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A bstract The phenomenon of the return of land vertebrates to the marine environment is one of the best exam-
ples of convergent evolution. The most famous and best-known type of such convergence is the evolution of ichthyo-
saurs (Mesozoic marine reptiles belonging to the lepidosauromorphs) and cetaceans (marine mammals that
descend from ungulates). Both groups show a high level of morphological diversity, similar trends in the early stage
of the evolution of locomotion in the marine environment, and global distribution in the oceans. In this article,
the author presents the most important similarities and differences in ecomorphological adaptations of both
groups. Particular emphasis is placed on various functional solutions that have developed during the colonization
of similar ecological niches. The author would like to draw attention to the differences in the rate and trajectories of early evolution
in both groups, which resulted from slightly different biotic and abiotic conditions that prevailed at the time when these groups adapted
to life in the sea. Intensified convergence occurs at later stages of evolutionary development: especially between ophthalmosaurids
and toothed whales, which took on almost fish-like body shapes. However, even in these forms, there are still significant differences,
especially in the feeding ecology and sensory biology. Paying attention to ecomorphological similarities resulting from living in a simi-
lar environment and differences resulting from different phylogenetic origins is a key issue when studying the phenomenon of conver-
gent evolution and requires special emphasis. This introduces a completely new perspective on the use of geological actualism

in research on fossil organisms.
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Procesy ewolucyjne sa indukowane przez dwa rodzaje
czynnikoOw: zmiany na poziomie genetycznym (kumu-
lujace si¢ w czasie mutacje) oraz warunki srodowiskowe,
w ktorych zyja organizmy (Smocovitis, 1992). Ta druga
grupa czynnikow jest szczegolnie istotna z punktu widze-
nia paleobiologii, gdyz to wtasnie zapis geologiczny daje
wglad w proces przemiany $rodowisk i ekosystemow,
w ktorych przez miliony lat odbywata si¢ ewolucja. Srodo-
wisko (zaré6wno abiotyczne, jak i biotyczne) wywiera
nacisk selekcyjny na bytujace w nim formy zycia. Jednym
z podstawowych procesow ewolucyjnych, wynikajacym
z dhugotrwatego (w skali czasu geologicznego) wptywu
srodowiska na organizmy zywe, jest ewolucja konwergent-
na, zwana rowniez ewolucja zbiezna. Konwergencj¢ ewo-
lucyjna mozna zdefiniowa¢ jako grupg podobnych cech
0 znaczeniu przystosowawczym (morfologicznych, fizjo-
logicznych, ekologicznych lub behawioralnych), ktére po-
jawiaja si¢ u organizmow blizej ze sobg niespokrewnionych,
a wynikaja z adaptacji do zycia w podobnym Srodowisku
(Powell, 2012). Ewolucja konwergentna prowadzi zatem
do powstawania struktur analogicznych, czyli takich ktore
mimo braku wspolnego pochodzenia ewolucyjnego wy-
pelniaja te same funkcje (Losos, 2011). Mozna zatem
stwierdzi¢, ze konwergencja jest gldwnym procesem ewo-
lucyjnym, ktory wptywa na wyksztatcanie si¢ cech o zna-
czeniu przystosowawczym w danym srodowisku (Wake,
1991; Losos, 2011). Doskonatym przyktadem tego procesu
jest wtorne adaptowanie si¢ krggowcow do zycia w mo-
rzach. W ciagu 390 mln lat swojej historii ewolucyjnej
ponad 60 réznych linii rozwojowych czworonogéw (Tetra-
poda) niezaleznie opanowato ekosystemy wodne (Vermeji,

Motani, 2018). Skutkiem tych niezaleznych transformacji
byto konwergentne pojawianie si¢ cech zwiazanych z eko-
logia odzywiania, biologia zmystow oraz lokomotoryka
szkieletu pozaczaszkowego i powigzanych z nim migkkich
czesci anatomicznych (Kelly, Pyenson, 2015).

W podrgeznikach biologii ewolucyjnej klasycznym
przyktadem konwergencji jest zestawienie obok siebie
ryby (zazwyczaj rekina lub tunczyka), walenia (przewaz-
nie delfina) oraz ichtiozaura (najczesciej przedstawiciela
oftalmozauridéw). O ile ksztalt ciala rekina czy tunczyka
wynika z faktu, ze ryby sa krggowcami pierwotnie wodny-
mi, to juz zaré6wno walenie, jak i ichtiozaury reprezentuja
zwierzgta wtornie przystosowane do srodowiska wodnego
(ryc. 1). Przodkowie ssakoéw morskich, ktorymi sa walenie
oraz gady, od ktorych wywodzity sig ichtiozaury, byty w obu
przypadkach formami ladowymi, a podobienstwa w anato-
mii, morfologii funkcjonalnej, trybie zycia i zajmowanych
niszach pokarmowych u obu tych grup wodnych czworo-
nogow wyksztatcity si¢ konwergentnie. Do najwazniej-
szych podobienstw w ewolucji ichtiozauréw i waleni doszto
w zakresie wyksztatcania drapieznych ekomorfotypow,
w tym megadrapieznikow oceanicznych, zwlaszcza na
wczesnych etapach filogenezy (Voss i in., 2019; Sander
iin., 2021; ryc. 2, 3), drastycznych zmianach w anatomii
szkieletu pozaczaszkowego: redukcji pasa miednicowego
i tylnych konczyn oraz przeksztatceniu tap w pltetwy. Po-
nadto obie grupy z czasem przeszly z ptywania za pomoca
ruchéw undulacyjnych kregostupa na bardziej wydajny
fizjologicznie sposob ptywania dzigki oscylacyjnym ru-
chom ogona. Jednak mimo oczywistych podobiefstw mig-
dzy zyjacymi w mezozoiku ichtiozaurami i kenozoicznymi
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Rye. 1. Poréwnanie morfologii zaawansowanych ichtiozauréw i delfindow oceanicznych. A — oftalmozaurid Ophthalmo-
saurus natans; B — delfin dtugopyski (zwyczajny) Delphinus delphis. Na uwagg zwraca odmienne utozenie ptatow
pletwy ogonowej — pionowe u ichtiozauréw i poziome u waleni. Autorem wszystkich rekonstrukeji jest Bogustaw

Bodi Waksmundzki

Fig. 1. Comparison of the morphology of advanced ichthyosaurs and oceanic dolphins. A — ophthalmosaurid Ophthal-
mosaurus natans; B — long-snouted (common) dolphin Delphinus delphis. Note the different arrangement of the
caudal fin lobes — vertical in ichthyosaurs and horizontal in cetaceans. All reconstructions by Bogustaw Bodi

‘Waksmundzki

waleniami ciagle wystgpuje szereg roznic. Poniewaz wale-
nie zyja w dzisiejszych oceanach, to stanowig ekomorfolo-
giczne odpowiedniki wymartych w mezozoiku ichtiozauréw
i moga by¢ potraktowane jako punkt wyjscia dla cieka-
wych rozwazan z zakresu aktualizmu geologicznego. Po-
znanie szczegotow dotyczacych biologii wspotczesnych
waleni pomaga w zrozumieniu wielu aspektéw paleobio-
logii i ewolucji ichtiozauréw. Badania paleontologiczne
nad skamieniato$ciami ichtiozauréw, a szczegoélnie nad ich
biordznorodnoscia, rola jaka odgrywaty w kopalnych eko-
systemach morskich oraz potencjalnymi przyczynami ich
wyginigcia, stanowia olbrzymi wktad do biologii konser-
watorskiej zyjacych obecnie waleni i moga przyczynic si¢
do zwigkszenia wiedzy o ochronie $rodowiska zycia ssa-
kow morskich.

Celem niniejszego artykutu jest przedstawienie najwaz-
niejszych podobienstw morfologicznych, funkcjonalnych
i ekologicznych, jakie wyksztalcity si¢ na drodze konwer-
gencji u obu grup, ale takze wskazanie pewnych ciagle
dzielacych je roéznic. W zrozumieniu tych podobienstw
i roznic kluczowe znaczenie ma poréwnanie zapisu kopal-
nego ewolucji ichtiozauréw i waleni, ze szczegdlnym
uwzglednieniem warunkéw oceanograficznych i1 klima-
tycznych, jakie panowaty na Ziemi, gdy ewolucja ta si¢
odbywata.

TLO PALEONTOLOGICZNE

Ewolucja konwergentna jest zjawiskiem powszechnie
wystepujacym zaré6wno w §wiecie zwierzat, jak i roslin

(Losos, 2011). Z punktu widzenia istotnos$ci naukowej
najcickawsza jest konwergencja zachodzaca migdzy orga-
nizmami daleko spokrewnionymi, ktérych przodkowie
charakteryzowali si¢ duzymi r6znicami w planie budowy
oraz przystosowaniach fizjologicznych. Takie réznice mo-
ga si¢ wyksztalci¢ jedynie podczas miliondw lat rozbiez-
nej ewolucji (dywergencji). Tym cickawsza wydaje si¢
by¢ po6zniejsza konwergencja odlegtych na drzewie rodo-
wym form. Do konwergencji dochodzi podczas ditugo-
trwatego (w skali miliondw lat) oddziatywania na rézne
organizmy podobnych lub takich samych czynnikow sro-
dowiskowych (Smocovitis, 1992; Losos, 2011). Warunki,
w ktorych ewoluowaly ichtiozaury i walenie, byly jednak
zupetnie rozne. Jedyne co taczylo obie grupy to zycie
w morzach. Szczegoty srodowiskowe, takie jak warunki
oceanograficzne czy klimatyczne, prezentowatly si¢ w cza-
sie ichtiozaurow zupelnie inaczej niz w erze waleni. Przyj-
rzyjmy sig¢ blizej przebiegowi ewolucji obu grup i cechom
samego Srodowiska morskiego, w ktorym zwierzgta te
funkcjonowatly.

Ichtiozaury — ewolucja i bioréznorodnosé

Ichtiozaury (Ichthyopterygia: Ichthyosauria) pojawily
si¢ we wczesnym triasie i wymarty na poczatku p6znej kre-
dy (na pograniczu cenomanu i turonu). Zwyczajowo zali-
cza si¢ je do lepidozauromorféw (Lepidosauromorpha),
jednak doktadne pochodzenie ichtiozauréw jest nieznane
(McGowan, Motani, 2003; Motani, 2005). Z pewnoscia
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Ryec. 2. Pierwotny ichtiozaur Cymbospondylus
youngorum o we¢zowatym planie budowy
z wezesnego triasu Newady

Fig. 2. The primitive ichthyosaur Cymbo-
spondylus youngorum with a serpentine body
plan from the Early Triassic of Nevada

ladowi przodkowie ichtiozauréw byli diapsydami (Diapsi-
da), czyli czworonogami majacymi w czaszce po dwie pary
okien skroniowych. Jednak u samych ichtiozauréw nas-
tapita redukcja jednej z tych par, co czyni je wodnymi diap-
sydami z wtornie jedna para otworow skroniowych w czasz-
ce. Artykutowane szkielety ichtiozauréw $wiadcza o tym,
ze wigkszo$¢ przedstawicieli tej grupy cechowata sig opty-
wowym, ,,rekinim” ksztattem ciata, ktore przewaznie osia-
galo 2—-6 m dlugosci (McGowan, Motani, 2003). Niekiedy
zdarzalo sig, ze pojawiatly si¢ w tej grupie formy olbrzymie
osiagajace nawet ponad 20 m dlugosci (Sander i in., 2021).
Najbardziej typowymi cechami ichtiozaurow byty dtugie
i smukte szczegki (tak zwane rostrum), stozkowate zgby,
bardzo duze oczy, dwie pary konczyn przeksztalconych
w pletwy, trojkatna ptetwa grzbietowa oraz sierpowata ple-
twa ogonowa (ryc. 1A). Opis ten jest wlasciwy jedynie dla
ichtiozauré6w z grupy Parvipelvia, ktore to pojawity si¢
u schytku triasu i przetrwaty az do polowy kredy, kiedy to
mialo miejsce wymarcie wszystkich ichtiozaurow (Mota-
ni, 2005).

Jednak jeszcze w triasie pojawito si¢ wiele linii ewolu-
cyjnych ichtiozaurow, ktore nie nalezaly do Parvipelvia.
Przedstawiciele tych linii nie byli tak homogeniczni mor-
fologicznie, jak formy nalezace do Parvipelvia, a ich ewo-
lucja odbywata si¢ w kilku zréznicowanych kierunkach
(McGowan, Motani, 2003). Niektore z tych prymitywnych
form miaty tgpo zakonczone lub owalne uzgbienie, stuzace
do zgniatania twardych muszli morskich bezkregowcow,
a inne osiagaty duze, a nawet gigantyczne rozmiary ciata
i byly prawdziwymi superdrapieznikami triasowych eko-
systemow (Maisch, 2010). Brak skamieniatoéci protoich-
tiozaurow, czyli form bgdacych tacznikiem migdzy w petni
wodnymi taksonami i ich ladowymi przodkami, sprawiat
ze wiedza o pochodzeniu ichtiozauréw i wezesnym etapie
przystosowywania si¢ tych zwierzat do $rodowiska mor-
skiego byta do niedawna niekompletna. Najnowsze odkry-
cia zmieniaja ten stan rzeczy. Kilku przedstawicieli
protoichtiozaurdéw zostato w ostatnich latach opisanych ze
skat dolnego triasu. Sg to migdzy innymi przedstawiciele
takich grup jak hupehzuchy (Hupehsuchia) i nasorostry
(Nasorostra). Wszystkie te formy pochodza z terytorium
dzisiejszych Chin, co sugeruje ze ichtiozaury wyewolu-
owaly we wschodniej czgsci Oceanu Tetydy (Huang i in.,
2019). Wspomniana przynaleznos¢ ichtiozauréw do diap-
sydow zostata niedawno potwierdzona dzigki odkryciu

650

skamienialos$ci triasowego rodzaju Utatsusaurus z Japonii,
ktérego czaszka charakteryzuje si¢ typowa dla Diapsida
architektura (Shikama i in., 1977). Obecno$¢ wielu grup
prymitywnych ichtiozauré6w w starszej czesci triasu Swiad-
czy jednoznacznie, ze ewolucja i réznicowanie si¢ tych
gadow morskich przebiegaty w sposob bardzo dynamiczny
juz zaledwie 5 miln lat po wielkim wymieraniu permskim
sprzed 252 mln lat (Sander i in., 2021). Tempo tych prze-
mian ewolucyjnych u wczesnych Ichthyosauria byto nie-
zwykle szybkie i doprowadzilo do osiagnigcia przez nie-
ktore z nich gigantycznych rozmiaréw ciat w stosunkowo
krotkim przedziale czasu geologicznego (Sander i in.,
2021).

W ewolucji ichtiozaur6w mozna wydzieli¢ trzy gtéwne
fazy (Maisch, 2010). Faza pierwsza obejmuje najwczes-
niejsze formy charakteryzujace si¢ najbardziej archaiczny-
mi cechami anatomicznymi. Plasowaliby si¢ w niej przed-
stawiciele grupy Grippida wraz z przedstawicielami innych
linii ewolucyjnych wczesnego triasu. Byly to niewielkie
zwierzeta osiagajace 1-3 m dlugosci, miaty one wydtuzone
kosci konczyn o ksztalcie 1 proporcjach $wiadczacych
o wywodzeniu sig z nieodlegtych ladowych przodkow. Na
faz¢ druga sktadal si¢ dynamiczny rozwdj duzych drapiez-
nikéw, takich jak cymbospondyle (Cymbospondylidae)
(ryc. 2) i szastazaury (Shastasauridae), ktorych przedsta-
wiciele wystepowali od wezesnego do poéznego triasu. Do
obu tych grup nalezaly najwigksze ichtiozaury w dziejach
i by¢ moze najwigksze gady morskie w ogoéle (Sander i in.,
2021). U zwierzat tych pojawily si¢ charakterystyczne,
wydhuzone szczgki (ryc. 6A), a takze powigkszone i dlugie
ptetwy (ryc. 2). Faza trzecia to radiacja linii Parvipelvia
— typowych ichtiozauréw o rybich (rekinich) ksztattach
(ryc. 1A). Faza ta w gtdéwnej mierze miata miejsce w jurze,
chociaz same Parvipelvia przetrwaty az do potowy kredy.
Byly to ichtiozaury o najbardziej hydrodynamicznym ksztal-
cie, ktore najlepiej przystosowaly si¢ do pelagicznego try-
bu zycia. Pewna grupa w obrebie Parvipelvia — tunozaury
(Thunnosauria), wyksztatcita dodatkowe palce w szkiele-
cie ptetw (hiperdaktylia), a takze zwielokrotnita si¢ u nich
liczba paliczkow, ktore te palce budowaly (hiperfalangia).
U tunozaurdéw doszto réwniez do redukcji pasa miednico-
wego 1 tylnej pary ptetw, natomiast ogony tych ichtio-
zaurow staly si¢ krotsze i bardziej sztywne, a ich dystalna
czg$¢ ulegla zagigciu ku dotowi, co stanowito dolny ptat sier-
powatej ptetwy ogonowej (ptetwa hipocerkalna; ryc. 1A).
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Silnie zredukowana miednica u przedstawicieli tej linii
ewolucyjnej data poczatek nazwie catej grupy — Parvipelvia
oznacza ,;mala miednic¢” (McGowan, Motani, 2003; Maisch,
2010).

W historii ewolucyjnej ichtiozauré6w zaznaczylo sig
kilka wyraznych trendéow. Najwazniejszy z nich dotyczy
biomechanicznych transformacji w sposobach plywania:
od wegorzowatych ruchéw undulacyjnych catego krggos-
lupa (tutéw razem z ogonem; ryc. 2), przez undulacje
samego ogona (tak jak u wspolczesnych ryb promienio-
ptetwych z rzedu Carangiformes), az po oscylacyjne ruchy
samej pletwy ogonowej, na wzor dzisiejszych tunczykow
(Maisch, 2010). Ten ostatni sposob lokomocji jest z reszta
najbardziej wydajny energetycznie dla szybko ptywajacych
drapieznikdéw pelagicznych. Do konca swojej ewolucji ich-
tiozaury zachowaly obie pary pletw, jednak tylna para
ulegla znacznej redukcji u zaawansowanych przedstawi-
cieli Parvipelvia (Motani, 2005). Do innych, waznych trans-
formacji anatomicznych u ichtiozauréw mozna zaliczy¢
redukcje rozmiaréw moézgoczaszki oraz zmiang ksztaltu
topatki z pokroju przypominajacego topatg wiatraka na
smukta i wydtuzona strukturg kostna o szerokiej podstawie.

Badania prowadzone w ciagu ostatnich kilkunastu lat
ujawnily, ze ichtiozaury nalezace do Parvipelvia wykazy-
waly si¢ bardzo duza biordznorodnoscia w jurze poznej
oraz wczesnej kredzie (Fischer i in., 2016). Stan zr6znico-
wania taksonomicznego ichtiozauréow utrzymywat si¢ na
stosunkowo wysokim poziomie niemal az do wymarcia
ostatnich przedstawicieli grupy pod koniec cenomanu
(Fischer i in., 2016). Wszyscy przedstawiciele tych ostat-
nich, najbardziej zaawansowanych ewolucyjnie ichtio-
zaurow nalezeli do jednej linii rozwojowej — oftalmozauri-
dow (Ophthalmosauridae). Prawda zatem jest, Ze ostatnie
ichtiozaury nie petnily az tylu rél w ekosystemach mor-
skich co ich triasowi pobratymcy — formy triasowe nale-
zaty bowiem do wielu, roznych grup. Jednak najnowsze
badania nad péznojurajskimi i wezesnokredowymi oftal-
mozauridami pokazuja, ze przynaleznos$¢ do jednej grupy
nie oznacza ograniczania si¢ wszystkich jej przedstawicieli
do zajmowania zblizonych nisz ekologicznych (Fischer
iin., 2016).

Walenie — historia ewolucyjna i kluczowe adaptacje

Badania poréwnawcze biatek waleni z innymi ssakami,
przeprowadzone w potowie XX w. wykazaty, ze najbliz-
szymi zyjacymi obecnie krewnymi tych ssakow (Cetacea)
sa parzystokopytne (Artiodactyla). Obecnie walenie wlacza
si¢ do parzystokopytnych, a konkretnie do grupy Whippo-
morpha, do ktorej naleza rowniez hipopotamowate (Hip-
popotamidae), ktdre sa najblizej spokrewnionymi z wale-
niami obecnie zyjacymi ssakami (Montgelard i in., 1997,
Waddell i in., 1999). Na gruncie paleontologicznym przy-
nalezno$¢ waleni do parzystokopytnych zostala wykazana
dzigki podobienstwu morfologicznemu kosci skokowe;j
(os. astragalus) pierwotnych prawaleni eocenskich z ro-
dzajow Ichthyolestes, Pakicetus, Artiocetus 1 Rodhocetus
do odpowiadajacej kosci w szkielecie wspolczesnych przed-
stawicieli Artiodactyla, takich chociazby jak krowa (Gin-
gerich i in., 2009). Morfologia kosci skokowej ssakow
parzystokopytnych jest bardzo charakterystyczna i stanowi
przystosowanie do szybkiego biegu, a zatem mozna wy-
kluczy¢ to, ze ko$¢ ta u pierwotnych waleni, ktorych tryb

zycia byt czgSciowo ladowy przybrata podobny ksztatt na
drodze konwergencji. Zatem w przypadku pochodzenia
waleni istnieje konsensus migdzy danymi paleontologicz-
nymi i molekularnymi. Jednak jeszcze do niedawna poja-
wialy si¢ watpliwo$ci odnos$nie tego, gdzie doktadnie umie-
$ci¢ walenie na drzewie rodowym parzystokopytnych.

Przelom nastapit w momencie, gdy opisano odkrycie
pierwotnego przedstawiciela Artiodactyla, ktérego nazwa-
no Indohyus. Nalezat on do grupy Raoellidae — niewiel-
kich, ziemnowodnych parzystokopytnych o pokroju przy-
pominajacym skrzyzowanie myszojelenia z psem (Patel
i1in., 2024). Indohyus wspotdzielit z waleniami nie tylko
morfologi¢ kosci skokowej, ale rowniez architekturg pe-
cherza bgbenkowego (bulla tympanica) oraz ko$ci skronio-
wej (os temporale). U waleni na kosci tej wyksztatcona jest
struktura kostna zwana involucrum. Jest to wachlarzowata
pokrywa ucha zewngtrznego, zwinigta do postaci matlej
konchy. To wtasnie obecnos¢ involucrum jest cecha dia-
gnostyczna, po ktorej mozemy okresli¢, czy dane zwierze
jest waleniem (Patel i in., 2024). Zblizona budowa regionu
pecherza bgbenkowego u Cetacea i Raoellidae §wiadczy
o tym, ze obie te grupy sa ze soba blisko spokrewnione
i razem tworza siostrzang lini¢ rozwojowa wzgledem
wszystkich pozostatych parzystokopytnych (Patel i in.,
2024). Na obecnym etapie badan nie wiemy, czy specyficz-
na anatomia involucrum byta w jaki$§ sposéb korzystna dla
najpierwotniejszych prawaleni, ktore zyly na ladzie, ale
z pewnoscia formy spedzajace wigcej czasu w Srodowisku
wodnym wykorzystaty ja do wyewoluowania zmystu sty-
szenia kierunkowego pod woda. Byto to mozliwe dzigki
polaczeniom migdzy kosémi ucha zewngtrznego i szczgk.
Zardwno involurcum, jak i wynikajaca z niego zdolno$é
,»styszenia” pod woda wystepuja do dzisiaj u wszystkich
gatunkow waleni.

Ewolucje¢ waleni mozna podzieli¢ na dwa glowne eta-
py. Pierwszy z nich to transformacja form ladowych w
morskie. Drugi to dywersyfikowanie si¢ w petni morskich
waleni i wyksztatcanie poszczegdlnych specjalizacji eko-
morfologicznych i funkcjonalnych. Na pierwszy etap sktada
si¢ ewolucja tak zwanych prawaleni (Archaeoceti). Naj-
starsi znani przedstawiciele tej grupy byli zwierzgtami
ladowymi, natomiast ostatni znani jej cztonkowie to orga-
nizmy catkowicie morskie, ktore przypominaly dzisiejsze
walenie (Kellogg, 1936). Podrzad Archaeoceti to parafile-
tyczna grupa, obejmujaca pierwotne formy, ktore charakte-
ryzowaly si¢ uzgbieniem heterodontycznym (ryc. 6C), obec-
no$ciag wymiany ze¢bowej oraz widocznymi konczynami
tylnymi (Kellogg, 1936; ryc. 3). Najstarsi przedstawiciele
tej grupy sq znani z wezesnego eocenu (53 mln lat), a ich
transformacja ze zwierzat ladowych, przez formy ziemno-
wodne, w pelagiczne drapiezniki o wielkich rozmiarach,
zdolne rozprzestrzeni¢ si¢ po wszystkich oceanach §wiata,
zajeta ok. 12 min lat (Vermeji, Motani, 2018). Prawalenie
dotrwaty do p6znego oligocenu (25 miln lat temu), a od
konca eocenu (ok. 36 min lat temu) wspotwystgpowatly
z bardziej nowoczesnymi waleniami (Neoceti). Najpier-
wotniejsze prawalenie nalezace do Pakicetidae i Ambulo-
cetidae sa znane z wezesnego i srodkowego eocenu regionu
Indii i Pakistanu. Moze to wskazywac, ze kolebka waleni
byly wschodnie rubieze Oceanu Tetydy. O ile przedstawi-
ciele Pakicetidae, tacy jak Pakicetus, Ichthyolestes czy
Nalacetus byli zwierzg¢tami, ktorych lokomocja nie odbie-
gata w znacznym stopniu od innych ssakow ladowych, to
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Rye. 3. Prawalen (Archaceoceti) Basilosaurus
isis z poznego eocenu Faiyum w Egipcie
Fig. 3. The archaeoceti Basilosaurus isis from
the late Eocene of Faiyum, Egypt

czg$¢ swojego zycia spedzaty one w zbiornikach wody
stodkiej, gdzie polowaty na ryby (Gingerich i in., 1983;
Clementz i in., 2006).

Zupelie inaczej wygladata morfologia Ambuloceti-
dae. Typowym i najlepiej poznanym reprezentantem tej
grupy jest rodzaj Ambulocetus, ktdrego cialo przypominato
pokrojem dzisiejsze krokodyle (Thewissen i in., 1996; Ma-
dar i in., 2002). Konczyny u Ambulocetus byty znacznie
kroétsze niz u Pakicetidae. Ogon rowniez ulegl znacznemu
skroceniu u Ambulocetus, natomiast konczyny przednie
ulegly powigkszeniu i zaczely przypomina¢ wiosta. Mied-
nica u Ambulocetidae ciagle byta przytwierdzona do krg-
gostupa, a tylne konczyny wciaz miaty podobna dtugos¢ co
konczyny przednie. Oznacza to, ze Ambulocetidae mogli
nadal podpiera¢ si¢ na ladzie dzigki przednim i tylnym
konczynom (Thewissen i in., 1994). Pysk ambulocetidow
byt znacznie wydtuzony, a badania izotopowe zgbow Ambu-
locetus $wiadcza o stodkowodnym $rodowisku zycia (Cle-
mentz i in., 2006). Pierwszymi waleniami, ktére mozna
uzna¢ za formy przynajmniej czg¢sciowo morskie byly
Remingtonocetidae, ktérych przedstawiciele, tacy jak
Remingtonocetus czy Dalanistes, mieli jeszcze bardziej
opltywowy ksztalt ciata, przywodzacy na mys$l dzisiejsze
wydry morskie lub ssaki ptetwonogie. Czaszki Remingto-
nocetidae byly jeszcze bardziej wydtuzone niz u Ambulo-
cetidae, a ich szczgki cechowato silniejsze wysmuklenie.
Budowa odcinka krzyzowego kreggostupa u tej grupy oraz
anatomia tylnych konczyn $wiadcza, ze zwierzgta te miaty
pewne zdolnos$ci do poruszania si¢ na ladzie, jednak znacz-
nie sprawniej radzity sobie w wodzie. Prawdopodobnie
Remingtonocetidae miaty zblizony tryb zycia do dzisiej-
szych fok i Iwow morskich, a ich siedliska koncentrowaty
si¢ w plytkich zbiornikach przybrzeznych.

Pierwszymi catkowicie morskimi waleniami byli pier-
wotni przedstawiciele Pelagiceti — grupy, do ktorej naleza
wszystkie wspotczesne wieloryby, delfiny 1 morswiny
(Neoceti), jak rowniez formy wymarte. Najlepiej poznana
i najwazniejsza z ekologicznego i ewolucyjnego punktu
widzenia linia rozwojowa pierwotnych Pelagiceti byty ba-
zylozauridy (Basilosauridae). Walenie Basilosauridae sa
znane od srodkowego do pdznego eocenu, kiedy to roz-
przestrzenity si¢ na wiele regionow swiata (Kellogg, 1936).
Ich skamieniato$ci mozna znalez¢ na catym $wiecie. Ist-
nieje wiele cech w anatomii bazylozauridow, ktore swiad-
cza o ich catkowitym przystosowaniu do zycia w morzu.
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Do najwazniejszych z nich naleza: akustycznie izolowane
ucho wewngtrzne, krotka szyja (w pordwnaniu z innymi
prawaleniami) oraz sptaszczone konczyny przednie, ksztat-
tem przypominajace pltetwy (Uhen, 1998, 2004). Miednica
bazylozauridow ulegla znacznej redukcji i oderwaniu od
kreggostupa, a tylne konczyny, cho¢ wciaz widoczne, to
staly si¢ znaczaco mniejsze wzgledem przednich (Uhen,
1998). Oznacza to, ze przedstawiciele Basilosauridae nie
byli w stanie utrzymaé swojego cigzaru na ladzie i wszyst-
kie czynnosci fizjologiczne u tych zwierzat zachodzity
w wodzie (Gingerich i in., 1990). Kregostup bazylozauri-
dow ulegt znacznej homogenizacji 1 wigkszo$¢ kregow
u tych waleni miala podobny pokroéj (Kellogg, 1936). Cate
ciato u wigkszosci Basilosauridae bylo weggorzowato wy-
ciagnigte (ryc. 3). Swiadczy to o tym, ze ssaki te poruszaty
si¢ technika ruchow undulacyjnych kreggostupa (Uhen,
2008). Najwicgksi przedstawiciele bazylozauridow byli
szczytowymi drapieznikami péznoeocenskich morz (Voss
i in., 2019). Rodzaj Basilosaurus obejmuje formy, ktére
dorastaty do 17 m dtugosci (Voss i in., 2019; ryc. 3).
Prawdziwa radiacja adaptacyjna waleni nastapita w mo-
mencie rozwoju dwoch linii ewolucyjnych, ktore prze-
trwaty do czaséw dzisiejszych. Sa to fiszbinowce (Mysti-
ceti) oraz zgbowce (Odontoceti). Te pierwsze obejmuja
najwigksze organizmy zywe, jakie kiedykolwiek wyewo-
luowaly na Ziemi — walenie pletwalowate, gtadkoskore
oraz grenlandzkie. Te drugie to delfiny oceaniczne (ryc. 1B),
rzeczne, wale dzioboglowe (zyfie) oraz kaszaloty sperma-
cetowe. Rozejscie si¢ linii rozwojowych biegnacych ku
tym dwom, gldownym grupom musialo nastapi¢ gdzies
w eocenie, gdyz najstarsze fiszbinowce znane sa z konca
eocenu, a pierwsze zgbowce wystepuja w zapisie kopal-
nym od oligocenu. Najwazniejsza cecha, jaka wyksztalcita
si¢ w ewolucji fiszbinowcow, byla strategia odzywiania
oparta o odcedzanie pokarmu z wody. Doprowadzito to do
powstania specjalnych struktur filtracyjnych na podniebie-
niu, zwanych fiszbinami (Fitzgerald, 2010). Jednak pier-
wotne fiszbinowce nie posiadaly jeszcze fiszbin, a w ich
szczgkach znajdowatly si¢ zgby (Fitzgerald, 2010). Dok-
fadna historia transformacji aparatow gebowych fiszbi-
nowcow z klasycznych paszcz najezonych ostrymi zgbami
w przypominajace szczotki do czyszczenia butow otwory
z wiszacymi fiszbinami pozostaje nieznana. W materiale
paleontologicznym fiszbiny nie zachowuja sig. Jakiekol-
wiek nie bytoby pochodzenie fiszbin, to wezesne, uzgbione
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Mysticeti rowniez polowaly za pomoca filtracji i to wiasnie
filtrowanie pokarmu jest diagnostyczna cecha tej grupy,
a nie samo posiadanie fiszbin jako takich (Fitzgerald,
2010).

Cecha definiujaca zgbowce, wbrew temu co sugeruje
nazwa, jest umieje¢tnos¢ echolokacji (Boessenecker i in.,
2020). Zg¢bowce posiadly te zdolno$¢ dzigki specjalnej
strukturze zwanej melonem. Jest to rodzaj poduszki thusz-
czowej, ktora petni funkcje soczewki skupiajacej i nakiero-
wuje sygnal dzwigkowy. Melon u zgbowcodw znajduje si¢
w rejonie czota, przez co czaszki Odontoceti maja charak-
terystyczny, asymetryczny ksztatt (Boessenecket i in., 2020).
Czaszka dowolnego z¢gbowca ma z przodu szeroka nisze,
w ktorej jest osadzony 6w melon. Dlatego w materiale
kopalnym stosunkowo tatwo jest zidentyfikowa¢ kopalne-
g0 zg¢bowca, pod warunkiem, ze mamy zachowana jego
czaszke¢ lub odpowiedni jej fragment. Z¢gbowce posiadaja
zgby i maja one formg jednakowych, lekko zakrzywionych
stozkow (w przypadku delfinow i kaszalotow; ryc. 6D) lub
niewielkich topatek (w przypadku mor§windéw). Charakte-
ryzuje je homodontyzm, czyli ujednoliceniec morfologii
uzgbienia. Ta cecha réwniez jest bardzo pomocna dla pa-
leontologdw, gdyz u Archacoceti wystepowal heterodon-
tyzm i tak jak u ssakow ladowych, prawalenie miaty zr6z-
nicowane morfofunkcjonalnie zgby, co odroznia je od
Odontoceti (Kellogg, 1936; ryc. 6C, D).

POROWNANIE TRAJEKTORII EWOLUCYJNYCH
I EWOLUCJI MORFOLOGICZNEJ

Woezesne ichtiozaury i pierwsze prawalenie najprawdo-
podobniej zajmowaly rézne nisze ekologiczne i cechowaty
si¢ odmienna ekomorfologia, co wynikato z wywodzenia
si¢ obu grup z réznych przodkéw ladowych (ichtiozaury
to diapsydy/gady; walenie to synapsydy/ssaki). Niewiele
wiadomo o ekologii najpierwotniejszych, ziemnowodnych
ichtiozauréow. Jednak byly to w przewazajacej wigkszosci
niewielkie zwierzgta, ktore polowaly na nieduza zdobycz.
Dla poréownania ziemnowodne Archaeoceti, takie jak Ambu-
locetidae i Remingtonocetidae, byly stosunkowo duzymi
zwierzgtami, ktére mogly odzywiacé si¢ pokarmem réznego
typu i o zréznicowanych rozmiarach, w tym réwniez po-
chodzenia ladowego, jak mialo to miejsce w przypadku
Ambulocetus (Fahlke iin., 2013). Ekomorfologiczne r6zni-
ce migdzy wezesnymi waleniami i pierwotnymi ichtiozau-
rami mogly rowniez wynika¢ z obecnych w danym czasie
nisz ekologicznych. Tuz po wymieraniu na granicy kredy
i paleogenu wczesne walenie nie miaty wigkszej rywaliza-
¢cji ze strony innych, duzych drapieznikéw morskich, oprocz
rekinéw (Lindberg, Pyenson, 2006). W czasie wczesnej
radiacji ichtiozaur6w na poczatku triasu zwierzgta te mu-
siaty koegzystowac z innymi grupami duzych kreggowcow,
takich jak: notozaury, plakodonty, rekiny i ryby kostnosz-
kieletowe. Najprawdopodobniej dopiero zmiany ekosys-
temowe na poczatku triasu doprowadzily do wymarcia
wazniejszych konkurentéw, co skutkowato tym, ze ichtio-
zaury zaczely zajmowac nowe siedliska (Sander i in., 2021).
Najlepszym przyktadem tego procesu jest pojawienie si¢
juz we wezesnym triasie olbrzymich ichtiozaurow z rodza-
ju Cymbospondylus (Sander i in., 2021; ryc. 2). Byly to
osiagajace kilkanascie metréw dhugosci szczytowe drapie-
zniki o wydluzonym, niemal we¢zowatym pokroju ciata
zblizonym do prawaleni Basilosauridae (ryc. 2, 3).

Zarowno ichtiozaury, jak i walenie pojawily sig 1 zroz-
nicowaly w czasach wysokiej produktywnos$ci w ekosyste-
mach morskich — w obu przypadkach byly to czasy nie-
odlegte stratygraficznie od poprzedzajacych je wielkich
wymieran (Pyenson i in., 2014). Jednak tempo wyksztatcenia
si¢ wielkich, wezoksztattnych drapieznikow w obu liniach
byto rozne. Doktadne datowania najstarszych znalezisk
Cymbospondylidae pokazuja, ze tak duze formy pojawity
si¢ juz 4 min lat po wymieraniu permskim (Sander i in.,
2021), podczas gdy pierwsze zblizone rozmiarami Basilo-
sauridae wyewoluowaty dopiero migdzy 15 a 20 mln lat
po kryzysie biotycznym na przetomie kredy i paleogenu
(Coombs i in., 2022). Mozna zatem stwierdzi¢, ze etap
transformacji z form ladowych w morskie przebiegl szyb-
ciej u ichtiozaurow i zaowocowal ich dywersyfikacja do
r6znych nisz ekologicznych, w tym do stosunkowo wczes-
nego objecia pozycji szczytowej w tancuchu pokarmo-
wym. Duze drapiezne formy ichtiozauréw miaty sprzy-
jajace warunki do szybkiej radiacji, dzigki przystosowaniu
si¢ do polowania na bogata faung amonitow, konodontow
i ryb. Pierwsze catkowicie morskie prawalenie mogly polo-
wac niemal wytacznie na ryby (Pyenson i in., 2014; Coombs
iin., 2022). Wolniejsza ewolucja zwiazana z powigkszaniem
rozmiardw ciata szta u waleni w parze z konserwatywna
morfologia czaszki. Wszystkie catkowicie wodne Archae-
oceti mialy podobne glowy i taki stan rzeczy utrzymywat
si¢ az do pojawienia si¢ Neoceti pod sam koniec eocenu
(Boessenecker i in., 2017; ryc. 6C, D), chociaz zardwno
pierwotne fiszbinowce, jak i najstarsze zgbowce mialy cza-
szki bardzo przypominajace pod wzgledem osteologicz-
nym stan znany u Basilosauridae.

Ciekawym punktem w ewolucji ichtiozaurdéw i waleni
jest przejscie z morfologii ciata przypominajacej wegorza
do pokroju rybiego. Z funkcjonalnego punktu widzenia jest
to zmiana sposobu poruszania si¢ z undulacyjnego wygina-
nia catego krggostupa na oscylacyjne ruchy pletwy ogono-
wej, przy jednoczesnym usztywnieniu reszty ciala. U ich-
tiozaur6w moment ten wyznacza pojawienie si¢ grupy
Parvipelvia, natomiast jego ekwiwalentem u waleni beda
narodziny linii Neoceti i rozejscie si¢ drog ewolucyjnych
w kierunku Mysticeti oraz Odontoceti (McGowan, Motani,
2003; Pyenson i in., 2014; ryc. 1). Parvipelvia zaczgly si¢
réznicowa¢ na przetomie triasu i jury, ze szczegdlnym
uwzglednieniem etapu wezesnojurajskiego, tuz po wymie-
raniu triasowym (Motani, 2005). U waleni radiacja fiszbi-
nowcow i zgbowcoOw nastapita tuz po zakonczeniu eocen-
skiego optimum klimatycznego, kiedy to zlodowaceniu
ulegly morza antarktyczne i poziom oceanu $wiatowego
gwaltownie si¢ obnizyt (Steeman i in., 2009), co spowodo-
wato globalna zmiang uktadu pradéw morskich i powsta-
niem tak zwanej konwergencji antarktycznej (Antarctic
Circumpolar Current — ACC). Ochlodzenie klimatu spra-
wito, ze dobor naturalny preferowat formy o bardziej ma-
sywnej morfologii. Dlatego ciala Neoceti staly si¢ znacznie
bardziej obte (rybie w ksztalcie; ryc. 1B), a pod skora
zaczgly gromadzi¢ grubg warstwg tkanki thuszczowej, kto-
ra pelita funkcje izolatora termicznego w zimnych wo-
dach neogenu i czwartorzedu (Steeman i in., 2009). Zatem
w przypadku Ceatacea za rozpowszechnieniem sig rybiego
ksztattu sa odpowiedzialne globalne zmiany klimatyczne
i wynikajace z nich procesy oceanograficzne.

Moment nabierania rybiego ksztattu u Ichthyosauria
wyznacza wymieranie triasowe. To wlasnie w trakcie tego
kryzysu biotycznego wymarta wigkszo$¢ grup triasowych
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ichtiozaurow (Motani, 2005). Do jury przetrwata linia
Parvipelvia, ktéra co prawda nie odbudowata takiej bior6z-
norodnosci, jak miato to miejsce w przypadku form w tria-
sie, ale cztonkowie Parvipelvia staly si¢ bardzo waznym
komponentem jurajskich i kredowych ekosystemow oceani-
cznych (McGowan, Motani, 2003; Motani, 2005). W obrg-
bie ryboksztaltnych Parvipelvia ewolucja konwergentna
z po6znokenozoicznymi Neoceti jest szczegdlnie wyrazna
(ryc. 1). Juz we wczesnej jurze pojawity si¢ ichtiozaury,
ktore mozna porownywaé pod wzgledem ekomorfologii
i roznorodnos$ci biologicznej z dzisiejszymi waleniami.
Konwergencja ta jest najwyrazniejsza w przypadku ewolu-
cji Parvipelvia i Odontoceti, gdzie jej obecnos¢ widaé nie
tylko w zarysie catego ciata, ale rowniez w subtelnych
cechach morfologii czaszki i zgbow, a takze w wyksztal-
caniu konkretnych przystosowan ekologicznych (Motani,
2005; Pyenson i in., 2014; ryc. 4-6). Fiszbinowce osiag-
nety zdolnosci anatomiczne 1 zywieniowe, ktore nie pojawi-
ty si¢ u ichtiozaurow. Dodatkowo caly szkielet czaszkowy
fiszbinowcow, ze szczegdlnym uwzglednieniem trzewio-
czaszki, ulegt modyfikacjom, ktére miaty za zadanie wspie-
ra¢ odzywianie si¢ na zasadzie filtracji (Marx, Fordyce,
2015). Co prawda jeszcze w triasie istniata linia rozwojowa
olbrzymich ichtiozauréw Shastasauridae, ktérych najwigk-
si przedstawiciele, jak Himalayasaurus czy Shastasaurus,
mogli osiaga¢ odpowiednio po 15 i 21 m dlugosci, co
mozna porownywaé do dzisiejszych waleni pletwalowa-

Ryc. 4. Poréwnanie morfologii glow i uzgbienia ichtiozauréw
wyspecjalizowanych w polowaniu na migkkociata zdobycz oraz
delfindw oceanicznych z grupy form dhugoszczekich; A — oftal-
mozaurid Ophthalmosaurus natans; B — delfin butlonosy (butlo-
nos zwyczajny) Tursiops truncatus. Nalezy zwrdci¢ uwage na
drobne i smukte zgby, pelniace funkcje chwytne

Fig. 4. Comparison of the morphology of the heads and teeth of
ichthyosaurs specialized in hunting soft-bodied prey with oceanic
dolphins from the longer-beaked group; A — ophthalmosaurid
Ophthalmosaurus natans; B —bottlenose dolphin (common bottle-
nose dolphin) Tursiops truncatus. Note the small and slender teeth,
which served a grasping function
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tych (Balenopteridae), to najprawdopodobniej sposob od-
zywiania si¢ u tych dwoch grup byt rézny (Nicholls, Mana-
be, 2004). Zaréwno dzisiejsze fiszbinowce, jak i niektore
triasowe Shastasauridae taczy brak uzgbienia, co moze
sugerowac, ze najwigksze ichtiozaury byty triasowymi fil-
tratorami, jednak brak jest szczegdtowych danych o anato-
mii migkkich czg$ci ciala tych zwierzat, a zatem na jedno-
znaczne potwierdzenie konwergencji migdzy najwigkszy-
mi morskimi gadami i najwigkszymi ssakami trzeba bedzie
poczeka¢. W przypadku ichtiozauréw jurajskich i kredo-
wych sprawy maja si¢ o wicle prosciej — istnieje tu wspo-
mniana wyrazna konwergencja z zgbowcami. W oceanach
jury i kredy nisze ekologiczne, ktore w kenozoiku zajmuja
fiszbinowce, byly zajmowane przez ogromne ryby kost-
noszkieletowe z rzgdu Pachycormiformes (Friedman i in.,
2010). Rodzaje takie jak Leedsichthys i1 Bonnerichthys do-
roéwnywaly rozmiarami niektérym z dzisiejszych pletwalo-
watych, a badania z zakresu biomechaniki i kinezjologii
ich aparatow gebowych jednoznacznie wskazuja na specja-
lizacje pokarmowe zblizone do nadymanych workoéw gar-
dtowych u Balenopteridae (Friedman i in., 2010).

Jednak zanim doszto do rozejscia si¢ w ewolucji mor-
fologicznej fiszbinowcow i zgbowcoOw na wezesnym etapie

Ryc. 5. Porownanie morfologii glow i uzgbienia makrodrapie-
znych ichtiozaurow przystosowanych do polowania na wigksze
i twardsze ofiary oraz delfindw oceanicznych z grupy form krot-
koszczekich; A — oftalmozaurid ‘Platypterygius’sp.; B — szablo-
grzbiet waleniozerny (orka kartlowata) Pseudorca crassidens.
Nalezy zwrdci¢ uwagg na stosunkowo masywne zgby o szerokich
koronach, petniace funkcje tnace i rozrywajace

Fig. 5. Comparison of the morphology of the heads and teeth of
macropredatory ichthyosaurs adapted to hunting larger and harder
prey with oceanic dolphins from the group of shorter-beaked
forms; A — ophthalmosaurid ‘Platypterygius’sp.; B — false killer
whale Pseudorca crassidens. Note the relatively massive teeth
with wide crowns, performing cutting and tearing functions
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Ryc. 6. Roznorodnos¢ morfologiczna czaszek i uzgbienia ichtio-
zaurdéw i zgbowcow; A — triasowy ichtiozaur Thalattoarchon sau-
rophagis o masywnych, trojkatnych zgbach umozliwiajacych makro-
drapieznictwo (na podstawie Frobisch i in., 2013); B — jurajski
ichtiozaur Ophthalmosaurus natans o smuktych i stozkowatych
zgbach do chwytania migkkiej i drobnej zdobyczy (na podstawie
Tyborowski i in., 2020); C — eocenski prawalen z grupy bazylo-
zauridow Cynthiacetus peruvianus o zréznicowanym uzgbieniu
umozliwiajacym chwytanie zdobyczy i jej wstgpne rozdrobnienie
w szczgkach (na podstawie Martinez-Caceres, De Muizon, 2011);
D — miocenski delfin rekinozgbny Squalodon o charakterystycz-
nym uzgbieniu tnacym (na podstawie Nobile i in., 2024)

Fig. 6. Morphological diversity of skulls and dentition of ichthyo-
saurs and toothed whales; A — Triassic ichthyosaur Thalattoarchon
saurophagis with massive, triangular teeth enabling macropreda-
tion (based on Frobisch et al., 2013); B — Jurassic ichthyosaur
Ophthalmosaurus natans with slender and conical teeth for gra-
sping soft and small prey (based on Tyborowski et al., 2020);
C — Eocene basilosaurid cetacean Cynthiacetus peruvianus with
diversified dentition enabling grasping prey and its initial frag-
mentation in the jaws (based on Martinez-Caceres and De Muizon,
2011); D — Miocene shark-toothed dolphin Squalodon with cha-
racteristic cutting dentition (based on Nobile et al., 2024)

rozwoju obu grup, to ich trajektorie ewolucyjne byly sto-
sunkowo podobne, chociaz nie identyczne (Coombs i in.,
2022). W obu liniach istnial poczatkowo wyrazny trend
zwiazany ze splaszczaniem si¢ czaszek, wydtuzaniem szczgk
1 pomniejszaniem rozmiaréw z¢bow. Najprawdopodobniej
opisane transformacje anatomiczne byly skutkiem przysto-
sowan do odzywiania si¢ zdobycza o mniejszych rozmia-
rach ciata, a dodatkowo uproszczenie morfologii zgbow
wynikato ze specjalizacji do potykania upolowanej zdoby-

czy w calosci (Peredo i in., 2018). Pozniejsze wprowadza-
nie innowacji w ekologii odzywiania interpretuje si¢ jako
gtéwny czynnik w dywersyfikowaniu si¢ zgbowcow i fisz-
binowcow (Marx, Fordyce 2015; Boesseneckeriin., 2017).

SPECJALIZACJE POKARMOWE
I BIOLOGIA ZMYSLOW
— KONTEKST (PALEO)EKOLOGICZNY

Zazwyczaj, kiedy w podrecznikach przedstawia sig zja-
wisko ewolucji zbieznej, jako przyktad zostaje zaprezento-
wany jeden z zyjacych obecnie gatunkéw delfindow oraz
przedstawiciel ichtiozaurow z linii oftalmozauridow
(Ophthalmosauridae), czyli prawdziwych ,rybojaszczu-
row”. To wiasnie oftalmozauridy wyksztatcity najbardziej
optywowe (rybie) ksztalty ciata (Motani, 2005). Grupa ta
stanowita jeden z gtownych sktadnikéw wsrod faun mor-
skich gadow w jurze poznej i kredzie wezesnej i to wlasnie
migdzy Ophthalmosauridae i dzisiejszymi grupami zgbow-
coOw zaszta najglebsza konwergencja zaréwno na poziomie
morfologicznym, jak i fizjologicznym oraz ekologicznym
(Fischer i in., 2016). Dzisiejsze delfiny oceaniczne (Del-
phinidae) oraz wale dzioboglowe (Ziphiidae) zajmuja nisze
ekologiczne, ktére od poczatku poznej jury az do konca
cenomanu byly zajete przez oftalmozauridy (Fischer i in.,
2016). Z ekomorfologicznego punktu widzenia dzisiejsze
delfiny oceaniczne dzielg si¢ na dwie grupy (Galatius i in.,
2020). Pierwsza z nich to tzw. delfiny krotkoszczekie
(Shorter-Beaked Oceanic Dolphins; ryc. 5B). Do tej grupy
sa zaliczane formy o skroconych trzewioczaszkach (zwa-
nych réwniez rostrami), takie jak: atlantycki delfinowiec
biatoboki (Lagenorhynchus acutus), pacyficzny delfino-
wiec biatoboki (Lagenorhynchus obliquidens), delfinowiec
biatonosy (Lagenorhynchus albirostris), orka oceaniczna
(Orcinus orca), grindwal dlugoptetwy (Globicephala
melas), grindwal krotkoptetwy (Globicephala macrorhyn-
chus), melonogtéw wielozebny (Peponocephala electra),
szablogrzbiet waleniozerny (Pseudorca crassidens) czy
fereza mata (Feresa attenuata). Druga grupa ekomorfolo-
giczng w obrgbie Delphinidae sa delfiny dlugoszczekie
(Longer-Beaked Oceanic Dolphins; ryc. 4B), czyli formy
0 znacznym stopniu wydtuzenia trzewioczaszki. Naleza do
niej takie gatunki jak: Steno dtugonosy (Steno bredanen-
sis), butlonos zwyczajny (Tursiops truncatus), delfinek
dtugoszczeki (Stenella longirostris) czy delfin dtugopyski
(Delphinus delphis).

Wiedza o przystosowaniach pokarmowych wspdtczes-
nych zgbowcdw stanowi doskonate zrodto danych do badan
poréwnawczych z ich wymartymi, ekologicznymi odpo-
wiednikami — oftalmozauridami (zgodnie z zasada aktuali-
zmu geologicznego; ryc. 4, 5). Patrzac w szerszej perspek-
tywie taksonomicznej, mozna dokonaé¢ wsrdd Parvipelvia
analogicznego podziatu ekomorfologicznego, ze wzglgdu
na dlugos¢ szczek na formy dlugoszezekie i1 krotkoszezeg-
kie. W uproszczeniu odpowiadatyby one taksonom wyspe-
cjalizowanym w ichtiofagii i teutofagi (Parvipelvia dtugo-
szczgkie) oraz tym, ktore charakteryzowaly sig¢ szerszym
spektrum pokarmowym (Parvipelvia krétkoszezekie). Jed-
nak ostatnie kilkanascie lat badan nad morfologia funkcjo-
nalna i ekomorfologicznymi przystosowaniami ichtiozauro6w
jurajskich i kredowych oraz analizy paleoekologiczne
z wykorzystaniem tresci zotadkowych doskonale zacho-
wanych okazow pokazuja, ze takie proste przeniesienie
wiedzy o dzisiejszych zgbowcach na mezozoiczne ichtio-
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zaury nie jest do konca adekwatne (Fischer i in., 2016).
Dhugos$¢ szczgk u samych tylko Ophthalmosauridae (bg-
dacych przeciez formami o najwigkszym stopniu konwer-
gencji z delfinami) okazuje si¢ nie by¢ dobrym wskaz-
nikiem specjalizacji pokarmowych. U zaawansowanych
ichtiozaurow, ktore dominowaty w ekosystemach morskich
poznej jury i wezesnej kredy, najlepszym zrodtem wiedzy
0 zwyczajach zywieniowych jest morfologia i mikrostruk-
tura zgbow (Maxwell i in., 2011; Fischer i in., 2016). Uzy-
wajac analizy réznorodnosci ekologicznej opartej o ksztatt
zebow, udato sig okresli¢, ze oftalmozauridy dzielily si¢ na
az trzy wyraznie odrgbne grupy ekomorfologiczne, w kto-
rych wyrdznia si¢ mniejsze podgrupy (Fischer i in., 2016).
Pierwsza grupa charakteryzuje si¢ drobnymi i smuktymi
zgbami, bez wyraznych struktur w szkliwie (ryc. 4A). Na-
leza do niej takie taksony jak: Ophthalmosaurus natans,
Mollesaurus perialus, Sveltonectes insolitus oraz Acamp-
tonectes densus. Sa to formy, ktore cechuja stosunkowo
waskie szczeki i bardzo duze oczodoty, a na zawartos¢ ich
treSci zotadkowych skladaja si¢ wylacznie migkkociate
glowonogi (Massare, Young 2005). Ta grupa to ekomorfo-
logiczni specjalisci, przystosowani do odzywiania si¢ nie-
wielkimi ofiarami i1 niebg¢dacy w stanie zjadaé wigkszej
zdobyczy poprzez jej wczesniejsze rozdrobnienie — deli-
katne zgby uniemozliwiaja taka strategig. Grupa ta nazy-
wana jest specjalistami od migkkiej zdobyczy, ktoérzy
odzywiali si¢ poprzez zasysanie jej do paszczy i chwytanie
delikatnymi zgbami (Fischer i in., 2016). Druga grupa eko-
morfologiczna zawiera w sobie wytacznie przedstawicieli
linii Platypterygiine i naleza do niej formy o duzych
i masywnych zgbach zaopatrzonych w wyrazne, pionowe
struktury w szkliwie (Fischeriin., 2016; ryc. S5A). Rostrum
u przedstawicieli tej grupy jest znacznie bardziej masywne
niz w grupie pierwszej, a spojenie zuchwy i odpowiadajacy
mu odcinek gornej szczgki sa stosunkowo krotkie, co po-
prawia wtasciwosci biomechaniczne aparatu gebowego
i uodparnia go na napre¢zenia skrecajace (Walmsley i in.,
2013). Do grupy tej naleza takie taksony jak: ‘Platyptery-
gius’ australis, ‘P.” americanus, ‘P.” hercynicus, przedsta-
wiciele ‘Platypterygius’ sp. z Europy, Simbirskiasaurus
birjukovi, Pervushovisaurus bannovkensis oraz Brachyp-
terygius extremus. W zawartosci tresci zotadkowych ich-
tiozauréw z tej grupy stwierdzono duze ryby kostno-
szkieletowe, zolwie morskie, a nawet ptaki (Kear i in.,
2003; Fischer i in., 2016). Powyzsza dieta znajduje row-
niez potwierdzenie w analizie sktadu koprolitow, przypisy-
wanych do wielkich ichtiozauréw pogranicza jury i kredy
(Fischeriin., 2016). Przedstawicieli tej grupy ekomorfolo-
gicznej uwaza si¢ za szczytowe drapiezniki, mogace polo-
wacé na zréznicowane ofiary, w tym na inne, duze krggowce
morskie. Wartym uwagi jest fakt, ze do grupy tej naleza
wszyscy przedstawiciele rodzaju Platypterygius, ktory obej-
muje wielkie ichtiozaury (6—8 m dlugosci). Trzecia grupg
stanowig ichtiozaury $redniej wielkosci (3—4 m dtugosci),
o stosunkowo smuktych rostrach i niewielkich zgbach, kto-
re byly zakonczone rozbudowana korona o delikatnych,
pionowych strukturach w szkliwie. Zaktada sig, ze przed-
stawiciele tej grupy to drapiezniki polujace na zré6znicowa-
ne ofiary o niewielkich rozmiarach. Poniewaz grupa ta
stanowi swego rodzaju zbior taksonéw o cechach posred-
nich migdzy dwiema opisanymi wczesniej grupami eko-
morfologicznymi, traktuje si¢ ja jako generalistow po-
karmowych, ktérzy mogli si¢ odzywia¢ réznego typu
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pokarmem. Przedstawicielami tej grupy sa m.in.: Ophthal-
mosaurus icenicus, Aegirosaurus leptospondylus, Sistero-
nia seeleyi czy Kyhytysuka sachicarum. Rodzaj Kyhytysuka
stanowi pewnego rodzaju podgrupe w obrgbie generali-
stow — jego uzgbienie spetnia ogolne kryteria opisane wyzej
dla tej grupy ekomorfologicznej, jednak wykazano, ze tego
ichtiozaura cechowat heterodontyzm (az 5 typdéw uzgbie-
nia), co jest ewenementem na tle pozostatych przedstawi-
cieli Ophthalmosauridae (Cortés i in., 2021). Najprawdo-
podobniej Kyhytysuka sachicarum jest pierwszym z tej
grupy przedstawicielem o w¢zszym i wyspecjalizowanym
sposobie odzywiania. W tym wypadku bytaby to specjali-
zacja do hiperdrapieznictwa (polowanie na duze ofiary
i skrajna zartocznos¢), na co wskazuja szczegétowe anali-
zy morfologiczne z¢bow (Cortés i in., 2021).

Przyjeto sig, ze najistotniejszym zmystem dla ichtio-
zaurdw byt wzrok. Taka konstatacja wynika z rozmiarow
oczodotow u tych zwierzat, ktore (szczegolnie u Ophthal-
mosauridae; ryc. 6B) byly bardzo duze (Motani, 2005).
Zaktada sig, ze oftalmozauridy byly $wietnie przystosowa-
ne do widzenia w ciemnosciach, a zatem, ze mogly polo-
waé¢ w warunkach nocnych (McGowan, Motani, 2003).
Prawdopodobnie przynajmniej niektore gatunki mogly row-
niez nurkowaé na znaczne glebokosci w celu odzywiania
si¢ glowonogami zyjacymi w strefie mezopelagialu, tak jak
czynia to dzisiejsze kaszaloty (Maisch, 2010). Obecnos¢
duzych i masywnych pierscieni sklerotycznych w oczo-
dotach tych ichtiozaurow potwierdza ich potencjalne glgbo-
komorskie srodowisko zycia (Maisch, 2010). Pier$cienie
takie wzmacniaty cata konstrukcjg oka i zapewniaty odpor-
no$¢ na wysokie ci$nienie panujace na duzych glebokosciach
(ryc. 6B). Na niektérych skamieniato$ciach ichtiozauréw
z rodzaju Platypterygius doszukiwano si¢ co prawda obec-
nos$ci delikatnych wglebien na czaszce, ktére miatyby su-
gerowaé obecnos¢ struktury podobnej do melona, jednak
dane te wydaja si¢ by¢ niewystarczajace, aby potwierdzic¢
obecnos¢ echolokacji u tych zwierzat (Kear, 2005).

Jednak w ostatnich latach pojawily si¢ doniesienia, kto-
re sugeruja, ze w obrgbie Ophthalmosauridae istniaty for-
my o dobrze wyksztalconych innych narzadach zmystow,
niz tylko wzrok. Drugim, réwnie waznym zmystem u tych
gadow morskich miatby by¢ zmyst wechu, co zostalo wy-
kazane na podstawie obecnosci rozbudowanej komory
wechowej u duzego przedstawiciela oftalmozauridow
z oksfordu Morawicy w Polsce (Tyborowski i in., 2020).
Okaz ten nalezat do przedstawiciela grupy ekomorfolo-
gicznej szczytowych drapieznikow, co zostato okreslone
na podstawie morfologii jego uzgbienia (Fischer i in., 2016;
Tyborowski i in., 2020). Oznacza to, ze dobrze rozwinigty
zmyst wechu towarzyszyt ewolucji $wietnego wzroku, przy-
najmniej u najwigkszych przedstawicieli Ophthalmosauri-
dae. Moglo to by¢ spowodowane zajmowana przez te formy
nisza pokarmowa, ktora charakteryzowato makrodrapiez-
nictwo. Polowanie na inne duze krggowce wymusito roz-
woj powonienia w celu doktadnego lokalizowania zdoby-
czy w skali catych basendéw oceanicznych (Tyborowski
iin., 2020). Oftalmozauridy zdaja si¢ by¢ liniag ewolucyjna,
w obrgbie ktorej doszto do znacznego rozbudowania roz-
maitych zmystéw (wzrok i wech), ktore pelnity te same
funkcje co echolokacja u dzisiejszych zgbowcow. Zatem
zupetnie inne zmysly ostatecznie doprowadzity obie grupy
morskich czworonogéw do zajgcia tych samych nisz eko-
logicznych.
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WNIOSKI

Przedstawione w niniejszym artykule dane paleontolo-
giczne 1 biologiczne prowadza do kilku istotnych wnio-
skow. Po pierwsze, przeniesienie jeden do jednego obser-
wacji opartych o badania morfologiczne czy funkcjonalne
wspotczesnych waleni na ichtiozaury nie jest proste, a co
wigcej, wydaje si¢ by¢ niewtasciwym sposobem rozumie-
nia zjawiska konwergencji ewolucyjnej. Po drugie, konwe-
rgencja jako zjawisko ewolucyjne wynikajace z biotycz-
nych i abiotycznych czynnikdéw srodowiskowych prowadzi
co prawda, do zajmowania przez odlegle ze soba spokrew-
nione formy tych samych nisz ekologicznych, jednak
odbywa sig to roznymi trajektoriami ewolucyjnymi. R6zne
epoki geologiczne charakteryzowaly si¢ odmiennymi wa-
runkami klimatycznymi i oceanograficznymi, ktore rzuto-
waly na ostateczny kierunek konwergencji drapieznikéw
morskich. Oznacza to, ze opisany proces nie odbywa sig
w taki sam sposob u wszystkich form, ktoére konwergencji
podlegaja. Dobrym przyktadem jest tutaj ewolucja zmystow
u oftalmozauridow 1 delfinow — pierwsze rozwingly zmysty
wzroku 1 wechu, a drugie echolokacje. Ostatecznie obie
grupy zajety podobne nisze ekologiczne, ale doszto do tego
dzigki ewolucji réznych narzadow zmystow. Przyktad ich-
tiozauréw i waleni $§wiadczy o tym, ze konwergencja
w obrgbie morskich czworonogow jest znacznie bardziej
skomplikowanym zjawiskiem niz si¢ powszechnie zaktada
i kluczowa role w poznaniu jej prawidet odgrywaja anato-
miczne i srodowiskowe niuanse.
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