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Abstract The Cambrian Explosion is one of the profound evolutionary events in the history
of life on Earth when diverse animal phyla burst into existence almost from nowhere. However,
despite this sudden appearance, the fossil record and evolutionary history of animals goes
much deeper in time into the Neoproterozoic. This contribution reviews the earliest known fau-
nas, their diversity and ecological complexity. Moreover, specimens of Ediacaran biota from
the Polish museum collections are briefly presented.
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Eksplozja kambryjska jest uwazana za jedno z prze-
tomowych i doniostych wydarzen w ewolucji zycia na Zie-
mi. W stosunkowo kroétkim czasie pojawily si¢ w zapisie
kopalnym niemal wszystkie znane dzisiaj typy zwierzat,
a innowacje biologiczne, takie jak wytracanie mineralnego
szkieletu (Kouchinsky, 2012) czy penetrowanie osadu
(m.in. Dzik, 2007; Mangano, Buatois, 2017) staty sig
powszechne. Nagle i zagadkowe pojawienie si¢ w zapisie
kopalnym skamieniato$ci makroskopowych zostato zauwa-
zone juz w XIX w., m.in. przez Karola Darwina (1859).

Ogromny wktad w poszerzenie wiedzy o eksplozji
kambryjskiej i roznorodno$ci najwczesniejszych faun
fanerozoiku, bogatych w niespotykane dzisiaj formy, wniosto
odkrycie wielu stanowisk z oknami tafonomicznymi
(niem. Fossillagerstdtten). Sa to stanowiska paleontolo-
giczne z dobrze zachowanymi skamieniato§ciami organiz-
mow bez szkieletow (migkkociatych; ang. soft-bodied) lub
wyposazonych w szkielet organiczny badz stabo zminera-
lizowany, ktére nie maja szans na fosylizacj¢ w normal-
nych warunkach tafonomicznych (m.in. Niedzwiedzki,
2002; Butterfield, 2003).

Do najlepiej znanych okien tafonomicznych naleza
hupki z Burgess, odkryte na poczatku XX w. przez Charlesa
Doolittle’a Walcotta w kanadyjskich Goérach Skalistych
(m.in. Whittington, 1980; Conway Morris, 1992; Sliwin-
ski, Zylinska, 2013), tupki Maotianshan i Chengjiang
oraz stanowisko Qingjiang z Chin (m.in. Gabbott i in.,
2004; Zhangiin., 2008; Zhao i in., 2010; Fuiin., 2019) czy
Sirius Passet na Grenlandii (m.in. Ineson, Peel, 2011; Peel,
Ineson, 2011). Szerokim echem odbito si¢ takze odkrycie
ordowickiego stanowiska z zachowana fauna typu Burgess
w Maroku (tupki Fezouata, patrz m.in. Van Roy i in., 2015).
W Polsce fauna typu Burgess zostata rozpoznana w utwo-
rach kambryjskich syneklizy perybattyckiej (Lendzion,
1975, 1977, Dzik, Lendzion, 1988; Daley, Legg, 2015)
oraz Gor Swietokrzyskich (Masiak, Zylinska, 1994; Zylin-
skaiin., 2019; Zhu i in., 2021).

Skamieniatosci organizméw makroskopowych, mimo
naglego pojawienia si¢ zroznicowanej fauny dopiero
podczas eksplozji kambryjskiej, sa obecne takze we wczes-
niejszym zapisie kopalnym, w skatach ediakaru (m.in. Erwin
iin., 2011). Organizmy ediakarskie stanowig jedna z naj-
wigkszych zagadek wspotczesnej paleontologii; obecnie
przypuszcza sig, ze przynajmniej czes¢ z nich nalezy do
krélestwa zwierzat (m.in. Xiao, Laflamme, 2009; Bobrov-
skiy 1 in., 2018). Neoproterozoiczne znaleziska pokazuja,
ze ewolucja Metazoa zaczgla si¢ znaczaco wczedniej niz
eksplozja kambryjska, a klucza do zrozumienia poczatkow
tej grupy oraz pojawienia si¢ w §wiecie zwierzecym roz-
nych innowacji ekologicznych trzeba szukaé¢ w ediakarze
lub jeszcze wczesniej. By sprostaé temu wyzwaniu, we
wspotczesnych badaniach wczesnej ewolucji zwierzat
oprocz analiz paleontologicznych sa wykorzystywane
wysublimowane analizy geochemiczne, takie jak badania
biomarkeréw (m.in. Bobrovskiy i in., 2018; Zumberge i in.,
2018) czy dynamicznie rozwijajace si¢ metody molekular-
ne (m.in. Erwin i in., 2011).

W celu zarysowania ewolucyjnych poczatkéw krole-
stwa zwierzat dokonano przegladu najwazniejszych i naj-
bardziej reprezentatywnych prac dotyczacych najwczesniej-
szego zapisu kopalnego tej grupy organizméw i widocz-
nych w niej innowacji ewolucyjnych. Analizie poddano
rowniez znaleziska organizmoéow ediakarskich z obszaru
Polski i kolekcje takich skamieniatosci w krajowych pla-
cowkach muzealnych. W jednym z kolejnych numerdéw
Przegladu Geologicznego powinien si¢ ukazaé artykut
bedacy niejako kontynuacja i uzupeklnieniem niniejszej
pracy, dotyczacy ewolucji zwierzat w ediakarze w konteks-
cie eksplozji kambryjskiej na tle towarzyszacych tym pro-
cesom zmian §rodowiskowych.

,FAUNA” EDIAKARSKA

Pierwsze skamieniatosci datowane na najwyzszy pre-
kambr znajdowano juz w XIX w. (patrz: Gehling i in.,
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2000). Najlepiej znane znaleziska skamieniatosci sprzed
eksplozji kambryjskiej, poczatkowo btednie interpretowa-
ne jako dolnokambryjskie meduzy, pochodza ze wzgorz
Ediacara w Gorach Flindersa w potudniowej Australii
(Sprigg, 1947). Od tego klasycznego stanowiska pochodzi
dzisiejsza nazwa ediakaru (ang. Ediacaran) — ostatniego
okresu neoproterozoiku. Interpretacja znalezionych ska-
mieniatosci jako zapisu kopalnego makroskopowych orga-
nizmow przed eksplozja kambryjska musiata poczekaé do
drugiej potowy XX w. (m.in. Glaessner, 1959).

Prawdziwym przelomem w badaniach okazato sig
odkrycie bogatego w skamieniatosci ediakarskich organi-
zmow stanowiska Mistaken Point na Nowej Fundlandii
(Misra, 1969). Od tego czasu opisano kilkaset ediakarskich
taksonow, lecz ze wzgledu na specyficzna morfologi¢ tych
organizméw, bardzo trudna do klasyfikacji w obrgbie
wyrdznianych wspoéltczesnie typow, pojawily si¢ roézne
interpretacje dotyczace ich przynaleznosci taksonomicz-
nej. Ze wzgledu na t¢ niepewno$¢ w niniejszym artykule
termin fauna, zwyczajowo uzywany w literaturze do opisu
ediakarskich organizméw (m.in. Lendzion, 1975; Jachowi-
cz-Zdanowska, 2014), jest pisany w cudzystowie.

,»Faung” ediakarska klasyfikowano dotychczas jako
ogromne pierwotniaki, przypuszczalnie spokrewnione ze
wspolczesna grupa otwornic Xenophyophorea (m.in. Seila-
cher i in., 2003; Seilacher, 2007), kolonie mikrobéw
(Grazhdankin, Gerdes, 2007), grzyby (Peterson i in., 2003)
czy nawet ladowe porosty (Retallack, 1994, 2013). Swego
czasu duza popularnoscia cieszyla si¢ hipoteza klasyfi-
kujaca organizmy ediakarskie do osobnego, wymartego
krolestwa Vendozoa (Seilacher, 1989). Wspotczesnie prze-
waza opinia, ze ,,fauna” ediakarska to grupa polifiletyczna
(j. nieposiadajaca wspolnego przodka i zawierajaca nie-
spokrewnione ze soba organizmy), przynajmniej cz¢§ciowo
reprezentowana przez organizmy zwierzg¢ce (m.in. Xiao,
Laflamme, 2008; Erwiniin., 2011; Bobrovskiyiin., 2018),
czyli najwczesniejszych przedstawicieli istniejacych dzisiaj
typdw, lub catkowicie wygasle linie ewolucyjne. Charaktery-
styczne dla ,,fauny” ediakarskiej morfotypy, z nielicznymi
wyjatkami (patrz np. Conway Morris, 1993), znikaja z za-
pisu kopalnego na granicy z kambrem. Taki stan rzeczy
mozna wiaza¢ z masowym wymieraniem, gwattowna
wymiang ,fauny” na lepiej przystosowane organizmy
kambryjskie badZ czynnikami tafonomicznymi (szeroki
przeglad tematu, patrz: Laflamme i in., 2013).

Wiedzac, ze przynajmniej czgs¢ organizmow ediakar-
skich mozna zaklasyfikowa¢ jako zwierzgta, warto przyj-
rze¢ si¢ im blizej, skupiajac si¢ na ich ekologii oraz
wyksztatconych przez nie innowacjach, ktore odegraly
kluczowa role podczas eksplozji kambryjskiej. Wsrod
.fauny” ediakarskiej na podstawie morfologii i ekologii jej
przedstawicieli mozna wyrdzni¢ kilka gléwnych
zespotow, ktore pokrotce opisano w niniejszym artykule od
najmlodszego do najstarszego, stopniowo cofajac si¢ do
samych poczatkow krolestwa zwierzat.

Zespol z Nama

Ten najmlodszy zespot ediakarski jest datowany na
550-538 mln lat (N na ryc. 1). Zostat najlepiej rozpoznany
w dzisiejszej Namibii (m.in. Xiao, Laflamme, 2009; Boag
iin., 2016). Skamieniato$ci zespolu z Nama po raz pierwszy
opisal Giirich (1933), profesor uniwersytetow Wroctaw-
skiego i Hamburskiego, ktory wstawil si¢ m.in. odkryciem
kambru w Gérach Swigtokrzyskich (Giirich, 1892). Znale-
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ziska najwigcej znaczace w kontekscie ewolucji zwierzat
pochodza ze skal grupy Nama (stad nazwa) i licza okoto
548 min lat (Penny i in., 2014). Sa reprezentowane w
szczegolnosci przez pierwsze zwierzeta niewatpliwie
wytracajace szkielet mineralny. Najbardziej powszechne
sa rurkowate skamieniato$ci organizmoéw z rodzaju Clou-
dina (ryc. 2A), ktére na podstawie zachowanych czesci
migkkich uznaje si¢ za spokrewnione prawdopodobnie
z pier§cienicami (Schiffbauer i in., 2020). Rozpoznano tu
takze skamieniato$ci organizméw podobnych do gabek —
Namapoikia, a takze Namacalathus o nietypowej, przypo-
minajacej kielich morfologii. Na podstawie zachowanych
czgsci migkkich Namacalathus zinterpretowano ostatnio
jako przedstawiciela grupy Lophotrochozoa, do ktorej na-
leza m.in. migczaki, ramienionogi czy pier§cienice (Shore
iin., 2021). Wszystkie te organizmy wytwarzaty szkielet
z weglanu wapnia.

Penny i in. (2014) oraz Wood i Curtis (2015) opisali
ekologi¢ organizméw zespotu z Nama i, co niezwykle
znaczace, zaobserwowali, ze mogly one tworzy¢ budowle
weglanowe. Sa to najstarsze struktury, w ktorych budowie
miaty udziat zwierz¢ta (Penny 1 in., 2014). Podstawe tych
najstarszych budowli rafowych tworzyty struktury mikro-
bialne: stromatolity i trombolity. Byly one porastane przez
liczne, ggsto rozmieszczone osobniki Cloudina, ktore
wytwarzaly wspolny szkielet, co bezsprzecznie Swiadczy
o ich kolonijnym trybie zycia. Oprocz osobnikow Cloudi-
na na gornych powierzchniach struktur rafowych wystegpo-
waty mniej liczne Namacalathus. Oba te organizmy naj-
pewnigj filtrowaly pokarm zawieszony w wodzie. Odmienna
nisz¢ zajmowata Namapoikia, ktéra preferowata porasta-
nie szczelin i kanalow w strukturach rafowych. W ekosys-
temie z Nama, mimo jego niewielkiej bioréznorodnosci,
jest widoczne wyksztatcenie nisz charakterystycznych dla
raf fanerozoicznych, zamieszkiwanych przez organizmy
porastajace odstonigte powierzchnie budowli, jak i tzw.
organizmy kryptyczne (ang. cryptic taxa; Penny i in.,
2014; Wood, Curtis, 2015). Podobne zespoty, o morfologii
i strukturze przypominajacej dzisiejsze rafy, zostaty opisa-
ne takze z Hiszpanii (Alvaro i in., 2020). Cloudina zostata
uznana za pionierski organizm tworzacy szkielet budowli
weglanowej (ang. frame-building organism; Alvaro i in.,
2020); w poréwnaniu do struktur z Namibii wydaje sig, ze
nieco wigksze znaczenie rafotwdrcze miata na terenie dzi-
siejszej Hiszpanii. Zespot rafowy z Hiszpanii jest ponadto
wzbogacony o przedstawicieli Sinotubulites — jeszcze
innego biomineralizujacego stworzenia o rurkowanym
szkielecie. Co istotne, wyniki badan geochemicznych
pokazaly, ze wspomniane organizmy rafotworcze i tworzo-
ne przez nie budowle rozwijaty si¢ wylacznie w dobrze
natlenionych wodach (Tostevin i in., 2016).

Zespot z Nama charakteryzuje si¢ obecnoscia nie tylko
zwierzat biomineralizujacych, ale takze nie majacych
szkieletu. Najpowszechniejszym z nich jest workowata
Ernietta (ryc. 2A), ktora przypuszczalnie czgsciowo
zagrzebywata si¢ w osadzie, a odslonigta czescia ciata
pobierata pokarm z wody (Ivantsov i in., 2015a).

W zespole z Nama sa obecne takze przejawy behawio-
ru i relacji ekologicznych, charakterystycznych przede
wszystkim dla pdzniejszych organizmoéw kambryjskich.
Na szkieletach osobnikéw Cloudina znalezionych w Chi-
nach stwierdzono obecno$¢ drazen, zinterpretowanych
jako najstarsze przyktady drapieznictwa (Bengston, Zhao,
1992). Wedtug Grazhdankina i Seilachera (2002) ichno-
skamienialosci z Namibii reprezentuja przyktady drazen
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Rye. 1. Kamienie milowe wczesnej ewolucji zwierzat na tle chronostratygrafii i danych filogenetycznych (aktualny schemat stra-
tygraficzny wg www.stratigraphy.org; dane filogenetyczne za: Erwin i in., 2011)
Fig. 1. Benchmarks of early metazoan evolution with regard to chronostratigraphy and phylogenetic data (global chronostratigraphic
scheme after: www.stratigraphy.org; phylogenetic data after: Erwin et al., 2011)

pod powierzchnia osadu. Z taka interpretacja nie zgodzit
si¢ z kolei Narbonne (2005), wedtug ktorego sa to slady
powstate na powierzchni osadu. Podobnego wieku ichno-
skamieniato$ci z Chin takze interpretowano jako pionowe
drazenia (Chen Z. i in., 2013). Niezaleznie od interpretacji
sa to jedne z najwczesniejszych sladow przypisywanych
zyciowej dziatalno$ci zwierzat.

Zespol z Ediacara i znad Morza Bialego

Zespot ten reprezentuje najlepiej rozpoznang i najbar-
dziej liczna w gatunki asocjacjg ,,fauny” ediakarskiej. Kla-
syczne, najbogatsze w okazy stanowiska znajduja si¢ na
wzgorzach Ediacara w Gorach Flindersa w potudniowe;j
Australii oraz w potnocno-zachodniej Rosji nad Morzem
Bialym. Zespot ten jest datowany na ok. 560-550 mln lat
i jest najbardziej zréznicowany pod wzgledem biordézno-
rodnosci i liczby morfotypdéw (E naryc. 1; Xiao, Laflamme,
2009; Boag i in., 2016). Na podstawie cech morfologicz-

nych wyr6zniono kilka gtéwnych grup chrakteryzujacych
ten zespot (Xiao, Laflamme, 2009): rangeomorfy, ernietto-
morfy, formy dwubocznie symetryczne, dyskoidalne, troj-,
piecio- oraz o§miopromienne.

Jedna z najbardziej charakterystycznych cech zespotu
z Ediacara i znad Morza Biatego jest obecno$¢ pierwszych
organizmow o bezsprzecznie dwubocznej symetrii (Bilate-
ria), takich jak Spriggina (interpretowany jako przed-
stawiciel stawonogoéw lub pierscienic), Kimberella
(prawdopodobny migczak), Parvancorina (prawdopodob-
ny stawondg) czy Dickinsonia (ryc. 2B; o niepewnej
przynalezno$ci taksonomicznej; Xiao, Laflamme, 2009;
Boag i in., 2016). Kolejna innowacja u wielu organizmow
jest mozliwos¢ aktywnego przemieszczania sig, 0 czym
swiadcza licznie wspdtwystepujace ichnoskamieniatosci
(patrz np. Ivantsov, 2013).

Organizmy zespotu z Ediacara i znad Morza Biatego,
mimo ze nie mialy szkieletu, w specyficzny sposob za-
chowaty si¢ w stanie kopalnym, w czym kluczowa rolg
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Rye. 2. Rekonstrukcje typowych przedstawicieli poszczegdlnych zespotow ,,fauny” ediakarskiej
Fig. 2. Reconstructions of typical representatives from particular Ediacaran “fauna” assemblages

odegraly maty mikrobialne. Maty te ograniczaty dostgp
tlenu do obumartego ciata, spowalniajac jego rozktad,
a jednoczesnie stabilizowaly osad, umozliwiajac wytwo-
rzenie si¢ swoistej ,,maski”, dzigki ktoérej zachowywatl si¢
odcisk organizmu (Butterfield, 2003; szeroki opis tematu,
patrz: Dzik, 2003).

Hipoteza o przynaleznosci ediakarskich organizméw
do krolestwa zwierzat zostata w ostatnich latach niezwykle
wzmocniona poprzez wyniki badan biomarkerow w zespole
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,fauny” ediakarskiej znad Morza Biatego (Bobrovskiy i in.,
2018). Okazalo sig, ze skamieniatosci nalezace do dobrze
rozpoznanego rodzaju Dickinsonia charakteryzuja sig
bardzo wysokim stgzeniem lipidéw (tluszczy) z grupy
cholesteroidow. Taki rozktad zwiazkow chemicznych jest
charakterystyczny jedynie dla zwierzat, co jest cecha bez-
posrednio wskazujaca na przynalezno$é¢ Dickinsonia do
tego krolestwa. Z kolei w tle skalnym badanych sukcesji
byly obecne glownie biomarkery $wiadczace o wystegpo-



Przeglad Geologiczny, vol. 70, nr 8, 2022

waniu glonéw. Obserwacje te dowodza, ze zwierzgta byty
obecne w ekosystemach juz ok. 558 mln lat temu (Bobrov-
skiy i in., 2018), a ich poczatkow nalezy szukaé jeszcze
wczesnie;j.

Warto przyjrzeé si¢ rowniez wewngtrznemu zréznico-
waniu zespotu biotycznego z Ediacara i znad Morza
Biatego. Odpowiednim jego przyktadem jest asocjacja
organizmow z Podola (Ukraina). Dzigki doktadnym dato-
waniom warstw bentonitu, wspolwystgpujacych ze ska-
mienialo$ciami zachowanymi na Podolu, oszacowano,
ze organizmy te zylty ~556,78—555,4 mln lat temu (Solda-
tenko i1in., 2019). Interwal ten wpisuje si¢ w przedzial cza-
sowy wystgpowania zespotu organizmow znad Morza
Biatego, do ktérego zazwyczaj sa zaliczane organizmy
z Podola (m.in. Shen i in., 2008; Nesterovsky i in., 2018).
Skaty ediakaru z Podola sa bogate w makro- i ichnoskamie-
niato$ci, a taczna liczba opisanych gatunkéw przekracza
200 (czeg$¢ z nich wymaga rewizji; Ivanstov i in., 2015b).
,Fauna” z Podola, mimo podobnego wieku do zespolow
biotycznych znad Morza Biatego czy Australii oraz wystg-
powania wspdlnych z tymi obszarami taksonoéw, takich
jak Kimberella czy Dickinsonia (Shen i in., 2008;
Nesterovsky 1 in., 2018), jest wyraznie endemiczna (Ivanstov
iin., 2015b; Grytsenko, 2020). Skamienialo$ciami charak-
terystycznymi dla tego obszaru sa m.in. Nemiana simplex
(dawniej interpretowana jako jamochton, obecnie jako
kolonie sinic), Podolimirus (blisko spokrewniony z Dickin-
sonia, Dzik, Martyshyn, 2015) czy Finkoella (mozliwy naj-
starszy krewniak ostonic; Martyshyn, Uchman, 2021).
Soldatenko i in. (2019) zwracaja ponadto uwagg na domi-
nacj¢ w makrofaunie Podola nieco bardziej prymitywnych
morfotypow (nalezacych gtéwnie do zwierzat osiadtych)
niz te najczesciej pojawiajace si¢ w zespotach znad Morza
Bialego, a takze na pewne podobienstwo taksonomiczne
(m.in. czgste wspotwystgpowanie taksonow, jak Intrites
punctatus) ze stratygraficznie wczes$niejszym, awalonskim
zespolem biotycznym. Analiza ,,faun” znad Morza Biatego
prowadzi do wniosku, ze ediakarskie zespoty biotyczne
charakteryzowatly si¢ zmienno$cia nie tylko w czasie, ale
réowniez ze wzgledu na potozenie paleogeograficzne i wy-
nikajace z niego warunki srodowiskowe.

Zespot awalonski

Jest to najstarszy ze wszystkich ediakarskich zespotow
biotycznych, reprezentowany przez najwczesniejsze makro-
skamieniato$ci organizmoéw zaklasyfikowanych jako
zwierzgta. Zespot awalonski (A na ryc. 1) najlepiej rozpo-
znano w potudniowo-wschodniej Nowej Fundlandii na
Potwyspie Avalon (stad nazwa zespotu). Jego wiek jest
datowany na ok. 575-560 mln lat (Xiao, Laflamme, 2009;
Boag i in., 2016). Skamieniato$ci tego typu sa znane takze
ze stanowiska Charnwood Forest w Wielkiej Brytanii.

Wydaje sig, ze zespot awalonski sktadat si¢ wytacznie
z organizmow sesylnych (osiadtych), gdyz odnotowano
tylko nieliczne, niejednoznaczne skamieniatosci §ladowe,
mogace $wiadczy¢ o aktywnym poruszaniu si¢ zwierzat po
dnie morskim (Liu i in., 2015). Dominowatly organizmy
ztozone z ,rurek” rozgaleziajacych si¢ od centralnej
Hkolumny” lub dysku bazalnego na zasadzie fraktala
(Narbonne, 2004; Xiao, Laflamme, 2009). Organizmy te na
podstawie ksztaltu, przypominajacego nieco wspolczesne
piora morskie, sa taczone w grupg Rangeomorpha z naj-
pospolitszymi przedstawicielami, takimi jak: Charnia,
Rangea czy Fractofusus (Narbonne, 2004; ryc. 2C).

Oprocz pozornego podobienstwa nie maja nic wspdlnego
z jamochtonami, a ich pozycja systematyczna pozostaje
niepewna (patrz np. Narbonne, 2004). Co cickawe, w zespole
awalonskim zidentyfikowano réwniez prawdopodobne
skamienialo$ci wiasciwych jamochtonow, tj. Haootia
(ryc. 2C). Organizm ten mial czteropromienng symetri¢
oraz wtokna mig$niowe charakterystyczne wtasnie dla
jamochtonéw, zwtaszcza dla grupy Staurozoa (Liu i in.,
2014). Jest to najstarszy przyktad zachowania sig¢ tego typu
tkanek w zapisie kopalnym.

Morfologia wigkszo$ci rangeomorfow moze sugero-
wac, ze prowadzity tryb zycia filtratorow, jednak w zacho-
wanych ich szczatkach nie zaobserwowano porow
umozliwiajacych wchtanianie pokarmu. Bardziej prawdo-
podobna wydaje si¢ koncepcja, ze byly to organizmy
osmotroficzne, tj. absorbujace substancje odzywcze przez
zewngtrzng membrang na zasadzie roznicy stezen, czyli
osmozy (Liu i in., 2015).

Udalo si¢ rowniez rozpoznac strategie rozrodcze dwcze-
snych organizméw — Mitchel i in. (2015) na podstawie
rozktadu przestrzennego szczatkow Fractofusus (ryc. 2C)
postuluja obecno$¢ dwoch strategii rozrodczych. W celu
zasiedlenia nowych obszaréw Fractofusus wypuszczal
zarodniki roznoszone przez ruch wody, co moze sugero-
wac zarébwno plciowy, jak i bezplciowy sposdb rozmna-
zania. Natomiast gdy larwa osiadala w nowym miejscu,
organizm zaczynal rozmnazanie bezplciowe poprzez
paczkowanie, co umozliwiato szybkie zasiedlenie nowego
obszaru.

Stanowisko Mistaken Point w potudniowo-wschodniej
Nowej Fundlandii obfituje w skamienialo$ci zespotu awa-
lonskiego, bardzo wiernie zachowane in situ dzigki przy-
kryciu przez warstwy popiotéw wulkanicznych. Taki stan
zachowania pozwolil lepiej przyjrze¢ si¢ strukturze 6wcze-
snego ekosystemu (Clapham i in., 2003; obszerny opis
zespotu awalonskiego i jego ekologii, patrz: Liu i in.,
2015). Jest on zadziwiajaco podobny do wspotczesnych
ekosystemow glebokiego szelfu. Nie odbiega od nich pod
wzgledem bogactwa i zréznicowania gatunkowego czy
zageszcezenia osobnikow, a rozni si¢ jedynie liczba interak-
¢ji miedzygatunkowych (Clapham i in., 2003). Pokazuje
to, ze najwczesniejsze zespoly zwierzece charakteryzo-
waty si¢ uniwersalnymi cechami, widocznymi takze w dzi-
siejszych ekosystemach.

KU POCZATKOM ZAPISU KOPALNEGO
Zespo6t Doushantuo i Lantian

Do tej pory nie znaleziono pewnych makroskamie-
niatosci zwierzgeych starszych od zespotu awalonskiego.
Istnieja jednak przestanki, ze zapis kopalny Metazoa
moze siggaé jeszcze dalej w przesztos¢. Rozpoznano bo-
wiem mikroskamieniato$ci interpretowane jako zwierzece,
pochodzace z wezesniejszego interwatu stratygraficznego.
Znaleziono je w odstaniajacej si¢ w potudniowych Chinach
formacji Doushantuo (m.in. Chen J.Y. i in., 2004; Jiang i in.,
2011). Datowania skat formacji daja wyniki w szerokim
zakresie —od 572 do 609 mln lat (D naryc. 1), przy czym te
wskazujace na wiek ok. 600 mln lat wydaja si¢ najbardziej
prawdopodobne (m.in. Cunningham i in., 2017).

Skamieniatos$ci znajduja si¢ w dolomitach i sa sfosfaty-
zowane, dzigki czemu niezwykle dobrze zachowaty si¢ ich
detale, nawet w skali pojedynczych komorek lub struktur
wewnatrzkomorkowych (Chen J.Y. i in., 2009; Huldtgren
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iin., 2011; Chen L. i in., 2014). Znaczna czg$¢ znalezisk
jest reprezentowana przez zespoty komoérek wystepujace
w cystach przetrwalnikowych. Znaleziska te zinterpreto-
wano jako embriony zwierzgce o roznych stadiach rozwoju
(m.in. Chen J.Y. 11n., 2009). Zazwyczaj zawieraja one kil-
kadziesiat komorek, cho¢ zdarzaja si¢ okazy ze znacznie
wigksza ich liczba. Stwierdzono, ze maja one wicle cech
$wiadczacych o przynalezno$ci do Metazoa, a nawet do
Bilateria (Chen J.Y. i in., 2009). W zespole oprocz embrio-
néw opisano takze Vernanimalcula, organizm o ztozonej
budowie (obecno$¢ jamy ciala, elementow przewodu
pokarmowego, narzadéw zmyshu), zinterpretowany jako
zwierz¢ dwubocznie symetryczne (Chen J.Y. 1 in., 2004).
Czg$¢ skamienialo$ci przypisano bardziej zaawansowa-
nym jamochtonom i gagbkom (Liiin., 1998; ChenJ.Y.1in.;
2002; Yin i in., 2015). Warto zwréci¢ uwagg, ze przedsta-
wiciele zespolu Doushantuo charakteryzuja si¢ bardzo
matymi rozmiarami, rzedu kliku milimetréw.

Znaleziska z formacji Doushantuo maja wielka wage
dla ewolucji Metazoa, jednak sa roznie interpretowane, a ich
zwierzgcea afiliacja bywa podwazana (m.in. Huldtgren i in.,
2011; Cunningham i in., 2017). Przyktadem moze by¢ dys-
kusja na temat przynalezno$ci do zwierzat Vernanimalcula
(Chen J.Y.1iin., 2004; Bengston i in., 2012; Petryshyn i in.,
2013). Wedlug Cunninghama i in. (2017) interpretacja
zespotu Doushantuo jako przedstawicieli Metazoa jest
mozliwa, niemniej prezentowane dowody nie sa wystar-
czajace, aby wykluczy¢ inne poglady.

Niejednoznaczne znaleziska podobnego wieku do tych
z Doushantuo mozna znalez¢ w formacji Lantian, datowa-
nej na ok. 602 mln lat, réwniez znajdujacej si¢ w Chinach
(Yang i in., 2022). Sa to skamieniato$ci wielokomorko-
wych eukariontow (jadrowcow), ktore ulegly uwegleniu
1 kompakeji w czarnych tupkach. Zespot Lantian jest zdo-
minowany przez makroskopowe glony (dlugosci kilku
centymetrow), jednak wystepuja w nim takze okazy o nie-
jasnych powiazaniach, czasem interpretowane jako praw-
dopodobne zwierzeta (Yuan i in., 2011; Wan i in., 2016).
Przyktadem moga by¢ organizmy z rodzaju Lantianella,
o stozkowatym pokroju, u ktorych stwierdzono obecnosé
takich struktur, jak czutki czy przyczepy stuzace do utrzy-
mywania si¢ na dnie (Wan i in., 2016). Cechy te zdaja si¢
wskazywac na przynalezno$¢ do grupy zwierzat bliskich
jamochtonom, jednak bez wnikliwych badan systematyka
tych znalezisk pozostaje niepewna (Wan i in., 2016).
Zespot Doushantuo i Lantian, mimo kontrowersji, obejmu-
je najstarsze skamieniatosci strukturalne o prawdopodob-
nej przynaleznos$ci do Metazoa.

Biomarkery gabek

Okazuje sig, ze zapis kopalny zwierzat nie konczy sig
na zespole Doushantuo i Lantian. Podobnie jak w opisa-
nym w tym artykule przypadku Dickinsonia, z pomoca
przychodza dane biochemiczne, a konkretnie biomarkery
gabek (Love i in., 2009; Zumberge i in., 2018). Obok
ptaskowcow (Placozoa), gabki (Porifera) sa uznawane za
jedne z najprosciej zorganizowanych grup zwierzat (Sriva-
stava 1 in., 2008), nie wyksztalcajacych nawet tkanek.
Wyniki badan genetycznych wskazuja, ze sa one najbar-
dziej pierwotna grupa zwierzat, tj. taka, ktéra najwczesniej
oddzielita si¢ od linii ewolucyjnej prowadzacej do reszty
zwierzat (Erwin i in., 2011). W zwiazku z tym jej zapis
kopalny powinien sigga¢ najglebiej w czasie. Z tymi obser-
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wacjami sa zgodne wyniki badan $ladow chemicznych
Porifera. W utworach nadgrupy Huqf w Omanie znalezio-
no wiele biomarkeréw z grupy steranéw, produkowanych
m.in. przez dzisiejsze gabki z gromady Demospongiae
(Love i in., 2009; Zumberge i in., 2018). Najstarsze bio-
markery, ktore mozna przypisa¢ wytacznie do gabek,
pochodza z kriogenu, z okresu pomigdzy zlodowace-
niami SturtiMarino — 660—635 mln lat temu (ryc. 1; Zum-
berge i in., 2018). Prawdopodobne, lecz dyskusyjne, slady
biochemiczne Porifera sg znane z jeszcze starszych skat,
liczacych nawet 800 mln lat (Brocks i in., 2015).

POZA ZAPISEM KOPALNYM

Informacji o najwczesniejszej ewolucji zwierzat nie
znajdziemy, paradoksalnie, w skatach, tylko badajac
zyjace teraz organizmy i ich genomy. Wspotczesna filo-
genetyka, tj. nauka badajaca pochodzenie ewolucyjne i po-
krewienstwo organizmoéw, jest w duzej mierze oparta na
badaniu podobienstw genomoéw organizméw i ich grup,
gdyz jest to metoda mniej subiektywna i doktadniejsza niz
analiza roznic morfologicznych. Jedna z najwazniejszych
metod filogenetycznych jest tzw. zegar molekularny
(ang. molecular clock). W uproszczeniu w metodzie zegara
molekularnego czas, w ktorym rozeszly sig¢ linie ewolu-
cyjne prowadzace do badanych organizmoéw, szacuje si¢
na podstawie liczby roznic w homologicznych odcinkach
genomow tych organizméw (Wrzesinska i in., 2018).
Metoda ta polega na zatozeniu, ze tempo powstawania
zmian (mutacji) w danej linii ewolucyjnej jest wzglednie
state. Szacowanie owego tempa nie zawsze jest doktadne,
dlatego wazna rolg¢ w metodzie pelni kalibracja na podsta-
wie zapisu kopalnego. Jezeli grupa organizméw (lub dany
organizm) pojawia si¢ w zapisie kopalnym w okreslonym
czasie, to wnioskuje sig, ze rozejscie sig linii ewolucyjnych
do niej prowadzacych na pewno nie mogto nastapi¢ pozniej
niz to wiadomo na podstawie zapisu kopalnego.

Analiza danych molekularnych prowadzi do wniosku,
ze oddzielenie si¢ linii ewolucyjnej zwierzat od Protista
nastapito migdzy 650 a 850 mln lat temu (przeglad badan,
patrz: Sharpe i in., 2015). Podobny wiek oddzielenia si¢
linii ewolucyjnej Metazoa, oszacowany na 780 min lat,
wymieniaja Erwin i in. (2011; ryc. 1).

Dane z badan metoda zegara molekularnego nie sa
jedynym zrodlem informacji na temat pierwszego poja-
wienia si¢ Metazoa. Istnieje bowiem grupa eukariontéw
pelnigca niezwykle wazna rol¢ w badaniach wczesnej
ewolucji zwierzat — wiciowce kotnierzykowe, tj. Choano-
flagellata (Cavalier-Smith, 2017). Sa to organizmy jedno-
komoérkowe, u ktorych sa szeroko rozpowszechnione
zachowania kolonijne. Ich wyglad bardzo przypomina
choanocyty gabek (maja dobrze wyksztalcona wi¢, czes$-
ciowo otoczona kohierzykiem), a takze zdolno$¢ do
aktywnego ruchu (m.in. Dayel i in., 2011; Mah i in., 2014).
Ze wzgledu na te podobienstwa istnieje poglad o bliskim
pokrewienstwie Choanoflagellata z gabkami i catym krole-
stwem zwierzat (Valentine, 2002; Valentine, Marshall, 2015).
O tym pokrewienstwie bardzo mocno $wiadcza rowniez
wyniki badan genetycznych tej grupy. Otéz wiciowce
kohierzykowe maja wiele genow charakterystycznych tyl-
ko dla zwierzat, a wiele z nich jest $cisle powiazana z wie-
lokomorkowoscia (Knoll, 2011; Cavalier-Smith, 2017). Sa
to na przyktad geny odpowiedzialne za wyksztalcenie si¢
sygnalizacji migdzykomorkowej, adhezji komorek i ich réz-
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nicowania (King i in., 2008). Dane genetyczne wskazuja,
ze wiciowce kotnierzykowe sa grupa siostrzana w stosunku
do zwierzat (pochodza z rozdzielenia si¢ jednej linii ewolu-
cyjnej i maja wspolnego przodka; King i in., 2008).
Uznajac ten poglad za stuszny, mozna doj$¢ do wniosku, ze
rowniez wspolny przodek Metazoa i Choanoflagellata
musial mie¢ wspomniane geny, co sugeruje wyksztatcenie
przynajmniej czgsci genéw odpowiedzialnych za wieloko-
morkowos$¢ zwierzat wczesniej niz pojawienie si¢ tej
cechy, natomiast za jedna z przyczyn powstania tej inno-
wacji nalezy uzna¢ zmiany w genomie (mutacje) u jedno-
komoérkowego przodka zwierzat.

U zwierzat wielokomorkowo$¢ pojawita si¢ najpew-
niej tylko raz, chociaz ze wzglgdu na duza odmiennos¢
gabek od zwierzat tkankowych istnieje poglad o oddziel-
nym jej wyksztalceniu si¢ wlasnie u gabek (Valentine,
Marschall, 2015). Sam mechanizm wyksztatcenia wielo-
komdrkowosci zwierzat, z racji ztozonej budowy tej grupy
organizmow, rowniez musial by¢ skomplikowany i prze-
biega¢ w kilku etapach (Cavalier-Smith, 2017). Poczatkowo
zapewne doszto do zacie$nienia si¢ zachowan kolonij-
nych u jednokomoérkowych przodkow zwierzat podobnych
do wiciowcow kotnierzykowych. Z czasem wytworzyta si¢
z ich komorek dwuwarstwowa struktura o workowatym
ksztalcie, reprezentujaca tzw. stadium gastruli (tworu
odpowiadajacego najprostszym, dzisiejszym zwierzgtom,
posiadajacym tylko dwie warstwy komorek, tj. endoderme
i ektodermg, np. nicktorym gabkom). Kolejnym stadium
bylo wytworzenie trzeciej, srodkowej warstwy komorek
(mezodermy). W ten sposob powstal wyjsciowy plan
budowy ciata, ktory byt dalej modyfikowany i rozwijany
w trakcie rozdzielania si¢ linii ewolucyjnych kolejnych,
bardziej zaawansowanych grup zwierzat.

»FAUNA” EDIAKARSKA
W POLSKICH KOLEKCJACH MUZEALNYCH

Skaty osadowe starsze od kambryjskich nie odstaniaja
si¢ na powierzchni na terenie Polski, ale byly nawiercane
na obszarze kratonu wschodnioeuropejskiego, m.in. we
wschodniej i potudniowo-wschodniej oraz poédinocnej
Polsce (Paczesna, 1986, 1996, 2010, 2014; Jaworowski,
Sikorska, 2003), a takze w rejonie krakowskim (m.in. Ja-
chowicz-Zdanowska, 2011, 2014). Z tego wzgledu rodzimy
zapis kopalny skamieniatosci z ediakaru jest relatywnie
ubogi. Znane sa skamienialo$ci zaliczane do mikrofito-
planktonu (Moczydtowska, 1991, 2008; Jachowicz-Zda-
nowska, 2011, 2014; Moczydlowska, Yin, 2012), makroflora
w postaci alg Vendotaenia 1 Tyrasotaenia oraz zrozni-
cowany ichnotaksonomicznie zespo6t ichnofauny ediakar-
skiej, rozniacy si¢ zasadniczo od mtodszego stratygraficz-
nie zespotu skamieniato$ci $ladowych z najnizszego
terenewu (Paczes$na, 1986, 1996, 2010). Makrofauna edia-
karska z obszaru Polski nie zostata do tej pory opisana,
lecz znaleziska takie z potudniowo-wschodniej czegsci
kraju sa w trakcie opracowywania (J. Pacze$na — informa-
cja ustna 2022).

W polskich kolekcjach muzealnych przedstawicieli
fauny” ediakarskiej mozna obejrze¢ w dwoch warszaw-
skich placowkach, lecz niestety nie znajdziemy tam wielu
okazow. W Muzeum Ewolucji PAN jest eksponowana
kolekcja skamieniato$ci zebranych przez prof. Jerzego Dzi-
ka na Podolu (Ukraina), péinocnej Syberii oraz nad Morzem
Bialym (Rosja). Znajduja si¢ w niej m.in. okazy Dickinso-
nia sp. 1 przedstawicieli Rangeomorpha (glownie dyski

Ryec. 3. Kolekcja ,,fauny” ediakarskiej w Muzeum Ewolucji Pol-
skiej Akademii Nauk: A — dysk bazalny Petalonamae, ZPAL V.
76/6, wybrzeze Morza Biatego, Rosja; B — proste skamieniatosci
sladowe, ZPAL V. 76/7, wybrzeze Morza Bialego, Rosja

Fig. 3. Collection of Ediacaran “fauna” in the Museum of Evolu-
tion of the Polish Academy of Sciences: A — basal disc of Petalo-
namae, ZPAL V. 76/6, White Sea coast, Russia; B — simple trace
fossils, ZPAL V. 76/7, White Sea coast, Russia

Rye. 4. Nemiana simplex, MWGUW 009270, Podole, Ukraina;
okaz ,,fauny ediakarskiej z Muzeum Geologicznego im. Stanistawa
Jozefa Thugutta, Wydziat Geologii, Uniwersytet Warszawski
Fig. 4. Nemiana simplex, MWGUW 009270, Podolia, Ukraine;
specimen of Ediacaran “fauna” from the collection of the Stanistaw
Jozef Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University
of Warsaw
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Ryec. 5. Odlewy ,.fauny” ediakarskiej z kolekcji dydaktycznej Katedry Geologii Historycznej, Regionalnej i Paleontologii, Wydzial Geologii
Uniwersytetu Warszawskiego: A — Dickinsonia costata, BM(NH)T.661, odlew okazu z Gor Flindersa, Australia; B — Spriggina floundersi,
BM(NH)T.646, odlew okazu z Gor Flindersa, Australia; C — Tribrachidium heraldicium, BM(NH)T.649, odlew okazu z Gor Flindersa, Australia

Fig. 5. Casts of Ediacaran “fauna” from the teaching collection of the Department of Historical Geology, Regional Geology and Palacontology, Faculty
of Geology, University of Warsaw: A — Dickinsonia costata, BM(NH)T.661, cast of specimen from the Flinders Ranges, Australia; B — Spriggina
floundersi, BM(NH)T.646, cast of specimen from the Flinders Ranges, Australia; C — Tribrachidium heraldicium, BM(NH)T.649, cast of specimen
from the Flinders Ranges, Australia

bazalne; ryc. 3A), skamieniatosci §ladowe wytworzone
z udziatem bezkregowcow (ryc. 3B) lub niegdy$ mylnie
przypisywane zwierzgtom okazy kolonii sinic Nemiana
simplex. Dobrze zachowane okazy tego ostatniego taksonu
znajduja si¢ rowniez w Muzeum Geologicznym im. Sta-
nistawa Jozefa Thugutta na Wydziale Geologii Uniwersyte-
tu Warszawskiego (ryc. 4). Ponadto, w kolekcji dydaktycznej
Katedry Geologii Historycznej, Regionalnej i Paleontologii
znajduja si¢ niezwykle dobrze wykonane odlewy najbar-
dziej charakterystycznych przedstawicieli ,,fauny” edia-
karskiej z Australii (zespot z Ediacara), m.in. Dickinsonia,
Spriggina, Tribrachidium, Parvancorina czy Mawsonites
(ryc. 5 i zdjgcie na oktadce). Odlewy zostaly pozyskane w
latach 70. XX w. przez prof. Stanistawa Orlowskiego i sa
kopiami okazow z Australii, przechowywanych w Mu-
zeum Historii Naturalnej w Londynie.

Ze wzgledu na tak uboga reprezentacjg skamieniatosci
najwczesniejszych zwierzat w polskich placowkach muze-
alnych wydaje sig, ze warto dotozy¢ staran w celu pozyska-
nia do tych kolekcji kolejnych okazéw przedstawicieli
.fauny” ediakarskiej. Bytoby to niezwykle pozyteczne dla
badaczy i wiazaloby si¢ z ogromnymi walorami edukacyj-
nymi w przedstawianiu wydarzen, takich jak poczatki ewo-
lucji zwierzat i eksplozja kambryjska, kluczowych dla
zrozumienia dzisiejszego bogactwa zycia na Ziemi.
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PODSUMOWANIE

Korzenie krolestwa zwierzat siggaja znacznie glgbiej
niz sama eksplozja kambryjska — do neoproterozoiku.
Wyniki badan najwcze$niejszych zespolow organizmow
wskazuja, ze ewolucyjne innowacje, lezace u podstawy
dzisiejszego, niezwyktego zréznicowania $wiata zwierzg-
cego 1 mnogosci zalezno$ci ekologicznych, pojawiaty sig
stopniowo przez miliony lat w ediakarze, znacznie wczes-
niej niz nastapit wybuch bioréznorodnos$ci zwierzecej
z poczatkiem kambru. Dzigki nowoczesnym, interdyscy-
plinarnym metodom badawczym mozliwe jest siggnigcie
w jeszcze starszy zapis kopalny i1 doktadniejsze niz kiedy-
kolwiek przyjrzenie si¢ poczatkom ewolucji zwierzat.
Wiele pytan wciaz jednak pozostaje otwartych.
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Zdjecie na okladce: Mawsonites spriggi, BM(NH)T.654 — odlew okazu ,,fauny” ediakarskiej z Gor Flindersa, Australia $rednica okazu ok.
11 cm); kolekcja dydaktyczna Katedry Geologii Historycznej, Regionalnej i Paleontologii, Wydzial Geologii Uniwersytetu Warszawskiego
(zobacz artykut A. Majchrzyka i A. Zylinskiej na str. 571). Fot. A. Majchrzyk

Cover photo: Mawsonites spriggi, BM(NH)T.654 — cast a specimen of Ediacaran “fauna” from the Flinders Ranges, Australia
(specimen diameter c. 11 cm); teaching collection of the Department of Historical Geology, Regional Geology and Palacontology,
Faculty of Geology, University of Warsaw (see article by A. Majchrzyk and A. Zylifiska on p. 571). Photo by A. Majchrzyk
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