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WCZESNA FILOGENEZA ZWIERZAT TKANKOWYCH W ZAPISIE
KOPALNYM

WSTEP

Udziat paleontologii w badaniach przebiegu wczesnej ewolucji zwierzat tkan-
kowych byt do niedawna znikomy. W najlepszym razie materialy kopalne byly
wykorzystywane do potwierdzania postdykcji wyprowadzanych z czysto zoologi-
cznych wyobrazen filogenezy (postdykcja to przewidywanie wstecz osi czasu —
odwrotnos¢ predykcji). Zgodnie z tym, w odciskach najstarszych kopalnych
zwierzat dopatrywano sie pierscienic, meduz, piér morskich, czy innych jamo-
chionéw zajmujacych, zdaniem zoologéw, najnizsze miejscaw drzewie rodowym.
Modyfikowany i rozbudowywany tym sposobem schemat filogenezy coraz mniej
przypominat drzewo a coraz bardziej tgke. Sprawiato to wrazenie, jakby w ewo-
lucji nie dokonywat sie w istocie postep anatomiczny a wszystkie gtéwne linie
ewolucyjne uformowaty sie juz w prekambrze.

Rewolucje w pojmowaniu filogenezy zapoczatkowata paleontologiczna mo-
nografia srodkowokambiyjskich robakéw obtych (priapuloidéw) opublikowana
przez simona Conway MoRRisa (1977) z Cambridge. Okazato sie oto, ze te dzi$
reliktowe robaki stanowity w kambrze jedna z najbardziej zréznicowanych grup
zwierzecych. Co wiecej, z anatomii kambiyjskich priapuloidéw da sie wyprowa-
dzi¢ plany budowy wszystkich dzis zyjacych Nemathelminthes. Wbrew za$
oczekiwaniom, przy wielkim zréznicowaniu kambiyjskich stawonogéw, uwaza-
nych za generalnie zaawansowane ewolucyjnie, rzekomo prymitywne pierscie-
nice nie miaty w tej epoce zauwazalnego znaczenia. Znane ich gatunki ukazuja
zadziwiajaco wysoki poziom organizacji anatomicznej. Jeszcze powazniejszym
ciosem dla zasady pojmowania roli najstarszych skamieniatosci jako wylacznie
potwierdzania neontologicznych hipotez stata sie seria publikacji AdolIfa Seila-
chera (1989, 1992) z Tybingi, ktory wykazat, ze prekambryjskie skamieniatosci
z Ediacara nie majg nic wspolnego z jamochtonami ani pierscienicami (niektore
z kolistych odciskéw moga reprezentowac gagbki; Gehling i Rigby 1996). Pewien
niewielki udziat w podcinaniu klasycznego drzewa rodowego zwierzat miat tez
piszacy te stowa. Nowe znalezisko najprymitywniejszego segmentowanego zwie-
rzecia Xenusion z wczesnego kambru Skandynawii wykazato (Dzik i Krumbiegel
1989), iz sztywne okrywy ciata stawonogow nie sa bynajmniej ich ewolucyjnym
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wynalazkiem, lecz zostaty odziedziczone przez nie po kambiyjskich morskich
pratchawcach, ktére sa tez przodkami niesporczakéw a prawdopodobnie bezpo-
Srednimi potomkami najstarszych robakow obtych. Przejety od nich linienie
i radialng organizacje aparatu gebowego (wiasciwg rowniez pierwotnym kam-
biyjskim stawonogom). Rzekome kambiyjskie meduzy ukazaty z kolei anatomie
wysoko uorganizowanych osiadltych czutkowcow (Dzik 1991); we wczesnym
kambrze i prekambrze zabrakto wiec niespodziewanie jamochtonéw. Pochodzace
z pozniejszych epok najstarsze z nich miaty ztozong i niezwyktg anatomie a do
tego przystosowania ochronne nie licujgce ze zdolnoscia do parzenia (Dzik 1993).
Przypuszczenie, ze jamochtony pierwotnie nie miaty parzydetek z odmiennych
przestanek wyprowadzili rowniez Buss i Seilacher (1995).

Nadchodzi wiec pora radykalnej przebudowy drzewa rodowego zwierzat
tkankowych. Niniejszy tekst ma w zamierzeniu przedstawi¢ obecny stan badan
nad kopalng dokumentacja wczesnej ich ewolucji ze szczegélnym uwzglednie-
niem faun kambryjskich i prekambryjskich. Interpretacja materiatu kopalnego
wymaga innych sposob6éw rozumowania niz stosowane przez neontologéw, sadze
wiec, ze nie od rzeczy bedzie poprzedzi¢ oméwienie danych empirycznych
uwagami o tym, jak w paleontologii odczytuje sie informacje zapisane w skatach.

KOMENTARZ METODOLOGICZNY

Kopalny zapis przebiegu ewolucji jest przerazliwie niekompletny i trudny do
interpretacji. Zasadne jest wiec pytanie dlaczego, mimo to, przywigzujemy tak
wielka wage do skamieniatosci przy odtwarzaniu przebiegu ewolucji Swiata
zwierzecego. Nie ulega przeciez watpliwosci, ze anatomia, fizjologia, biochemia
czy etologia organizmoéw dzisiejszych dostarczajg nieporéwnanie wiekszego bo-
gactwa informacji. Moze rozsadniej bytoby wiec poprzesta¢ na analizie rozmie-
szczenia cech wsrod zwierzgt nam wspétczesnych?

Odpowiedz na to pytanie (skadingd prowokacyjne w stosunku do paleonto-
logdw) wymaga przejscia na grunt metodologii filogenetyki. Przywota¢ wypada
réznice w metodzie odtwarzania filogenezy, stosownie do tego czy wyprowadza
siejej przebieg z danych paleontologicznych czy tez neontologicznych. Wynikaja
one z podstawowego zatozenia neontologicznej filogenetyki o istnieniu zwiazku
pomiedzy czasem a przemianami morfologicznymi. Przyjmuje sie przeciez, ze
odmiennosci pomiedzy organizmami sa proporcjonalne do czasu, ktoryje dzieli
od wspodlnego przodka. Skoro tak, to i odwrdécone wnioskowanie musi by¢
prawdziwe. To mianowicie, iz im dawniejszy w czasie segment ktorejkolwiek linii
ewolucyjnej rozpatrujemy, tym jego morfologia blizsza powinna by¢ wsp6lnemu
przodkowi. Rzecz jasna, skoro tempo ewolucji bywa rozmaite, to i zwigzek
pomiedzy bliskoscig morfologiczng a odlegtoscig czasowg ma statystyczng natu-
re. Kopalny gatunek o pewnym wieku geologicznym nie musi by¢ pierwotniejszy
anatomicznie od pokrewnej formy o mtodszym wieku. Jest to jednak prawdopo-
dobne, tak jak pewnym prawdopodobienstwem obdarza sie twierdzenie, ze
bardziej odmienne gatunki wyodrebnity sie ze wspdlnego przodka dawniej niz
gatunki podobne. Kiedy wiec do wnioskowania o morfologii wspolnego przodka
grupy taksonomicznej uzyjemy wiekszej liczby kopalnych znalezisk o znacznym
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wieku geologicznym, prawdopodobieristwo zmienia sie niemal w pewnos¢. Re-
zultat analizy filogenetycznej opartej o starszy geologicznie zestaw danych musi
by¢ blizszy prawdy niz wnioski wyprowadzone z danych o organizmach
p6zniejszych, w szczegoélnosci zas o tych nam wspétczesnych.

Dlatego w paleontologii raczej obserwowane nastepstwo czasowe jest pod-
stawg porzadkowania wyjsciowych danych o ewolucji a nie zwykla analiza
rozprzestrzenienia cech. Takie podejscie do zagadniern ewolucyjnych mozna
nazwac¢ chronofiletycznym. Dominuje w nim hipotetyzowanie o zwigzkach przo-
dek — potomek zamiast o zwigzkach krwi. Informacje o0 nastepstwie czasowym
sa nieroztgcznie zwigzane z materiatem kopalnym i nie musza by¢ wyprowadzane
indukcyjnie z danych o morfologii. Jest to truizm, od ktérego zaczynam rozwa-
zania o wczesnej filogenezie Metazoa tylko dlatego, ze tak nagminnie acz
nierozsadnie bywa zapominany.

Nie wypada réwniez zapomina¢ o wplywie, nie zawsze oczywistym, jaki na
interpretacje filogenezy pozornie nie zwigzane z paleontologig ma $wiadomosc¢
istnienia takich skamieniatosci, jak Ichthyostega czy Archaeopteryx. Te klasycz-
ne znaleziska, podobnie jak i liczne nowsze odkrycia paleontologiczne, dobitnie
ukazujg walor odpowiednio umieszczonych w czasie morfologii do wsparcia badz
obalenia hipotez filogenetycznych. Trudno wszak o lepsze uzasadnienie ptasiej
natury archeopteryksa niz znaleziska wczesnokredowych ptakow idealnie po-
Srednich anatomicznie pomiedzy nim a dzisiejszymi ptakami [Sinornis z pygo-
stylem zamiast jaszczurczego ogona; Sereno i Rao 1992). Réwnie poruszajace,
ze wzgledu na implikacje dla ewolucyjnej interpretacji proceséw rozwojowych,
byto dostarczenie paleontologicznych dowodéw, ze deworiskie ptazy miaty wiecej
niz pie¢ palcow (Coates i Clack 1990), albo znalezisko wczesnojurajskich
ptazoéw beznogich z odn6zami (Jenkins iwalsh 1993) czy tez wczesnoeocenskich
czworonoznych waleni (Thewissen i wspotaut. 1996).

By wiec mozliwie skutecznie zbliza¢ sie do prawdy o przebiegu ewolucji, do
odtwarzania powigzan pomiedzy poszczegdlnymi wielkimi grupami systematy-
cznymi dzisiejszych zwierzat uzyje przede wszystkim danych o morfologii naj-
starszych znanych przedstawicieli kazdej z nich. Podejscie takie zwiekszy szanse
wyplatania sie z gestwiny ewolucyjnych rewersji i homeomorfii, nie do przebycia
kiedy prébuje sie podrozowaé w czasie nie opuszczajac naszej wspotczesnosci.
Sprébujmy zatem zidentyfikowa¢ w materiale kopalnym najstarszych przedsta-
wicieli poszczegolnych wielkich gatezi drzewa ewolucyjnego. Wiedze o nich
zawdzieczamy szczegblnym mechanizmom fosylizacji, w sprzyjajacych okolicz-
nosciach umozliwiajgcym przechowanie informacji o najdrobniejszych szczeg6-
tach anatomii wymartych organizmow.

ZRODLA DANYCH O ANATOMII NAJSTARSZYCH ZWIERZAT

Szczegdlne znaczenie dla filogenetyki maja te stanowiska paleontologiczne,
w ktérych dzieki szybkiej (wczesnodiagenetycznej) mineralizacji zachowat sie
w stanie kopalnym pokréj miekkich organéw skamieniatych zwierzat. Nosnikiem
takich informacji w skale sg rozmaite rodzaje mineratéw (piryt, illit, chloryty),
ale w wiekszosci przypadkow poczatkiem procesu kamienienia miekkich tkanek
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byla zapewne wczesna fosfatyzacja. Zostato wykazane doswiadczalnie, ze w wa-
runkach beztelenowych narastanie krysztatkéw hydroksyapatytu na rozktada-
jacych sie tkankach moze nastepowac juz w ciggu Kilku tygodni (Briggs i Kear
1993, 1994). Temu procesowi zawdzieczamy znane od dawna nadzwyczajne
stany zachowania tkanki miesniowej czy tacznej, rozpoznawalne nierzadko na
poziomie submikroskopowym. Najbogatsze i najdawniej znane stanowiska tego
typu to srodkowojurajski Oxford Clay w Anglii (wbrew nazwie wieku kelowej-
skiego, nie oksfordzkiego) czy wczesnokredowe konkrecje formacji Santana
z Brazylii, wystawiane dzis w kazdym niemal sklepiku z mineratami.

Dla poznania poczatkéw Metazoa sa szczegblnie wazne stanowiska tego typu
dostarczajgce informacji ze starszego paleozoiku (Conway Morris 1989). Nie jest
ich mato a, paradoksalnie, warunki w éwczesnych Srodowiskach tworzenia
osadu sprzyjaty fosylizacji bardziej niz w epokach blizszych nam czasowo.
Zdumiewajgce rezultaty fosfatyzacji szkieletow drobnych stawonogéw uwidacz-
niajg w szczegélnosci materiaty z wapiennych konkrecji w poZznokambryjskich
i wczesnoordowickich tupkach regionu battyckiego. Udostepniaja badaczom
najdrobniejsze szczegoty morfologiczne wraz z ornamentacjg szczecinek pokry-
wajacych odnéza, a nawet dane o ukiadzie miesniowym (M tller 1979, 1983,
Miller iwalossek 1988, Andres 1989). Poktady tupkéw z konkrecjami zawie-
rajacymi tak zachowane stawonogi rozciggaja sie na obrzezeniu Platformy
Wschodnioeuropejskiej po Pomorze Gdariskie, gdzie osiggnely je liczne glebokie
wiercenia (W alossek i Szaniawski 1991).

Nie zawsze historia geologiczna warstw skalnych byla tak sprzyjajaca
przechowaniu zapisu kopalnego, jak w stabilnej tektonicznie potudniowej Skan-
dynawii. W znanym od poczatkéw stulecia stanowisku srodkowokambiyjskich
organizméw w tupkach z Burgess w Kolumbii Brytyjskiej (whittington 1980,
Conway Morris 1989) pézna diageneza (przeksztatcenie osadu w skate) zmienita
pierwotny skiad mineralny skamieniatosci, nie zatartajednak informacji o ana-
tomii miekkich organdéw. Skamieniatosci jeszcze lepiej zachowane a takze waz-
niejsze ze wzgledu na starszy wiek geologiczny zawiera wczesnokambiyjskie
stanowisko Chengjiang w prowincji Yunnan w Chinach (Chen i Erdtmann 1991,
Hou i wsotaut. 1991). P6Zna diageneza i wietrzenie tu rowniez usunety pierwotne
sktadniki mineralne szkieletéw ale stosunkowo nieznaczna kompakcja (spraso-
wanie) skaly umozliwia tatwe odtwarzanie tréjwymiarowej geometrii organéw
wewnetrznych zwierzgt zachowanych w tupkach Chengjiang. Jest to niewyczer-
pane zrédto w najwyzszym stopniu zaskakujacych danych o anatomii kambiyj-
skich zwierzat. Warto moze wspomnieé, ze prawdopodobnie jeszcze starsze
wczesnokambiyjskie stanowisko tego typu znajduje sie w Polsce. Rozpoznano je
niegdys przezwiercenie Koscierzyna (Dzik i Lendzion 1988). Gtebokos¢ (4920 m),
na ktorej wystepujg warstwy ze skamieniatosciami niezmineralizowanych szkie-
letébw stawonogdw nie daje niestety nadziei na uzupetnienie materiatéw. Nieco
miodszym wczesnokambryjskim stanowiskiem jest Sirius Passet na Grenlandii
(Conway Morris i wspolaut. 1987). Oczekujg na szczegétowe opracowanie
podobne zespoty skamieniatosci z wczesnego syluru Wisconsin (Mikuli¢ i wspot-
aut. 1985).

Wazne nowe zrodto informacji o wczesnych zwierzetach majacych mineralny
szkielet pojawito sie wraz z szerokim zastosowaniem metod chemicznych do
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preparacji mikroskamieniatosci. Szczeg6lnie kambryjskie skaty wapienne obfi-
tujag we wtoérnie sfosfatyzowane skleiyty i muszle. Sa to przede wszystkim utamki
pierwotnie wapiennych szkieletéw, ktorych rozpoznanie na szerszg skale rozpo-
czeto od skat wczesnego kambru Syberii, by znalez¢ je w obfitosci w réwnowie-
kowych skatach Chin i nieco mtodszych Australii (Bengtson i wspotaut. 1990)
tudziez w niezliczonych innych stanowiskach rozproszonych po $wiecie. Podob-
ny stan zachowania cechuje rowniez skamieniatosci ordowickie wystepujace
w Gérach Swietokrzyskich (D zik i wspétaut. 1993) i na brzegu Platformy Wscho-
dnioeuropejskiej oraz w sylurze Alp Karnijskich (Dzik 1994).

Nie ulega watpliwosci, ze jedynie nikta czes¢ niegdysiejszej ztozonosci Swiata
zywego znalazta swoje miejsce w zapisie kopalnym. Nierzadkie sgjednak takie
miejsca w czasie geologicznym i przestrzeni geograficznej, gdzie zapis ten moze
zadowoli¢ nawet wybredne gusta neontologéw. W odniesieniu do typowo ,pale-
ontologicznych” grup systematycznych, w szczegélnosci zas pelagicznych orga-
nizmoéw z fosforanowym badz wapiennym szkieletem, zapis kopalny bywa nie-
rzadko kompletny w dostatecznym stopniu, by umozliwi¢ badania ewolucji na
poziomie populacyjnym. To juz jest jednak zupetnie inne zagadnienie.

Oparty na wszelkich dostepnych materiatach paleontologicznych przeglad
archaicznych przedstawicieli poszczegolnych grup Swiata zwierzecego jest upo-
rzadkowany ponizej od form blisko nam pokrewnych (cho¢ wszak nie dostowna
blisko$¢ krwijest tu kryterium lecz stosunki genealogiczne przodek — potomek).
Stopniowo przechodzi¢ bedziemy po szczeblach Scala Naturae ku grupom coraz
blizszym pnia drzewa rodowego.

CHORDATA

Instynkt gatunku naklania mnie do rozpoczecia przegladu najwazniejszych
danych zapisu paleontologicznego ewolucji od naszej wtasnej galezi drzewa
rodowego, od strunowcow. Przez to, ze od zarania paleontologii zainteresowania
badaczy skupiaty sie na kregowcach, opublikowana dokumentacja kopalna ich
filogenezy jest stosunkowo petna, co nie znaczy izby zadowalata nasze wygoéro-
wane oczekiwania. Im blizej wspétczesnosci, tym zapis jest petniejszy. Nie ma to
Scistego zwiazku z uptywem czasu, ktory w niklym jedynie stopniu ostabia
czytelnos¢ zapisu kopalnego w wyniku poznej diagenezy. Istotniejszajest raczej
objetos¢ uchronionych przed erozjg formacji skalnych. | to zreszta powigzanie
z czasem geologicznym nie jest proste, bowiem najpelniejszy zapis majg te epoki
(niezaleznie od wieku), w ktérych erozja byta najmniej intensywna, awiec okresy
wysokiego poziomu wdéd w oceanach. Naiwnoscig i grubym uproszczeniem
bytoby przeto dostowne traktowanie zapisu kopalnego jako réwnomiernie Zle czy
dobrze odzwierciedlajacego historie zycia na Ziemi.

Przy wszystkich tych geologicznych ograniczeniach w miare kompletny zapis
ewolucji kregowcow da sie przesledzi¢ wstecz az do korica wczesnego ordowiku,
tego wieku jest bowiem najstarszy znany z w miare kompletnych szczatkow
pancerny bezszczekowiec Arandaspis z Australii, bliski anatomicznie dobrze
poznanym sylurskim i dewonskim Osteostraci. Podobnie jak u znacznie dawniej
juz poznanej p6éznoordowickiej Astraspis z Ameryki Potnocnej i Srodkowoordo-
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wickiej Sacabambaspis z Boliwii, szczeliny skrzelowe tego zwierzecia uchodzity
osobno po bokach tutowia (rye. ID). Histologicznie odpowiadaja pancernym
bezszczekowcom réwniez fragmentaryczne skérne tuski Anatolepis z naj-
pézniejszego kambru i wczesnego ordowiku Ameryki Potnocnej i Spitsbergenu
(Smith i wspotaut. 1996). Zwierzeta te byly przodkami zaréwno po6zniejszych
bezszczekowcdw Osteostraci zdolnych do wytwarzania tkanki kostnej z uwiezio-
nymiw niej komdérkami (rye. 1E), ktére zachowaly pierwotng organizacje aparatu
skrzelowego (Blieck 1992), jak i Heterostraci o skrzelach uchodzacych wspolny-
mi otworami po bokach ciata. Heterocerkiczny ogon i miesiste ruchome ptetwy
parzyste, stopniowo rozwijajgce sie w trakcie syluru wjednej z linii ewolucyjnych
w obrebie Osteostraci, wskazuja na mozliwe pokrewieristwa z rybami, ktérych
najstarsi przedstawiciele, akantody (rye. 1F), znani sg dopiero od srodkowego
syluru (z izolowanych tusek i kolcéw ptetwowych). Szczegdty przemian anatomi-
cznych na drodze od bezszczekowcdéw do akantodéw pozostajg nie opracowane,
bowiem kompletne szkielety ryb sg znane poczynajgc dopiero od wczesnhego
dewonu. Wiedza o sylurskiej ewolucji ryb opiera sie wylgcznie na niedostatecznie
jeszcze zbadanych (acz bardzo pospolitych) izolowanych elementach szkieleto-
wych.

Jeszcze wczesniej od pancernych bezszczekowcdw pojawity sie w zapisie
kopalnym konodonty, strunowce o nagim, pozbawionym mineralnych okryw
ciele lecz ze ztozonym fosforanowym aparatem szczekowym, dziatajagcym analo-
gicznie do aparatu chwytnego szczecioszczekich (Dzik 1991) i z wielkimi oczyma
(ryc. 1C; Aldridge iwspétaut. 1993, Purnell 1995). Te ostatnie cechy implikuja
odpowiednio ztozong budowe mézgu, cojest trudne do pogodzenia z klasycznym
ujeciem rozréznienia kregowcéw od innych strunowcéw, wigzgcym rozwoj mdzgu
z rozbudowag szkieletu czaszkowego. Anatomie konodontéw znamy dzieki oka-
zom z miekkimi organami wybarwionymi przez zréznicowang mineralizacje (by¢
moze zapoczatkowang jako fosfatyzacja) z klasycznego stanowiska ,warstwy
krewetkowej” w Granton we wczesnym karbonie Szkocji, a takze mniej komplet-
nym znaleziskom z wczesnego syluru Wisconsin i péznego ordowiku Afryki
Potudniowej. Ewolucja aparatu gebowego konodontéw jest znana w stopniu
nieporéwnywalnym bodaj z zadng inng grupg organizmow, obejmujac poziom
morfologii pojedynczych komorek wydzielajacych szkielet. Stabo udokumen-
towane pozostajg natomiast ewolucyjne poczatki konodontéw i ich zwigzki
z innymi grupami kopalnych strunowcéw. Pokrojem ciata konodonty przypomi-
najg minogi i Sluzice, ktére w karbonie byly dalece bardziej zr6znicowane niz
dzis (Bardack 1991), wspotwystepujgc woéwczas z konodontami.

W s$rodkowokambryjskich tupkach Burgess wystepujg tez inne skamienia-
tosci zwierzat o proponowanych pokrewienstwach ze strunowcami — Pikaia
i Metaspriggina. Ta ostatnia ma V-ksztaltne metameryczne struktury przypomi-
najagce myomery lancetnika i konodontéw (Simonetta i Insom 1993).

Najstarszym znanym strunowcem jest Yiinnanozoon z wczesnego kambru
Chengjiang (rye. 1A; Chen iwspotaut. 1995c, Dzik 1995). Jego szczegdlne cechy,
niezgodne zresztg z oczekiwaniami wynikajagcymi z neontologicznych interpre-
tacji filogenezy strunowcéw, to umieszczone dorsalnie w stosunku do struny
grzbietowej proste miesniowe worki i ztozona budowa okolicy gtowowej, prawdo-
podobnie z narzadami zmystéw (rye. 1A). Yiinnanozoon miat siedem tukow
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Rye. 1 Najpierwotniejsze strunowce.

A. Najstarszy znany przypuszczalny strunowiec Ywinanozoon lividum Hou, 1991 zkambru (atdaban)
Chengjiang, prowincja Yunnan, Chiny; dtugos¢ ciata okoto 3,5 cm. B. Konodont Clydagnathus? cf.
cavusformis Rhodes, 1969 z karbonu (wizen) Granton Shrimp Bed Szkocji (WgAdridge 1993); dtugosc
ciata okoto 2,5 cm. C. Prawdopodobny przodek salp Typhloesus wellsi (Melton i Scott 1973) z karbonu
(namur) Bear Gulch Limestone, Montana (Wg Conway Morris 1990); dtugos¢ ciata okoto 6 cm.
D. Pancerny bezszczekowiec Sacabambaspisjanvieri Gagnier, 1986 z ordowiku (wczesny karadok)
Boliwii (wg Brieck 1992); dtugos¢ ciata okoto 33 cm. E. Pokrewny ostrakoderm, cefalaspid Ateleaspis
tessellata Traquair, 1899 z syluru (wenlok) Szkocji (wg Ritchie 1967); dtugos¢ ciata okoto 16 cm.
F. Prymitywny szczekowiec, akantod Climatius reticulatus Agassiz, 1844 z dewonu Szkocji (Wg W at-
son 1937); dtugos¢ ciata okoto 6 cm.
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skrzelowych. Znamienne, ze w najwczesniejszych stadiach rozwoju embrional-
nego ryb i kregowcéw ladowych zawigzujg sie pecherzykowate somitomeiy,
ktérych liczba w gtowie wynosi siedem, w pdzniejszym rozwoju pojawia sie zas
tylez tukéw skrzelowych. Jest to zatem dziedzictwo niestychanie dawnych
zdarzen ewolucyjnych. Odmiennosci anatomii dzisiejszego lancetnika w stosun-
ku do Yunnanozoon potwierdzajg dawniejsze podejrzenia, ze jest on wtérnie
uproszczonym i przystosowanym do osiadtego zycia w osadzie potomkiem
swobodnie i aktywnie zyjacych (dowodzg tego V-ksztattne myomery!) filtratoréw
(na to z kolei wskazuje kosz skrzelowy zamkniety w atrium). Mozna wiec
domniemywac, ze linia ewolucyjna lancetnika jest bocznym odgatezieniem pnia
ostonie, wywodzacego sie ze strunowcéw wyzej uorganizowanych od konodon-
tow. Pewnych wskazéwek co do mozliwych drog ewolucji prowadzacych do
ostonie i lancetnika dostarcza wczesnokarbonski pozeracz konodontéw Typhloe-
sus z klasycznego stanowiska Bear Gulch w Montanie (ry¢. 1B). Zachowujac
rudymentarny szkielet ptetwy ogonowej miatjuz kosz skrzelowy i atrium ajego
organy wewnetrzne byty skupione w kulistej strukturze, tak jak u salp (cho¢
w odréznieniu od nich dwudzielnej; Conway Morris 1990).

Whioskujac o ewolucyjnych poczatkach strunowcow z anatomii Yunnanozo-
on, konodontéw i innych pierwotnych przedstawicieli tego typu sadzi¢ mozna,
ze charakterystyczna organizacja blokéw miesniowych zostata zapoczgtkowana
jako rezultat przeksztatcenia metamerycznych, wypetnionych ptynem workow
na grzbiecie ciata. Poszczeg6lne komadrki miesniowe workow tworzyty wypustki
dochodzace do pnia nerwowego, skoro jest to dzis wiasciwe lancetnikowi i roba-
kom obtym. Nie jestjasne, kiedy uformowata sie zamknieta cylindryczna cewka
nerwowa — by¢é moze w zwigzku z rozwojem bocznego sptaszczenia ciata worki
miesniowe rozrosty sie ku gorze, obejmujac z bokéw piern nerwowy. Wczesnie
i w niewiadomy sposéb pojawit sie rozbudowany hydrauliczny szkielet osiowy,
czyli struna grzbietowa, ktéra zreszta nie byta prawdziwie grzbietowa u Yunna-
nozoon, lecz zajmowalta raczej potozenie centralne, zgodne zjej funkcja szkieletu
osiowego. Organizacja aparatu skrzelowego i gonad Yunnanozoon byta zblizona
do dzisiejszych jelitodysznych, ale pozbawiona ich cech specjalizacji. Gtowowe
narzady zmystéw wskazujg z kolei na to, ze wczesna ewolucja anatomiczna
strunowcow byta powigzana z aktywnym i zapewne drapieznym trybem zycia.

Bardzo wczes$nie strunowce wyksztatcity swoisty rodzaj fosforanowego szkie-
letu wytwarzanego wewnatrz kieszonek epitelialnych. Pierwsze stadia rozwojowe
kambryjskich krewniakéw konodontéw (,,parakonodontéw”) przypominaja szty-
lety ryjka wsteznic. Jedyng kambryjska skamieniatoscig z zachowanymi miek-
kimi tkankami, ktorg podejrzewa sie o bliskie zwigzki z ,,parakonodontami”jest
znany z pojedynczego okazu z tupkéw Burgess Odontogriphus, ktéry miat
wokotgebowy aparat mineralnych zgbkéw. Niestety, ich zly stan zachowania i
wtdrnie zmieniona mineralogia nie pozwalajg na wiarygodne stwierdzenie, ze sg
identyczne z rownowiekowymi izolowanymi zgbkami konodontéw. Bylo to zwie-
rze o taSmowatym, grzbietobrzusznie sptaszczonym ciele podzielonym na po-
przeczne waskie segmenty by¢ moze homologiczne workom miesniowym Yunna-
nozoon. Znamienne, ze grzbietowo rozmieszczone waskie umigsnione worki,
funkcjonujgce zapewne jako komory hydrauliczne, miata rowniez tajemnicza
prekambryjska Dickinsonia. Metamerycznie rozmieszczone wypustki jelita
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(ryc. 2B) to cechy zblizajgceja dowsteznic. Moze to stanowié wsparcie klasycznej
koncepcji pochodzenia strunowcéw ze wsteznic. Wymaga jednak ponownego
rozwazenia, tym razem z uwzglednieniem materiatu kopalnego. Potstrunowce
bytyby wéwczas silnie zmienionymi potomkami najpierwotniejszych strunowcow
a prosoma jelitodysznych homologiem ryjka wsteznic — obydwie struktury
powstate z przedniego miesniowego worka formy wyjsciowej do Dickinsortia
i Yunnanozoon (Dzik 1995).

Ryc. 2. Wendyjska Dickinsortia costata Sprigg, 1947 o niejasnych pokrewienstwach,
by¢ moze ogniwo wigzgce wsteznice ze strunowcami: dtugosc¢ ciata tego stadium okoto
2.cm.

A. Rekonstrukcja grzbietowego zespotu komér oparta na rosyjskim okazie z nad Morza Biatego (z D zik

1996). B. Uktad bocznych uchyitkéw jelita na tle grzbietowych komér w australijskim okazie

z Ediacara zilustrowanym w Long (1995; obrzezone ciggta liniag wypetnienie piaskiem, przypuszczal-
ny przebieg oznaczony linig przerywana).

Zagadnienie ewolucji szkieletu mineralnego najstarszych strunowcow,
a w szczego6lnosci jego pochodzenie i mozliwy zwigzek pomiedzy sztyletami
wsteznic, szczecinkami chwytnymi Chaetognatha (kambryjski przedstawiciel tej
grupy z tupkéw Burgess nie moze sie doczekaé¢ publikacji), zgbkami oralnymi
konodontéw i tuskami skérnymi bezszczekowcéw jest dzis przedmiotem gorg-
cych dysput wsrod paleontologéw.

HEMICHORDATA

Pdétstrunowce sg wyjatkowo konserwatywnymi organizmami, prawdziwymi
zyjacymi skamieniatosciami. Sposréd dzis znanych gromad tego typu, piéro-
skrzelne Pterobranchia maja za soba najbogatsza historie geologiczna. W star-
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szym paleozoiku byly bardzo zr6znicowane, procz form do dzis zyjacych repre-
zentowane tez przez duze grupy bentonicznych i planktonicznych graptolitéw.
Bogata paleontologiczna dokumentacja przemian szkieletu ich kolonii (Urbanek
1986), lepionego z kolagenowej wydzieliny dysku przedustnego, dostarcza fascy-
nujacych mozliwosci wgladu w ewolucje sposob6éw zachowania (behawioru),
dajacych sie poréwnac¢ bodaj jedynie z przeksztatceniami ludzkiej kultury.
Zapoczgtkowana w koricu kambru gataz ewolucyjna planktonicznych graptoli-
téw wyksztatcita najrozmaitsze formy kolonii, nie tylko pasywnie planktonicz-
nych ale i aktywnie ptywajacych (Bates i Kirk 1992), opatrzonych specjalnymi
statecznikami ,ogonowymi”. Pierwsze planktoniczne graptolity (Rhabdinopora
Z najwczesniejszego ordowiku) miaty siateczkowate kolonie w ksztatcie dzwonu
z tréjbrzeszczotowym statecznikiem (nematularium) na wierzchotku rurki (teki)
pierwszego osobnika kolonii. Prad wody wytwarzany przez lofofoiy filtrujacych
osobnikéw kolonii musiat nieuchronnie powodowac jej ruch otworem dzwonu
do przodu. Zapewne czynniki hydrodynamiczne wymusity wiec przemiany ewo-
lucyjne, w ktérych wyniku przez redukcje liczby gatazek i wygiecie ich w strone
statecznika powstaly rozliczne zwarte konstrukcyjnie formy. Najbardziej za-
awansowane z nich miaty zdeterminowana liczbe osobnikéw, przez co kolonie
nabraty pokroju malenkich rybek. Byt to chyba szczyt rozwoju kolonijnego
(klonalnego) superorganizmu w historii zycia na Ziemi. Wielokrotnie, w wyniku
rewersji ewolucji, formowaly sie jednak tez postaci kolonii wskazujgce na stabo
ukierunkowane poruszanie sie w toni wodnej, zapewne ograniczone do rotacji.

Znaleziska spiiytyzowanych zooidow wewnatrz rurek kolonii planktonicz-
nych graptolitéw, jak réwniez sposdb tworzenia ich szkieletu wykazujg, ze
niewiele sie zmienito w anatomii pidroskrzelnych w trakcie ostatnich pieciuset
milionow lat. Juz Srodkowokambryjskie bentoniczne pioroskrzelne tworzyly
kolonie podobne do dzisiejszej Rhabdopleura (Bengtson i Urbanek 1986, Dur-
man | Sennikov 1993)

Jelitodyszne Enteropneusta sg dobrze udokumentowane przez znaleziska
kompletnych okazéw dopiero z wczesnej jury, ale wsrdéd wcigz niedostatecznie
szczeg6towo opisanych srodkowokambiyjskich zwierzat z tupkéw Burgess sa
formy interpretowane jako przedstawiciele tej grupy. Nie pozostaje wiec nic
innego, jak poczekaé na publikacje szczegétowych danych przed podjeciem préb
Scistego okreslenia zwigzkow jelitodysznych z piéroskrzelnymi i strunowcami.

ECHINODERMATA

Filogeneza szkartupni nalezy do bardzo dobrze poznanych dzieki ich mezo-
dermalnemu, wewnatrzkomorkowo powstajacemu kalcytowemu szkieletowi, do-
brze zachowujacemu sie w stanie kopalnym i Scisle odzwierciedlajgcemu anato-
mie organdéw wewnetrznych. Tradycyjnie przyjmuje sie, ze filogenetycznie naj-
pierwotniejsze sg szkartupnie todyzkowe z U-ksztattnymjelitem i pieciopromien-
Nng symetrig petnigcego funkcje filtracyjne czutkowego aparatu ambulakralnego.
Jednak geologicznie najstarsze szkartupnie ze Srodkowej czesSci wczeshego
kambru (atdaban) nie tylko nie miaty todygi, ale i nie wykazuja Sladéw radialnej
symetrii, zas odbyt uchodzit na koncu ciata (iyc. 3A; bDurham 1993). Uklad
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ambulakralny tych najstarszych szkartupni z grupy Helicoplacoidea sktadat sie
z dwu odchodzacych od otworu gebowego pasow, tgczacych sie nastepnie znow
ze soba w tylnej czesci ciata. Otwory zapewne stuzace nézkom ambulakralnym
otwieraly sie na zewnatrz po bokach wypuktych paséw, jak u poézniejszych
szkartupni swobodnie zyjacych, a nie w zastonietych bruzdach, jak u szkartupni
todyzkowych.

Ryc. 3. Kambryjskie szkartupnie prawdopodobnie pierwotnie pozbawione radialnej sy-
metrii.

A. Helikoplakoid Helicoplacus gilberti Durham i Caster, 1963, wczesny kambr (atdaban) formacji

Poleta, Kalifornia (na podstawie Durham 1993); dtugos¢ teki okoto 3 cm. B. Pierwotny ktenocystoid

Jugoszouia archaeocyathoid.es Dzik i Ortowski, 1995 ze Srodkowokambryjskich (wiek Paradoxides

oelandicus) piaskowcéw Jugoszowa koto Sandomierza, przygebowa czes¢ teki w widoku z géry i od
dotu; dtugos¢ okoto 3,5 cm.

Znamienne, ze podobnej organizacji ambulakra zostaly ostatnio zidentyfi-
kowane u najstarszego znanego przedstawiciela innej grupy pierwotnych szkar-
tupni pozbawionych radialnej symetrii, Ctenocystoidea, ze srodkowego kambru
Gor Swietokrzyskich (Dzik i Ortowski 1995; ryc. 3B). W trakcie $rodkowego
kambru Ctenocystoidea z robakoksztattnych przemienity sie w zwarte, pudetecz-
kowate formy o masywnym szkielecie, zachowujgc charakterystyczny, Scisle
bilateralnie symetryczny aparat wokétgebowy. Sadzac z podobienistwa poszcze-
g6lnych ptytek tego aparatu do ptytek pierscienia wokotprzetykowego strzykw,
byt on podstawag ztozonego wierica czutkdw. Znaczenie filogenetyczne wspot-
wystepowania czutkéw gebowych z ambulakrami u szkartupni, na etapie ewo-
lucji zapewne przed wyksztatceniem radialnej symetrii, nie jestjasne ale dopu-
Sci¢ trzeba mozliwosé, ze swobodnie zyjgce szkartupnie sg pierwotniejsze ewo-
lucyjnie. Uformowanie sie planu budowy witasciwego wszystkim dzisiejszym
szkartupniom mogto sie wiec dokona¢ w ich obrebie.
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Konkluzja ta ma dos¢ destrukcyjne nastepstwa dla ogolnie dzi$ przyjetych
interpretacji pokrewieristw w obrebie zwierzat wtéroustych Deuterostomia. Sta-
nowi bowiem pewne wsparcie dla hipotez filogenetycznych, postulujacych po-
chodzenie szkartupni od Sipunculoidea a nie od Hemichordata, jak sie zazwyczaj
przyjmuje.

LOPHOPHORATA

Rozmaite grupy czutkowcéw dominowaly w zespotach wczesnopaleozoicz-
nych osiadtych filtratoréw, poprzedzajgc czasowo takie ekologicznie dzi$ wazne
grupy, jak szkartupnie, mieczaki, wieloszczety czy jamochiony. Stosunkowo
najpdzniej sposrod czutkowcow pojawity sie w zapisie kopalnym kolonijne
mszywioty, znane dopiero z ordowiku. Larwa najpierwotniejszych mszywiotow
wczesnoordowickich przed metamorfozg a po zasiedleniu podtoza wydzielata
potkulista wapienng ostonke (protoecium). Jest to zapewne przebieg ontogenezy
pierwszego osobnika w kolonii, pierwotny dla mszywiotow (analogiczny do
rozwoju pioroskrzelnych). Nalezatoby wiec oczekiwa¢ wystepowania protoecium
i u niekolonijnego przodka mszywiotéw.

Jakoz rozwdj osobniczy niepozornych paleozoicznych organizméw, wytwa-
rzajgcych stozkowate, wapienne rurki kornulitéw zaczynat sie od wytworzenia
koputowatej, przycementowanej do podtoza wapiennej ostonki identycznej z pro-
toecium mszywiotéw. Ich rurki, znane poczynajac od wczesnego ordowiku, byly
powierzchownie podobne do rurek dzisiejszych osiadtych wieloszczetéw Serpu-
lidae ale o zupelnie odmiennej mikrostrukturze Scianek (takiej jak u niektérych
mszywiotéw). Mozna na podstawie tych podobieristw w budowie i sposobie
wytwarzania szkieletu domniemywac, ze kornulity sg pokrewne przodkom mszy-
wiotdw (Dzik 1991). Zapewne sg réwniez przodkami czestych w starszym paleo-
zoiku tentakulitow, dobrze znanych paleontologom dzieki pospolitym wysoko-
stozkowatym kalcytowym muszelkom. W dewonie jedna z linii rozwojowych
tentakulitéow przeszta do planktonicznego tiybu zycia stajac sie wazng grupag
skamieniatosci przewodnich. Jesli tentakulity rzeczywiscie sg pokrewne mszy-
wiotom, bytaby to jedyna grupa czutkowcow przystosowanych do zycia w pela-
gialu oceanicznym. O zwigzki z tentakulitami podejrzewa sie takze paleozoiczne
skamieniatosci szkieletowe do niedawna uwazane za rurki wieloszczetdéw Spiror-
bis. Nie ma jednak dzis dowodéw na wystepowanie osiadtych wieloszczetéw,
tradycyjnie acz niestusznie uwazanych za zywe skamieniatosci, w paleozoiku.
Prawdziwe Spirorbis pojawily sie dopiero w kredzie (Weedon 1993).

Z kambru nie sg znane kornulity ani zadne organizmy tworzace wapienne
rurki, z ktérymi mozna by je wigza¢. By¢ moze tajemniczy organizm Cambrorhy-
tium z tupkéw Burgess ukrywajacy opatrzone czutkami ciatlo w organicznych
waskostozkowatych rurkach (Conway Morris i Robison 1988) moze by¢ pokrew-
ny kornulitom. Jesli interpretacja taka jest prawdziwa, to szkielet czutkowcow
by} pierwotnie organiczny, a uzyskanie zdolnosci dowydzielaniaweglanu wapnia
nieznacznie tylko wyprzedzito rozwdj kolonialnosci w ewolucji mszywiotow.

Najwazniejszg kopalng grupa czutkowcdw sg ramienionogi Brachiopoda. Ich
muszle nalezg do najpospolitszych skamieniatosci, nic wiec dziwnego, ze badacze
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brachiopodoéw bodaj czy nie dominuja liczbowo wsréd paleontologéow. Niemal od
poczatku kambru czeste sg ramienionogi o fosforanowych badz wapiennych
skorupkach wydzielanych przez dwuczesciowy ptaszcz. Zachowane wraz z miek-
kimi organami ciata wczesnokambiyjskie ramienionogi bezzawiasowe ze stano-
wiska Chengjiang ukazuja daleko idgce podobienstwa planu budowy do dzisiej-
szych ich reliktowych potomkéw Jin i wspétaut. 1993). Podobnie jak dzis,
kambryjskie lingulidy zyty w pionowych norkach wciagajgc sie do nich dtuga,
miesista ndzka. Nie oznacza tojednak, ze nazwy dzisiejszych rodzajéw moga by¢
uzyte do paleozoicznych czy nawet mezozoicznych gatunkéw (Biernat i Emig
1993), nawet jesli jest zasadne nazywanie ich ,zywymi skamieniatoSciami”.

Ryc. 4. Kambryjskie czutkowce Eldonioidea.

A. Dinomischus venustus Chen, 1989 z wczesnego kambru (atdaban) Chengjiang w prowincji

Yunnan, Chiny; wysokos$¢ kielicha (bez kolcowatego ptatka) okoto 2 cm (na podstawie Chen

i Erdtmann 1991). B. Dysk Velumbrella czarnockii Stasiniska, 1960 ze sSrodkowego kambru Brzechowa

w Gérach Swietokrzyskich zwrysowanym jelitem i czutkami pokrewnej Eldonia ludwigiWalcott, 1911
z tupkéw Burgess, Kolumbia Brytyjska; srednica dysku okoto 8 cm.

Nader powoli w trakcie kambru formowaty sie cechy wiasciwe ramieniono-
gom zawiasowym. Przynajmniej niektére z najpierwotniejszych ramienionogéw
zawiasowych (Nisusig) miaty funkcjonalne jelito. Dowodzg tego znaleziska ska-
mieniatych odchodéw w otworze pomiedzy skorupkami ich dwuczesciowej mu-
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szli. Nie jestjednak do korica pewne, czy nie miescit czasem ndzki inny otworek
w wierzchotku muszli.

W $rodkowym kambrze Brzechowa w Gérach Swietokrzyskich masowo wy-
stepuja sztywne ale prawdopodobnie pierwotnie niezmineralizowane dyski Ve-
lumbrella niegdy$ interpretowane jako odciski meduz. Jest dzi$ oczywiste, ze
Velumbrellajest bliskim krewniakiem innego kambiyjskiego zwierzecia, Eldonia,
znanego z licznych okazow z tupkéw Burgess, z Chengjiang, Kaili i wielu innych
kambryjskich stanowisk. Eldonia miata U-ksztaltne jelito i typowy lofofor, jej
pokrewienstwa z czutkowcami nie budza wiec powazniejszych watpliwosci
(rye. 4B na str. 669). Sztywny szkielet, porastany niekiedy przez epibionty,
tudziez stosunkowo kroétkie czutki lofoforu dowodza, ze byly to organizmy
osiadte, pasywnie spoczywajgce na dnie morskim. Zagadkowy Dinomischus
z Burgess i Chengjiang, opatrzony dtuga nézka stozkowaty kielich z ptatkami
(jeden z ptatkéw jest mocno wydtuzony u gatunku z Chengjiang; rye. 4A), moze
rowniez naleze¢ do tej ewolucyjnej gatezi czutkowcoéw (Dzik 1993).

Mozna domniemywac, ze szkielet czutkowcéw byt pierwotnie wydzielany
przez krawed? ptaszcza, ktéry przybierat ksztatt cylindryczny (kornulity i mszy-
wioly), szerokostozkowaty z ptatowanym brzegiem (eldonie) badz dwuptatowy
(ramienionogi). Morfologia pozbawionych ptaszcza przodkow czutkowcédw pozo-
staje nie znana. Z jakich$s powoddéw nie wystepujg w faunach starszego paleo-
zoiku zadne organizmy, ktére mozna by wigza¢ z dzisiejszymi Phoronoidea.

ARTICULATA

Pochodzenie wijéw pozostaje jednym z najbardziej kontrowersyjnych zagad-
nien w filogenezie stawonogdéw. Materiat zoologiczny nie pozwala na rozstrzyg-
niecie, ktora z tradycyjnych interpretacji jest prawdziwa: polifiletyczna, postu-
lujaca niezalezne wyprowadzenie wijow i owadoéw (Atelocerata) z form pokrew-
nych pratchawcom), czy raczej monofiletyczna, eksponujaca podobienstwa
w budowie anatomicznej owadoéw i skorupiakOw (Shear | Kukalova 1989).
JesteSmy obecnie Swiadkami przetomu w tej dyskusji, ktory zawdzieczamy
nowym znaleziskom najbardziej prymitywnych Atelocerata. Niestety, znaczna
czes¢ tego materialu pozostaje nie opisana. Szczegolnie niefortunne jest to
w przypadku wczesnopaleozoicznych morskich przodkéw wijow i owadéw. For-
my bliskie zapewne wijom wystepujg we wczesnym sylurze Wisconsin, pobieznie
tylko skomentowane. Z wczesnodewonskich tupkéw Bundenbach w gérach
Hunsruck pochodza nie opublikowane dotad dane o spirytyzowanych stawono-
gach majacych wyraznie wyodrebniong gltowe ze ztozonymi oczyma i nitkowatymi
antenami, trzy pary odndzy krocznych oraz diugi odwlok z diplosegmentami
i duzymi wyspecjalizowanymi odnézami na koncu. Zblizona organizacja ciata
charakteryzuje Euthycarcinoidea, grupe stodkowodnych stawonogéw znana od
dawna z kontynentalnych osadow triasu, permu i karbonu. Ostatnio zidentyfi-
kowano je w sylurze (McNamara i Trewin 1993) i, co najbardziej zaskakujace,
podobny plan budowy ukazaly stawonogi wczesnokambryjskie. Fuxianhuia ze
stanowiska Chengjiang ma ztozone oczy na stupkach i cienkie czutki a za nimi
masywne przydatki gebowe (rye. 5A). Cho¢ zinterpretowane przez autoréw opisu
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(Chen iwspotaut. 1995a) jako chwytne hakowate odnéza z ostrymi wierzchotka-
mi, ich szczatki ukazujq raczej pokrdj mandibul z guzkowanymi powierzchniami
zujacymi (interpretowanymijako nasady przez Chen i wsp6taut. 1995a; rzekome
wierzchotki przebity pionowo tergit glowowy, byly wiec raczej rzeczywistymi
nasadami). Przynajmniej tylne odnéza siedemnastu segmentéw ,tutowia” Fu-
xianhuia majg taki sam pokréj, jak przydatki w diplosegmentach Euthycarcini-
da. Koncowa czes¢ ciala jest beznoga. Nie jest jasne czym jest ,tarcza gtowowa”
Euthycarcinida i Fwcianhuia. U typowych Euthycarcinida przed tergitem tym
znajduje sie normalnie wyksztatcona puszka gltowowa, sugerujac, ze jest to
homolog collum krocionogdéw (beznogi segment labialny), u Fuxianhuia za$ oczy
odchodzg od niewielkiego centralnego sklerytu o niejasnej naturze. Wyjasnie-
niem tej dziwnej sytuacji anatomicznej moze by¢ stabo poznana, wspotwystepu-
jaca Chengjiangocaris, majaca przed najwiekszym tergitem w przodzie tutowia
serie pieciu innych waskich tergitéw (rye. 5B). Niewykluczone, ze jest to jeszcze
wczesniejsze stadium integracji segmentéw glowy.

Ryc. 5. Przypuszczalni przodkowie wijow i owaddw z wczesnego kambru Chengjiang.

A. Fwecianhuia protensa Hou, 1987, oktad i budowa odnézy gtowowych i tutowiowych nieznany,
dtugos¢ ciata okoto 7 cm (na podstawie Chen i wspétaut. 1995a). B. Chengjiangocaris longiformis
Hou i Bergstrom, 1991 (na podstawie Chen i Erdtmann 1991).

Mozna wiec domniemywac, ze Fuxianhuia i nie opisane sylursko-dewonskie
Atelocerata sg ogniwami tgczacymi najstarsze trylobity i skorupiaki z wijami,
ktérych (réwniez nie opisane) szczatki sg znane juz z péznego syluru. Ztozone

Kosmos
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oczy, nitkowate czulki, wapniejace tergity i zapewne pare innych cech okazuja
sie wiec cechami wyjsciowymi (apomorfiami) wszystkich stawonogéw. Znamien-
ne, ze najprymitywniejsze wije krocionogi (Diplopoda) maja segmentacje gtowy
taka, jak trylobity i podobnie jak one wapniejacy oskoérek. Historyczng ewolu-
cyjna geneze ma rozwojowa odmiennos¢ trzech segmentéw tutowiowych Atelo-
cerata tudziez, co szczegoélnie ciekawe, parzysta determinacja segmentéw odwio-
ka przez geny pair rule w rozwoju Drosophila (Sander 1988)! Osobnym nie
rozstrzygnietym zagadnieniem pozostaje homologia segmentow gltowy Atelocera-
ta i skorupiakow, w szczegélnosci zuwaczek.

Organizacja aparatu gebowego typowa dla dzisiejszych rakéw wyzszych
Malacostraca, tudziez typowy dla nich skiad pleonu jest osiggnieciem stosun-
kowo p6znym, prawdopodobnie poordowickim. Doskonale poznane, dzieki licz-
nym znaleziskom w srodkowokambryjskiej faunie tupkéw Burgess, skorupiaki
Perspicaris i Canadaspis miaty tagmatyzacje identyczngjak dzisiejsze Leptostrag-
ca, alejedyng pare odnézy gebowych stanowity zuwaczki; znajdujgce sie za nimi
z tylu odnéza tagmy gtowowej nie réznity sie pokrojem od odnézy krocznych.

Szczegodlnie pouczajgcych informacji na temat ontogenezy pierwotnych sko-
rupiakow dostarczyty péznokambryjskie Bredocaris i Rehbachiella, znane z nie-
prawdopodobnie dobrze tréjwymiarowo zachowanych sfosfatyzowanych szczat-
koéw miodocianych stadiéw (Matter | Walossek 1988, Walossek 1993). Ich
odnéza majg organizacje posrednig miedzy skorupiakami i tiylobitami, wykazujg
tez daleko posunietgjednorodnos¢ (homonomieg). Brak wyrazistej granicy miedzy
tutowiem i odwiokiem czyni z Rehbachiella przedstawiciela Entomostraca i wigze
z duzymi kambryjskimi skorupiakami typu Protocaris i Odaraia. WSrod skoru-
piakoksztattnych stawonogéw z péznokambiyjskich konkrecji sg tez formy
z prawie homonomicznymi odnézami gtowowymi, bez karapaksu i z homologiem
drugich szczek nie wbudowanym w tarcze gtowowa (Skara, Cambrocaris), pozo-
stajgce wiec na etapie rozwoju tagmatyzacji bliskim trylobitow.

Chyba jeszcze pierwotniejszg od trylobitow gatgz kambiyjskich stawonogéw
stanowig te o chwytnej a nie czuciowej pierwszej parze odnézy gtowowych,
ktéorych Srodkowokambryjskim przedstawicielem jest Yohoia (rye. 6A)
a péznokambiyjskim Martinssonia. Z najstarszymi trylobitami wigze je topatko-
waty telson i skiad gtowy ze ziozonymi oczyma na tarczy. Pokrewna tym
pierwotnym stawonogom moze by¢ Anomalocaris, najwiekszy drapieznik kam-
bru (do 60 cm diugosci ciata; coriins 1996; rye. 6B). Najstarszym jej krewnia-
kiem jest Cassubia z wiercenia Koscierzyna a najprymitywniejszym Kerygma-
chelaz Grenlandii. W Srodkowokambryjskiej faunie tupkéw z Burgess wystepuja
dwa gatunki wielkich anomalokaridéw a we wczesnokambryjskiej faunie Chen-
gjiang ich zréznicowanie byto jeszcze wieksze, choé nie osiggaty wowczas jeszcze
tak znacznych rozmiarow ciata. Znane tylko ze stadiéw larwalnych Cambropa-
chycope i Goticaris z péznego kambru szwedzkich konkrecji Orsten (Walossek
iMarer 1990) miaty podobng tagmatyzacje i organizacje odnézy, byta to wiec
grupa niewatpliwie bardzo zréznicowana w starszym paleozoiku. Pierwotne
anomalokaridy mialy, podobnie jak trylobity, dtugie cerci na koncu odwiloka
a trzy ostatnie pary odndézy byty ustawione niemal pionowo do géry (zachowata
taki stan omoéwiona nizej Opabinia). Poza pierwsza parg chwytnych odnézy
gtowowych wszystkie pozostate odnéza (trzy pary gtowowych i liczne odwitokowe)
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przeksztatcity sie w wiostowate pletwy. Zapewne pozostaje to w zwigzku ze
wzrostem rozmiaréw ciata, kiedy typowe dla stawonogéw opatrzenie odnézy
ptywnych wachlarzami szczecinek przestato wystarczac (przy wyzszych liczbach
Reynoldsa mniejszy jest wptyw lepkosci ptynu na warunki optywu). Charaktery-
styczng cechg Anomalocaris jest radialna, czteropromienna organizacjajej apa-
ratu gebowego (rye. 6B), ktoéry byt przez to niegdy$ uwazany za skamieniatos¢
meduzy. WsSréd znanych ze starszego paleozoiku pierwotnych stawonogéw
poréwnac go chyba mozna tylko z ryjkiem kikutnic Pantopoda, ktére moze sg
i potomkami tych kambryjskich zwierzat.

Ryc. 6. Pierwotne stawonogi o chwytnej pierwszej parze odndézy gtowowych ze srodko-
wokambryjskich tupkéw Burgess (na podstawie w hittington 1974, 1975 z pzik 1992).

A. Yohoia tenuis Walcott, 1912z normalnie wyksztatconymi odnézami krocznymi; dtugos$¢ ciata okoto

3,5 cm. B. Anomalokarid Laggania cambria Walcott 1911 ze zmodyfikowanymi odnézami odwioka;

dtugosc¢ ciata okoto 35 cm. C. Opabinia regalis Walcott 1911 ze zro$nigetymi i wydtuzonymi w ,trgbe”
podstawami pierwszej pary odnézy gtowowych; dtugos¢ ciata okoto 10 cm.

Najbardziej niezwykly pokrdj ciata, zapewne wynik wtérnej specjalizacji,
ukazuje srodkowokambiyjska Opabinia, o pierscieniowanych podstawach od-
nézy chwytnych zro$nietych w ,trgbe” i licznych ztozonych oczach (ryc. 6C).
Zwierze to sprawia niezwykle wrazenie i czesto bywa przywolywane jako dowéd
na nieporéwnywalnos$¢ zréznicowania faun kambryjskich i dzisiejszych (kam-
bryjskie maja by¢ bardziej r6znorodne). W istocie wiekszos¢ pozornie wyjatko-
wych cech Opabinia znajduje bliskie homologie i analogie wsrdod innych kam-
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bryjskich stawonogéw, szczegélnie anomalokaridéw. Jesli przypomni sie przy
tym wyglad dzisiejszych skrajnych przedstawicieli poszczegélnych grup syste-
matycznych stawonogéw, rzekoma niezwyktos¢ faun kambryjskich wyraznie
traci na sugestywnosci.

Nie jest natomiast pewne czy korzenie Chelicerata tez tkwig wsréd stawono-
goéw o pierwotnie chwytnych homologach pierwszej pary czutkéw skorupiakéw
(antennul) czy raczej wigzac je nalezy z licznymi w kambrze formami o trylobi-
towej organizacji odnézy ale rozbudowanej tarczy glowowej i kolcowatym telso-
nie. Najlepiej poznanym sposréd licznych przedstawicieli tej grupy jest Emeral-
della z tupkdéw Burgess. Szczegllng wage przywigzuje sie do anatomii wspot-
wystepujacej z nig Sanctacaris. Jej tarcza glowowa ma identyczny skiad, tyle ze
pierwsza para odnézy nie miata pokroju typowo trylobitowych czutkéw a zdaje
sie mie¢ chwytne przystosowania (Briggs i Collins 1988). Trudno stwierdzic,
czy jest to rzeczywiscie przejaw bliskosci ze szczekoczutkowcami. topatowatym
telsonem Sanctacaris nawigzuje do Yohoia, ktéra wszelako miata wyraznie
chwytne homologi antennul. Bezdyskusyjne szczekoczutkowce sg znane dopiero
z ordowiku.

Trudno odnalez¢ dzi$ sens w nadzwyczajnej réznorodnosci kambryjskich
stawonogdw i wiekszo$¢ badaczy w niej sie zagubita. Na szczeScie, stopniowo
ukazuje sie tez i porzadek w pojmowaniu wczesnej filogenezy Arthropoda,
gtownie dzieki informacjom dostarczanym przez tupki Burgess i Chengjiang czy
konkrecje Orsten. Wyraznie zblizamy sie tez do wyjasnienia charakteru powia-
zan pomiedzy stawonogami a pozostatymi grupami Articulata, w szczegdlnosci
z pratchawcami.

Dzisiejsze pratchawce majg czuciowe przydatki na gltowie i ztozony aparat
gebowy sktadajacy sie ze zmodyfikowanych odndzy, sa wiec pod wzgledem
stopnia rozwoju gltowy (cefalizacji) rownie zaawansowane, jak prymitywne sta-
wonogi. Prawdopodobnie pierwsza para odnézy petnita chwytne funkcje juz
u srodkowokambryjskiej Aysheaia, ktdra planem budowy ciata nawigzuje jed-
nak bardziej do niesporczakéw niz pratchawcow (ryc. 7B). Ryjek Aysheaia miat
radialng organizacje, nie bytjednak podgiety, jak u Anomalocaris czy dzisiejszych
kikutnic, lecz byt skierowany prosto do przodu, jak u niesporczakow.

W ciagu ostatniego dziesieciolecia zidentyfikowano licznych kambryjskich
krewniakéw pratchawcéw i niesporczakéw. Niektdrzy z nich mieli zmineralizo-
wany szkielet w postaci grzbietowych kolcéw (kanadyjska Hallucigenicr,
Ramskat1d | Hou 1991) bgdZ przypominajgcych ztozone oczy ptytek (syberyjsko-
-chiniski Microdictyon; ryc. 7C; chen i wspétaut. 1995b). Najstarszym dobrze
poznanym przedstawicielem tej grupyj est Xenusion z najwczesniej szego kambru
battyckiego, od ktérego ukuta zostata nazwa Xenusia (ryc. 7A; Dzik i Krumbie-
ge1l 1989). Znajomos$¢ anatomii Xenusion opiera sie na dwu jedynie okazach
zachowanych tréojwymiarowo w piaskowcu. Wnetrze odnoézy wypetnito sie pia-
skiem a okrywy ciata sg rozdarte i rozwarte wzdtuz brzucha; catos¢ zas ukosnie
przecina warstwowanie skaly. Byly to wiec wylinki, dos¢ dtugo eksponowane na
dziatanie morskiego sSrodowiska przed ostatecznym pogrzebaniem. Pomijajacjuz
to, ze fosylizacja miata miejsce w warunkach nieaktualistycznych (dzi$ wylinka
zostataby zjedzona przez bentoniczne scierwojady), sposob deformacji pokazuije,
ze wylinki Xenusion musiaty by¢ mocno usztywnione przynajmniej od strony
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grzbietowej. Mimo pierscieniowania, nie ma wiec istotnego podobieristwa okryw
ciata Xeriusion do hydraulicznego szkieletu dzisiejszych pratchawcow. Oznacza
to, ze przejscie od Xenusia do stawonogdéw nie wymagalo istotnych zmian
W organizacji zewnetrznego szkieletu ajedynie udoskonaleniajego wspoétdziata-
nia z miesniami odnézy. Wiekszo$¢ kambryjskich stawonogéw, podobnie jak
i wszystkie dewonskie kikutnice, zachowata zresztg pierscieniowanie proksy-
malnych czesci odnézy, wlasciwe Xenusia.

Ryc. 7. Kambryjskie Xenusia, przodkowie niesporczakow i pratchawcow.

A. Xenusion auerswaldae Pompeckj, 1927 gtazy narzutowe wczesnokambryjskiego piaskowca Kal-

marsund (Dzik 1991); diugos¢ ciata okoto 20 cm. B. Aysheaia pedu.ncu.lata Walcott, 1911 ze

Srodkowokambryjskich tupkéw Burgess (WgW hittington 1978z Dzik 1992); dtugos¢ ciata okoto 8 cm.

C. Microdictyon sinicwn Chen et al. 1989 z Chengjiang (Chen i wspétaut. 1995b); dtugos¢ ciata
okoto 2,5 cm.

Wspomniatem juz, ze nie ma w paleozoiku osiadtych wieloszczetow buduja-
cychwapienne rurki, tak pospolitych w epikontynentalnych morzach poczynajac
od jury. Sposrod swobodnie zyjacych wieloszczetéw te z rzedu Eunicida sg
stosunkowo dobrze reprezentowane przez swoje aparaty szczekowe poczynajac
od wczesnego ordowiku. Nie znajduje sie jednak takich aparatéw w kambrze
(cho¢ pewne sfosfatyzowane skleryty zwczesnego kambru Meishucunw Chinach
przypominajaje nieco). Co wiecej, jedyne dobrze poznane ze sSrodkowego kambru
tupkoéw Burgess wieloszczety Canadia i Burgessochaeta nie miaty wewnetrznego
szkieletu (acicul) w parapodiach, byty wiec od swoich dzisiejszych krewniakéw
znacznie prosciej uorganizowane. Uzbrojenie parapodiéw kambryjskich wielo-
szczetow w bardzo duze peki szczecinek wskazuje na adaptacje do aktywnego
ptywania. Wzigwszy pod uwage ubéstwo wieloszczetéw w kambrze w stosunku
do stawonogéw i Xenusia, mozna domniemywac, ze sg one raczej boczna gatezig
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wczesnego réznicowania Articulata, o matym znaczeniu filogenetycznym, ktorej
rozkwit przypadt dopiero na p6zniejsze okresy geologiczne.

Kuszace jest wigzanie Xeruision z powszechnymi w faunach kambryjskich
robakami obtymi Priapuloidea, ktére rowniez wykazuja wyrazng kutikularyzacje
pierscieniowanych okryw ciata. Wiadomo skadinad, ze byly jedna z najwazniej-
szych grup ryjacych w osadzie organizmoéw tych czaséw (polowaty na nie
trylobity; Jensen 1990). Mozna sobie wyobrazi¢ przejscie od hydraulicznego
petzania po powierzchni osadu do kroczenia przy wykorzystaniu przydatkéw na
jego powierzchni. By¢ moze takg tez droge ewolucyjng przeszty Xenusia od
priapuloidow.

NEMATHELMINTHES

Stwierdzenie, iz w srodkowokambryjskich tupkach Burgess wystepuje sym-
patrycznie wiele gatunkow robakéw obtych o znacznym zréznicowaniu anatomi-
cznym, byto sensacjg paleontologiczng przed dwudziestu laty (Conway Morris
1977). Dzi$ znamy dziesigtki gatunkéw wczesnopaleozoicznych priapuloiddw.
Czes¢ z nich jest podobna do dzisiejszych reliktowych przedstawicieli grupy,
ktorzy od karbonu nie zmienili istotnie budowy anatomicznej. Pojawiajg sie
doniesienia o0 wcigz nowych typach morfologicznych a szczegoélnie réznorodna
okazata sie grupa Palaeoscolecida, bardzo pospolita w catym kambrze i ordowi-
ku. Izolowane malenkie, fosforanowe ptytki, pokrywajace pierscienie na powie-
rzchni ciata takich paleoskolecidéwjak kambryjska Hadimopanella czy ordowic-
kie Milaculum nalezg do czestych skamieniatosci na wszystkich kontynentach
(Multler | Hinz-Schatireuter 1993). Liczne znaleziska kompletnych okazéw
dostarczyly informacji zaréwno o mikroskopowej budowie ich okryw ciata, jak
i anatomii wewnetrznej. Wiadomo dzieki temu, ze ich proste jelito nie byto
unieruchomione mezenteriami, ze otwo6r gebowy otoczony byt czterema broda-
wkami a u zaawansowanych ewolucyjnie form okrywy ciata byty wzmocnione
ukosnie biegngcymi i krzyzujgcymi sie pod katem prostym wioknami kolagenu
(jak u dzisiejszego Gordius). Zapewne byly to organizmy pokrewne dzisiejszym
nicieniom, w postaci zblizonej anatomicznie do form dzisiejszych znanym dopie-
ro od karbonu. Tak znaczne zréznicowanie anatomiczne robakéw oblych we
wczesnym paleozoiku dowodzi ich kluczowej pozycji we wczesnej filogenezie
Metazoa.

MOLLUSCA

Mieczaki pojawity sie w zapisie kopalnym wczes$niej od innych grup zwierze-
cych, w szczegolnosci przed stawonogami. Bliskos¢ budowy anatomicznej dzi-
siejszych jednotarczowcéw i chitondw nie pozostawia watpliwosci, ze rowniez
organizacja najpierwotniejszych mieczakéw byta im bliska. Nie jest natomiast
oczywiste, jaka byla organizacja przodkéw mieczakow. Cho¢ uwaza sie dzi$
powszechnie, iz sposréd mieczakéw najpierwotniejsze sg pozbawione mineral-
nych okryw bruzdobrzuchy Aplacophora, materiat paleontologiczny nie tylko
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tego nie potwierdza ale wrecz zdaje sie takiej interpretacji filogenetycznej zaprze-
cza¢. Niezgodne z nig jest bowiem nastepstwo czasowe pojawiania sie poszcze-
goélnych form morfologicznych szkieletu w obrebie gtéwnych pni rozwojowych
wczesnopaleozoicznych mieczakdéw.

Niezgodnie z oczekiwaniami muszle najstarszych znanych mieczakéw sg
wysokostozkowate, proste lub spiralnie zwiniete, z silnie rozdetg prawie kulistg
muszlg embrionalng (protokonchg). Taka wlasnie morfologia cechuje pierwsze
slimaki Aldanella i wspotwystepujace z nimi hyolity. Prostota morfologiczna
muszli tych najstarszych mieczakéw powoduje, ze ich wiarygodna identyfikacja
jest mozliwa tylko wtedy, kiedy dysponujemy dobrze zachowanymi stadiami
embrionalnymi i larwalnymi. Obfitos¢ sfosfatyzowanego materiatu w starszym
paleozoiku (Dzik 1994) jest tu bardzo pomocna. Tuz po faunie z Aldanella
pojawity sie w zapisie kopalnym pierwsze jednotarczowce Monoplacophora
o ptaskich muszlach embrionalnych i pokrewne z nimi wymarte Rostroconchia.
Ta ostatnia wymarta grupa, ktéra zapewne data poczatek walconogom Scapho-
poda, jest w paleozoiku reprezentowana przez liczne gatunki o muszlach tudzaco
podobnych do matzéw. Nie miaty jednak organicznego wiezadta a muszla larwal-
na nie byta podzielona na dwie skorupki. Jej dwudzielnos¢ rozwijata sie dopiero
po metamorfozie, inaczej niz u matzéw.

Najprawdopodobniej nieznacznie wczesniejsze pojawienie sie slimakow niz
jednotarczowcoOw jest przypadkowe i wynika z niekompletnosci dokumentacji
kopalnej. Jakkolwiek by jednak nie bylo, podobienstwo pomiedzy stadiami
larwalnymi przedstawicieli tych grup nie byto wieksze na poczatku kambru niz
pozniej. Tak wczesne wyodrebnienie sie gatezi ewolucyjnej slimakow i ich blizsze
podobienstwo do hyolitéw nizjednotarczowcowjest zagadkowe. Nie jest tezjasna
pozycja filogentyczna bardzo pospolitych w starszym paleozoiku Bellerophon-
tida. Ich planispiralne muszle i symetria odciskéw miesni sugerujg brak zwro-
cenia ku tytowi skretki muszli (torsji fizjologicznej), ale rozwoj larwalnyjest bliski
pierwotnym slimakom (cho¢ odmienny od dzisiejszych).

Ksztatt muszli dorostych stadiow nie jest wiarygodnym wskaznikiem pokre-
wienstw paleozoicznych mieczakéw. Bogata w informacje jest natomiast morfo-
logia muszli embrionalnych i larwalnych, czesto doskonale zachowana dzieki
fosfatyzacji. Na przyktad zewnetrznie podobna do bellerofontéw planispiralnym
zwinieciem muszli, pospolita w kambrze Latouchella miata niska muszle embrio-
nalng i reprezentuje raczej poczatki pnia Monoplacophora — Rostroconchia —
Bivalvia. Malze pojawily sie w dokumentacji kopalnej réwniez zadziwiajaco
wczesnie. Ich pierwszym przedstawicielem moze by¢ Watsonella z muszlg roz-
dzielong juz w najwczesniejszych stadiach rozwojowych.

Kontrowersje wzbudza od dawna stanowisko filogenetyczne hyolitéw, duzej
grupy paleozoicznych organizméw o wydtuzonych aragonitowych muszlach
z wieczkiem. Ich zapisany w morfologii protokonchy rozwoj embrionalny i lar-
walny jednoznacznie wskazuje na przynaleznos¢ do mieczakow, nawet jesli
dojrzate stadia nie przypominaja przedstawicieli zadnej z dzisiejszych gromad.
Hyolit Turcutheca z najwczesniejszego kambru moze by¢ bliski przodkom zna-
nych dopiero od p6znego kambru gtowonogéw Cephalopoda. Wigze go z nimi
bocznie sptaszczona muszla, prawdopodobnie stabo wapniejace proste opercu-
lum (wieczko) i morfologia protokonchy. Nie ma jednoznacznych argumentéw



678 Jerzy Dzik

paleontologicznych na rzecz pogladu, ze gtowonogi wywodzg sie z niskostozko-
watych kambiyjskich jednotarczowcow (jak to sie powszechnie przyjmuje), ktore
mialy zupetnie odmienng wczesng ontogeneze.

Pierwsze Slimaki i matze sg znane tylko z milimetrowych rozmiaréw osobni-
kow, ktére moga reprezentowac sobg stadia doroste. Doroste hyolity i jednotar-
czowce wczesnego kambru byly natomiast niewagtpliwie zwierzetami wielocenty-
metrowych rozmiaréw. Jednotarczowce Bemella z syberyjskiego wczesnego kam-
bru (tommotu) miaty muszle do 25 mm Srednicy.

Jedna z najtrudniejszych zagadek paleontologii, niedawno zadang nam przez
znaleziska z wczesnego kambru Grenlandii, jest wystepowanie podobnej do
Bemella muszli na przodzie ciala tajemniczego organizmu Halkieria, okrytego
poza tym licznymi drobnymi sklerytami (Conway Morris i Peel 1995 rye. 8B).

Ryc. 8. Prawdopodobne pierwotne mieczaki z ciatem okrytym rzedami sklerytow.

A. Srodkowodewonski przedstawiciel tajemniczej grupy Hercolepadida o szkielecie z licznych poro-

watych wapiennych sklerytéw, Strobilepis spinigera Clarke, 1888; prawdopodobnie prymitywny

migczak pokrewny kambryjskim tommotiom i chitonom (na podstawie Hoare i Mapes 1995); dtugos¢

ciata okoto 3 cm. B. Wczesnokambryjska Halkieriaz Grenlandii zwypuktga muszlgw przedzie, okragta

tarczg z tytu i licznymi lisciastymi sklerytami okrywajgcymi pozostatg powierzchnie ciata o dtugosci
okoto 4,5 cm (na podstawie Conway Morris | Peel 1995).
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Skleryty halkierii, bedgce wapiennymi okrywami listkowatych wyrostkow grzbie-
towej powierzchni ciata, nalezg do bardzo pospolitych skamieniatosci kambryj-
skich. Uzupetnieniem stozkowatej muszli w przodzie ciata Halkieria byta na jej
konicu ptaska tarcza o koncentrycznej papilarnej ornamentacji (rye. 8B). Jesliby
rzeczywiscie przednia muszla halkierii byta homologiczna muszli Monoplaco-
phora (a tylna moze wéwczas operculum) to jedynym nasuwajgcym sie sensow-
nym objasnieniem jej wspotwystepowania z pancerzem typu karaceny jest
przyjecie, ze mamy do czynienia z posrednim stadium redukcji muszli i pelnego
zastgpieniajej luznymi sklerytami. Potwierdzeniem tego moze by¢ zupetny brak
tarczy na powierzchni ciata pokrewnej srodkowokambryjskiej Wiwaxia, ktéra
miata zamiast tego znacznie wieksze skleryty. Sposéb powstawania i struktura
nie wapniejgcych sklerytéw tego zwierzecia przypomina bardzo tuski pokrywa-
jace grzbiet niektorych dzisiejszych wieloszczetéow i niektorzy badacze skionni
sa wigzaé halkierie z pierscienicami.

Znamienne, ze réwniez najstarsze znane chitony z pdéznego kambru (Matthe-
via) czy wczeshego ordowiku mialy na grzbiecie ptytki z wyrazistg igietkowata
ornamentacjg. Czyzby wiec ich pancerz powstat przez zlanie drobnych, luznych
sklerytow? Bytoby to odtworzenie masywnego szkieletu w oparciu o struktury,
ktére wczesniej powstaty, by go zastgpi¢! Dopdki oprécz izolowanych fragmentéw
szkieletu nie znajdzie sie wiecej kompletnych skamieniatosci z zachowanymi
organami wewnetrznymi, trudnojednak wiarygodnie interpretowac bogaty kam-
bryjski materiat najrozmaitszych muszli i sklerytéw. Podejrzenie halkierii o zwig-
zek z chitonami musi wiec pozostaé stabo uzasadniong spekulacja.

Znacznie petniejszyjest kopalny zapis dalszej ewolucji chitonéw. Szczegdlnie
zas ciekawa jest historia linii ewolucyjnej Septemchiton, bedgcej kontynuacja
kambryjskiej Matthevia (rye. 9A). Wczesnoordowicki Sarkachiton miat ptytki
odwrotnie V-ksztaltne (daszkowate) w poprzecznym przekroju (rye. 9B). Juz
jednak phytki jego péznoordowickiego potomka Bursata przybraly odwrotnie
U-ksztattny przekrdj a u sylurskiego Carnicoleus ich brzegi zetknely sie na
stronie brzusznej (rye. 9C). Oznacza to stopniowa redukcje nogi, ktérej towarzy-
szylo cienienie Scianek ptytek. Ekstrapolujac ten kierunek ewolucyjny dotrzemy
do anatomii typowej dla dzisiejszych bruzdobrzuchéw Selenogastres (podgroma-
da Aplacophora). Brak szkieletu i nogi u dzisiejszych Aplacophora jest wiec
najprawdopodobniej skutkiem wtérnej redukcji a nie wyrazem pierwotnosci
ewolucyjnej (Dzik 1993).

Choc¢ jasne jest, ze oparte na przestankach zoologicznych interpretacje
pochodzenia mieczakéw sa falszywe, materiat paleontologiczny nie jest szcze-
golnie pomocny w rozwiktaniu tej zagadki. By¢ moze kluczem do zagadnienia
okaze sie interpretacja tropéw pozostawionych na powierzchni osadu przez
roznorodne prekambryjskie i kambryjskie organizmy. Z p6Znego kambru pocho-
dzi na przykiad sugestywny zapis lokomocji w oparciu o wsteczng fale perystal-
tyczng (nazwany Climactichnites) blizej nie zidentyfikowanych gigantycznych
mieczakow.



Rye. 9. Szereg morfologiczny i ewolucyjny wczesnopaleozoicznych chitonéw wiodacy
ku bruzdobrzuchom.

A. Péznokambiyjski chiton Matthevia variabilis Walcott, 1885, pancerz rozciety podtuznie (z Dzik

1992); dtugos¢ ciata okoto 11 cm. B. Wczesnoordowicki chiton Sarkachiton aequivoca (Robson, 1913)

z formacji Sarka Czech w przekroju i od goéry (z Dzik 1992); dtugos¢ ciata okoto 3,5 cm. C. Prawdo-

podobny przodek Solenogastres ze zredukowang noga Carnicoleus gazdzickii Dzik, 1986 z syluru
(ludlow) Alp Kamijskich (z Dzik 1993); dtugos¢ ciata okoto 2,5 cm.

COELENTERATA

Kopalne meduzy i pozbawione szkieletéw polipy jamochionéw sg znane
z licznych doskonale zachowanych skamieniatosci, miedzy innymi z jurajskiego
stanowiska Solnhofen, péznokarbonskiego Mazon Creek a takze wielu innych
faun péznego paleozoiku. Wbrew jednak oczekiwaniom i pochopnym dawniej-
szym interpretacjom nie ma dowodoéw na wystepowanie meduz w starszym
paleozoiku (Dzik 1991). Podawana niegdys jako podrecznikowy przyktad kam-
bryjskich meduz Peytoia okazata sie aparatem gebowym stawonoga Anomaloca-
ris zas wspominana rowniez wyzej Velumbrella to przedstawiciel wymariej grupy
czutkowcow. Interpretacje ediakarskich skamieniatosci jako jamochtonéw byty
skutkiem niezrozumienia ich sposobu powstania (Seitacher 1989, 1992). Co



Filogeneza zwierzat tkankowych 681

wiecej, wsrdd opatrzonych szkieletem jamochtonéw paleozoiku bynajmniej nie
dominuja, jak mozna by oczekiwac, proste morfologicznie i uwazane za pierwot-
niejsze stutbioptawy lecz najwyzej sposrdd parzydetkowedédw uorganizowane ko-
ralowce.

Jedyny wiarygodny przedstawiciel kambryjskich koralowcéw, Cothonion ze
srodkowego kambru Australii, nalezy do uwazanej za najbardziej wyspecjalizo-
wang grupe korali wieczkowyeh (rye. 10A; Jel1 iJerr 1976). Co najbardziej moze
by¢ zastanawiajgce, ze tak doroste Cothonion, jak i miodociane stadia jego
prawdopodobnego potomka ze Srodkowego dewonu, Calceola, maja wydatne
septa nie wewnatrz kielicha lecz na powierzchni wieczka (ryc.lOB; Dzik 1993,
Stolarski 1994). Niesposéb wiec pogodzi¢ budowe szkieletu tych najstarszych
korali z wiedzg o anatomii dzisiejszych jamochtonéw. Jesli zas nastepstwo
stratygraficzne jest w tym przypadku znaczace, to raczej korale bez wieczek
wywodzg sie z wieczkowego kambryjskiego Cothonion za posrednictwem form
podobnych do sylurskich Goniophyllum i Araeopoma, niz odwrotnie (najstarsze
typowe korale pojawiajg sie w zapisie kopalnym w srodkowym ordowiku). Byc¢
moze wiec w toku ewolucji korale utracity wieczka, a nie wtérnie je wytworzyty.

Ryc. 10. Korale wieczkowe.

A. Srodkowokambryjski Cothonion sympomatumJell i Jell 1976 (na podstawie JELLi Je11 1976 Z D zik
1993); $rednica koralitu okoto 5 mm. B. Mtodociane stadium Calceola sandalina Linneus, 1758 ze
$rodkowego dewonu Skat w Gérach Swietokrzyskich (z Dzik 1993); $rednica koralitu okoto 2 mm.

Nasuwa sie pytanie, po co pierwszym koralom byty potrzebne wieczka, skoro
pézniej wystarczaty im parzydetka do obrony przed drapieznikami, i dlaczego je
utracity? Odpowiedz najbardziej radykalnie sprzeczna z dotychczasowymi inter-
pretacjami to propozycja uznania, ze parzydetka pojawity sie dopiero w linii
ewolucyjnej wiodacej od korali wieczkowych do wieczek pozbawionych. Impli-
kowatoby to, ze wszystkie pozostate jamochtony wywodzg sie z korali czteropro-
miennych (Rugosa). Jest to hipoteza nazbyt szokujaca, by uznac jg za wystar-
czajgco uzasadniong ale tez nie bytoby roztropnie z goéry jg odrzucic.
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Podobne do wieczkowych korali mechaniczne zabezpieczenia przed drapiez-
nikami miata inna grupa paleozoicznych organizmoéw, uwazanych za pokrewne
krazkoptawom ze wzgledu na Scisle czteropromienng symetrie — konularie. Ich
elastyczne fosforanowowapienne okrywy zamykaly sie w kunsztowny sposob
nasuwajacy skojarzenia zjaponska sztuka sktadania papieru origami. By¢ moze
w obydwu tych przypadkach parzydetka byly nieskuteczne z tego samego
powodu, tego mianowicie, iz w starszym paleozoiku drapieznikami byty gtéwnie
niewrazliwe na ich dziatanie stawonogi. Dopiero masowe pojawienie sie w eko-
systemach morskich drapieznikéw z odstonietym, nagim nabtonkiem gtowono-
gow i ryb uczynito parzydetka prawdziwie skuteczng bronig. Ekspansja gtowo-
nogéw i ryb dokonywata sie w trakcie ordowiku, syluru i dewonu. Jest to
przedziat czasu, w ktérym zanikty korale wieczkowe a konularie utracity istotne
ekologiczne znaczenie.

Przedstawione niezgodnosci z oczekiwaniami kopalnego zapisu wczesnej
ewolucji jamochtonéw nie wyczerpuja listy trudnosci z interpretacja materiatu
kopalnego. Pokrewienstwa niemal kazdej z wymartych grup organizmow uwaza-
nych za nalezace do jamochtondw, sg przedmiotem kontrowersji. Wiele podrecz-
nikowych paleozoicznych ,jamochitonéw” okazato sie typowymi gabkami, na
przykiad stromatopory i chaetetesy, inne o takie pokrewienstwa sa posadzane.
Zupetnie za$ zagadkowa pozostaje natura rzekomych prekambryjskich ,pior
morskich” Petalonamae. By¢ moze sg pokrewne zebroptawom, ktére w kambrze
byly nadspodziewanie zréznicowane.

WNIOSKI

Nie ma podstaw do sadzenia, ze stadia posrednie pomiedzy taksonami
wysokiej rangi byly organizmami mikroskopijnych rozmiaréw, zwigzanymi
z planktonem lub psammonem. Mikroskopijne skamieniatosci sfosfatyzowa-
nych kambryjskich organizméw niemal bez wyjatku (pomijajac pewne aberran-
tne mieczaki) reprezentujg stadia larwalne, dajace sie powiaza¢ z dorostymi
organizmami centymetrowych rozmiaréw. Oznacza to, ze nie mozna potozy¢ na
karb naturalnej niekompletnosci materiatu paleontologicznego niezgodnosci
dostarczanych przezen danych z dotychczasowymi interpretacjami filogenezy
wielokomérkowcéw. Rzekome nagte pojawienie sie réznorodnych mikroskopij-
nych organizmoéw szkieletowych na granicy wendu i kambru jest wyrazem
specyficznosci warunkéw tworzenia osadu (artefaktem tafonomicznym; Dzik
1994), skutkiem okresowego obnizenia poziomu morza w zwigzku ze zlodowa-
ceniami Gondwany w tym czasie (Trompette 1996).

Moze by¢ znaczaca nieobecnos¢ w materiale kopalnym ze starszego paleozoi-
ku nie tylko skamieniatosci wirkéw, ktére ze wzgledu na delikatng budowe maja
rzeczywiscie nikle szanse na zachowanie, ale i jakichkolwiek wymartych grup,
ktore mogtyby byc¢ z nich bezposrednio wyprowadzone. Watpliwe wiec by robaki
ptaskie zajmowaty w filogenezie Metazoa przypisywane im przez neontologéw
kluczowe miejsce. Jeszcze bardziej zastanawiajace jest ubdéstwo znalezisk jamo-
chtonéw w starszym paleozoiku i prawdopodobny ich brak w kambrze i najmiod-
szym prekambrze. Dla kontrastu, zadziwia nadzwyczajne zréznicowanie przod-



Filogeneza zwierzat tkankowych 683

kéw dzisiejszych niesporczakéw i priapuloidéw w morzach kambryjskich. Nie
ulega watpliwosci, ze te wilasnie grupy zajmujg osiowg pozycje w drzewie
rodowym Metazoa. W opracowaniu znajdujg sie obecnie zadziwiajgce wczesno-
kambryjskie zwierzeta z Chengjiang w Chinach, ktére by¢ moze zwigza osiadte
prekambryjskie Petalonamae z dzisiejszymi planktonicznymi zebroptawami.
Przedstawienie alternatywnego schematu filogenezy Metazoa w stosunku do
tradycyjnego drzewa rodowego opartego na danych neontologicznych nie jest
jeszcze mozliwe. JesteSmy jednak na dobrej drodze. Kontynuowane od lat
siedemdziesigtych badania srodkowokambryjskiej fauny tupkéw z Burgess uka-
zaly juz koniecznos$¢ reinterpretacji wczesnej filogenezy wielokomorkowcéw.
Obecnie badane materialy z wczesnego kambru Chengjiang i innych réwnie
dawnych stanowisk wymuszajg nowe spojrzenie na catkowicie fatszywie dotad
rozumiane prekambryjskie fauny z Ediacara, Namibii i Nowej Funlandii.

FOSSIL RECORD OF THE EARLY METAZOAN PHYLOGENY
Summary

The allegedly sudden appearance of diverse assemblages of skeletalized metazoans at the
Vendian-Cambrian boundary is a taphonomic artefact, a result of global climatic and eustatic events
at the boundary, of the same kind as those known from later epochs. Phosphatized Early Cambrian
fossils of microscopic size mostly represent larval stages of organisms of much larger adult size.
Adult specimens of the most primitive fossil members of chordates (Yunnanozoon), echinoderms
[Helicoplacus and Jugoszowia), articulates (Xenusion), priapulid worms (Hadimopanella), and other
phyla represented in the Cambrian were of several centimeters size. There is, therefore, no special
reason to assume that connecting links between the metazoan phyla were of microscopic size and
thus of low fossilization potential. The apparent discrepancy between composition of the oldest
metazoan fossils with preserved soft parts, and expectations derived from phylogenetic analysis of
the zoological evidence cannot be explained as resulting from a natural incompleteness of the fossil
record. The most striking is a complete lack of any close relatives of flatworms and coelenterates in
Cambrian soft-bodied fossil assemblages. These organisms, generally assumed to have been the
most primitive of the metazoans, were apparently missing, or at least of low diversity, in the early
Palaeozoic. In contrast, priapulids, lobopodians, and ctenophorans appear to be unusually diverse
in the Cambrian. This, as well as their very simple anatomy, make them of crucial importance in
understanding the early phylogeny of the Metazoa.
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