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A b s t r a c t. 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 gatunków zwierz¹t,
a ich rzeczywista liczba jest na pewno znacznie wiêksza
(Mora i in., 2011; Wiens, 2023). Ogromna bioró¿norod-
noœæ wspó³czesnego królestwa zwierz¹t jest efektem setek
milionów lat ewolucji w dynamicznie zmieniaj¹cym siê
œrodowisku naszej planety. Pocz¹tków i praprzyczyn tego
bogactwa nale¿y siê doszukiwaæ w eksplozji kambryjskiej
– ogromnej radiacji ewolucyjnej zwierz¹t, maj¹cej swój naj-
wiêkszy wyraz w zapisie kopalnym na pocz¹tku kambru,
a rozpoczêtej znacznie wczeœniej. Zapis kopalny zwierz¹t
(Metazoa) siêga bowiem wstecz co najmniej do ediakaru
(m.in. Majchrzyk, ¯yliñska, 2022). Z tego okresu opisano
wiele zespo³ów faunistycznych sk³adaj¹cych siê czêsto z trud-
nych do zaklasyfikowania organizmów, z których czêœæ jed-
nak niew¹tpliwie nale¿a³a do królestwa zwierz¹t (m.in. Xiao,
Laflamme, 2009; Zhang i in., 2014; Bobrovskiy i in., 2018;
Majchrzyk, ¯yliñska, 2022; ryc. 1 i 2). Badaj¹c je, mo¿na
przeœledziæ stopniowy wzrost komplikacji budowy tych
organizmów i wykszta³canie ekologicznych innowacji klu-
czowych dla dalszej ewolucji zwierz¹t. Natomiast dane
genetyczne b¹dŸ analizy porównawcze z blisk¹ zwierzê-
tom grup¹ protistów pozwalaj¹ siêgn¹æ jeszcze dalej wstecz
(m.in. Erwin i in., 2011; Cavalier-Smith, 2017; Majchrzyk,
¯yliñska, 2022).

Przyczyny pojawienia siê zwierz¹t w zapisie kopalnym
w póŸnym neoproterozoiku oraz geneza eksplozji kam-
bryjskiej pozostaj¹ jednak nadal w du¿ej mierze zagadk¹
i s¹ jednymi z najpilniej badanych zagadnieñ wspó³czesnej
paleontologii. By rozwik³aæ tê zagadkê, prowadzi siê inter-
dyscyplinarne badania obejmuj¹ce wiele dziedzin, tj.
paleobiologiê, ekologiê, geochemiê, ewolucyjn¹ biologiê
rozwoju, genetykê i wiele innych. Daj¹ one z³o¿ony obraz
wczesnej ewolucji zwierz¹t oraz eksplozji kambryjskiej,

wymykaj¹cy siê jednemu prostemu wyjaœnieniu czy wska-
zaniu jednej konkretnej przyczyny. Niektórzy badacze
wskazuj¹ nawet, ¿e eksplozja kambryjska tak naprawdê nie
nast¹pi³a, a by³a czêœci¹ jednego, d³ugiego procesu,
ci¹gn¹cego siê od ediakaru a¿ po ordowik (Servais i in.,
2023).

Nie ulega jednak w¹tpliwoœci fakt, ¿e ewolucja jest
procesem, który nie dzieje siê w pró¿ni. Rozwój organi-
zmów ¿ywych jest nierozerwalnie zwi¹zany z warunkami
œrodowiska, w których bytuj¹, a zmiany tych warunków
mog¹ byæ motorem kszta³towania siê wa¿nych adaptacji
ewolucyjnych (m.in. Fike i in., 2006; Zhang i in., 2014;
Stockey i in., 2024; ryc. 1). Wydaje siê, ¿e nie inaczej by³o
w przypadku wczesnej ewolucji zwierz¹t, gdzie g³êbokie
przemiany œrodowiskowe, jakie zasz³y na Ziemi pod
koniec neoproterozoiku, mog³y mieæ kluczowe znaczenie
dla wykszta³cenia siê w tej grupie licznych innowacji ewo-
lucyjnych, poczynaj¹c od rozwoju coraz to bardziej skom-
plikowanych form wielkokomórkowoœci, a koñcz¹c na
pojawieniu siê drapie¿nictwa czy zdolnoœci do biominera-
lizacji i penetracji osadu, co w konsekwencji stworzy³o
podwaliny eksplozji kambryjskiej.

Czynniki, takie jak globalne perturbacje klimatyczne
zwi¹zane z seri¹ zlodowaceñ (m.in. Hoffman i in., 1998;
Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010), wzrostem iloœci
wolnego tlenu w atmosferze (Fike i in., 2006; Knoll, 2011;
Stockey i in., 2024), wzrostem stê¿enia sk³adników od¿yw-
czych (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010; Stockey i in.,
2024) oraz jonów wapnia w oceanie (Brennan i in., 2004)
czy ze zmianami w sk³adzie pierwotnych producentów
w ówczesnych morzach (Bobrovskiy i in., 2020), s¹ rozpa-
trywane jako potencjalne czynniki œrodowiskowe wp³ywa-
j¹ce na rozwój wczesnych zwierz¹t. Niebagateln¹ rolê
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musia³y graæ tak¿e czynniki genetyczne (m.in. Knoll, Caroll,
1999; Valentine, 2002; Zhang i in., 2014; Holland, 2015;
Erwin, 2020; Zhang, Shu, 2021) czy te¿ samonapêdzaj¹cy
siê rozrost sieci relacji ekologicznych miêdzy wczesnymi
Metazoa (m.in. Zhang i in., 2014).

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie czynników
kszta³tuj¹cych wczesn¹ ewolucjê zwierz¹t, a tak¿e mo¿li-
wych przyczyn samej eksplozji kambryjskiej. W tym celu
dokonaliœmy przegl¹du najbardziej reprezentatywnych,
czêsto interdyscyplinarnych prac dotycz¹cych tej tematy-
ki. Artyku³ ten jest kontynuacj¹ i uzupe³nieniem pracy, któ-
ra ukaza³a siê na ³amach Przegl¹du Geologicznego w 2022 r.
(nr 8, str. 571–580) i traktowa³a o zapisie kopalnym i ewo-
lucji najwczeœniejszych zwierz¹t (Majchrzyk, ¯yliñska,
2022).

ZMIANY ŒRODOWISKOWE
A WCZESNA EWOLUCJA ZWIERZ¥T

Nasza planeta po d³ugim okresie stosunkowej stabilno-
œci pod wzglêdem klimatycznym i tektonicznym (nazywa-
nym niekiedy nudnym miliardem; m.in. Brasier, Lindsay,
1998; Roberts, 2013; Mukherjee, 2018) w póŸnym neopro-
terozoiku sta³a siê aren¹ wielkoskalowych zmian œrodowisko-
wych. Ukszta³towa³y one warunki odpowiednie do rozwoju
z³o¿onych organizmów, stanowi¹c ogromny krok w kie-
runku wspó³czesnego wygl¹du ziemskiego ekosystemu.

Jednym z takich wydarzeñ by³ rozpad superkontynentu
Rodinia, który nast¹pi³ mniej wiêcej 750–600 mln lat temu
(m.in. Li i in., 2008, 2013). Postuluje siê, ¿e jednym z jego
efektów (ze wzglêdu na produkcjê nowej skorupy oce-
anicznej w strefach spredingu) by³ wzrost poziomu ówcze-
snego wszechoceanu. Skutkowa³o to tak¿e tym, ¿e obok
tworz¹cych siê nowych zbiorników oceanicznych powsta-
wa³y p³ytkie morza szelfowe, stanowi¹ce odpowiednie œro-
dowisko kszta³towania siê nowych ekosystemów.

W czasie rozpadu superkontynentu zaznaczy³ siê tak¿e
znaczny wzrost tempa wietrzenia chemicznego tworz¹cych
siê ówczeœnie l¹dów (spotêgowany równie¿ ich oko³orów-
nikowym po³o¿eniem), które doprowadzi³o do znacznego
spadku stê¿enia dwutlenku wêgla w atmosferze. Mog³o to
byæ jedn¹ z przyczyn ówczesnego och³odzenia klimatu
(Donnadieu i in., 2004) i czynników sprawczych, jakie
wp³ynê³y na rozwój niezwykle intensywnych zlodowaceñ.

Seria zlodowaceñ ze schy³ku neoproterozoiku, o nie-
spotykanej ju¿ póŸniej skali, by³a zapewne kluczowa dla
dalszego rozwoju biosfery. Mowa tutaj o kriogeñskich zlo-
dowaceniach Sturt i Marino, okreœlanych czêsto zbiorczym
terminem Ziemi Œnie¿ki (Snowball Earth), oraz, w nieco
mniejszej skali, póŸniejszym (ediakarskim) zlodowaceniu
Gaskiers (m.in. Kirschvink, 1992; Hofmann i in., 1998, 2017;
Ramme, Marotzke, 2022; ryc. 1). Mechanizmy odpowie-
dzialne za pocz¹tek i koniec zlodowaceñ, a tak¿e ich wczeœ-
niej zak³adany globalny zasiêg, s¹ szeroko dyskutowane w
literaturze (m.in. Hofmann i in., 1998, 2017; Fairchild, Ken-
nedy, 2007; Micheels, Montenari, 2008; Moczyd³owska,
2008; Ramme, Marotzke, 2022) i ze wzglêdu na z³o¿onoœæ
tematu nie bêd¹ dok³adnie opisywane w niniejszym
artykule, w którym skupiono siê na ich skutkach i wp³ywie
na rozwój królestwa zwierz¹t. Warto jednak zaznaczyæ, ¿e
pomimo dowodów na obecnoœæ l¹dolodów w niskich sze-
rokoœciach geograficznych, przynajmniej okresowo w rejo-
nach równikowych musia³y istnieæ obszary morskie wolne

od lodu (lub pokryte jedynie warstw¹ lodu o gruboœci rzêdu
kilku metrów), które umo¿liwi³y przetrwanie form ¿ycia
zale¿nych od fotosyntezy (m.in. Fairchild, Kennedy, 2007;
Micheels, Montenari, 2008; Moczyd³owska, 2008) i w
konsekwencji dalszy rozwój ekosystemów bêd¹cych
przedmiotem tego artyku³u. Wspomniane wydarzenia,
powoduj¹c zanik, zmianê istniej¹cych i powstawanie
nowych nisz ekologicznych, stanowi³y element presji ewo-
lucyjnej na ówczesne organizmy. Najpewniej by³y rów-
nie¿, przynajmniej czêœciowo, przyczyn¹ wielu innych,
donoœnych przemian œrodowiskowych, tj. wzrostu stê¿enia
tlenu w œrodowisku, zmiany chemizmu oceanów, czy
wzrostu produkcji pierwotnej.

Stê¿enie tlenu a ewolucja zwierz¹t

Tlen jest pierwiastkiem koniecznym do rozwoju
zwierz¹t. Oddychanie tlenowe jest znacznie wydajniejsze
energetycznie od oddychania beztlenowego, a wy¿sze stê-
¿enie dostêpnego tlenu umo¿liwia rozwój z³o¿onych orga-
nizmów wielokomórkowych, pozwala im wykszta³ciæ
wydajny metabolizm i w konsekwencji wp³ywa na aktyw-
ny tryb ¿ycia i wzrost rozmiarów (Knoll, Caroll, 1999;
Knoll, Sperling, 2014). Wydaje siê, ¿e zmiany stê¿enia tle-
nu nierozerwalnie ³¹cz¹ siê z wczesn¹ ewolucj¹ zwierz¹t
(m.in. Fike i in., 2006; Tostevin i in., 2016; Bowyer i in.,
2020), a brak w zapisie kopalnym skamienia³oœci bez-
dyskusyjnych, makroskopowych wielokomórkowców do
póŸnego neoproterozoiku najprawdopodobniej by³ spowo-
dowany m.in. w³aœnie niewystarczaj¹cym stê¿eniem wol-
nego tlenu w œrodowisku (Knoll, 2011).

Rekonstrukcja warunków redoks na pograniczu pre-
kambru i kambru jest przedmiotem wielu prac, ale równie¿
wielu kontrowersji (m.in. Fike i in., 2006; Tostevin, Mills,
2020; Stockey i in., 2021). Wydaje siê jednak, ¿e pocz¹wszy
od kriogenu mo¿na mówiæ o generalnym trendzie wzrostu
stê¿enia wolnego tlenu w œrodowisku, aczkolwiek nie by³
to jednostajny wzrost, a raczej dynamiczny proces, sk³a-
daj¹cy siê z serii pulsów (m.in. Fike i in., 2006; Tostevin,
Mills, 2020; ryc. 1). Pulsy te najpewniej by³y powi¹zane ze
wspomnianymi, wielkoskalowymi wydarzeniami, tj. roz-
padem superkontynentu Rodinia b¹dŸ zlodowaceniami
Sturt, Marino i Gaskiers (Tostevin, Mills, 2020). Zlodowa-
cenia te wywo³a³y erozjê o niezwyk³ej skali. Z kolei czas
ich recesji, spowodowanej gwa³townym ociepleniem i bez-
poœrednio po nim, zaznaczy³ siê znacznym wzrostem tem-
pa wietrzenia chemicznego. Wp³ynê³o to na zwiêkszon¹
dostawê sk³adników od¿ywczych, takich jak fosfor, do
ówczesnych mórz (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010).
Niezwykle ³atwa dostêpnoœæ nutrientów spowodowa³a
znaczny wzrost produkcji pierwotnej, a w nastêpstwie tem-
pa pogrzebania wêgla organicznego oraz produkcji tlenu
przez fitoplankton (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010).

Wzrost iloœci tlenu w atmosferze i w konsekwencji czê-
œciowe utlenienie górnych partii oceanu œwiatowego oraz
dostarczenie do niego du¿ej iloœci nutrientów stworzy³o
odpowiednie warunki do rozwoju bardziej z³o¿onych form
¿ycia (Papineau, 2010; Planavsky i in., 2010). W ediakarze
warunki te podlega³y dalszym zmianom; s¹ one kore-
lowane z pojawianiem siê kolejnych morfologicznych i eko-
logicznych innowacji wœród wczesnych zwierz¹t. Na
podstawie analizy izotopów stabilnych Fike i in. (2006)
opisali wiele pulsów oksydacyjnych w tym okresie,
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Ryc. 1. Najwa¿niejsze czynniki wp³ywaj¹ce na wczesn¹ ewolucjê zwierz¹t 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; pozosta³e dane na podstawie: KaŸmierczak i in., 2013; Zhang i in., 2014; Brocks i in., 2017; Darroch i in., 2018;
Mángano, 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: KaŸmierczak et al., 2013; Zhang et al., 2014; Brocks et al., 2017; Darroch et al., 2018;
Mángano, Buatois, 2020; Tostevin, Mills, 2020)



dowi¹zuj¹c do nich g³ówne innowacje ewolucyjne poja-
wiaj¹ce siê wœród ówczesnych wielokomórkowców, w tym
zwierz¹t. Zwi¹zek miêdzy natlenieniem œrodowiska a obec-
noœci¹ ekosystemów wspó³tworzonych przez zwierzêta
zosta³ dobrze udokumentowany np. w ediakarskim zespole
Nama w Namibii (m.in. Penny i in., 2014; zwiêz³y opis

zespo³u patrz: Majchrzyk, ¯yliñska, 2022), gdzie na
podstawie badañ geochemicznych (analiza izotopów sta-
bilnych oraz obecnoœæ anomalii stê¿enia pierwiastków
ziem rzadkich) uda³o siê odtworzyæ warunki redoks
panuj¹ce w ówczesnym œrodowisku (Wood i in., 2015;
Tostevin i in., 2016; Bowyer i in., 2020).
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Ryc. 2. Przedstawiciele fauny ediakarskiej: A – Kimberella sp., CEP-DG-85, wybrze¿e Morza Bia³ego, 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 pochodz¹ z kolekcji Centrum Edukacji Przyrodniczej Uniwersytetu Jagielloñskiego
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



Asocjacje rafowe tworz¹ce siê w zespole Nama (ryc. 2C),
a tak¿e te sk³adaj¹ce siê z organizmów miêkkocia³ych,
by³y liczne jedynie na wy¿ej wyniesionych, p³ytszych
obszarach szelfu o dobrym natlenieniu, podczas gdy
g³êbsze œrodowiska, gdzie tlenu by³o mniej lub nie by³o go
wcale, pozostawa³y niedostêpne dla zwierz¹t (Wood i in.,
2015; Tostevin i in., 2016; Bowyer i in., 2020). Warunki
redoks nie by³y sta³e i rozwój niektórych zespo³ów fauni-
stycznych bywa³ przez nie hamowany, jednak w badanym
regionie wystêpowania zespo³u Nama jest wskazywany
generalny trend stopniowego rozrostu obszarów natlenio-
nych ku schy³kowi ediakaru (Bowyer i in., 2020). Warto
jednak zwróciæ uwagê, ¿e pomimo wzrostu stê¿enia wol-
nego tlenu w atmosferze oraz w œrodowiskach p³ytkomor-
skich na pograniczu neoproterozoiku i kambru, osi¹gniêcie
zawartoœci tego pierwiastka zbli¿onej do jego wspó³cze-
snych wartoœci, a tak¿e natlenienie g³êbin oceanicznych
nast¹pi³o zdecydowanie póŸniej, najprawdopodobniej
dopiero w dewonie (Tostevin, Mills, 2020; Stockey i in.,
2021).

Stê¿enie jonów wapnia

Wa¿nym zjawiskiem, czêœciowo zwi¹zanym z upo-
wszechnieniem siê tlenu w œrodowisku, jest znaczny
wzrost stê¿enia jonów wapnia w wodzie morskiej pod
koniec neoproteroziku i we wczesnym kambrze (m.in.
Brennan i in., 2004; ryc. 1). Przez znaczn¹ czêœæ prekam-
bryjskiej historii naszej planety oceany by³y silnie nasyco-
ne wêglanem wapnia, dziêki czemu na dnie morskim na
szerok¹ skalê mog³y siê chemicznie wytr¹caæ mineraliza-
cje wêglanowe, czêsto spektakularne, i ³atwo powstawaæ
struktury budowane przez kalcyfikuj¹ce mikroby (Grotzin-
ger, Knoll, 1995; Grotzinger, James, 2000; Hood, Wallace,
2018). By³o to mo¿liwe dziêki szeregowi reakcji chemicz-
nych powi¹zanych z redukcj¹ siarczanów, zachodz¹cych
w œrodowisku anoksycznym (Kempe, KaŸmierczak, 1994;
Grotzinger, Knoll, 1995). Stan ten zacz¹³ siê zmieniaæ wraz
z postêpuj¹cym natlenieniem œrodowisk morskich pod
koniec neoproterozoiku, a podobne warunki powtarza³y siê
póŸniej jedynie podczas globalnych zdarzeñ anoksycznych
(m.in. Pruss i in., 2006; Saitoh i in., 2015; Majchrzyk i in.,
2022).

Wed³ug Kempego i KaŸmierczaka (1994) w prekam-
bryjskich, pozbawionych tlenu wodach jony wapnia by³y
szybko usuwane ze œrodowiska w wyniku masowego
wytr¹cania siê wêglanu wapnia. ¯yj¹ce w takich warun-
kach organizmy nie by³y wiêc przystosowane do radzenia
sobie z wysokim stê¿eniem tej toksycznej dla nich substan-
cji. Natomiast w póŸnym neoproterozoiku, gdy wody by³y
ju¿ lepiej natlenione, proces usuwania na bie¿¹co jonów
wapniowych nie móg³ byæ kontynuowany. Organizmy
¿ywe musia³y wiêc znaleŸæ sposób radzenia sobie ze
znacznymi iloœciami tej szkodliwej substancji (m.in. KaŸ-
mierczak i in., 1985, 2013; Brennan i in., 2004). Mo¿liwym
rozwi¹zaniem tego problemu wydaje siê wykszta³cenie
mechanizmów odpowiedzialnych za tworzenie szkieletu
mineralnego (m.in. KaŸmierczak i in., 1985, 2013; Knoll,
2003; Brennan i in., 2004), czego pierwsze przyk³ady poja-
wiaj¹ siê w zapisie kopalnym jeszcze przed eksplozj¹ kam-
bryjsk¹ (m.in. Penny i in., 2014). Oprócz pozbycia siê
szkodliwych substancji, wytworzenie mineralnego szkie-

letu by³o niezwykle przydatn¹ adaptacj¹ równie¿ ze wzglê-
du na mo¿liwoœæ strukturalnego wsparcia cia³a i utrzymania
jego kszta³tu czy zwiêkszenie mobilnoœci zwierz¹t poprzez
m.in. zapewnienie miejsca do przyczepu miêœni (Sommer-
feldt, Rubin, 2001; Knoll, 2003). Niebagateln¹ rolê w dobie
rozwoju drapie¿nictwa zaczê³a odgrywaæ tak¿e ochronna
rola szkieletu mineralnego (Brennan i in., 2004; Hay i in.,
2006; Fernandez-Busquets i in., 2009). Powstanie pod
koniec ediakaru pierwszych ekosystemów rafowych, two-
rzonych przez organizmy kalcyfikuj¹ce, ¿yj¹ce w dobrze
natlenionych wodach, wskazuje, ¿e te dwie zmiany œrodo-
wiskowe musia³y odgrywaæ wa¿n¹ rolê jeszcze przed eks-
plozj¹ kambryjsk¹ (m.in. Penny i in., 2014; Wood i in.,
2015; ryc. 2C). Mo¿liwe jednak, ¿e organizmy ¿ywe zna-
laz³y zastosowanie dla jonów wapniowych jeszcze przed
wykszta³ceniem szkieletu mineralnego, co wi¹za³o siê bez-
poœrednio z ewolucj¹ zespo³u genów umo¿liwiaj¹cych roz-
wój wielokomórkowców i pojawienie siê zwierz¹t.

GENY ODPOWIEDZIALNE
ZA WCZESN¥ EWOLUCJÊ ZWIERZ¥T

Morfologia i ekologia danego organizmu s¹ w du¿ej
mierze odzwierciedleniem jego genotypu. Nie dziwi wiêc,
¿e przyczyn sprawczych wczesnej ewolucji zwierz¹t czy
te¿ samej eksplozji kambryjskiej zaczêto szukaæ tak¿e
wœród czynników genetycznych.

Samo powstanie zwierz¹t jako z³o¿onych wielokomór-
kowców nie by³oby mo¿liwe bez wykszta³cenia wielu fun-
damentalnych mechanizmów zwi¹zanych z ³¹czeniem
komórek, przesy³aniem sygna³ów i substancji od¿ywczych
miêdzy nimi, a tak¿e bez podzia³u ich pracy (ró¿ne funkcje
poszczególnych typów komórek bêd¹ wstêpem do póŸniej-
szej ewolucji poszczególnych tkanek i narz¹dów), czy apo-
ptozy (programowanej œmierci komórki, kluczowej dla
usuwania starych, Ÿle dzia³aj¹cych komórek i unikania
powstawania nowotworów). Co ciekawe, wiêkszoœæ genów
odpowiedzialnych za te mechanizmy jest wspólna niemal
dla wszystkich zwierz¹t, a czêsto tak¿e dla siostrzanej do
nich grupy wiciowców ko³nierzykowych (Choanoflagella-
ta), maj¹cej z nimi bezpoœredniego, wspólnego przodka,
tj. jednokomórkowych lub kolonijnych protistów (m.in.
Knoll, 2011; Calvalier-Smith, 2017; Erwin, 2020). Pokazu-
je to, ¿e du¿a czêœæ wachlarza genetycznego odpowiedzial-
nego za póŸniejszy sukces ewolucyjny zwierz¹t by³a ju¿
obecna u ich wspólnego przodka, a nawet wczeœniej, przed
manifestacj¹ w zapisie kopalnym kodowanych przez
niego cech (Knoll, 2011; Calvalier-Smith, 2017; Erwin,
2020). Musia³o zatem zaistnieæ jeszcze wiele dodatkowych
warunków, takich jak obecnoœæ korzystnego dla rozwoju
zwierz¹t œrodowiska, aby dany zestaw genów zosta³ odpo-
wiednio wykorzystany. Przyk³adem tego mo¿e byæ wy-
kszta³cenie ju¿ podczas ewolucyjnych pocz¹tków zwierz¹t
kluczowego systemu sygnalizacji miêdzykomórkowych,
wykorzystuj¹cego wspomniane ju¿ jony Ca2+ (Cai, 2008).

Analizuj¹c wyodrêbnianie siê poszczególnych grup
zwierz¹t i ich charakterystycznych cech, warto przyjrzeæ
siê mechanizmowi sprawuj¹cemu kontrolê nad rozwojem
planów budowy organizmu zwierzêcego. Odpowiada za
to zestaw genów, którego kluczowym elementem s¹ geny
homeotyczne (homebox genes; Hox genes; m.in. Zhang
i in., 2014; Erwin, 2020). Od dosyæ dawna postulowano,
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¿e powstanie tych genów, a tak¿e wzrost ich zró¿nico-
wania i ich mutacje mog³y byæ przyczyn¹ dywersyfikacji
zwierz¹t i póŸniejszej eksplozji kambryjskiej (m.in. Knoll,
Caroll, 1999). Nowsze badania pokazuj¹ jednak, ¿e zestaw
genów Hox jest w du¿ej mierze wspólny dla wszystkich
zwierz¹t dwubocznie symetrycznych (jamoch³ony dziel¹
tylko czêœæ tego zestawu), a wiêc musia³ siê wykszta³ciæ
u ich wspólnego 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 czynników sprawczych ró¿ni-
cowania siê zwierz¹t w kambrze.

CZYNNIKI EKOLOGICZNE
A WCZESNA EWOLUCJA ZWIERZ¥T

Presja ewolucyjna

Wielkoskalowe zmiany œrodowiskowe z koñca neo-
proterozoiku niew¹tpliwie stanowi³y tak¿e element du¿ej
presji ewolucyjnej na ówczesne organizmy, czyli si³y
bêd¹cej motorem doboru naturalnego i wp³ywaj¹cej na suk-
ces reprodukcyjny danych populacji, charakteryzuj¹cych
siê okreœlonymi cechami. Przyk³adem tego mog¹ byæ trud-
ne warunki panuj¹ce podczas neoproterozoicznych zlodo-
waceñ, umo¿liwiaj¹ce ¿ycie tylko na niewielkich
obszarach czy refugiach pozbawionych lodu. Warunki
takie mog³yby indukowaæ presjê na szybsze zmiany ewolu-
cyjne u najwczeœniejszych przodków zwierz¹t oraz promo-
waæ rozwój form wielokomórkowych (Hoffman i in., 1998;
Zhang i in., 2014). Organizmy wielokomórkowe mog¹
wydajniej zdobywaæ pokarm ni¿ organizmy jednokomór-
kowe, a tak¿e poprzez zwiêkszenie rozmiaru unikaæ wielu
zagro¿eñ (m.in. Ratcliff i in., 2015; Cavalier-Smith, 2017),
co mog³o byæ korzystne w ówczesnych warunkach. Tezê tê
zdaj¹ siê potwierdzaæ wyniki badañ filogenetycznych,
wskazuj¹ce, ¿e do rozdzielenia siê linii ewolucyjnych pro-
wadz¹cych do g³ównych grup zwierz¹t dosz³o w trakcie
zlodowaceñ lub bezpoœrednio po nich (Erwin i in., 2011;
Erwin, 2020), chocia¿ warto zwróciæ uwagê na dosyæ du¿¹
niedok³adnoœæ datowañ tak odleg³ych zdarzeñ. Równie¿
zapis kopalny wydaje siê przynajmniej czêœciowo wspie-
raæ tak¹ zale¿noœæ. Przyk³adem mo¿e byæ pojawienie siê
nied³ugo po okresie zlodowaceñ najwczeœniejszych poten-
cjalnych przedstawicieli zwierz¹t z formacji Doushantuo
czy Lantian (m.in. Chen i in., 2009; Jiang i in., 2011; Maj-
chrzyk, ¯yliñska, 2022; Yang i in., 2022). Co ciekawe, póŸ-
niejszy rozrost stref morskich o dobrym natlenieniu
równie¿ móg³ stanowiæ rodzaj presji ewolucyjnej i pro-
mowaæ organizmy, które by³y w stanie jak najszybciej
zaadaptowaæ siê do nowo powstaj¹cych nisz ekologicz-
nych i korzystaæ z ich zasobów.

Zmiany w zespo³ach pierwotnych producentów

Niebagateln¹ rolê w kszta³towaniu ekosystemów pod
koniec neoproterozoiku, oprócz wspomnianego wzrostu
produkcji pierwotnej w efekcie ust¹pienia zlodowaceñ,
mia³y tak¿e zmiany w strukturze taksonomicznej fitoplank-
tonu, które uda³o siê odtworzyæ dziêki badaniom biomarke-
rów (Brocks i in., 2017; Bobrovskiy i in., 2020; ryc. 1).
Okazuje siê, ¿e na obszarach, gdzie wystêpowa³y zespo³y
fauny ediakarskiej, najistotniejsz¹ grup¹ pierwotnych pro-

ducentów by³y glony, wypieraj¹ce wczeœniej dominuj¹ce
sinice (Bobrovskiy i in., 2020). Zwiêkszenie znaczenia
glonów w morskich ekosystemach ediakaru jest t³umaczo-
ne lepszym wykorzystywaniem przez nie wzrostu stê¿enia
nutrientów w ówczesnych oceanach w porównaniu z foto-
syntezuj¹cymi prokariontami (Brocks i in., 2017; Brocks,
2018; Bobrovskiy i in., 2020), a tak¿e mo¿liw¹ redukcj¹
biomasy tych drugich przez rozwijaj¹ce siê w tym czasie
pierwotniaki oraz g¹bki (Lenton, Daines, 2018; Van Malde-
gem i in., 2019; Bobrovskiy i in., 2020).

Nowa struktura taksonomiczna pierwotnych producen-
tów spowodowa³a ogromn¹ zmianê w ziemskim ekosyste-
mie i w podstawach wielu sieci troficznych. Jest to stan,
który utrzymywa³ siê przez ca³y fanerozoik i trwa do dzi-
siaj. Wydaje siê, ¿e ten nowy ekosystem, bogaty w lepiej
przyswajalny pokarm, i jego dalsza ewolucja mia³y nieba-
gatelny wp³yw na rozwój fauny w ediakarze, przez co sta-
nowi³ on doskona³e miejsce do póŸniejszej dywersyfikacji
zwierz¹t w kambrze (ryc. 1; Bobrovskiy i in., 2020).

EKSPLOZJA KAMBRYJSKA I JEJ PRZYCZYNY

Czym by³a eksplozja kambryjska?

Zapis kopalny zwierz¹t zaczyna siê kilkadziesi¹t milio-
nów lat przed eksplozj¹ kambryjsk¹, a poœrednie dane
wskazuj¹, ¿e historia tej grupy mo¿e siêgaæ jeszcze dalej w
przesz³oœæ (m.in. Xiao, Laflamme, 2009; Zhang i in., 2014;
Bobrovskiy i in., 2018; Majchrzyk, ¯yliñska, 2022). Rów-
nie¿ innowacje powszechnie kojarzone z eksplozj¹ kam-
bryjsk¹, takie jak wytwarzanie przez zwierzêta szkieletu
mineralnego czy pojawienie siê bioturbacji, pojawi³y siê
jeszcze w ediakarze (m.in. Bengtson, Zhao, 1992; Mánga-
no, Buatois, 2020; Majchrzyk, ¯yliñska, 2022). Eksplozji
kambryjskiej nie mo¿na zatem przedstawiæ, wbrew utartej
opinii, jako nag³ego pojawienia siê zwierz¹t w zapisie
kopalnym wraz z innowacjami ekologicznymi charaktery-
stycznymi dla tej grupy. Wydawaæ by siê mog³o, ¿e stwier-
dzenie takie odbiera w pewnym sensie niezwyk³e znaczenie
eksplozji kambryjskiej, jednak nic bardziej mylnego, gdy¿
jest to czas wyj¹tkowy z wielu wzglêdów.

W tym czasie w zapisie kopalnym pojawili siê przedsta-
wiciele wiêkszoœci typów zwierz¹t, a przynajmniej ich grup
koronnych (obejmuj¹cych wszystkich ¿yj¹cych przedsta-
wicieli danej grupy wraz z wymar³ymi przodkami, a¿ do
ostatniego wspólnego przodka grupy). Mimo ¿e ewolucyj-
ne pocz¹tki tych grup siêgaj¹ czêsto ediakaru, to nag³e
pojawienie siê ich skamienia³oœci w kambrze oznacza, ¿e
zwierzêta w tym okresie musia³y staæ siê znacznie bardziej
powszechne w ekosystemach morskich i by³y du¿o bar-
dziej zró¿nicowane.

Na samo zró¿nicowanie kambryjskiej fauny mo¿emy
spojrzeæ z dwóch stron, od strony zró¿nicowania gatunko-
wego (diversity) oraz zró¿nicowania morfologicznego
(disparity) miêdzy gatunkami (lub wy¿szymi jednostkami
systematycznymi). Przy czym zró¿nicowanie morfologicz-
ne (disparity) jest znacznie wiêksze pomiêdzy g¹bk¹, kra-
bem i delfinem ni¿ pomiêdzy 100 gatunkami mrówek
(diversity). Wed³ug Marshalla (2006) eksplozja kambryj-
ska cechuje siê zarówno wielkim tempem zró¿nicowania
morfologicznego, poprzez pojawienie siê wiêkszoœci
typów zwierz¹t o skrajnie odmiennych planach budowy,
jak i samego zró¿nicowania gatunkowego, przy czym
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wzrost tego drugiego by³ bardziej roz³o¿ony w czasie.
Wyj¹tkowoœæ eksplozji kambryjskiej objawia siê zw³aszcza
wzrostem zró¿nicowania morfologicznego ówczesnych
zwierz¹t, który nigdy wczeœniej ani tak¿e póŸniej w fanero-
zoiku nie osi¹gn¹³ takiej skali (Marshall, 2006). I chocia¿
okresy wzmo¿onego wzrostu zró¿nicowania gatunkowego
zwierz¹t zdarza³y siê póŸniej, 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 wydarzeñ zró¿nicowanie morfologiczne nie ros³o tak
gwa³townie i nie objawia³o siê powstaniem nowych typów
zwierz¹t (Marshall, 2006).

Okazuje siê, ¿e pocz¹tek kambru to czas w dziejach
Ziemi, kiedy tempo ewolucji przybra³o niespotykane war-
toœci. Badania tempa ewolucji fenotypowej i ewolucji
molekularnej u stawonogów pokazuj¹, ¿e by³o ono odpo-
wiednio 4 i 5,5 razy szybsze w porównaniu z reszt¹ fanero-
zoiku (Lee i in., 2013). Co ciekawe, badania tempa
ewolucji pozwalaj¹ oszacowaæ czas trwania samej eksplo-
zji kambryjskiej. Paterson i in. (2019), na podstawie zró¿ni-
cowania gatunkowego, morfologicznego i geograficznego
trylobitów zaraz po ich pojawieniu siê w zapisie kopalnym
ok. 520 mln lat temu (ryc. 3), wykazali, ¿e biodywersyfika-
cja trylobitów nast¹pi³a w trakcie pierwszych 20 mln lat
kambru i potem ju¿ siê nie zwiêksza³a. Zasugerowali
zatem, ¿e w tym interwale wydarzy³ siê g³ówny puls eks-
plozji. Wnioskowanie to jest zgodne z danymi ukazu-
j¹cymi wzrost zró¿nicowania morfologicznego zwierz¹t
w kambrze (Marshall, 2006).

Nasza wiedza na temat zró¿nicowania zwierz¹t w kam-
brze, a zw³aszcza w samych jego pocz¹tkach, jest jednak
dalej niepe³na. Ogromu informacji dostarczaj¹ stanowiska
paleontologiczne o charakterze okien tafonomicznych,
np. ³upki z Burgess (Kanada, miaoling, ok. 508 mln lat
temu; m.in. Conway Morris, 1992; Œliwiñski, ¯yliñska,
2013), ³upki z Chengjiang (Chiny, oddzia³ 2 kambru, ok.
518 mln lat temu; m.in. Zhao i in., 2010) czy stanowisko
Sirius Passet (Grenlandia, oddzia³ 2 kambru, ok. 518 mln
lat temu; m.in. Harper i in., 2019), które s³yn¹ ze znalezisk
ikonicznych skamienia³oœci, m.in. Opabinia, Anomaloca-

ris czy Ottoia (ryc. 4). Badania tych stanowisk wskazuj¹
jednak na dwa istotne problemy. Po pierwsze, jedynie nie-
wielka czêœæ skamienia³oœci pochodzi od organizmów o twar-
dym szkielecie; w przypadku stanowisk ³upków z Burgess
zaledwie ok. 14% z rozpoznanych rodzajów mia³o elemen-
ty twardego szkieletu (Conway Morris, 1986), a w ³upkach
z Chengjiang – jedynie ok. 3% (Leslie i in., 1996). Wska-
zuje to na ogromne braki w zapisie kopalnym organizmów
o s³abym potencjale fosylizacyjnym, które nie mog³y siê
dobrze zachowaæ w mniej sprzyjaj¹cych warunkach, jak
w przypadku okien tafonomicznych. Po drugie, wed³ug
obecnych datowañ najstarsze z dobrze rozpoznanych
kambryjskich okien tafonomicznych liczy sobie jedynie
ok. 518 mln lat (Yang i in., 2018), pozostawiaj¹c s³abo po-
znan¹ lukê ok. 20 mln lat (ca³y terenew), podczas której tak
naprawdê mia³ nast¹piæ g³ówny puls eksplozji kambryjskiej.
Trwaj¹ jednak intensywne badania tego interwa³u i wkrót-
ce ten stan mo¿e siê zmieniæ.
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Ryc. 3. Przyk³ady najstarszych skamienia³oœci trylobitów: A – Protolenus (Protolenus) expectans Or³owski, 1985, MWGUW
ZI/29/2131, Nowa £agowica, Góry Œwiêtokrzyskie, Polska, oddzia³ 2 kambru; B – Issafeniella trifida (Or³owski, 1985), MWGUW
ZI/29/2146, Wola Jastrzêbska, Góry Œwiêtokrzyskie, Polska, oddzia³ 2 kambru. Okazy pochodz¹ z kolekcji Muzeum Geologicznego
im. Stanis³awa Józefa Thugutta, Wydzia³ Geologii, Uniwersytet Warszawski
Fig. 3. Examples of some of the oldest trilobite fossils: A – Protolenus (Protolenus) expectans Or³owski, 1985, MWGUW ZI/29/2131,
Nowa £agowica, Holy Cross Mountains, Poland, Cambrian Series 2; B – Issafeniella trifida (Or³owski, 1985), MWGUW ZI/29/2146,
Wola Jastrzêbska, Holy Cross Mountains, Poland, Cambrian Series 2. Specimens housed in the collections of the Stanis³aw Józef
Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University of Warsaw



W kontekœcie tym niebagateln¹ rolê w badaniu dyna-
miki eksplozji kambryjskiej pe³ni¹ skamienia³oœci œladowe
(ryc. 5), stanowi¹ce unikatowe Ÿród³o wiedzy o budowie
i rozwoju zwierz¹t, czêsto niemaj¹cych mineralnego szkie-
letu. Ediakarskie skamienia³oœci œladowe przypisywane
zwierzêtom cechuj¹ siê bardzo niewielkim stopniem skom-
plikowania i, poza nielicznymi przyk³adami rycia pod
powierzchni¹ osadu ze schy³ku tego okresu, najczêœciej
reprezentuj¹ œlady pozostawione na powierzchni osadu
(m.in. Bottjer, 2010; Mángano, Buatois, 2014, 2017,
2020). Jednak niezale¿nie od tego pokazuj¹ stopniowy
wzrost z³o¿onoœci ekologicznej ówczesnych ekosystemów.
Natomiast kambryjski zapis bioturbacji œwiadczy o nast¹pie-
niu prawdziwego prze³omu we frekwencji i poziomie
skomplikowania tych form, nie bez powodu nazywanego
rewolucj¹ agronomiczn¹ lub rewolucj¹ substratu (Agrono-
mic/Substrate revolution; m.in. Bottjer, 2010; Mángano,
Buatois, 2014, 2017, 2020). Informacje p³yn¹ce z zapisu
ichnoskamienia³oœci pokazuj¹, ¿e ju¿ na samym pocz¹tku
kambru, w fortunie wykszta³ci³ siê szeroki wachlarz typów
budowy zwierz¹t, natomiast wzrost z³o¿onoœci relacji eko-
logicznych w kambryjskich ekosystemach trwa³ dalej, do
koñca terenewu (Mángano, Buatois, 2014). Dok³adne ana-
lizy pozwoli³y ujawniæ cztery fazy rewolucji agronomicz-
nej (Mángano, Buatois, 2020). Pierwsze dwie wydarzy³y siê
jeszcze w ediakarze. Pierwsza jest zapisana w postaci pro-

stych œladów na powierzchni osadu, reprezentuj¹cych naj-
wczeœniejsze zdolne do ruchu zwierzêta, a druga – jako
nieco bardziej z³o¿one œlady z hipotetycznymi przyk³ada-
mi pionowego rycia pod powierzchni¹ osadu, zwi¹zane
z zespo³em Nama. Trzecia faza, która nast¹pi³a na pocz¹tku
kambru (fortun), zapisa³a siê ogromnym wzrostem z³o¿ono-
œci ichnoskamienia³oœci, wskazuj¹cym na niezwyk³y roz-
wój morfologiczny i ekologiczny zwierz¹t oraz g³ówny
puls eksplozji. Natomiast czwarta faza, zaczynaj¹ca siê
mniej wiêcej 520 mln lat temu, dokumentuje zwiêkszenie
g³êbokoœci dna morskiego, na której powstawa³y œlady,
i dalszy wzrost ich z³o¿onoœci, do poziomu zbli¿onego do
reszty fanerozoiku.

Co sta³o za eksplozj¹ kambryjsk¹?

Co mog³o spowodowaæ nag³e wykszta³cenie siê tak
wielu planów budowy zwierz¹t podczas eksplozji kam-
bryjskiej? Jak wspomniano, przyczyn eksplozji zaczêto
szukaæ w genomach zwierz¹t. Wiemy ju¿, ¿e zespo³y
genów odpowiedzialne za rozwój morfologiczny s¹ w du¿ej
mierze wspólne dla wielu grup zwierz¹t. Zatem, mimo ¿e
wspomniany zestaw genów by³ niezbêdny do powstania
wielkiego zró¿nicowania planów budowy zwierz¹t, to ze
wzglêdu na jego du¿¹ uniwersalnoœæ, kluczow¹ rolê w
wykszta³ceniu siê ró¿norodnoœci morfologicznej poszcze-

718

Przegl¹d Geologiczny, vol. 73, nr 8, 2025

Ryc. 4. Przedstawiciele kambryjskiej fauny typu Burgess: A – odcisk aparatu gêbowego radiodonta Peytoia sp., MWGUW ZI/66/0118;
Wiœniówka Du¿a, Góry Œwiêtokrzyskie, Polska, furong (patrz: Masiak, ¯yliñska, 1994); B – odnó¿e 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 pochodz¹ z kolekcji Muzeum
Geologicznego im. Stanis³awa Józefa Thugutta, Wydzia³ 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 ZI/66/0118; Wiœniówka Du¿a, Holy Cross Mountains, Poland, Furongian (see: Masiak, ¯yliñska, 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 Stanis³aw Józef Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University
of Warsaw
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Ryc. 5. Przyk³ady kambryjskich skamienia³oœci œladowych: A – Treptichnus rectangularis Or³owski et ¯yliñska, 1996,
MWGUW ZI/29/3164, Wiœniówka Du¿a, Góry Œwiêtokrzyskie, Polska, furong; B – Rusophycus polonicus Or³owski,
Radwañski et Roniewicz, 1970; MWGUW ZI/86/055, Wiœniówka Du¿a, Góry Œwiêtokrzyskie, Polska, furong. Okazy
pochodz¹ z kolekcji Muzeum Geologicznego im. Stanis³awa Józefa Thugutta, Wydzia³ Geologii, Uniwersytet Warszawski
Fig. 5. Examples of Cambrian ichnofossils: A – Treptichnus rectangularis Or³owski et ¯yliñska, 1996, MWGUW
ZI/29/3164, Wiœniówka Du¿a, Holy Cross Mountains, Poland, Furongian; B – Ruspohycus polonicus Or³owski, Radwañski
et Roniewicz, 1970; MWGUW ZI/86/055, Wiœniówka Du¿a, Holy Cross Mountains, Poland, Furongian. Specimens
housed in the collections of the Stanis³aw Józef Thugutt Geological Museum, Faculty of Geology, University of Warsaw



gólnych grup zwierz¹t odgrywa³o to, jak, kiedy i które kon-
kretne geny by³y aktywowane.

Aktywacja genów odbywa siê w ramach mechani-
zmów ekspresji genowej – czyli procesów, w których
informacja zawarta w genach jest przek³adana na powsta-
nie odpowiedniego produktu, zazwyczaj bia³ka (m.in.
Erwin i in., 2011; Zhang i in., 2014; Erwin, 2020). Du¿e
znaczenie mia³a tak¿e ewolucja samego zestawu genów,
objawiaj¹ca siê m.in. przez zmiany w ich strukturze (czyli
w sposobie organizacji odpowiadaj¹cych tym genom frag-
mentów DNA), pe³nionych funkcjach czy kszta³towaniu
siê nowych szlaków sygna³owych, tj. mechanizmów
odpowiedzialnych za dostarczanie sygna³ów z zewn¹trz
do wnêtrza komórki i w efekcie m.in. wp³ywaj¹cych na
wspomnian¹ ekspresjê genów. Odmienne drogi ewolucji
owych procesów u ró¿nych grup zwierz¹t spowodowa³y, ¿e
w du¿ej mierze wspólny zestaw genów zaowocowa³ nie-
zwykle zró¿nicowanymi planami budowy (m.in. Erwin i in.,
2011; Zhang i in., 2014; Erwin, 2020). Wydaje siê jednak,
¿e podobnie jak w przypadku genów odpowiedzialnych za
wykszta³cenie siê wielokomórkowoœci, na ich odpowied-
nie wykorzystanie musia³o wp³yn¹æ wiele innych czynni-
ków, m.in. œrodowiskowych lub ekologicznych. Pierwszy
z tych czynników to warunki œrodowiskowe. Poszczególne
czynniki, tj. wzrost stê¿enia tlenu w œrodowisku, chemizm
oceanów i wp³yw zlodowaceñ, zosta³y ju¿ szczegó³owo
opisane we wczeœniejszych rozdzia³ach. Warto jednak
zwróciæ uwagê na fakt, ¿e zmiany te by³y stopniowe, a ewo-
lucyjna odpowiedŸ na te czynniki tak¿e wymaga³a czasu.
Na przyk³ad w póŸnym neoproterozoiku zawartoœæ tlenu
w atmosferze zwiêksza³a siê stopniowo (Fike i in., 2006;
Tostevin, Mills, 2020; Stockey i in., 2021). Na owe kumu-
luj¹ce siê procesy na³o¿y³y siê na prze³omie ediakaru i kam-
bru tak¿e zdarzenia tektoniczne, tj. formowanie siê
hipotetycznego superkontynentu Pannocja oraz paleokon-
tynentu Gondwana (Meert, Lieberman, 2008; Zhang i in.,
2014). Zwi¹zane z tym by³o wypiêtrzanie wielkich ³añcu-
chów górskich, czego konsekwencj¹ by³o znaczne tempo
wietrzenia i erozji oraz zwiêkszona dostawa substancji
od¿ywczych (tj. fosforu) do basenów morskich. Podobnie
jak w opisanym wczeœniej procesie zaniku zlodowaceñ,
skutkowa³o to zapewne zwiêkszon¹ aktywnoœci¹ fito-
planktonu i znacznym tempem pogrzebania materii orga-
nicznej, a w konsekwencji dalszym wzrostem stê¿enia
tlenu w œrodowisku (Campbell, Squire, 2010).

Od niedawna wskazuje siê tak¿e na niebagatelne zna-
czenie zmian poziomu morza w kszta³towaniu warunków
redoks i szerzej ewolucji zwierz¹t u zarania eksplozji
kambryjskiej (m.in. Dalziel, 2014; Wood i in., 2023; Bowy-
er i in., 2024). Miêdzy innymi wskazano korelacjê niektó-
rych epizodów transgresywnych ze wzrostem poziomu
natlenienia w œrodowisku i zwi¹zanym z tym zwiêksze-
niem bioró¿norodnoœci na prze³omie ediakaru i kambru
(Bowyer i in., 2024). Jeden z takich epizodów nast¹pi³
w³aœnie w pocz¹tkowej fazie eksplozji kambryjskiej.
Powstaj¹ce wówczas rozleg³e obszary stosunkowo dobrze
natlenionych, p³ytkich mórz szelfowych by³y idealnym
œrodowiskiem do rozwoju ówczesnej fauny (Bowyer i in.,
2024). Wydaje siê wiêc, ¿e ze wzglêdu na wiele sprzy-
jaj¹cych czynników, na prze³omie ediakaru i kambru stê¿e-
nie tlenu mog³o byæ na tyle znacz¹ce, by móg³ on pojawiæ
siê w szerokim spektrum œrodowisk morskich, umo¿li-
wiaj¹c rozwój zwierz¹t w ró¿nych niszach ekologicznych.

Pewnym preludium tego procesu u schy³ku ediakaru wydaje
siê rozwój zespo³u Nama, który ze wzglêdu na swoj¹
z³o¿onoœæ, tj. obecnoœæ biomineralizacji, struktur rafowych,
œladów drapie¿nictwa i stopieñ skomplikowania bioturbacji,
bardziej przypomina ekosystemy kambryjskie ni¿ wczeœniej-
sze fauny ediakarskie (Darroch i in., 2018). Mo¿liwe wiêc, ¿e
pierwszy akt eksplozji rozegra³ siê jeszcze przed pocz¹tkiem
kambru.

Ze wzglêdu na pewne trudnoœci w korelacji zmian œro-
dowiskowych i ewolucji genomu z eksplozj¹ kambryjsk¹
(spowodowane m.in. niedok³adnoœci¹ zegarów molekular-
nych) warto równie¿ zwróciæ uwagê na czynniki ekolo-
giczne, jakie mog³y byæ odpowiedzialne za to wydarzenie.
Zjawiskiem czêsto wi¹zanym z eksplozj¹ kambryjsk¹ jest
pojawienie siê drapie¿nictwa. Swoisty wyœcig zbrojeñ
miêdzy drapie¿nikiem a ofiar¹ stanowi³by doskona³¹
presjê ewolucyjn¹ na wykszta³canie siê coraz to nowszych
mechanizmów obronnych (tj. wykorzystanie mineralne-
go szkieletu czy ukrywanie siê pod powierzchni¹ osadu)
i przeciwnych do nich adaptacji drapie¿ników, co mog³oby
mieæ niebagatelny wp³yw na ró¿nicowanie siê zwierz¹t
w kambrze (m.in. Peterson i in., 2005; Dzik, 2007; Erwin
i in., 2011). Œlady interpretowane jako przejawy drapie¿-
nictwa s¹ znane ju¿ ze schy³ku ediakaru (m.in. Bengtson,
Zhao, 1992; ryc. 1). Zhang i in. (2014) zwracaj¹ jednak
uwagê, ¿e nie znaleziono dot¹d potencjalnego kandydata,
który móg³ zostawiæ te œlady, a najwczeœniejszymi znany-
mi z zapisu kopalnego drapie¿nikami s¹ pojawiaj¹ce siê
ok. 520 mln lat temu protokonodonty. Otwarta pozostaje
równie¿ kwestia czynnika, jaki spowodowa³ pojawienie siê
zwierz¹t drapie¿nych. Wydaje siê wiêc, ¿e drapie¿nictwo,
mimo ¿e stanowi³o wa¿ny element samej eksplozji kam-
bryjskiej, nie musia³o byæ jej g³ówn¹ przyczyn¹.

Nie bez wp³ywu mog³o byæ tak¿e dalsze ró¿nicowanie
siê grupy pierwotnych producentów. Wyniki badañ poka-
zuj¹, ¿e na pocz¹tku kambru szybko rozwinê³y siê nowe
grupy fitoplanktonu, o czym œwiadczy pojawienie siê wie-
lu nowych typów akritarchów (cyst przetrwalnikowych
ró¿nych grup glonów) oraz wzrost znaczenia wielokomór-
kowych form glonów (m.in. Moczyd³owska, 2011; Nowak
i in., 2015; Harvey, 2023). Bez w¹tpienia organizmy te
by³y podstaw¹ nowych, bogatszych sieci pokarmowych,
a owo wiêksze zró¿nicowanie Ÿróde³ pokarmu musia³o
z kolei pozytywnie odbiæ siê na wzroœcie bioró¿norodnoœci
ówczesnych zwierz¹t (m.in. Moczyd³owska, 2011; Nowak
i in., 2015; Harvey, 2023). Pewnymi œladami tych proce-
sów mog¹ byæ m.in. znaleziska niestrawionych form prze-
trwalnikowych zielenic w sfosylizowanych odchodach
zwierz¹t kambryjskich (Harvey, 2023).

Po ka¿dym wymieraniu nastêpuje okres gwa³townego
ró¿nicowania siê fauny, który pozwala wype³niæ puste
nisze ekologiczne. Pojawi³y siê wiêc sugestie, ¿e eksplozja
kambryjska mog³a byæ radiacj¹ adaptatywn¹ po wymarciu
fauny ediakarskiej (ryc. 1; Darroch i in., 2018; Tarhan i in.,
2018; Mussini, Dunn, 2024). Szczegó³owe badania poka-
za³y jednak, ¿e tak naprawdê nie mieliœmy do czynienia
z jednym epizodem wymierania, a co najmniej dwoma,
tj. wymarciem zespo³u znad Morza Bia³ego i zast¹pieniem
go zespo³em z Nama (opis zespo³ów patrz: Majchrzyk,
¯yliñska, 2022) jeszcze w ediakarze, a nastêpnie wymiera-
niem na granicy ediakaru i kambru (Darroch i in., 2018).
Co ciekawe, zauwa¿ono, ¿e najwiêksze zmiany w struktu-
rach ówczesnych ekosystemów oraz w charakterystyce
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ekologicznej wspó³tworz¹cych je zwierz¹t zasz³y w pierw-
szym epizodzie wymierania, a nie na granicy z kambrem.
Natomiast zespó³ z Nama jest, jak wspomniano, pod wielo-
ma wzglêdami bardziej podobny do póŸniejszej fauny
kambryjskiej ni¿ do wczeœniejszych zespo³ów ediakar-
skich (Darroch i in., 2018; Tarhan i in., 2018; Mussini,
Dunn, 2024). Du¿a czêœæ ediakarskich taksonów najpew-
niej faktycznie zanik³a na granicy z kambrem, jednak ze
wzglêdu na niepewn¹ przynale¿noœæ systematyczn¹
ówczesnych zwierz¹t stwierdzenie, które konkretne linie
ewolucyjne wymar³y pod koniec ediakaru, a które konty-
nuowa³y siê w kambrze jest tak naprawdê bardzo niepewne
(Darroch i in., 2018; Tarhan i in., 2018; Mussini, Dunn,
2024). Ciekawym przyk³adem ci¹g³oœci ewolucyjnej miê-
dzy ediakarem i kambrem jest linia ewolucyjna zwierz¹t
przypominaj¹cych znany z zespo³u Nama, biominerali-
zuj¹cy rodzaj Cloudina, kontynuuj¹cy siê i ulegaj¹cy dal-
szemu ró¿nicowaniu w kambrze (Park i in., 2021). Warto
równie¿ zaznaczyæ, ¿e mimo nag³ego wzrostu bioró¿no-
rodnoœci, obserwowanego po epizodach póŸniejszych,
fanerozoicznych wielkich wymierañ (m.in. Chen, Benton,
2012; Stroud, Losos, 2016), zró¿nicowanie morfologiczne
zwierz¹t podczas tych wydarzeñ nie ros³o tak gwa³townie
i nie objawia³o siê powstawaniem ca³kowicie nowych pla-
nów budowy organizmów, jak wydarzy³o siê w przypadku
eksplozji kambryjskiej (Marshall, 2006). Wydaje siê
zatem, ¿e tak¿e wymieranie fauny ediakarskiej mog³o mieæ
wp³yw na eksplozjê kambryjsk¹, ale nie by³o jej g³ówn¹
przyczyn¹.

Niewykluczone jednak, ¿e samo istnienie zwierz¹t pod
koniec neoproterozoiku, w ramach tzw. in¿ynierii œrodowi-
skowej (ecosystem engineering; tj. procesu, w którym
organizmy ¿ywe lub ich procesy ¿yciowe wp³ywaj¹ na œro-
dowisko, kszta³tuj¹c dostêpnoœæ zasobów lub nisze ekolo-
giczne dla innych organizmów), przygotowa³o niejako
grunt pod niespotykany rozwój Metazoa w kambrze (m.in.
Meysman i in., 2006; Bottjer, 2010; Erwin, Tweedt, 2012;
Zhang i in., 2014). Pojawienie siê pierwszych bioturbacji
u schy³ku ediakaru spowodowa³o z czasem zanik charakte-
rystycznych dla tego okresu mat mikrobialnych spa-
jaj¹cych osad i wspomaga³o natlenienie dna morskiego;
z kolei dzia³alnoœæ filtratorów, np. g¹bek, powodowa³o
usuwanie nadmiaru materii organicznej, co równie¿ mog³o
mieæ pozytywny wp³yw na natlenienie wód przydennych.

Powstanie coraz bardziej z³o¿onych ekosystemów,
takich jak zespó³ z Nama, wp³ynê³o na tworzenie siê
nowych nisz ekologicznych, które mog³y byæ zajmowane
przez coraz bardziej wyspecjalizowane zwierzêta. Two-
rzy³o to pewnego rodzaju sprzê¿enie zwrotne, gdzie
powstawanie bardziej z³o¿onych ekosystemów wp³ywa³o
na dalszy wzrost ich z³o¿onoœci. Na pocz¹tku kambru pro-
ces ten nabra³ jeszcze wiêkszego tempa. Wydaje siê wiêc,
¿e tak naprawdê zespó³ wzajemnie zale¿nych od siebie i na-
pêdzaj¹cych siê czynników genetycznych, œrodowiskowych
i ekologicznych stanowi³ motor eksplozji kambryjskiej,
a tak z³o¿onego procesu nie da siê wyjaœniæ jedn¹ prost¹
przyczyn¹. Natomiast korzenie eksplozji kambryjskiej siê-
gaj¹ znacznie g³êbiej w przesz³oœæ.

Ciekawym g³osem w dyskusji nad eksplozj¹ kam-
bryjsk¹, wartym przytoczenia na koñcu niniejszego tekstu,
jest niedawna praca Servais i in. (2023). Autorzy argumen-
tuj¹ w niej, ¿e sama eksplozja kambryjska tak naprawdê nie
wydarzy³a siê, tylko by³a, wraz z póŸniejsz¹ radiacj¹ ordo-

wick¹, czêœci¹ d³ugiego procesu wczesnopaleozoicznej
radiacji zwierz¹t, w du¿ej mierze kontrolowanej ewolucj¹
uk³adu ówczesnych kontynentów. Servais i in. (2023)
wskazuj¹, ¿e wydzielanie osobno tych dwóch radiacji mo¿e
wynikaæ z niewystarczaj¹cej iloœci danych pochodz¹cych
z dziel¹cego je interwa³u, tj. furongu (póŸnego kambru).
Chocia¿ g³ówna myœl cytowanej pracy jest bardzo kon-
trowersyjna, to podkreœla jednak wa¿ny fakt ci¹g³oœci
ewolucji ziemskiej biosfery, wskazuje, jak wielu danych
dotycz¹cych wczesnej ewolucji zwierz¹t wci¹¿ brakuje
i podkreœla mo¿liwoœæ zmiany w przysz³oœci wielu utar-
tych pogl¹dów na temat tego donios³ego procesu.

PODSUMOWANIE

Wydaje siê, ¿e eksplozja kambryjska nie ma jednego
prostego wyjaœnienia. By³o to niezwykle z³o¿one zdarze-
nie, którego wyj¹tkowoœæ le¿y w wielu wzajemnie napê-
dzaj¹cych siê procesach. Odpowiedni wachlarz genetyczny
móg³ byæ optymalnie wykorzystany dziêki korzystnym
warunkom œrodowiskowym i dodatkowo napêdzany eko-
logicznymi sprzê¿eniami zwrotnymi. Pokazuje to, ¿e tak
naprawdê ka¿dy z tych elementów by³ niezbêdny i nie
mo¿na rozpatrywaæ eksplozji kambryjskiej w oderwaniu
od któregokolwiek z nich. Warto zwróciæ uwagê, ¿e korze-
nie eksplozji kambryjskiej i czynników j¹ napêdzaj¹cych
siêgaj¹ znacznie g³êbiej w przesz³oœæ, co najmniej do edia-
karu, kiedy kszta³towa³y siê warunki odpowiednie do roz-
woju zwierz¹t i pojawia³y siê kolejne innowacje
ewolucyjne, które upowszechni³y siê i podlega³y gwa³tow-
nemu zró¿nicowaniu w kambrze. Kluczowym faktem jest
te¿ to, ¿e do pe³nego zrozumienia eksplozji kambryjskiej
nie wystarczy analiza samego zapisu kopalnego; potrzeba
tak¿e wielu danych otrzymywanych w wyniku badañ nad
biologi¹ i genetyk¹ wspó³czesnych organizmów. Wydaje
siê, ¿e na ewolucjê zwierz¹t w neoproterozoiku i kambrze
mo¿emy spojrzeæ jak na jeden ci¹g³y proces, który wraz
z kumulacj¹ korzystniejszych warunków nabra³ rozpêdu
i zaowocowa³ prawdziw¹ eksplozj¹ ¿ycia.
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Ryc. 3. Słodkowodne i lądowe ślimaki z mioceńskiego złoża Szczerców, centralna Polska. Fot. M.A. Salamon:  
A – Gyraulus sp., A1 – widok z przodu z widocznym ujściem, A2 – widok boczny od strony pępka, A3 – widok boczny 
od strony wierzchołka; B – Punctum sp., B1 – widok z przodu z widocznym ujściem, B2 – widok boczny od strony 
pępka, B3 – widok boczny od strony wierzchołka; C – Vertigo callosa, C1 – widok z przodu z widocznym ujściem, 
C2 – widok boczny; D – Opeas minutum, na pierwszym planie widok z przodu z widocznym ujściem; E – Tylomelania 
toradjarum, widok z przodu z widocznym ujściem; F – Archaeozonites costatus, F1 – grzbiet muszli, F2 – widok 
boczny od strony pępka, F3 – widok boczny od strony wierzchołka; B – przykłady bioerozji
Fig. 3. Freshwater and terrestrial gastropods from the Miocene Szczerców deposits, central Poland. Photo by M.A. Sala-
mon: A – Gyraulus sp., A1 – anterior view with visible opening, A2 – lateral view from the umbilicus, A3 – lateral 
view from the apex; B – Punctum sp., B1 – anterior view with visible opening, B2 – lateral view from the umbilicus,  
B3 – lateral view from the apex; C – Vertigo callosa, C1 – anterior view with visible opening, C2 – lateral view;  
D – Opeas minutum, in the foreground, anterior view with visible opening; E – Tylomelania toradjarum, anterior view 
with visible opening; F – Archaeozonites costatus, F1 – shell crest, F2 – lateral view from the umbilicus, F3 – lateral view 
from the apex; B – examples of bioerosion
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Zdjêcie na ok³adce: Kambryjska skamienia³oœæ œladowa Cruziana semiplicata Salter, 1854, MWG ZI/86/008, Wiœniówka Du¿a, Góry
Œwiêtokrzyskie, Polska, furong (zobacz artyku³ A. Majchrzyka i A. ¯yliñskiej na str. 711). Okaz pochodzi z kolekcji Muzeum
Geologicznego im. Stanis³awa Józefa Thugutta, Wydzia³ Geologii, Uniwersytet Warszawski. Fot. A. Majchrzyk
Cover photo: Cambrian ichnofossil Cruziana semiplicata Salter, 1854, MWG ZI/86/008, Wiœniówka Du¿a, Holy Cross Mountains,
Furongian (see article by A. Majchrzyk and A. ¯yliñska on p. 711). Specimen housed in the collections of the Stanis³aw Józef Thugutt
Geological Museum, Faculty of Geology, University of Warsaw. Photo by A. Majchrzyk
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