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A b s t r a c t . The aim of this paper is to summarize the current knowledge about the types of
interactions between plants and arthropods and to present their evidences in the Paleozoic fos-
sil record. A new classification of these evidences was proposed based on the function and reac-
tion of plants. This paper presents also their succession, correlated with phases of herbivore
arthropod expansion, and phases of evolution of plant-arthropod interactions in the Paleozoic.
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Kolonizacja l¹du przez roœliny i zwierzêta umo¿liwi³a
interakcjê miêdzy nimi, a jej najwczeœniejsze dowody zna-
ne s¹ z syluru (Edwards i in., 1995; Kenrick, Crane, 1997;
Fojcik, 2014). Nale¿¹ do nich koprolity pochodz¹ce z gór-
nego syluru Walii i Gotlandii, które zawieraj¹ wiele
zarodników i innych fragmentów roœlin, jednoznacznie
wskazuj¹cych na ich konsumpcjê przez zwierzêta (Slater,
2014). Producentami tych koprolitów byli detrytuso¿ercy,
dominuj¹cy w ówczesnym œrodowisku l¹dowym.

Jednym z najstarszych dobrze zachowanych ekosyste-
mów l¹dowych jest stanowisko Rhynie w Szkocji (patrz
Gensel, Edwards, 2002; Taylor i in., 2009). W martwicach
krzemionkowych wieku wczesnodewoñskiego bardzo dob-
rze zachowa³y siê nie tylko skamienia³oœci (roœliny, glony,
grzyby, stawonogi), lecz tak¿e dowody na interakcje miê-
dzy gatunkami (m.in. roœlino¿ernoœæ, paso¿ytnictwo, sym-
bioza; np. Kevan i in., 1975; Taylor i in., 1992, 1995;
Habgood i in., 2004).

Najlepiej udokumentowane w zapisie paleontologicz-
nym paleozoiku s¹ jednak interakcje roœlin i zwierz¹t w
ska³ach karboñskich (Taylor, Scott, 1983). Przyczyn¹ tego
by³a intensywna wegetacja w karbonie, która znacznie
zwiêkszy³a prawdopodobieñstwo zachowania siê dowo-
dów interakcji. Drugim czynnikiem by³o ponadprzeciêtne
rozpoznanie geologiczne ska³ tego systemu, ze wzglêdu na
ekonomiczne znaczenie wystêpuj¹cych w nich wêgli
kamiennych (Taylor, Scott, 1983). Dobry stopieñ zachowa-
nia skamienia³oœci roœlinnych umo¿liwi³ obserwowanie na
ich powierzchniach œladów interakcji.

Badania nad kopalnymi dowodami na interakcje miê-
dzy roœlinami a owadami rozwinê³y siê znacznie póŸniej
ni¿ badania paleobotaniczne, paleoentomologiczne czy
badania wspó³czesnych interakcji roœlin i zwierz¹t (Laban-
deira, 2013). Pierwsze prace interpretuj¹ce uszkodzenia na
powierzchni roœlin by³y nieliczne i czêsto niejednoznaczne
(np. Stopes, 1907; Needham i in., 1928; Brues, 1936; Hering,
1951). Dopiero w drugiej po³owie XX w. pojawi³y siê bar-
dziej precyzyjne opisy dowodów interakcji i nast¹pi³
znacz¹cy wzrost liczby publikacji poœwiêconych temu
zagadnieniu (np. Huges, Smart, 1967; Carpenter, 1971;
Southwood, 1973; Barnard, 1974; Scott, Taylor, 1983;
Chaloner i in., 1991) oraz wprowadzono pierwsze klasyfi-
kacje œladów ¿erowania roœlino¿erców (np. Vialov, 1968;

Scott i in., 1992). Na prze³omie XX w. i w XXI w. rozsze-
rzono techniki badawcze i analityczne (np. Wilf, 2008;
Labandeira, Currano, 2013), a liczba opisanych stanowisk
znacznie wzros³a (np. Beck, Labandeira, 1998; Labandeira,
1998, 2006a; Labandeira, Allen, 2007; Slater i in., 2012,
Stull i in., 2013; Labandeira i in., 2014; Laaß, Hoff, 2015).
W zwi¹zku z istotnym wzrostem zainteresowania tematem
interakcji roœlin i stawonogów w paleozoiku, czyli podczas
wczesnych etapów kolonizacji l¹dów, zauwa¿a siê potrze-
bê podsumowania dotychczasowego stanu wiedzy na ten
temat oraz ponownej klasyfikacji jej kopalnych dowodów.

TYPY INTERAKCJI
I KLASYFIKACJE DOWODÓW

NA INTERAKCJE W ZAPISIE KOPALNYM

Mianem interakcji okreœlamy wzajemne oddzia³ywa-
nie, w tym przypadku miêdzy roœlinami a zwierzêtami.
Wspó³czeœnie w przyrodzie, nie tylko pomiêdzy gatunkami
roœlin i zwierz¹t, ale równie¿ pomiêdzy gatunkami i popula-
cjami, wyró¿niamy oddzia³ywania antagonistyczne – nie-
korzystne dla jednej lub obu populacji w tym samym
œrodowisku lub nieantagonistyczne – takie, w wyniku któ-
rych ¿adna ze stron nie ponosi szkody na skutek wzajem-
nych oddzia³ywañ (patrz Weiner, 2003). Do pierwszej
kategorii zaliczamy: konkurencjê (obaj partnerzy ograni-
czaj¹ siê nawzajem), paso¿ytnictwo (jeden z partnerów
otrzymuje zyski kosztem drugiego), drapie¿nictwo, do któ-
rego zalicza siê równie¿ roœlino¿ernoœæ (jeden z partnerów
zabija i spo¿ywa drugiego) oraz amensalizm (jeden z part-
nerów, wp³ywaj¹c niekorzystnie na drugiego, nie zyskuje
ani nie traci). Natomiast do oddzia³ywañ nieantagonistycz-
nych nale¿¹: mutualizm (symbioza obligatoryjna, obu-
stronny zysk wynikaj¹cy z interakcji), protokooperacja
(nieobligatoryjna pozytywna interakcja dla dwóch stron),
komensalizm (jeden z partnerów odnosi zyski, ale bez strat
dla drugiego) oraz neutralizm (partnerzy nie wchodz¹ w
bezpoœrednie relacje).

Ze wzglêdu na rodzaj pokarmu roœlinnego spo¿ywane-
go przez zwierzêta w paleozoiku mo¿emy wyró¿niæ (La-
bandeira, 2006b): detrytuso¿erców (zjadaj¹cych martwe
tkanki roœlinne), roœlino¿erców (zjadaj¹cych ¿ywe tkanki
roœlinne) i py³ko¿erców (konsumuj¹cych spory i py³ki
roœlin).
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Kopalne dowody na interakcje miêdzy roœlinami a sta-
wonogami w paleozoiku s¹ w przewa¿aj¹cej czêœci repre-
zentowane przez skamienia³oœci œladowe, w mniejszym
stopniu objawiaj¹ siê poprzez charakterystyczne cechy
anatomiczne budowy roœlin i zwierz¹t, odstraszaj¹ce sub-
stancje chemiczne wytwarzane przez roœliny oraz niektóre
dowody reprodukcji zwierz¹t. Skamienia³oœci œladowe,
czyli wszelkie œwiadectwa aktywnoœci zwierzêcej w zapi-
sie kopalnym, informuj¹ o biologii, ekologii i trybie ¿ycia
wymar³ych zwierz¹t. Jednak nie wszystkie z nich dostar-
czaj¹ bezpoœrednich dowodów na interakcje zwierz¹t z
roœlinami. Chc¹c u³atwiæ identyfikacjê œladów wprowa-
dzono liczne klasyfikacje oparte np. na takich kategoriach,
jak etologia, œrodowisko ¿ycia, morfologia czy lokalizacja
œladów na organizmie roœliny. Klasyfikacje te podsumowu-
je m.in. Genise (2017).

Najczêœciej s¹ stosowane klasyfikacje etologiczne,
czyli uwzglêdniaj¹ce sposób zachowania siê zwierz¹t.
Seilacher (1953) wyró¿ni³ piêæ g³ównych grup: repichnia –
œlady lokomocji, cubichnia – œlady spoczynku, fodinichnia

– œlady konsumpcji, domichnia – struktury mieszkalne,
pascichnia – œlady konsumpcji organizmów spasaj¹cych.
W ostatnich kilku dekadach opisano wiele nowych katego-
rii etologicznych (np. Frey, 1973; Ekdale i in., 1984; Ekda-
le 1985; Frey, Pemberton, 1985; Bromley, 1996; Seilacher,
2007; Vallon i in., 2013, 2016). Wœród œladów zachowañ
zwierz¹t uwiecznionych na roœlinach nale¿y wymieniæ:
calichnia (œlady rozmna¿ania, gniazda; Genise, Bown,
1994), xylichnia (œlady dr¹¿enia w drewnie; Genise, 1995),
bêd¹ce subkategori¹ fodinichnia oraz pupichnia (komory
do przepoczwarczenia siê owadów; Genise i in., 2007).
Vallon i in. (2015) zaliczaj¹ pupichnia do ecdysichnia (œla-
dów linienia).

W zale¿noœci od lokalizacji skamienia³oœci œladowych
Vialov (1968) zaproponowa³ terminy bioexoglyphia, dla
œladów rozmieszczonych na powierzchni struktury oraz
bioendoglyphia, dla œladów usytuowanych wewn¹trz
struktury, jednak nie s¹ one powszechnie stosowane. Scott
i in. (1992) wœród kopalnych dowodów interakcji wydzie-
lili nastêpuj¹ce typy: konsumpcjê (zranienia, konsumpcjê
liœci, w³oski czuciowe na organach roœlin, dr¹¿enia, mino-
wanie liœci, koprolity, zawartoœci jelit), schronienie (gala-
sy), transport i reprodukcjê (roznoszenie nasion i spor,
zapylanie, sk³adanie jaj). Propozycjê podzia³ów skamie-
nia³oœci œladowych owadów przedstawi³ tak¿e Zherikhin
(2003). Opieraj¹ siê one na ró¿nych kryteriach, np. morfo-
logii, œrodowisku, etologii, lokalizacji œladów w obrêbie
roœlin. Ze wzglêdu na dosyæ skomplikowan¹ terminologiê
i z³o¿onoœæ nie s¹ w powszechnym u¿yciu.

Inn¹ klasyfikacjê kopalnych dowodów interakcji za-
proponowa³ Labandeira (2002; 2006a). Wyró¿ni³ on 6
g³ównych typów dowodów, zachowanych w postaci:

1) reprodukcyjnych i wegetatywnych czêœci roœlinnych,
które zawieraj¹ elementy maj¹ce zachêciæ do zapyla-
nia, b¹dŸ struktury maj¹ce odstraszyæ i zniechêciæ
roœlino¿erców do konsumpcji;

2) œladów aktywnoœci zwierzêcej, w postaci uszkodzeñ
powsta³ych na drodze ¿erowania (np. dziury, œlady
ugryzieñ i dr¹¿eñ, galasy);

3) koprolitów (skamienia³ych odchodów dostarczaj¹cych
informacji na temat diety ówczesnych roœlino¿er-
ców);

4) zawartoœci jelit (znajdowane w nich œlady nasion, ce-
wek, skórek czy w³osków roœlinnych umo¿liwiaj¹
odtworzenie diety roœlino¿ercy);

5) pozosta³oœci aparatów gêbowych (wskazuj¹ na mor-
fologiê tych aparatów u poszczególnych organiz-
mów zwierzêcych);

6) œladów sk³adania jaj (sposoby sk³adania jaj i repro-
dukcji zwierz¹t).

W klasyfikacji tej tylko koprolity, œlady uszkodzeñ na
drodze ¿erowania i zawartoœci jelit reprezentuj¹ skamie-
nia³oœci œladowe. Oznacza to, ¿e dotychczasowe klasyfika-
cje dowodów na interakcje roœlin i zwierz¹t nie obejmuj¹
wszystkich kategorii i wymagaj¹ nowego ujêcia.

PROPOZYCJA NOWEJ
KLASYFIKACJI DOWODÓW INTERAKCJI

ROŒLIN I ZWIERZ¥T

Autorki artyku³u proponuj¹ wprowadziæ now¹ klasyfi-
kacjê dowodów interakcji miêdzy roœlinami a stawonoga-
mi w paleozoiku (tab. 1), opieraj¹c¹ siê na funkcji, jak¹
pe³ni roœlina, tj. pokarmu, pokarmu i/lub miejsca schronie-
nia, miejsca schronienia, oraz reakcji roœliny (obronnej lub
oferowania wzajemnych korzyœci). Do ka¿dej z wyszcze-
gólnionych funkcji i reakcji roœliny przypisano grupy
dowodów i dowody. Te dowody, które reprezentuj¹ ska-
mienia³oœci œladowe, oznaczono gwiazdk¹. Dla poszcze-
gólnych dowodów podano wybrane przyk³ady z literatury
(tab. 2).

Gdy roœlina stanowi³a wy³¹cznie pokarm stawonoga,
dowody na interakcje mo¿na zaobserwowaæ w postaci:
uszkodzeñ na powierzchni roœlin (zranienia, obgryzanie
krawêdzi, dziurawienie i szkieletyzacjê liœci, przek³uwanie
i ssanie, konsumpcjê nasion i spor), morfologii aparatów
gêbowych stawonogów (przystosowane do przebijania i ssa-
nia), koprolitów (homogeniczne, heterogeniczne, amor-
ficzne) oraz zawartoœci jelit (kololity). Roœlina mog³a te¿
pe³niæ równoczeœnie funkcjê pokarmu oraz miejsca schro-
nienia, przy czym czasami trudno rozdzieliæ te funkcje.
Œwiadcz¹ o tym uszkodzenia wewn¹trz roœlin (jamki, tune-
le, galerie, dr¹¿enia z koprolitami, minowanie liœci) oraz
reakcja tkanki roœlin (galasy). Gdy roœlina stanowi³a schro-
nienie dla stawonogów, objawia³o siê to w postaci: sk³ada-
nia jaj (endofityczne lub epifityczne), miejsc, w których
dochodzi³o do przepoczwarczenia (komory do przepo-
czwarczenia) oraz kamufla¿u (mimikra). Czasami roœlina
broni³a siê przed konsumpcj¹ (reakcja obronna) wytwa-
rzaj¹c odstraszaj¹ce organy (np. w³oski czuciowe, kolce,
ciernie) lub substancje chemiczne (np. fitolity – cia³ka kry-
staliczne, ¿ywice zachowane w osadach paleozoicznych
jako rezynit). Roœliny mog³y te¿ korzystaæ z obecnoœci na
nich stawonogów równoczeœnie oferuj¹c im pokarm, gdy
podczas konsumpcji spor dochodzi³o do ich transportu oraz
zapylania. Dowodami s¹ wówczas aparaty gêbowe przy-
stosowane do konsumpcji spor.

EKSPANSJA ROŒLINO¯ERNYCH STAWONOGÓW
A ETAPY ROZWOJU INTERAKCJI

ROŒLIN I STAWONOGÓW W PALEOZOIKU

Zagadnienie wczesnej kolonizacji l¹dów oraz ekspan-
sji stawonogów w paleozoiku by³o ró¿nie interpretowane,
niekiedy nawet przez tego samego autora (np. Labandeira
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2006a, b, 2007). Labandeira (2006a, b, 2007) wyró¿nia
dwa etapy ekspansji roœlino¿ernych stawonogów w paleo-
zoiku. Etap pierwszy, który trwa³ od póŸnego syluru (pridol)
do póŸnego dewonu, cechuje siê pojawieniem najwczeœ-
niejszych roœlin l¹dowych o wykszta³conych wi¹zkach
przewodz¹cych oraz zapisem pierwszych interakcji pomiê-
dzy roœlinami a stawonogami. Wœród stawonogów l¹dowych,
reprezentowanych przez roztocza i wije, w mniejszym

stopniu owady bezskrzyd³e i prawdopodobnie prawdziwe
owady, dominowali detrytuso¿ercy i roœlino¿ercy (Laban-
deira, 2006b). Udokumentowano trzy funkcjonalne grupy
¿ywieniowe (FFGs – functional feeding groups): 1) kon-
sumpcjê spor, sporangiów oraz zewnêtrznych fragmentów
roœlin, 2) przek³uwanie i ssanie oraz 3) mikrodr¹¿enia w
miêkiszu ³odyg (Labandeira, Phillips, 1996a; Labandeira,
2006b). Koprolity pochodz¹ce z tego przedzia³u czasowe-
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Tab. 1. Propozycja klasyfikacji paleozoicznych dowodów interakcji miêdzy roœlinami a stawonogami ze wzglêdu na funkcjê lub reak-
cjê roœliny
Tab. 1. Proposition of a classification of the Paleozoic evidences of plant-arthropod interaction due to the function or reaction of the
plant

Funkcja i/lub reakcja roœliny
Plant function and/or reaction

Grupy dowodów
Groups of evidences

Dowody
Evidences

Pokarm
Food

Uszkodzenia na powierzchni roœlin*
Traces of damage on the plant surface*

zranienia*
wounding*

obgryzanie krawêdzi*
margin feeding*

dziurawienie*
hole feeding*

szkieletyzacja*
skeletonization*

przek³uwanie i ssanie*
piercing and sucking*

konsumpcja nasion i spor*
seed and spore predation*

Morfologia aparatów gêbowych zwierz¹t
Morphology of animals mouthparts

aparaty gêbowe przystosowane do ssania
mouthparts adapted for sucking

Koprolity, w tym mikrokoprolity*
Coprolites and microcoprolites*

typ A (homogeniczne)*
type A (homogenic)*

typ B (heterogeniczne)*
type B (heterogenic)*

typ C (amorficzne)*
type C (amorphic*)

Zawartoœæ jelit*
Gut contents*

kololity*
kololites*

Pokarm i/lub miejsce schronienia
Food and/or place of shelter

Uszkodzenia wewn¹trz roœlin*
Traces of damage inside the plants*

jamki, tunele, galerie*
pits, tunnels, galleries*

dr¹¿enia z koprolitami*
borings with coprolites*

minowanie liœci*
leaf mining*

Reakcja tkanki roœlin*?
Plant reaction tissue*?

galasy*?
galls*?

Miejsce schronienia
Place of shelter

Sk³adanie jaj
Oviposition

endofityczne
endophitic

epifityczne
epiphitic

Miejsca do przepoczwarczenia*
Places for pupation*

komory do przepoczwarczenia*
pupation chambers*

Kamufla¿
Camouflage

mimikra
mimicry

Reakcja obronna
Defensive reaction

Odstraszaj¹ce wegetatywne czêœci roœlin (obrona fizyczna)
Deterrent vegetative parts of plants (physical protection)

w³oski czuciowe
touch-sensitive trichomes

kolce ciernie
prickles, thorns

Chemiczne mechanizmy obronne
Chemical defences

fitolity
phytoliths

¿ywice (rezynit)
resin (resinite)

Oferowanie wzajemnych korzyœci
Offering mutual benefits

Konsumpcja spor oraz transport i zapylanie
Palynivory, transport and pollinating

aparaty gêbowe do konsumpcji spor
mouth appliances adapter to palynivory

* skamienia³oœci œladowe / trace fossils; *? czêœciowo skamienia³oœci œladowe / partly trace fossils



go zawieraj¹ spory, co jest dowodem na ich konsumpcjê
(Edwards i in., 1995).

Od póŸnego dewonu do œrodkowego mississipu kopal-
ny zapis organizmów l¹dowych jest bardzo s³aby, szcze-
gólnie czworonogów, od nazwiska odkrywcy nazwany
luk¹ Romera (patrz np. Ward i in., 2006). Luka Romera jest
najprawdopodobniej luk¹ pozorn¹, która wynika z niekom-
pletnoœci zapisu paleontologicznego (np. Smithson i in.,
2012). W tym interwale czasowym wystêpuje te¿ przerwa
w zapisie kopalnym stawonogów oraz interakcji roœlin ze
stawonogami (Labandeira, 2006a, b, 2007). Drugi etap
kolonizacji l¹dów przez roœlino¿erne stawonogi trwa³,
wed³ug tego autora, od koñca œrodkowego mississipu do
koñca permu. Pocz¹tkowo w zbiorowiskach roœlin domi-
nowa³y drzewiaste paprociowe, skrzypowe i wid³akowe
oraz pierwsi przedstawiciele nagonasiennych (np. korda-
ity, iglaste, mi³orzêbowe), natomiast od œrodkowego per-
mu zaczê³y przewa¿aæ nagonasienne (era mezofityczna).
W tak zró¿nicowanym œrodowisku nast¹pi³a ekspansja
roœlino¿erców oraz pojawi³o siê wiele nowych kladów stawo-
nogów, np. owady pierwotnoskrzydlate, wa¿ki i chrz¹szcze.
Spoœród dowodów na interakcje dominuje konsumpcja
¿ywych tkanek roœlinnych (liœci, nasion, korzeni, drewna)

i pojawi³y siê galasy. Labandeira (2006 a, b) stwierdza, ¿e
ustabilizowa³y siê wówczas g³ówne grupy FFGs.

Kolejne dwa etapy ekspansji roœlino¿ernych stawono-
gów trwa³y od triasu do wczesnej kredy oraz od wczesnej
kredy do czasów wspó³czesnych i charakteryzowa³y siê
wystêpowaniem siedmiu funkcjonalnych grup ¿ywienio-
wych (Labandeira 2006a, b).

Nowe doniesienia paleontologiczne (np. Slater i in.,
2012; Stull i in., 2013; Labandeira i in., 2014; Laaß, Hoff,
2015) wskazuj¹ na koniecznoœæ rewizji pogl¹dów na temat
pojawiania siê poszczególnych dowodów interakcji roœlin
i stawonogów w zapisie kopalnym oraz etapów ich rozwo-
ju w paleozoiku (ryc. 1). Pierwsza faza rozwoju interakcji,
która trwa³a od póŸnego syluru do œrodkowego mississipu,
obejmuje pierwsz¹ fazê ekspansji roœlino¿ernych stawono-
gów wraz z luk¹ Romera. Cechuje siê stopniowym pojawia-
niem siê pierwszych dowodów interakcji, niezbyt licznie
wystêpuj¹cych w zapisie kopalnym. W osadach górnego
syluru zosta³y udokumentowane najstarsze dowody na
interakcje, tj. koprolity, œlady zranieñ i konsumpcji spor
(np. Edwards i in., 1995; Slater, 2014), œwiadcz¹ce o tym,
¿e roœliny stanowi³y pokarm stawonogów. Z dolnego dewo-
nu znane s¹ kolejne œwiadectwa interakcji: przek³uwanie
i ssanie (np. Labandeira, 2007, 2013), dr¹¿enia w drewnie

506

Przegl¹d Geologiczny, vol. 66, nr 8, 2018

Tab. 2. Wybrane pozycje literatury przedstawiaj¹ce dowody na interakcje roœlin i stawonogów w paleozoiku
Tab. 2. Selected papers presenting evidences of plant-arthropod interaction in the Paleozoic

Dowody
Evidences

Przyk³ady z literatury
Examples from literature

Zranienia / Wounding Kevan i in., 1975; Banks, 1981; Scott i in., 1992

Obgryzanie krawêdzi / Margin feeding
Scott i in., 1992; Slater i in., 2012; Jarzembowski, 2012; Labandeira i in., 2014;
Pinheiro i in., 2015

Dziurawienie / Hole feeding
Trout i in., 2000; Labandeira, Allen, 2007; Slater i in., 2012; Labandeira i in., 2014;
Pinheiro i in., 2015

Szkieletyzacja / Skeletonization Beck, Labandeira, 1998; Labandeira, Allen, 2007

Przek³Uwanie i ssanie / Piercing and sucking
Scott, Taylor, 1983; Scott i in., 1992; Labandeira, Philips, 1996a; Slater i in., 2012;
Schachat i in., 2014; Bernardi i in., 2017

Konsumpcja nasion / Seed predation
Sharov, 1973; Jennings, 1974; Scott, Taylor, 1983; Hilton i in., 2001, 2002;
Labandeira, 2006a, b

Aparaty gêbowe przystosowane do ssania
Mouthparts adapted for sucking Labandeira, Sepkoski, 1993; Labandeira, Phillips, 1996b; Labandeira, 1997

Koprolity, w tym mikrokoprolity
Coprolites and microcoprolites

Scott, 1977; Baxendale, 1979; Taylor, Scott, 1983; DiMichele, Phillips, 1994;
Edwards i in., 1995, 2012; Labandeira, 1998; Habgood i in., 2004; Slater i in., 2012;
Falcon-Lang i in., 2015

Zawartoœæ jelit / Gut contents Scott, Taylor, 1983; Scott i in. 1985; Kukalová-Peck, 1987; Labandeira, 1998, 2006a

Jamki, tunele, galerie / Pits, tunnels, galleries Kevan i in., 1975; Cichan, Taylor, 1982; Labandeira, 1998, 2001; Feng i in., 2010;
Slater i in., 2012; Muszer, Uglik, 2013; Slater, 2014; Falcon-Lang i in., 2015

Dr¹¿enia z koprolitami / Borings with coprolites

Minowanie liœci / Leaf mining Müller, 1982; Scott i in., 1992; Labandeira, 2002; Labandeira, Allen, 2007

Galasy / Galls
Amerom, 1973; Labandeira, Phillips, 1996b; Labandeira, Allen, 2007; Srivastava, 2007;
Labandeira, 2011; Slater i in., 2012; Stull i in., 2013; Labandeira i in., 2014;
Bernardi i in., 2017

Sk³adanie jaj / Oviposition
Carpenter, 1971; Béthoux i in., 2004; Labandeira, 2006a; Labandeira, Currano, 2013;
Laaß, Hoff, 2015

Komory do przepoczwarczenia / Pupation chambers Tapanila, Roberts, 2012 (póŸny paleozoik?); Mouro i in., 2016

Mimikra / Mimicry Fisher, 1979; Taylor, Scott, 1983; Garrouste i in., 2016

W³oski czuciowe / Touch-sensitive trichomes Edwards, Wratten, 1980; Scott, Taylor, 1983; Krings i in., 2002

Kolce, ciernie / Prickles, thorns Rayner, 1983; Edwards i in., 2016; Liu i in., 2017

Fitolity / Phytoliths Carter, 1999; Taylor i in., 2009; Strömberg i in., 2016

¯ywice (rezynit) / Resin (resinite) Taylor i in., 2009; Langenheim, 2003; Versteegh, Riboulleau, 2010

Aparaty gêbowe do konsumpcji spor
Mouth appliances adapter to palynivory

Carpenter, 1969; Labandeira, 2006a



(np. Kevan i in., 1975) oraz pierwsze reakcje obronne,
tj. kolce i ciernie (np. Edwards i in., 2016). Pod koniec
œrodkowego dewonu pojawi³y siê galasy, obgryzanie kra-
wêdzi i dziurawienie liœci (Labandeira i in., 2014). W póŸ-
nym dewonie roœliny wykszta³ci³y chemiczne mechanizmy
obronne, tzn. fitolity oraz ¿ywice (rezynit), prawdopodob-
nie w reakcji na coraz intensywniejsz¹ konsumpcjê (Taylor
i in., 2009). Natomiast od mississipu znane s¹ najstarsze
œlady konsumpcji nasion (Labandeira, 2006a, b).

WyraŸna zmiana nast¹pi³a pod koniec œrodkowego
mississipu, kiedy to rozpoczê³a siê druga faza rozwoju
interakcji roœlin i stawonogów, która trwa³a do koñca per-
mu. Dotychczasowe dowody na interakcje znane z pierw-
szej fazy sta³y siê liczniejsze w zapisie skalnym, ponadto
stopniowo pojawi³y siê nowe dowody, a roœliny czêœciej
by³y wykorzystywane przez stawonogi jako miejsce schro-
nienia (ryc. 1). Od pocz¹tku pensylwanu wystêpuj¹ œlady
sk³adania jaj (Labandeira, 2006a; Laaß, Hoff, 2015), w³oski
czuciowe na powierzchniach roœlin (np. Krings i in., 2002)
oraz kamufla¿ (np. Taylor, Scott, 1983). Równie¿ w pensyl-
wanie odnotowano wystêpowanie minowania liœci, zjada-
nia korzeni oraz zapis zawartoœci jelit (np. Scott i in., 1985,
1992; Labandeira, 2002, 2006a). Od permu znana jest szkie-
letyzacja liœci (Labandeira, Allen, 2007) i istnieje du¿e
prawdopodobieñstwo znalezienia komór do przepoczwar-
czania, gdy¿ z permu znani s¹ przedstawiciele owadów roz-
mna¿aj¹cych siê w ten sposób (Tapanila, Roberts, 2012).

PODSUMOWANIE

Zaproponowano now¹ klasyfikacjê dowodów na inte-
rakcje miêdzy roœlinami a stawonogami w paleozoiku na
podstawie funkcji, jak¹ pe³ni³y roœliny oraz ich reakcji na
konsumpcjê (tab. 1). Stanowi ona próbê po³¹czenia klasyfi-
kacji wed³ug Scotta i in. (1992) oraz Labandeiry (2002,
2006a). Roœliny pe³ni³y funkcjê pokarmu (ryc. 2 – patrz str.
520), miejsca schronienia, jednoczeœnie pokarmu i miejsca
schronienia, a tak¿e broni³y siê przed konsumpcj¹ (reakcja
obronna fizyczna lub chemiczna) lub oferowa³y wzajemne
korzyœci. Pierwsze cztery kategorie w przewa¿aj¹cej wiêk-
szoœci mo¿na zaliczyæ do oddzia³ywañ antagonistycznych,
poniewa¿ roœliny ponosi³y szkody na skutek oddzia³ywañ
stawonogów. Ostatnia kategoria, mutualistyczna, nale¿y do
oddzia³ywañ nieantagonistycznych.

Spoœród grup dowodów na interakcje pomiêdzy zwie-
rzêtami a roœlinami do skamienia³oœci œladowych zalicza-
my: uszkodzenia na powierzchni i wewn¹trz roœlin,
koprolity, zawartoœæ jelit, miejsca do przepoczwarczenia
oraz czêœciowo reakcjê tkanek roœlin (galasy). Pozosta³e
grupy dowodów s¹ reprezentowane przez elementy budo-
wy roœlin i zwierz¹t (np. odstraszaj¹ce czêœci roœlin, apara-
ty gêbowe stawonogów przystosowane do przebijania
tkanek roœlinnych, konsumpcji spor lub ssania), odstra-
szaj¹ce substancje chemiczne wytwarzane przez roœliny,
jaja stawonogów sk³adane na roœlinach oraz kamufla¿.
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Ryc. 1. Pojawianie siê dowodów na interakcje roœlin i stawonogów roœlino¿ernych w paleozoiku (na podstawie: Scott i in., 1992; Carter,
1999; Labandeira, 1998, 2001, 2006 a, b, 2007, 2013; Labandeira, Allen, 2007; Taylor i in., 2009; Slater i in., 2012; Stull i in., 2013;
Labandeira i in., 2014; Laaß, Hoff, 2015) oraz fazy ekspansji roœlino¿ernych stawonogów (na podstawie Labandeira, 2006a, b,
2007) i fazy rozwoju interakcji miêdzy roœlinami a stawonogami
Fig. 1. Occurrence of individual evidences of plant-arthropod interaction in the Palaeozoic (based on: Scott i in., 1992; Carter, 1999;
Labandeira, 1998, 2001, 2006 a, b, 2007, 2013; Labandeira, Allen, 2007; Taylor i in., 2009; Slater i in., 2012; Stull i in., 2013; Labandeira
i in., 2014; Laaß, Hoff, 2015), phases of herbivore arthropod expansion (based on Labandeira, 2006a, b, 2007) and phases of evolution of
plant-arthropod interactions



Dowody na interakcje pojawia³y siê stopniowo (ryc. 1).
Na podstawie ich frekwencji w zapisie kopalnym oraz
zasiêgów stratygraficznych wyró¿niono w paleozoiku
dwie fazy rozwoju interakcji roœlin i stawonogów, które
skorelowano z fazami ekspansji roœlino¿ernych stawono-
gów (patrz Labandeira 2006a, b, 2007).

Pierwsza faza rozwoju interakcji trwa³a od póŸnego
syluru do koñca œrodkowego mississipu, druga faza – od
póŸnego mississipu do koñca permu. W pierwszej fazie roz-
woju interakcji przewa¿a³y dowody œwiadcz¹ce o pokarmo-
wej funkcji roœlin (koprolity, zranienia, konsumpcja spor,
przek³uwanie i ssanie, obgryzanie krawêdzi liœci, dziura-
wienie, konsumpcja nasion) oraz obronnej reakcji roœlin
(kolce, ciernie, galasy, fitolity, rezynit). Dr¹¿enia w drew-
nie œwiadcz¹, ¿e roœliny oprócz funkcji pokarmowej,
mog³y te¿ pe³niæ rolê schronienia.

W drugiej fazie rozwoju interakcji oprócz wczeœniej-
szych dowodów pojawiaj¹ siê nowe, œwiadcz¹ce o tym, ¿e
roœliny by³y powszechnym miejscem schronienia (sk³ada-
nie jaj, kamufla¿, minowanie liœci i prawdopodobnie
komory do przepoczwarczenia). Pojawiaj¹ siê te¿ nowe
dowody na funkcje pokarmowe (szkieletyzacja liœci, zjada-
nie korzeni, zawartoœæ jelit) i obronne (w³oski czuciowe)
roœlin. Poznanie dowodów i zmian interakcji miêdzy roœli-
nami a stawonogami w paleozoiku pozwoli na lepsze zro-
zumienie wczesnej ewolucji ekosystemów l¹dowych.

Praca zosta³a sfinansowana z grantu UWr nr 0401/0157/17.
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Ryc. 2. Ślady drążenia Muszer, Uglik, 2013 w drewnie archeokalamitów, powstałe na skutek żerowaniaPaleobuprestis sudeticus

stawonogów; wizen Sudety (struktura bardzka; Paprotnia)
Fig. 2. Traces of boring Muszer, Uglik, 2013 in wood archeokalamites, incurred as a result of preying ofPaleobuprestis sudeticus

arthropods; Visean, Sudetes Mts. (Bardo structure; Paprotnia)

Paleozoiczne dowody na interakcje między roślinami a stawonogami (patrz str. 503)

Paleozoic evidences of interactions between plants and arthropods (see p. 503)
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