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Zespol skamienialo$ci a biocenoza — reprezentatywnos¢ zapisu paleontologicznego
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Summ ary Mostimportant for post-mortem modification of biocoenosis structure are processes which influenced the necrocoenosis,
especially nonpreservation of soft-bodied organisms. This factor alone may eliminate from about 70% species in marine environments to

more than 90% species in terrestrial environments.

Shelly communities are changed post-mortem mainly by disarticulation and by physical, chemical or biological destruction. These fac-
tors are strongly selective and their importance depend on taxonomic position and size of specimens. Such processes can seriously
hamper the recognition of abundance of specimens and proportions of taxa. Time-averaging is very important for modification both the
necrocoenosis and the taphocoenosis. The consequences of this phenomenon are preservational bias favouring some taxa of the
taphocoenosis and the fact, that short-term biologic phenomena are extremely rarely observed in the fossil assemblages. Many kind of
taphocoenosis modifications are documented, e.g., dissolution of aragonite shells or chitinous integuments. Therefore, I use the term
,,orictocoenosis” for assemblages of fossil remains preserved to our times.
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Celem artykutu jest oméwienie zmian, jakie zachodza
w sktadzie taksonomicznym oraz w liczebnosci osobnikow
w poszczegdlnych taksonach podczas przeobrazania si¢
biocenozy w tafocenozg i ostatecznie w oryktocenozg.
Problematyka ta jest o tyle istotna, ze wykonujac analizg
jakosciowa czy ilosciowa zespolow skamieniatosci bada-
my w oczywisty sposob oryktocenoze, ale wnioski z takiej
analizy sa czgsto wykorzystywane do badan paleoekolo-
gicznych, w tym rekonstrukcji bioréznorodnosci i liczeb-
nos$ci populacji, a czasem tez i do szacowania biomasy.
Wymaga to znajomosci stopnia i przyczyn znieksztatcenia
pierwotnego zespolu organizmow. Jak wiadomo, jedynie
niewielka czg$¢ biocenozy (wg Galla, 1983) — nawet
ponizej 1% — zachowuje si¢ w postaci skamieniatosci.
Jednak jesli ograniczymy si¢ tylko do morskich zwierzat
posiadajacych muszlg, to wedlug badan wspolczesnej fau-
ny morskiej, w nekrocenozie znajduje si¢ od 45 do 100%,
gatunkow znanych z biocenozy danego obszaru. Przecigt-
nie wartos$¢ ta wynosi 83-95% (Kidwell & Bosence, 1991).
Znaczng zbieznos$¢ biocenozy i tafocenozy morskich mig-
czakoéw wykazuja tez ostatnie badania Kidwell (2001). Z
drugiej strony, potencjat fosylizacyjny wielu grup fauny
muszlowe]j zmienia si¢ w czasie geologicznym, m.in. w
zaleznosci od modyfikacji budowy szkieletu. Przyktadem
tego jest analiza lingulidow fanerozoicznych dokonana
przez Kowalewskiego & Flessa (1996), uwzgledniajaca
czgstos¢ wystgpowania, zachowanie si¢ w pozycji przyzy-
ciowej oraz czg¢stotliwosé wystepowania w réznych tafofa-
cjach. W jej efekcie okazato sig, ze paleozoiczne lingulidy
mialy znacznie wigkszy potencjat fosylizacyjny niz formy
mtodsze. Dlatego niewielki udziat tych ramienionogdéw w
oryktocenozach mezozoicznych i kenozoicznych moze
by¢ w czesci efektem proceséw tafonomicznych, a nie tyl-
ko odzwierciedleniem ich rzeczywistej roli w biocenozie.
Z cala pewnoscia poza zasiggiem analizy skamieniato$ci
jest odtworzenie rocznych fluktuacji biomasy i bior6zno-
rodnosci, ktore we wspotczesnych biocenozach zaznaczaja
si¢ bardzo wyraznie (Martin i in., 2000).

Terminologia tafonomiczna uzyta w niniejszym opra-
cowaniu jest oparta na definicjach zredagowanych przez
A. Urbanka w stowniku paleontologicznym wydanym pod
redakcja Kielan-Jaworowskiej (1963). W tym ujgciu tana-
tocenoza oznacza zespot wszystkich szczatkéw organi-
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zmow zmartych jednoczesnie i w wyniku wspolnej przy-
czyny. Jesli organizmy gingty niejednoczes$nie, w wyniku
réznych przyczyn, to nagromadzenie takich szczatkow
nazywamy nekrocenoza. Po przykryciu nekrocenozy lub
tanatocenozy osadem otrzymuje si¢ tafocenozg. Ostatni,
do$¢ rzadko uzywany termin oryktocenoza oznacza zespot
skamienialosci (tafocenozg), ktory przetrwat do naszych
dni. Wielu autorow nie oddziela tafocenozy od oryktoce-
nozy, jednak ze wzgledu na powszechno$é selektywnego
niszczenia skamieniato$ci po pogrzebaniu ich w osadzie,
uznatem za celowe rozréznienie zespotow skamieniatosci
swiezo pokrytych osadem od tych, ktére dotrwaty do
naszych czaséw. Nalezy wspomnieé, ze pojecia tafono-
miczne sg cz¢sto stosowane w innych znaczeniach. Zesta-
wienia roznych znaczen danego terminu tafonomicznego
znajduja si¢ w pracach Janina (1983) i Kidwell i Bosence
(1991). W szczegdlnosci w wielu pracach anglosaskich
(np. Brenchley & Harper, 1998) kazdy zespét martwych
organizmdw lub ich szczatkdw okresla sig jako tanatoceno-
z¢ (autochtoniczng lub alochtoniczng). Mozna wydzieli¢
dwie grupy czynnikow zmieniajacych pierwotny sktad tak-
sonomiczny.

Procesy zwigzane z tworzeniem si¢ nekrocenozy
i tanatocenozy

Procesy zwiazane z tworzeniem sig¢ nekrocenozy i tana-
tocenozy maja podstawowe znaczenie w deformacji struk-
tury biocenozy. Ponizej omowiono wazniejsze z nich.

Rozklad organizméw bezszkieletowych powoduje,
Ze grupy te nie sa w ogoble reprezentowane w zapisie skal-
nym lub ich obecno$¢ stwierdza si¢ sporadycznie. Zacho-
wanie si¢ substancji organicznej w stosunku do jej rocznej
produkcji we wspotczesnych akwenach jest bardzo mate,
tylko w jeziorach i rzekach sigga 42%, w bagnach 8%, w
strefie szelfowej 1%, a w pozostatych srodowiskach stano-
wi utamek procenta (Janin, 1983). Liczby te nie uwzgled-
niaja ubytku substancji organicznej w po6zniejszych
etapach fosylizacji. Rozklad organizméw bezszkieleto-
wych jest szczego6lnie istotny w $rodowisku ladowym i w
zasadzie uniemozliwia rekonstrukcje biocenozy, gdyz
wsrod zwierzat ladowych dominuja, tak pod wzgledem ilosci
gatunkow, jak i biomasy, formy pozbawione czg¢sci twar-
dych. Niestychanie istotnym sktadnikiem wspotczesnych
biocenoz sa owady i pajgczaki. Wiele z nich nie ma pance-
rza, a chitynowe pokrywy innych sa tak delikatne, Ze ich
potencjat fosylizacyjny jest bliski zeru. Stawonogi te sta-
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nowia ok. 90% (szacunki w roznych zrdédlach sa bardzo
rozbiezne) znanych gatunkow fauny lqdowej Nawet mniej
pospollte niz owady roztocza czasami maja wigksza bio-
masg niz wszystkie ptaki i ssaki zyjace na danym terenie
(Krzeminska i in., 1993). Zapewne owady bardzo liczne
byly i w przesztosci, przynajmniej od momentu rozpo-
wszechnienia si¢ roslin kwiatowych (koniec wczesnej kre-
dy), a prawdopodobnie juz od péznego karbonu. Jednak w
materiale kopalnym sa one incydentalne (wg danych Leh-
manna & Hillmera, 1991), gatunki kopalne stanowia zaled-
wie ok. 1,6% wszystkich znanych gatunkéw owadow).
Oprocz owadow niezwykle liczne w osadach lqdowych sq
nicienie (czesto od 1 do 10 tys. osobnikow/dm’) i
skaposzczety, np. wazonkowce (do 150-200 tys. oka-
z6w/m®) czy dzdzownice (na takach do 1-3 mln sztuk/ha,
czyli 2 tony biomasy/ha), ktore w stanie kopalnym sg skraj-
nie rzadkie (dane liczbowe wg Rajskiego, 1997). Rowniez
ro$liny ladowe w zasadzie nie wytwarzaja elementéw
mineralnych.

We wsp(')lczesnych biocenozach stodkowodnych rosli-
ny wodne, nicienie, skaposzczety (zwlaszcza rureczniko-
wate — wg Rajsklego (1997) do 100 tys. osobnikow/m?)
i pozostaie bezszkieletowe orgamzmy tworza znaczna
czes$¢ biocenozy, cho¢ wyraznie mniejsza niz w przypadku
srodowisk ladowych. W morzach natomiast organizmy
bezszkieletowe (meduzowate formy parzydetkowcow,
gabki bezszkieletowe itp.) sa relatywnie rzadsze, gdyz wie-
le Protista (m.in. kokolity, okrzemki) i roslin produkuje
struktury mineralne, a wiele zwierzat ma muszle lub inne
elementy twarde. Tym niemniej udziat fauny szkieletowej
w biocenozach morskich wynosi przecigtnie zaledwie ok.
30% gatunkow (Lawrence, 1968), 40% ilosci osobnikdww
1 50% biomasy (Brenchley & Harper, 1998) i w zasadzie
tylko taka czg§¢ biocenozy ma szansg przetrwaé w zapisie
kopalnym, cho¢ nalezy uwzgledni¢ duza zmienno$¢ sto-
sunku zwierzat szkieletowych do bezszkieletowych w
zaleznosci od lokalnych warunkéw. Przyktadowo, udziat
gatunkow szkieletowych w stosunku do wszystkich gatun-
kéw fauny w danym rejonie wynosi zazwyczaj od 7 do
ponad 70% (Lawrence, 1968; Kidwell & Bosence, 1991;
Brenchley & Harper, 1998 i literatura cytowana w tych pra-
cach), a udziat osobnikow majacych szkielet niekiedy spa-
da do zaledwie 1% (Lawrence, 1968).

Obecno$¢ niektorych zwierzat bezszkieletowych
mozna rozpozna¢ dzigki §ladom ich dziatalnosci (np. $la-
dom Zerowania), ale systematyka ichnoskamieniatosci jest
sztuczna 1 mozliwos¢ powiazania ichnotaksondéw z biolo-
gicznym gatunkiem, rodzajem, a czgsto nawet z wyzsza
jednostka systematyczna jest niewielka. Na przyktad,
powszechnie spotykane $lady drazen Trypanites moga by¢
efektem dziatalnosci m.in. matzy, wieloszczetow, kryzel-
nic (Bromley, 1972, patrz Warme, 1975; Bromley, 1994).
Odciski organizmow bezszkieletowych umozliwiaja oczy-
wiscie doktadne oznaczenia taksonomiczne, a takze anali-
z¢ ilosciowa, ale do ich powstania dochodzi w tak
specyficznych warunkach, ze sa to incydentalne skamie-
nialosci.

Oddzielnym problemem sa tzw. Fossil Lagerstdtten,
czyli nagromadzenia znakomicie zachowanych ro$lin i
zwierzat, w tym bezszkieletowych. Mozna tu wymienié¢
stanowiska w Burgess, Solnhofen, Messel, czy liczne zna-
leziska stawonogéw w bursztynie. Niektore z nich maja
charakter tanatocenozy. Jednakze wigkszos$¢ takich stano-
wisk gromadzita faung selektywnie. Na przyktad do
putapek, w ktorych tkwity pojedyncze zwierzgta rosli-
nozerne licznie podazaly drapiezniki zwabione odglosami
agonii i same stawatly si¢ ofiarami. Dlatego w jeziorkach
asfaltytowych drapiezniki sa z reguly znaczaco nadrepre-
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zentowane w stosunku do biocenozy. Wsrdd przebadanych
19 000 duzych plejstocenskich ssakoéw ze stynnego stano-
wiska Rancho La Brea w USA, az 84% stanowily drapie-
zniki (Spencer i in., 1999), stwierdzono tam tez selektywna
modyfikacj¢ w obrgbie danego gatunku: u Iwow Panthera
leo atrox zaznacza si¢ wyrazna przewaga ilosciowa sam-
cow nad samicami, co jest przeciwienstwem sytuacji
obserwowanej u wspétczesnych lwow (Wheeler & Jeffer-
son, 2001). Moze to wynika¢ ze zwigkszonej sktonnosci do
podejmowania ryzyka przez mlode samce podczas polo-
wania, co w warunkach polowania na trzgsawisku prowa-
dzilo do ich zwigkszonej $miertelnosci (Wheeler &
Jefferson, 2001). Z kolei w bursztynach prawie nie ma
owadow wigkszych niz 1 cm, co wynika z faktu, iz wigksze
okazy wyrywaly si¢ z zywicy, a duze trupy miaty niewielka
szansg na szczelne pokrycie zywica (Krzeminska i in.,
1993). Oprécz tego wsrod wspolczesnych owadow
zyjacych w danym biotopie, przedstawicicle jednych
rodzin przylepiaja si¢ do zywicy bardzo czgsto, a inne, o
podobnej wielko$ci, prawie nigdy (Krzeminska i in.,
1993). Falszuje to w oczywisty sposob zapis paleontolo-
giczny. W wielu ,,Fossil Lagerstitten” §wietny stan zacho-
wania wynika ze skrajnie niekorzystnych dla zycia
warunkow, totez fauna tam nie wystgpowata lub byta bar-
dzo rzadka, a wigkszo$¢ zachowanych organizmow jest
alochtoniczna (tak byto m.in. w Solnhofen i Burgess).

Dysartykulacja (rozpad) szkieletu u wielu grup ska-
mienialo$ci uniemozliwia oszacowanie p1erwotne] liczeb-
noéci i zaggszczenia, a czgsto rowniez powaznie utrudnia
oznaczenia systematyczne. Klasycznym przyktadem sa tu
strzykwy, jedna z najwazniejszych pod wzgledem biomasy
grup zwierzat w wielu srodowiskach morskich, u ktoérych
w ciele jednego osobnika wystepuje kilkadziesiat miliar-
dow elementéw szkieletowych (np. Hampton, 1958, patrz
Frizzell i in., 1966), przy czym poszczegdlne typy elemen-
tow powtarzaja si¢ u réznych taksondéw (Boczarowski &
Salamon, 2001). Podobnie jest w przypadku zwierzat
konodontono$nych i wagilnych wieloszczetow. Dlatego
czgsto spotykane wydzielanie gatunkow i rodzajow na
podstawie pojedynczych sklerytow, konodontow czy sko-
lekodontéw prowadzi do znacznego zawyzenia ilosci tak-
sondéw w stosunku do rzeczywistosci. Przykladowo aparat
triasowego zwierzgcia konodontonosnego Neogondolella
sktada si¢ z elementow zaliczanych uprzednio do 13 gatun-
kéw z 9 rodzajow (Orchard & Rieber, 1999). Chociaz zda-
wano sobie sprawg, ze taksony konodontowe sa
jednostkami sztucznymi, to czasami byly one traktowane
tak jak naturalne rodzaje czy gatunki, np. poszczegolne
elementy tego samego aparatu miaty rozne zasiggi straty-
graficzne. Rowniez rosliny zachowuja si¢ z reguly w posta-
ci drobnych fragmentow, totez wigkszos¢ rodzajow
ros$linnych to rodzaje formowe (synonim: organowe, np.
rodzaj Annularia — liscie skrzypow, a rodzaj Calamites
odnosi si¢ do todygi skrzypow), ktore przewaznie trudno
przyporzadkowaé¢ do rodzajow biologicznych. Sztuczne
jednostki systematyczne sa stosowane takze przy oznacza-
niu sporomorfow. Z tego powodu kilka rodzajéw organo-
wych odpowiada jednemu rodzajowi biologicznemu.

W innych przypadkach, dysartykulacja uniemozliwia
analizg liczby osobnikow i ustalenie, ktdre gatunki przewa-
zaly liczebnie, ale nie utrudnia wydzielenia taksonow. Jed-
nym z wazniejszych skladnikow wielu biocenoz
milodszego paleozoiku i mezozoiku byly liliowce i, w
mniejszym stopniu, jezowce czy we¢zowidta. Liliowce
przewaznie ulegaja po $mierci pelnej dysartykulacji, czg-
sto dzieje si¢ tak tez z pozostatymi wspomnianymi powy-
zej szkartupniami. Jednak nawet przy petnej dysartykulacji
szkieletu mozna dokona¢ oznaczen gatunkowych wielu
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pojedynczych elementéw liliowcow czy jezowcow (np.
Hagdorn & Gluchowski, 1993). Dlatego mozna badac bio-
roznorodno$¢ szkartupni. Dysartykulacja omawianych
szkartupni zalezy przede wszystkim od szybkos$ci pogrze-
bania padtych zwierzat. Eksperymenty wykonane przez
Baumillera & Ausicha (1992) i Baumillera i in. (1995)
wykazaly, ze na catkowity rozpad szkieletow krynoidow
wplywa diuzsza (kilka dn1) ekspozycja martwych, niepo-
krytych osadem orgamzmow na powierzchni dna, nawet
jesli znajdowaty si¢ one w wodach o bardzo niskiej energii
i nie byly redeponowane. W przypadku jezowcow regular-
nych waznym czynnikiem zwigkszajacym tempo dezinte-
gracji jest tez wysoka temperatura, cho¢ energia wod i
dtugotrwato$¢ transportu rowniez maja wielkie znaczenie
(Chave, 1964, patrz Raup & Stanley, 1984; Kidwell &
Baumiller, 1990). Takze szkielet ryb chrzgstnoszkieleto-
wych (Chondrichthyes) ulega prawie zawsze kompletne;j
dysartykulacji i mimo mozliwosci oznaczen gatunku biolo-
gicznego na podstawie samych tylko zgbow (np. William-
soniin., 1993) nie da si¢ przeprowadzi¢ analizy ilo§ciowej
w obrgbie taksonéw. Podobnie petnej dysartykulacji ule-
gaja czgsto szkielety gabek.

Podatno$¢ na dysartykulacj¢ nierzadko zalezy posred-
nio od paleoekologii danego taksonu. Na przyklad jezowce
nieregularne sa z reguty znacznie liczniej reprezentowane
w zapisie kopalnym niz jezowce regularne nie tylko dlate-
g0, Ze stanowia przewaznie infaung, a wigc po $mierci sa
od razu zagrzebane w osadzie i nie narazone na destrukcje,
ale roéwniez z tego powodu, ze preferuja sSrodowiska nisko-
energetyczne (Smith, 1984). Natomiast Zyjace jako epifau-
na, w strefie wzmozonej energii wod, jezowce regularne
ulegaja czgstszym uszkodzeniom irzadziej sa szybko przy-
krywane osadem. Totez obserwowana czgsto przewaga
jezowcow nieregularnych nad regularnymi (np. wg Tar-
kowskiego (1989) w kredzie opolskiej stosunek ten wynosi
200:1) moze by¢ w pewnej mierze wynikiem procesow
tafonomicznych, a nie tylko faktycznej przewagi jezow-
cow nieregularnych w biocenozie.

Niszczenie muszli. Podatno$¢ poszczegolnych takso-
now malZy i ramienionogbéw na urazy zalezy od grubosci
skorupy, _]e_] ksztaltu oraz od budowy aparatu zawiasowego
1 wiazacej si¢ z tym tendencji do dysartykulacy Rozlaczo-
ne muszle ulegaja szybszej destrukcji niz potaczone. Jak
wykazaty badania autora (Niedzwiedzki, 1998) dotyczace
alochtonicznych zespotow muszli, u matzy (z wyjatkiem
rodzaju Pseudocorbula) wystgpujacych w dolnym wapie-
niu muszlowym stopien dysartykulacji wynosi ponad 99%.
U ramienionogow jest nizszy (tab.1), przy czym terebratu-
lidy, a takze Spiriferidina (Punctospirella, Hirsutella)
wykazuja znacznie silniejsza tendencj¢ do rozdzielania niz
Athyridina (Tetractinella trigonella) i rynchonelle (Decur-
tella decurtata). W rezultacie nalezy oczekiwaé, ze w
badanym przypadku juz w nekrocenozie liczebno$¢ matzy
cienkoskorupowych (np. pektenidy, Entolium) oraz ramie-
nionogdéw: Punctospirella fragilis, Hirsutella hirsuta i
Coenothyris vulgaris byta nizsza niz w biocenozie.

Bardzo duza zmienno$¢ podatno$ci wspodtczesnych
muszli na abrazj¢ udowodnity eksperymenty Chave’a
(1964 [W:] Raup & Stanley, 1984), zgodnie z ktérymi
zmienno$¢ ta istnieje nie tylko migdzy muszlami z réznych
grup fauny, ale rowniez jest bardzo istotna w obrebie danej
grupy (np. odporno$¢ na abrazjg Slimakow Neritia jest
parokrotnie wigksza niz u zblizonych wielkosciowo $lima-
koéw Polinices). Co wigeej, zalezy ona nawet od wielkosci
osobnikow w obrgbie tego samego rodzaju. Na przyktad
badajac dwie grupy wielkosciowe (25—41 mm i 43—76 mm)
muszli malza Spisula, Chave (1964, patrz Raup & Stanley,
1984) stwierdzit, ze po 8 godzinach obrobki w bebnie z

otoczakami, z pierwszej grupy pozostato ok. 3% fragmen-
tow okazoéw wigkszych od 4 mm, a po 10 godzinach nie byto
juz ich w ogdle, natomiast w grupie muszli 43—76 mm, po 8
godzinach bylo jeszcze ponad 90% takich fragmentow, a
po 90 godzinach prawie 60%.

U wezowidet istotna jest tez niezwykle silna reakcja na
nagle  pogorszenie = warunkéw  $Srodowiskowych,
prowadzaca do powstania tzw. glodu tlenowego, a w konsekwencji
do bardzo silnych skurczy migsni, rozrywajacych nie tylko
tkanki migkkie, ale rowniez szkielet zwierzecia (Bocza-
rowski & Salamon, 2000).

Czegstym  czynnikiem niszczqcym sq. organizmy
drazace czy nekrofagi, ktore przyczynlajq SIQ do bezpo-
Sredniej destrukeji muszli, a takze przyspieszaja niszczenie
fizyczne i chemiczne. Obserwacje wspotczesnych skoru-
pek matzy wykazaty, ze w efekcie dziatalnosci endobion-
tow muszle moga traci¢ kilkanascie procent swojej masy
rocznie (Driscoll, 1970 [W:] Kidwell & Jablonski, 1983).
Trzeba wszakze zwroci¢ uwagg, ze istotno$¢ takich proce-
sow w fanerozoiku byla zmienna. Przykladowo, $lady
drazenia muszli przez drapiezniki sa umiarkowanie liczne
w okresie kambr—karbon, od permu do wczesnej kredy
staja si¢ rzadkie, po czym od kredy pdéznej sa bardzo
powszechne (Kowalewski i in., 1998a).

W przypadku organizméw pelagicznych znaczaca rolg
ma rozpuszczanie chemiczne, zarowno w czasie opadania
muszli na dno, jak i na dnie. Proces ten powoduje, ze pela-
giczne zespoly skamieniato$ci o wapiennych skorupkach
(glownie otwornice planktoniczne i pteropody, gdyz koko-
lity cechuje duza odporno$¢ na rozpuszczanie, co zdaniem
Janina (1983) wynika z ich podatnosci na sylifikacjg)
wykazuja znaczny zwiazek z pierwotnym sktadem tylko w
osadach ptytkowodnych. W utworach glgbokowodnych
ilo$¢ muszli wapiennych jest bardzo zredukowana w sto-
sunku do stanu wyjs$ciowego, a w dodatku rozpuszczanie
ma silnie selektywny charakter w zaleznos$ci od typu budo-
wy muszli. Na przyktad podczas badan wspoétczesnych tro-
pikalnych otwornic planktonicznych okazato sig, ze o ile
gatunek Hastigeria pelagica stanowit 20% wszystkich
otwornic w danej biocenozie, to juz w osadzie dennym byt
on skrajnie rzadki, co wynikato zarowno ze znacznej cien-
kosci skorupek, jak i duzej zawartos$ci substancji organicz-
nej w skorupkach tego taksonu (Janin, 1983). Graniczna
glebokos¢, od ktorej zaczyna sig rozpuszczanie skorupek
weglanowych zalezy od lokalnego sktadu wody, a takze od
jej temperatury i waha si¢ w przedziale 200-4000 m, a gwattowny
spadek zachowywanych skorupek planktonicznych otwornic
obserwuje si¢ od glgbokosci $rednio 3000 do 5500 m, cho¢
w Morzu Rossa spadek ten zaznacza si¢ juz od 500 m
(Janin, 1983). Generalnie w wodach chtodnych granica ta
lezy ptyce;j.

Nalezy podkresli¢, ze rozpuszczanie muszli wapien-
nych nie jest ograniczone wytacznie do stref glgbokowod-
nych. Intensywna dziatalno$¢ infauny zerujacej w
plytkowodnym, bogatym w substancje organiczne osadzie
dennym przyczynia si¢ do wzrostu produkcji kwasu weglo-
wego 1 innych zmian chemizmu woéd zawartych w osadzie,
sprzyjajacych intensyfikacji rozpuszczania kalcytowych i
aragonitowych pancerzykow. Skala takiego procesu bywa
znaczna, np. we wspotczesnych, ptytkich (kilka — kilka-
dziesiat metrow glebokosci) zatokach atlantyckich w rejo-
nie Nowego Jorku prawie cata roczna produkcja weglandw
ulega rozpuszczeniu (McCall & Tevesz, 1983; Kidwell &
Bosence, 1991).

Rowniez dysartykulacja i/lub zniszczenie szkieletow
krggowcow ladowych powoduje trudnosci w odtwarzaniu
wzajemnych relacji iloSciowych tych zwierzat, totez coraz
czgsciej duza uwage poswigca sig¢ tropom krggowcow,
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Tab. 1. Dysartykulacja redeponowanych ramienionogéw w formacji gérazdzanskiej
i dziewkowickiej (trias Srodkowy) Opolszczyzny (dane wg Niedzwiedzki, 1998)

Table. 1 Disarticulation of allochtonic brachiopods from the Gérazdze Formation and
Dziewkowce Formation (Middle Triassic) of Upper Silesia (data according to

Niedzwiedzki, 1998)

wanych okazéw geriatrycznych. Pod-
stawowa trudno$cia w datowaniu wie-
ku takich muszli jest fakt, iz chociaz
kazdy rok zycia (ciepta pora roku)
zaznacza si¢ powstaniem co najmniej

jednego pierscienia przyrostowego, to

Lokalizacja prébki w profilu litestratygraficznym d St(t)p;{el; .. Ll?iel:(l?nostc OpI'(.')CZ tego .pows’tar’n'e plers'cw;m

ysartykulacjl probki (szt) | moze odzwierciedla¢ rézne inne, nie-

Coenothyris vulgaris cykliczne wydarzenia ekologiczne.

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) 89,2% 3320 PrZyl.dainWO W5p01cze§ne osiemna-
E - diewkowick e krvmoid . stomiesi¢gczne (po dwoch sezonach
ormacja dziIewkowic a(waplenle rynoi owe) 89’4/0 227 Cleplych) OStI‘ygl ma_]q Od dWéCh dO

Fgrrlrll(lgic&;a) \Egazdzanska (wapienie organodetrytyczne 99.4% 630 p1QC1u’plersc1'en1' (BrE?hm’ 1968). Dla-
tego liczba pierscieni wskazuje tylko

Tetractinella trigonella na minimalny wiek skamienialosci.

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) 22,5% 120 Dmg@ metOd?i jest OfimeSleme dhugo-
.  iowkowick — . $ci zycia dzisiejszej fauny do spo-
ormacja dziewkowicka (wapienie krynoidowe) 11,8% 144 krewnionych 7 niq grup kopalnych.

Formacja gorazdzanska (wapienie organodetrytyczne o Pozadane sa: jak najblizsze pokrewie-
i onkoidowe) 34,7% 259 , . . . .
nstwo i podobne ekologicznie warunki

Spiriferidina (Punctospirella, Hirsutella) wystepowania. Nawet wowczas uzy-

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) ‘ 100% ‘ 120 Skane_ dane trzeba traktowac, l_)ard,zq
ostroznie, ze wzgledu na mozliwosci

Decurtella decurtata blednego ustalania przynaleznos$ci

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) ‘ 20% ‘ 120 systematycznej form kopalnych oraz z

wydzielajac szereg ichnotaksonow. Postep badan osteome-
trycznych (np. Farlow & Chapman, 1997) umozliwia
powiazanie parataksonow z rzedami, a cz¢sto 1 z rodzinami
biologicznymi. Czasami podejmuje si¢ proby okreslenia
rodzaju biologicznego, ktory byt odpowiedzialny za
powstanie danego ichnogatunku (np. Gierlinski & Pien-
kowski, 1999), jednak w wigkszo$ci wypadkéw wyniki nie
sa bezdyskusyjne. Przykladowo ichnogatunek Moyenisau-
ropus karaszevskii znany z hetangu Gor Swigtokrzyskich
wiazany jest ze stegozaurami albo scelidozaurami (Gierlin-
ski, 1999). Stwierdzany przez niektorych badaczy (m.in.
Gierlinski & Pienkowski, 1999) zwiazek poszczegoélnych
zespolow tropow dinozauréw z konkretnymi paleosrodo-
wiskami sugeruje, ze zespoty te cz¢Sciowo odzwierciedlaja
pierwotny taksonomiczny sktad dinozauréw na danym
obszarze. Trzeba jednak pamigtaé, ze zespoly tropoéw
obserwuje si¢ na znikomo matych powierzchniach w sto-
sunku do areatéw zajmowanych przez duze kregowce, dla-
tego tez rekonstrukcja stosunkow ilosciowych migdzy
poszczegdlnymi grupami kregowcdéw oraz ich biordzno-
rodnosci na podstawie tropow obarczona jest duzym mar-
ginesem bledu.

Roéznice przecigtnego okresu zycia przedstawicieli
réznych gatunkoéw. Zjawisko to powoduje, ze w stosunku
do biocenozy, w nekrocenozie organizmy krotkowieczne
sa liczniejsze od dlugowiecznych. Duze zrdéznicowanie
dtugosci zycia miedzy innymi wykazuja wspotczesne
plytkowodne jezowce, gdyz niektére z gatunkdéw zyja
ponizej roku, a inne osiagaja wiek do 15 lat (Smith, 1984).
Dzisiejsze malze morskie, z wyjatkiem form gigantycz-
nych, zyja od ok. 1 do 30 lat, najczgsciej 10-20 lat (Moore,
1969; Jones i in., 1978; Lehmann & Hillmer, 1991; Rajski,
1997). Czgsto znaczna rdznica czasu zycia dotyczy form
wspotwystegpujacych ze soba. Wplyw tego czynnika daje
si¢ czasami oszacowac dla gtownych elementow badanych
oryktocenoz, np. dla ramienionogéw i matzy.

Srednia dlugos¢ zycia osobnikow danego gatunku
mozna sprobowac okresli¢c dwiema metodami. Pierwsza z
nich, stosowana przede wszystkim dla fauny bentonicznej,
polega na liczeniu pierscieni przyrostowych muszli. Do
badan nadaja si¢ wytacznie skorupki bardzo dobrze zacho-
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powodu duzego uplywu czasu, co

zwigksza prawdopodobienstwo zmia-
ny sposobu zycia. Na przyktad, wspotczesne ramienionogi
Articulata prawdopodobnie sa znacznie bardziej eurybaty-
metryczne niz Articulata paleozoiczne (Kowalewski i in.,
2002). Szacujac wiek wystepujacych w srodkowym triasie
na Gornym Slasku malzy i ramienionogoéw (Niedzwiedzki,
1998) otrzymalem zblizone wartosci dla obu metod. U
ramienionogdw Coenothyris vulgaris naliczylem maksi-
mum 15 pierscieni przyrostowych (nie uwzgledniajac pie-
r$cieni urazowych), a u pospolitych w tej epoce malzy
Plagiostoma  striatum 21  pier§cieni. Tymczasem
wspotczesne ramienionogi zawiasowe, w tym terebratuli-
dy (np. Terebratulina laqueus) zyja ponad 10 lat (Paine,
1969, patrz: Tunnicliffe & Wilson, 1988; Thayer, 1975), a
matze z rodzaju Lima (Plagiostoma jest czgsto traktowana
jako podrodzaj Lima) — 20 lat. Wydaje si¢ wigc, ze w sto-
sunku do biocenozy, w oryktocenozie wapienia muszlowe-
go krocej zyjace brachiopody przypuszczalnie sa liczniej
reprezentowane wzgledem matzy.

Segregacja muszli. W zaleznosci od ksztattu, masy i
ornamentacji muszli dochodzi¢ moze do selektywnych
zmian sktadu taksonomicznego zespotow skamieniatosci
w czasie transportu. Im dluzszy i bardziej intensywny
transport, tym wigksze nast¢puje znieksztatcenie pierwot-
nych proporcji ilos§ciowych i jakosciowych. Przy okresla-
niu  proporcji  iloS§ciowych  pomigdzy taksonami
pojawiajacymi si¢ podrzednie w danej oryktocenozie nale-
zy bra¢ pod uwage powazny wpltyw segregacji takze przy
niewielkim przemieszczeniu (nagromadzenia parautochto-
niczne). Wynika to z faktu, ze przy matej liczebnosci takso-
néw, redepozycja nawet nieduzej liczby skorupek jednego
z tych taksondw znaczaco zmienia jego udzial wzgledem
pozostatych.

Mieszanie réznych réwnowiekowych nekrocenoz
moze nastapi¢ w efekcie transportu lateralnego muszli
(m.in. w kanatach plywowych, np. Henderson & Frey,
1986). Skala tego procesu wzrasta wraz z odlegtoscia, na
jaka  skorupki zostaly przesunigte. Wymownym
przykladem mieszania si¢ wspotczesnych nekrocenoz jest
wywiewanie skorupek okrzemek stodkowodnych (stano-
wig one ponad 90% masy calego materialu unoszonego
przez wiatr) z dorzecza Nigru i ich depozycja w morskich
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itach dennych Zatoki Gwinejskiej, gdzie w niektorych
miejscach okrzemki te stanowia 40% osadu (Janin, 1983).
Rowniez puste muszle §limakéw, otwornic planktonicz-
nych czy todzikow moga by¢ transportowane na wielkie
odlegtosci (np. wg Stenzela, 1964 [W:] Janin, 1983 puste
muszle Nautilus sa znajdowane na wybrzezu Afryki w
poblizu Madagaskaru, a wigc ponad 6500 km od miejsca
zycia). Co prawda w wigkszo$ci wspotczesnych nekroce-
noz okazow z innych $rodowisk jest ponizej 10% (Bren-
chley & Harper, 1998), ale istnieja liczne sytuacje, w
ktorych ten procent gwattownie rosnie (tempestyty, turbi-
dyty, osady kanatow ptywowych itd.). Dlatego niezwykle
istotna dla oceny relacji biocenoza—tafocenoza jest analiza
sedymentologiczna badanego osadu. Powszechnym przy-
padkiem jest tez opadanie na dno martwych organizméw
strefy pelagicznej i mieszanie si¢ ich z organizmami bento-
nicznymi. Znajomos$¢ paleoekologii taksonéw pozwala
jednak rozdzieli¢ grupy bentoniczne od planktonicznych
czy nektonicznych. Spektakularnym przyktadem miesza-
nia si¢ zwierzat z réoznych biocenoz w wyniku tonigcia
zwlok moga by¢ $wietnie zachowane ptaki, nietoperze i
ladowe ssaki znajdowane wraz ze zwierzgtami wodnymi w
jeziornych utworach eocenu w Messel (Mayr & Peters,
1999; Micklich & Wilde, 2000).

USrednianie czasowe. Zachodzi w wyniku odstonigcia
przez erozje starszych nagromadzen skamieniatosci i ich
przemieszczania, a takze na obszarach bardzo niskiego
tempa sedymentacji, gdzie nastgpuje kondensacja rézno-
wiekowych szczatkéw. Powoduje to mieszanie si¢ rozno-
wiekowych nekrocenoz lub nekrocenoz z tafocenozami i w
konsekwencji zawyzanie ilosci taksonow spotykanych na
danym obszarze, co moze prowadzi¢ do btednej oceny bio-
réznorodnosci. Na przykiad w glebokowodnych osadach
oceanicznych znajduje sie liczne (do 1000 sztuk/m®) zgby
wymartych gatunkoéw rekindow neogenskich i plejstoce-
nskich wraz ze wspotczesnymi otwornicami (Janin, 1983).
Z kolei w osadach goérnego neogenu rejonu kaspijskiego
znaleziono 220 gatunkéw redeponowanych otwornic
przedpdznoneogenskich, obejmujacych interwat pdzna
kreda—wczesny neogen (Janin, 1983). Oprocz tego rozpo-
wszechnione sa przemieszczania pionowe zardwno w
efekcie zaburzen niestatecznego warstwowania i
pograzania si¢ skamieniato§ci w nieskonsolidowanym
podtozu, jak i w rezultacie bioturbacji. Szczegdlnie istotny
jest ten ostatni czynnik. Glgbokos¢ bioturbacji zalezy od
typu osadu i zwigzanego z tym tempa konsolidacji, warun-
kow tlenowych, ale réwniez od geologicznego wieku
utworow — w paleozoiku przecu;tna glqbokosc penetracji
osadu przez infaung byla mniejsza niz w mezozoiku, a
zwlaszcza w kenozoiku (Thayer, 1983). Wpltyw usrednia-
nia czasowego jest bardzo duzy, gdyz w $rodowiskach
wysokoenergetycznych nastepuje czgsto redepozycja late-
ralna, a w Srodowiskach niskoenergetycznych redepozycja
pionowa. Wedlug danych pochodzacych 2z badan
wspoélczesnych zatok rejonu Nowego Jorku, dwie trzecie
gatunkow wspotwystepujacych w nekrocenozie nie wyste-
puje razem w biocenozie (McCall & Tevesz, 1983). W
przypadku mieszania si¢ zespotéw skamieniatosci zbliz-
onych wiekowo (rézniacych si¢ o setki lub tysiace lat, a
nickiedy nawet o kilkanascie tysigcy lat) nie jesteSmy w
stanie spostrzec tego w oryktocenozach ani rozdzieli¢ zja-
wisk zachodzacych w takim przedziale czasu, co pokazuja
liczne badania, m.in. otwornic (Broecker i in., 1988; patrz
Kidwell & Bosence 1991), matzy (Kowalewski i in.,
1998b) i flory (Meldahl i in., 1995). Nawet we wspotcze-

snych nagromadzeniach muszli matzy odréznianie nekro-
cenozy od niedawno powstatej tafocenozy bywa do$é trud-
ne (Frey & Howard, 1986).

Procesy zwigzane z tworzeniem si¢ oryktocenozy

Pomijajac destrukcyjne dzialanie wielu procesow
metamorficznych czy magmowych, ktére niszcza cata
tafocenozg, to istotne sa te czynniki, ktore dziataja selek-
tywnie, zmieniajac w ten sposob sktad pierwotnej tafoce-
nozy. Wigkszo$¢ z tych proceséw moze zaczqé si¢ juz na
etaple nekrocenozy, a nastgpnie kontynuuje si¢ po przykry-
ciu skamieniato$ci przez osad. Ponizej wymienitem kilka
najwazniejszych.

Rozpuszczanie si¢ pancerzy zbudowanych z substancji
organicznych. Dotyczy to zwlaszcza wielu skorupiakow,
ktorych chitynowe pancerze sa wzmocnione zlogami
weglanu wapnia i dlatego czgsto przechodza do tafoceno-
zy. W badanych przez autora (Niedzwiedzki, 1998) utwo-
rach wapienia muszlowego bardzo liczne skamieniatosci
sladowe (np. Thalassinoides) wskazuja na bogaty iloScio-
wo zespot skorupiakéw z rzedu Decapoda. Tymczasem
szczatki tych zwierzat naleza dzi§ do najrzadszych znale-
zisk wérdd fauny triasowe;j.

Rozpuszczanie muszli aragonitowych. Proces ten obej-
muje przede wszystkim migczaki, zwtaszcza $limaki i
gltowonogi. W przypadku powstania os$rodki, glowonogi
nadaja si¢ do identyfikacji gatunkowej, ale juz osrodki
wewngtrzne $limakow przewaznie uniemozliwiajgq ozna-
czenie gatunkow irodzajow, dajac tylko mozliwos$¢ pomia-
row liczebnosci tej gromady w oryktocenozie.

Podsumowanie

1. Oryktocenozy organizméw ladowych prawie zawsze
skrajnie odbiegaja swoim sktadem od pierwotnych bioce-
noz. Dzieje si¢ tak, poniewaz na ladzie, zarowno pod
wzglqdem biomasy jak i hczby gatunkow, domlnujq orga-
nizmy bezszkieletowe, m.in.: owady, panCZﬂkI nicienie,
skaposzczety, a wsrdd roslin kopalnych, ktére nie produko-
waty elementoéw mineralnych, wyrdzniane sa gltownie
sztuczne jednostki systematyczne — rodzaje organowe. W
wodach stodkich organizmy bezszkieletowe maja troche
mniejszy udzial, ale i tak znaczna czg$¢ biocenozy nie ma
szans na przetrwanie w zapisie kopalnym.

2. Oryktocenozy organizméw morskich w wigkszym
stopniu oddaja sktad biocenozy. Udziat organizméw bez-
szkieletowych w biocenozach morskich jest mniejszy
(przecigtnie ok. 60% osobnikéw i 50% biomasy), a znacz-
na czg$¢ Protista i roslin wodnych posiada elementy mine-
ralne, dzigki czemu wzrasta ich potencjal fosylizacyjny.
Tak wigc oryktocenoza oddaje czgsto sktad organizmow
szkleletowych tworzacych blocenozq, zwlaszcza jesli cho-
dzi o jej bior6znorodnos¢ i, w mniejszej mierze, liczebno$é
czy zaggszczenie fauny. Warunkiem poprawnej analizy jest
badanie zespolow skamienialo$ci autochtonicznych,
odtwarzanie calych aparatéw konodontowych, strzykw czy
wieloszczetdéw i1 znajomos$¢ paleoekologicznych wymagan
taksonow, celem rozdzielania wymieszanych zespotow
skamienialosci z r6znych $rodowisk. Rownie wazna dla
zachowania si¢ w miar¢ zblizonego do biocenozy sktadu
tafocenozy organizméw szkieletowych byta nie tylko
szybka sedymentacja, ale i znaczna grubo$¢ przykry-
wajacej warstwy osadu, gdyz ograniczato to bioturbacje w
osadzie.
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3. Fossil Lagerstdtten, cho¢ cechuja si¢ znakomitym
stanem zachowania wielu skamieniato$ci, w tym nawet
bezszkieletowych, to z reguty powstawaty w wyniku selek-
tywnego gromadzenia si¢ zwierzat i przewaznie grupuja
skamieniato$ci parautochtoniczne lub alochtoniczne.

Pragne serdecznie podzigkowaé dr J. Haydukiewicz za przej-
rzenie manuskryptu i owocna dyskusj¢ oraz dr. M. Kowalewskie-
mu, dr. S. Lucasowi i mgr. A. Kaimowi za udostgpnienie szeregu
prac poswigconych tafonomii. Szereg cennych uwag zawdzig-
czam anonimowemu recenzentowi. Impulsem do powstania
powyzszego artykutu byty dyskusje prowadzone w trakcie pale-
ontologicznych kurséw terenowych organizowanych przez Insty-
tut Paleobiologii PAN w Warszawie, a finansowanych przez
firmg Gérazdze Cement S.A. Wyjazd do Messel i obejrzenie tam-
tejszych kolekeji skamieniato$ci umozliwito mi wsparcie finan-
sowe otrzymane od Deutsche Forschungsgemeinschaft. Niniejsze
opracowanie powstato dzigki przyznaniu grantu wewngtrznego
2022/W/ING/01-25 Instytutu Nauk Geologicznych Uniwersyte-
tu Wroctawskiego.
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