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Abstract Understanding the origin of the animal kingdom, and the roots and course
of the Cambrian Explosion is one of the Holy Grails of modern palaeontology and evolution-
ary biology. Modern interdisciplinary studies reveal a complex picture of tangled environmental,
ecological and genetic components influencing these profound evolutionary events. This contri-
bution reviews the factors shaping the early evolution of animals and discusses the possible
triggers of the Cambrian Explosion.
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Dotychczas opisano prawie 2 mln gatunkow zwierzat,
a ich rzeczywista liczba jest na pewno znacznie wigksza
(Mora 1 in., 2011; Wiens, 2023). Ogromna bior6znorod-
nos$¢ wspolczesnego krolestwa zwierzat jest efektem setek
milionéw lat ewolucji w dynamicznie zmieniajacym si¢
srodowisku naszej planety. Poczatkdéw i praprzyczyn tego
bogactwa nalezy si¢ doszukiwaé¢ w eksplozji kambryjskiej
— ogromnej radiacji ewolucyjnej zwierzat, majacej swoj naj-
wigkszy wyraz w zapisie kopalnym na poczatku kambru,
a rozpoczetej znacznie wezesniej. Zapis kopalny zwierzat
(Metazoa) sigga bowiem wstecz co najmniej do ediakaru
(m.in. Majchrzyk, Zylinska, 2022). Z tego okresu opisano
wiele zespotow faunistycznych sktadajacych sig czgsto z trud-
nych do zaklasyfikowania organizmow, z ktorych czes¢ jed-
nak niewatpliwie nalezata do krolestwa zwierzat (m.in. Xiao,
Laflamme, 2009; Zhang i in., 2014; Bobrovskiy i in., 2018;
Majchrzyk, Zylifiska, 2022; ryc. 1 i 2). Badajac je, mozna
przesledzi¢ stopniowy wzrost komplikacji budowy tych
organizmow i wyksztatcanie ekologicznych innowacji klu-
czowych dla dalszej ewolucji zwierzat. Natomiast dane
genetyczne badz analizy pordwnawcze z bliska zwierze-
tom grupa protistow pozwalaja siggnac jeszcze dalej wstecz
(m.in. Erwin iin., 2011; Cavalier-Smith, 2017; Majchrzyk,
Zylinska, 2022).

Przyczyny pojawienia si¢ zwierzat w zapisie kopalnym
w pdznym neoproterozoiku oraz geneza eksplozji kam-
bryjskiej pozostaja jednak nadal w duzej mierze zagadka
isg jednymi z najpilniej badanych zagadnien wspdtczesnej
paleontologii. By rozwiktac t¢ zagadke, prowadzi sig inter-
dyscyplinarne badania obejmujace wiele dziedzin, tj.
paleobiologig, ekologig, geochemig, ewolucyjna biologi¢
rozwoju, genetyke 1 wiele innych. Daja one ztozony obraz
wczesnej ewolucji zwierzat oraz eksplozji kambryjskiej,

wymykajacy si¢ jednemu prostemu wyjasnieniu czy wska-
zaniu jednej konkretnej przyczyny. Niektorzy badacze
wskazuja nawet, ze eksplozja kambryjska tak naprawdg nie
nastapita, a byla czgécia jednego, dlugiego procesu,
ciagnacego si¢ od ediakaru az po ordowik (Servais i in.,
2023).

Nie ulega jednak watpliwosci fakt, ze ewolucja jest
procesem, ktory nie dzieje si¢ w prozni. Rozwoj organi-
zmow zywych jest nierozerwalnie zwigzany z warunkami
srodowiska, w ktorych bytuja, a zmiany tych warunkow
moga by¢ motorem ksztaltowania si¢ waznych adaptacji
ewolucyjnych (m.in. Fike i in., 2006; Zhang i in., 2014;
Stockey i in., 2024; ryc. 1). Wydaje sig, ze nie inaczej byto
w przypadku wczesnej ewolucji zwierzat, gdzie glebokie
przemiany $rodowiskowe, jakie zaszty na Ziemi pod
koniec neoproterozoiku, mogty mie¢ kluczowe znaczenie
dla wyksztalcenia si¢ w tej grupie licznych innowacji ewo-
lucyjnych, poczynajac od rozwoju coraz to bardziej skom-
plikowanych form wielkokomérkowosci, a konczac na
pojawieniu si¢ drapieznictwa czy zdolno$ci do biominera-
lizacji 1 penetracji osadu, co w konsekwencji stworzyto
podwaliny eksplozji kambryjskiej.

Czynniki, takie jak globalne perturbacje klimatyczne
zwiazane z seria zlodowacen (m.in. Hoffman 1 in., 1998;
Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010), wzrostem ilosci
wolnego tlenu w atmosferze (Fike i in., 2006; Knoll, 2011;
Stockey i in., 2024), wzrostem stezenia sktadnikow odzyw-
czych (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010; Stockey i in.,
2024) oraz jonéw wapnia w oceanie (Brennan i in., 2004)
czy ze zmianami w skladzie pierwotnych producentow
w Odwczesnych morzach (Bobrovskiy i in., 2020), sa rozpa-
trywane jako potencjalne czynniki Srodowiskowe wpltywa-
jace na rozwodj wczesnych zwierzat. Niebagatelna rolg
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musiaty gra¢ takze czynniki genetyczne (m.in. Knoll, Caroll,
1999; Valentine, 2002; Zhang i in., 2014; Holland, 2015;
Erwin, 2020; Zhang, Shu, 2021) czy tez samonapg¢dzajacy
si¢ rozrost sieci relacji ekologicznych migdzy wezesnymi
Metazoa (m.in. Zhang i in., 2014).

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie czynnikow
ksztattujacych wezesna ewolucje zwierzat, a takze mozli-
wych przyczyn samej eksplozji kambryjskiej. W tym celu
dokonalismy przegladu najbardziej reprezentatywnych,
czesto interdyscyplinarnych prac dotyczacych tej tematy-
ki. Artykut ten jest kontynuacja i uzupetnieniem pracy, kto-
ra ukazata si¢ na tamach Przeglqdu Geologicznego w 2022 1.
(nr 8, str. 571-580) i traktowala o zapisie kopalnym i ewo-
lucji najwcze$niejszych zwierzat (Majchrzyk, Zylifiska,
2022).

ZMIANY SRODOWISKOWE
A WCZESNA EWOLUCJA ZWIERZAT

Nasza planeta po dlugim okresie stosunkowej stabilno-
$ci pod wzgledem klimatycznym i tektonicznym (nazywa-
nym niekiedy nudnym miliardem; m.in. Brasier, Lindsay,
1998; Roberts, 2013; Mukherjee, 2018) w péznym neopro-
terozoiku stata si¢ areng wielkoskalowych zmian srodowisko-
wych. Uksztattowaly one warunki odpowiednie do rozwoju
ztozonych organizmow, stanowiac ogromny krok w kie-
runku wspotczesnego wygladu ziemskiego ekosystemu.

Jednym z takich wydarzen byt rozpad superkontynentu
Rodinia, ktory nastapit mniej wigeej 750—600 mlin lat temu
(m.in. Liiin., 2008, 2013). Postulyje sig, ze jednym z jego
efektow (ze wzgledu na produkcj¢ nowej skorupy oce-
anicznej w strefach spredingu) byt wzrost poziomu 6wcze-
snego wszechoceanu. Skutkowato to takze tym, ze obok
tworzacych si¢ nowych zbiornikow oceanicznych powsta-
waly ptytkie morza szelfowe, stanowiace odpowiednie $ro-
dowisko ksztaltowania si¢ nowych ekosystemow.

W czasie rozpadu superkontynentu zaznaczyt si¢ takze
znaczny wzrost tempa wietrzenia chemicznego tworzacych
si¢ d6wczesnie ladow (spotggowany rowniez ich okotoréw-
nikowym potozeniem), ktére doprowadzito do znacznego
spadku stgzenia dwutlenku wegla w atmosferze. Mogtlo to
by¢ jedna z przyczyn owczesnego ochlodzenia klimatu
(Donnadieu i in., 2004) i czynnikdéw sprawczych, jakie
wplyngty na rozwdj niezwykle intensywnych zlodowacen.

Seria zlodowacen ze schylku neoproterozoiku, o nie-
spotykanej juz p6zniej skali, byta zapewne kluczowa dla
dalszego rozwoju biosfery. Mowa tutaj o kriogenskich zlo-
dowaceniach Sturt i Marino, okreslanych czgsto zbiorczym
terminem Ziemi Sniezki (Snowball Earth), oraz, w nieco
mniejszej skali, pdzniejszym (ediakarskim) zlodowaceniu
Gaskiers (m.in. Kirschvink, 1992; Hofmann i in., 1998, 2017;
Ramme, Marotzke, 2022; ryc. 1). Mechanizmy odpowie-
dzialne za poczatek i koniec zlodowacen, a takze ich wczes$-
niej zaktadany globalny zasigg, sa szeroko dyskutowane w
literaturze (m.in. Hofmann i in., 1998, 2017; Fairchild, Ken-
nedy, 2007; Micheels, Montenari, 2008; Moczydtowska,
2008; Ramme, Marotzke, 2022) i ze wzgledu na ztozonos§¢
tematu nie beda dokladnie opisywane w niniejszym
artykule, w ktorym skupiono si¢ na ich skutkach i wptywie
na rozwoj krolestwa zwierzat. Warto jednak zaznaczy¢, ze
pomimo dowodéw na obecno$¢ ladolodéw w niskich sze-
rokosciach geograficznych, przynajmniej okresowo w rejo-
nach réwnikowych musiaty istnie¢ obszary morskie wolne
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od lodu (lub pokryte jedynie warstwa lodu o grubosci rzedu
kilku metrow), ktoére umozliwity przetrwanie form zycia
zaleznych od fotosyntezy (m.in. Fairchild, Kennedy, 2007,
Micheels, Montenari, 2008; Moczydtowska, 2008) i w
konsekwencji dalszy rozwdj ekosystemow bedacych
przedmiotem tego artykutu. Wspomniane wydarzenia,
powodujac zanik, zmiang istniejacych i1 powstawanie
nowych nisz ekologicznych, stanowity element presji ewo-
lucyjnej na éwczesne organizmy. Najpewniej byly row-
niez, przynajmniej czg$ciowo, przyczyna wielu innych,
dono$nych przemian srodowiskowych, tj. wzrostu stgzenia
tlenu w $rodowisku, zmiany chemizmu oceandéw, czy
wzrostu produkcji pierwotne;j.

Stezenie tlenu a ewolucja zwierzat

Tlen jest pierwiastkiem koniecznym do rozwoju
zwierzat. Oddychanie tlenowe jest znacznie wydajniejsze
energetycznie od oddychania beztlenowego, a wyzsze stg-
zenie dostgpnego tlenu umozliwia rozwo6j ztozonych orga-
nizmow wielokomoérkowych, pozwala im wyksztalcié
wydajny metabolizm i w konsekwencji wptywa na aktyw-
ny tryb zycia i wzrost rozmiaréw (Knoll, Caroll, 1999;
Knoll, Sperling, 2014). Wydaje sig, ze zmiany stezenia tle-
nu nierozerwalnie tacza si¢ z wczesna ewolucja zwierzat
(m.in. Fike i in., 2006; Tostevin i in., 2016; Bowyer i in.,
2020), a brak w zapisie kopalnym skamieniatosci bez-
dyskusyjnych, makroskopowych wielokomoérkowcow do
pbéznego neoproterozoiku najprawdopodobniej byt spowo-
dowany m.in. wlasnie niewystarczajacym st¢zeniem wol-
nego tlenu w §rodowisku (Knoll, 2011).

Rekonstrukcja warunkéow redoks na pograniczu pre-
kambru i kambru jest przedmiotem wielu prac, ale rOwniez
wielu kontrowersji (m.in. Fike i in., 2006; Tostevin, Mills,
2020; Stockey iin., 2021). Wydaje si¢ jednak, ze poczawszy
od kriogenu mozna mowic o generalnym trendzie wzrostu
stezenia wolnego tlenu w §rodowisku, aczkolwiek nie byt
to jednostajny wzrost, a raczej dynamiczny proces, skta-
dajacy si¢ z serii pulséw (m.in. Fike i in., 2006; Tostevin,
Mills, 2020; ryc. 1). Pulsy te najpewniej byly powiazane ze
wspomnianymi, wielkoskalowymi wydarzeniami, tj. roz-
padem superkontynentu Rodinia badz zlodowaceniami
Sturt, Marino i Gaskiers (Tostevin, Mills, 2020). Zlodowa-
cenia te wywotaty erozj¢ o niezwyktej skali. Z kolei czas
ich recesji, spowodowanej gwattownym ociepleniem i bez-
posrednio po nim, zaznaczyl si¢ znacznym wzrostem tem-
pa wietrzenia chemicznego. Wptyngto to na zwigkszona
dostawe sktadnikéw odzywczych, takich jak fosfor, do
owczesnych morz (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010).
Niezwykle tatwa dostepno$¢ nutrientéw spowodowala
znaczny wzrost produkcji pierwotnej, a w nastgpstwie tem-
pa pogrzebania wegla organicznego oraz produkcji tlenu
przez fitoplankton (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010).

Wzrost ilosci tlenu w atmosferze i w konsekwencji czg-
$ciowe utlenienie goérnych partii oceanu §wiatowego oraz
dostarczenie do niego duzej ilosci nutrientéw stworzylo
odpowiednie warunki do rozwoju bardziej ztozonych form
zycia (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010). W ediakarze
warunki te podlegaty dalszym zmianom; sa one kore-
lowane z pojawianiem sig kolejnych morfologicznych i eko-
logicznych innowacji wsréd wczesnych zwierzat. Na
podstawie analizy izotopoéw stabilnych Fike i in. (2006)
opisali wiele pulséw oksydacyjnych w tym okresie,
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Ryec. 1. Najwazniejsze czynniki wplywajace na wczesna ewolucjg zwierzat i kluczowe wydarzenia w ich rozwoju w przedziale
czasowym 800—460 mln lat temu (aktualny schemat stratygraficzny wg: www.stratigraphy.org; dane filogenetyczne za: Erwin i in.,
2011; Erwin, 2020; pozostate dane na podstawie: Kazmierczak i in., 2013; Zhang i in., 2014; Brocks i in., 2017; Darroch i in., 2018;

Mangano, Buatois, 2020; Tostevin, Mills, 2020)

Fig. 1. The most important factors influencing the early evolution of animals and the key events in the development of this group in the
time range of 800—460 million years ago (global chronostratigraphic scheme after: www.stratigraphy.org; phylogenetic data after: Erwin
et al., 2011; Erwin, 2020; other data based on: Kazmierczak et al., 2013; Zhang et al., 2014; Brocks et al., 2017; Darroch et al., 2018;

Mangano, Buatois, 2020; Tostevin, Mills, 2020)
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dowiazujac do nich gtowne innowacje ewolucyjne poja-
wiajace si¢ wsrod 6wcezesnych wielokomoérkowcow, w tym
zwierzat. Zwiazek migdzy natlenieniem srodowiska a obec-
noscia ekosystemow wspottworzonych przez zwierzeta
zostat dobrze udokumentowany np. w ediakarskim zespole
Nama w Namibii (m.in. Penny i in., 2014; zwigzly opis

zespotu patrz: Majchrzyk, Zylifiska, 2022), gdzie na
podstawie badan geochemicznych (analiza izotopow sta-
bilnych oraz obecno$¢ anomalii stgzenia pierwiastkow
ziem rzadkich) udato si¢ odtworzy¢ warunki redoks
panujace w 6wczesnym Srodowisku (Wood i in., 2015;
Tostevin i in., 2016; Bowyer i in., 2020).

o

4
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2cm

Ryec. 2. Przedstawiciele fauny ediakarskiej: A — Kimberella sp., CEP-DG-85, wybrzeze Morza Bialego, Rosja (odlew); B — Ediacaria
flindersi Sprigg, 1947, CEP-DG-20860, Novodnistrovsk, Ukraina; C — Namacalathus hermanastes Grotzinger, Watters et Knoll, 2000,
CEP-DG-699, Kanion Fish River, Namibia. Okazy pochodza z kolekcji Centrum Edukacji Przyrodniczej Uniwersytetu Jagiellonskiego

w Krakowie. Wszystkie fot. A. Majchrzyk

Fig. 2. Representatives of Ediacaran fauna: A — Kimberella sp., CEP-DG-85, White Sea coast, Russia (cast); B — Ediacaria flindersi
Sprigg, 1947, CEP-DG-20860, Novodnistrovsk, Ukraine; C — Namacalathus hermanastes Grotzinger, Watters et Knoll, 2000,
CEP-DG-699, Fish River Canyon, Namibia. Specimens housed in the collections of the Nature Education Centre, Jagiellonian

University, Cracow. All photos by A. Majchrzyk
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Asocjacje rafowe tworzace si¢ w zespole Nama (ryc. 2C),
a takze te sktadajace si¢ z organizméw migkkociatych,
byty liczne jedynie na wyzej wyniesionych, ptytszych
obszarach szelfu o dobrym natlenieniu, podczas gdy
glebsze srodowiska, gdzie tlenu byto mniej lub nie byto go
wecale, pozostawaly niedostepne dla zwierzat (Wood i in.,
2015; Tostevin i in., 2016; Bowyer i in., 2020). Warunki
redoks nie byly state i rozwdj niektorych zespotow fauni-
stycznych bywal przez nie hamowany, jednak w badanym
regionie wystgpowania zespotu Nama jest wskazywany
generalny trend stopniowego rozrostu obszaréw natlenio-
nych ku schylkowi ediakaru (Bowyer i in., 2020). Warto
jednak zwrdci¢ uwage, ze pomimo wzrostu st¢zenia wol-
nego tlenu w atmosferze oraz w §rodowiskach ptytkomor-
skich na pograniczu neoproterozoiku i kambru, osiagnigcie
zawartos$ci tego pierwiastka zblizonej do jego wspotcze-
snych warto$ci, a takze natlenienie glebin oceanicznych
nastapilo zdecydowanie podzniej, najprawdopodobniej
dopiero w dewonie (Tostevin, Mills, 2020; Stockey i in.,
2021).

Stezenie jonéw wapnia

Waznym zjawiskiem, czgsciowo zwigzanym z upo-
wszechnieniem si¢ tlenu w $rodowisku, jest znaczny
wzrost stgzenia jondw wapnia w wodzie morskiej pod
koniec neoproteroziku i we wczesnym kambrze (m.in.
Brennan i in., 2004; ryc. 1). Przez znaczna cz¢$¢ prekam-
bryjskiej historii naszej planety oceany byly silnie nasyco-
ne weglanem wapnia, dzigki czemu na dnie morskim na
szeroka skalg¢ mogty si¢ chemicznie wytraca¢ mineraliza-
cje weglanowe, czgsto spektakularne, i tatwo powstawaé
struktury budowane przez kalcyfikujace mikroby (Grotzin-
ger, Knoll, 1995; Grotzinger, James, 2000; Hood, Wallace,
2018). Byto to mozliwe dzigki szeregowi reakcji chemicz-
nych powiazanych z redukcja siarczanéw, zachodzacych
w $rodowisku anoksycznym (Kempe, Kazmierczak, 1994;
Grotzinger, Knoll, 1995). Stan ten zaczat si¢ zmienia¢ wraz
z postgpujacym natlenieniem $rodowisk morskich pod
koniec neoproterozoiku, a podobne warunki powtarzaty si¢
p6zniej jedynie podczas globalnych zdarzen anoksycznych
(m.in. Pruss i in., 2006; Saitoh i in., 2015; Majchrzyk i in.,
2022).

Wedtug Kempego i Kazmierczaka (1994) w prekam-
bryjskich, pozbawionych tlenu wodach jony wapnia byly
szybko usuwane ze s$rodowiska w wyniku masowego
wytracania si¢ weglanu wapnia. Zyjace w takich warun-
kach organizmy nie byly wigc przystosowane do radzenia
sobie z wysokim stgzeniem tej toksycznej dla nich substan-
cji. Natomiast w péznym neoproterozoiku, gdy wody byty
juz lepiej natlenione, proces usuwania na biezaco jondw
wapniowych nie mogt by¢ kontynuowany. Organizmy
zywe musialy wigc znalez¢ sposob radzenia sobie ze
znacznymi ilo§ciami tej szkodliwej substancji (m.in. Kaz-
mierczakiin., 1985,2013; Brennan i in., 2004). Mozliwym
rozwiagzaniem tego problemu wydaje si¢ wyksztalcenie
mechanizméw odpowiedzialnych za tworzenie szkieletu
mineralnego (m.in. Kazmierczak i in., 1985, 2013; Knoll,
2003; Brennan i in., 2004), czego pierwsze przyktady poja-
wiaja si¢ w zapisie kopalnym jeszcze przed eksplozja kam-
bryjska (m.in. Penny i in., 2014). Oprocz pozbycia si¢
szkodliwych substancji, wytworzenie mineralnego szkie-

letu byto niezwykle przydatna adaptacja rowniez ze wzglg-
du na mozliwo$¢ strukturalnego wsparcia ciata i utrzymania
jego ksztaltu czy zwigkszenie mobilno$ci zwierzat poprzez
m.in. zapewnienie miejsca do przyczepu migsni (Sommer-
feldt, Rubin, 2001; Knoll, 2003). Niebagatelna rolg¢ w dobie
rozwoju drapieznictwa zaczg¢ta odgrywac takze ochronna
rola szkieletu mineralnego (Brennan i in., 2004; Hay i in.,
2006; Fernandez-Busquets i in., 2009). Powstanie pod
koniec ediakaru pierwszych ekosystemoéw rafowych, two-
rzonych przez organizmy kalcyfikujace, zyjace w dobrze
natlenionych wodach, wskazuje, ze te dwie zmiany $rodo-
wiskowe musiaty odgrywa¢ wazna rolg jeszcze przed eks-
plozja kambryjska (m.in. Penny i in., 2014; Wood i in.,
2015; ryc. 2C). Mozliwe jednak, ze organizmy zywe zna-
lazty zastosowanie dla joné6w wapniowych jeszcze przed
wyksztalceniem szkieletu mineralnego, co wiazalo si¢ bez-
posrednio z ewolucja zespotu genéw umozliwiajacych roz-
woj wielokomorkowcow i pojawienie si¢ zwierzat.

GENY ODPOWIEDZIALNE
ZA WCZESNA EWOLUCJE ZWIERZAT

Morfologia i ekologia danego organizmu sa w duzej
mierze odzwierciedleniem jego genotypu. Nie dziwi wigc,
ze przyczyn sprawczych wczesnej ewolucji zwierzat czy
tez samej cksplozji kambryjskiej zaczgto szukaé takze
wsrod czynnikdéw genetycznych.

Samo powstanie zwierzat jako ztozonych wielokomor-
kowcow nie bytoby mozliwe bez wyksztalcenia wielu fun-
damentalnych mechanizméw zwiazanych z taczeniem
komorek, przesytaniem sygnatoéw i substancji odzywczych
migdzy nimi, a takze bez podziatu ich pracy (rézne funkcje
poszczeg6lnych typow komorek beda wstgpem do pozniej-
szej ewolucji poszczegolnych tkanek i narzadow), czy apo-
ptozy (programowanej $mierci komorki, kluczowej dla
usuwania starych, zle dziatajacych komorek i unikania
powstawania nowotworow). Co cickawe, wigkszos¢ gendw
odpowiedzialnych za te mechanizmy jest wspolna niemal
dla wszystkich zwierzat, a czgsto takze dla siostrzanej do
nich grupy wiciowcow kotierzykowych (Choanoflagella-
ta), majacej z nimi bezposredniego, wspdlnego przodka,
tj. jednokomoérkowych lub kolonijnych protistow (m.in.
Knoll, 2011; Calvalier-Smith, 2017; Erwin, 2020). Pokazu-
je to, ze duza cze$¢ wachlarza genetycznego odpowiedzial-
nego za pdzniejszy sukces ewolucyjny zwierzat byta juz
obecnau ich wspdlnego przodka, a nawet wczesniej, przed
manifestacja w zapisie kopalnym kodowanych przez
niego cech (Knoll, 2011; Calvalier-Smith, 2017; Erwin,
2020). Musiato zatem zaistnie¢ jeszcze wiele dodatkowych
warunkow, takich jak obecno$¢ korzystnego dla rozwoju
zwierzat Srodowiska, aby dany zestaw genow zostat odpo-
wiednio wykorzystany. Przyktadem tego moze by¢ wy-
ksztalcenie juz podczas ewolucyjnych poczatkéw zwierzat
kluczowego systemu sygnalizacji migdzykomodrkowych,
wykorzystujacego wspomniane juz jony Ca*" (Cai, 2008).

Analizujac wyodrebnianie si¢ poszczegdlnych grup
zwierzat i ich charakterystycznych cech, warto przyjrzeé
si¢ mechanizmowi sprawujacemu kontrolg nad rozwojem
planéw budowy organizmu zwierzecego. Odpowiada za
to zestaw genow, ktorego kluczowym elementem sa geny
homeotyczne (homebox genes; Hox genes; m.in. Zhang
iin., 2014; Erwin, 2020). Od dosy¢ dawna postulowano,
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ze powstanie tych gendw, a takze wzrost ich zréznico-
wania 1 ich mutacje mogtly by¢ przyczyna dywersyfikacji
zwierzat i pozniejszej eksplozji kambryjskiej (m.in. Knoll,
Caroll, 1999). Nowsze badania pokazuja jednak, ze zestaw
gendw Hox jest w duzej mierze wspdlny dla wszystkich
zwierzat dwubocznie symetrycznych (jamochtony dziela
tylko czg$¢ tego zestawu), a wigc musiat si¢ wyksztatci¢
u ich wspolnego przodka jeszcze w neoproterozoiku
(Valentine, 2002; Zhang i in., 2014; Holland, 2015; ryc. 1).
Co ciekawe, fakt ten nie zamyka jednak przestrzeni do
poszukiwania genetycznych czynnikow sprawczych rozni-
cowania sie zwierzat w kambrze.

CZYNNIKI EKOLOGICZNE
A WCZESNA EWOLUCJA ZWIERZAT

Presja ewolucyjna

Wielkoskalowe zmiany srodowiskowe z konca neo-
proterozoiku niewatpliwie stanowily takze element duzej
presji ewolucyjnej na Owczesne organizmy, czyli sity
bedacej motorem doboru naturalnego i wplywajacej na suk-
ces reprodukcyjny danych populacji, charakteryzujacych
si¢ okreslonymi cechami. Przyktadem tego moga by¢ trud-
ne warunki panujace podczas neoproterozoicznych zlodo-
wacen, umozliwiajace zycie tylko na niewielkich
obszarach czy refugiach pozbawionych lodu. Warunki
takie mogtyby indukowac presjg na szybsze zmiany ewolu-
cyjne u najwczesniejszych przodkow zwierzat oraz promo-
wacé rozwoj form wielokomdrkowych (Hoffman i in., 1998;
Zhang i in., 2014). Organizmy wielokomorkowe moga
wydajniej zdobywac pokarm niz organizmy jednokomor-
kowe, a takze poprzez zwigkszenie rozmiaru unika¢ wielu
zagrozen (m.in. Ratcliff i in., 2015; Cavalier-Smith, 2017),
co mogto by¢ korzystne w d6wczesnych warunkach. Tezg tg
zdaja si¢ potwierdza¢ wyniki badan filogenetycznych,
wskazujace, ze do rozdzielenia sig linii ewolucyjnych pro-
wadzacych do glownych grup zwierzat doszlo w trakcie
zlodowacen lub bezposrednio po nich (Erwin i in., 2011;
Erwin, 2020), chociaz warto zwréci¢ uwage na dosy¢ duza
niedoktadnos$¢ datowan tak odlegtych zdarzen. Rowniez
zapis kopalny wydaje si¢ przynajmniej czg$ciowo wspie-
ra¢ taka zalezno$¢. Przykltadem moze by¢ pojawienie sig
niedtugo po okresie zlodowacen najwczesniejszych poten-
cjalnych przedstawicieli zwierzat z formacji Doushantuo
czy Lantian (m.in. Chen i in., 2009; Jiang i in., 2011; Maj-
chrzyk, Zyliniska, 2022; Yangi in., 2022). Co ciekawe, poz-
niejszy rozrost stref morskich o dobrym natlenieniu
rowniez mogt stanowi¢ rodzaj presji ewolucyjnej i pro-
mowa¢ organizmy, ktore byly w stanie jak najszybciej
zaadaptowac si¢ do nowo powstajacych nisz ekologicz-
nych i korzysta¢ z ich zasobow.

Zmiany w zespolach pierwotnych producentow

Niebagatelna rolg w ksztattowaniu ekosystemow pod
koniec neoproterozoiku, oprocz wspomnianego wzrostu
produkcji pierwotnej w efekcie ustapienia zlodowacen,
miaty takze zmiany w strukturze taksonomicznej fitoplank-
tonu, ktore udato si¢ odtworzy¢ dzieki badaniom biomarke-
réw (Brocks i in., 2017; Bobrovskiy i in., 2020; ryc. 1).
Okazuje sig, ze na obszarach, gdzie wystgpowaty zespoty
fauny ediakarskiej, najistotniejsza grupa pierwotnych pro-
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ducentéw byly glony, wypierajace wczesniej dominujace
sinice (Bobrovskiy i in., 2020). Zwigkszenie znaczenia
glonéw w morskich ekosystemach ediakaru jest ttumaczo-
ne lepszym wykorzystywaniem przez nie wzrostu st¢zenia
nutrientdow w dwczesnych oceanach w poréwnaniu z foto-
syntezujacymi prokariontami (Brocks i in., 2017; Brocks,
2018; Bobrovskiy i in., 2020), a takze mozliwa redukcja
biomasy tych drugich przez rozwijajace si¢ w tym czasie
pierwotniaki oraz gabki (Lenton, Daines, 2018; Van Malde-
gem i in., 2019; Bobrovskiy i in., 2020).

Nowa struktura taksonomiczna pierwotnych producen-
tow spowodowala ogromna zmiang w ziemskim ekosyste-
mie 1 w podstawach wielu sieci troficznych. Jest to stan,
ktory utrzymywat si¢ przez caly fanerozoik i trwa do dzi-
siaj. Wydaje sig, ze ten nowy ekosystem, bogaty w lepiej
przyswajalny pokarm, i jego dalsza ewolucja miaty nieba-
gatelny wptyw na rozwoj fauny w ediakarze, przez co sta-
nowit on doskonate miejsce do p6zniejszej dywersyfikacji
zwierzat w kambrze (ryc. 1; Bobrovskiy i in., 2020).

EKSPLOZJA KAMBRYJSKA I JEJ PRZYCZYNY
Czym byla eksplozja kambryjska?

Zapis kopalny zwierzat zaczyna si¢ kilkadziesiat milio-
néw lat przed eksplozja kambryjska, a posrednie dane
wskazuja, ze historia tej grupy moze siggac jeszcze dalej w
przesztos¢ (m.in. Xiao, Laflamme, 2009; Zhang i in., 2014;
Bobrovskiy i in., 2018; Majchrzyk, Zylinska, 2022). Row-
niez innowacje powszechnie kojarzone z eksplozja kam-
bryjska, takie jak wytwarzanie przez zwierzgta szkieletu
mineralnego czy pojawienie si¢ bioturbacji, pojawily si¢
jeszcze w ediakarze (m.in. Bengtson, Zhao, 1992; Manga-
no, Buatois, 2020; Majchrzyk, Zylinska, 2022). Eksplozji
kambryjskiej nie mozna zatem przedstawi¢, wbrew utartej
opinii, jako nagtego pojawienia si¢ zwierzat w zapisie
kopalnym wraz z innowacjami ekologicznymi charaktery-
stycznymi dla tej grupy. Wydawac by si¢ moglo, ze stwier-
dzenie takie odbiera w pewnym sensie niezwyktle znaczenie
eksplozji kambryjskiej, jednak nic bardziej mylnego, gdyz
jest to czas wyjatkowy z wielu wzgledow.

W tym czasie w zapisie kopalnym pojawili si¢ przedsta-
wiciele wigkszos$ci typow zwierzat, a przynajmniej ich grup
koronnych (obejmujacych wszystkich zyjacych przedsta-
wicieli danej grupy wraz z wymartymi przodkami, az do
ostatniego wspdlnego przodka grupy). Mimo ze ewolucyj-
ne poczatki tych grup siggaja czgsto ediakaru, to nagte
pojawienie si¢ ich skamieniato$ci w kambrze oznacza, ze
zwierzgta w tym okresie musiaty stac si¢ znacznie bardziej
powszechne w ekosystemach morskich i byty duzo bar-
dziej zréznicowane.

Na samo zréznicowanie kambryjskiej fauny mozemy
spojrze¢ z dwoch stron, od strony zréznicowania gatunko-
wego (diversity) oraz zréznicowania morfologicznego
(disparity) migdzy gatunkami (lub wyzszymi jednostkami
systematycznymi). Przy czym zréznicowanie morfologicz-
ne (disparity) jest znacznie wigksze pomigdzy gabka, kra-
bem i delfinem niz pomigdzy 100 gatunkami mrowek
(diversity). Wedtug Marshalla (2006) eksplozja kambryj-
ska cechuje si¢ zaro6wno wielkim tempem zréznicowania
morfologicznego, poprzez pojawienie si¢ wigkszos$ci
typow zwierzat o skrajnie odmiennych planach budowy,
jak 1 samego zrdéznicowania gatunkowego, przy czym
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wzrost tego drugiego byl bardziej roztozony w czasie.
Wyjatkowo$¢ eksplozji kambryjskiej objawia si¢ zwlaszcza
wzrostem zréznicowania morfologicznego owczesnych
zwierzat, ktory nigdy wczesniej ani takze pozniej w fanero-
zoiku nie osiagnal takiej skali (Marshall, 2006). I chociaz
okresy wzmozonego wzrostu zréznicowania gatunkowego
zwierzat zdarzaty si¢ pozniej, np. podczas wielkiej radiacji
ordowickiej (Great Ordovician Biodiversity Event; m.in.
Servais, Harper, 2018) czy radiacji adaptatywnych po wiel-
kich wymieraniach (m.in. Chen, Benton, 2012), to podczas
tych wydarzen zréznicowanie morfologiczne nie rosto tak
gwaltownie 1 nie objawiato si¢ powstaniem nowych typow
zwierzat (Marshall, 2006).

Okazuje sig, ze poczatek kambru to czas w dziejach
Ziemi, kiedy tempo ewolucji przybrato niespotykane war-
tosci. Badania tempa ewolucji fenotypowej i ewolucji
molekularnej u stawonogéw pokazuja, ze byto ono odpo-
wiednio 4 15,5 razy szybsze w pordwnaniu z reszta fanero-
zoiku (Lee 1 in., 2013). Co cickawe, badania tempa
ewolucji pozwalaja oszacowaé czas trwania samej eksplo-
zji kambryjskiej. Paterson i in. (2019), na podstawie zr6zni-
cowania gatunkowego, morfologicznego i geograficznego
trylobitéw zaraz po ich pojawieniu si¢ w zapisie kopalnym
ok. 520 mln lat temu (ryc. 3), wykazali, ze biodywersyfika-
cja trylobitow nastapita w trakcie pierwszych 20 mln lat
kambru i potem juz si¢ nie zwigkszata. Zasugerowali
zatem, ze w tym interwale wydarzyt si¢ gtéwny puls eks-
plozji. Wnioskowanie to jest zgodne z danymi ukazu-
jacymi wzrost zréznicowania morfologicznego zwierzat

Nasza wiedza na temat zréznicowania zwierzat w kam-
brze, a zwtaszcza w samych jego poczatkach, jest jednak
dalej niepelna. Ogromu informacji dostarczaja stanowiska
paleontologiczne o charakterze okien tafonomicznych,
np. tupki z Burgess (Kanada, miaoling, ok. 508 mln lat
temu; m.in. Conway Morris, 1992; Sliwinski, Zylinska,
2013), tupki z Chengjiang (Chiny, oddzial 2 kambru, ok.
518 mln lat temu; m.in. Zhao i in., 2010) czy stanowisko
Sirius Passet (Grenlandia, oddziat 2 kambru, ok. 518 min
lat temu; m.in. Harper i in., 2019), ktére styna ze znalezisk
ikonicznych skamieniato$ci, m.in. Opabinia, Anomaloca-
ris czy Ottoia (ryc. 4). Badania tych stanowisk wskazuja
jednak na dwa istotne problemy. Po pierwsze, jedynie nie-
wielka cz¢$¢ skamieniatosci pochodzi od organizmdw o twar-
dym szkielecie; w przypadku stanowisk tupkow z Burgess
zaledwie ok. 14% z rozpoznanych rodzajow miato elemen-
ty twardego szkieletu (Conway Morris, 1986), a w lupkach
z Chengjiang — jedynie ok. 3% (Leslie i in., 1996). Wska-
zuje to na ogromne braki w zapisie kopalnym organizméow
o stabym potencjale fosylizacyjnym, ktére nie mogty si¢
dobrze zachowaé¢ w mniej sprzyjajacych warunkach, jak
w przypadku okien tafonomicznych. Po drugie, wedtug
obecnych datowan najstarsze z dobrze rozpoznanych
kambryjskich okien tafonomicznych liczy sobie jedynie
ok. 518 mln lat (Yangiin., 2018), pozostawiajac stabo po-
znang luke ok. 20 min lat (caly terenew), podczas ktorej tak
naprawde¢ miat nastapi¢ gtdwny puls eksplozji kambryjskiej.
Trwaja jednak intensywne badania tego interwatu 1 wkrot-
ce ten stan moze si¢ zmienic.

w kambrze (Marshall, 2006).

1cm 1cm

Rye. 3. Przyklady najstarszych skamieniatosci trylobitow: A — Protolenus (Protolenus) expectans Ortowski, 1985, MWGUW
Z1/29/2131, Nowa Lagowica, Gory Swigtokrzyskie, Polska, oddzial 2 kambru; B — Issafeniella trifida (Ortowski, 1985), MWGUW
Z1/29/2146, Wola Jastrzebska, Gory Swietokrzyskie, Polska, oddziat 2 kambru. Okazy pochodza z kolekcji Muzeum Geologicznego
im. Stanistawa Jozefa Thugutta, Wydzial Geologii, Uniwersytet Warszawski

Fig. 3. Examples of some of the oldest trilobite fossils: A — Protolenus (Protolenus) expectans Ortowski, 1985, MWGUW Z1/29/2131,
Nowa Lagowica, Holy Cross Mountains, Poland, Cambrian Series 2; B — Issafeniella trifida (Ortowski, 1985), MWGUW Z1/29/2146,
Wola Jastrzgbska, Holy Cross Mountains, Poland, Cambrian Series 2. Specimens housed in the collections of the Stanistaw Jozef
Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University of Warsaw
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Rye. 4. Przedstawiciele kambryjskiej fauny typu Burgess: A — odcisk aparatu ggbowego radiodonta Peytoia sp., MWGUW Z1/66/0118;
Wisnioéwka Duza, Gory Swietokrzyskie, Polska, furong (patrz: Masiak, Zylinska, 1994); B —odnéze chwytne radiodonta Anomalocaris
canadensis Whiteaves, 1892, MWGUW 002306; Mt. Stephen, Kolumbia Brytyjska, Kanada, miaoling; C — niezmogowiec Ottoia
prolifica Walcott, 1911, MWGUW 002304; Field, Kolumbia Brytyjska, Kanada, miaoling. Okazy pochodza z kolekcji Muzeum
Geologicznego im. Stanistawa Jozefa Thugutta, Wydzial Geologii, Uniwersytet Warszawski

Fig. 4. Representatives of the Cambrian Burgess shale-type fauna: A — mould of the oral cone of the radiodont Peytoia sp.,
MWGUW Z1/66/0118; Wisniéwka Duza, Holy Cross Mountains, Poland, Furongian (see: Masiak, Zylinska, 1994); B — gripping
appendage of the radiodont Anomalocaris canadensis Whiteaves, 1892, MWGUW 002306; Mt. Stephen, British Columbia,
Canada, Miaolingian; C — the priapulid Ottoia prolifica Walcott, 1911, MWGUW 002304; Field, British Columbia, Canada,
Miaolingian. Specimens housed in the collections of the Stanistaw J6zef Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University

of Warsaw

W konteks$cie tym niebagatelna rol¢ w badaniu dyna-
miki eksplozji kambryjskiej petnia skamieniatosci sladowe
(ryc. 5), stanowiace unikatowe zrodto wiedzy o budowie
irozwoju zwierzat, czgsto niemajacych mineralnego szkie-
letu. Ediakarskie skamieniato$ci $ladowe przypisywane
zwierzg¢tom cechuja sig bardzo niewielkim stopniem skom-
plikowania i, poza nielicznymi przyktadami rycia pod
powierzchnia osadu ze schytku tego okresu, najczesciej
reprezentuja $lady pozostawione na powierzchni osadu
(m.in. Bottjer, 2010; Mangano, Buatois, 2014, 2017,
2020). Jednak niezaleznie od tego pokazuja stopniowy
wzrost ztozonos$ci ekologicznej d6wczesnych ekosystemow.
Natomiast kambryjski zapis bioturbacji §wiadczy o nastapie-
niu prawdziwego przetomu we frekwencji i poziomie
skomplikowania tych form, nie bez powodu nazywanego
rewolucja agronomiczna lub rewolucja substratu (4Agrono-
mic/Substrate revolution; m.in. Bottjer, 2010; Mangano,
Buatois, 2014, 2017, 2020). Informacje ptynace z zapisu
ichnoskamieniatos$ci pokazuja, ze juz na samym poczatku
kambru, w fortunie wyksztatcit si¢ szeroki wachlarz typow
budowy zwierzat, natomiast wzrost ztozonosci relacji eko-
logicznych w kambryjskich ekosystemach trwat dalej, do
konca terenewu (Méangano, Buatois, 2014). Doktadne ana-
lizy pozwolity ujawni¢ cztery fazy rewolucji agronomicz-
nej (Mangano, Buatois, 2020). Pierwsze dwie wydarzyty sig
jeszcze w ediakarze. Pierwsza jest zapisana w postaci pro-
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stych §ladow na powierzchni osadu, reprezentujacych naj-
wczesniejsze zdolne do ruchu zwierzgta, a druga — jako
nieco bardziej ztozone §lady z hipotetycznymi przyktada-
mi pionowego rycia pod powierzchnia osadu, zwigzane
z zespotem Nama. Trzecia faza, ktora nastapita na poczatku
kambru (fortun), zapisata si¢ ogromnym wzrostem ztozono-
$ci ichnoskamieniatosci, wskazujacym na niezwykly roz-
woj morfologiczny i ekologiczny zwierzat oraz gltoéwny
puls eksplozji. Natomiast czwarta faza, zaczynajaca si¢
mniej wigcej 520 mln lat temu, dokumentuje zwigkszenie
glebokosci dna morskiego, na ktorej powstawaty slady,
i dalszy wzrost ich ztozonosci, do poziomu zblizonego do
reszty fanerozoiku.

Co stalo za eksplozja kambryjska?

Co mogto spowodowaé nagle wyksztalcenie si¢ tak
wielu planéw budowy zwierzat podczas eksplozji kam-
bryjskiej? Jak wspomniano, przyczyn eksplozji zaczgto
szuka¢ w genomach zwierzat. Wiemy juz, ze zespoty
genow odpowiedzialne za rozwo6j morfologiczny sa w duzej
mierze wspolne dla wielu grup zwierzat. Zatem, mimo ze
wspomniany zestaw gendéw byl niezbedny do powstania
wielkiego zrdéznicowania planow budowy zwierzat, to ze
wzgledu na jego duza uniwersalno$é, kluczowa role w
wyksztalceniu si¢ roznorodno$ci morfologicznej poszcze-
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Ryec. 5. Przyktady kambryjskich skamieniatosci §ladowych: A — Treptichnus rectangularis Ortowski et Zylifiska, 1996,
MWGUW Z1/29/3164, Wisniowka Duza, Gory SwiQtokrzyskie, Polska, furong; B — Rusophycus polonicus Ortowski,
Radwanski et Roniewicz, 1970; MWGUW ZI/86/055, Wisniowka Duza, Gory Swietokrzyskie, Polska, furong. Okazy
pochodza z kolekeji Muzeum Geologicznego im. Stanistawa Jozefa Thugutta, Wydziat Geologii, Uniwersytet Warszawski
Fig. 5. Examples of Cambrian ichnofossils: A — Treptichnus rectangularis Orfowski et Zylinska, 1996, MWGUW
Z1/29/3164, Wisniowka Duza, Holy Cross Mountains, Poland, Furongian; B — Ruspohycus polonicus Ortowski, Radwanski
et Roniewicz, 1970; MWGUW ZI1/86/055, Wisniowka Duza, Holy Cross Mountains, Poland, Furongian. Specimens
housed in the collections of the Stanistaw Jozef Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University of Warsaw
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gblnych grup zwierzat odgrywalo to, jak, kiedy i ktore kon-
kretne geny byly aktywowane.

Aktywacja genow odbywa si¢ w ramach mechani-
zmoéw ekspresji genowej — czyli procesow, w ktorych
informacja zawarta w genach jest przektadana na powsta-
nie odpowiedniego produktu, zazwyczaj biatka (m.in.
Erwin i in., 2011; Zhang i in., 2014; Erwin, 2020). Duze
znaczenie miata takze ewolucja samego zestawu genow,
objawiajaca si¢ m.in. przez zmiany w ich strukturze (czyli
w sposobie organizacji odpowiadajacych tym genom frag-
mentow DNA), petnionych funkcjach czy ksztaltowaniu
si¢ nowych szlakéw sygnalowych, tj. mechanizmow
odpowiedzialnych za dostarczanie sygnalow z zewnatrz
do wnetrza komorki i w efekcie m.in. wplywajacych na
wspomniang ekspresje genow. Odmienne drogi ewolucji
owych proceséw u roznych grup zwierzat spowodowaty, ze
w duzej mierze wspolny zestaw gendw zaowocowal nie-
zwykle zréznicowanymi planami budowy (m.in. Erwin i in.,
2011; Zhang i in., 2014; Erwin, 2020). Wydaje si¢ jednak,
ze podobnie jak w przypadku genow odpowiedzialnych za
wyksztalcenie si¢ wielokomorkowosci, na ich odpowied-
nie wykorzystanie musialo wptyna¢ wiele innych czynni-
kéw, m.in. sSrodowiskowych lub ekologicznych. Pierwszy
z tych czynnikéw to warunki srodowiskowe. Poszczegdlne
czynniki, tj. wzrost stezenia tlenu w srodowisku, chemizm
oceandéw 1 wpltyw zlodowacen, zostaly juz szczegdtowo
opisane we wczesniejszych rozdziatach. Warto jednak
zwroci¢ uwagg na fakt, ze zmiany te byly stopniowe, a ewo-
lucyjna odpowiedz na te czynniki takze wymagata czasu.
Na przyktad w pdznym neoproterozoiku zawartos$¢ tlenu
w atmosferze zwigkszata si¢ stopniowo (Fike i in., 2006;
Tostevin, Mills, 2020; Stockey i in., 2021). Na owe kumu-
lujace si¢ procesy natozyly si¢ na przetomie ediakaru i kam-
bru takze zdarzenia tektoniczne, tj. formowanie sig
hipotetycznego superkontynentu Pannocja oraz paleokon-
tynentu Gondwana (Meert, Lieberman, 2008; Zhang i in.,
2014). Zwiazane z tym bylo wypigtrzanie wielkich tancu-
chow gorskich, czego konsekwencja byto znaczne tempo
wietrzenia i erozji oraz zwigkszona dostawa substancji
odzywcezych (tj. fosforu) do basenéw morskich. Podobnie
jak w opisanym wczesniej procesie zaniku zlodowacen,
skutkowato to zapewne zwigkszona aktywnoS$cia fito-
planktonu i znacznym tempem pogrzebania materii orga-
nicznej, a w konsekwencji dalszym wzrostem stgzenia
tlenu w srodowisku (Campbell, Squire, 2010).

Od niedawna wskazuje si¢ takze na niebagatelne zna-
czenie zmian poziomu morza w ksztaltowaniu warunkow
redoks i1 szerzej ewolucji zwierzat u zarania eksplozji
kambryjskiej (m.in. Dalziel, 2014; Wood i in., 2023; Bowy-
er iin., 2024). Migdzy innymi wskazano korelacje¢ niekto-
rych epizodéw transgresywnych ze wzrostem poziomu
natlenienia w Srodowisku i zwigzanym z tym zwigksze-
niem bior6znorodnos$ci na przetomie ediakaru i kambru
(Bowyer i in., 2024). Jeden z takich epizodéw nastapit
wlasnie w poczatkowej fazie eksplozji kambryjskiej.
Powstajace wowczas rozlegte obszary stosunkowo dobrze
natlenionych, plytkich moérz szelfowych byly idealnym
srodowiskiem do rozwoju 6wczesnej fauny (Bowyer i in.,
2024). Wydaje si¢ wige, ze ze wzgledu na wiele sprzy-
jajacych czynnikéw, na przetomie ediakaru i kambru stgze-
nie tlenu mogto by¢ na tyle znaczace, by mogt on pojawic
si¢ w szerokim spektrum $rodowisk morskich, umozli-
wiajac rozwoj zwierzat w roznych niszach ekologicznych.
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Pewnym preludium tego procesu u schytku ediakaru wydaje
si¢ rozwoj zespotu Nama, ktéry ze wzgledu na swoja
ztozonos¢, tj. obecno$¢ biomineralizacji, struktur rafowych,
sladow drapieznictwa i stopien skomplikowania bioturbacji,
bardziej przypomina ekosystemy kambryjskie niz wczesniej-
sze fauny ediakarskie (Darroch i in., 2018). Mozliwe wigc, ze
pierwszy akt eksplozji rozegrat si¢ jeszcze przed poczatkiem
kambru.

Ze wzgledu na pewne trudnos$ci w korelacji zmian $ro-
dowiskowych i ewolucji genomu z eksplozja kambryjska
(spowodowane m.in. niedoktadnoscia zegaréw molekular-
nych) warto roéwniez zwrdci¢ uwage na czynniki ekolo-
giczne, jakie mogly by¢ odpowiedzialne za to wydarzenie.
Zjawiskiem czgsto wiazanym z eksplozja kambryjska jest
pojawienie si¢ drapieznictwa. Swoisty wyScig zbrojen
migdzy drapieznikiem a ofiara stanowilby doskonata
presj¢ ewolucyjna na wyksztalcanie si¢ coraz to nowszych
mechanizmdéw obronnych (tj. wykorzystanie mineralne-
go szkieletu czy ukrywanie si¢ pod powierzchnia osadu)
i przeciwnych do nich adaptacji drapieznikow, co mogtoby
mie¢ niebagatelny wplyw na réznicowanie si¢ zwierzat
w kambrze (m.in. Petersoniin., 2005; Dzik, 2007; Erwin
i in., 2011). Slady interpretowane jako przejawy drapiez-
nictwa sa znane juz ze schylku ediakaru (m.in. Bengtson,
Zhao, 1992; ryc. 1). Zhang i in. (2014) zwracaja jednak
uwagg, ze nie znaleziono dotad potencjalnego kandydata,
ktory mogt zostawid te §lady, a najwcze$niejszymi znany-
mi z zapisu kopalnego drapieznikami sg pojawiajace sig
ok. 520 mln lat temu protokonodonty. Otwarta pozostaje
rowniez kwestia czynnika, jaki spowodowal pojawienie si¢
zwierzat drapieznych. Wydaje si¢ wigc, ze drapieznictwo,
mimo ze stanowilo wazny element samej eksplozji kam-
bryjskiej, nie musiato by¢ jej gtowna przyczyna.

Nie bez wptywu moglo by¢ takze dalsze roznicowanie
si¢ grupy pierwotnych producentéw. Wyniki badan poka-
zuja, ze na poczatku kambru szybko rozwingty si¢ nowe
grupy fitoplanktonu, o czym $§wiadczy pojawienie si¢ wie-
lu nowych typoéw akritarchéw (cyst przetrwalnikowych
roznych grup glondw) oraz wzrost znaczenia wielokomor-
kowych form glonéw (m.in. Moczydtowska, 2011; Nowak
i in., 2015; Harvey, 2023). Bez watpienia organizmy te
byty podstawa nowych, bogatszych sieci pokarmowych,
a owo wigksze zréoznicowanie zrédet pokarmu musialo
z kolei pozytywnie odbi¢ si¢ na wzro$cie bioréznorodnosci
owczesnych zwierzat (m.in. Moczydtowska, 2011; Nowak
iin., 2015; Harvey, 2023). Pewnymi $ladami tych proce-
sOw moga by¢ m.in. znaleziska niestrawionych form prze-
trwalnikowych zielenic w sfosylizowanych odchodach
zwierzat kambryjskich (Harvey, 2023).

Po kazdym wymieraniu nastgpuje okres gwattownego
réznicowania si¢ fauny, ktéry pozwala wypetni¢ puste
nisze ekologiczne. Pojawily si¢ wigc sugestie, ze eksplozja
kambryjska mogta by¢ radiacja adaptatywna po wymarciu
fauny ediakarskiej (ryc. 1; Darroch i in., 2018; Tarhan i in.,
2018; Mussini, Dunn, 2024). Szczegotowe badania poka-
zaly jednak, ze tak naprawdg nie mieliSmy do czynienia
z jednym epizodem wymierania, a co najmniej dwoma,
tj. wymarciem zespotu znad Morza Biatego i zastapieniem
go zespotem z Nama (opis zespotow patrz: Majchrzyk,
Zylinska, 2022) jeszcze w ediakarze, a nastgpnie wymiera-
niem na granicy ediakaru i kambru (Darroch i in., 2018).
Co ciekawe, zauwazono, ze najwigksze zmiany w struktu-
rach 6wczesnych ekosystemow oraz w charakterystyce
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ekologicznej wspottworzacych je zwierzat zaszty w pierw-
szym epizodzie wymierania, a nie na granicy z kambrem.
Natomiast zesp6t z Nama jest, jak wspomniano, pod wielo-
ma wzgledami bardziej podobny do poézniejszej fauny
kambryjskiej niz do wczes$niejszych zespotow ediakar-
skich (Darroch i in., 2018; Tarhan i in., 2018; Mussini,
Dunn, 2024). Duza cz¢$¢ ediakarskich taksonéw najpew-
niej faktycznie zanikla na granicy z kambrem, jednak ze
wzgledu na niepewna przynaleznos¢ systematyczna
owczesnych zwierzat stwierdzenie, ktore konkretne linie
ewolucyjne wymarly pod koniec ediakaru, a ktére konty-
nuowaly si¢ w kambrze jest tak naprawdg bardzo niepewne
(Darroch i in., 2018; Tarhan i in., 2018; Mussini, Dunn,
2024). Cickawym przyktadem ciaglosci ewolucyjnej mig-
dzy ediakarem i kambrem jest linia ewolucyjna zwierzat
przypominajacych znany z zespolu Nama, biominerali-
zujacy rodzaj Cloudina, kontynuujacy si¢ i ulegajacy dal-
szemu roéznicowaniu w kambrze (Park i in., 2021). Warto
rowniez zaznaczy¢, ze mimo naglego wzrostu bior6zno-
rodnosci, obserwowanego po epizodach poézniejszych,
fanerozoicznych wielkich wymieran (m.in. Chen, Benton,
2012; Stroud, Losos, 2016), zréznicowanie morfologiczne
zwierzat podczas tych wydarzen nie rosto tak gwattownie
i nie objawiato si¢ powstawaniem catkowicie nowych pla-
néw budowy organizméw, jak wydarzyto si¢ w przypadku
eksplozji kambryjskiej (Marshall, 2006). Wydaje sig
zatem, ze takze wymieranie fauny ediakarskiej mogto mie¢
wplyw na eksplozje kambryjska, ale nie bylo jej glowna
przyczyna.

Niewykluczone jednak, ze samo istnienie zwierzat pod
koniec neoproterozoiku, w ramach tzw. inzynierii Srodowi-
skowej (ecosystem engineering; tj. procesu, w ktorym
organizmy zywe lub ich procesy zyciowe wptywaja na $ro-
dowisko, ksztattujac dostgpnos¢ zasobow lub nisze ekolo-
giczne dla innych organizméw), przygotowato niejako
grunt pod niespotykany rozwoj Metazoa w kambrze (m.in.
Meysman i in., 2006; Bottjer, 2010; Erwin, Tweedt, 2012;
Zhang i in., 2014). Pojawienie si¢ pierwszych bioturbacji
u schytku ediakaru spowodowato z czasem zanik charakte-
rystycznych dla tego okresu mat mikrobialnych spa-
jajacych osad i wspomagato natlenienie dna morskiego;
z kolei dziatalno$¢ filtratoréw, np. gabek, powodowato
usuwanie nadmiaru materii organicznej, co rowniez moglo
mie¢ pozytywny wptyw na natlenienie wod przydennych.

Powstanie coraz bardziej zlozonych ekosystemow,
takich jak zespot z Nama, wplynglo na tworzenie sig
nowych nisz ekologicznych, ktore mogty by¢ zajmowane
przez coraz bardziej wyspecjalizowane zwierzgta. Two-
rzylo to pewnego rodzaju sprzgzenie zwrotne, gdzie
powstawanie bardziej zlozonych ekosysteméw wplywato
na dalszy wzrost ich ztozonosci. Na poczatku kambru pro-
ces ten nabrat jeszcze wigkszego tempa. Wydaje si¢ wige,
ze tak naprawdg zespot wzajemnie zaleznych od siebie i na-
pedzajacych si¢ czynnikdéw genetycznych, sSrodowiskowych
i ekologicznych stanowit motor eksplozji kambryjskiej,
a tak ztozonego procesu nie da si¢ wyjasni¢ jedna prosta
przyczyna. Natomiast korzenie eksplozji kambryjskiej sig-
gaja znacznie glgbiej w przesztos¢.

Ciekawym glosem w dyskusji nad eksplozja kam-
bryjska, wartym przytoczenia na koncu niniejszego tekstu,
jest niedawna praca Servais i in. (2023). Autorzy argumen-
tuja w niej, ze sama eksplozja kambryjska tak naprawdg nie
wydarzyla sig, tylko byta, wraz z pdzniejsza radiacja ordo-

wicka, czg$cia dlugiego procesu wczesnopaleozoicznej
radiacji zwierzat, w duzej mierze kontrolowanej ewolucja
ukladu owczesnych kontynentéw. Servais i in. (2023)
wskazuja, ze wydzielanie osobno tych dwoch radiacji moze
wynika¢ z niewystarczajacej ilosci danych pochodzacych
z dzielacego je interwalu, tj. furongu (péznego kambru).
Chociaz gtdéwna mysl cytowanej pracy jest bardzo kon-
trowersyjna, to podkresla jednak wazny fakt ciaglosci
ewolucji ziemskiej biosfery, wskazuje, jak wielu danych
dotyczacych wczesnej ewolucji zwierzat wciaz brakuje
i podkresla mozliwo$¢ zmiany w przysztosci wielu utar-
tych pogladéw na temat tego doniostego procesu.

PODSUMOWANIE

Wydaje sig, ze eksplozja kambryjska nie ma jednego
prostego wyjasnienia. Bylo to niezwykle ztozone zdarze-
nie, ktorego wyjatkowos¢ lezy w wielu wzajemnie napg-
dzajacych sig procesach. Odpowiedni wachlarz genetyczny
moégt by¢ optymalnie wykorzystany dzigki korzystnym
warunkom $rodowiskowym i dodatkowo napgdzany eko-
logicznymi sprz¢zeniami zwrotnymi. Pokazuje to, ze tak
naprawd¢ kazdy z tych elementow byt niezbgdny i nie
mozna rozpatrywaé eksplozji kambryjskiej w oderwaniu
od ktoregokolwiek z nich. Warto zwrdci¢ uwagg, ze korze-
nie eksplozji kambryjskiej i czynnikow ja napgdzajacych
siggaja znacznie glgbiej w przesztos¢, co najmniej do edia-
karu, kiedy ksztaltowaty si¢ warunki odpowiednie do roz-
woju zwierzat 1 pojawialy si¢ kolejne innowacje
ewolucyjne, ktore upowszechnity si¢ i podlegaty gwattow-
nemu zréznicowaniu w kambrze. Kluczowym faktem jest
tez to, ze do petnego zrozumienia eksplozji kambryjskiej
nie wystarczy analiza samego zapisu kopalnego; potrzeba
takze wielu danych otrzymywanych w wyniku badan nad
biologia i genetyka wspolczesnych organizmoéow. Wydaje
sig, ze na ewolucj¢ zwierzat w neoproterozoiku i kambrze
mozemy spojrzec¢ jak na jeden ciagty proces, ktory wraz
z kumulacjg korzystniejszych warunkoéw nabrat rozpgdu
i zaowocowat prawdziwa eksplozja zycia.
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Swietokrzyskie, Polska, furong (zobacz artykut A. Majchrzyka i A. Zylinskiej na str. 711). Okaz pochodzi z kolekcji Muzeum
Geologicznego im. Stanistawa Jozefa Thugutta, Wydziat Geologii, Uniwersytet Warszawski. Fot. A. Majchrzyk
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Geological Museum, Faculty of Geology, University of Warsaw. Photo by A. Majchrzyk



	pg_2025_08_04
	pg_2025_08_01
	pg_2025_08_01
	pg_2025_08_01a



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 1000
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 1000
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /SyntheticBoldness 1.000000
  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002000d>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002000d>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /GRE <>
    /HRV <>
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e000d>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /POL <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 1000
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 1000
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /SyntheticBoldness 1.000000
  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002000d>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002000d>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /GRE <>
    /HRV <>
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e000d>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /POL <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


