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A b s t r a c t. 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 s¹ indukowane przez dwa rodzaje
czynników: zmiany na poziomie genetycznym (kumu-
luj¹ce siê w czasie mutacje) oraz warunki œrodowiskowe,
w których ¿yj¹ organizmy (Smocovitis, 1992). Ta druga
grupa czynników jest szczególnie istotna z punktu widze-
nia paleobiologii, gdy¿ to w³aœnie zapis geologiczny daje
wgl¹d w proces przemiany œrodowisk i ekosystemów,
w których przez miliony lat odbywa³a siê ewolucja. Œrodo-
wisko (zarówno abiotyczne, jak i biotyczne) wywiera
nacisk selekcyjny na bytuj¹ce w nim formy ¿ycia. Jednym
z podstawowych procesów ewolucyjnych, wynikaj¹cym
z d³ugotrwa³ego (w skali czasu geologicznego) wp³ywu
œrodowiska na organizmy ¿ywe, jest ewolucja konwergent-
na, zwana równie¿ ewolucj¹ zbie¿n¹. Konwergencjê ewo-
lucyjn¹ mo¿na zdefiniowaæ jako grupê podobnych cech
o znaczeniu przystosowawczym (morfologicznych, fizjo-
logicznych, ekologicznych lub behawioralnych), które po-
jawiaj¹ siê u organizmów bli¿ej ze sob¹ niespokrewnionych,
a wynikaj¹ z adaptacji do ¿ycia w podobnym œrodowisku
(Powell, 2012). Ewolucja konwergentna prowadzi zatem
do powstawania struktur analogicznych, czyli takich które
mimo braku wspólnego pochodzenia ewolucyjnego wy-
pe³niaj¹ te same funkcje (Losos, 2011). Mo¿na zatem
stwierdziæ, ¿e konwergencja jest g³ównym procesem ewo-
lucyjnym, który wp³ywa na wykszta³canie siê cech o zna-
czeniu przystosowawczym w danym œrodowisku (Wake,
1991; Losos, 2011). Doskona³ym przyk³adem tego procesu
jest wtórne adaptowanie siê krêgowców do ¿ycia w mo-
rzach. W ci¹gu 390 mln lat swojej historii ewolucyjnej
ponad 60 ró¿nych linii rozwojowych czworonogów (Tetra-
poda) niezale¿nie opanowa³o ekosystemy wodne (Vermeji,

Motani, 2018). Skutkiem tych niezale¿nych transformacji
by³o konwergentne pojawianie siê cech zwi¹zanych z eko-
logi¹ od¿ywiania, biologi¹ zmys³ów oraz lokomotoryk¹
szkieletu pozaczaszkowego i powi¹zanych z nim miêkkich
czêœci anatomicznych (Kelly, Pyenson, 2015).

W podrêcznikach biologii ewolucyjnej klasycznym
przyk³adem konwergencji jest zestawienie obok siebie
ryby (zazwyczaj rekina lub tuñczyka), walenia (przewa¿-
nie delfina) oraz ichtiozaura (najczêœciej przedstawiciela
oftalmozauridów). O ile kszta³t cia³a rekina czy tuñczyka
wynika z faktu, ¿e ryby s¹ krêgowcami pierwotnie wodny-
mi, to ju¿ zarówno walenie, jak i ichtiozaury reprezentuj¹
zwierzêta wtórnie przystosowane do œrodowiska wodnego
(ryc. 1). Przodkowie ssaków morskich, którymi s¹ walenie
oraz gady, od których wywodzi³y siê ichtiozaury, by³y w obu
przypadkach formami l¹dowymi, a podobieñstwa w anato-
mii, morfologii funkcjonalnej, trybie ¿ycia i zajmowanych
niszach pokarmowych u obu tych grup wodnych czworo-
nogów wykszta³ci³y siê konwergentnie. Do najwa¿niej-
szych podobieñstw w ewolucji ichtiozaurów i waleni dosz³o
w zakresie wykszta³cania drapie¿nych ekomorfotypów,
w tym megadrapie¿ników oceanicznych, zw³aszcza na
wczesnych etapach filogenezy (Voss i in., 2019; Sander
i in., 2021; ryc. 2, 3), drastycznych zmianach w anatomii
szkieletu pozaczaszkowego: redukcji pasa miednicowego
i tylnych koñczyn oraz przekszta³ceniu ³ap w p³etwy. Po-
nadto obie grupy z czasem przesz³y z p³ywania za pomoc¹
ruchów undulacyjnych krêgos³upa na bardziej wydajny
fizjologicznie sposób p³ywania dziêki oscylacyjnym ru-
chom ogona. Jednak mimo oczywistych podobieñstw miê-
dzy ¿yj¹cymi w mezozoiku ichtiozaurami i kenozoicznymi

648

Przegl¹d Geologiczny, vol. 73, nr 7, 2025; http://dx.doi.org/10.7306/2025.70

1 Wydzia³ Geologii, Uniwersytet Warszawski, ul. ¯wirki i Wigury 93, 02-089 Warszawa; d.tyborowski@uw.edu.pl; ORCID ID:
0000-0002-7954-0426



waleniami ci¹gle wystêpuje szereg ró¿nic. Poniewa¿ wale-
nie ¿yj¹ w dzisiejszych oceanach, to stanowi¹ ekomorfolo-
giczne odpowiedniki wymar³ych w mezozoiku ichtiozaurów
i mog¹ byæ potraktowane jako punkt wyjœcia dla cieka-
wych rozwa¿añ z zakresu aktualizmu geologicznego. Po-
znanie szczegó³ów dotycz¹cych biologii wspó³czesnych
waleni pomaga w zrozumieniu wielu aspektów paleobio-
logii i ewolucji ichtiozaurów. Badania paleontologiczne
nad skamienia³oœciami ichtiozaurów, a szczególnie nad ich
bioró¿norodnoœci¹, rol¹ jak¹ odgrywa³y w kopalnych eko-
systemach morskich oraz potencjalnymi przyczynami ich
wyginiêcia, stanowi¹ olbrzymi wk³ad do biologii konser-
watorskiej ¿yj¹cych obecnie waleni i mog¹ przyczyniæ siê
do zwiêkszenia wiedzy o ochronie œrodowiska ¿ycia ssa-
ków morskich.

Celem niniejszego artyku³u jest przedstawienie najwa¿-
niejszych podobieñstw morfologicznych, funkcjonalnych
i ekologicznych, jakie wykszta³ci³y siê na drodze konwer-
gencji u obu grup, ale tak¿e wskazanie pewnych ci¹gle
dziel¹cych je ró¿nic. W zrozumieniu tych podobieñstw
i ró¿nic kluczowe znaczenie ma porównanie zapisu kopal-
nego ewolucji ichtiozaurów i waleni, ze szczególnym
uwzglêdnieniem warunków oceanograficznych i klima-
tycznych, jakie panowa³y na Ziemi, gdy ewolucja ta siê
odbywa³a.

T£O PALEONTOLOGICZNE

Ewolucja konwergentna jest zjawiskiem powszechnie
wystêpuj¹cym zarówno w œwiecie zwierz¹t, jak i roœlin

(Losos, 2011). Z punktu widzenia istotnoœci naukowej
najciekawsza jest konwergencja zachodz¹ca miêdzy orga-
nizmami daleko spokrewnionymi, których przodkowie
charakteryzowali siê du¿ymi ró¿nicami w planie budowy
oraz przystosowaniach fizjologicznych. Takie ró¿nice mo-
g¹ siê wykszta³ciæ jedynie podczas milionów lat rozbie¿-
nej ewolucji (dywergencji). Tym ciekawsza wydaje siê
byæ póŸniejsza konwergencja odleg³ych na drzewie rodo-
wym form. Do konwergencji dochodzi podczas d³ugo-
trwa³ego (w skali milionów lat) oddzia³ywania na ró¿ne
organizmy podobnych lub takich samych czynników œro-
dowiskowych (Smocovitis, 1992; Losos, 2011). Warunki,
w których ewoluowa³y ichtiozaury i walenie, by³y jednak
zupe³nie ró¿ne. Jedyne co ³¹czy³o obie grupy to ¿ycie
w morzach. Szczegó³y œrodowiskowe, takie jak warunki
oceanograficzne czy klimatyczne, prezentowa³y siê w cza-
sie ichtiozaurów zupe³nie inaczej ni¿ w erze waleni. Przyj-
rzyjmy siê bli¿ej przebiegowi ewolucji obu grup i cechom
samego œrodowiska morskiego, w którym zwierzêta te
funkcjonowa³y.

Ichtiozaury – ewolucja i bioró¿norodnoœæ

Ichtiozaury (Ichthyopterygia: Ichthyosauria) pojawi³y
siê we wczesnym triasie i wymar³y na pocz¹tku póŸnej kre-
dy (na pograniczu cenomanu i turonu). Zwyczajowo zali-
cza siê je do lepidozauromorfów (Lepidosauromorpha),
jednak dok³adne pochodzenie ichtiozaurów jest nieznane
(McGowan, Motani, 2003; Motani, 2005). Z pewnoœci¹
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Ryc. 1. Porównanie morfologii zaawansowanych ichtiozaurów i delfinów oceanicznych. A – oftalmozaurid Ophthalmo-
saurus natans; B – delfin d³ugopyski (zwyczajny) Delphinus delphis. Na uwagê zwraca odmienne u³o¿enie p³atów
p³etwy ogonowej – pionowe u ichtiozaurów i poziome u waleni. Autorem wszystkich rekonstrukcji jest Bogus³aw
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 Bogus³aw Bodi
Waksmundzki



l¹dowi przodkowie ichtiozaurów byli diapsydami (Diapsi-
da), czyli czworonogami maj¹cymi w czaszce po dwie pary
okien skroniowych. Jednak u samych ichtiozaurów nas-
t¹pi³a redukcja jednej z tych par, co czyni je wodnymi diap-
sydami z wtórnie jedn¹ par¹ otworów skroniowych w czasz-
ce. Artyku³owane szkielety ichtiozaurów œwiadcz¹ o tym,
¿e wiêkszoœæ przedstawicieli tej grupy cechowa³a siê op³y-
wowym, „rekinim” kszta³tem cia³a, które przewa¿nie osi¹-
ga³o 2–6 m d³ugoœci (McGowan, Motani, 2003). Niekiedy
zdarza³o siê, ¿e pojawia³y siê w tej grupie formy olbrzymie
osi¹gaj¹ce nawet ponad 20 m d³ugoœci (Sander i in., 2021).
Najbardziej typowymi cechami ichtiozaurów by³y d³ugie
i smuk³e szczêki (tak zwane rostrum), sto¿kowate zêby,
bardzo du¿e oczy, dwie pary koñczyn przekszta³conych
w p³etwy, trójk¹tna p³etwa grzbietowa oraz sierpowata ple-
twa ogonowa (ryc. 1A). Opis ten jest w³aœciwy jedynie dla
ichtiozaurów z grupy Parvipelvia, które to pojawi³y siê
u schy³ku triasu i przetrwa³y a¿ do po³owy kredy, kiedy to
mia³o miejsce wymarcie wszystkich ichtiozaurów (Mota-
ni, 2005).

Jednak jeszcze w triasie pojawi³o siê wiele linii ewolu-
cyjnych ichtiozaurów, które nie nale¿a³y do Parvipelvia.
Przedstawiciele tych linii nie byli tak homogeniczni mor-
fologicznie, jak formy nale¿¹ce do Parvipelvia, a ich ewo-
lucja odbywa³a siê w kilku zró¿nicowanych kierunkach
(McGowan, Motani, 2003). Niektóre z tych prymitywnych
form mia³y têpo zakoñczone lub owalne uzêbienie, s³u¿¹ce
do zgniatania twardych muszli morskich bezkrêgowców,
a inne osi¹ga³y du¿e, a nawet gigantyczne rozmiary cia³a
i by³y prawdziwymi superdrapie¿nikami triasowych eko-
systemów (Maisch, 2010). Brak skamienia³oœci protoich-
tiozaurów, czyli form bêd¹cych ³¹cznikiem miêdzy w pe³ni
wodnymi taksonami i ich l¹dowymi przodkami, sprawia³
¿e wiedza o pochodzeniu ichtiozaurów i wczesnym etapie
przystosowywania siê tych zwierz¹t do œrodowiska mor-
skiego by³a do niedawna niekompletna. Najnowsze odkry-
cia zmieniaj¹ ten stan rzeczy. Kilku przedstawicieli
protoichtiozaurów zosta³o w ostatnich latach opisanych ze
ska³ dolnego triasu. S¹ to miêdzy innymi przedstawiciele
takich grup jak hupehzuchy (Hupehsuchia) i nasorostry
(Nasorostra). Wszystkie te formy pochodz¹ z terytorium
dzisiejszych Chin, co sugeruje ¿e ichtiozaury wyewolu-
owa³y we wschodniej czêœci Oceanu Tetydy (Huang i in.,
2019). Wspomniana przynale¿noœæ ichtiozaurów do diap-
sydów zosta³a niedawno potwierdzona dziêki odkryciu

skamienia³oœci triasowego rodzaju Utatsusaurus z Japonii,
którego czaszka charakteryzuje siê typow¹ dla Diapsida
architektur¹ (Shikama i in., 1977). Obecnoœæ wielu grup
prymitywnych ichtiozaurów w starszej czêœci triasu œwiad-
czy jednoznacznie, ¿e ewolucja i ró¿nicowanie siê tych
gadów morskich przebiega³y w sposób bardzo dynamiczny
ju¿ zaledwie 5 mln lat po wielkim wymieraniu permskim
sprzed 252 mln lat (Sander i in., 2021). Tempo tych prze-
mian ewolucyjnych u wczesnych Ichthyosauria by³o nie-
zwykle szybkie i doprowadzi³o do osi¹gniêcia przez nie-
które z nich gigantycznych rozmiarów cia³ w stosunkowo
krótkim przedziale czasu geologicznego (Sander i in.,
2021).

W ewolucji ichtiozaurów mo¿na wydzieliæ trzy g³ówne
fazy (Maisch, 2010). Faza pierwsza obejmuje najwczeœ-
niejsze formy charakteryzuj¹ce siê najbardziej archaiczny-
mi cechami anatomicznymi. Plasowaliby siê w niej przed-
stawiciele grupy Grippida wraz z przedstawicielami innych
linii ewolucyjnych wczesnego triasu. By³y to niewielkie
zwierzêta osi¹gaj¹ce 1–3 m d³ugoœci, mia³y one wyd³u¿one
koœci koñczyn o kszta³cie i proporcjach œwiadcz¹cych
o wywodzeniu siê z nieodleg³ych l¹dowych przodków. Na
fazê drug¹ sk³ada³ siê dynamiczny rozwój du¿ych drapie¿-
ników, takich jak cymbospondyle (Cymbospondylidae)
(ryc. 2) i szastazaury (Shastasauridae), których przedsta-
wiciele wystêpowali od wczesnego do póŸnego triasu. Do
obu tych grup nale¿a³y najwiêksze ichtiozaury w dziejach
i byæ mo¿e najwiêksze gady morskie w ogóle (Sander i in.,
2021). U zwierz¹t tych pojawi³y siê charakterystyczne,
wyd³u¿one szczêki (ryc. 6A), a tak¿e powiêkszone i d³ugie
p³etwy (ryc. 2). Faza trzecia to radiacja linii Parvipelvia
– typowych ichtiozaurów o rybich (rekinich) kszta³tach
(ryc. 1A). Faza ta w g³ównej mierze mia³a miejsce w jurze,
chocia¿ same Parvipelvia przetrwa³y a¿ do po³owy kredy.
By³y to ichtiozaury o najbardziej hydrodynamicznym kszta³-
cie, które najlepiej przystosowa³y siê do pelagicznego try-
bu ¿ycia. Pewna grupa w obrêbie Parvipelvia – tunozaury
(Thunnosauria), wykszta³ci³a dodatkowe palce w szkiele-
cie p³etw (hiperdaktylia), a tak¿e zwielokrotni³a siê u nich
liczba paliczków, które te palce budowa³y (hiperfalangia).
U tunozaurów dosz³o równie¿ do redukcji pasa miednico-
wego i tylnej pary p³etw, natomiast ogony tych ichtio-
zaurów sta³y siê krótsze i bardziej sztywne, a ich dystalna
czêœæ uleg³a zagiêciu ku do³owi, co stanowi³o dolny p³at sier-
powatej p³etwy ogonowej (p³etwa hipocerkalna; ryc. 1A).
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Ryc. 2. Pierwotny ichtiozaur Cymbospondylus
youngorum o wê¿owatym planie budowy
z wczesnego triasu Newady
Fig. 2. The primitive ichthyosaur Cymbo-
spondylus youngorum with a serpentine body
plan from the Early Triassic of Nevada



Silnie zredukowana miednica u przedstawicieli tej linii
ewolucyjnej da³a pocz¹tek nazwie ca³ej grupy – Parvipelvia
oznacza „ma³¹ miednicê” (McGowan, Motani, 2003; Maisch,
2010).

W historii ewolucyjnej ichtiozaurów zaznaczy³o siê
kilka wyraŸnych trendów. Najwa¿niejszy z nich dotyczy
biomechanicznych transformacji w sposobach p³ywania:
od wêgorzowatych ruchów undulacyjnych ca³ego krêgos-
³upa (tu³ów razem z ogonem; ryc. 2), przez undulacje
samego ogona (tak jak u wspó³czesnych ryb promienio-
p³etwych z rzêdu Carangiformes), a¿ po oscylacyjne ruchy
samej p³etwy ogonowej, na wzór dzisiejszych tuñczyków
(Maisch, 2010). Ten ostatni sposób lokomocji jest z reszt¹
najbardziej wydajny energetycznie dla szybko p³ywaj¹cych
drapie¿ników pelagicznych. Do koñca swojej ewolucji ich-
tiozaury zachowa³y obie pary p³etw, jednak tylna para
uleg³a znacznej redukcji u zaawansowanych przedstawi-
cieli Parvipelvia (Motani, 2005). Do innych, wa¿nych trans-
formacji anatomicznych u ichtiozaurów mo¿na zaliczyæ
redukcjê rozmiarów mózgoczaszki oraz zmianê kszta³tu
³opatki z pokroju przypominaj¹cego ³opatê wiatraka na
smuk³¹ i wyd³u¿on¹ strukturê kostn¹ o szerokiej podstawie.

Badania prowadzone w ci¹gu ostatnich kilkunastu lat
ujawni³y, ¿e ichtiozaury nale¿¹ce do Parvipelvia wykazy-
wa³y siê bardzo du¿¹ bioró¿norodnoœci¹ w jurze póŸnej
oraz wczesnej kredzie (Fischer i in., 2016). Stan zró¿nico-
wania taksonomicznego ichtiozaurów utrzymywa³ siê na
stosunkowo wysokim poziomie niemal a¿ do wymarcia
ostatnich przedstawicieli grupy pod koniec cenomanu
(Fischer i in., 2016). Wszyscy przedstawiciele tych ostat-
nich, najbardziej zaawansowanych ewolucyjnie ichtio-
zaurów nale¿eli do jednej linii rozwojowej – oftalmozauri-
dów (Ophthalmosauridae). Prawd¹ zatem jest, ¿e ostatnie
ichtiozaury nie pe³ni³y a¿ tylu ról w ekosystemach mor-
skich co ich triasowi pobratymcy – formy triasowe nale-
¿a³y bowiem do wielu, ró¿nych grup. Jednak najnowsze
badania nad póŸnojurajskimi i wczesnokredowymi oftal-
mozauridami pokazuj¹, ¿e przynale¿noœæ do jednej grupy
nie oznacza ograniczania siê wszystkich jej przedstawicieli
do zajmowania zbli¿onych nisz ekologicznych (Fischer
i in., 2016).

Walenie – historia ewolucyjna i kluczowe adaptacje

Badania porównawcze bia³ek waleni z innymi ssakami,
przeprowadzone w po³owie XX w. wykaza³y, ¿e najbli¿-
szymi ¿yj¹cymi obecnie krewnymi tych ssaków (Cetacea)
s¹ parzystokopytne (Artiodactyla). Obecnie walenie w³¹cza
siê do parzystokopytnych, a konkretnie do grupy Whippo-
morpha, do której nale¿¹ równie¿ hipopotamowate (Hip-
popotamidae), które s¹ najbli¿ej spokrewnionymi z wale-
niami obecnie ¿yj¹cymi ssakami (Montgelard i in., 1997;
Waddell i in., 1999). Na gruncie paleontologicznym przy-
nale¿noœæ waleni do parzystokopytnych zosta³a wykazana
dziêki podobieñstwu morfologicznemu koœci skokowej
(os. astragalus) pierwotnych prawaleni eoceñskich z ro-
dzajów Ichthyolestes, Pakicetus, Artiocetus i Rodhocetus

do odpowiadaj¹cej koœci w szkielecie wspó³czesnych przed-
stawicieli Artiodactyla, takich chocia¿by jak krowa (Gin-
gerich i in., 2009). Morfologia koœci skokowej ssaków
parzystokopytnych jest bardzo charakterystyczna i stanowi
przystosowanie do szybkiego biegu, a zatem mo¿na wy-
kluczyæ to, ¿e koœæ ta u pierwotnych waleni, których tryb

¿ycia by³ czêœciowo l¹dowy przybra³a podobny kszta³t na
drodze konwergencji. Zatem w przypadku pochodzenia
waleni istnieje konsensus miêdzy danymi paleontologicz-
nymi i molekularnymi. Jednak jeszcze do niedawna poja-
wia³y siê w¹tpliwoœci odnoœnie tego, gdzie dok³adnie umie-
œciæ walenie na drzewie rodowym parzystokopytnych.

Prze³om nast¹pi³ w momencie, gdy opisano odkrycie
pierwotnego przedstawiciela Artiodactyla, którego nazwa-
no Indohyus. Nale¿a³ on do grupy Raoellidae – niewiel-
kich, ziemnowodnych parzystokopytnych o pokroju przy-
pominaj¹cym skrzy¿owanie myszojelenia z psem (Patel
i in., 2024). Indohyus wspó³dzieli³ z waleniami nie tylko
morfologiê koœci skokowej, ale równie¿ architekturê pê-
cherza bêbenkowego (bulla tympanica) oraz koœci skronio-
wej (os temporale). U waleni na koœci tej wykszta³cona jest
struktura kostna zwana involucrum. Jest to wachlarzowata
pokrywa ucha zewnêtrznego, zwiniêta do postaci ma³ej
konchy. To w³aœnie obecnoœæ involucrum jest cech¹ dia-
gnostyczn¹, po której mo¿emy okreœliæ, czy dane zwierzê
jest waleniem (Patel i in., 2024). Zbli¿ona budowa regionu
pêcherza bêbenkowego u Cetacea i Raoellidae œwiadczy
o tym, ¿e obie te grupy s¹ ze sob¹ blisko spokrewnione
i razem tworz¹ siostrzan¹ liniê rozwojow¹ wzglêdem
wszystkich pozosta³ych parzystokopytnych (Patel i in.,
2024). Na obecnym etapie badañ nie wiemy, czy specyficz-
na anatomia involucrum by³a w jakiœ sposób korzystna dla
najpierwotniejszych prawaleni, które ¿y³y na l¹dzie, ale
z pewnoœci¹ formy spêdzaj¹ce wiêcej czasu w œrodowisku
wodnym wykorzysta³y j¹ do wyewoluowania zmys³u s³y-
szenia kierunkowego pod wod¹. By³o to mo¿liwe dziêki
po³¹czeniom miêdzy koœæmi ucha zewnêtrznego i szczêk.
Zarówno involurcum, jak i wynikaj¹ca z niego zdolnoœæ
„s³yszenia” pod wod¹ wystêpuj¹ do dzisiaj u wszystkich
gatunków waleni.

Ewolucjê waleni mo¿na podzieliæ na dwa g³ówne eta-
py. Pierwszy z nich to transformacja form l¹dowych w
morskie. Drugi to dywersyfikowanie siê w pe³ni morskich
waleni i wykszta³canie poszczególnych specjalizacji eko-
morfologicznych i funkcjonalnych. Na pierwszy etap sk³ada
siê ewolucja tak zwanych prawaleni (Archaeoceti). Naj-
starsi znani przedstawiciele tej grupy byli zwierzêtami
l¹dowymi, natomiast ostatni znani jej cz³onkowie to orga-
nizmy ca³kowicie morskie, które przypomina³y dzisiejsze
walenie (Kellogg, 1936). Podrz¹d Archaeoceti to parafile-
tyczna grupa, obejmuj¹ca pierwotne formy, które charakte-
ryzowa³y siê uzêbieniem heterodontycznym (ryc. 6C), obec-
noœci¹ wymiany zêbowej oraz widocznymi koñczynami
tylnymi (Kellogg, 1936; ryc. 3). Najstarsi przedstawiciele
tej grupy s¹ znani z wczesnego eocenu (53 mln lat), a ich
transformacja ze zwierz¹t l¹dowych, przez formy ziemno-
wodne, w pelagiczne drapie¿niki o wielkich rozmiarach,
zdolne rozprzestrzeniæ siê po wszystkich oceanach œwiata,
zajê³a ok. 12 mln lat (Vermeji, Motani, 2018). Prawalenie
dotrwa³y do póŸnego oligocenu (25 mln lat temu), a od
koñca eocenu (ok. 36 mln lat temu) wspó³wystêpowa³y
z bardziej nowoczesnymi waleniami (Neoceti). Najpier-
wotniejsze prawalenie nale¿¹ce do Pakicetidae i Ambulo-
cetidae s¹ znane z wczesnego i œrodkowego eocenu regionu
Indii i Pakistanu. Mo¿e to wskazywaæ, ¿e kolebk¹ waleni
by³y wschodnie rubie¿e Oceanu Tetydy. O ile przedstawi-
ciele Pakicetidae, tacy jak Pakicetus, Ichthyolestes czy
Nalacetus byli zwierzêtami, których lokomocja nie odbie-
ga³a w znacznym stopniu od innych ssaków l¹dowych, to
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czêœæ swojego ¿ycia spêdza³y one w zbiornikach wody
s³odkiej, gdzie polowa³y na ryby (Gingerich i in., 1983;
Clementz i in., 2006).

Zupe³nie inaczej wygl¹da³a morfologia Ambuloceti-
dae. Typowym i najlepiej poznanym reprezentantem tej
grupy jest rodzaj Ambulocetus, którego cia³o przypomina³o
pokrojem dzisiejsze krokodyle (Thewissen i in., 1996; Ma-
dar i in., 2002). Koñczyny u Ambulocetus by³y znacznie
krótsze ni¿ u Pakicetidae. Ogon równie¿ uleg³ znacznemu
skróceniu u Ambulocetus, natomiast koñczyny przednie
uleg³y powiêkszeniu i zaczê³y przypominaæ wios³a. Mied-
nica u Ambulocetidae ci¹gle by³a przytwierdzona do krê-
gos³upa, a tylne koñczyny wci¹¿ mia³y podobn¹ d³ugoœæ co
koñczyny przednie. Oznacza to, ¿e Ambulocetidae mogli
nadal podpieraæ siê na l¹dzie dziêki przednim i tylnym
koñczynom (Thewissen i in., 1994). Pysk ambulocetidów
by³ znacznie wyd³u¿ony, a badania izotopowe zêbów Ambu-

locetus œwiadcz¹ o s³odkowodnym œrodowisku ¿ycia (Cle-
mentz i in., 2006). Pierwszymi waleniami, które mo¿na
uznaæ za formy przynajmniej czêœciowo morskie by³y
Remingtonocetidae, których przedstawiciele, tacy jak
Remingtonocetus czy Dalanistes, mieli jeszcze bardziej
op³ywowy kszta³t cia³a, przywodz¹cy na myœl dzisiejsze
wydry morskie lub ssaki p³etwonogie. Czaszki Remingto-
nocetidae by³y jeszcze bardziej wyd³u¿one ni¿ u Ambulo-
cetidae, a ich szczêki cechowa³o silniejsze wysmuklenie.
Budowa odcinka krzy¿owego krêgos³upa u tej grupy oraz
anatomia tylnych koñczyn œwiadcz¹, ¿e zwierzêta te mia³y
pewne zdolnoœci do poruszania siê na l¹dzie, jednak znacz-
nie sprawniej radzi³y sobie w wodzie. Prawdopodobnie
Remingtonocetidae mia³y zbli¿ony tryb ¿ycia do dzisiej-
szych fok i lwów morskich, a ich siedliska koncentrowa³y
siê w p³ytkich zbiornikach przybrze¿nych.

Pierwszymi ca³kowicie morskimi waleniami byli pier-
wotni przedstawiciele Pelagiceti – grupy, do której nale¿¹
wszystkie wspó³czesne wieloryby, delfiny i morœwiny
(Neoceti), jak równie¿ formy wymar³e. Najlepiej poznan¹
i najwa¿niejsz¹ z ekologicznego i ewolucyjnego punktu
widzenia lini¹ rozwojow¹ pierwotnych Pelagiceti by³y ba-
zylozauridy (Basilosauridae). Walenie Basilosauridae s¹
znane od œrodkowego do póŸnego eocenu, kiedy to roz-
przestrzeni³y siê na wiele regionów œwiata (Kellogg, 1936).
Ich skamienia³oœci mo¿na znaleŸæ na ca³ym œwiecie. Ist-
nieje wiele cech w anatomii bazylozauridów, które œwiad-
cz¹ o ich ca³kowitym przystosowaniu do ¿ycia w morzu.

Do najwa¿niejszych z nich nale¿¹: akustycznie izolowane
ucho wewnêtrzne, krótka szyja (w porównaniu z innymi
prawaleniami) oraz sp³aszczone koñczyny przednie, kszta³-
tem przypominaj¹ce p³etwy (Uhen, 1998, 2004). Miednica
bazylozauridów uleg³a znacznej redukcji i oderwaniu od
krêgos³upa, a tylne koñczyny, choæ wci¹¿ widoczne, to
sta³y siê znacz¹co mniejsze wzglêdem przednich (Uhen,
1998). Oznacza to, ¿e przedstawiciele Basilosauridae nie
byli w stanie utrzymaæ swojego ciê¿aru na l¹dzie i wszyst-
kie czynnoœci fizjologiczne u tych zwierz¹t zachodzi³y
w wodzie (Gingerich i in., 1990). Krêgos³up bazylozauri-
dów uleg³ znacznej homogenizacji i wiêkszoœæ krêgów
u tych waleni mia³a podobny pokrój (Kellogg, 1936). Ca³e
cia³o u wiêkszoœci Basilosauridae by³o wêgorzowato wy-
ci¹gniête (ryc. 3). Œwiadczy to o tym, ¿e ssaki te porusza³y
siê technik¹ ruchów undulacyjnych krêgos³upa (Uhen,
2008). Najwiêksi przedstawiciele bazylozauridów byli
szczytowymi drapie¿nikami póŸnoeoceñskich mórz (Voss
i in., 2019). Rodzaj Basilosaurus obejmuje formy, które
dorasta³y do 17 m d³ugoœci (Voss i in., 2019; ryc. 3).

Prawdziwa radiacja adaptacyjna waleni nast¹pi³a w mo-
mencie rozwoju dwóch linii ewolucyjnych, które prze-
trwa³y do czasów dzisiejszych. S¹ to fiszbinowce (Mysti-
ceti) oraz zêbowce (Odontoceti). Te pierwsze obejmuj¹
najwiêksze organizmy ¿ywe, jakie kiedykolwiek wyewo-
luowa³y na Ziemi – walenie p³etwalowate, g³adkoskóre
oraz grenlandzkie. Te drugie to delfiny oceaniczne (ryc. 1B),
rzeczne, wale dziobog³owe (zyfie) oraz kaszaloty sperma-
cetowe. Rozejœcie siê linii rozwojowych biegn¹cych ku
tym dwóm, g³ównym grupom musia³o nast¹piæ gdzieœ
w eocenie, gdy¿ najstarsze fiszbinowce znane s¹ z koñca
eocenu, a pierwsze zêbowce wystêpuj¹ w zapisie kopal-
nym od oligocenu. Najwa¿niejsz¹ cech¹, jaka wykszta³ci³a
siê w ewolucji fiszbinowców, by³a strategia od¿ywiania
oparta o odcedzanie pokarmu z wody. Doprowadzi³o to do
powstania specjalnych struktur filtracyjnych na podniebie-
niu, zwanych fiszbinami (Fitzgerald, 2010). Jednak pier-
wotne fiszbinowce nie posiada³y jeszcze fiszbin, a w ich
szczêkach znajdowa³y siê zêby (Fitzgerald, 2010). Dok-
³adna historia transformacji aparatów gêbowych fiszbi-
nowców z klasycznych paszcz naje¿onych ostrymi zêbami
w przypominaj¹ce szczotki do czyszczenia butów otwory
z wisz¹cymi fiszbinami pozostaje nieznana. W materiale
paleontologicznym fiszbiny nie zachowuj¹ siê. Jakiekol-
wiek nie by³oby pochodzenie fiszbin, to wczesne, uzêbione
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Ryc. 3. Prawaleñ (Archaeoceti) Basilosaurus
isis z póŸnego eocenu Faiyum w Egipcie
Fig. 3. The archaeoceti Basilosaurus isis from
the late Eocene of Faiyum, Egypt



Mysticeti równie¿ polowa³y za pomoc¹ filtracji i to w³aœnie
filtrowanie pokarmu jest diagnostyczn¹ cech¹ tej grupy,
a nie samo posiadanie fiszbin jako takich (Fitzgerald,
2010).

Cech¹ definiuj¹c¹ zêbowce, wbrew temu co sugeruje
nazwa, jest umiejêtnoœæ echolokacji (Boessenecker i in.,
2020). Zêbowce posiad³y tê zdolnoœæ dziêki specjalnej
strukturze zwanej melonem. Jest to rodzaj poduszki t³usz-
czowej, która pe³ni funkcjê soczewki skupiaj¹cej i nakiero-
wuje sygna³ dŸwiêkowy. Melon u zêbowców znajduje siê
w rejonie czo³a, przez co czaszki Odontoceti maj¹ charak-
terystyczny, asymetryczny kszta³t (Boessenecket i in., 2020).
Czaszka dowolnego zêbowca ma z przodu szerok¹ niszê,
w której jest osadzony ów melon. Dlatego w materiale
kopalnym stosunkowo ³atwo jest zidentyfikowaæ kopalne-
go zêbowca, pod warunkiem, ¿e mamy zachowan¹ jego
czaszkê lub odpowiedni jej fragment. Zêbowce posiadaj¹
zêby i maj¹ one formê jednakowych, lekko zakrzywionych
sto¿ków (w przypadku delfinów i kaszalotów; ryc. 6D) lub
niewielkich ³opatek (w przypadku morœwinów). Charakte-
ryzuje je homodontyzm, czyli ujednolicenie morfologii
uzêbienia. Ta cecha równie¿ jest bardzo pomocna dla pa-
leontologów, gdy¿ u Archaeoceti wystêpowa³ heterodon-
tyzm i tak jak u ssaków l¹dowych, prawalenie mia³y zró¿-
nicowane morfofunkcjonalnie zêby, co odró¿nia je od
Odontoceti (Kellogg, 1936; ryc. 6C, D).

PORÓWNANIE TRAJEKTORII EWOLUCYJNYCH
I EWOLUCJI MORFOLOGICZNEJ

Wczesne ichtiozaury i pierwsze prawalenie najprawdo-
podobniej zajmowa³y ró¿ne nisze ekologiczne i cechowa³y
siê odmienn¹ ekomorfologi¹, co wynika³o z wywodzenia
siê obu grup z ró¿nych przodków l¹dowych (ichtiozaury
to diapsydy/gady; walenie to synapsydy/ssaki). Niewiele
wiadomo o ekologii najpierwotniejszych, ziemnowodnych
ichtiozaurów. Jednak by³y to w przewa¿aj¹cej wiêkszoœci
niewielkie zwierzêta, które polowa³y na niedu¿¹ zdobycz.
Dla porównania ziemnowodne Archaeoceti, takie jak Ambu-
locetidae i Remingtonocetidae, by³y stosunkowo du¿ymi
zwierzêtami, które mog³y od¿ywiaæ siê pokarmem ró¿nego
typu i o zró¿nicowanych rozmiarach, w tym równie¿ po-
chodzenia l¹dowego, jak mia³o to miejsce w przypadku
Ambulocetus (Fahlke i in., 2013). Ekomorfologiczne ró¿ni-
ce miêdzy wczesnymi waleniami i pierwotnymi ichtiozau-
rami mog³y równie¿ wynikaæ z obecnych w danym czasie
nisz ekologicznych. Tu¿ po wymieraniu na granicy kredy
i paleogenu wczesne walenie nie mia³y wiêkszej rywaliza-
cji ze strony innych, du¿ych drapie¿ników morskich, oprócz
rekinów (Lindberg, Pyenson, 2006). W czasie wczesnej
radiacji ichtiozaurów na pocz¹tku triasu zwierzêta te mu-
sia³y koegzystowaæ z innymi grupami du¿ych krêgowców,
takich jak: notozaury, plakodonty, rekiny i ryby kostnosz-
kieletowe. Najprawdopodobniej dopiero zmiany ekosys-
temowe na pocz¹tku triasu doprowadzi³y do wymarcia
wa¿niejszych konkurentów, co skutkowa³o tym, ¿e ichtio-
zaury zaczê³y zajmowaæ nowe siedliska (Sander i in., 2021).
Najlepszym przyk³adem tego procesu jest pojawienie siê
ju¿ we wczesnym triasie olbrzymich ichtiozaurów z rodza-
ju Cymbospondylus (Sander i in., 2021; ryc. 2). By³y to
osi¹gaj¹ce kilkanaœcie metrów d³ugoœci szczytowe drapie-
¿niki o wyd³u¿onym, niemal wê¿owatym pokroju cia³a
zbli¿onym do prawaleni Basilosauridae (ryc. 2, 3).

Zarówno ichtiozaury, jak i walenie pojawi³y siê i zró¿-
nicowa³y w czasach wysokiej produktywnoœci w ekosyste-
mach morskich – w obu przypadkach by³y to czasy nie-
odleg³e stratygraficznie od poprzedzaj¹cych je wielkich
wymierañ (Pyenson i in., 2014). Jednak tempo wykszta³cenia
siê wielkich, wê¿okszta³tnych drapie¿ników w obu liniach
by³o ró¿ne. Dok³adne datowania najstarszych znalezisk
Cymbospondylidae pokazuj¹, ¿e tak du¿e formy pojawi³y
siê ju¿ 4 mln lat po wymieraniu permskim (Sander i in.,
2021), podczas gdy pierwsze zbli¿one rozmiarami Basilo-
sauridae wyewoluowa³y dopiero miêdzy 15 a 20 mln lat
po kryzysie biotycznym na prze³omie kredy i paleogenu
(Coombs i in., 2022). Mo¿na zatem stwierdziæ, ¿e etap
transformacji z form l¹dowych w morskie przebieg³ szyb-
ciej u ichtiozaurów i zaowocowa³ ich dywersyfikacj¹ do
ró¿nych nisz ekologicznych, w tym do stosunkowo wczes-
nego objêcia pozycji szczytowej w ³añcuchu pokarmo-
wym. Du¿e drapie¿ne formy ichtiozaurów mia³y sprzy-
jaj¹ce warunki do szybkiej radiacji, dziêki przystosowaniu
siê do polowania na bogat¹ faunê amonitów, konodontów
i ryb. Pierwsze ca³kowicie morskie prawalenie mog³y polo-
waæ niemal wy³¹cznie na ryby (Pyenson i in., 2014; Coombs
i in., 2022). Wolniejsza ewolucja zwi¹zana z powiêkszaniem
rozmiarów cia³a sz³a u waleni w parze z konserwatywn¹
morfologi¹ czaszki. Wszystkie ca³kowicie wodne Archae-
oceti mia³y podobne g³owy i taki stan rzeczy utrzymywa³
siê a¿ do pojawienia siê Neoceti pod sam koniec eocenu
(Boessenecker i in., 2017; ryc. 6C, D), chocia¿ zarówno
pierwotne fiszbinowce, jak i najstarsze zêbowce mia³y cza-
szki bardzo przypominaj¹ce pod wzglêdem osteologicz-
nym stan znany u Basilosauridae.

Ciekawym punktem w ewolucji ichtiozaurów i waleni
jest przejœcie z morfologii cia³a przypominaj¹cej wêgorza
do pokroju rybiego. Z funkcjonalnego punktu widzenia jest
to zmiana sposobu poruszania siê z undulacyjnego wygina-
nia ca³ego krêgos³upa na oscylacyjne ruchy p³etwy ogono-
wej, przy jednoczesnym usztywnieniu reszty cia³a. U ich-
tiozaurów moment ten wyznacza pojawienie siê grupy
Parvipelvia, natomiast jego ekwiwalentem u waleni bêd¹
narodziny linii Neoceti i rozejœcie siê dróg ewolucyjnych
w kierunku Mysticeti oraz Odontoceti (McGowan, Motani,
2003; Pyenson i in., 2014; ryc. 1). Parvipelvia zaczê³y siê
ró¿nicowaæ na prze³omie triasu i jury, ze szczególnym
uwzglêdnieniem etapu wczesnojurajskiego, tu¿ po wymie-
raniu triasowym (Motani, 2005). U waleni radiacja fiszbi-
nowców i zêbowców nast¹pi³a tu¿ po zakoñczeniu eoceñ-
skiego optimum klimatycznego, kiedy to zlodowaceniu
uleg³y morza antarktyczne i poziom oceanu œwiatowego
gwa³townie siê obni¿y³ (Steeman i in., 2009), co spowodo-
wa³o globaln¹ zmianê uk³adu pr¹dów morskich i powsta-
niem tak zwanej konwergencji antarktycznej (Antarctic
Circumpolar Current – ACC). Och³odzenie klimatu spra-
wi³o, ¿e dobór naturalny preferowa³ formy o bardziej ma-
sywnej morfologii. Dlatego cia³a Neoceti sta³y siê znacznie
bardziej ob³e (rybie w kszta³cie; ryc. 1B), a pod skór¹
zaczê³y gromadziæ grub¹ warstwê tkanki t³uszczowej, któ-
ra pe³ni³a funkcjê izolatora termicznego w zimnych wo-
dach neogenu i czwartorzêdu (Steeman i in., 2009). Zatem
w przypadku Ceatacea za rozpowszechnieniem siê rybiego
kszta³tu s¹ odpowiedzialne globalne zmiany klimatyczne
i wynikaj¹ce z nich procesy oceanograficzne.

Moment nabierania rybiego kszta³tu u Ichthyosauria
wyznacza wymieranie triasowe. To w³aœnie w trakcie tego
kryzysu biotycznego wymar³a wiêkszoœæ grup triasowych
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ichtiozaurów (Motani, 2005). Do jury przetrwa³a linia
Parvipelvia, która co prawda nie odbudowa³a takiej bioró¿-
norodnoœci, jak mia³o to miejsce w przypadku form w tria-
sie, ale cz³onkowie Parvipelvia sta³y siê bardzo wa¿nym
komponentem jurajskich i kredowych ekosystemów oceani-
cznych (McGowan, Motani, 2003; Motani, 2005). W obrê-
bie rybokszta³tnych Parvipelvia ewolucja konwergentna
z póŸnokenozoicznymi Neoceti jest szczególnie wyraŸna
(ryc. 1). Ju¿ we wczesnej jurze pojawi³y siê ichtiozaury,
które mo¿na porównywaæ pod wzglêdem ekomorfologii
i ró¿norodnoœci biologicznej z dzisiejszymi waleniami.
Konwergencja ta jest najwyraŸniejsza w przypadku ewolu-
cji Parvipelvia i Odontoceti, gdzie jej obecnoœæ widaæ nie
tylko w zarysie ca³ego cia³a, ale równie¿ w subtelnych
cechach morfologii czaszki i zêbów, a tak¿e w wykszta³-
caniu konkretnych przystosowañ ekologicznych (Motani,
2005; Pyenson i in., 2014; ryc. 4–6). Fiszbinowce osi¹g-
nê³y zdolnoœci anatomiczne i ¿ywieniowe, które nie pojawi-
³y siê u ichtiozaurów. Dodatkowo ca³y szkielet czaszkowy
fiszbinowców, ze szczególnym uwzglêdnieniem trzewio-
czaszki, uleg³ modyfikacjom, które mia³y za zadanie wspie-
raæ od¿ywianie siê na zasadzie filtracji (Marx, Fordyce,
2015). Co prawda jeszcze w triasie istnia³a linia rozwojowa
olbrzymich ichtiozaurów Shastasauridae, których najwiêk-
si przedstawiciele, jak Himalayasaurus czy Shastasaurus,
mogli osi¹gaæ odpowiednio po 15 i 21 m d³ugoœci, co
mo¿na porównywaæ do dzisiejszych waleni p³etwalowa-

tych (Balenopteridae), to najprawdopodobniej sposób od-
¿ywiania siê u tych dwóch grup by³ ró¿ny (Nicholls, Mana-
be, 2004). Zarówno dzisiejsze fiszbinowce, jak i niektóre
triasowe Shastasauridae ³¹czy brak uzêbienia, co mo¿e
sugerowaæ, ¿e najwiêksze ichtiozaury by³y triasowymi fil-
tratorami, jednak brak jest szczegó³owych danych o anato-
mii miêkkich czêœci cia³a tych zwierz¹t, a zatem na jedno-
znaczne potwierdzenie konwergencji miêdzy najwiêkszy-
mi morskimi gadami i najwiêkszymi ssakami trzeba bêdzie
poczekaæ. W przypadku ichtiozaurów jurajskich i kredo-
wych sprawy maj¹ siê o wiele proœciej – istnieje tu wspo-
mniana wyraŸna konwergencja z zêbowcami. W oceanach
jury i kredy nisze ekologiczne, które w kenozoiku zajmuj¹
fiszbinowce, by³y zajmowane przez ogromne ryby kost-
noszkieletowe z rzêdu Pachycormiformes (Friedman i in.,
2010). Rodzaje takie jak Leedsichthys i Bonnerichthys do-
równywa³y rozmiarami niektórym z dzisiejszych p³etwalo-
watych, a badania z zakresu biomechaniki i kinezjologii
ich aparatów gêbowych jednoznacznie wskazuj¹ na specja-
lizacje pokarmowe zbli¿one do nadymanych worków gar-
d³owych u Balenopteridae (Friedman i in., 2010).

Jednak zanim dosz³o do rozejœcia siê w ewolucji mor-
fologicznej fiszbinowców i zêbowców na wczesnym etapie
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Ryc. 4. Porównanie morfologii g³ów i uzêbienia ichtiozaurów
wyspecjalizowanych w polowaniu na miêkkocia³¹ zdobycz oraz
delfinów oceanicznych z grupy form d³ugoszczêkich; A – oftal-
mozaurid Ophthalmosaurus natans; B – delfin butlonosy (butlo-
nos zwyczajny) Tursiops truncatus. Nale¿y zwróciæ uwagê na
drobne i smuk³e zêby, pe³ni¹ce 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

Ryc. 5. Porównanie morfologii g³ów i uzêbienia makrodrapie-
¿nych ichtiozaurów przystosowanych do polowania na wiêksze
i twardsze ofiary oraz delfinów oceanicznych z grupy form krót-
koszczêkich; A – oftalmozaurid ‘Platypterygius’ sp.; B – szablo-
grzbiet walenio¿erny (orka kar³owata) Pseudorca crassidens.
Nale¿y zwróciæ uwagê na stosunkowo masywne zêby o szerokich
koronach, pe³ni¹ce funkcje tn¹ce i rozrywaj¹ce
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



rozwoju obu grup, to ich trajektorie ewolucyjne by³y sto-
sunkowo podobne, chocia¿ nie identyczne (Coombs i in.,
2022). W obu liniach istnia³ pocz¹tkowo wyraŸny trend
zwi¹zany ze sp³aszczaniem siê czaszek, wyd³u¿aniem szczêk
i pomniejszaniem rozmiarów zêbów. Najprawdopodobniej
opisane transformacje anatomiczne by³y skutkiem przysto-
sowañ do od¿ywiania siê zdobycz¹ o mniejszych rozmia-
rach cia³a, a dodatkowo uproszczenie morfologii zêbów
wynika³o ze specjalizacji do po³ykania upolowanej zdoby-

czy w ca³oœci (Peredo i in., 2018). PóŸniejsze wprowadza-
nie innowacji w ekologii od¿ywiania interpretuje siê jako
g³ówny czynnik w dywersyfikowaniu siê zêbowców i fisz-
binowców (Marx, Fordyce 2015; Boessenecker i in., 2017).

SPECJALIZACJE POKARMOWE
I BIOLOGIA ZMYS£ÓW

– KONTEKST (PALEO)EKOLOGICZNY

Zazwyczaj, kiedy w podrêcznikach przedstawia siê zja-
wisko ewolucji zbie¿nej, jako przyk³ad zostaje zaprezento-
wany jeden z ¿yj¹cych obecnie gatunków delfinów oraz
przedstawiciel ichtiozaurów z linii oftalmozauridów
(Ophthalmosauridae), czyli prawdziwych „rybojaszczu-
rów”. To w³aœnie oftalmozauridy wykszta³ci³y najbardziej
op³ywowe (rybie) kszta³ty cia³a (Motani, 2005). Grupa ta
stanowi³a jeden z g³ównych sk³adników wœród faun mor-
skich gadów w jurze póŸnej i kredzie wczesnej i to w³aœnie
miêdzy Ophthalmosauridae i dzisiejszymi grupami zêbow-
ców zasz³a najg³êbsza konwergencja zarówno na poziomie
morfologicznym, jak i fizjologicznym oraz ekologicznym
(Fischer i in., 2016). Dzisiejsze delfiny oceaniczne (Del-
phinidae) oraz wale dziobog³owe (Ziphiidae) zajmuj¹ nisze
ekologiczne, które od pocz¹tku póŸnej jury a¿ do koñca
cenomanu by³y zajête przez oftalmozauridy (Fischer i in.,
2016). Z ekomorfologicznego punktu widzenia dzisiejsze
delfiny oceaniczne dziel¹ siê na dwie grupy (Galatius i in.,
2020). Pierwsza z nich to tzw. delfiny krótkoszczêkie
(Shorter-Beaked Oceanic Dolphins; ryc. 5B). Do tej grupy
s¹ zaliczane formy o skróconych trzewioczaszkach (zwa-
nych równie¿ rostrami), takie jak: atlantycki delfinowiec
bia³oboki (Lagenorhynchus acutus), pacyficzny delfino-
wiec bia³oboki (Lagenorhynchus obliquidens), delfinowiec
bia³onosy (Lagenorhynchus albirostris), orka oceaniczna
(Orcinus orca), grindwal d³ugop³etwy (Globicephala
melas), grindwal krótkop³etwy (Globicephala macrorhyn-
chus), melonog³ów wielozêbny (Peponocephala electra),
szablogrzbiet walenio¿erny (Pseudorca crassidens) czy
fereza ma³a (Feresa attenuata). Drug¹ grup¹ ekomorfolo-
giczn¹ w obrêbie Delphinidae s¹ delfiny d³ugoszczêkie
(Longer-Beaked Oceanic Dolphins; ryc. 4B), czyli formy
o znacznym stopniu wyd³u¿enia trzewioczaszki. Nale¿¹ do
niej takie gatunki jak: Steno d³ugonosy (Steno bredanen-
sis), butlonos zwyczajny (Tursiops truncatus), delfinek
d³ugoszczêki (Stenella longirostris) czy delfin d³ugopyski
(Delphinus delphis).

Wiedza o przystosowaniach pokarmowych wspó³czes-
nych zêbowców stanowi doskona³e Ÿród³o danych do badañ
porównawczych z ich wymar³ymi, ekologicznymi odpo-
wiednikami – oftalmozauridami (zgodnie z zasad¹ aktuali-
zmu geologicznego; ryc. 4, 5). Patrz¹c w szerszej perspek-
tywie taksonomicznej, mo¿na dokonaæ wœród Parvipelvia
analogicznego podzia³u ekomorfologicznego, ze wzglêdu
na d³ugoœæ szczêk na formy d³ugoszczêkie i krótkoszczê-
kie. W uproszczeniu odpowiada³yby one taksonom wyspe-
cjalizowanym w ichtiofagii i teutofagi (Parvipelvia d³ugo-
szczêkie) oraz tym, które charakteryzowa³y siê szerszym
spektrum pokarmowym (Parvipelvia krótkoszczêkie). Jed-
nak ostatnie kilkanaœcie lat badañ nad morfologi¹ funkcjo-
naln¹ i ekomorfologicznymi przystosowaniami ichtiozaurów
jurajskich i kredowych oraz analizy paleoekologiczne
z wykorzystaniem treœci ¿o³¹dkowych doskonale zacho-
wanych okazów pokazuj¹, ¿e takie proste przeniesienie
wiedzy o dzisiejszych zêbowcach na mezozoiczne ichtio-
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Ryc. 6. Ró¿norodnoœæ morfologiczna czaszek i uzêbienia ichtio-
zaurów i zêbowców; A – triasowy ichtiozaur Thalattoarchon sau-

rophagis o masywnych, trójk¹tnych zêbach umo¿liwiaj¹cych makro-
drapie¿nictwo (na podstawie Fröbisch i in., 2013); B – jurajski
ichtiozaur Ophthalmosaurus natans o smuk³ych i sto¿kowatych
zêbach do chwytania miêkkiej i drobnej zdobyczy (na podstawie
Tyborowski i in., 2020); C – eoceñski prawaleñ z grupy bazylo-
zauridów Cynthiacetus peruvianus o zró¿nicowanym uzêbieniu
umo¿liwiaj¹cym chwytanie zdobyczy i jej wstêpne rozdrobnienie
w szczêkach (na podstawie Martínez-Cáceres, De Muizon, 2011);
D – mioceñski delfin rekinozêbny Squalodon o charakterystycz-
nym uzêbieniu tn¹cym (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 Fröbisch 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 Martínez-Cáceres and De Muizon,
2011); D – Miocene shark-toothed dolphin Squalodon with cha-
racteristic cutting dentition (based on Nobile et al., 2024)



zaury nie jest do koñca adekwatne (Fischer i in., 2016).
D³ugoœæ szczêk u samych tylko Ophthalmosauridae (bê-
d¹cych przecie¿ formami o najwiêkszym stopniu konwer-
gencji z delfinami) okazuje siê nie byæ dobrym wskaŸ-
nikiem specjalizacji pokarmowych. U zaawansowanych
ichtiozaurów, które dominowa³y w ekosystemach morskich
póŸnej jury i wczesnej kredy, najlepszym Ÿród³em wiedzy
o zwyczajach ¿ywieniowych jest morfologia i mikrostruk-
tura zêbów (Maxwell i in., 2011; Fischer i in., 2016). U¿y-
waj¹c analizy ró¿norodnoœci ekologicznej opartej o kszta³t
zêbów, uda³o siê okreœliæ, ¿e oftalmozauridy dzieli³y siê na
a¿ trzy wyraŸnie odrêbne grupy ekomorfologiczne, w któ-
rych wyró¿nia siê mniejsze podgrupy (Fischer i in., 2016).
Pierwsza grupa charakteryzuje siê drobnymi i smuk³ymi
zêbami, bez wyraŸnych struktur w szkliwie (ryc. 4A). Na-
le¿¹ do niej takie taksony jak: Ophthalmosaurus natans,
Mollesaurus perialus, Sveltonectes insolitus oraz Acamp-
tonectes densus. S¹ to formy, które cechuj¹ stosunkowo
w¹skie szczêki i bardzo du¿e oczodo³y, a na zawartoœæ ich
treœci ¿o³¹dkowych sk³adaj¹ siê wy³¹cznie miêkkocia³e
g³owonogi (Massare, Young 2005). Ta grupa to ekomorfo-
logiczni specjaliœci, przystosowani do od¿ywiania siê nie-
wielkimi ofiarami i niebêd¹cy w stanie zjadaæ wiêkszej
zdobyczy poprzez jej wczeœniejsze rozdrobnienie – deli-
katne zêby uniemo¿liwiaj¹ tak¹ strategiê. Grupa ta nazy-
wana jest specjalistami od miêkkiej zdobyczy, którzy
od¿ywiali siê poprzez zasysanie jej do paszczy i chwytanie
delikatnymi zêbami (Fischer i in., 2016). Druga grupa eko-
morfologiczna zawiera w sobie wy³¹cznie przedstawicieli
linii Platypterygiine i nale¿¹ do niej formy o du¿ych
i masywnych zêbach zaopatrzonych w wyraŸne, pionowe
struktury w szkliwie (Fischer i in., 2016; ryc. 5A). Rostrum
u przedstawicieli tej grupy jest znacznie bardziej masywne
ni¿ w grupie pierwszej, a spojenie ¿uchwy i odpowiadaj¹cy
mu odcinek górnej szczêki s¹ stosunkowo krótkie, co po-
prawia w³aœciwoœci biomechaniczne aparatu gêbowego
i uodparnia go na naprê¿enia skrêcaj¹ce (Walmsley i in.,
2013). Do grupy tej nale¿¹ 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 zawartoœci treœci ¿o³¹dkowych ich-
tiozaurów z tej grupy stwierdzono du¿e ryby kostno-
szkieletowe, ¿ó³wie morskie, a nawet ptaki (Kear i in.,
2003; Fischer i in., 2016). Powy¿sza dieta znajduje rów-
nie¿ potwierdzenie w analizie sk³adu koprolitów, przypisy-
wanych do wielkich ichtiozaurów pogranicza jury i kredy
(Fischer i in., 2016). Przedstawicieli tej grupy ekomorfolo-
gicznej uwa¿a siê za szczytowe drapie¿niki, mog¹ce polo-
waæ na zró¿nicowane ofiary, w tym na inne, du¿e krêgowce
morskie. Wartym uwagi jest fakt, ¿e do grupy tej nale¿¹
wszyscy przedstawiciele rodzaju Platypterygius, który obej-
muje wielkie ichtiozaury (6–8 m d³ugoœci). Trzeci¹ grupê
stanowi¹ ichtiozaury œredniej wielkoœci (3–4 m d³ugoœci),
o stosunkowo smuk³ych rostrach i niewielkich zêbach, któ-
re by³y zakoñczone rozbudowan¹ koron¹ o delikatnych,
pionowych strukturach w szkliwie. Zak³ada siê, ¿e przed-
stawiciele tej grupy to drapie¿niki poluj¹ce na zró¿nicowa-
ne ofiary o niewielkich rozmiarach. Poniewa¿ grupa ta
stanowi swego rodzaju zbiór taksonów o cechach poœred-
nich miêdzy dwiema opisanymi wczeœniej grupami eko-
morfologicznymi, traktuje siê j¹ jako generalistów po-
karmowych, którzy mogli siê od¿ywiaæ ró¿nego typu

pokarmem. Przedstawicielami tej grupy s¹ m.in.: Ophthal-

mosaurus icenicus, Aegirosaurus leptospondylus, Sistero-

nia seeleyi czy Kyhytysuka sachicarum. Rodzaj Kyhytysuka

stanowi pewnego rodzaju podgrupê w obrêbie generali-
stów – jego uzêbienie spe³nia ogólne kryteria opisane wy¿ej
dla tej grupy ekomorfologicznej, jednak wykazano, ¿e tego
ichtiozaura cechowa³ heterodontyzm (a¿ 5 typów uzêbie-
nia), co jest ewenementem na tle pozosta³ych przedstawi-
cieli Ophthalmosauridae (Cortés i in., 2021). Najprawdo-
podobniej Kyhytysuka sachicarum jest pierwszym z tej
grupy przedstawicielem o wê¿szym i wyspecjalizowanym
sposobie od¿ywiania. W tym wypadku by³aby to specjali-
zacja do hiperdrapie¿nictwa (polowanie na du¿e ofiary
i skrajna ¿ar³ocznoœæ), na co wskazuj¹ szczegó³owe anali-
zy morfologiczne zêbów (Cortés i in., 2021).

Przyjê³o siê, ¿e najistotniejszym zmys³em dla ichtio-
zaurów by³ wzrok. Taka konstatacja wynika z rozmiarów
oczodo³ów u tych zwierz¹t, które (szczególnie u Ophthal-
mosauridae; ryc. 6B) by³y bardzo du¿e (Motani, 2005).
Zak³ada siê, ¿e oftalmozauridy by³y œwietnie przystosowa-
ne do widzenia w ciemnoœciach, a zatem, ¿e mog³y polo-
waæ w warunkach nocnych (McGowan, Motani, 2003).
Prawdopodobnie przynajmniej niektóre gatunki mog³y rów-
nie¿ nurkowaæ na znaczne g³êbokoœci w celu od¿ywiania
siê g³owonogami ¿yj¹cymi w strefie mezopelagialu, tak jak
czyni¹ to dzisiejsze kaszaloty (Maisch, 2010). Obecnoœæ
du¿ych i masywnych pierœcieni sklerotycznych w oczo-
do³ach tych ichtiozaurów potwierdza ich potencjalne g³êbo-
komorskie œrodowisko ¿ycia (Maisch, 2010). Pierœcienie
takie wzmacnia³y ca³¹ konstrukcjê oka i zapewnia³y odpor-
noœæ na wysokie ciœnienie panuj¹ce na du¿ych g³êbokoœciach
(ryc. 6B). Na niektórych skamienia³oœciach ichtiozaurów
z rodzaju Platypterygius doszukiwano siê co prawda obec-
noœci delikatnych wg³êbieñ na czaszce, które mia³yby su-
gerowaæ obecnoœæ struktury podobnej do melona, jednak
dane te wydaj¹ siê byæ niewystarczaj¹ce, aby potwierdziæ
obecnoœæ echolokacji u tych zwierz¹t (Kear, 2005).

Jednak w ostatnich latach pojawi³y siê doniesienia, któ-
re sugeruj¹, ¿e w obrêbie Ophthalmosauridae istnia³y for-
my o dobrze wykszta³conych innych narz¹dach zmys³ów,
ni¿ tylko wzrok. Drugim, równie wa¿nym zmys³em u tych
gadów morskich mia³by byæ zmys³ wêchu, co zosta³o wy-
kazane na podstawie obecnoœci rozbudowanej komory
wêchowej u du¿ego przedstawiciela oftalmozauridów
z oksfordu Morawicy w Polsce (Tyborowski i in., 2020).
Okaz ten nale¿a³ do przedstawiciela grupy ekomorfolo-
gicznej szczytowych drapie¿ników, co zosta³o okreœlone
na podstawie morfologii jego uzêbienia (Fischer i in., 2016;
Tyborowski i in., 2020). Oznacza to, ¿e dobrze rozwiniêty
zmys³ wêchu towarzyszy³ ewolucji œwietnego wzroku, przy-
najmniej u najwiêkszych przedstawicieli Ophthalmosauri-
dae. Mog³o to byæ spowodowane zajmowan¹ przez te formy
nisz¹ pokarmow¹, któr¹ charakteryzowa³o makrodrapie¿-
nictwo. Polowanie na inne du¿e krêgowce wymusi³o roz-
wój powonienia w celu dok³adnego lokalizowania zdoby-
czy w skali ca³ych basenów oceanicznych (Tyborowski
i in., 2020). Oftalmozauridy zdaj¹ siê byæ lini¹ ewolucyjn¹,
w obrêbie której dosz³o do znacznego rozbudowania roz-
maitych zmys³ów (wzrok i wêch), które pe³ni³y te same
funkcje co echolokacja u dzisiejszych zêbowców. Zatem
zupe³nie inne zmys³y ostatecznie doprowadzi³y obie grupy
morskich czworonogów do zajêcia tych samych nisz eko-
logicznych.
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WNIOSKI

Przedstawione w niniejszym artykule dane paleontolo-
giczne i biologiczne prowadz¹ do kilku istotnych wnio-
sków. Po pierwsze, przeniesienie jeden do jednego obser-
wacji opartych o badania morfologiczne czy funkcjonalne
wspó³czesnych waleni na ichtiozaury nie jest proste, a co
wiêcej, wydaje siê byæ niew³aœciwym sposobem rozumie-
nia zjawiska konwergencji ewolucyjnej. Po drugie, konwe-
rgencja jako zjawisko ewolucyjne wynikaj¹ce z biotycz-
nych i abiotycznych czynników œrodowiskowych prowadzi
co prawda, do zajmowania przez odlegle ze sob¹ spokrew-
nione formy tych samych nisz ekologicznych, jednak
odbywa siê to ró¿nymi trajektoriami ewolucyjnymi. Ró¿ne
epoki geologiczne charakteryzowa³y siê odmiennymi wa-
runkami klimatycznymi i oceanograficznymi, które rzuto-
wa³y na ostateczny kierunek konwergencji drapie¿ników
morskich. Oznacza to, ¿e opisany proces nie odbywa siê
w taki sam sposób u wszystkich form, które konwergencji
podlegaj¹. Dobrym przyk³adem jest tutaj ewolucja zmys³ów
u oftalmozauridów i delfinów – pierwsze rozwinê³y zmys³y
wzroku i wêchu, a drugie echolokacjê. Ostatecznie obie
grupy zajê³y podobne nisze ekologiczne, ale dosz³o do tego
dziêki ewolucji ró¿nych narz¹dów zmys³ów. Przyk³ad ich-
tiozaurów i waleni œwiadczy o tym, ¿e konwergencja
w obrêbie morskich czworonogów jest znacznie bardziej
skomplikowanym zjawiskiem ni¿ siê powszechnie zak³ada
i kluczow¹ rolê w poznaniu jej prawide³ odgrywaj¹ anato-
miczne i œrodowiskowe niuanse.
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