontéw pojawit sie miesien zwacz, ktory w toku ewolucji stopniowo powie-
kszat swe rozmiary. Spowodowato to rozrost kosci zebowej z silnym wyrostkiem
dziobiastym, przyjednoczesnej redukcji pozostatych kosci zuchwy (tak zwanych
kosci ,,gadzich”) (rys. 4). Jednoczesnie powiekszyt sie otwor skroniowy czaszki
i powstat tuk jarzmowy, zwiekszajac przestrzen dla przyczepdéw rozrastajacych
sie miesni przywodzacych. Powstanie u najstarszych ssakéw nowego stawu
zuchwowego miedzy koscig zebowa i skroniowa spowodowato, ze sita uderzenia
kosci zebowej znacznie sie zwiekszyta.

Rys. 4. Seria czaszek cynodontéw (A-C) i prymitywnego ssaka (D), pokazujaca stopnio-
we powiekszanie sie kosci zebowej kosztem redukcji kosci ,,gadzich” i pojawienie sie
na kosci zebowej wyrostka dziobiastego (wd).

A. Péznopermski prymitywny cynodont Procynosuchus, okoto 1 m dtugosci. B. Wczesnotriasowy

cynodont Thrincucodon, okoto 50 cm dtugosci. C. Srodkowotriasowy cynodont Probainognathus,

mniejszy od kroélika. D. Wczesnojurajski ssak Morganucodon, nieco mniejszy od szczura. Kosci

przedoczodotowa (p) i zaoczodotowa (z), wystepujace u cynodontéw, u ssakéw (D) zanikly. U mor-

ganukodona miedzy koscig zebowg i tuskowa wystepuje ssaczy staw zuchwowy (ss), przylegajacy
od strony zewnetrznej do stawu gadziego (Wg Hopsona 1987, zmienione).

Pojawienie sie przepony zwiekszyto efektywnos¢ dziatania systemu oddecho-
wego, co bylo bardzo wazne dla lepszego spalania pozywienia. Wreszcie zapo-

2 — Kosmos
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czatkowanie u cynodontéw przesuwania sie koriczyn pod tutéw (chociaz nawet
u najstarszych ssakdéw sg one jeszcze nieco odwiedzione) spowodowato spraw-
niejsze poruszanie sie, tak pod wzgledem zuzycia energii, jak i szybkos$ci ruchéw.

Poniewaz przeksztatcenie cynodontéw w ssaki trwato wiele milionow lat,
powstaje pytanie, w ktérym miejscu nalezy postawié granice miedzy cynodonta-
mi i ssakami. Jest oczywiste, ze granica ta musi by¢ umowna. Wiekszos¢
paleontologéw uwaza za ssaki formy, u ktérych wyksztatcit sie nowy staw
zuchwowy miedzy koscig skroniowg czaszki i koscig zebowg zuchwy; w takim
tez rozumieniu uzywam pojecia ssak w niniejszym artykule. Istniejg jednak
i inne propozycje, na przyktad aby wszystkie gady ssakoksztattne (synapsydy)
uznac za ssaki, lub aby tylko ssaki wtasciwe (Theria), do ktérych naleza torbacze
i tozyskowce, uwazac za ssaki, czy tez wreszcie aby za ssaki uzna¢ wszystkie
ssaki wspoétczesne (ssaki whasciwe i stekowce), ich najblizszego wspdlnego
przodka oraz wszystkie formy posrednie miedzy nimi (Rowe 1988). Ta ostatnia
definicja jest czesto krytykowang, poniewaz jest sprawa przypadku, ze na
przyktad stekowce przetrwaly do dzisiaj, a inne grupy prymitywnych ssakéw
mezozoicznych, na przyktad multituberkulaty (zwane tez wieloguzkowcami) lub
dokodonty wymarty. Gdyby ze wzgledu na inny ukiad ladéw i mérz lub inny
klimat w przesztosci Ziemi stekowce wymarly, a jakas inna grupa ssakow
mezozoicznych przetrwata, gromada ssakéw obejmujaca wspotczesnie istniejace
formy i ich wspdlnego przodka musiataby zostac inaczej zdefiniowana. Wydaje
sie jednak, ze definicje jednostek systematycznych nie powinny ulega¢ zmianie
w zaleznos$ci od dosy¢ przypadkowego z punktu widzenia ewolucji przezywania
zaliczanych do nich grup.

Wedtug przyjmowanej przeze mnie definicji ssakéw, najstarsze ssaki, na
przyktad morganukodonty, do ktérych nalezy dobrze zbadany rodzaj Morganu-
codon, miaty ztozony staw zuchwowy (rys. 2D i 4D). Oznacza to, ze wyksztaicit
sie u nich juz nowy staw ssaczy miedzy koscig skroniowg i zebowa, jednakze
kosci dawnego stawu gadziego (miedzy kos¢mi kwadratowg i stawowg) nie
przeszty jeszcze do ucha srodkowego i funkcjonowaty nadal jako staw przylega-
jacy dosrodkowo do stawu ssaczego. Te dwa stawy tworzyly wspolny staw,
w budowle ktérego uczestniczyty cztery kosci (kwadratowa i skroniowa ze strony
czaszki oraz katowa i zebowa ze strony zuchwy).

W ewolucji gadéw ssakoksztattnych, a zwtaszcza cynodontéw, obserwuje sie
stopniowe zmniejszanie rozmiarow (rys. 4). Wczesno- i sSrodkowopermskie gady
ssakoksztattne miaty rozmiary od 2-5 m dtugosci. Jeden z najstarszych znanych
cynodontéw, péznopermski Procynosuchiis mierzyt 1 m diugosci. Znany, wczes-
notriasowy cynodont Thnnaxodon miat dtugos$¢ 50 cm, Srodkowotriasowy cyno-
dont Probainognathus byt mniejszy od krélika, najstarsze zas ssaki, pojawiajgce
sie w p6znym triasie, byly wielkosci myszy lub szczura. W ewolucji wiekszosci
znanych linii kregowcéw ladowych (np. w ewolucji r6znych grup ssakéw kopyt-
nych w trzeciorzedzie) obserwuje sie odwrotng tendencje — stopniowe zwieksza-
nie rozmiar6w. Crompton (1968) spekulowat, ze zmniejszanie sie rozmiaréw
cynodontéw moze by¢ zwigzane z przechodzeniem przez nie od ektotermicznosci
do endotermicznos$ci oraz ze zmianami klimatycznymi. Mozna przypuscic¢, ze
cynodonty poczatkowo byty pétendotermiczne, to znaczy, ze bedac juz uwitosione
(dotki na kosciach pyska wskazuja, ze wystepowaly u nich witoski czuciowe,
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a jesli mialy one wioski czuciowe, to by¢ moze byly juz i uwlosione), miaty
zdolnos¢ utrzymania statej temperatury ciata przez pewien czas, natomiast
zapewne nie wyrobity jeszcze mechanizmoéw szybkiego oziebiania ciata. Mecha-
nizmy takie jak: pocenie sie, gtebokie wentylowanie ptuc przez dyszenie, rozsze-
rzanie naczyn krwionosnych skory i inne wystepujga u wspotczesnych ssakéw
wihasciwych, lecz brak ich u stekowcéw. W pdéznym permie panowat na Ziemi
zimny klimat. Od korica permu i w ciggu triasu klimat stawat sie coraz cieplejszy,
zmieniajgc sie w goracy w jurze. Jezeli cynodonty, tak jak stekowce, umiaty
utrzymywac statg temperature ciata, lecz nie umiaty pozbywac¢ sie nadmiaru
ciepta, ich aktywnos$¢ w ciep3ym klimacie musiata by¢ ograniczona. Duze
zwierzeta, jezeli nie sg zdolne do pozbycia sie nadmiaru ciepta, ktére produkujg
podczas pracy, moga w goracym lub nawet w cieptym klimacie tatwo zgingé
z przegrzania. Mate zwierzeta tatwiej oziebiajg swoje ciato niz duze i tym mozna
wyttumaczy¢, ze cynodonty w toku ewolucji zmniejszaty swoje rozmiary. Gdy pod
koniec triasu klimat stat sie goracy, jedyna szansa na przezycie ssakoéw byto
drastyczne zmniejszenie ich rozmiarow i przejscie do aktywnosci podczas nocy.
Dobrze rozwiniete zmysty wechu i stuchu ssakéw mezozoicznych, o rozwoju
ktérych wnioskujemy z budowy odlewéw mdzgu i regionu usznego czaszkKi,
Swiadczg, ze pierwsze ssaki prowadzity nocny tryb zycia.

Nie nalezy zapominaé, ze lady ery mezozoicznej byly zdominowane przez
dinozaury, aw okresie triasowym rowniez przez spokrewnione z nimi tekodonty.
W tym Swiecie, petnym wielkich, groznych drapieznikéw, by¢ matym i prowadzié¢
nocny tryb zycia znaczyto by¢ dobrze przystosowanym. Zapewne dlatego ssaki
pozostaty matymi nocnymi zwierzetami przez catg ere mezozoiczna, tojest przez
pierwsze dwie trzecie swej historii. Dopiero 65 min lat temu, pod koniec okresu
kredowego, gdy z powierzchni Ziemi zniknety dinozaury, niektére ssaki (np.
liczne kopytne) zaczely stopniowo obejmowaé w posiadanie nisze otwartych
terenéw, okupowane dawniej przez dinozaury i powieksza¢ swe rozmiary. Ale
zaledwie 30% wspotczesnych ssakéw przystosowato sie do dziennego trybu zycia,
reszta, 70% jest nadal aktywna noca, co niewatpliwie jest dziedzictwem ich
zwyczajOw z ery mezozoicznej.

KONTROWERSJE

Przedstawione w poprzedniej czesci podsumowanie wspotczesnych pogladéw
na pochodzenie ssakdéwjest ogolnie przyjete przez paleontologéw, ktérych opinie
réznia sie w szczegbtach. Na czym polegaja wiec kontrowersje na temat pocho-
dzenia ssakéw, zaanonsowane w tytule niniejszego artykutu? Ot6z nie ma
zgodnosci na temat stosunkoéw rodowych miedzy réznymi grupami ssakow
mezozoicznych i wspoétczesnych oraz na temat czy ssaki sg monofiletyczne (to
znaczy wyodrebnityby sie z cynodontéw jako jedna linia rozwojowa), czy tez
polifiletyczne (co znaczy, ze rdzne grupy ssakéw wyodrebnityby sie niezaleznie
z réznych, co najmniej dwéch grup cynodontéw).

Poglad o polifiletycznym pochodzeniu ssakéw panowat w paleontologii w la-
tach szescdziesigtych i wyznawcg jego byt miedzy innymi wybitny paleontolog
amerykanski, George Gaylord Simpson. W ciggu ostatniego dwudziestopieciole-
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cia dzieki nowym odkryciom poglady na temat stosunkéw miedzy wczesnymi
ssakami oraz mono- lub polifiletyczne pochodzenie ssakéw ulegly znacznym
zmianom, jednakze nadal nie ma na ten temat petnej zgodnosci.

W artykule tym nie omawiam wszystkich grup ssakéw mezozoicznych (np.
dokodontéw), ktore stojg na marginesie prowadzonej tu dyskusji. Grupg kon-
trowersyjng i przysparzajaca najwiecej ktopotu sa multituberkulaty, ale o nich
nieco poéznie;j.

Za najprymitywniejsze ssaki sg uznawane morganukodonty, zaliczane daw-
niej do tiykonodontéw. Ze wszystkich ssakéw morganukodonty najbardziej
zblizajg sie do cynodontéw tak budowag czaszki, jak i szkieletu pozaczaszkowego.
Cecha prymitywna jest wystepowanie u morganukodontéw ztozonego stawu
zuchwowego, co oznacza, ze kosci pierwotnego stawu zuchwowego (gadziego) nie
przewedrowaty jeszcze do ucha. Pojedyncze zeby morganukodontéw pojawiajg
sie w péznym triasie, natomiast z wczesnej jury sa znane dobrze zachowane ich
czaszki (rys. 2D i 4D) i szkielety pozaczaszkowe.

W tych samych warstwach co morganukodonty wystepuja zeby innej grupy
drobnych, wymartych ssakéw — symetrodontéw. Symetrodonty réznig sie od
morganukodontéw tym, ze trzy gtdwne guzki na zebach policzkowych sg usta-
wione u nich jak na rogach tréjkata, gdy u morganukodontéw sg ustawione
wjednej linii, w kierunku przodotylnym, tak jak u cynodontéw (rys. 5). Podczas
zgryzu wierzchotki dolnych i gérnych zebéw symetrodontéw wchodzity miedzy
siebie. Crompton i Jenkins (1973) sugerowali, ze zeby morganukodontow i sy-
metrodontéw réznig sie tylko nieznacznie i wskazuja, ze obie grupy wywodzg sie
od bliskiego, wspoélnego przodka.

Symetrodonty, ktére wymarty w poznej kredzie, sg uwazane za najprymityw-
niejszych przedstawicieli ssakéw wlasciwych (Theria), z nich wyodrebnity sie
jurajskie Eupantotheria, z ktérych z kolei powstaty wspoétczesne ssaki whasciwe.

Obecnie przewaza tendencja, aby nazwe ssaki wiasciwe stosowac tylko dla
wspolnego przodka torbaczy i ssakéw tozyskowych i wszystkich form, ktére od
niego sie wywodzg. Hopson (1994) zaproponowat nazwe Holotheria dla calej
grupy ssakéw o zebach dolnych i gérnych ustawionych w stosunku do siebiejak
»odwrécone trojkaty”, a wiec obejmujacej nie tylko torbacze i tozyskowce lecz
rowniez symetrodonty i eupantoteria. Niezaleznie od tego jaka terminologie
przyjmiemy, nie ulegawatpliwosci, ze grupa ssakéw wywodzgca sie od symetrodon-
tow a koriczaca sie na torbaczach i ssakach tozyskowych jest monofiletyczna.

Powstaje pytanie, jaka jest pozycja systematyczna stekowcow? Jak wiadomo
wspbiczesne stekowce (rys. 6), jedyne znane ssaki jajorodne, réznig sie od
ssakow wihasciwych zaréwno anatomia, jak i fizjologig. Stekowce, reprezentowa-
ne dzisiaj tylko przez trzy rodzje: dziobaka i dwie kolczatki, zachowujg w pasie
barkowym ko$¢ krucza i srédobojczyk, ktdre nie wystepuja u innych ssakéw
wspotczesnych, majg zebra szyjne i konczyny skierowane na boki, a nie przesu-
niete pod tutéw, jak u ssakéw wiasciwych. Wszystkie trzy rodzaje stekowcéw sg
silnie wyspecjalizowane, sg to formy grzebigce, a dziobak ponadto prowadzi
poétwodny tryb zycia. Stekowce sag bezzebne i majg szczeki opatrzone dziobem
rogowym. Zeby pojawiaja sie tylko w rozwoju embrionalnym dziobaka a potem
zanikaja. Kopalne dziobaki byly uzebione.
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Mimo réznic miedzy stekowcami a ssakami wiasciwymi nie ulega watpliwo-
sci, ze stekowce to ssaki, poniewaz majg gruczoly mleczne, ciato pokryte
wilosami, w skiad zuchwy wchodzi tylko jedna ko$¢ — zebowa, zestawiajgca sie
stawem z koscig skroniowg czaszki, aw uchu srodkowym wystepujg trzy kostki
stuchowe. Wszystkie te cechy sg charakterystyczne dla ssakow, nie wystepujg
u innych kregowcow z wyjatkiem moze wloséw, ktére by¢é moze wystepowaty juz
u niektorych cynodontéw; utwory witosopodobne wyksztatcity sie tez niezaleznie
u pterozauréw.

Rys. 5. Poréwnanie dolnych i gérnych zebéw morganukonodonta (Morganucodon) (z le-
wej) i wezesnego symetrodonta (Kuehneotherium) (z prawej), nalezacego do najprymi-
tywniejszych ssakéw wiasciwych.

Mate litery oznaczjg guzki na dolnych trzonowych, a duze litery na gérnych trzonowych.
U morganukodontéw guzki sa utozone podtuznie, u symetrodontéw tworza one zaczatkowy tréjkat.
Goérny szereg — widok zeb6éw z boku, Srodkowy — widok zebdéw od strony powierzchni zujacych,
dolny — widok gérnych i dolnych zebéw z boku w pozycji zgryzu. U morganukodontéw najwyzszy
guzek zeba dolnego uderza w zagtebienie w zebie gérnym, u symetrodontéw wchodzi on miedzy dwa
zeby gérne, co powoduje lepsze ciecie pokarmu. Z zeb6éw symetrodontéw droga przeksztatcen
powstaly tak zwane zeby trybosfeniczne, charakterystyczne dla kredowych ssakéw wiasciwych.
Podobienstwo budowy zeb6w morganukodontéw i wczesnych symetrodontéw wskazuje, ze grupy te
powstaty od bliskiego wspdélnego przodka (wg Cromptona i Jenkinsa 1973).

W roku 1985 ukazata sie praca paleontologéw australijskich (Archer
i wspotaut. 1985) z opisem fragmentu zuchwy z zebami trzonowymi kopalnego
dziobaka z wczesnej kredy nazwanego Steropodon. W dwa lata pdzniej, na
podstawie odlewu steropodona otrzymanego z Australii wspélnie z kolegami
amerykanskimi, A. W. Cromptonem i F. A. Jenkinsem, opublikowalismy prace
(Kielan-Jaworowska | wspolaut. 1987), w ktoérej argumentowalismy, ze zeby



612 Zofia Kielan-Jaworowska

steropodona mogty powstac z zebow Eupantotheria. Jezeli rzeczywiscie tak bylto,
to stekowce winny by¢ zaliczone do Theria sensu lato (Holotheria wg Hopsona)
i oddzielityby sie od gtéwnej linii prowadzacej do torbaczy i tozyskowcéw przy-
puszczalnie w poznej jurze.

Rys. 6. Wspoiczesne stekowce:

A. Dziobak — Ornithorhynchus

anatinus. B. Kolczatka — Tachy-
glossus aculeatus.

W latach osiemdziesigtych i wczesnych dziewieédziesigtych ukazato sie kilka
prac poréwnujgcych budowe czaszki ijej ukrwienie w réznych grupach ssakéw
mezozoicznych i wspotczesnych (np. Rougier i wspotaut. 1992). W pracach tych
wykazano daleko posuniete podobienstwo unaczynienia glowy wczesnych ssa-
kéw wihasciwych i stekowcow a takze wymartej grupy ssakéw — multituberku-
latow, potwierdzajgc poglad o ich wspdlnym pochodzeniu.

Jakjuz wspomniatam, grupa, ktora przysparza najwiecej ktopotu badaczom
stosunkéw filogenetycznych miedzy wczesnymi ssakami, sawkasnie multituber-
kulaty, zawdzieczajgce nazwe budowie zebéw pokrytych licznymi, jednakowej
wysokosci guzkami. Multituberkulaty pierwsze wsréd ssakow przystosowaly sie
do roslinozernosci, chociaz czes¢ z nich byla wszystkozerna.

Grupa ta wykazuje w budowie zuchwy i uzebienia powierzchowne podobien-
stwo do gryzoni (rys. 7). Maja one siekacze przystosowane do odgryzania
twardego pokarmu (jak u gryzoni), za nimi wystepuje przerwa (diastema) i seria
zebow przedtrzonowych i trzonowych pokrytych guzkami. Budowa powierzchni
star¢ na zebach wskazuje, ze podczas ciecia pokarmu zuchwa przesuwata sie do
tylu. Jest to jedyny przypadek wsrdod ssakow, gdyz na przyktad u owadozernych
i drapieznych zeby tng pokarm przy ruchu zuchwy ku goérze i ku Srodkowi
(rys. 3), u parzystokopytnych przy dosrodkowym ruchu zuchwy i nieco ku gorze,
a u gryzoni przy ruchu zuchwy do przodu. To ze multituberkulaty ,,zuty do tytu”
spowodowalto, ze miesnie poruszajace zuchwe przyczepiaty sie na niej bardziej
z przodu niz u wszystkich innych ssakow, co wptyneto na inne proporcje czaszki
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(Gambaryan | Kielan-Jaworowska 1995) U ssakow Wiaéciwych przednia CZQéé
oczodotu ma kostne dno lecz jest otwarta od gory (rys. 8), u multituberkulatow
ta czes$€¢ oczodotu jest otwarta od dotu lecz ma kostny ,dach”. U ssakéw
wilasciwych wyrostek zaoczodotowy znajduje sie na kosci czotowej, gdy u multi-
tuberkulatéw jest potozony daleko w tyle, na kosci ciemieniowej. Wyrostek
ktykciowy zuchwy u multituberkulatow stanowi czes€ jej tylnego, zaokraglonego
brzegu i w przeciwienstwie do ssakéw wtasciwych nie tworzy wyodrebnionego

Rys. 7. Czaszki multituberkulatow:
Paulchoffatia pochodzi z p6znej ju-
ry (kimerydu), Plagiaulax z granicy
jury i kredy, Nemegtbaatar z p6znej
kredy, a Ptilodus z paleocenu.

W ewolucji multituberkulatéw czwarty
dolny przedtrzonowy (p4) powiekszaroz-
miary i przybiera posta¢ zaokraglonego
ostrza, pokrytego serig grzebieni. Zmia-
nom tym towarzyszy redukcja pozosta-
tych dolnych przedtrzonowych oraz
powiekszanie sie diastemy. Z pdznego
triasu oraz z wczesnej i Srodkowej jury
skamieniatosci zaliczane do multituber-
kulatéw sa reprezentowane jedynie
przez utamki pojedynczych zebdw, kto-
rych przynalezno$¢ systematyczna nie
jESt pewna (Wg Kielan-Jaworowskiej
i Nessova 1992).

wyrostka. D&t zuchwowy wiekszosci ssakow wiasciwych jest wklesty i skierowa-
ny poprzecznie, u multituberkulatow jest ptaski, odsuniety od puszki mozgowej
i wydtuzony w kierunku przodotylnym. Czaszka multituberkulatéw jest sptasz-
czona grzbieto-brzusznie, gdy u ssakéw whasciwych bocznie. Pozostate rdznice,
takie jak na przyktad prosty slimak w uchu multituberkulatéw (zwiniety u ssa-
kow whasciwych) oraz potozenie dotu zuchwowego bardziej w tyle niz u ssakow
wiasciwych, nalezy interpretowaé jako zachowanie u multituberkulatéw cech
prymitywnych (prosty slimak wystepuje réwniez u morganukodontéw, a zagiety
lecz nie zwiniety u stekowcow).
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W szkielecie pozaczaszkowym multituberkulatéw obserwujemy mieszanine
cech prymitywnych (jak np. obecnos¢ kosci torbowych, zeber szyjnych i miedzy-
obojczyka) i zaawansowanych. Miednica multituberkulatéw jest bardzo waska,
a dolne brzegi kosci tonowych i kulszowych zrastajg sie ze soba tworzac grzebien,
co wskazuje, ze kosci miednicy nie mogty rozchodzic¢ sie na boki podczas porodu.
Na tej podstawie wyciggnetam wniosek (Kielan-Jaworowska 1979), ze multi-
tuberkulaty byty zyworodne i przychodzity na swiat bardzo malenkie, zapewne
w bardzo niskim stopniu zaawansowania anatomicznego, podobnie jak wspot-
czesne torbacze.

Multituberkulaty przypominajg ssaki wtasciwe budowag kosci udowej. Ujed-
nych i u drugich gtowa kosci udowej jest umieszczona na dtugiej szyjce i wyste-
puje wysoki kretarz wiekszy. Kretarz mniejszy majednakze zupetnie odmienng
budowe w obu grupach. Ponadto u multituberkulatéw na grzbietowej stronie
kosci udowej w punkcie rozchodzenia sie szyjki i kretarza wielkiego wystepuje
guzek podkretarzowy — struktura ta nie jest znana u innych ssakoéw.

Rys. 8. Poréwnanie czaszek multituberkulata — Nemegtbaatar (A) i ssaka tozyskowego
— psa (B).

Ai, Bi — widziane od strony grzbietowej, A2, B2 — od strony podniebiennej. Prosze zwréci¢ uwage

na réznice w budowie przedniej czesci oczodotu, dotu zuchwowego i potozenia wyrostka zaoczodoto-

wego (Wz) na kosci czotowej u ssakéw tozyskowych i na kosci ciemieniowej u multituberkulatéw.

Strzatka w Bi pokazuje kostne dno przedniej czesci oczodotu, w A2 —dach przedniej czgsci oczodotu
(wg Kielan-Jaworowskiej, w druku).

Multituberkulaty réznig sie od wszystkich ssakéw uktadem kosci stepu.
Podobienstwo dotyczy budowy kosci pietowej, opatrzonej u multituberkulatow
i ssakow wiasciwych wydatnym guzem pietowym, poza tymjednakze uktad kosci
stepu jest w obu grupach odmienny. W roku 1929 Granger i Simpson przedsta-
wili pierwszg rekonstrukcje stepu multituberkulatéw, w ktérej dystalny koniec
kosci pietowej nie stykat sie z zadng inng koscig, bedac niejako ,zawieszony
w powietrzu” (por. rys. 9 dla zrozumienia ukladu kosci stepu multituberkula-
tow). W rekonstrukcji Grangera i Simpsona pigta kos¢ srodstopia nie stykata sie
z koscig pietowa i byta miedzy nimi przerwa). Rekonstrukcja ta opierata sie na
tym, ze u multituberkulatéw kos¢ pietowa nie styka sie dystalnie z kosScig
szescienng (jak u innch ssakdéw), a fasetka dla kosci szesciennej jest potozona
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skosnie na przysrodkowej powierzchni kosci pietowej, w poblizu jej dystalnego
korica. Rekonstrukcja Grangera i Simpsona zostata podwazona dopiero niedaw-
no w oparciu o materiaty zebrane przez polsko-mongolskie wyprawy paleontolo-
giczne na pustyni Gobi (Kietan-Jaworowska | Gambaryan 1994) W pracy tEj
wykazalismy (rys. 9B), ze kos¢ pietowa kontaktowata sie z pigta koscig srodsto-
pia, a stopa byta odwiedziona od dtugiej osi guza pietowego o 30° ku bokowi.
Taka budowa stepu nie wystepuje u zadnych innych ssakéw. WysuneliSmy tez
przypuszczenie, ze gdy pigta kos¢ stepowa (os tarsaleV), charakterystyczna dla
prymitywnych gadow, zanikta w linii cynodontéw prowadzacej do ssakow,
wyksztalcity sie dwa typy budowy kosci stepu (rys. 9). W linii morganukodontéw
— ssakoéw wiasciwych kos¢ szescienna (cuboidenm) przesuneta sie ku bokowi,
wchodzac w kontakt z dystalng czescig kosci pietowej; w linii prowadzacej do
multituberkulatéw dystalna powierzchnia kosci pietowej weszia w kontakt
z piatg koscig srodstopia, a fasetka na kosci pietowej dla kontaktu z koscig
szescienng przesuneta sie na przysrodkowg powierzchnie kosci pietowej.

Nie ma zgodnosci co do tego, kiedy powstaty multituberkulaty. W osadach
poznego triasu i wczesnej jury Europy i Ameryki Péinocnej wystepujg pojedyncze
zeby zagadkowej rodziny Haramiyidae. Zeby te sa podobne do zebéw multituber-
kulatéw, od ktérych réznig sie tym, ze maja guzki na zebach réznej wysokosci.
W pazdzierniku 1996 na zjezdzie Amerykanskiego Towarzystwa Paleontologii
Kregowcow w Nowym Jorku Farish A. Jenkins przedstawit doniesienie o odkry-
ciu szczek i zuchw haramiyidéw w utworach triasowych Grenlandii (Jenkins
i wspotaut. 1996). Zdaniem autorow tego doniesienia uktad zebdw i sposéb zucia
haramiyidoéw byt inny niz u multituberkulatéw i nie ma powodu aby sgdzi¢ o ich
bliskim pokrewienstwie. Poglad ten nie zostat jednak przez uczestnikéw zjazdu
powszechnie przyjety. Z osadéw wczesnej i Srodkowej jury jest znanych zaledwie
kilka fragmentow zebdw, zaliczanych z zastrzezeniem do multituberkulatéw.
Pierwsze niewatpliwe multituberkulaty pochodzg z péZnej jury, z kimerydu
Portugalii (rys. 7 — Paulchoffatia) (Hanhn 1993). Wystepuja tam liczne zuchwy
i fragmenty czaszek z zebami. U form tych wystepujg trzy gérne siekacze (dwa
u pézniejszych multituberkulatéw), w jednym rodzaju wystepuje tez gérny kiet,
ktory zanikt u wszystkich pézniejszych multituberkulatow, diastema jest znacz-
nie krétsza niz u form pdézniejszych, a liczba przedtrzonowych wieksza. Na
czwartym dolnym zebie przedtrzonowym, ktéry u form kredowych i trzeciorze-
dowychjest wyksztatconyw postaci zaokraglonego, bocznie sptaszczonego ostrza
ze skos$nie ustawionymi grzebieniami, u form jurajskich wystepuje dodatkowy
rzad guzkow, pokazujac ze ,,ostrza” multituberkulatéw powstaty z zebdw o dwoch
rzedach guzkdw.

Pozycja multituberkulatéw w obrebie ssakéw jest kontrowersyjna. Badacze
zajmujacy sie filogenezg wczesnych ssakdw traktujg multituberkulatyjako albo:
1 grupe siostrzang wszystkich pozostatych ssakéw (multituberkulaty wyodreb-
nityby sie od cynodontéw niezaleznie od innych ssakéw); 2. grupe siostrzang
stekowcow i ssakow wiasciwych (multituberkulaty wyodrebnityby sie wczesniegj
niz stekowcowe, ktére bylyby zaliczone do Theria sensu lato); 3. grupe siostrzang
stekowcow (obie grupy razem tworzytyby grupe siostrzang ssakow wiasciwych);
i 4. grupe siostrzang ssakow wiasciwych (stekowce wyodrebnityby sie wczesniej
niz multituberkulaty).



616 Zofia Kielan-Jaworowska

Jedng z przyczyn roznorodnych pogladdéw na pozycje filogenetyczng multi-
tuberkulatow w obrebie ssakéw jest to, ze wiekszos¢ analiz filogenetycznych
wczesnych ssakéw opiera sie na badaniu tylko jednej cechy, lub w najlepszym
razie kilku cech (np. na odtworzeniu ukrwienia gltowy). Analizy te nie uwzgled-
niajg wszystkich, r6znorodnych cech, ktére dopiero tacznie mogtyby przedstawic
bardziej obiektywny obraz stosunkéw miedzy wczesnymi ssakami. Trzy wazne
cechy charakerystyczne dla multituberkulatow byly dotychczas pomijane
w analizach filogenetycznych (Kietan-Jaworowska w druku). Sg to omowiony
wyzej ukitad miesni na czaszce zwigzany ,zuciem do tylu” i zwigzana z tym
budowa czaszki (rys. 8), budowa kosci stepu (rys. 9) oraz omoéwiona nizej budowa
mozgu.

Rys. 9. Poréwnanie
kosci stepu cynodon-
tow i ssakow.

A — nie oznaczony cyno-
dont ze $rodkowego tria-
su, u ktérego zachowata
sie chrzastkowa pigta
kos¢ stepowa (ktéra u in-
k. pietowa - nych cynodontéw i u ssa-
kéw zanikta). B —
paleoceniski multituber-
kutat Eucosmodon. C —
wspoétczesny ssak wiasci-
k. todkowata wy — opos. 1-V kosci §réd-
stopia. Kiedy w ewolucji
prowadzacej do ssakow
k. szescienna piata ko$¢ stepowa zanik-
ta, u multituberkulatéw
pigta kos$¢ Srodstopia we-
sztaw kontakt z kosScig pie-
towa, gdy u ssakoéw
wihasciwych kos¢ szescien-
na weszta w kontakt z ko-
Scig pietowa (Wg Kietan-

Jaworowskiej w druku).

k. skokowa

Jak wzmiankowatam wyzej, ,zucie do tylu” wsrod ssakow wystepuje tylko
u multituberkulatéw, lecz jest charakterystyczne dla kilku grup cynodontéw,
wystepuje na przyktad u tak zwanych trawersodontéw i u trytilodontéw. Nie ma
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jednakze podstaw aby sadzi¢, ze multituberkulaty wyodrebnity sie od cynodon-
téw, ktére ,zuty do tytu”. Z drugiej strony wsrdd ssakow wiasciwych, z pierwot-
nego sposobu zucia, w ktérym podczas ciecia pokarmu zuchwa poruszata sie ku
gorze i nieco tylko ku srodkowi, powstaty bardzo réznorodne typy zucia, na
przykiad typ charakterystyczny dla gryzoni, w ktérym zuchwa podczas ciecia
posuwa sie do przodu z lekkim tylko odchyleniem ku Srodkowi. Jezeli u ssakéw
wiasciwych mogty wytworzy¢ sie tak r6znorodne sposoby ciecia pokarmu, mozna
sobie wyobrazi¢, ze zucie charakterystyczne dla multituberkulatéw mogto po-
wstaé z typu wystepujacego na przykiad u niektérych trykonodontéw. Druga
z podanych tu cech — uktad kosci stepu multituberkulatéow jest odmienny niz
u wszystkich innych ssakéw i jest prawdopodobne, ze tego typu step i stopa
powstaty niezaleznie od stepu, ktéry rozwinagt sie u ssakéw wiasciwych przy
przeksztatcaniu sie cynodontéw w ssaki.

Mézg ssakéw wihasciwych charakeryzuje sie poprzecznym rozrostem mozdz-
ku i wyksztatceniem pétkul mézdzku. U prymitywnych ssakéw wiasciwych
Srédmdbzgowie nie jest przykryte przez pétkule mézgu, lecz odstoniete na stronie
grzbietowej. M6zg multituberkulatéw ma inng budowe (rys. 10). Srodkowy ptat

Rys. 10. Rekonstrukcja moézgu niektérych prymitywnych ssakéw, wykonana na pod-
stawie naturalnych odlewéw wewnetrznych puszek mézgowych.
A. Trykonodont Triconodon. B. Multituberkulat Chulsanbaatar. C. Prymitywny ssak tozyskowy Ba-
runlestes. A, B — typ kiyptomezencefaliczny. C — typ eumezencefaliczny (wg Kietan-Jaworow-
skiej 1986).

moézdzku (robak) rozrasta sie do przodu i zakrywa srédmdézgowie, natomiast brak
jest wyodrebnionych potkul mézdzku (Kietan-Jaworowska 1986). Mo6zg tego
typu co u multituberkulatéw wystepuje rowniez u péznojurajskiego trykonodon-
ta (rys. 10) z rodziny Triconodontidae. Budowa mézgu morganukodontéw nie
zostata zrekonstruowana, jednakze z budowy czaszki, w ktorej wystepuje namiot
kostny oddzielajgcy jame moézdzku od potkul mézgowych, mozna wnioskowac,
ze mozdzek byt rozwiniety lecz krétki, co przpomina bardziej stosunki u prymi-
tywnych ssakéw wlasciwych niz u multituberkulatéw.
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Budowa moézgu wskazuje wiec na pokrewieristwo multituberkulatéw z try-
konodontami z rodziny Triconodontidae lecz nie z morganukodontami. Tryko-
nodonty sa zle poznane i nie jest wykluczone, ze obejmujg kilka niezaleznych
grup. Majg one podobnie jak multituberkulaty zuchwe z tylu zaokraglong, bez
wyrostka kgtowego, natomiast uktad kosci stepu nie jest u nich znany. W jednej
rodzinie trykonodontéw stwierdzono, ze tylne zeby (potocznie zwane trzonowymi)
sg wymieniane, co jest cechg prymitywna i nie zgadza sie z definicjg zebdéw
trzonowych.

Paleontolog chinski, Desui Miao, odkryt kostki stuchowe zachowane w cza-
szce wyspecjalizowanego paleocenskiego multituberkulata z Chin — Lambdo-
psalis (Miao 1988). Wedtug Miao kostki stuchowe multituberkulatéw maja taka
sama budowe, jak u innych ssakéw, lecz sg w stosunku do nich odwrécone
i wyrostki mioteczka (rekojes¢ oraz wyrostek donosowy), ktére u ssakow wspoét-
czesnych sa skierowane ku przodowi, u multituberkulatéw miatyby by¢ skiero-
wane ku tylowi.

W roku 1995 odkryto niezaleznie kostki stuchowe multituberkulatow
z péznej kredy Mongolii przez zesp6t polsko-norweski i przez zespét amerykan-
ski. Te nowe odkiycia (Hurum i wspélaut. 1996, oraz Rougier i wspoétaut.
w druku) wykazuja, ze rekonstrukcja potozenia kostek stuchowych multituber-
kulatow dokonana przez Miao byta btedna. W rzeczywistosci w grupie tej kostki
stuchowe miaty takie samo potozenie, jak u ssakow wspotczesnych, co wskazuje,
ze kostki te przeszty do ucha w historii ssakéw zapewne tylko raz, u wspélnych
by¢ moze bardzo odlegtych przodkéw multituberkulatéw, stekowcéw i ssakéw
wiasciwych.

WNIOSKI

Ustalenie pozycji filogenetycznej multituberkulatéw w obrebie ssakéw ma
kluczowe znaczenie dla ustalenia, czy ssaki sg monofiletyczne czy polifiletyczne.
Jezeli bowiem multituberkulaty wyodrebnityby sie z innej grupy cynodontéw niz
pozostate ssaki, to ssaki bytyby difiletyczne. Jezeli jednak multituberkulaty sa
grupa siostrzang stekowcow lub ssakéw wtasciwych, to ssaki sa monofiletyczne.
Jedna z trudnosci w rozwiklaniu tego problemu jest to, ze nie wiemy, kiedy
multituberkulaty powstaty.

Cechy anatomiczne nie pozwalajg na jednoznaczne ustalenie pokrewienstw
multituberkulatéw. Budowa kosci stepu i stopy multituberkulatéw jest odmien-
na niz u wszystkich innych ssakow i przemawiataby raczej za ich odrebnym
wyodrebnieniem sie z cynodontéw. Budowa innych elementéw szkieletu poza-
czaszkowego, na przykiad budowa kosci udowej z dobrze wyodrebnionag glowg
na wysokiej szyjce i zwysokim kretarzem wielkim oraz obecnos¢ guza pietowego
sg bardzo zblizone do tych elementéw u ssakéw whasciwych. Rowe (1988), ktéry
uznat, ze multituberkulaty sg grupa siostrzang ssakéw wtasciwych, opart swoja
analize miedzy innymi na budowie szkieletu pozaczaszkowego, jednakze analiza
ta byta dosy¢ powierzchowna. Ponadto budowa stepu i stopy multituberkulatéw
zostaty zrewidowane dopiero w szesc¢ lat po ukazaniu sie pracy Rowe (Kielan-Ja-
worowska | Gambaryan 1994). W pracy tej przytoczylisSny dowody gtéwnie
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w oparciu o budowe konczyn tylnych na to, ze kohczyny multituberkulatéw byty
silnie odwiedzione (rys. 11). W roku 1995 ukazata sie w czasopismie Nature praca
autoréw amerykanskich, P. Sereno i M. McKenny, ktérzy opisali kos¢ ramienng
i czesSC szkieletu barkowego multituberkulata z kredy Mongolii. Ko$¢ ramienna
nie wykazywata skrecenia, charakterystycznego dla stekowcéw i gadow wspot-
czesnych, w zwigzku z czym autorzy wyciggneli wniosek ze multituberkulaty
miaty konczyny parasagitalne, tak jak wspoétczesne ssaki wiasciwe i ze parasa-
gitalnos¢ powstata w ewolucji ssakoéw tylko raz u wspdélnych przodkéw multi-
tuberkulatéw i ssakéw wiasciwych.

Rys. 11. Rekonstrukcja postawy péznokredowego multituberkulata Nemegtbaatar, wy-
kazujaca odwiedzione potozenie koriczyn (wg Kielan-Jaworowskiej w druku).

W kolejnej pracy (Gambaryan i Kielan-Jaworowska w druku) wykazalismy
jednak, ze brak skrecenia kosci ramiennej nie Swiadczy o parasagitalnosci,
poniewaz nie skrecona kos$¢ ramienna wystepuje u zab, ktére majg konczyny
odwiedzione oraz u licznych grzebigcych ssakow tozyskowych, u ktérych
w zwigzku z podziemnym trybem zycia nastgpito wtérne odwiedzenie konczyn.
Poréwnujac budowe stawu barkowego, kosci ramiennej i stawu tokciowego
czworonogow ladowych ustaliliSmy liste cech kosci ramiennej, ktére wystepuja
u czworonogow o pierwotnie odwiedzionych konczynach. Okazalo sie, ze wszy-
stkie te cechy wystepuja u multituberkulatow. Wydaje sie, ze parasagitalnosé
w ewolucji ssakéw powstata tylko raz u ssakow whasciwych, natomiast multi-
tuberkulaty w ciggu catej ich ewolucji zachowaty odwiedzione potozenie korczyn.

Rowe (1988) nie uwzglednit w swojej analizie budowy moézgu. Tymczasem
budowa mézgu multituberkulatow jest inna niz u ssakdéw wtasciwych (rys. 10).
W mézgu stekowcow wystepuja zaczatkowe potkule mézdzku, awiecjest to mozg
zblizony do typu wystepujgcego u ssakéw whasciwych, a odmienny od mézgu
multiuberkulatéw. Mézg multituberkulatéw wskazuje na pokrewienstwo zjedng
rodzing trykonodontéw, lecz przemawia przeciw ich pokrewienstwie ze ssakami
wihasciwymi.

Z drugiej strony analiza budowy czaszki réznych grup ssakoéw oraz uktadu
nerwéw i naczyn krwionosnych glowy potwierdzajg jednolitos¢ budowy wszy-
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stkich ssakdéw, wskazujgc posrednio na ich monofiletyczne pochodzenie. Podo-
bnie wystepowanie identycznego ukiadu kostek stuchowych u multituberkula-
tow, stekowcow i u ssakéw wiasciwych wskazuje, ze kostki te w historii ssakow
przeszty do ucha tylko raz, u wspolnych przodkoéw tych trzech grup, co réwniez
przemawia za monofiletycznym pochodzeniem ssakow.

Mimo wiec ze sprawa mono- czy polifiletycznego pochodzenia ssakéw nie
moze by¢ w tej chwili zupetnie jednoznacznie rozstrzygnieta, najnowsze badania
przemawiajg raczej za monofiletyzmem i takajest w roku 1996 opiniawiekszosci
specjalistow w tej dziedzinie.

ORIGIN OF MAMMALS: DISCOVERIES AND CONTROVERSIES
Summary

Transition from reptiles to mammals is considered by palaeontologists to be the best-do-
cumented example, in the fossil record, of an evolutionary sequence connecting two classes. It is
argued that the most striking feature of the evolutionary changes at the reptile-mammal transition,
that took place during the Late Permian and Triassic periods, was progressive decline in individual
size of the mammal-like reptiles (synapsids). Possibly, these changes could be explained by the
temperature control mechanism of the synapsids and early mammals.

In alljawed vertebrates except mammals, thejaw joint is between the quadrate of the skull and
the articular of the lower jaw. In the first half of the 19th century embryologists demonstrated that
the mammalian ear ossicles: stapes, incus and malleus, were, respectively, homologous to the
reptilian columella auris, quadrate and articular, while the ectotympanic bone of mammals was
homologous to the angular of reptiles. It has only recently been explained on palaeontological
evidence how the transformation of reptilian jaw elements into ear ossicles could have occurred. The
development of the dentary squamosal articulation, characteristic of mammals, was important for
both the auditory function and increase in mandibular strength.

Palaeontologists agree that mammals originated from an advanced group of synapsids — the
cynodonts. Controversies concerning the origin of mammals are related to the debated interrelation-
ships between early mammals. The stumbling block in establishing these relationships is the position
ofthe multituberculates, an extinct, early offshoot of mammals. Multituberculates flourished during
the Late Jurassic through the Eocene and were the first mammals adapted to herbivorous and
omnivorous niches. Early and Middle Jurassic multituberculates are known only from fragments of
isolated teeth, the multituberculate nature of which is not certain. Discoveries of multituberculate
ear ossicles and studies on reconstruction of their cranial vasculature suggest a close relationship
between multituberculates and all other mammals. The brain structure, as inferred from the
endocranial casts, allies multituberculates with one family (Triconodontidae) of the so called
triconodonts — primitive mammals (apparently not a monophyletic group). On the other hand, the
postcranial skeleton, especially foot structure may suggest a separate origin of multituberculates
from cynodonts, and if so, mammals would be polyphyletic. However, the lack of uncontested Early
and Middle Jurassic multituberculates speaks against such a hypothesis. In the present state of
knowledge, the monophyletic origin of mammals appears more probable and is supported by most
palaeontologists.
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