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WIELKIE WYMIERANIA I ICH PRZYCZYNY

WSTEP

Fundamentalna kwestia wspolczesnych
nauk biologicznych pozostaje odpowiedz na
pytanie o pochodzenie obecnej bioréznorod-
nosci: jak dzisiejsze co najmniej 10 milionow
gatunkow powstawalo z jednego gatunku mi-
kroba sprzed 3,5 miliarda lat. ROwnie wazne
jest pytanie, jaka role w dziejach tej ekspan-
dujacej biosfery odegraly dramatyczne wyda-
rzenia w postaci epizodow wymieran, nieraz
o charakterze katastrof ekologicznych w ska-
li globalnej. Szacuje sie¢, iz ponad 99% gatun-
kow zyjacych na naszej planecie wymarlo, a
zatem zrozumienie procesOw zastepowania
zanikajacych grup gatunkow przez te przezy-
wajace ma newralgiczne znaczenie, rOwniez
w kontekScie wspolczesnych zmian ekosyste-
mowych i prognozowania niepewnych losow
ziemskiego zréznicowania §wiata organiczne-
go. Ten katastroficzny watek dziejow Ziemi
mozna traktowac jako uznany kanon wiedzy
w podstawowych podrecznikach akademic-
kich (w Polsce: STANLEY 2005, WEINER 20006).

Z drugiej jednak strony, jest to przedmiot nie-
ustajacych sporow w roznorakich, nierzadko
podstawowych kwestiach, totez i nie brakuje
wciaz badaczy sceptycznie zapatrujacych si¢
na realnosS¢ zjawisk wielkich wymieran (ang.
mass extinctions), przynajmniej w fanerozo-
icznej historii biosfery — w ciagu ostatnich
542 milionéw lat (w Polsce: DzIK 2003). De-
bata ta wyszla szeroko poza Srodowiska na-
ukowe wraz z ogloszeniem przez ALVAREZA
i wspotaut. (1980) zalozenn teorii impaktu,
gloszacej, iz dinozaury wyginely 65 min lat
temu wskutek uderzenia w Zieme planeto-
idy. Mimo blisko 30 lat intensywnych i coraz
bardziej interdyscyplinarnych badan, rozbiez-
nosci w pogladach sa wciaz bardzo duze, a
dyskusje dotycza ostatnio przede wszystkim
samej natury danych paleontologicznych
i aspektéow metodycznych rozpoznawania
gwaltownych zmian ekosystemowych w zapi-
sie kopalnym.

WIELKIE WYMIERANIA: FAKT CZY ARTEFAKT?

Historie rozwoju zréznicowania Swiata
organicznego przedstawia krzywa Sepkoskie-
go' (Ryc. 1A), ktéra od momentu opubliko-
wania (SEPKOSKI i wspotaut.1981) w tzw. pra-
cy porozumienia (ang. ,consensus paper”)
stala sie standardowym narzedziem w paleo-
biologii do analiz fanerozoicznego rozwoju

fauny morskiej — ta czeSC biosfery najlepiej
zachowuje si¢ w stanie kopalnym. Wykres
ten stanowi synteze danych z literatury o
pierwszych i ostatnich wystapieniach takso-
now (rodzin i rodzajow) — efekt wielolet-
niego Sleczenia w bibliotece, jak to opisywat
tworca tego banku danych empirycznych

Tack John Sepkoski (1948-1999), paleontolog o polskich korzeniach z Uniwersytetu Chicago.
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Ryc. 1. Rekonstruowane w rozny sposob dzieje zréznicowania fauny morskiej na poziomie ro-
dzaju w ostatnich 530 milionach lat (fanerozoik), oraz zaznaczone strzatkami epizody globalnych
katastrof, wyroznione na podstawie analizy tempa wymierania (ze szczeglOlnym uwydatnieniem
zapasci biosfery na granicy ery paleozoicznej i mezozoicznej; patrz Ryc. 2).

A — Krzywe globalnej bioréznorodnosci pokazujace rozny przebieg dywersyfikacji (1) na pod-
stawie danych empirycznych z bazy danych Sepkoskiego (linia czarna) oraz (2) skorygowany ze
wzgledu na nierdwnomierne oprobowanie poszczegélnych 48 przedzialow czasowych, na pod-
stawie analizy danych z bazy Paleobiology (PDB) (linia szara). Krzywa empiryczna sugeruje plate-
au zroznicowania w ciagu 200 mlin lat paleozoiku, a nast¢pnie jego wykladniczy wzrost do dziS,
za$ krzywa standaryzowana wskazuje na osiagniecie wysokiego poziomu bioréznorodnosci juz na
poczatku dewonu i, w konsekwencji, jego jedynie niewielki wzrost powyzej poziomu wspotcze-
snego, ograniczony do mezozoiku (Ryc. 2 w BENTON 2009b, na podstawie ALROY ze wspotaut.
2008). B — Wzgledne zmiany roznorodnosSci biologicznej na podstawie analizy bazy PDP po wy-
eliminowaniu bledu intensywnoSci i zakresu oprobowania wynikajacego za zmiennego obszaru
odstonietych skat. To najbardziej metodycznie zaawansowane przyblizenie rzeczywistych trendow
biotycznych pokazuje, ze po wczesnopaleozoicznym maksimum nie ma zauwazalnej dywersyfika-
¢ji w mezozoiku i kenozoiku (wedlug WALL i wspotaut. 2009, ryc. 10A). Szerokie i nierbwnomier-
ne interwaly czasowe (Srednio 25 mln lat) uzyte do konstrukcji wykresu zaciemniaja jednak cha-
rakter wielkich wymieran, szczegolnie na granicy K-T.

Swiatowej paleontologii. Obecnie moze by¢ Sepkoski’s Online Genus Database (strata.
generowany na podstawie kompendium za- geology.wisc.edu/jack/, Ryc. 1). Krzywa Sep-
siegOw czasowych 36 tys. rodzajow morskich koskiego jest caly czas wykorzystywana w
zwierzat z ogolnie dostepnej w Internecie dziesiatkach prac do prob zrozumienia biolo-
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Ryc. 2. Rozklad intensywnoS$ci wymierafn fauny morskiej w ciagu fanerozoiku, na podstawie pro-
centowego udziatu rodzajow zanikajacych w danym interwale czasowym (Srednio 5 mln lat) wyli-
czonym z bazy Sepkoskiego (na podstawie ryc. 1 w BAMBACH 2006; por. Tabela 1).

Dodatkowo pokazano trend diugofalowego spadku tempa wymieran, ktory odpowiada ttu ewolucyjnemu (ja-

sno szara przerywana linia; wzorowana na ROHDE, en.wikipedia.org/wiki/File:Extinction Intensi

.png), oraz

kryzysy biordznorodnosci (rézna dlugos¢ strzatki oddaje range zdarzenia; por. Ryc. 1A). Wielkie zmiany w
kambrze sa niejednoznaczne wskutek wzglednego ubdstwa skamieniatoSci z tego okresu i wciaz nie sa zali-

czane do kategorii globalnych katastrof.

gicznych aspektow dywersyfikacji za pomoca
coraz bardziej statystycznie wyrafinowanych
testow, ale podstawowe wskazniki kryzyso-
wych zmian biotycznych sa dwa:

— tempo wymierania: liczba taksonow
wymartych w danym interwale czasowym;

— wielkoS¢ lub intensywnoS$¢ wymierania:
procentowa proporcja taksonow wymartych
w danym interwale czasowym.

Analogiczne wskazniki opisuja zjawiska
dywersyfikacji (liczba lub procentowa pro-
porcja taksonéw powstajacych w danym in-
terwale czasowym). Wzajemne stosunki obu
procesoOw ksztattuja globalna krzywa bioroz-
norodnoSci, a zatem i wielkoS¢ strat zrozni-
cowania [lub tempo jego zmiany (ang. tur-
nover rate)] (ALROY 2008). Odcinki czasowe
scharakteryzowane duzym tempem wymiera-
nia, ale i podobnym tempem specjacji, moga
by¢ przedstawiane jako okresy wzglednej
rownowagi ewolucyjne;j.

Z iloSciowych analiz banku danych Sepko-
skiego wynika, iz w fanerozoiku wielokrotnie
dochodzitlo do istotnych zalaman morskiej
biosfery, daleko odbiegajacych od Srednie-
go tempa zubozenia réznorodnoSci (tzw. tla

ewolucyjnego, ang. evolutionary background)
(Ryc. 2). Stad tez wielkie (masowe) wymiera-
nia sa definiowane jako stosunkowo krotkie
interwaly czasu geologicznego, wyrdzniajace
sie zanikiem wielu szeroko geograficznie roz-
przestrzenionych wyzszych taksonow i catych
linii ewolucyjnych réznych grup systematycz-
nych. Prowadzilo to wlasnie do dramatycz-
nie naglego, mierzonego jednak z powodu
rozdzielczoSci czasowej, zapisu kopalnego w
setkach tysiecy lat, spadku liczby gatunkow
w stosunku do okresOw poprzedzajacych i
nastepujacych, cho¢ na tym poziomie wiel-
koS¢ zmian jest bardzo trudna do okreSlenia
— wymieranie P-T moglo przezy¢ jedynie 5%
gatunkow! Z ostatniego wszechstronnego
przegladu bazy Sepkoskiego na poziomie ro-
dzajow przez BAMBACHA (2006) wynika, iz az
18 fanerozoicznych interwaléw spetnia tego
typu wymagania (Ryc. 2). Sa one jednak bar-
dzo zréznicowane pod wzgledem dlugotrwa-
tosci kryzysu i jego nastepstw ewolucyjnych,
ale wylacznie w wyniku ,rewolucji” w kofcu
permu i kredy nastapilta zasadnicza przebudo-
wa ekosystemow morskich (JABLONSKI 2005).
Tym niemniej, od czasu publikacji RAUPA i
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Tabela 1. Porownanie rankingowe najwickszych wymieran w fanerozoiku na podstawie skutkow

taksonomicznych i ekologicznych.

Ranking na podstawie wiel-

Ranking na podstawie straty biordz-
norodnosci (wielko§¢ wymierania —
wielko§¢ powstawania) (ALROY, e-mail

Ranking na podstawie skutkow
ekologicznych (MCGHEE i wspot-
aut. 2004)***

kosci wymierania (BAMBACH
2006)*

inf., 2009)**
P-T - 56 (pre - 48) P-T - 40 (78)
TJ - 43 K-T - 39 (56)
O - 40 (post - 31) TJ - 38 (63)
KT - 40 O - 26 (61)

F-F - 35 (pre - 29; post - 31)
67

F-F - 11 (36); pre - 21 (50) post - 8

P-T (m-I, 1-1)

K-T (m-IIa, I-I)

T-J (m-IIa, I - T lub IIa)

F-F (m-IIa. 1-1Ib)

O (m-IIb, 1 - brak mozliwosci
oceny)

*Liczby oznaczaja procentowa wielkoS¢ wymierania rodzajow na podstawie analizy bazy Sepkoskiego — dla
petniejszego obrazu podano w nawiasie tez skutki zdarzen bezpoSrednio poprzedzajacych (pre) i nastepu-
jacych (post) w interwale krotszym niz 15 mln lat. W przypadku wymierania T-J, szacunki obejmuja przy-
puszczalnie kilka epizodéw kryzysowych w ciagu ostatnich 8 mln lat okresu triasowego. **Dane w procen-
tach dla rodzajow na podstawie PDB, w nawiasie podano wielko§¢ wymierania (por. ALROY 2008) — zauwaz,
ze relatywnie szerokie interwaly 11 mln lat, w poréwnaniu z Srednio 5 mln w bazie Sepkoskiego, zacieraja
szczegOly zdarzen., szczegolnie w poznym permie, gdy szybkie tempo specjacji statystycznie skompensowato
efekt koncowej katastrofy ewolucyjnej. ***Na podstawie trzy stopniowej skali przemodelowania ekosystemu
morskiego (m) i ladowego (1): totalnego zastapienia przez nowy ekosystem (I), lub odrodzenia po totalnej
reorganizacji (Ila) lub tylko z podrzednymi zmianami (IIb).

SEPKOSKIEGO (1982), pie¢ z nich (Wielka Piat-
ka, ang. Big Five) jest uznawanych za pod-
recznikowe przyktady wielkich wymieran (w
porzadku chronologicznym, Ryc. 1A i 2): w
poznym ordowiku (w pietrze aszgilskim; 445
min lat temu), w poZnym dewonie (na gra-
nicy pieter franu z famenem; F-F, 375 min
lat temu), w koncu permu (P-T, 251 mln lat
temu), w koncu triasu (T-J, 200 mln lat temu)
oraz, to najbardziej nagltoSnione medialnie, w
konicu kredy (K-T; 65 mln lat temu). W szcze-
golach szacunki wielkosci tych zaburzen roz-
woju morskiej biosfery wciaz sie¢ zmieniaja,
gdyz np. nietatwo jest ustaliC sposoby zlicza-
nia taksonow nieregularnie wyst¢pujacych w
formacjach geologicznych. Klopoty pogiebia-
ja sie przy szukaniu korelacji ze zmianami w
ekosystemach ladowych (Tabela 1), czy mie-
dzy Swiatem zwierzecym a roSlinnym, zwykle
traktowanym jako bardziej odporny na stres
(patrz MCELWAIN i PUNYASENA 2007). Tylko
status najwickszego z nich (P-T) nie budzi
watpliwosci, gdyz jedynie wowczas doszto do
ogromnego spustoszenia tak w morzach, jak
i na ladach. W szerszej skali czasowej, wiel-
kie wymierania wyst¢puja czesto w parze z
niewiele mniejszymi kryzysami (Ryc. 2 i Ta-
bela 1). Trwa dyskusja na temat skali wspot-
czesnego wymierania gatunkow, zwigzanego
z dzialalnoscia czlowieka, kandydujacego do
miana szostej katastrofy. Porownanie tempa

wymierania w biocenozach dzisiejszych i ko-
palnych jest jednak utrudnione.

Przedstawione powyzej, juz tradycyjne
opisanie problematyki wielkich kryzysow
ewolucyjnych, wyznaczajacych wielkie glo-
balne zdarzenia (ang. global events) (WAL-
LISER 1996) i podstawowy podzial dziejow
geologicznych Ziemi na ery (Ryc. 1A), sa od
pewnego czasu podwazane z roznych punk-
tow widzenia (HALLAM i WIGNALL 1997, BAM-
BACH 2006, HALLAM 2006, ALROY 2008).

1. Istnieje ciagte przejscie od wielkich do
srednich i malych wymieran, totez nie po-
winno si¢ arbitralnie wyroznia¢ oddzielnej
klasy ,wielkiej piatki”, zwlaszcza w kontek-
Scie niedocenianej rangi zdarzen biotycznych
w kambrze czy tez w koncu dewonu i per-
mu Srodkowego.

2. Nie wszystkie epizody redukcji zrozni-
cowania sa spowodowane zwielokrotniong
intensywnoScia zanikania gatunkéw. Obni-
zone tempo dywersyfikacji (ang. origination
deficit) mogto mie¢ zasadniczy udzial w kata-
strofach ewolucyjnych, szczegolnie tych roz-
ciagnietych w czasie w poznym dewonie i w
koficu triasu. Nazwano je — dla odrOznienia
od niewatpliwych wielkich wymieran — zu-
bozeniami roznorodnosci (ang. diversity de-
pletions).

3. W mniejszej skali czasowej wykazano
dhugotrwaly i kroczacy, a nie raptownie ka-
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tastrofalny przebieg zdarzen biotycznych w
kluczowych interwatach granic geologicz-
nych. Nie do konca wciaz wiadomo, w jakim
stopniu jest to artefakt oprobowania pale-
ontologicznego: rzadko spotykane taksony
nie maja szans na znalezienie w poziomach
katastrof globalnych. W ogodle, odkrywanie
ostatnich wystapienn taksonéw w realiach
odstoni¢¢ geologicznych jest na ogot sprawa
zlozona, jak dowodzi tego historia okreSlania
zasiegow ostatnich amonitow opisana przez
WARDA (2007) (patrz dalej).

4. Proste zliczenie zanikajacych taksonow
wcale nie musi oznacza¢ zakoficzenia ich hi-
storii ewolucyjnej. W wyniku katastrofy K-T,
w przeciwienstwie do wielu innych grup or-
ganizmoéw od pierwotniakéw po kregowce,
wedlug wielu badaczy wcale nie wymarly
dinozaury, a wylacznie ich najbardziej spek-
takularna, nie-ptasia czeS¢. Tylko precyzyjne
ustalenie filogenetycznych relacji typu przo-
dek-potomek pozwoli wyeliminowac ze staty-
styk makroewolucyjnych tego rodzaju ,pseu-
do-wymierania” (PURVIS 2008; BENTON 2009a,
b).

5. Datowania wi¢kszoSci granic systemow
geologicznych sa wciaz na tyle niedokladne,
iz mozna mowi¢ o tylko przyblizonym wy-
znaczaniu iloSciowych wskaznikOw zmian
biosfery czy korelacji czasowych kryzysow ze
zdarzeniami wulkanicznymi i impaktami. Ta
niepewnos$¢ rzedu 1 mln lat dotyczy nawet
granicy P-T. Szczegdlnie utrudnia to weryfiko-
wanie hipotez o okresowosSci wymieran oraz
ich ziemskich i astrofizycznych uwarunko-
wan. Brak jest jednak wiarygodnych podstaw
do takich wnioskowan i sa one przewaznie
traktowane ostatnio jako statystyczne artefak-
ty wynikajace z utlomnosci danych i/lub me-
tod (ALROY 2008, BAILER-JONES 2009)2.

Na dodatek, w ostatniej dekadzie ozywity
si¢ dyskusje na temat ulomnego charakteru
zapisu kopalnego. W szczegolnosci chodzi o
dwa kluczowe aspekty, zarOwno jakoSciowy,
jak i iloSciowy:

1. W jakim stopniu luki czasowe w zapi-
sie kopalnym determinuja katastroficzny ob-
raz zmian biosfery? Kazda linia ewolucyjna
zmienia pozornie swoj charakter, gdy nie po-

trafimy udokumentowac istotnych fragmen-
tow jej zapisu. Ten dylemat dostrzegat juz
Darwin, tlumaczac pospolitos¢ brakujacych
ogniw (nota bene: jeden rozdzial w jego
podstawowym dziele z 1859 r. nosi tytut O
niedoskonatosci zapisu kopalnego) (DARWIN
2009). Podobne watpliwosci pojawily sie po
opublikowaniu pierwszych wynikow z zakre-
su filogenetyki molekularne;j.

2. Jak bardzo nieréwnomierna dostepnosé
skat réznego wieku, a zatem niejednakowa
mozliwos¢ ich oprObowania, wypacza obraz
makroewolucji dedukowany z krzywej Sep-
koskiego? Nigdy nie budzilo watpliwosci, iz
rosnaca objetosSC i brak lityfikacji mlodszych
skal, bedacych Zrédlem wyjatkowo bogatych
kolekcji skamieniatoSci, rzutuja na raptowny
wzrost odtwarzanej bezkrytycznie dywersy-
fikacji w kenozoiku (Ryc. 1), obok kalekiej
taksonomii paleontologicznej odwotujace;j
si¢ czesto do gatunkow zyjacych (efekt Pull
of the Recent). Dowiedziono tez, iz stopien
dostepnosci skat bezpoSrednio wplywa na
stopien udokumentowania liczebnosci takso-
now, gdyz rzutuje na liczbe publikacji o te-
matyce paleontologicznej z poszczegolnych
okresOw geologicznych. Obecnie, na drodze
ilosciowej analizy rozprzestrzenienia formacji
geologicznych skrajni sceptycy lansuja szero-
ko poglad, iz szacunki globalnego zré6znico-
wani sa jedynie wypadkowa sygnalow geo-
logicznych, gdyz odzwierciedlaja charakter
zapisu kopalnego ksztaltowany przez zmiany
poziomu oceanu Swiatowego. Epizody rzeko-
mych wymieraf, by¢ moze poza tym najwick-
szym na przelomie permu i triasu, to jedynie
odzwierciedlenie ubdstwa skal — a wiec i
skamienialoSci — z okresow skrajnie niskiego
stanu morz® (SMITH 2007).

Po 150 latach poszukiwan od czasu
Darwina coraz wiecej wiemy o formach
przejsciowych, ale i o ogdlnej niekomplet-
noSci i innych wadach zapisu kopalnego,
co z pewnoS$cia pozbawia sensu wszelkie
proby jego literalnego odczytywania. Glosi
sie wiec requiem dla krzywej Sepkoskie-
go, jako odzwierciedlenia dwoch wielkich
cykli geologicznych w fanerozoiku. Nowy,
metodologicznie udoskonalony bank da-

*Pierwszym krytykiem koncepcji cykliczno$ci wymieran z takiego punktu widzenia byt polski paleontolog Antoni

Hoffman (HOFFMAN 1997).

3Cykliczne zmiany poziomu oceanu Swiatowego, tzw. eustatyczne, zwiazane z jego opadaniem i wycofywaniem
si¢ morz z ladow to regresije, a procesy odwrotne, to transgresje (por. Tabela 3). Dla szacunkow kopalnego zroz-
nicowania taksonomicznego kluczowe znaczenie maja osady rozlegtych ptytkich i cieptych moérz (tzw. epikon-
tynentalnych), szczegolnie obfitujacych w skamieniatoSci wapieni, ktore podlegaly intensywnemu niszczeniu w

trakcie kolejnych regres;ji.
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nych Paleobiology Database Project (PDB;
www.paleodb.org) oferuje  mozliwoSci
przynajmniej cze¢Sciowego ograniczenia
wyzej wymienionych artefaktow, dzieki
zastosowaniu nowoczesnych metod staty-
stycznych do analiz starannie dobieranego
zbioru obejmujacego aktualnie 91526 ko-
lekcji i 155879 taksonow. Chodzi przede
wszystkim o standaryzacje oprobowania,
usuwajaca efekt jej zmiennej intensywno-
Sci i wykorzystywania osadow niezlityfi-
kowanych (ALROY 2008, ALROY i wspOlaut.
2008). Ta dojrzata krzywa bioréznorodno-
Sci ma inny ksztalt, wynikajacy z waskiego
przedzialu zmiennoSci i powtarzajacych
sie stanOw dynamicznej roéwnowagi (Ryc.
1A). Szokuje fakt, iz po likwidacji efek-
tu falszywej, kenozoicznej dywersyfikacji
maksimum zréznicowania jest notowane
100 mln lat temu! Z drugiej strony, po-
twierdzilo sie wiele obserwacji z krzywej
Sepkoskiego, tacznie ze statusem maso-
wych wymieran, poza ,rozmytym” kryzy-
sem w poznym dewonie (Tabela 1). ALROY
(2008) widzi w procesach makroewolu-
cyjnych, tzw. zaleznoS¢ gestoSciowa (ang.
density dependence): wielkos¢ wymiera-
nia zalezala od poprzednio osiagnietego
poziomu roéznorodnosci, a dywersyfikacja
bylo najszybsza w trakcie odradzania si¢
biosfery po wielkich kryzysach, gdy tempo
wymierania gwaltownie spadato. Istniejace
w dalszym ciagu korelacje tej poprawio-
nej roznorodnosci z obszarem odstoniecia
formacji geologicznych wskazuja na niedo-
statecznie oprobowanie wielu kopalnych
srodowisk i prowincji biogeograficznych
(ang. diversity-area effect), przynajmniej

pod katem szerokoSci geograficznej (WALL
i wspotaut. 2009). JednoczeSnie, tak zre-
konstruowany rozwo0j biosfery morskiej
nie potwierdza wspomnianego wyzej po-
gladu, iz zapis kopalny bioréznorodnosci
to proste odzwierciedlenie uwarunkowan
geologicznych kontrolowanych przez fluk-
tuacje zasiegu zalewow morskich. Przy do-
kladniejszej analizie mozna tez wykazac, ze
nie ma wcale prostej korelacji miedzy sta-
nem poziomu oceanu a skala wymierania i
tylko nieliczne kryzysy koreluja bezposred-
nio z czesto przeciez majacymi miejsce
epizodami splycen zbiornikOw morskich
(HALLAM i WIGNALL 1999, patrz Tabela 3).
Najwicksze w fanerozoiku splycenie morz
nie przypada wcale na przetom permu i
triasu, ale 9 mln lat wczeS$niej.

Kolejne proby korygowania krzywych
zroznicowania, w celu odtworzenia pierwot-
nego sygnatu biotycznego, prowadza na ra-
zie do niejednolitych i nieraz zaskakujacych
wnioskoOw odnosnie relacji czynnikOw geo-
logicznych i biologicznych, tym bardziej, iz
mamy do czynienia z jedynie 1-2% calego
zroznicowania biosfery w fanerozoiku i ty-
lez samo zapisu skalnego. Sugerowany ostat-
nio ogolny brak wzrostu biordznorodnosci
(Ryc. 1B) wydaje si¢ sta¢ w sprzecznosci z
argumentami paleoekologii ewolucyjnej, taki-
mi jak rosnace z czasem zroznicowanie takso-
nomiczne i strukturalne biocenoz morskich z
tych samych Srodowisk (BAMBACH i wspotaut.
2007, ALROY i wspotaut. 2008).

Podejscie statystyczno-taksonomiczne
do rekonstrukcji historii ewolucyjnej od
dawna bylo krytykowane, a zamiast zlicza-
nia taksondéw sugerowano, miedzy inny-

Tabela 2. Efekt zastosowania réznych dodatkowych miar zréznicowania morskich organizméw dla
scharakteryzowania najwi¢kszych kryzysow bioroznorodnosci taksonomicznej w fanerozoiku (por.
uzupetniona Tabela 1 z ERWINA 2008; Ryc. 2 i Tabela 1).

Wskaznik réznorodnosci O F-F P-T T-J K-T
(skala redukc;ji)

Filogenetyczny* ? ? Wysoka ? ?Srednia
Morfologiczny** Wysoka Srednia Wysoka ? ?Srednia
Funkcjonalny*** Srednia Wysoka Wysoka Niska Srednia
Architektura raf**** Srednia Wysoka Wysoka Srednia Niska
Behawioralny**+** ? ?Wysoka Wysoka Srednia Srednia
Strategie rozwojowe Niska ? Srednia ? ?

“Wymieranie giownych kladow udokumentowane analiza filogenetyczna. **Redukcja zakresu zmiennoSci
morfologicznej (ang. morphologic disparity) w obrebie poszczegdlnych kladow, jak i wyniku ich wymarcia.
“*Zmiany w kategoriach ekologicznych: spadek réznorodnosci funkcjonalnej i troficznej oraz uproszczenie
struktury tancucha pokarmowego. ****Spadek objetosci raf i ich bioroznorodnoSci. *****Obnizenie zréznico-
wania zespolow fauny bezszkieletowej zapisanych w skamieniatoSciach Sladowych (ang. trace fossils).
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mi, koniecznoS¢ opierania si¢ na zmianach
globalnej biomasy. Ten aspekt nie zostal
dalej rozwiniety z powodu braku Scislej
metodyki, cho¢ np. sa przestanki przema-
wiajace za redukcja zwierzecej biomasy
morskiego bentosu w efekcie zagtady P-T
(PAYNE i FINNEGAN 2006).W tym kierunku
zmierzaja rowniez iloSciowe analizy roz-
przestrzenienia biogenicznych skat wegla-
nowych. Szczegdlnie dobrym wskaznikiem
sa wrazliwe ekosystemy rafowe i wtasnie
ich zalamania dostarczaja wyrazistych przy-
ktadow epizodow globalnego stresu. Nawet
po standaryzacji oprobowania szczegolnie
dobitnie manifestuje si¢ wymieranie F-F,
tak dwuznacznie zapisane w zmianach glo-
balnej biordéznorodnoSci (KIESSLING 2008).
Te zmiane ekosystemOw mozna znakomicie
przesledzi¢ w odstonieciach dewonu GoOr
Swietokrzyskich.

W podobnym duchu krytyka ta zosta-
la ujeta w proponowanym przez MCGHEE i
wspotaut. (2004) rankingu wielkoSci zmian
ekosystemowych na podstawie stopnia
przebudowy dominujacych typow bioce-
noz, z naciskiem na zakres zmian w rafach
(Tabela 1). Roéznorodno$¢ taksonomicz-
na nie musi mie¢ prostego przelozenia na
zroznicowanie ekologiczne biosfery. W
istocie, negatywny efekt ekologiczny (ang.
ecological severity), a wiec ekosystemowa
restrukturyzacja widoczna w zréznicowaniu
troficznym i rozmieszczeniu biomasy, nie
sa wcale skorelowane z wielkoScia kryzy-
su bioroznorodnosci. Dobitnym tego przy-
ktadem jest wymieranie pdznoordowickie,
o duzym znaczeniu w ujeciu czysto takso-
nomicznym, a niewielkim w kategoriach
ekosystemowych. A zatem tylko selektywne
eliminowanie dominujacych i/lub kluczo-
wych (an. keystone) takson6w ma istot-
nie demolujacy wplyw, takze w obecnych
ekosystemach poddanych antropopres;ji.
ERWIN (2008) rowniez proponuje odejScie
od zawodnych szacunkéw globalnego zroz-
nicowania i uwzglednianie szeregu innych
informacji filogenetycznych odzwierciedla-
jacych utrate historii ewolucyjnej (ang. loss

of evolutionary history) (Tabela 2). Podob-
ne wyrozniki powinny by¢ analizowane
przy pokryzysowym odradzaniu sie bioce-
noz, w celu oddania dynamiki stabo pozna-
nych procesOw selektywnego przezywania i
ponownego wypelniania opuszczonych nisz
(ALROY 2008, JABLONSKI 2008)* Co wig¢cej,
przezycie katastrofy tez moze skoficzyC sie
rychta zaglada (ang. survival without re-
covery) (JABLONSKI 2002) — taki pechowy
przypadek mial zwiefczy¢ niezwykle boga-
te dzieje amonitow’.

Reasumujac, wypada zgodzi¢ sie z naj-
nowszymi opiniami takich badaczy jak JaA-
BLONSKI (2005, 2008), BAMBACH (20006),
HALLAM (2006), ALROY (2008), ERWIN
(2008) czy BENTON (2009a, b), iz cho¢ sta-
bosci zapisu paleontologicznego moga w
istotny sposOb zaciemnia¢ obraz rozwoju
biosfery, szczegolnie w jej kryzysowych
momentach, to wciaz oddaje on wiarygod-
nie historie rozwoju zycia na naszej plane-
cie. Nie nalezy ograniczac si¢ jednak do
niepewnych statystyk zmian zréznicowa-
nia, bedacych potencjalnie w duzym stop-
niu artefaktem oprobowania, a poszukiwac
innych testow empirycznych owego resetu
historii ewolucyjnej wolnych od tych sta-
bosci. Chodzi zar6wno o lepsze poznanie
skali zmian biotycznych, jak i poSrednich
przestanek katastrof ekologicznych widocz-
nych w wielkoskalowych perturbacjach
cykli geochemicznych. Najwazniejsze zala-
mania bioré6znorodnosci fauny morskiej sa
bowiem nieprzypadkowo powiazane z ano-
maliami w zapisie geologicznym: nie tyl-
ko z lukami czasowymi, ale i unikatowymi
odmianami skal, np. powracajacymi typami
osadow z dawnych epok® oraz z zaburze-
niami cyklu weglowego. Byly to wiec epi-
zody drastycznych zmian ekosystemowych
w skali globalnej rzutujacych na tak ostat-
nio eksponowana specyfike dokumentéow
paleontologicznych, ale nie odwrotnie —
nie s3 to statystyczne artefakty wynikajace
jedynie z bezkrytycznej interpretacji zapisu
kopalnego.

4Okres pokryzysowy dzieli si¢ na faz¢ przetrwania (ang. survival), z zubozonymi biocenozami, i faz¢ odradzania
(ang. recovery), gdy pojawiaja si¢ juz nowe zréznicowane linie rozwojowe (tzw. radiacja adaptatywna; por. PERYT

1999).

>Coraz wiccej dowodow wskazuje na wystepowanie niedobitkéw amonitow w najstarszym paleogenie (MACHAL-

SKI i wspotaut. 2009).

°Do tzw. osadow anachronicznych naleza znane z prekambru wapienie powstajace przy udziale sinic i innych
mikrobow (np. stromatolity), masowo pojawiajace si¢ w wielu okresach pokryzysowych fanerozoiku, w szcze-

go0lnosci na poczatku triasu.



536

GRZEGORZ RACKI

KONTROWERSJE WOKOL PRZYCZYN WYMIERAN

Wewnetrzna dynamika systemOw biolo-
gicznych, w kontekScie ich potencjalnej nie-
stabilnoSci po osiagnieciu stanu krytycznego
(ang. self-organized criticality), bywa czasem
podnoszona kwestia przy interpretowaniu
procesé6w wymieran, ale ALROY (2008) w za-
sadzie odrzucil taka mozliwoS¢ po analizie
nowej krzywej bioréznorodnosci (por. HAL-
LAM 2000). Generalnie, relacje miedzy proce-
sami biotycznymi i abiotycznymi w dziejach
zroznicowania biologicznego byly i sa przed-
miotem znacznych roznic pogladow (patrz
HOFFMAN 1997). Czesto formulowany jest
obecnie poglad, ze dominujaca role w ewolu-
cyjnej skali czasu odgrywaja ponadregionalne
czynniki abiotyczne, pomijajac nawet nieprze-
widywalne kataklizmy (ERWIN 2008, BENTON
2009b; por. VERMEI 2004, ALROY 2009). Nie
zawsze jest mozliwe jednoznaczne rozdzie-
lenie obu grup bodicow w tej ewolucyjnej
»8rze” o byt, nawet w przypadku wyginiecia
wielkich ssakoéw w koncu ostatniej epoki lo-
dowej’. O sukcesie ewolucyjnym dinozaurow
w poznym triasie, miedzy 230 a 200 mln lat,
mial jednak przesadzi¢ historyczny przypa-
dek (ang. historical contingency): wymarcie
konkurujacych z nimi krokodylo-podobnych
archozaurow (BRUSATTE i wspolaut. 2008), a
nie ich przewaga adaptacyjna w trakcie kon-
kurencyjnego zastepowania. A wiec szczesli-
wy traf, a nie lepsze geny, parafrazujac ty-
tul znanej ksiazki RAUPA (1992) Bad Genes
or Bad Luck?. Akurat nowe S§laskie odkrycia
wielkich drapieznych dinozaur6w w posta-
ci ,smoka” z Lisowic moga zmieni¢ ten po-
glad?®.

Po zarzuceniu idei katastrofizmu, miedzy
innymi pod wplywem gradualistycznych kon-
cepcji Darwina, dopiero pod koniec XX w.
zaczeto dostrzegac role rzadkich, nieznanych
w czasach historycznych zdarzen i procesow
(neo-katastrofizm Iub Kkatastrofizm aktuali-
styczny w ujeciu AGERA 1993). Przelomem
bylo odkrycie warstewki wzbogaconej w iryd
i ogloszenie hipotezy kataklizmu planetar-
nego w wyniku upadku wielkiej planetoidy

przez grupe L. W. Alvareza. PozostatosScia po
uderzeniu zabojczej planetoidy jest podwod-
ny krater Chixculub u wybrzezy Jukatanu, o
srednicy 180 km. Okazalo sie, ze obiekt ko-
smiczny o Srednicy blisko 10 km uderzyt pod
katem skoSnym w gtebokie morze o dnie zto-
zonym ze skal bogatych w weglany i siarcza-
ny, co spowodowato drastyczne zmiany kli-
matu, krotkotrwale wychtodzenie atmosfery
i powstanie kwasSnych deszczy, a nastepnie
efekt cieplarniany.

Nalezy jednak podkresli¢, ze od 1980 r.
istotne modyfikacje koncepcji mialy miejsce
nie tylko w obozie zwolennikOw koncepcji
dominacji wplywow pozaziemskich (ang. im-
pactors — lobby Jowisza, AGER 1993), ale tez
i wsréd grupy badaczy konsekwentnie lansu-
jacych decydujaca role mechanizmow ziem-
skich, przede wszystkim wulkanizmu (ang.
volcanists — lobby Plutona; patrz bardziej
szczegolowa dyskusja w RACKI 1999).

Modyfikacje paradygmatu impaktu obej-
mowaly przede wszystkim:

1. Szczegotowo udokumentowany Kkro-
czacy (ang. stepwise) charakter redukcji bio-
roznorodnosci w poblizu kluczowych granic
geologicznych wykluczyl szersze zastosowa-
nie hipotezy ,piekla dantejskiego”, jaka ory-
ginalnie proponowali ALVAREZ i wspolaut.
(1980). Reakcja byla przejSciowa popular-
nos¢ modeli wielokrotnego impaktu (typu
comet shower) lub o skoSnym kacie uderze-
nia w powierzchnie Ziemi.

2. Nie ma prostej zaleznoSci miedzy ener-
gia kolizji a wielkoScia wymierania. Duzy
wplyw na skutki katastrofy mialy tez takie
czynniki jak rodzaj ciala uderzajacego oraz
charakter skalnego podloza miejsca upadku,
a zwlaszcza jego geograficzna lokalizacja — w
strefie tropikalnej czy podbiegunowe;.

3. Wciaz probuje sie laczy¢ aktywizacje
magmatyzmu z impaktem?’, ale model wiaza-
cy te zjawiska jest do dzi§ przedmiotem za-
sadniczych kontrowersji mimo zastosowania
coraz bardziej doskonalych symulacji kompu-
terowych. Tym niemniej, kombinacje impakt/

"Uwaza si¢ na ogol, iz decydujace znaczenie mialy lowiectwo lub inne zagrozenia zwiazane z ekspansja cztowieka

(zaraza?), a nie zmiana klimatu czy impakt (HALLAM 20006).

8Stwierdzono wystepowanie najstarszych przedstawicieli grupy teropodéw (Tetanurae) znanych dotad tylko z
jury (DZIK i wspotaut. 2008), co w znacznym stopniu moze zmieni¢ obraz drzewa rodowego tych gadow w tria-

sie.

°Odpowiednio wielkie impakty mialy tak gleboko ingerowac w skorupe ziemska, iz mogto to inicjowac procesy
zwiazane z tworzeniem si¢ i przemieszczaniem magmy w plaszczu Ziemi, manifestujace si¢ na jej powierzchni
aktywnosScia wulkaniczna. Mozna sobie wyobrazi¢ mechanizm podobny, jak wybijanie korka poprzez uderzanie

w dno butelki.
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wulkanizm w roznych wariantach propaguje
wciaz wielu autoro6w (ALVAREZ 2003, VERMEIJ
2004, BAILER-JONES 2009).

Po prawie 40 latach poszukiwan jest pew-
ne, iz poza granica K-T nie ma przekonywuja-
cych dowodéw (wielki krater, rozpowszech-
niony kwarc szokowy, mikrotektyty, anoma-
lie geochemiczne, osady tsunami) na domi-
nujacy udzial impaktu w kreowaniu stresu
srodowiskowego podczas wielkich kryzysow
biotycznych (HALLAM 2006, WARD 2007). Nie
mozna jednak wykluczy¢ dewastatorskiej roli
impaktow w skali regionalnej, dobrze znanej
z kenozoiku. Z obecnosci kraterow wynika, iz
takie epizody na pewno mialy miejsce przede
wszystkim w trakcie stopniowego zalamywa-
nia si¢ globalnego ekosystemu w poznym de-
wonie i w poznym triasie. Z drugiej strony,
che¢ znalezienia dowodoéw na impaktowa
geneze najwickszego wymierania na granicy
permu z triasem doprowadzita do serii po-
mytek w analizach geochemicznych (izotopy
helu w fullerenach'®) i blednych interpretacji
struktur geologicznych jako kraterow (na-
wet w publikacjach w Science — patrz WARD
2007). Tego typu ,syndrom oczekiwania”,
skutkujacy rozumowaniem na zasadzie bled-
nego kota, powtarza sie w przypadku prawie
wszystkich epizodow wickszych zaburzen
biosfery — korelowany niegdy$ z granica T-J
krater Manicouagan o Srednicy 100 km we
wschodniej Kanadzie okazat si¢ kilkanaScie
milionéw lat starszy. W skrajnym przypad-
ku, doprowadzilo to nawet do kreowania
nieistniejacych wymieran przy iluzorycznych
przestankach na upadek bolidu, a niektore
zmiennie datowane kratery (np. australijski
Woodleigh) wiazano po kolei z kilkoma zda-
rzeniami biotycznymi.

W tej frustrujacej sytuacji nawet ALVAREZ
(2003) w podsumowaniu konkluduje, iz jedy-
nie pogranicze K-T mialo dostateczny poten-
cjat fosylizacyjny do jednoznacznego zacho-
wania zapisu kolizji z obiektem kosmicznym.
Wylaczajac z rozwazan wciaz pelen tajemnic
poczatkowy okres rozwoju naszej planety,
obecnie szala wyraznie si¢ przechylila w stro-
ne¢ lobby Plutona i scenariuszy ogolnosSwiato-
wego kryzysu spowodowanego kataklizmem
wulkanicznym. Przedstawiane one byly od
poczatku debaty jako wylacznie ziemski pa-
radygmat dla wieloetapowych katastrof eko-

logicznych, uwarunkowanych doptywem po-
teznego strumienia rozgrzanej materii z jadra
Ziemi, w strefach zwanych ,plamami goraca”.
Sa to okresowe procesy, istotne dla dynamiki
wnetrza planety i odgazowania jej plaszcza,
zgodnie z modelami erupcji superpioropusza
ptaszcza (ang. mantle superplume) i nieregu-
larnie ,bijacego serca” planety (COURTILLOT
1999).

Zmiany skladu atmosfery prowadzace do
ocieplenia klimatu (ang. greenhouse effect)
sa od dawna dobrze udowodnione dla Srod-
kowokredowego okresu aktywnoSci superpio-
ropusza poludniowego Pacyfiku. Zwracano
rowniez uwage na duzo bardziej destrukcyj-
ne skutki wielkoskalowych wylewnych erup-
cji typu bazaltowego na kontynentach (ang.
continental flood basalt volcanism). Ogromne
pokrywy zastyglej lawy o kilkukilometrowe;j
facznej gruboSci tworza dzi§ wyzynne masy-
wy w formie gigantycznych schodow, zwane
trapami'l. Jest to geologiczny zapis wyplywu
z rozlegtych peknie¢ w skorupie ziemskiej
setek potokoéw lawowych o malej lepkosci, z
ktorych kazdy osiagat w ciagu 10 lat dlugos¢
nawet 100 km i objetos¢ rzedu setek i tysiecy
km?. Pierwotny zasieg pokryw jest trudny do
odtworzenia, gdyz obecnie sa one w duzym
stopniu zerodowane badz przykryte osadami
miodszymi. Erupcje, ktore spowodowaly po-
wstanie trapow syberyjskich, najwiekszych w
fanerozoicznej historii Ziemi, mogly pokry-
wacé ponad 4 mln km? a ich taczna objetos¢
szacuje si¢ nawet na 16 mln km? Pulsacyjna
aktywnosS¢ wywolana ozywieniem superpio-
ropusza syberyjskiego trwata przypuszczalnie
nie mniej niz 15 mln lat, ale z maksymalnym
natezeniem u progu triasu w przedziale oko-
to 600 tys. lat. Dla poréwnania, najwickszy
w czasach historycznych wybuch wulkanu
Eldgja na Islandii w 934 roku spowodowat
wyplyw zaledwie 19,6 km? lawy w ciagu 3-8
lat, a obecne Srednie tempo erupcji w skali
globalnej wynosi 1,5 km? na rok.

Spazmy aktywnoSci wulkanicznej na tak
wielka skale, skumulowane w relatywnie
krotkich okresach czasu geologicznego (po-
nizej 1 mln lat), musialy oznacza¢ uwalnia-
nie poteznych ilosci gazow, w tym zwiazkow
chloru, fluoru, siarki oraz dwutlenku wegla.
W polaczeniu ze znaczna emisja pylow do-
cierajacych do gornych warstw atmosfery

19Czasteczki sktadajace si¢ z parzystej liczby atomow wegla, tworzace zamknieta, pusta w Srodku bryle, np. kulista

czasteczka C60.

10d szwedzkiego trappa, oznaczajacego schody.
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Ryc. 3. Korelacja czasowa miedzy erupcjami prowincji wulkanicznych (PW) i globalnymi zdarze-
niami biotycznymi (zmieniony Ryc. 1 z HOUGH i wspoétaut. 2006, oparty na diagramach publiko-
wanych uprzednio w COURTILLOT 1999 oraz COURTILLOT i RENNE 2003).

Wielko$¢ symboli pokazuje objetoS¢ PW; oceaniczne zdarzenia beztlenowe (anoksyczne) sa zaczernione. Za-

uwazmy, ze tylko jeden epizod wulkanizmu i anoksji

nie zbiega si¢ ze znaczacym Kkryzysem biotycznym, a

wiekszos¢ erupcji koreluje z warunkami skrajnego niedotlenienia (por. WIGNALL 2005).

wplywalo to na dlugofalowe pogorszenie
klimatu. Rosnaca precyzja datowan radiome-
trycznych pokryw bazaltowych w wielkich
prowincjach wulkanicznych (ang. large igne-
ous provinces) wskazuje na coraz bardziej
wiarygodna koincydencje tych kataklizmow
z wielkimi i Srednimi wymieraniami w calym
fanerozoiku, poczynajac od wczesnego kam-
bru (Ryc. 3, Tabela 3).

Erupcje podmorskie, tworzace rozlegle
bazaltowe plateau dna oceanicznego, wyda-
ja sie pelni¢ role generalnie stymulujaca w
ewolucji ekosystemOw oceanicznych (por.
VERMEI] 2004), jako zrodto ciepla i pierwiast-
kow biofilnych (Fe, Si). Doprowadzaty one
jednak czasami, zwlaszcza w trakcie szeregu
zdarzen biotycznych kredy, do zmian cyrku-
lacji, rozleglej eutrofizacji, wzrostu biopro-
dukgji i globalnych epizodoéw deficytu tlenu,
potaczonych z uwalnianiem podstawowego
nutrientu, czyli fosforu z osadow dennych.

W przypadku zaglady konczacej okres
kredy, decydujace znaczenie mial fakt, ze
wowczas doszto do nalozenia sie skutkow
srodowiskowych obu rodzajow kataklizmow
o zasiegu globalnym: aktywnego miliony lat
wulkanizmu lawowego (trapy Dekanu) z
krotkotrwalym (miesiace i lata) i czynnikiem
pozaziemskiem'?. Coraz wiecej przestanek
Swiadczy o decydujacym znaczeniu gwattow-
nych zmian skladu atmosfery wywolanych
bezposrednio i posSrednio kataklizmem wul-
kanicznym w trakcie wielu innych kryzysow
biotycznych. Wciaz nie do konca jest jasne,
jaka role w tym kontekScie odgrywaja roz-
ne rozklady czasowe erupcji (dlugie okresy
przerw sprzyjaly odradzaniu ekosystemow) i
sktad chemiczny magmy. Eksponowany caly
czas jest lawowy wulkanizm zasadowy typu
hawajskiego, ubogi w krzemionke, gdy ma
miejsce spokojny wyptyw law bazaltowych. A
przeciez znane sa rozne wersje gwattownych

12NiektOrzy badacze ograniczaja niszczycielska role impaktu Chixculub i dopatruja si¢ dodatkowych zdarzen tego

typu.
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Tabela 3. Podsumowanie proponowanych pierwotnych przyczyn (impakt vs wulkanizm), zmian
klimatu (por. Ryc. 4) oraz wahan poziomu morza dla wybranych kryzys6w biotycznych w fanero-
zoiku (na podstawie Tabeli 1 w RACKI 1999 i Ryc. 9.1. w HALLAM 2000).

Kryzys biotyczny Ranga Impakt Wulkanizm Ochlodzenie Ocieplenie Regresja  Anoksja/
(WALLISER transgresja
1996)
Po6zny wczesny kambr 111 0T [{®; [
P6zny ordowik I ?OE o O o ([
Fran-famen I 20O OT,’E ([ O O ([
Dewon-karbon II ’E [ ] [ ]
Perm Srodkowy-gorny 1I oT ]
Perm-trias I oT [ O [ ]
Trias-jura I ?0 oT [ ] [ ] ©)
Wczesna jura (toark) IV oT o [
Cenoman-turon III @0 O [ ]
Kreda-paleogen I { oT ( L ©)
Paleocen-eocen v oT [ ] [ ]
Eocen-oligocen 11 O E o

® udokumentowany zwiazek; O mozliwy zwiazek; prowincje wulkaniczne typu lawowego: kontynentalne
(trapy, T ) i oceaniczne (O); prowincje wulkaniczne typu eksplozywnego (E)

erupcji typu eksplozywnego, zapisanych gru-
bymi do 700 m poktadami popiotow wulka-
nicznych. Jest to zjawisko typowe dla gestych
law kwasnych, bogatszych w krzemionke, co
prowadzilo do latwego zasklepienia komi-
na i krateru. W przypadku wielu prowingji
wulkanicznych, zwlaszcza syberyjskiej, miato

zreszta miejsce wspotwystepowanie oba ty-
pow erupcji. Trzeba wspomnie¢ na koniec
o zagadkowej super-eksplozywnej odmianie
wulkanizmu kimberlitowego!?, ktoéra tez mo-
gla sie przyczyni¢ do katastrof ekologicznych
w poznym dewonie i w koficu permu.

NOWY PARADYGMAT?

Scisty zwiazek réznorodnosci biologicznej
z klimatem byl oczywisty od czasu pracy von
Humboldta z poczatku XIX w., chocby w
postaci gradientu wynikajacego z szerokoSci
geograficznej. Wysoka temperatura tworzy
energetyczna podstawe zwickszonego zroz-
nicowania przez rozwoj wickszych popula-
¢ji, bardziej odpornych na stres, o wiekszej
efektywnoSci metabolicznej i eksploatujacych
wezsze nisze ekologiczne. Zdaniem ERWINA
(2009), analizujacego standaryzowane tren-
dy makroewolucyjne na podstawie PDP, naj-
wicksza morska bioréznorodno$s¢ w fanero-
zoiku przypada w glownej mierze na okresy

cieple.
Szczegllnie prace  WIGNALLA (2005,
2007) doprowadzily do coraz szerszego

uznania scenariusza wulkanicznego efek-
tu cieplarnianego (ang. volcanic greenho-
use), z zastosowaniem do najstraszliwszego
z kataklizmoOow u zarania ery mezozoicznej.
Wzrost temperatury, potwierdzony w zapi-
sie kopalnym danymi botanicznymi, geoche-
micznymi (izotopy tlenu) i charakterystyka
paleogleb!, ma by¢ inicjowany wzmozonym
doptywem dwutlenku wegla w wyniku two-
rzenia si¢ prowincji wulkanicznych. Przy
koncentracji CO, w atmosferze wyzszej Kkil-
kanaScie razy niz dzi§ (patrz en.wikipedia.
org/wiki/File:Phanerozoic Carbon Dioxide.
png), po przekroczeniu pewnej wartosci
progowej temperatury, efekt cieplarniany
byt kaskadowo przyspieszany przez olbrzy-
mie iloSci metanu (scenariusz runaway gre-

BErupcje tego typu sa zwiazane z gwaltownym wzrostem ciSnienia w czasie szybkiego wznoszenia si¢ bogatej w
gazy magmy, ktore prowadzi do niezwykle silnej eksplozji (por. model inicjowanych w ptaszczu Ziemi ,strzatow

)

Verne’a

— PHIPPS MORGAN i wspotaut. 2004). Z tego typu skatami zwiazane s3 pierwotne ztoza diamentow.

MW klimacie goracym i wilgotnym powstaja czerwone, silnie odwapnione gleby (np. lateryty), bogate w wodo-

rotlenki zelaza.
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emisja SO2
i halogenkow CI, F

- intensyfikacja
kwasne deszcze, wietrzenia
uszkodzenie powloki ozonowej i dostaw

nutrientow z lgdéw

i zwiekszone promieniowanie UV-B

"-, kryzys
1 | kalcyfikaciji |

\ wzrost bioprodukcji i
A pogrzebania C w osadzie

: uwalnianie emisja CO2i CH4
q ciepta wskutek termicznego
3 rozktadu skat

deglacjacja i
doptyw wod
stodkich

dtugotrwate
ocieplenie

RUNAWAY
GREENHOUSE

rozpad zl6z hydratow
i eksplozywny wyptyw

atmosfera
bogata w CO,
?uboga w O,

___________________ metanu utlenianego do CO,

stagnacja w oceanie i dtugotrwate
warunki beztlenowe (superanoksja)
przejsciowe zatamanie bioprodukcji

negatywna
anomalia weglowa

emisja H2S alia we
tupki bitumiczne

i zatrucieé atmosfery

Ryc. 4. Schemat powiazan przyczynowo-skutkowych, prowadzacych do kaskady zmian Srodowi-
skowych inicjowanych przez wielka kontynentalna erupcje bazaltowa, widocznych w masowej
zagladzie organizmow w skali Swiatowej, na przyktadzie trapow syberyjskich i wymierania pdZno-
permskiego (na podstawie Ryc. 6 w RACKI i WIGNALL 2005).

Grube szare strzalki pokazuja podstawowy lancuch sprzezen odpowiedzialnych za ,rozpedzony” efekt cie-
plarniany wskutek uwolnienia metanu (szczegétowa prezentacja katastrofy metanowej patrz www .killerino-
urmidst.com/), z zaznaczeniem roli zatrucia oceanu i atmosfery siarkowodorem oraz termicznych oddziaty-
wan kontaktowych magmy powodujacych znaczacy wzrost doptywu gazoéw cieplarnianych. Bardziej spekula-
tywne procesy dotyczace wymierania ladowego zaznaczono linia przerywana (WIGNALL 2005, 2007).

enhouse; Ryc. 4). Gaz ten uwalnial si¢ z oce-
anicznych i polarnych zt6z hydratow'> do at-
mosfery, gdzie byl utleniony do dwutlenku
wegla. Wspolczesne hydraty, trwale tylko w
niskich temperaturach, sa silnie wzbogacone
w lekki izotop wegla ?C. 1 to wlasSnie zapis
izotopowy wegla w postaci negatywnej ano-
malii naprowadzil na Slad katastrofalnego
w skutkach rozpadu hydratow i uwolnienia
metanu. Podkresla sie tez ostatnio, moze na-
wet i wazniejsza, role produkcji metanu w
wynika termicznego oddzialywania intrudu-
jacej lawy na otaczajace skaly bogate w ma-
teric organiczna (np. poklady wegla i zloza
weglowodorow), podobnie jak poteznych
emisji CO, i SO, w wyniku odgazowania z
podgrzewanych ewaporatow i weglanow
(GANINO i ARNDT 2009). Co ciekawe, takie
same procesy zaszly w ekspresowym tempie
w trakcie impaktu Chicxulub.

Na dodatek, raptowne ocieplenie skutko-
walo zubozeniem w tlen nie tylko atmosfery
(w procesie utleniania metanu), ale i wody
oceanicznej, gdzie deficyt tlenu objal kolum-
ne¢ wody siegajaca strefy fotycznej. Wskazuje
na to rozwoj zielonych bakterii siarkowych
(Chlorobiaceae), udokumentowany za pomo-
ca skamienialoSci molekularnych z grupy izo-
prenoidow. Jest to skumulowany efekt kilku
procesow (Ryc. 4):

— malejacej rozpuszczalnosci tlenu w wo-
dzie wraz ze wzrostem jej temperatury;

— oslabienia cyrkulacji oceanicznej w
wyniku zmniejszenia gradientu temperatur
miedzy rownikiem a biegunami — rozgrzane
wody przypowierzchniowe przestaly zatem
sptywa¢ na dno idostarcza¢ tlen do stref
glebszych;

— zwigkszonej bioproduktywnoSci wsku-
tek uzyzniania oceanu w wyniku dostaw nu-

SHydraty (wodziany) metanu, to lodowa substancja krystaliczna ztozona z czasteczek i metanu uwigzionych miedzy dipolami
wody, powstajaca w obecnosci odpowiedniej iloSci metanu (gazu ziemnego), pochodzacej najczesciej z fermentacji beztlenowej,

przy odpowiedniej kombinacji ci$nienia i temperatury.
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trientow w trakcie procesow wulkanicznych
oraz z intensywnie wietrzejacych ladow w
warunkach cieptych i wilgotnych.

W ten sposOb znaleziono wreszcie przy-
czynowa wiez miedzy od dawna znanym Zza-
bojczym czynnikiem morskim w postaci bra-
ku zyciodajnego tlenu, zapisanego w postaci
czarnych osadow bitumicznych w interwa-
tach wielu zdarzen biotycznych, a dewastacja
ekosystemow ladowych widoczna w catko-
witym zaniku permskiej flory weglotworczej
(MCELWAIN i PUNYASENA 2007). Scenariusze
katastrofalnego wulkanicznego lata obejmu-
ja zatem zlozony ciag wspolzaleznych zmian
klimatycznych i Srodowiskowych prowadza-
cych do katastrofalnych skutkOw biotycznych
(Ryc. 4).

Warto wymienic jeszcze dwa inne czynni-
ki zwiazane z erupcjami o wielkoSci prowin-
¢ji wulkanicznych (WIGNALL 2005, 2007): (1)
postepujace zakwaszenie oceanu w warun-
kach atmosfery bogatej w CO, powoduje kry-
zys kalcyfikacji, widoczny przede wszystkim
w planktonie wapiennym i rafotworczych
koralowcach (jak to obserwujemy wspotcze-
Snie; PORTNER 2008) oraz, w skrajnym przy-
padku, (2) mozliwos¢ uszkodzenia powloki
ozonowej w przypadku wzmozonej emisji
halogenkéw (a by¢ moze i siarkowodoru):
mutagenne efekty zostaly opisane z flory la-
dowej przezywajacej wymieranie P-T. Zda-
niem VERMEI'A (2004) nalezy jednak zawsze
zaklada¢ znaczne fluktuacje bioprodukdiji,
gdyz jedynie jej totalne zalamanie — nawet
krotkotrwate — prowadzi do szczegolnie gle-
bokich, oddolnych perturbacji w skali biosfe-
ry (ang. bottom-up extinction). To wyglodze-
nie zapisane jest przede wszystkim w postaci
skarlalej fauny przezywajacej (tzw. efekt lili-
puci; TwITCHETT 2001; por. KNOLL i wspot-
aut. 2007), syndrom opisany po raz pierw-
szy z kryzysow sylurskich graptolitow przez
URBANKA (1993). Z symulacji komputero-
wych cykli biogeochemicznych wegla i fosfo-
ru wynika, iz taki chwilowy krach piramidy
troficznej mogl mie¢ miejsce w przypadku
nagtego obnizenia tempa cyrkulacji oceanicz-
nej i przejScia w stan oceanicznej stagnacji
(HALLAM i WIGNALL 1997).

Niezbyt zrozumiala jest rola epizodow
ozigbienia (zimy wulkanicznej), spowodo-
wanych zapyleniem i — przede wszystkim
— tworzeniem sie aerozoli dwutlenku siarki
w atmosferze, eksponowana przez wulkano-

logoéw w ocenie skutkow wspotczesnych wy-
buchéw wulkanéw. Z geologicznego punktu
widzenia miatyby one krotkotrwaly charakter
i poprzedzaly jedynie zasadnicza faze kryzy-
su w czasie skrajnego przegrzania Ziemi, ta-
kiego jak supergreenhouse na poczatku tria-
su (WIGNALL 2005, 2007). Najnowsze analizy
inkluzji gazowych w lawach trapow Dekanu
wykazuja jednak duzo wyzsze niz sie spo-
dziewano zawartosci SO, i HCL. Skutki zmian
atmosfery w wyniku jednego pulsu wylewu
law bazaltowych mogly wrecz dorownywac
tym wywolanym impaktem Chicxulub. Z dru-
giej strony, wychodzac z przykladowego in-
terwatu zlodowacenia kenozoicznego, CATHER
i wspotaut. (2009) proponuja komplemen-
tarny scenariusz wiazacy fale zimna z dlugo-
trwalym wulkanizmem eksplozywnym typu
kwasnego, z wielkimi erupcjami o objetoSci
wyrzucanego materialu rzedu 102-10% km?.
Inicjalna role miata petni¢ jednak oceaniczna
eutrofizacja zelazem przez wielkie masy krze-
mionkowego pylu wulkanicznego'®, powodu-
jace gwattowny wzrost bioprodukgcji i w kon-
sekwencji dlugotrwata redukcje poziomu at-
mosferycznego CO, (efekt antycieplarniany).
Niewykluczone, iz ten mechanizm funkcjo-
nowal w trakcie wymierania ordowickiego i
w poznym dewonie, zwlaszcza blisko przeto-
mu z karbonem. Dochodzilo wéwczas do fal
raptownych ochtodzen, rzedu nawet 10°C w
obszarach tropikalnych, a nawet i przejScio-
wych zlodowacei w warunkach generalnie
cieptego klimatu. Szto to w parze ze zmiana-
mi cyrkulacji oceanicznej i obiegu nutrien-
tOw oraz znacznym obnizeniem poziomu
moérz (HALLAM i WIGNALL 1997, ERWIN 2009).
Wlasnie ekstremalne oscylacje klimatu typu
interrupted greenhouse mogly by¢ szczegol-
nie zabojcze (patrz PORTNER 2008), w pierw-
szej kolejnosci dla ekosystemow rafowych.
Zmiany klimatu byly postrzegane do nie-
dawna jako niezalezna grupa przyczyn wy-
mieran, wiazanych ze zmianami paleogeogra-
ficznymi i oceanograficznymi, periodyczna
zmiennoScia ziemskiej orbity, czy tez zwick-
szonym tempem wietrzenia i tym samym po-
chlaniania CO, po wypietrzeniu lancuchow
gorskich. W tym nowym paradygmacie zosta-
ly one wplecione — na rézne sposoby — w
kaskade ekosystemowych reakcji na wzmozo-
na aktywnos$¢ wulkaniczna. Podobnie wtor-
nym echem dynamicznych procesOw w gor-
nym plaszczu Ziemi, inicjujacych aktywizacje

*Limitujace produkcje pierwotna zelazo, zawarte w pyle wulkanicznym w reaktywnym szkliwie (do 3% Fe) i jako
zaabsorbowane z aerozoli sole metalu, jest szybko uwalniane w reakcji z woda morska w strefie fotyczne;j.
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magmowa, moze si¢ okazac juz wkrotce inny
czynnik stresu globalnego (model ,geohic-
chup” HALLAMA i WIGNALLA 1999). Spekuluje
si¢, iz zblizanie si¢ ognistego czola pidropu-
sza do skorupy kontynentalnej powoduje
regionalne wybrzuszenie (ang. doming) ptyt
litosfery do wysokosci 500-1000 m, a zatem
regresje i zanik ptytkich morz szelfowych w
tej czeSci Swiata. Z erupcja wiaze sie z ko-
lei szybkie opadniecie tego typu nabrzmief
i rozwoj transgresji. Taki przebieg zdarzen,
niezaleznie od szeregu innych czynniko6w
kontrolujacych stan oceanu'’, byt pierwotnie
proponowany dla wymierania T-J, ale mogt
mie¢ miejsce i w trakcie szeregu innych kry-
zysOw zwiazanych z gwattownymi wahaniami
poziomu morz (Tabela 3).

W tle wielkiej katastrofy poznopermskiej
lezy jednak splot szeregu nieszczeSliwych i
bezprecedensowych okolicznoSci w  sprze-
gnictym systemie biosfera-hydrosfera-atmos-
fera, ujetych w trzy rozne skale czasu (RACKI
i WIGNALL 2005):

1. Unikatowy uktad paleogeografii pozne-
go karbonu i permu (jeden superkontynent
Pangea rozciagajacy si¢ od bieguna do biegu-
na i jeden superocean Pantalassa) prowadzit
w ciggu wielu dziesigtkéw milionow lat do
narastajacego stresu Srodowiskowego. Byl to
skutek coraz bardziej suchego i goracego kli-
matu z powodu ograniczonego wigzania CO,
w ostabionych procesach wietrzenia chemicz-
nego, co rzutowalo na zmiany oceanograficz-
ne w kierunku ostabienia systemu cyrkulacji
i oligotrofizmu.

2. Poczatki wielofazowego wulkanizmu sy-
beryjskiego (w poblizu bieguna potnocnego)
i w potudniowych Chinach okolo 260 miln
lat temu skutkowaly dodatkowymi zmiana-
mi klimatu i gwattownymi zaburzeniami cyr-
kulacji w oceanie w wyniku katastrofalnego
doptywu wod stodkich w strefach subpolar-
nych blokujacych wymian¢ wod powierzch-
niowych i przydennych. W efekcie doszto do
pierwszej fali wymieran 9 mln lat przed kon-
cem permu (Ryc. 2).

3. Gloéwna faza syberyjskiego kataklizmu
wulkanicznego okolo 251 mln lat temu sta-
nowi tylko koncowe ogniwo w tym lancu-
chu nieszcze$¢. Doprowadzila ona do ogrom-
nej erupcji metanu i w konsekwencji do
ekstremalnego ocieplenia o okoto 6°C. Zabu-
rzeniom klimatu sprzyjala ciefisza warstwa
atmosfery w strefie podbiegunowej, a skale
zniszczenia poglebil przypuszczalnie doptyw
zabojczego siarkowodoru, wytwarzanego ma-
sowo przez pewne grupy bakterii w warun-
kach beztlenowych w prawie martwym przez
kilka milionéw lat(!) oceanie (WARD 2007,
WIGNALL 2007). Wszystkie te pozytywnie
sprzezone mechanizmy daly w sumie w cia-
gu setek tysiecy lat efekt totalnej dewastacji
biosfery morskiej i ladowej (Ryc. 4). Dobro-
tliwa matka Ziemia ostatecznie zatriumfowa-
a, przywracajac ostatecznie w triasie Srodko-
wym globalny ekosystem do zycia — procesy
wietrzenia i stopniowo odradzajaca si¢ bios-
fera doprowadzily do wusuniecia nadmiaru
gazOw cieplarnianych, ochtodzenia klimatu i
uruchomienia cyrkulacji oceaniczne;j.

UWAGI KONCOWE

1. Informacje, ktorych dostarczaja nam
skaly i skamienialoSci, mimo wielu ograni-
czen powodowanych ich fragmentaryczno-
Scia i geologicznie uwarunkowanym nie-
réwnomiernym oprobowaniem, moga stu-
zy¢ do odtwarzania sygnalow biologicznych
ksztaltujacych procesy dywersyfikacji, w tym
wielkich wymieran i wystepujacych po nich
radiacji adaptatywnych. W tym sensie nie
uleglo dezaktualizacji przestanie Darwina, iz
zapis kopalny jest cennym Zrodlem informa-
¢ji o dziejach zycia. Dalsze proby ogranicze-

nia wpltywu ww. znieksztalcen, zwickszenie
precyzji datowan granic geologicznych czy
wreszcie wychodzenie poza euro-amerykan-
ska domene geograficzna, beda stuzyly kolej-
nym przyblizeniom do prawdziwego obrazu
ewolugji.

2. Analizy taksonomiczne rozwoju zrdzni-
cowania biologicznego, polegajace na staty-
stykach wystapien taksonow jako samodziel-
nych caloSci, staja si¢ powoli przezytkiem.
Nalezy dazy¢, w miejsce podatnych na btedy
przyblizen globalnych, do konstruowania re-

I7Raptowne zmiany poziomu wod oceanicznych sa z reguly taczone ze zmianami klimatycznymi poprzez wiazanie
wielkiej masy wody morskiej w czaszach ladolodow podczas zlodowacen i uwalnianie jej w trakcie deglacjacji. W
fanerozoiku dominuja jednak okresy ciepte, bez zlodowacen (Ryc. 3), i poszukiwanie innych mechanizméw, w
pierwszej kolejnosci tych stymulowanych procesami zachodzacymi w skorupie ziemskiej (tzw. tektonicznymi),

jest wcigz sprawag otwarta.
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gionalnych baz danych, obejmujacych moz-
liwie szeroki zakres Srodowisk i stref klima-
tycznych oraz stuzacych poznaniu dynamiki
przestrzennej biosfery (JABLONSKI 2008). Filo-
genetyczne podejScie do analiz bioréznorod-
noSci - uzywanie kladogramoéw i danych mo-
lekularnych — jest koniecznym warunkiem
dalszego uwiarygodnienia rekonstruowa-
nych procesOw makroewolucyjnych (BENTON
2009a, b).

3. Na podstawie nawet najbardziej wy-
szukanych analiz redukcji bior6znorodnosci
trudno precyzyjnie zdefiniowacé grupe wiel-
kich kryzysOw biotycznych, a na pewno nie
mozna mowic¢ o jednorodnej wielkiej piat-
ce wymieraf, ze wzgledu na ich zmienna
intensywnoS$¢, selektywnoS¢ i wymiar cza-
sowy. Dlatego nalezy szukac¢ innych wskaz-
nikOw utraty historii ewolucyjnej niezalez-
nych od tych wciaz niepewnych statystyk
(ERWIN 2008).

4. Relacje miedzy kryzysami réznorod-
nosci w ekosystemach morskich i ladowych
wymagaja dalszych wyjasnien. Zycie ladowe
jest znacznie stabiej poznane w tych Kkate-
goriach, mimo iz jest dzi§ 25 razy bardziej
roznorodne niz w morzu. Dlatego tez byc¢
moze zdarzenia biotyczne w kenozoiku nie
wszystkie musza by¢ jedynie malymi wy-
mieraniami.

5. Fizjologiczne podejScie stwarza per-
spektywe pelniejszego zrozumienia selek-
tywnego przezywania w okresach global-
nego stresu. Moglo ono trwac¢ miliony lat
i stwarza¢ unikatowa okazje do powstania
nowych ekspansywnych grup, jak dowo-
dzi tego historia planktonu morskiego po
wymieraniu P-T. Wedlug badan KNOLLA i
wspotaut. (2007), perturbacje wynikajace
z ekstremalnego ocieplenia klimatu (lub
jego wielkich oscylacji?), anoksji i wzrostu
koncentracji siarkowodoru oddziatywaty sy-
nergistycznie na metabolizm organizmoéw,
przyczyniajac si¢ do ich skrajnie podwyz-
szonej SmiertelnoSci. Dla proceséw odradza-
nia z grup skrajnie eurytopowych kluczowy
wplyw mialy z kolei warunki cieplarniane
i podwyzszone koncentracje CO,, a wiec
bodzce funkcjonujace i w ekosystemach dzi-
siejszych (PORTNER 2008).

6. Zwiazek przyczynowy kryzyséw bio-
tycznych z wulkanizmem staje si¢ coraz
bardziej oczywisty, a jednoznacznie udo-
wodniona rola impaktu jako ,kropki nad
i” w dhuzszym kryzysie — ograniczona do
wymierania K-T (Ryc. 3-4 i Tabela 2). Zie-
mia doSwiadczyla w swej historii szereg

epizodow pogorszenia klimatu, majacych
swe pierwotne 7Zrodla wjej rozgrzanym
wnetrzu, wpltywajacych by¢ moze tez i na
zmiany poziomu moérz. Zdynamizowany
erupcjami metanu z ogrzanego dna oceanu
i topniejacej zmarzliny, ekstremalny efekt
cieplarniany staje si¢ atrakcyjnym scenariu-
szem, szczegOlnie dla apokaliptycznej zapa-
Sci zycia w koficu permu. Raptowne prze-
grzanie, na szczesScie sprzezone zwrotnie z
procesami zycia i wietrzenia, wyjasnia nad-
to niespotykana skale deficytu tlenu w oce-
anie, a przede wszystkim jednoczesna heka-
tombe w morzach i na ladzie. Podstawowy
ciag zdarzen w tym modelu obejmuje wul-
kanizm — globalne ocieplenie — warunki
anoksji — kryzys biotyczny, i jest widziany
przez wielu badaczy jako glowny czynnik
determinujacy destabilizacje systemu bios-
fera-hydrosfera-atmosfera. Innymi stowy, w
poszukiwaniu przyczyn nie trzeba sie¢ wca-
le odrywa¢ od macierzystej planety, gdyz
to dwutlenek wegla staje si¢ coraz bardziej
uznanym niewidzialnym sprawca seryjnych
morderstw na biosferze. Nic dziwnego, ze
WARD (2007) propaguje juz — w miejsce
teorii impaktu — nowy paradygmat pod na-
zwa greenhouse extinction, a dziennikarze
pisza o planecie ugotowanej na twardo i
sprawnej biologicznej fabryce, ktora dopro-
wadzita do tego, iz nad Ziemia unosilt si¢
zapach zgnitych jaj (HorDpys 2007).

7. Szeroka wspolpraca specjalistow z
wielu dziedzin nauk przyrodniczych pozo-
staje niezbedna przy dalszym poznawaniu
uwarunkowan katastrof ekologicznych w
historii Ziemi. Poznanie przeszioSci geo-
logicznej jest warunkiem wstepnym do
lepszego prognozowania zmian ekosyste-
mowych w niedalekiej przysztoSci naszej
planety. Nawet jesli czynnik sprawczy jest
unikatowy w jej dziejach, a poziom CO, —
relatywnie niski, to zmiany zaledwie rzedu
2°C beda skutkowac globalnym spustosze-
niem (WARD 2007). Dzieje zycia obfituja w
tak roznorakie przypadki losowe, ze grze-
chem bedzie nie skorzysta¢ z tych lekcji
pobranych przez naszych przodkéw na roz-
nym etapie ewolucyjnego rozwoju.

Dziekuje¢ nastepujacym wydawcom za wy-
razenie zgody na wykorzystanie ilustracji w
niniejszym artykule: The American Associa-
tion for the Advancement of Science, The
Paleontological Society, Elsevier Ltd, Elsevier
Masson SAS, Wiley-Blackwell i Cambridge
University Press.
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MASS EXTINCTIONS AND THEIR CAUSES

Summary

Mass extinctions are relatively brief interval of
geologic time distinguished by a distinctive increase
in the extinction rate experienced by more than one
geographically wide-spread higher taxon, resulting in
a transient drop of the global biodiversity (and sev-
eral other ecosystem perturbations, including carbon
cycling). Macroevolutionary role of the catastrophic
events has attracted an enormous attention, but this
is involved in many highly controversial natters. The
incompleteness and biases of the fossil record are
comprehensively discussed recently for the global
diversity statistics, but, as shown by sampling stand-
ardization and more reliable counting strategies,
they do not essentially obscure recognizing peaks
of extinction rate. On the other hand, other metrics
of past loss of evolutionary history are requested, as
well as more common application of phylogenetic

approaches. Information on biological selectivity
must be combined with regional environmental and
geographic patterns to indentify the actual complex-
ity of extinction events and ways of the ecosystem
recovery, also in the context of ongoing biodiversity
crisis promoted by the anthropogenic greenhouse ef-
fect. Even the “big five” mass extinctions are certainly
heterogeneous group in effect and in cause, and pri-
mary kill mechanisms are still conjectural. Volcanic
greenhouse scenario, with a stimulating role for CO,
emissions and release of methane from gas hydrate
reservoirs due to the eruption of large igneous prov-
inces, seems to be an emerging paradigm in place of
so previously highlighted impact theory. Volcanism
— global warming — oceanic anoxia —> mass extinc-
tion model is therefore currently seen as a main de-
termining factor in the biosphere history.
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