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A b s t r a c t. Crinoids (Crinoidea) represent an extant echinoderm clade and constitute a key model group for stu-
dying long-term evolutionary dynamics of marine benthic ecosystems. Modern crinoid assemblages display a pro-
nounced ecological dichotomy between highly diverse and morphologically plastic comatulids and relict stalked
lineages. Although extant stalked crinoids, including isocrinids, hyocrinids and cyrtocrinids, are largely restricted
to deep-water environments characterized by hard substrates, low sedimentation rates, and well-ventilated bottom

waters, their fossil record demonstrates that they were once widespread and abundant in shallow-marine settings. This shift highlights
a major ecological displacement, most likely driven by increasing predation pressure during the late Mesozoic, and underscores the
limitations of direct actualistic analogies. Cyrtocrinids, in particular, exhibit extreme morphological specializations, such as stem
reduction or loss, extensive skeletal fusion, and protective arm architectures, resulting in pronounced morphological variability. The
occurrence of extant representatives of Jurassic and Cretaceous lineages, often referred to as “living fossils”, highlights the long-term
stability of certain crinoid morphologies and ecological strategies, strengthening their utility as models for palaeoenvironmental
reconstructions.
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Szkar³upnie (Echinodermata) to wy³¹cznie morskie,
g³ównie stenohalinowe bezkrêgowce, obejmuj¹ce piêæ
obecnie ¿yj¹cych gromad. Zalicza siê do nich: liliowce
(Crinoidea), rozgwiazdy (Asteroidea), wê¿owid³a (Ophiu-
roidea), je¿owce (Echinoidea) i strzykwy (Holothuroidea).
Cechuj¹ siê one obecnoœci¹ endoszkieletu zbudowanego
z kalcytowych elementów o charakterystycznej trabekular-
nej strukturze zwanej stereomem, wystêpowaniem uk³adu
wodnego oraz symetri¹ promienist¹ w stadium doros³ym
(np. Radwañska, 1995).

Liliowce z podgromady Articulata pojawi³y siê w triasie
i przetrwa³y do czasów wspó³czesnych (np. Hess, Messing,
2011), choæ najnowsze dane molekularne wskazuj¹, ¿e ich
korzenie mog¹ siêgaæ póŸnego paleozoiku (Rouse i in.,
2026). Podwa¿a to wczeœniejsze pogl¹dy, zgodnie z który-
mi Articulata wyewoluowa³y dopiero po wielkim wymie-
raniu na granicy permu i triasu. Zamiast tego okazuje siê,
¿e ju¿ w permie mog³y istnieæ przodkowie dzisiejszych
Isocrinida. Typowo paleozoiczne grupy zaliczane do
Camerata, Flexibilia i Inadunata bezpowrotnie wymar³y na
granicy perm/trias (np. Hess i in., 1999).

Podgromada Articulata obejmuje wszystkie ¿yj¹ce obec-
nie liliowce, zarówno formy osiad³e, jak i swobodnie poru-
szaj¹ce siê komatulidy (gwiazdy pierzaste; feather stars).
Charakteryzuje siê ona brakiem p³ytek analnych u osobni-
ków doros³ych (np. Hess, 2006). Wiêkszoœæ spoœród ok.
600 obecnie ¿yj¹cych gatunków liliowców stanowi¹ swo-
bodnie poruszaj¹ce siê komatulidy (Comatulida), w prze-
wa¿aj¹cej czêœci pozbawione ³odygi. Formy bez³odygowe
zamieszkuj¹ p³ytkie wody tropikalne, choæ obecne s¹ one
tak¿e w strefach polarnych (Hess i in., 1999). Wykazuj¹
przy tym niezwyk³¹ plastycznoœæ morfologiczn¹, co utrud-

nia ich klasyfikacjê i sugeruje trwaj¹c¹ dywersyfikacjê tej
grupy (Messing, 1997). Pozosta³e ok. 80 gatunków osiad³ych
liliowców (³odygowe komatulidy; izokrynidy, Isocrinida;
hiokrynidy, Hyocrinida; cyrtokrynidy, Cyrtocrinida) jest
ograniczonych do wód relatywnie g³êbokich (Hess i in.,
1999), co zostanie omówione w dalszej czêœci pracy. Fakt,
¿e artikulaty pojawi³y siê w zapisie kopalnym na pocz¹tku
mezozoiku, a byæ mo¿e w paleozoiku, o czym wspominano
powy¿ej, i ¿e obejmuj¹ wszystkie wspó³czesne formy li-
liowców, czyni tê podgromadê kluczow¹ jednostk¹ w ba-
daniach ewolucyjnych i filogenetycznych gromady Crino-
idea. Z tego wzglêdu stanowi¹ one jedyne ogniwo ³¹cz¹ce
bogaty zapis kopalny tej gromady z danymi molekularny-
mi, rozwojowymi i ekologicznymi form ¿yj¹cych, a tym
samym odgrywaj¹ zasadnicz¹ rolê w rekonstrukcji ewolucji
i filogenezy gromady Crinoidea. Analiza biologii i ekologii
wspó³czesnych liliowców dostarcza narzêdzi do bardziej
precyzyjnej interpretacji morfologii fukcjonalnej struktur
szkieletowych w materiale kopalnym, tafonomii i paleo-
ekologii zespo³ów liliowcowych oraz rekonstrukcji wa-
runków sedymentacji i parametrów paleoœrodowiskowych
dawnych mórz.

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie ró¿norodnoœci
morfologicznej, ekologicznej i batymetrycznej dzisiejszych
liliowców (Crinoidea), ze szczególnym uwzglêdnieniem
kontrastu pomiêdzy swobodnie ¿yj¹cymi komatulidami,
a reliktowymi liniami ³odygowymi (izokrynidy, hiokryni-
dy, cyrtokrynidy). W pracy przeanalizowano ich kluczowe
adaptacje morfologiczne w kontekœcie zajmowanych nisz
ekologicznych, obecne rozmieszczenie przestrzenne oraz
znaczenie g³êbokiego morza jako d³ugoterminowego refu-
gium ewolucyjnego. Szczególn¹ uwagê poœwiêcono for-
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mom okreœlanych mianem „¿ywych skamienia³oœci” oraz
roli danych aktualistycznych w interpretacji zapisu kopal-
nego liliowców.

KOMATULIDY

Formy bez³odygowe

W wiêkszoœci przypadków komatulidy nie maj¹ ³odygi
w stadium doros³ym, a do obiektów na dnie morskim przy-
czepiaj¹ siê bocznymi wyrostkami (w¹sami), tzw. cirri,
które s¹ po³¹czone z p³ytk¹ centrodorsaln¹. Ta z kolei jest
zaopatrzona w p³ytki radialne, od których odchodz¹ ramio-
na (ryc. 1C). Hess i in. (1999) zwracali uwagê, ¿e zespo³y
komatulidów zwi¹zane z rafami cechuj¹ siê wysok¹ ró¿no-
rodnoœci¹ gatunkow¹. Jednoczeœnie podkreœlali oni znaczny
zakres zmiennoœci morfologicznej obserwowanej w obrêbie
pojedynczych gatunków wolno¿yj¹cych liliowców. Jako
przyk³ad takiej plastycznoœci wewn¹trzgatunkowej przy-
wo³ywano populacje z Antyli i Bahamów, gdzie osobniki
tego samego taksonu ró¿ni³y siê zarówno liczb¹, jak i d³u-
goœci¹ ramion, co interpretowano jako efekt zró¿nicowanej
dostêpnoœci zasobów pokarmowych. Hess i in. (1999) oraz
Hess i Messing (2011 i literatura tam cytowana) wskazy-
wali ponadto, ¿e komatulidy wykazuj¹ wyraŸne zró¿nico-
wanie ekologiczne, zajmuj¹c odmienne mikrosiedliska
w obrêbie raf. Czêœæ form jest zwi¹zana z obszarami
o intensywnym przep³ywie wody, inne natomiast wykorzy-
stuj¹ szczeliny i zag³êbienia, z których wysuwaj¹ ramiona
pomiêdzy strukturami koralowymi. Zdaniem Hessa i in.
(1999) wspó³czesne komatulidy wystêpuj¹ najczêœciej na
g³êbokoœciach 1–70 m p.p.m., co przez wielu autorów by³o
interpretowane jako przes³anka do traktowania ich jako
wskaŸników œrodowisk p³ytkowodnych lub relatywnie p³yt-
kich (np. Salamon, 2008a; Salamon i in., 2009; Zamora
i in., 2018). Badania innych autorów wykaza³y jednak, ¿e
grupa ta nie jest ograniczona wy³¹cznie do strefy p³ycizn
(np. Mei i in., 2023).

Niedawno Veitch i Baumiller (2021), Veitch (2022)
oraz Gorzelak i Salamon (2023, 2024) na podstawie obser-
wacji in situ dokumentowali powszechne wystêpowanie

komatulidów u wybrze¿y Hondurasu na g³êbokoœciach siê-
gaj¹cych ok. 650 m p.p.m. W œrodowiskach tych wspó³-
wystêpowa³y one z jamoch³onami, wê¿owid³ami, g¹bka-
mi, g³owonogami, krewetkami oraz innymi szkar³upniami,
zasiedlaj¹c strome œciany dna morskiego o silnie urzeŸbio-
nej powierzchni, z licznymi zag³êbieniami, tunelami i jas-
kiniami. Obserwacje te potwierdzaj¹, ¿e komatulidy prefe-
ruj¹ twarde, stabilne pod³o¿e, unikaj¹ osadów mulistych,
chyba ¿e dysponuj¹ silnie wyd³u¿onymi cirri, które zapo-
biegaj¹ zapadaniu siê cia³a zwierzêcia w miêkkim osadzie.
Wraz z niektórymi formami ³odygowymi s¹ one równie¿
zaskakuj¹co czêstym elementem fauny ch³odniejszych wód
pó³nocnych i antarktycznych (Hess, Messing, 2011).

Najwy¿sze bogactwo gatunkowe wspó³czesnych li-
liowców pierzastych notuje siê na rozleg³ych rafach kora-
lowych strefy Indo-Pacyfiku (Meyer, Macurda, 1980; Hess
i in., 1999). Jak wskazywali Meyer i Macurda (1980), w nie-
których lokalizacjach liczba wspó³wystêpuj¹cych gatun-
ków komatulidów mo¿e siêgaæ ok. 30. Jednym z najlepiej
udokumentowanych przyk³adów jest Lizard Island na ob-
szarze Wielkiej Rafy Barierowej, gdzie formy te zasiedlaj¹
wyj¹tkowo p³ytkie œrodowiska morskie. Z kolei Messing
(1997) zwraca³ uwagê, ¿e w niektórych rejonach zagêsz-
czenie komatulidów jest bardzo wysokie, lokalnie nawet
do 115 osobników, reprezentuj¹cych 12 gatunków na m2,
jak ma to miejsce na pó³nocnych wybrze¿ach Papui-Nowej
Gwinei. Podobnie, Macurda i Meyer (1977) dokumento-
wali, ¿e w strefie przybrze¿nej zachodnich Karaibów, na
g³êbokoœciach rzêdu 1–3 m p.p.m., liczebnoœæ tych liliow-
ców przekracza³a 20 osobników na m2. Porównywalne
zagêszczenie dokumentowano w zapisie kopalnym, np.
Paracomatula helvetica z bajosu Szwajcarii (Hess, 1951),
dla której autor ten sugerowa³ lokalne nagromadzenia li-
cz¹ce do 25 osobników na m2, przy czym by³a to jedyna
tego typu masowa koncentracja w analizowanym materia-
le. Z kolei Salamon i in. (2009) odnotowali nieco ponad
100 p³ytek centrodorsalnych Glenotremites paradoxus

z tzw. warstwy konulusowej turonu po³udniowej Polski,
choæ okreœlili tê koncentracjê mianem Lagerstätte. Warto
jednak podkreœliæ, ¿e tego typu dane paleontologiczne nie
s¹ w pe³ni porównywalne z obserwacjami wspó³czesnymi,
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Ryc. 1. Przyk³ady liliowców wymienianych w tekœcie artyku³u. A – hiokrynid, B – ³odygowy komatulid, C – bez³odygowy komatulid,
D – cyrtokrynid, E – izokrynid. Na ryc. A i C zaznaczono elementy morfologiczne liliowców wymieniane w tekœcie. A–B przerysowane
z Hess, Messing (2011), C–E z kolekcji M. Salamona
Fig. 1. Examples of crinoids mentioned in the text of the article. A – hyocrinid, B – stalked comatulid, C – stalkless comatulid, D – cyrtocrinid,
E – isocrinid. Figures A and C show the morphological elements of crinoids mentioned in the text. A–B redrawn from Hess, Messing
(2011); C–E from the collection of M. Salamon



przede wszystkim ze wzglêdu na brak precyzyjnych infor-
macji o powierzchni, z której pochodzi materia³, a tak¿e
z uwagi na zjawisko uœrednienia czasowego (time-avera-
ging), polegaj¹ce na kumulacji szcz¹tków z ró¿nych okre-
sów w jednym poziomie osadowym (Kidwell, Flessa, 1995).
W konsekwencji obserwowane koncentracje mog¹ odzwier-
ciedlaæ d³ugotrwa³¹ akumulacjê szcz¹tków, a nie rzeczy-
wiste, synchroniczne zagêszczenia populacji. Szerzej
zagadnienie wystêpowania komatulidów w osadach mezo-
i kenozoicznych Polski omawiali m.in. Pisera (1983), Rad-
wañska (1987, 2003, 2005, 2007), Salamon i Zatoñ (2007),
Salamon (2008b) oraz Salamon i in. (2025a).

Formy ³odygowe

Hess i Messing (2011) zaliczyli do komatulidów tak¿e
przedstawicieli dwóch rzêdów, które zachowuj¹ ³odygê
w stadium doros³ym: Bourgueticrinina oraz Guillecrinina.
Bourguetikrynidy (ryc. 1B), mimo ¿e przez niektórych
równie¿ obecnie ³¹czone z millerikrynidami (Millericrini-
da) ze wzglêdu na brak cirri, wyró¿niaj¹ siê unikatowym,
synartialnym typem artykulacji pomiêdzy kolumnaliami,
rozpoznanym m.in. u bez³odygowych komatulidów w sta-
dium juwenilnym. Na tej podstawie Simms (1988) postulo-
wa³ ich pochodzenie z linii izokrynidowo-komatulidowej,
interpretuj¹c ten proces jako efekt pedomorfozy. Rouse
i in. (2026) tak¿e widzieli bourguetikrynidy wœród komatu-
lidów, ale zwracali uwagê, ¿e wœród tych liliowców obecne
s¹ formy (np. Atopocrinus), które s¹ œciœle spokrewnione
z ³odygowymi hiokrynidami, przez co konieczne s¹ dalsze
rewizje taksonomiczne tej grupy szkar³upni.

Odmienn¹ historiê klasyfikacyjn¹ maj¹ guillekrynidy,
reprezentowane wspó³czeœnie przez rodzaj Guillecrinus,
które pierwotnie by³y zaliczane do paleozoicznych Inadunata,
ze wzglêdu na domnieman¹ obecnoœæ p³ytek infrabazal-
nych w kielichu (Roux, 1985; Bourseau i in., 1991). Po-
nowne analizy przeprowadzone przez Améziane i Rouxa
(2005) wykaza³y jednak, ¿e elementy te u guillekrynidów
nie wystêpuj¹. Autorzy ci zwrócili ponadto uwagê na ich
pokrewieñstwo z rodzin¹ Hyocrinidae (charakterystyka po-
ni¿ej) oraz bourguetikrynidami. Mironov i Sorokina (1998)
przypisali te liliowce do Hyocrinida na podstawie zespo³u
cech wspólnych, natomiast Hess i Messing (2011) zaliczyli
Guillecrinina do Comatulida, zgodnie z wynikami analiz
molekularnych przedstawionych przez Cohena i in. (2004).

Wszyscy wspó³czeœnie ¿yj¹cy przedstawiciele ³odygo-
wych komatulidów s¹ notowani wy³¹cznie ze œrodowisk
g³êbokich i skrajnie g³êbokich, choæ ich kopalni przedsta-
wiciele s¹ znani tak¿e ze œrodowisk p³ytkowodnych (np.
Salamon, 2007). Roux i in. (2025) wskazywali, ¿e gatunki
nale¿¹ce do rodzin Bathycrinidae i Hyocrinidae w regionie
Indo-Pacyfiku pojawiaj¹ siê ju¿ na g³êbokoœciach rzêdu
500–600 m p.p.m., przy czym ich najwiêksza liczebnoœæ
jest obserwowana poni¿ej 1000 m p.p.m. Wczeœniej Tun-
nicliffe i in. (2016) podawali, ¿e minimalna g³êbokoœæ
wystêpowania Bathycrinidae wynosi ok. 200 m p.p.m.
Z kolei Roux (1976) oraz Roux i in. (2019) notowali rodzaj
Cherbonniericrinus z przedzia³u 330–627 m p.p.m. w Za-
toce Biskajskiej. Ponadto Roux i in. (2025) wykazali, ¿e
osady plioceñskie z 1460 m p.p.m. w rejonie wyspy Rodri-
gues zawiera³y szcz¹tki gatunków autochtonicznych i sub-
autochtonicznych, zasiedlaj¹cych œrodowiska o g³êbokoœci
co najmniej 600–1000 m p.p.m., co sugeruje œrodowisko
depozycyjne >1000 m p.p.m. Po raz pierwszy rozpoznano

w nich rodzaj Paraconocrinus, dot¹d znany tylko z Europy
Zachodniej, wskazuj¹c na mo¿liwoœæ jego przetrwania do
czasów wspó³czesnych. Najg³êbiej ¿yj¹ce ³odygowe koma-
tulidy stwierdzono natomiast w zachodnim Pacyfiku w re-
jonie Japonii, gdzie Oji i in. (2008) opisali ich wystêpowa-
nie na g³êbokoœci przekraczaj¹cej 9000 m p.p.m.

£odygowe bourguetikrinidy z rodzaju Democrinus
wspó³wystêpuj¹ z komatulidami omówionymi powy¿ej
i nale¿¹ do jednych z najlepiej poznanych wspó³czesnych
liliowców g³êbokomorskich. Grupa ta by³a przedmiotem
licznych, szczegó³owych badañ ekologicznych (m.in. Vei-
tch, Baumiller, 2021; Veitch, 2022; por. tak¿e Gorzelak,
Salamon, 2024). Niektóre z nich jednoznacznie wskazuj¹,
¿e Democrinus doœwiadcza istotnie ni¿szej presji drapie¿-
niczej ni¿ liliowce zasiedlaj¹ce œrodowiska p³ytkowodne.
Obserwacje te pozostaj¹ w pe³nej zgodnoœci zarówno
z ogóln¹ zale¿noœci¹ polegaj¹c¹ na spadku intensywnoœci
drapie¿nictwa wraz ze wzrostem g³êbokoœci, jak i z hipo-
tez¹ zak³adaj¹c¹, ¿e œrodowiska g³êbokowodne mog¹ pe³niæ
funkcjê refugium dla liliowców osiad³ych, nieprzystoso-
wanych do funkcjonowania w warunkach silnej presji ze
strony drapie¿ników.

LILIOWCE £ODYGOWE

Hiokrynidy (Hyocrinida)

Hiokrynidy nale¿¹ do liliowców o stosunkowo „pro-
stej” budowie, których kielich jest osadzony na relatyw-
nie d³ugiej ³odydze zbudowanej z niskich kolumnaliów
(ryc. 1A). £odyga jest pozbawiona cirri, pe³ni¹cych u in-
nych liliowców funkcjê stabilizuj¹c¹ pozycjê zwierzêcia
na powierzchni dna. Zamiast tego, hiokrynidy przytwier-
dzaj¹ siê do pod³o¿a za pomoc¹ bazalnego dysku zako-
twiczonego w twardym pod³o¿u (Roux, Pawson, 1999). Kie-
lich jest zbudowany z cienkich p³ytek, z których wyrasta
piêæ w¹skich ramion, gêsto pokrytych pinnulami, odpo-
wiedzialnymi za efektywne wychwytywanie cz¹stek po-
karmowych z wody.

Roux i Pawson (1999) wskazywali, ¿e hiokrynidy za-
siedlaj¹ g³êbokie i zimne wody, a tak¿e wykazuj¹ wyraŸne
preferencje do œrodowisk o zró¿nicowanej rzeŸbie dna,
takich jak strome zbocza, podwodne stoki oraz wzniesie-
nia, zazwyczaj na g³êbokoœciach rzêdu 500–700 m p.p.m.
(Roux, 1980). Badania te wykaza³y ponadto wyraŸne zró¿-
nicowanie batymetryczne wielkoœci osobników. Wiêksze
okazy wystêpuj¹ g³ównie w bardziej eksponowanych, dy-
namicznych œrodowiskach stokowych i na wzniesieniach,
natomiast formy mniejsze dominuj¹ na równinach abisal-
nych, gdzie dostêpnoœæ pokarmu jest wyraŸnie ograniczo-
na. Roux (1980) oraz Roux i Pawson (1999) sugerowali, ¿e
deficyt zasobów troficznych mo¿e stanowiæ jedn¹ z g³ów-
nych przyczyn wyj¹tkowo delikatnej budowy szkieletu
hiokrynidów.

Podobnie jak w przypadku komatulidów, hiokrynidy
cechuj¹ siê du¿¹ zmiennoœci¹ fenotypow¹ w obrêbie gatun-
ków (Roux, 2002). Hess i in. (1999) oraz Hess i Messing
(2011) podkreœlali dodatkowo, ¿e wiele taksonów znanych
jest wy³¹cznie z pojedynczych okazów, co uniemo¿liwia
przeprowadzenie analiz zmiennoœci morfologicznej. W kon-
sekwencji utrudnia to wprowadzanie poœrednich kategorii
taksonomicznych, takich jak podrodziny czy podrodzaje,
pomimo istnienia wyraŸnych ró¿nic morfologicznych, obser-
wowanych pomiêdzy poszczególnymi gatunkami.
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Cyrtokrynidy (Cyrtocrinida)

£odyga tych liliowców jest zazwyczaj silnie skrócona
lub ca³kowicie zredukowana, a u licznych form nie wystê-
puje wcale. Kielich jest zbudowany z mocno zroœniêtych
radialiów, których nachylone powierzchnie stawowe sta³y
siê podstaw¹ do potocznego okreœlenia tej grupy mianem
„krzywych liliowców” (crooked crinoids; Hess i in., 1999).
Ramiona u wiêkszoœci cyrtokrynidów uleg³y daleko posu-
niêtej redukcji. S¹ one krótkie, s³abo rozwiniête lub ca³-
kowicie ukryte w obrêbie kielicha, gdzie mog¹ byæ ciasno
zwiniête b¹dŸ zamkniête przez pierœcienie brachialiów.
Taka budowa szkieletu pe³ni³a funkcjê ochronn¹ i sprzyja³a
powstaniu znacznej zmiennoœci morfologicznej w obrêbie
grupy (por. Hess, 2006; Hess, Messing, 2011).

Cyrtokrynidy stanowi¹ grupê wyspecjalizowanych, na
ogó³ niewielkich liliowców (ryc. 1D), których historia ewo-
lucyjna siêga póŸnego triasu i które przetrwa³y do czasów
wspó³czesnych (np. Hess, 2006). Zarówno w zapisie ko-
palnym, jak i wspó³czeœnie s¹ one konsekwentnie zwi¹zane
ze œrodowiskami o niskim tempie sedymentacji. Wspó³-
czesne formy zasiedlaj¹ przede wszystkim g³êbokoœci 200–
900 m p.p.m. (np. Hess i in., 1999; Wisshak i in., 2008;
Syverson i in., 2014; Gorzelak, Salamon, 2023, 2024),
gdzie s¹ trwale przytwierdzone do ska³, g³azów lub stro-
pów podmorskich jaskiñ. Ich kopalni przedstawiciele wy-
kazywali natomiast znacznie szersze spektrum batyme-
tryczne, wystêpuj¹c zarówno w œrodowiskach relatywnie
p³ytkich, jak i g³êbokowodnych (por. Hess, 1975, 2006;
Salamon, Gorzelak, 2007; Salamon, 2008c, 2009; Zatoñ
i in., 2008; Zamora i in., 2018; Zamora, López-Horgue,
2022), przy czym niemal niezmiennie byli zwi¹zani z pod-
³o¿ami sta³ymi oraz dobrze wentylowanymi wodami den-
nymi.

Szczególnie istotne dla rekonstrukcji anatomii, paleo-
biologii i paleoekologii cyrtokrynidów s¹ nieliczne formy
wspó³czeœnie ¿yj¹ce, okreœlone przez Hessa i in. (1999)
mianem „¿ywych skamienia³oœci”. Kluczow¹ rolê odgry-
wa tu rodzaj Cyathidium, który przez d³ugi czas by³ uzna-
wany za wymar³y pod koniec kredy. Odkrycie w drugiej
po³owie XX w. wspó³czesnych gatunków takich jak Cyathi-
dium foresti oraz C. plantei (Cherbonnier, Guille, 1972;
Heinzeller, Fechter, 1995; Heinzeller i in., 1996; patrz te¿
Wisshak i in., 2008) ujawni³o zadziwiaj¹c¹ ci¹g³oœæ morfo-
logiczn¹ tej linii od cenomanu po czasy obecne. Gatunki te,
cementowane kielichem do ska³ lub stropów podmorskich
jaskiñ, wykazuj¹ niemal identyczn¹ budowê jak kopalne
Cyathidium depressum, uznawane za ich przodka (Hess
i in., 1999; Wisshak i in., 2008). Cyathidium na pierwszy
rzut oka niemal nie przypomina klasycznego liliowca. Jego
kielich tworzy zwart¹, zamkniêt¹ strukturê, a drobne, spi-
ralnie zwiniête ramiona mog¹ byæ ca³kowicie ukryte
w obszernej jamie radialnej.

Kolejnym bez³odygowym przedstawicielem cyrtokry-
nidów jest Holopus, spotykany najczêœciej na g³êboko-
œciach 300–400 m p.p.m. (Grimmer, Holland, 1990).
Bourseau i in. (1991) wskazywali, ¿e maksymalna g³êbo-
koœæ jego wystêpowania siêga ok. 500 m p.p.m., podkreœ-
laj¹c jednoczeœnie jego wyraŸne preferencje do zasiedlania
stromych œcian skalnych oraz jaskiñ podmorskich (patrz
np. ryc. 12 w: Gorzelak, Salamon, 2023). Odkrycia gatun-
ków spoza regionu karaibskiego, m.in. w rejonie Nowej
Kaledonii, wykaza³y, ¿e zasiêg tej grupy jest znacznie szer-
szy, a jej ró¿norodnoœæ wiêksza ni¿ wczeœniej przypusz-

czano (Hess i in., 1999; Martiez-Soares i in., 2024). Sensa-
cyjnym potwierdzeniem hipotez paleozoogeograficznych
by³o odnalezienie ¿ywego przedstawiciela jurajskiego ro-
dzaju Neogymnocrinus, licznie reprezentowanego na wznie-
sieniach podmorskich na g³êbokoœciach od 300 do 500 m
p.p.m. (Bourseau i in., 1991). Na szczególn¹ uwagê zas³ugu-
je fakt, ¿e fauna cyrtokrynidów zachodniego Pacyfiku,
zw³aszcza zespo³y z rejonu Nowej Kaledonii, ma wybitnie
archaiczny charakter i wykazuje bliskie pokrewieñstwo
z mezozoiczn¹ faun¹ Tetydy (Hess i in., 1999). Do najbar-
dziej osobliwych form nale¿y Caledonicrinus vaubani, dzie-
siêcioramienny gatunek o radialiach tworz¹cych wyraŸny
pierœcieñ, którego ³odyga jest zbudowana z zaokr¹glonych
kolumnaliów, pozbawionych cirri i zakoñczona dyskiem
bazalnym. Heinzeller i in. (1996) zwracali uwagê, ¿e ze
wzglêdu na cechy neuroanatomiczne takson ten mo¿e re-
prezentowaæ odrêbn¹ liniê ewolucyjn¹. Istotnym kompo-
nentem tej fauny jest równie¿ Proisocrinus ruberrimus,
du¿y izokrynid (szczegó³owa charakterystyka izokrynidów
znajduje siê poni¿ej), a tak¿e komatulid Guillecrinus neo-

caledonicus oraz cyrtokrynid Neogymnocrinus richeri, po-
siadaj¹cy piêæ s³abo pinnulowanych ramion. Hess i in.
(1999) podkreœlali szczególne znaczenie ewolucyjne tego
ostatniego gatunku. Odkrycie ¿yj¹cego przedstawiciela ro-
dzaju Neogymnocrinus potwierdza trafnoœæ rekonstrukcji
morfologicznych zaproponowanych przez Jaekela (1918).

Izokrynidy (Isocrinida)

Izokrynidy, stanowi¹ce dominuj¹c¹ grupê mezozoicz-
nych liliowców ³odygowych, pojawi³y siê w zapisie kopal-
nym ju¿ w anizyku (lub wczeœniej, jak ostatnio sugerowali
Rouse i in., 2026) i przetrwa³y do czasów wspó³czesnych.
Obecne zró¿nicowanie taksonomiczne oraz liczebnoœæ tej
grupy s¹ jednak wyraŸnie zredukowane w porównaniu z ich
rozkwitem obserwowanym w triasie, jurze oraz kredzie
(Hess, Messing, 2011). Organizmy te cechuj¹ siê relatyw-
nie wyd³u¿on¹ i smuk³¹ ³odyg¹, zaopatrzon¹ w cirri, na
której jest osadzony kielich, wykazuj¹cy zmiennoœæ mor-
fologiczn¹ w zakresie liczby ramion (ryc. 1E). Ramiona,
które pe³ni¹ funkcjê wyspecjalizowanego aparatu filtracyj-
nego, czêsto s¹ obiektem ¿erowania drapie¿nych ryb; w rze-
czywistoœci to najczêœciej organizmy bytuj¹ce w ich obrê-
bie stanowi³y istotny sk³adnik diety wielu gatunków ryb
drapie¿nych (np. Oji, 1996) .

Istotn¹ rolê drapie¿nictwa ryb w ekologii izokrynidów
potwierdzaj¹ obserwacje wspó³czesnych przedstawicieli tej
grupy. Oji (1996) wykaza³, ¿e u karaibskiego izokrynida
Endoxocrinus parrae, wystêpuj¹cego w p³ytszych œrodo-
wiskach morskich, czêstoœæ wystêpowania zregenerowa-
nych ramion jest istotnie wy¿sza ni¿ u osobników tego
samego gatunku zasiedlaj¹cych wiêksze g³êbokoœci. Zja-
wisko to jest interpretowane jako efekt intensywniejszego
subletalnego drapie¿nictwa w p³ytszych strefach batyme-
trycznych.

Od dawna postulowano istnienie antagonistycznych
interakcji pomiêdzy rybami a liliowcami, potencjalnie
istotnych dla ekologii i ewolucji tej grupy (Baumiller,
Gahn, 2004; Saulsbury, Baumiller, 2020). Bezpoœrednie
dane dokumentuj¹ce takie relacje pochodz¹ jednak niemal
wy³¹cznie z badañ nad p³ytkowodnymi komatulidami (np.
Meyer, Ausich, 1983; Meyer i in., 1984), podczas gdy
w przypadku liliowców ³odygowych opieraj¹ siê g³ównie
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na przes³ankach poœrednich, takich jak czêstoœæ regenera-
cji ramion (np. Oji, 1996). Obserwacje aktualistyczne, su-
geruj¹ce bezpoœrednie interakcje ryb z izokrynidami, s¹
nieliczne i niejednoznaczne. Przyk³adowo, interpretacja
fotografii przedstawiaj¹cej rybê Oreosomatidae w s¹siedz-
twie Diplocrinus (Annacrinus) wyvillethomsoni jako dowo-
du ¿erowania (Conan i in., 1981) zosta³a zakwestionowana
jako artefakt obserwacyjny (Messing i in., 1988). Podobnie
obserwacje wspó³wystêpowania Antigonia capros i Ceno-

crinus asterius (Baumiller i in., 1991) nie da³y dowodów
na fizyczny kontakt ani drapie¿nictwo. Dopiero badania
Gorzelaka i in. (2025) dostarczy³y pierwszego dowodu na
antagonistyczne interakcje miêdzy rybami a g³êbokowod-
nymi liliowcami ³odygowymi. Badania te pokaza³y, ¿e
celem ataków ryb by³y ramiona (byæ mo¿e epibionty, za-
siedlaj¹ce bruzdy ambulakralne), co sugeruje poœredni
i bardziej z³o¿ony charakter tych interakcji.

Najp³ycej odnotowane wspó³czesne izokrynidy s¹ obec-
nie znane z zachodniego Pacyfiku z g³êbokoœci ok. 100 m
p.p.m., natomiast w Oceanie Atlantyckim stwierdzono je
na g³êbokoœci ok. 170 m p.p.m. Zanik tych liliowców
z p³ytkich wód wspó³czesnych oceanów by³ tradycyjnie
interpretowany jako konsekwencja nasilonego drapie¿nic-
twa ze strony ryb, trwaj¹cego od póŸnego mezozoiku (Meyer,
Macurda, 1977; Meyer, 1985; Oji, 1996). Z drugiej strony,
szczególnie w ostatnich latach, pojawi³o siê wiele danych
wskazuj¹cych, ¿e postmezozoiczne izokrynidy by³y pow-
szechnie obecne równie¿ w œrodowiskach p³ytkowodnych,
zw³aszcza na pó³kuli po³udniowej (np. Whittle i in., 2018;
Salamon i in., 2024, 2025b oraz literatura tam cytowana).
Z kolei jednym z najg³êbiej stwierdzonych przedstawicieli
tej grupy by³ Annacrinus wyvillethomsoni, odnotowany na
stoku kontynentalnym Zatoki Biskajskiej na g³êbokoœci
1246 m p.p.m. (Conan i in., 1981).

Hess i in. (1999) podkreœlali, ¿e o ile kopalne izokryni-
dy zasiedla³y g³ównie miêkkie dna, o tyle formy wspó³czesne
wykazuj¹ wyraŸn¹ preferencjê do obszarów o umiarkowa-
nym przep³ywie wody, przy czym najwiêksze zagêszczenia
populacji liliowców s¹ obserwowane na wyniesieniach to-
pograficznych nara¿onych na intensyfikacjê pr¹dów den-
nych. Zjawisko to zosta³o szczegó³owo udokumentowane
podczas badañ prowadzonych w Cieœninie Florydzkiej,
gdzie liliowce licznie wystêpowa³y na stokach zbudowa-
nych z twardego pod³o¿a na g³êbokoœciach 500–700 m
p.p.m. Najliczniejszymi taksonami s¹ tam izokrynid Diplo-

crinus maclareanus, osi¹gaj¹cy zagêszczenia rzêdu 15–20
osobników na m2 oraz znacznie wiêkszy Endoxocrinus

parrae, cechuj¹cy siê mniejsz¹ liczebnoœci¹. Organizmy te
by³y przytwierdzone do twardego dna za pomoc¹ cirri, zlo-
kalizowanych g³ównie w dystalnej czêœci ³odygi, a ich
korony formowa³y charakterystyczny, paraboliczny wachlarz
filtracyjny z oraln¹ stron¹ ustawion¹ zgodnie z kierunkiem
przep³ywu wody. W tym rejonie stosunkowo pospolity by³
równie¿ bourguetikrynid Democrinus, natomiast drobny,
pedomorficzny komatulid Comatilia iridometriformis osi¹-
ga³ zagêszczenia dochodz¹ce do 65 osobników na m2.
Obszary po³o¿one pomiêdzy wyniesieniami topograficz-
nymi by³y zasiedlane przez te same liliowce, a tak¿e przez
innego izokrynida – Isocrinus blakei. Liliowce przytwier-
dza³y siê tam do twardych pod³o¿y, natomiast w miejscach
o dnie nieskonsolidowanym wykorzystywa³y niewielkie
fragmenty rumoszu skalnego oraz muszle jako substrat do

zakotwiczenia. Nieskonsolidowane osady pozbawione mo¿-
liwoœci przytwierdzenia by³y niemal ca³kowicie pozbawio-
ne liliowców.

WNIOSKI KOÑCOWE

Wspó³czesne zespo³y liliowców ³odygowych stanowi¹
reliktowe pozosta³oœci dawnej znacznie bardziej zró¿nico-
wanej fauny mezozoicznej, której wspó³czesne rozmiesz-
czenie przestrzenne i batymetryczne jest w du¿ej mierze
wynikiem zwiêkszonej presji drapie¿niczej. Czêste œlady
regeneracji i deformacji szkieletowych obserwowane za-
równo u form kopalnych, jak i wspó³czesnych potwier-
dzaj¹ d³ug¹ historiê interakcji drapie¿nik–ofiara, przy czym
ich znaczenie ekologiczne ulega³o istotnemu os³abieniu
wraz z przejœciem liliowców do œrodowisk g³êbokowod-
nych. Z tego wzglêdu wnioskowanie o ich przesz³ym zró¿-
nicowaniu i ekologii wy³¹cznie na podstawie form wspó³-
czesnych jest ograniczone i wymaga ostro¿nego stosowania
zasady aktualizmu. Niemniej jednak wspó³czesne liliowce
mog¹ byæ analogami ekologicznymi i funkcjonalnymi
form kopalnych i dostarczaæ pomocnych danych interpre-
tacyjnych.

Obecnie g³êbokie œrodowiska morskie pe³ni¹ funkcjê
refugium dla liliowców osiad³ych, które w p³ytszych stre-
fach zosta³y w znacznym stopniu wyparte w wyniku nasi-
lonej presji drapie¿niczej. Z tego wzglêdu stanowi¹ one
cenny model badawczy do analizowania relacji drapie¿-
nik–ofiara oraz testowania hipotez, które dotycz¹ wp³ywu
presji drapie¿niczej na rozmieszczenie batymetryczne i ewo-
lucjê bentosu.

Cyrtokrynidy reprezentuj¹ skrajny przyk³ad specjaliza-
cji morfologicznej i ekologicznej, w którym redukcja lub
utrata ³odygi, silna fuzja elementów szkieletowych oraz
mechanizmy ochronne ramion odzwierciedlaj¹ adaptacjê
do ¿ycia na sta³ych pod³o¿ach w warunkach niskiej sedy-
mentacji.

Uderzaj¹ca zgodnoœæ morfologiczna pomiêdzy forma-
mi kopalnymi i wspó³czesnymi („¿ywe skamienia³oœci”)
wskazuje na wyj¹tkow¹ stabilnoœæ planu budowy cia³a nie-
których liliowców g³êbokomorskich, sugeruj¹c istnienie
d³ugotrwa³ych, konserwatywnych nisz ekologicznych w stre-
fach batialnych.

Fauna liliowców zachodniego Pacyfiku, szczególnie
zespo³y z rejonu Nowej Kaledonii, zachowuje wybitnie
archaiczny charakter, wykazuj¹c bliskie pokrewieñstwo
z mezozoiczn¹ faun¹ Tetydy i stanowi wspó³czesny odpo-
wiednik dawnych zespo³ów liliowcowych.

Autorka pragnie serdecznie podziêkowaæ Recenzentowi za sze-
reg cennych uwag, które pozwoli³y unikn¹æ b³êdów i nieœcis³oœci.
Podziêkowania nale¿¹ siê tak¿e Panu Profesorowi Mariuszowi
Salamonowi za wiele ¿yczliwych i cennych wskazówek meryto-
rycznych, udostêpnienie literatury oraz mo¿liwoœæ wykorzysta-
nia fotografii liliowców zaprezentowanych na ryc. 1.
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