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OCEANOW

WSTEP

Retiolity nalezg do kolonijnych zwierzat zwanych graptolitami (graphein —
pisac, lithos — skata). Graptolity znane sg od kambru (550 min lat temu) do
karbonu (300 min lat temu). Zamieszkiwaly morza i oceany, a obecnie wystepuja
powszechnie w skatach ordowickich i sylurskich zwanych tupkami graptolito-
wymi. Ewoluowaty bardzo szybko, dlatego stanowig doskonate skamieniatosci
przewodnie dla tych okreséw (Rickards i Palmer 1991).

Zrozumienie sposobu zycia graptolitéw jest szczegdllnie trudne, gdyz nie
znajdujg one odpowiednikéw we wspoétczesnej faunie. Przez diugie lata ich
pozycja systematyczna byta niepewna. Zaliczano je dojamochtonéw, mszywiotéw
a nawet glonéw. Obecnie uwaza sie, ze graptolity nalezg do typu pétstrunowcoéw,
a wspotczesne piéroskrzelne sg z nimi najblizej spokrewnione. Pozycje syste-
matycznag graptolitow ustalit polski paleontolog, Roman Koz#owski (1948), dzieki
wnikliwym badaniom ordowickich, wczesnych form z Goér Swietokrzyskich.
Wyjatkowo dobry stan zachowania tej fauny pozwolit mu poznaé rozwéj kolonii
oraz zasadnicze cechy morfologiczne badanych szkieletéw. Przeprowadzit homo-
logie elementéw szkieletowych do zyjacych przedstawicieli pidroskrzelnych,
a w szczegllnosci do Rhabdopleura. Podobienstwa miedzy piéroskrzelnymi
i graptolitami wyrazaja sie unikalng w Swiecie zwierzat budowa mikrostruktu-
ralng perydermy. Buduja ja potpierscieniowate elementy, zwane fuzellusami
(rye. 1C). Charakterystyczng dla tych grup cechajest obecnos¢ stolonéw wewne-
trznych. Sa to wydtuzone czesci ciala taczgce poszczeg6lne osobniki kolonii,
stuzgce tez do odpgczkowywania nowych osobnikéw. Konsekwencjg wewnetrz-
nego usytuowania stolona jest perforacyjny sposéb paczkowania, taki sam
u pidroskrzelnych, jak i u prymitywnych graptolitéw (Dendroidea). Wczesne
stadia rozwojowe pidroskrzelnych i jednej z prymitywnych grup graptolitéw
(Tuboidea) wykazuja réwniez duze podobienstwa: z zaptodnionego jaja tworzy
sie larwa, ktéra po osiedleniu sie w podtozu, przechodzi metamorfoze i dalej
rozwija sie pierwszy osobnik w rurkowatej ostonce. Cechg wspdélng tych zwierzat
jest réwniez symetria dwuboczna.
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Szczegbtowe badanie graptolitéw jest mozliwe dzieki wypreparowaniu ich
szkieletéw (rabdozomdw) przez rozpuszczenie skat w kwasach. Jednym z inicja-
toréw zastosowania tej metody byt Koztowski (1938). Aby odtworzy¢ kolejne
etapy wzrostu kolonii zastosowatl nowatorskiej wéwczas dla skamieniatosci
metody mikrotomowych skrawkow seryjnych (Koztowski 1948). Pozwala ona
poznaé kolejne etapy wzrostu kolonii. Dzisiaj obserwacje graptolitow znacznie
utatwia mikroskop elektronowy (ryc. 7).

BUDOWA SZKIELETU GRAPTOLITOW

Szkielet graptolitow buduja witdkna kolagenowe, zachowane w postaci zwe-
glonej. Scianka rabdozomu — peiyderma jest zbudowana z fuzelluséw, tworza-
cych charakterystyczny szew zygzagowaty w miejscu potaczenia (rye. 1C). Wiok-
na kolagenowe warstwy fuzellarnej sg utozone nieregularnie w postaci ggbcza-
stej, tworzac Scistg podstawe szkieletu kolonii. Na zewnatrz i wewnatrz warstwy
fuzellarnej znajduje sie warstwa kortykalna o widknach réwnoleglych, Scisle
przylegajacych do siebie, tworzacych na powierzchni krzyzujace sie bandaze.
Taka budowa szkieletu czynita go elastycznym i odpornym na ztamania. Doklad-
ne zbadanie perydermalnych wiékien w mikroskopie transmisyjnym przeprowa-
dzit polski paleontolog, Adam Urbanek, (Urbanek i Towe 1975, Bates i wspotaut.
1991).

Ryc. 1 A, B. Wspoéiczesna Rhabdopleura normani nalezgca do pidroskrzelnych; widok
od strony bocznej (A) i grzbietowej (B). C. Budowa mikroskopowa peiydermy graptolitow.

Szkielet kolonii graptolitowej, zwany rabdozomem, buduja cienkie rurki —
teki, ktére zamieszkiwaty osobniki kolonii zwane zooidami. Pierwszy osobnik —
sikulozooid, rozwijajacy sie z larwy powstatej z zaptodnionego jaja, réznit sie
znacznie od pozostatych, co uwidacznia stozkowaty zwykle ksztattjego szkieletu.
Od sikulozooida odpagczkowywaty kolejne zooidy, potaczone ze sobg poprzez
stolon wewnetrzny.
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Kolonie graptolitow liczyty od kilku do kilku tysiecy osobnikow. Mate wielko-
Sci zooidow wskazuja nato, iz odzywiaty sie zapewne mikroplanktonem uzywajac
aparatow czutkowych, podobnie do wspdtczesnych pidroskrzelnych (rye. 1A, B).
Graptolity zamieszkiwaty strefy fotyczne mérz i oceanéw, tam gdzie mikroplan-
kton wystepowat obficie.

Pierwsze graptolity byfy osiadle, bentoniczne, podobnie jak piéroskrzelne.
Przytwierdzone do dna morskiego, kamieni, czy muszli zamieszkiwaty ptytkie
strefy mérz. Rabdozomy jednych z pierwszych graptolitow maja ksztatty drze-
wkowate, stad ich nazwa Dendroidea. Majg najdtuzsza historie sposrod wszy-
stkich graptolitow. Ich zasadnicze cechy nie zmienity sie od kambru do karbonu.
Dendroidy sg przodkami graptolitéw planktonicznych, do ktérych nalezg réw-
niez retiolity.

Rabdozomy graptolitow planktonicznych wyrdzniaja sie rozmaitymi, niespo-
tykanymi dzisiaj w przyrodzie geometrycznymi ksztattami. Jednym z kierunkow
ewolucyjnych tej grupy jest redukcja rozgatezien rabdozoméw. Najbardziej
skomplikowane formy wielogatgzkowe — drzewkowate byfy zastepowane przez
kilku-, dwugatazkowe i w koncu jednogatazkowe (monograptidy). Niektoére,
zwlaszcza pézniejsze formy graptolitowe posiadaly zréznicowane aparaty aper-
turalne w postaci kolcow, daszkow lub wieczek (Urbanek 1967, Koztowska-Da-
wIDzIUK 1990).

BUDOWA i rozwéj SZKIELETU RETIOLITOW

Retiolity sg grupa planktonicznych diplograptidéw, zbudowanych z jednej
gatazki ztozonej z dwéch serii tek zrosnietych grzbietowo (ryc. 2). Znacznie réznia
sie od pozostatych form diplograptidowych. Opisywane sg od ponad stu lat ze
skat sylurskich réznych czesci Swiata: Szwecji, Niemiec, Rosji, Chin, Kanady,
a takze z Polski, ostatnio dosy¢ obszernie (Koztowska-Dawidziuk 1995). Od kilku
lat zainteresowanie retiolitami znacznie wzrosto, wzrosta liczba publikacji i no-
wych danych, ktére catkowicie zmieniajg sposéb patrzenia na te zwierzeta.

Szkielety retiolitéw sa znajdowane dzi$ w postaci perydermalnych siateczek
(ryc. 3, 5-7) wielkosci od 0,5 cm do kilkunastu centymetrow. Przez ponad sto
lat uwazano, ze otwory w szkielecie retiolitow powstaly w wyniku zmian ewolu-
cyjnych w kierunku redukcji szkieletu tekalnego (Buiman 1970). Azurowy, lekki
szkielet miat by¢ bardziej ekonomiczny i do tego fatwiej unoszony w toni wodnej.
Dopiero w ostatnich latach, kiedy wzrosto zainteresowanie tg grupg graptolitow,
nowe dane o ich szkielecie zmienity diametralnie ich obraz. Za pomocg mikro-
skopu elektronowego odkryto bowiem liczne $lady membran perydermalnych
wewnatrz i na zewnatrz beleczek rabdozomu (Bates 1990, Bates i Kirk 1992).
Po odtworzeniu przebiegu tych membran okazato sie, ze szkielety retiolitow sg
znacznie bardziej skomplikowane niz do tej pory uwazano (ryc. 2).

Pierwszy osobnik kolonii retiolitowej formowat, podobnie do innych grapto-
litéw, dtugi kolec przy aperturze sikuli, zwany wirgellg. Cecha osobliwg retiolitow
byta zdolno$¢ do rozrastania sie wirgelli (ryc. 3). U wiekszosci graptolitéw kolec
ten stanowit element niezmienny, prosty. U retiolitdw natomiast jego niezwykty
potencjat ujawnit sie w postaci dodatkowego szkieletu. Pierwszy etap to rozdwo-
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jenie i utworzenie charakterystycznej kotwicy (ryc. 3A, B). Kolejne stadia rozwoju
wirgelli formowaty rodzaj dodatkowego szkieletu zewnetrznego. Okrywat on
jednoczesnie rozwijajacy sie szkielet tekalny. Podstawa szkieletu powstatego
z wirgelli byty beleczki tworzace rodzaj mocnej siatki. Najczesciej jest znajdowa-
na beleczkowa cze$¢ rabdozomu (ryc. 7). Przestrzenie miedzy tymi beleczkami
byty wypetnione cienkg peryderma (ryc. 2). W przeciwienstwie do innych grap-
tolitébw szkielet tekalny, diplograptidowy byt bardzo cienki. Dlatego tez teki
i membrany szkieletu dodatkowego retiolitéw zwykle nie zachowywatly sie w
stanie kopalnym.

rurkowaty wyrostek ,

rurka tekalna

przestrzen miedzy
szkieletem tekalnym
a dodatkowym'

membrana szkieletu
dodatkowego

beleczka szkieletu
dodatkowego

otwér tekalny

Ryc. 2. Rekonstrukcja
otwory w szkielecie gzkjeletu z membranami
dodatkowym 4cian tekalnych i szkieletu

dodatkowego retiolita z linii

filogenetycznej plektograp-
tusowej.
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Dodatkowy szkielet zewnetrzny byt potaczony z tekalnym przy otworach
aperturalnych zooidéw. Miedzy szkieletem tekalnym i dodatkowym powstawata
przestrzen w czesciach bocznych rabdozomu (ryc. 2). Nie byta to przestrzen
zamknieta. W czesci proksymalnej oraz na bocznych i aperturalnych stronach
rabdozomu dodatkowego sg widoczne otwory siatki nie posiadajgce Sladéw
membran. Swiadczy to o obecnosci otworéw w tych miejscach. Réwniez dystalna
czes¢ rabdozomu byta otwarta. Czesto spotykanym zakoriczeniem kolonii retio-
liowej jest rurkowaty wyrostek (ryc. 2). Otwory te, jak i apertury zooidéw
umozliwiaty przeptyw wody wewnagtrz rabdozomu. Przypuszcza sie, ze takie
dodatkowe prady wody mogty wptywaé na bardziej efektywne odzywianie przez
wytawianie wiekszej ilosci mikroplanktonu z otaczajacej kolonie wody, jak
rowniez na aktywne przemieszczanie catej kolonii.

Ryc. 3. Retiolites gei-
nitzianus z linii retio-
litesowej (Polska,
dolny sylur) — kolejne,
wczesne stadia rozwo-
jowe od A do J.

Tylko w wyjatkowych, sprzyjajgcych warunkach kompletny szkielet kolonii
retiolitowej miat szanse przetrwania. Wtasnie takie, dobrze zachowane niespta-
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szczone szkielety retiolitow zostaty znalezione niedawno, tylko raz w sylurskich
konkrecjach weglanowych arktycznej Kanady (Lenz 1994). Odkrycie to potwier-
dzito wczesniejszg hipoteze o istnieniu membran.

Retiolity sg jedynymi formami diplograptidowymi, jakie przetrwaty kolejne
kryzysowe zmiany Srodowiska w srodkowym sylurze. By¢ moze wiasnie dzieki
tej wyjatkowej budowie kolonii.

POCHODZENIE | EWOLUCJA RETIOLITOW

Retiolity wywodzg sie od dolnosylurskich diplograptidéw — petalograptuséw,
znanych tylko w postaci sptaszczonych szkieletébw w skale (ryc. 4). Obok nor-
malnego szkieletu tekalnego, posiadajg one pierwsze znane rozgatezienia wirgel-
li, ktére tworzag czasem dobrze rozwiniete formy siatkowate. Czasem zachowujg
sie Slady membran miedzy oczkami siatki. Zasadnicza réznica miedzy szkieletem
dodatkowym petalograptusoéw i retiolitéw polega na catkowitej jego separacji od
tekalnego u petalograptusow, a czesciowym jego kontakcie z tekami u retiolitow.

Ryc. 4. Kolejne sta-
dia rozwojowe (A-C)
diplograptida z gru-
py petalograptusow
(Kazachstan, dolny
sylur) z widocznymi
strukturami pow-
statymi z rozwoju
wirgelli; s— sikula.

Jedna z kluczowych cech szkieletu graptolitéw dla studiowania ich filogenezy
jest wielkosc¢ sikuli i sposéb rozwoju pierwszych tek oraz ich ksztatty. Zatem
w przypadku retiolitbw dane na temat tych waznych cech sg niepetne, bowiem
nie zachowuja sie kompletnie, czasem tylko ich szczatki lub nikie Slady. Obecna
klasyfikacja retiolitbw (Koztowska-Dawidziuk 1995) z koniecznosci wiec jest
oparta na budowie szkieletu dodatkowego, tylko w czesci odzwierciedlajacego
budowe tek.

Zasadniczym kierunkiem w ewolucji retiolitow byto zmniejszenie wielkosci
rabdozomu, potaczone ze zmniejszeniem sie liczby osobnikéw, czyli rurek tekal-
nych oraz redukcjg siateczki szkieletu dodatkowego (ryc. 5, 6). W konsekwencji
tych zmian powstat skrajny typ rabdozomu w linii gotograptusowej posiadajacy
czteiy teki, a zakonczony rurkowatym wyrostkiem. Taki typ kolonii o zakonczo-
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Ryc. 5. Rabdozomy (bez szkie-

letu tekalnego) przedstawicie-

li linii gotograptusowej od naj-

starszego (A) do najmitodszego
(D).

A — Eisenackograptus, B — Got-
hograptus, C — Neogothograptus,
D — Holoretiolites; (uproszczone).

nym wzroscie jest wyjatkowy i niespotykany wspétczesnie i Swiadczy o daleko
posunietej integracji kolonii. Nasuwa sie przypuszczenie, ze ten kierunek ewo-
lucji, zwigzany réwnoczesnie ze zmniejszeniem liczby osobnikéw prowadzit do
zmiany organizacji retiolitéw z kolonijnej na osobnicza.

Ryc. 6. Rabdozomy (bez szkieletu tekalnego) przedstawicieli linii plektograptusowej od
najstarszego (A) do najmtodszego (D).
A — Spinograptus. B — Plectograptus, C — Semiplectograptus, D — Plectodinemagraptus;
(uproszczone).

Szkielety najstarszych retiolitow miaty szerokos¢ okoto 0,5 cm, diugosc
10 cm, charakteryzowaly sie gestg siatkg. Miodsze formy stawaly sie coraz
mniejsze az do 0,7 mm szerokosci, 3,5 mm dtugosci; o silnie zredukowanej
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siateczce. Najbardziej zaawansowany ewolucyjnie i jednoczesnie najmiodszy
retiolit pochodzi z Polski. Jest to Plectodinemagraptus gracilis (ryc. 6D) zaliczony
do linii rozwojowej plektograptusowej (Koztowska-Dawidziuk 1995). Redukcja
jego szkieletu wyraza sie brakiem $cian lateralnych i matymi rozmiarami.
Przypuszcza sie, ze kolejnym, daleko posunietym etapem ewolucji tych form
mogt by¢ retiolit pozbawiony szkieletu.

Ryc. 7. Rabdozom dojrzatej kolonii Spinograptus reticulolawsoni (Polska, gérny sylur)
przedstawiciela linii plektograptusowej z zachowana jedynie siatka szkieletu dodatko-
wego; zdjecie z mikroskopu skaningowego.

Nowe techniki badan i nowe dane pozwalajg lepiej zrozumie€ i przyblizy¢ nam
wyglad, sposéb zycia i przebieg ewolucji tych zwierzat, choc¢ i tak chyba zawsze
pozostang one tajemnicze.

RETIOLITIDS — MYSTERIOUS PLANKTONIC ANIMALS OF SILURIAN OCEANS
Summary

Graptolites are extinct colonial animals, which lived from the Cambrian to the Carboniferous,
i.e. 550 to 300 million years ago. They were common in seas, first as benthic, later as planktonie
forms. They evolved very quickly, and now they are used as index fossils in the Silurian and
Ordovician stratigraphy.

Retiolitids belong to a group of planktonie graptolites with a biserial arrangment of thecae
(diplograptids) but differ from all other graptolites by possessing an additional skeleton outside of
the primary skeleton of the colony. The space between the two skeletons allowed canalization of
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efferent currents of water, which improved the nutrition of the colony and possibly its automobility.
Such an organization of the colony may have assured the evolutionary success of retiolitids. The
trend in retiolitid evolution appears to be marked by diminution of colony size accompanied by
reduction in the zooid number. The most reduced retiolitid colony consists of four zooids. This is
evidence for a tendency towards transformation of the retiolitid colony into solitary organisms; such
a tendency seems to be unique in colonial animals.
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