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S u m m a r y. Most important 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.

Key words: Taphonomy, biocoenosis, necrocoenosis (fossil assemblage), taphocoenosis, thanatocoenosis, orictocoenosis

Celem artyku³u jest omówienie zmian, jakie zachodz¹
w sk³adzie taksonomicznym oraz w liczebnoœci osobników
w poszczególnych taksonach podczas przeobra¿ania siê
biocenozy w tafocenozê i ostatecznie w oryktocenozê.
Problematyka ta jest o tyle istotna, ¿e wykonuj¹c analizê
jakoœciow¹ czy iloœciow¹ zespo³ów skamienia³oœci bada-
my w oczywisty sposób oryktocenozê, ale wnioski z takiej
analizy s¹ czêsto wykorzystywane do badañ paleoekolo-
gicznych, w tym rekonstrukcji bioró¿norodnoœci i liczeb-
noœci populacji, a czasem te¿ i do szacowania biomasy.
Wymaga to znajomoœci stopnia i przyczyn zniekszta³cenia
pierwotnego zespo³u organizmów. Jak wiadomo, jedynie
niewielka czêœæ biocenozy (wg Galla, 1983) — nawet
poni¿ej 1% — zachowuje siê w postaci skamienia³oœci.
Jednak jeœli ograniczymy siê tylko do morskich zwierz¹t
posiadaj¹cych muszlê, to wed³ug badañ wspó³czesnej fau-
ny morskiej, w nekrocenozie znajduje siê od 45 do 100%,
gatunków znanych z biocenozy danego obszaru. Przeciêt-
nie wartoœæ ta wynosi 83–95% (Kidwell & Bosence, 1991).
Znaczn¹ zbie¿noœæ biocenozy i tafocenozy morskich miê-
czaków wykazuj¹ te¿ ostatnie badania Kidwell (2001). Z
drugiej strony, potencja³ fosylizacyjny wielu grup fauny
muszlowej zmienia siê w czasie geologicznym, m.in. w
zale¿noœci od modyfikacji budowy szkieletu. Przyk³adem
tego jest analiza lingulidów fanerozoicznych dokonana
przez Kowalewskiego & Flessa (1996), uwzglêdniaj¹ca
czêstoœæ wystêpowania, zachowanie siê w pozycji przy¿y-
ciowej oraz czêstotliwoœæ wystêpowania w ró¿nych tafofa-
cjach. W jej efekcie okaza³o siê, ¿e paleozoiczne lingulidy
mia³y znacznie wiêkszy potencja³ fosylizacyjny ni¿ formy
m³odsze. Dlatego niewielki udzia³ tych ramienionogów w
oryktocenozach mezozoicznych i kenozoicznych mo¿e
byæ w czêœci efektem procesów tafonomicznych, a nie tyl-
ko odzwierciedleniem ich rzeczywistej roli w biocenozie.
Z ca³¹ pewnoœci¹ poza zasiêgiem analizy skamienia³oœci
jest odtworzenie rocznych fluktuacji biomasy i bioró¿no-
rodnoœci, które we wspó³czesnych biocenozach zaznaczaj¹
siê bardzo wyraŸnie (Martin i in., 2000).

Terminologia tafonomiczna u¿yta w niniejszym opra-
cowaniu jest oparta na definicjach zredagowanych przez
A. Urbanka w s³owniku paleontologicznym wydanym pod
redakcj¹ Kielan-Jaworowskiej (1963). W tym ujêciu tana-
tocenoza oznacza zespó³ wszystkich szcz¹tków organi-

zmów zmar³ych jednoczeœnie i w wyniku wspólnej przy-
czyny. Jeœli organizmy ginê³y niejednoczeœnie, w wyniku
ró¿nych przyczyn, to nagromadzenie takich szcz¹tków
nazywamy nekrocenoz¹. Po przykryciu nekrocenozy lub
tanatocenozy osadem otrzymuje siê tafocenozê. Ostatni,
doœæ rzadko u¿ywany termin oryktocenoza oznacza zespó³
skamienia³oœci (tafocenozê), który przetrwa³ do naszych
dni. Wielu autorów nie oddziela tafocenozy od oryktoce-
nozy, jednak ze wzglêdu na powszechnoœæ selektywnego
niszczenia skamienia³oœci po pogrzebaniu ich w osadzie,
uzna³em za celowe rozró¿nienie zespo³ów skamienia³oœci
œwie¿o pokrytych osadem od tych, które dotrwa³y do
naszych czasów. Nale¿y wspomnieæ, ¿e pojêcia tafono-
miczne s¹ czêsto stosowane w innych znaczeniach. Zesta-
wienia ró¿nych znaczeñ danego terminu tafonomicznego
znajduj¹ siê w pracach Janina (1983) i Kidwell i Bosence
(1991). W szczególnoœci w wielu pracach anglosaskich
(np. Brenchley & Harper, 1998) ka¿dy zespó³ martwych
organizmów lub ich szcz¹tków okreœla siê jako tanatoceno-
zê (autochtoniczn¹ lub alochtoniczn¹). Mo¿na wydzieliæ
dwie grupy czynników zmieniaj¹cych pierwotny sk³ad tak-
sonomiczny.

Procesy zwi¹zane z tworzeniem siê nekrocenozy
i tanatocenozy

Procesy zwi¹zane z tworzeniem siê nekrocenozy i tana-
tocenozy maj¹ podstawowe znaczenie w deformacji struk-
tury biocenozy. Poni¿ej omówiono wa¿niejsze z nich.

Rozk³ad organizmów bezszkieletowych powoduje,
¿e grupy te nie s¹ w ogóle reprezentowane w zapisie skal-
nym lub ich obecnoœæ stwierdza siê sporadycznie. Zacho-
wanie siê substancji organicznej w stosunku do jej rocznej
produkcji we wspó³czesnych akwenach jest bardzo ma³e,
tylko w jeziorach i rzekach siêga 42%, w bagnach 8%, w
strefie szelfowej 1%, a w pozosta³ych œrodowiskach stano-
wi u³amek procenta (Janin, 1983). Liczby te nie uwzglêd-
niaj¹ ubytku substancji organicznej w póŸniejszych
etapach fosylizacji. Rozk³ad organizmów bezszkieleto-
wych jest szczególnie istotny w œrodowisku l¹dowym i w
zasadzie uniemo¿liwia rekonstrukcjê biocenozy, gdy¿
wœród zwierz¹t l¹dowych dominuj¹, tak pod wzglêdem iloœci
gatunków, jak i biomasy, formy pozbawione czêœci twar-
dych. Nies³ychanie istotnym sk³adnikiem wspó³czesnych
biocenoz s¹ owady i pajêczaki. Wiele z nich nie ma pance-
rza, a chitynowe pokrywy innych s¹ tak delikatne, ¿e ich
potencja³ fosylizacyjny jest bliski zeru. Stawonogi te sta-
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nowi¹ ok. 90% (szacunki w ró¿nych Ÿród³ach s¹ bardzo
rozbie¿ne) znanych gatunków fauny l¹dowej. Nawet mniej
pospolite ni¿ owady roztocza czasami maj¹ wiêksz¹ bio-
masê ni¿ wszystkie ptaki i ssaki ¿yj¹ce na danym terenie
(Krzemiñska i in., 1993). Zapewne owady bardzo liczne
by³y i w przesz³oœci, przynajmniej od momentu rozpo-
wszechnienia siê roœlin kwiatowych (koniec wczesnej kre-
dy), a prawdopodobnie ju¿ od póŸnego karbonu. Jednak w
materiale kopalnym s¹ one incydentalne (wg danych Leh-
manna & Hillmera, 1991), gatunki kopalne stanowi¹ zaled-
wie ok. 1,6% wszystkich znanych gatunków owadów).
Oprócz owadów niezwykle liczne w osadach l¹dowych s¹
nicienie (czêsto od 1 do 10 tys. osobników/dm3) i
sk¹poszczety, np. wazonkowce (do 150–200 tys. oka-
zów/m2) czy d¿d¿ownice (na ³¹kach do 1–3 mln sztuk/ha,
czyli 2 tony biomasy/ha), które w stanie kopalnym s¹ skraj-
nie rzadkie (dane liczbowe wg Rajskiego, 1997). Równie¿
roœliny l¹dowe w zasadzie nie wytwarzaj¹ elementów
mineralnych.

We wspó³czesnych biocenozach s³odkowodnych roœli-
ny wodne, nicienie, sk¹poszczety (zw³aszcza rureczniko-
wate — wg Rajskiego (1997) do 100 tys. osobników/m2)
i pozosta³e bezszkieletowe organizmy tworz¹ znaczn¹
czêœæ biocenozy, choæ wyraŸnie mniejsz¹ ni¿ w przypadku
œrodowisk l¹dowych. W morzach natomiast organizmy
bezszkieletowe (meduzowate formy parzyde³kowców,
g¹bki bezszkieletowe itp.) s¹ relatywnie rzadsze, gdy¿ wie-
le Protista (m.in. kokolity, okrzemki) i roœlin produkuje
struktury mineralne, a wiele zwierz¹t ma muszle lub inne
elementy twarde. Tym niemniej udzia³ fauny szkieletowej
w biocenozach morskich wynosi przeciêtnie zaledwie ok.
30% gatunków (Lawrence, 1968), 40% iloœci osobnikóww
i 50% biomasy (Brenchley & Harper, 1998) i w zasadzie
tylko taka czêœæ biocenozy ma szansê przetrwaæ w zapisie
kopalnym, choæ nale¿y uwzglêdniæ du¿¹ zmiennoœæ sto-
sunku zwierz¹t szkieletowych do bezszkieletowych w
zale¿noœci od lokalnych warunków. Przyk³adowo, udzia³
gatunków szkieletowych w stosunku do wszystkich gatun-
ków 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 udzia³ osobników maj¹cych szkielet niekiedy spa-
da do zaledwie 1% (Lawrence, 1968).

Obecnoœæ niektórych zwierz¹t bezszkieletowych
mo¿na rozpoznaæ dziêki œladom ich dzia³alnoœci (np. œla-
dom ¿erowania), ale systematyka ichnoskamienia³oœci jest
sztuczna i mo¿liwoœæ powi¹zania ichnotaksonów z biolo-
gicznym gatunkiem, rodzajem, a czêsto nawet z wy¿sz¹
jednostk¹ systematyczn¹ jest niewielka. Na przyk³ad,
powszechnie spotykane œlady dr¹¿eñ Trypanites mog¹ byæ
efektem dzia³alnoœci m.in. ma³¿y, wieloszczetów, kryzel-
nic (Bromley, 1972, patrz Warme, 1975; Bromley, 1994).
Odciski organizmów bezszkieletowych umo¿liwiaj¹ oczy-
wiœcie dok³adne oznaczenia taksonomiczne, a tak¿e anali-
zê iloœciow¹, ale do ich powstania dochodzi w tak
specyficznych warunkach, ¿e s¹ to incydentalne skamie-
nia³oœci.

Oddzielnym problemem s¹ tzw. Fossil Lagerstätten,
czyli nagromadzenia znakomicie zachowanych roœlin i
zwierz¹t, w tym bezszkieletowych. Mo¿na tu wymieniæ
stanowiska w Burgess, Solnhofen, Messel, czy liczne zna-
leziska stawonogów w bursztynie. Niektóre z nich maj¹
charakter tanatocenozy. Jednak¿e wiêkszoœæ takich stano-
wisk gromadzi³a faunê selektywnie. Na przyk³ad do
pu³apek, w których tkwi³y pojedyncze zwierzêta roœli-
no¿erne licznie pod¹¿a³y drapie¿niki zwabione odg³osami
agonii i same stawa³y siê ofiarami. Dlatego w jeziorkach
asfaltytowych drapie¿niki s¹ z regu³y znacz¹co nadrepre-

zentowane w stosunku do biocenozy. Wœród przebadanych
19 000 du¿ych plejstoceñskich ssaków ze s³ynnego stano-
wiska Rancho La Brea w USA, a¿ 84% stanowi³y drapie-
¿niki (Spencer i in., 1999), stwierdzono tam te¿ selektywn¹
modyfikacjê w obrêbie danego gatunku: u lwów Panthera
leo atrox zaznacza siê wyraŸna przewaga iloœciowa sam-
ców nad samicami, co jest przeciwieñstwem sytuacji
obserwowanej u wspó³czesnych lwów (Wheeler & Jeffer-
son, 2001). Mo¿e to wynikaæ ze zwiêkszonej sk³onnoœci do
podejmowania ryzyka przez m³ode samce podczas polo-
wania, co w warunkach polowania na trzêsawisku prowa-
dzi³o do ich zwiêkszonej œmiertelnoœci (Wheeler &
Jefferson, 2001). Z kolei w bursztynach prawie nie ma
owadów wiêkszych ni¿ 1 cm, co wynika z faktu, i¿ wiêksze
okazy wyrywa³y siê z ¿ywicy, a du¿e trupy mia³y niewielk¹
szansê na szczelne pokrycie ¿ywic¹ (Krzemiñska i in.,
1993). Oprócz tego wœród wspó³czesnych owadów
¿yj¹cych w danym biotopie, przedstawiciele jednych
rodzin przylepiaj¹ siê do ¿ywicy bardzo czêsto, a inne, o
podobnej wielkoœci, prawie nigdy (Krzemiñska i in.,
1993). Fa³szuje to w oczywisty sposób zapis paleontolo-
giczny. W wielu „Fossil Lagerstätten” œwietny stan zacho-
wania wynika ze skrajnie niekorzystnych dla ¿ycia
warunków, tote¿ fauna tam nie wystêpowa³a lub by³a bar-
dzo rzadka, a wiêkszoœæ zachowanych organizmów jest
alochtoniczna (tak by³o m.in. w Solnhofen i Burgess).

Dysartykulacja (rozpad) szkieletu u wielu grup ska-
mienia³oœci uniemo¿liwia oszacowanie pierwotnej liczeb-
noœci i zagêszczenia, a czêsto równie¿ powa¿nie utrudnia
oznaczenia systematyczne. Klasycznym przyk³adem s¹ tu
strzykwy, jedna z najwa¿niejszych pod wzglêdem biomasy
grup zwierz¹t w wielu œrodowiskach morskich, u których
w ciele jednego osobnika wystêpuje kilkadziesi¹t miliar-
dów elementów szkieletowych (np. Hampton, 1958, patrz
Frizzell i in., 1966), przy czym poszczególne typy elemen-
tów powtarzaj¹ siê u ró¿nych taksonów (Boczarowski &
Salamon, 2001). Podobnie jest w przypadku zwierz¹t
konodontonoœnych i wagilnych wieloszczetów. Dlatego
czêsto spotykane wydzielanie gatunków i rodzajów na
podstawie pojedynczych sklerytów, konodontów czy sko-
lekodontów prowadzi do znacznego zawy¿enia iloœci tak-
sonów w stosunku do rzeczywistoœci. Przyk³adowo aparat
triasowego zwierzêcia konodontonoœnego Neogondolella
sk³ada siê z elementów zaliczanych uprzednio do 13 gatun-
ków z 9 rodzajów (Orchard & Rieber, 1999). Chocia¿ zda-
wano sobie sprawê, ¿e taksony konodontowe s¹
jednostkami sztucznymi, to czasami by³y one traktowane
tak jak naturalne rodzaje czy gatunki, np. poszczególne
elementy tego samego aparatu mia³y ró¿ne zasiêgi straty-
graficzne. Równie¿ roœliny zachowuj¹ siê z regu³y w posta-
ci drobnych fragmentów, tote¿ wiêkszoœæ rodzajów
roœlinnych to rodzaje formowe (synonim: organowe, np.
rodzaj Annularia — liœcie skrzypów, a rodzaj Calamites
odnosi siê do ³odygi skrzypów), które przewa¿nie trudno
przyporz¹dkowaæ do rodzajów biologicznych. Sztuczne
jednostki systematyczne s¹ stosowane tak¿e przy oznacza-
niu sporomorfów. Z tego powodu kilka rodzajów organo-
wych odpowiada jednemu rodzajowi biologicznemu.

W innych przypadkach, dysartykulacja uniemo¿liwia
analizê liczby osobników i ustalenie, które gatunki przewa-
¿a³y liczebnie, ale nie utrudnia wydzielenia taksonów. Jed-
nym z wa¿niejszych sk³adników wielu biocenoz
m³odszego paleozoiku i mezozoiku by³y liliowce i, w
mniejszym stopniu, je¿owce czy wê¿owid³a. Liliowce
przewa¿nie ulegaj¹ po œmierci pe³nej dysartykulacji, czê-
sto dzieje siê tak te¿ z pozosta³ymi wspomnianymi powy-
¿ej szkar³upniami. Jednak nawet przy pe³nej dysartykulacji
szkieletu mo¿na dokonaæ oznaczeñ gatunkowych wielu
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pojedynczych elementów liliowców czy je¿owców (np.
Hagdorn & G³uchowski, 1993). Dlatego mo¿na badaæ bio-
ró¿norodnoœæ szkar³upni. Dysartykulacja omawianych
szkar³upni zale¿y przede wszystkim od szybkoœci pogrze-
bania pad³ych zwierz¹t. Eksperymenty wykonane przez
Baumillera & Ausicha (1992) i Baumillera i in. (1995)
wykaza³y, ¿e na ca³kowity rozpad szkieletów krynoidów
wp³ywa d³u¿sza (kilka dni) ekspozycja martwych, niepo-
krytych osadem organizmów na powierzchni dna, nawet
jeœli znajdowa³y siê one w wodach o bardzo niskiej energii
i nie by³y redeponowane. W przypadku je¿owców regular-
nych wa¿nym czynnikiem zwiêkszaj¹cym tempo dezinte-
gracji jest te¿ wysoka temperatura, choæ energia wód i
d³ugotrwa³oœæ transportu równie¿ maj¹ wielkie znaczenie
(Chave, 1964, patrz Raup & Stanley, 1984; Kidwell &
Baumiller, 1990). Tak¿e szkielet ryb chrzêstnoszkieleto-
wych (Chondrichthyes) ulega prawie zawsze kompletnej
dysartykulacji i mimo mo¿liwoœci oznaczeñ gatunku biolo-
gicznego na podstawie samych tylko zêbów (np. William-
son i in., 1993) nie da siê przeprowadziæ analizy iloœciowej
w obrêbie taksonów. Podobnie pe³nej dysartykulacji ule-
gaj¹ czêsto szkielety g¹bek.

Podatnoœæ na dysartykulacjê nierzadko zale¿y poœred-
nio od paleoekologii danego taksonu. Na przyk³ad je¿owce
nieregularne s¹ z regu³y znacznie liczniej reprezentowane
w zapisie kopalnym ni¿ je¿owce regularne nie tylko dlate-
go, ¿e stanowi¹ przewa¿nie infaunê, a wiêc po œmierci s¹
od razu zagrzebane w osadzie i nie nara¿one na destrukcjê,
ale równie¿ z tego powodu, ¿e preferuj¹ œrodowiska nisko-
energetyczne (Smith, 1984). Natomiast ¿yj¹ce jako epifau-
na, w strefie wzmo¿onej energii wód, je¿owce regularne
ulegaj¹ czêstszym uszkodzeniom i rzadziej s¹ szybko przy-
krywane osadem. Tote¿ obserwowana czêsto przewaga
je¿owców nieregularnych nad regularnymi (np. wg Tar-
kowskiego (1989) w kredzie opolskiej stosunek ten wynosi
200:1) mo¿e byæ w pewnej mierze wynikiem procesów
tafonomicznych, a nie tylko faktycznej przewagi je¿ow-
ców nieregularnych w biocenozie.

Niszczenie muszli. Podatnoœæ poszczególnych takso-
nów ma³¿y i ramienionogów na urazy zale¿y od gruboœci
skorupy, jej kszta³tu oraz od budowy aparatu zawiasowego
i wi¹¿¹cej siê z tym tendencji do dysartykulacji. Roz³¹czo-
ne muszle ulegaj¹ szybszej destrukcji ni¿ po³¹czone. Jak
wykaza³y badania autora (NiedŸwiedzki, 1998) dotycz¹ce
alochtonicznych zespo³ów muszli, u ma³¿y (z wyj¹tkiem
rodzaju Pseudocorbula) wystêpuj¹cych w dolnym wapie-
niu muszlowym stopieñ dysartykulacji wynosi ponad 99%.
U ramienionogów jest ni¿szy (tab.1), przy czym terebratu-
lidy, a tak¿e Spiriferidina (Punctospirella, Hirsutella)
wykazuj¹ znacznie silniejsz¹ tendencjê do rozdzielania ni¿
Athyridina (Tetractinella trigonella) i rynchonelle (Decur-
tella decurtata). W rezultacie nale¿y oczekiwaæ, ¿e w
badanym przypadku ju¿ w nekrocenozie liczebnoœæ ma³¿y
cienkoskorupowych (np. pektenidy, Entolium) oraz ramie-
nionogów: Punctospirella fragilis, Hirsutella hirsuta i
Coenothyris vulgaris by³a ni¿sza ni¿ w biocenozie.

Bardzo du¿¹ zmiennoœæ podatnoœci wspó³czesnych
muszli na abrazjê udowodni³y eksperymenty Chave’a
(1964 [W:] Raup & Stanley, 1984), zgodnie z którymi
zmiennoœæ ta istnieje nie tylko miêdzy muszlami z ró¿nych
grup fauny, ale równie¿ jest bardzo istotna w obrêbie danej
grupy (np. odpornoœæ na abrazjê œlimaków Neritia jest
parokrotnie wiêksza ni¿ u zbli¿onych wielkoœciowo œlima-
ków Polinices). Co wiêcej, zale¿y ona nawet od wielkoœci
osobników w obrêbie tego samego rodzaju. Na przyk³ad
badaj¹c dwie grupy wielkoœciowe (25–41 mm i 43–76 mm)
muszli ma³¿a Spisula, Chave (1964, patrz Raup & Stanley,
1984) stwierdzi³, ¿e po 8 godzinach obróbki w bêbnie z

otoczakami, z pierwszej grupy pozosta³o ok. 3% fragmen-
tów okazów wiêkszych od 4 mm, a po 10 godzinach nie by³o
ju¿ ich w ogóle, natomiast w grupie muszli 43–76 mm, po 8
godzinach by³o jeszcze ponad 90% takich fragmentów, a
po 90 godzinach prawie 60%.

U wê¿owide³ istotna jest te¿ niezwykle silna reakcja na
nag³e pogorszenie warunków œrodowiskowych,
prowadz¹ca do powstania tzw. g³odu tlenowego, a w konsekwencji
do bardzo silnych skurczy miêœni, rozrywaj¹cych nie tylko
tkanki miêkkie, ale równie¿ szkielet zwierzêcia (Bocza-
rowski & Salamon, 2000).

Czêstym czynnikiem niszcz¹cym s¹ organizmy
dr¹¿¹ce czy nekrofagi, które przyczyniaj¹ siê do bezpo-
œredniej destrukcji muszli, a tak¿e przyspieszaj¹ niszczenie
fizyczne i chemiczne. Obserwacje wspó³czesnych skoru-
pek ma³¿y wykaza³y, ¿e w efekcie dzia³alnoœci endobion-
tów muszle mog¹ traciæ kilkanaœcie procent swojej masy
rocznie (Driscoll, 1970 [W:] Kidwell & Jablonski, 1983).
Trzeba wszak¿e zwróciæ uwagê, ¿e istotnoœæ takich proce-
sów w fanerozoiku by³a zmienna. Przyk³adowo, œlady
dr¹¿enia muszli przez drapie¿niki s¹ umiarkowanie liczne
w okresie kambr–karbon, od permu do wczesnej kredy
staj¹ siê rzadkie, po czym od kredy póŸnej s¹ bardzo
powszechne (Kowalewski i in., 1998a).

W przypadku organizmów pelagicznych znacz¹c¹ rolê
ma rozpuszczanie chemiczne, zarówno w czasie opadania
muszli na dno, jak i na dnie. Proces ten powoduje, ¿e pela-
giczne zespo³y skamienia³oœci o wapiennych skorupkach
(g³ównie otwornice planktoniczne i pteropody, gdy¿ koko-
lity cechuje du¿a odpornoœæ na rozpuszczanie, co zdaniem
Janina (1983) wynika z ich podatnoœci na sylifikacjê)
wykazuj¹ znaczny zwi¹zek z pierwotnym sk³adem tylko w
osadach p³ytkowodnych. W utworach g³êbokowodnych
iloœæ muszli wapiennych jest bardzo zredukowana w sto-
sunku do stanu wyjœciowego, a w dodatku rozpuszczanie
ma silnie selektywny charakter w zale¿noœci od typu budo-
wy muszli. Na przyk³ad podczas badañ wspó³czesnych tro-
pikalnych otwornic planktonicznych okaza³o siê, ¿e o ile
gatunek Hastigeria pelagica stanowi³ 20% wszystkich
otwornic w danej biocenozie, to ju¿ w osadzie dennym by³
on skrajnie rzadki, co wynika³o zarówno ze znacznej cien-
koœci skorupek, jak i du¿ej zawartoœci substancji organicz-
nej w skorupkach tego taksonu (Janin, 1983). Graniczna
g³êbokoœæ, od której zaczyna siê rozpuszczanie skorupek
wêglanowych zale¿y od lokalnego sk³adu wody, a tak¿e od
jej temperatury i waha siê w przedziale 200–4000 m, a gwa³towny
spadek zachowywanych skorupek planktonicznych otwornic
obserwuje siê od g³êbokoœci œrednio 3000 do 5500 m, choæ
w Morzu Rossa spadek ten zaznacza siê ju¿ od 500 m
(Janin, 1983). Generalnie w wodach ch³odnych granica ta
le¿y p³ycej.

Nale¿y podkreœliæ, ¿e rozpuszczanie muszli wapien-
nych nie jest ograniczone wy³¹cznie do stref g³êbokowod-
nych. Intensywna dzia³alnoœæ infauny ¿eruj¹cej w
p³ytkowodnym, bogatym w substancje organiczne osadzie
dennym przyczynia siê do wzrostu produkcji kwasu wêglo-
wego i innych zmian chemizmu wód zawartych w osadzie,
sprzyjaj¹cych intensyfikacji rozpuszczania kalcytowych i
aragonitowych pancerzyków. Skala takiego procesu bywa
znaczna, np. we wspó³czesnych, p³ytkich (kilka — kilka-
dziesi¹t metrów g³êbokoœci) zatokach atlantyckich w rejo-
nie Nowego Jorku prawie ca³a roczna produkcja wêglanów
ulega rozpuszczeniu (McCall & Tevesz, 1983; Kidwell &
Bosence, 1991).

Równie¿ dysartykulacja i/lub zniszczenie szkieletów
krêgowców l¹dowych powoduje trudnoœci w odtwarzaniu
wzajemnych relacji iloœciowych tych zwierz¹t, tote¿ coraz
czêœciej du¿¹ uwagê poœwiêca siê tropom krêgowców,
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wydzielaj¹c szereg ichnotaksonów. Postêp badañ osteome-
trycznych (np. Farlow & Chapman, 1997) umo¿liwia
powi¹zanie parataksonów z rzêdami, a czêsto i z rodzinami
biologicznymi. Czasami podejmuje siê próby okreœlenia
rodzaju biologicznego, który by³ odpowiedzialny za
powstanie danego ichnogatunku (np. Gierliñski & Pieñ-
kowski, 1999), jednak w wiêkszoœci wypadków wyniki nie
s¹ bezdyskusyjne. Przyk³adowo ichnogatunek Moyenisau-
ropus karaszevskii znany z hetangu Gór Œwiêtokrzyskich
wi¹zany jest ze stegozaurami albo scelidozaurami (Gierliñ-
ski, 1999). Stwierdzany przez niektórych badaczy (m.in.
Gierliñski & Pieñkowski, 1999) zwi¹zek poszczególnych
zespo³ów tropów dinozaurów z konkretnymi paleoœrodo-
wiskami sugeruje, ¿e zespo³y te czêœciowo odzwierciedlaj¹
pierwotny taksonomiczny sk³ad dinozaurów na danym
obszarze. Trzeba jednak pamiêtaæ, ¿e zespo³y tropów
obserwuje siê na znikomo ma³ych powierzchniach w sto-
sunku do area³ów zajmowanych przez du¿e krêgowce, dla-
tego te¿ rekonstrukcja stosunków iloœciowych miêdzy
poszczególnymi grupami krêgowców oraz ich bioró¿no-
rodnoœci na podstawie tropów obarczona jest du¿ym mar-
ginesem b³êdu.

Ró¿nice przeciêtnego okresu ¿ycia przedstawicieli
ró¿nych gatunków. Zjawisko to powoduje, ¿e w stosunku
do biocenozy, w nekrocenozie organizmy krótkowieczne
s¹ liczniejsze od d³ugowiecznych. Du¿e zró¿nicowanie
d³ugoœci ¿ycia miêdzy innymi wykazuj¹ wspó³czesne
p³ytkowodne je¿owce, gdy¿ niektóre z gatunków ¿yj¹
poni¿ej roku, a inne osi¹gaj¹ wiek do 15 lat (Smith, 1984).
Dzisiejsze ma³¿e morskie, z wyj¹tkiem form gigantycz-
nych, ¿yj¹ od ok. 1 do 30 lat, najczêœciej 10–20 lat (Moore,
1969; Jones i in., 1978; Lehmann & Hillmer, 1991; Rajski,
1997). Czêsto znaczna ró¿nica czasu ¿ycia dotyczy form
wspó³wystêpuj¹cych ze sob¹. Wp³yw tego czynnika daje
siê czasami oszacowaæ dla g³ównych elementów badanych
oryktocenoz, np. dla ramienionogów i ma³¿y.

Œredni¹ d³ugoœæ ¿ycia osobników danego gatunku
mo¿na spróbowaæ okreœliæ dwiema metodami. Pierwsza z
nich, stosowana przede wszystkim dla fauny bentonicznej,
polega na liczeniu pierœcieni przyrostowych muszli. Do
badañ nadaj¹ siê wy³¹cznie skorupki bardzo dobrze zacho-

wanych okazów geriatrycznych. Pod-
stawow¹ trudnoœci¹ w datowaniu wie-
ku takich muszli jest fakt, i¿ chocia¿
ka¿dy rok ¿ycia (ciep³a pora roku)
zaznacza siê powstaniem co najmniej
jednego pierœcienia przyrostowego, to
oprócz tego powstanie pierœcieni
mo¿e odzwierciedlaæ ró¿ne inne, nie-
cykliczne wydarzenia ekologiczne.
Przyk³adowo wspó³czesne osiemna-
stomiesiêczne (po dwóch sezonach
ciep³ych) ostrygi maj¹ od dwóch do
piêciu pierœcieni (Brehm, 1968). Dla-
tego liczba pierœcieni wskazuje tylko
na minimalny wiek skamienia³oœci.
Drug¹ metod¹ jest odniesienie d³ugo-
œci ¿ycia dzisiejszej fauny do spo-
krewnionych z ni¹ grup kopalnych.
Po¿¹dane s¹: jak najbli¿sze pokrewie-
ñstwo i podobne ekologicznie warunki
wystêpowania. Nawet wówczas uzy-
skane dane trzeba traktowaæ bardzo
ostro¿nie, ze wzglêdu na mo¿liwoœci
b³êdnego ustalania przynale¿noœci
systematycznej form kopalnych oraz z
powodu du¿ego up³ywu czasu, co
zwiêksza prawdopodobieñstwo zmia-

ny sposobu ¿ycia. Na przyk³ad, wspó³czesne ramienionogi
Articulata prawdopodobnie s¹ znacznie bardziej eurybaty-
metryczne ni¿ Articulata paleozoiczne (Kowalewski i in.,
2002). Szacuj¹c wiek wystêpuj¹cych w œrodkowym triasie
na Górnym Œl¹sku ma³¿y i ramienionogów (NiedŸwiedzki,
1998) otrzyma³em zbli¿one wartoœci dla obu metod. U
ramienionogów Coenothyris vulgaris naliczy³em maksi-
mum 15 pierœcieni przyrostowych (nie uwzglêdniaj¹c pie-
rœcieni urazowych), a u pospolitych w tej epoce ma³¿y
Plagiostoma striatum 21 pierœcieni. Tymczasem
wspó³czesne ramienionogi zawiasowe, w tym terebratuli-
dy (np. Terebratulina laqueus) ¿yj¹ ponad 10 lat (Paine,
1969, patrz: Tunnicliffe & Wilson, 1988; Thayer, 1975), a
ma³¿e z rodzaju Lima (Plagiostoma jest czêsto traktowana
jako podrodzaj Lima) — 20 lat. Wydaje siê wiêc, ¿e w sto-
sunku do biocenozy, w oryktocenozie wapienia muszlowe-
go krócej ¿yj¹ce brachiopody przypuszczalnie s¹ liczniej
reprezentowane wzglêdem ma³¿y.

Segregacja muszli. W zale¿noœci od kszta³tu, masy i
ornamentacji muszli dochodziæ mo¿e do selektywnych
zmian sk³adu taksonomicznego zespo³ów skamienia³oœci
w czasie transportu. Im d³u¿szy i bardziej intensywny
transport, tym wiêksze nastêpuje zniekszta³cenie pierwot-
nych proporcji iloœciowych i jakoœciowych. Przy okreœla-
niu proporcji iloœciowych pomiêdzy taksonami
pojawiaj¹cymi siê podrzêdnie w danej oryktocenozie nale-
¿y braæ pod uwagê powa¿ny wp³yw segregacji tak¿e przy
niewielkim przemieszczeniu (nagromadzenia parautochto-
niczne). Wynika to z faktu, ¿e przy ma³ej liczebnoœci takso-
nów, redepozycja nawet niedu¿ej liczby skorupek jednego
z tych taksonów znacz¹co zmienia jego udzia³ wzglêdem
pozosta³ych.

Mieszanie ró¿nych równowiekowych nekrocenoz
mo¿e nast¹piæ w efekcie transportu lateralnego muszli
(m.in. w kana³ach p³ywowych, np. Henderson & Frey,
1986). Skala tego procesu wzrasta wraz z odleg³oœci¹, na
jak¹ skorupki zosta³y przesuniête. Wymownym
przyk³adem mieszania siê wspó³czesnych nekrocenoz jest
wywiewanie skorupek okrzemek s³odkowodnych (stano-
wi¹ one ponad 90% masy ca³ego materia³u unoszonego
przez wiatr) z dorzecza Nigru i ich depozycja w morskich
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Lokalizacja próbki w profilu litostratygraficznym
Stopieñ

dysartykulacji
Liczebnoœæ
próbki (szt.)

Coenothyris vulgaris

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) 89,2% 3320

Formacja dziewkowicka (wapienie krynoidowe) 89,4% 227

Formacja góra¿d¿añska (wapienie organodetrytyczne
i onkoidowe) 99,4% 680

Tetractinella trigonella

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) 22,5% 120

Formacja dziewkowicka (wapienie krynoidowe) 11,8% 144

Formacja góra¿d¿añska (wapienie organodetrytyczne
i onkoidowe) 34,7% 259

Spiriferidina (Punctospirella, Hirsutella)

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) 100% 120

Decurtella decurtata

Formacja dziewkowicka (muszlowce terebratulowe) 20% 120

Tab. 1. Dysartykulacja redeponowanych ramienionogów w formacji góra¿d¿añskiej
i dziewkowickiej (trias œrodkowy) Opolszczyzny (dane wg NiedŸwiedzki, 1998)
Table. 1 Disarticulation of allochtonic brachiopods from the Góra¿d¿e Formation and
Dziewkowce Formation (Middle Triassic) of Upper Silesia (data according to
NiedŸwiedzki, 1998)



i³ach dennych Zatoki Gwinejskiej, gdzie w niektórych
miejscach okrzemki te stanowi¹ 40% osadu (Janin, 1983).
Równie¿ puste muszle œlimaków, otwornic planktonicz-
nych czy ³odzików mog¹ byæ transportowane na wielkie
odleg³oœci (np. wg Stenzela, 1964 [W:] Janin, 1983 puste
muszle Nautilus s¹ znajdowane na wybrze¿u Afryki w
pobli¿u Madagaskaru, a wiêc ponad 6500 km od miejsca
¿ycia). Co prawda w wiêkszoœci wspó³czesnych nekroce-
noz okazów z innych œrodowisk jest poni¿ej 10% (Bren-
chley & Harper, 1998), ale istniej¹ liczne sytuacje, w
których ten procent gwa³townie roœnie (tempestyty, turbi-
dyty, osady kana³ów p³ywowych itd.). Dlatego niezwykle
istotna dla oceny relacji biocenoza–tafocenoza jest analiza
sedymentologiczna badanego osadu. Powszechnym przy-
padkiem jest te¿ opadanie na dno martwych organizmów
strefy pelagicznej i mieszanie siê ich z organizmami bento-
nicznymi. Znajomoœæ paleoekologii taksonów pozwala
jednak rozdzieliæ grupy bentoniczne od planktonicznych
czy nektonicznych. Spektakularnym przyk³adem miesza-
nia siê zwierz¹t z ró¿nych biocenoz w wyniku toniêcia
zw³ok mog¹ byæ œwietnie zachowane ptaki, nietoperze i
l¹dowe ssaki znajdowane wraz ze zwierzêtami wodnymi w
jeziornych utworach eocenu w Messel (Mayr & Peters,
1999; Micklich & Wilde, 2000).

Uœrednianie czasowe. Zachodzi w wyniku ods³oniêcia
przez erozjê starszych nagromadzeñ skamienia³oœci i ich
przemieszczania, a tak¿e na obszarach bardzo niskiego
tempa sedymentacji, gdzie nastêpuje kondensacja ró¿no-
wiekowych szcz¹tków. Powoduje to mieszanie siê ró¿no-
wiekowych nekrocenoz lub nekrocenoz z tafocenozami i w
konsekwencji zawy¿anie iloœci taksonów spotykanych na
danym obszarze, co mo¿e prowadziæ do b³êdnej oceny bio-
ró¿norodnoœci. Na przyk³ad w g³êbokowodnych osadach
oceanicznych znajduje siê liczne (do 1000 sztuk/m2) zêby
wymar³ych gatunków rekinów neogeñskich i plejstoce-
ñskich wraz ze wspó³czesnymi otwornicami (Janin, 1983).
Z kolei w osadach górnego neogenu rejonu kaspijskiego
znaleziono 220 gatunków redeponowanych otwornic
przedpóŸnoneogeñskich, obejmuj¹cych interwa³ póŸna
kreda–wczesny neogen (Janin, 1983). Oprócz tego rozpo-
wszechnione s¹ przemieszczania pionowe zarówno w
efekcie zaburzeñ niestatecznego warstwowania i
pogr¹¿ania siê skamienia³oœci w nieskonsolidowanym
pod³o¿u, jak i w rezultacie bioturbacji. Szczególnie istotny
jest ten ostatni czynnik. G³êbokoœæ bioturbacji zale¿y od
typu osadu i zwi¹zanego z tym tempa konsolidacji, warun-
ków tlenowych, ale równie¿ od geologicznego wieku
utworów — w paleozoiku przeciêtna g³êbokoœæ penetracji
osadu przez infaunê by³a mniejsza ni¿ w mezozoiku, a
zw³aszcza w kenozoiku (Thayer, 1983). Wp³yw uœrednia-
nia czasowego jest bardzo du¿y, gdy¿ w œrodowiskach
wysokoenergetycznych nastêpuje czêsto redepozycja late-
ralna, a w œrodowiskach niskoenergetycznych redepozycja
pionowa. Wed³ug danych pochodz¹cych z badañ
wspó³czesnych zatok rejonu Nowego Jorku, dwie trzecie
gatunków wspó³wystêpuj¹cych w nekrocenozie nie wystê-
puje razem w biocenozie (McCall & Tevesz, 1983). W
przypadku mieszania siê zespo³ów skamienia³oœci zbli¿-
onych wiekowo (ró¿ni¹cych siê o setki lub tysi¹ce lat, a
niekiedy nawet o kilkanaœcie tysiêcy lat) nie jesteœmy w
stanie spostrzec tego w oryktocenozach ani rozdzieliæ zja-
wisk zachodz¹cych w takim przedziale czasu, co pokazuj¹
liczne badania, m.in. otwornic (Broecker i in., 1988; patrz
Kidwell & Bosence 1991), ma³¿y (Kowalewski i in.,
1998b) i flory (Meldahl i in., 1995). Nawet we wspó³cze-

snych nagromadzeniach muszli ma³¿y odró¿nianie nekro-
cenozy od niedawno powsta³ej tafocenozy bywa doœæ trud-
ne (Frey & Howard, 1986).

Procesy zwi¹zane z tworzeniem siê oryktocenozy

Pomijaj¹c destrukcyjne dzia³anie wielu procesów
metamorficznych czy magmowych, które niszcz¹ ca³¹
tafocenozê, to istotne s¹ te czynniki, które dzia³aj¹ selek-
tywnie, zmieniaj¹c w ten sposób sk³ad pierwotnej tafoce-
nozy. Wiêkszoœæ z tych procesów mo¿e zacz¹æ siê ju¿ na
etapie nekrocenozy, a nastêpnie kontynuuje siê po przykry-
ciu skamienia³oœci przez osad. Poni¿ej wymieni³em kilka
najwa¿niejszych.

Rozpuszczanie siê pancerzy zbudowanych z substancji
organicznych. Dotyczy to zw³aszcza wielu skorupiaków,
których chitynowe pancerze s¹ wzmocnione z³ogami
wêglanu wapnia i dlatego czêsto przechodz¹ do tafoceno-
zy. W badanych przez autora (NiedŸwiedzki, 1998) utwo-
rach wapienia muszlowego bardzo liczne skamienia³oœci
œladowe (np. Thalassinoides) wskazuj¹ na bogaty iloœcio-
wo zespó³ skorupiaków z rzêdu Decapoda. Tymczasem
szcz¹tki tych zwierz¹t nale¿¹ dziœ do najrzadszych znale-
zisk wœród fauny triasowej.

Rozpuszczanie muszli aragonitowych. Proces ten obej-
muje przede wszystkim miêczaki, zw³aszcza œlimaki i
g³owonogi. W przypadku powstania oœródki, g³owonogi
nadaj¹ siê do identyfikacji gatunkowej, ale ju¿ oœródki
wewnêtrzne œlimaków przewa¿nie uniemo¿liwiaj¹ ozna-
czenie gatunków i rodzajów, daj¹c tylko mo¿liwoœæ pomia-
rów liczebnoœci tej gromady w oryktocenozie.

Podsumowanie

1. Oryktocenozy organizmów l¹dowych prawie zawsze
skrajnie odbiegaj¹ swoim sk³adem od pierwotnych bioce-
noz. Dzieje siê tak, poniewa¿ na l¹dzie, zarówno pod
wzglêdem biomasy jak i liczby gatunków, dominuj¹ orga-
nizmy bezszkieletowe, m.in.: owady, pajêczaki, nicienie,
sk¹poszczety, a wœród roœlin kopalnych, które nie produko-
wa³y elementów mineralnych, wyró¿niane s¹ g³ównie
sztuczne jednostki systematyczne — rodzaje organowe. W
wodach s³odkich organizmy bezszkieletowe maj¹ trochê
mniejszy udzia³, ale i tak znaczna czêœæ biocenozy nie ma
szans na przetrwanie w zapisie kopalnym.

2. Oryktocenozy organizmów morskich w wiêkszym
stopniu oddaj¹ sk³ad biocenozy. Udzia³ organizmów bez-
szkieletowych w biocenozach morskich jest mniejszy
(przeciêtnie ok. 60% osobników i 50% biomasy), a znacz-
na czêœæ Protista i roœlin wodnych posiada elementy mine-
ralne, dziêki czemu wzrasta ich potencja³ fosylizacyjny.
Tak wiêc oryktocenoza oddaje czêsto sk³ad organizmów
szkieletowych tworz¹cych biocenozê, zw³aszcza jeœli cho-
dzi o jej bioró¿norodnoœæ i, w mniejszej mierze, liczebnoœæ
czy zagêszczenie fauny. Warunkiem poprawnej analizy jest
badanie zespo³ów skamienia³oœci autochtonicznych,
odtwarzanie ca³ych aparatów konodontowych, strzykw czy
wieloszczetów i znajomoœæ paleoekologicznych wymagañ
taksonów, celem rozdzielania wymieszanych zespo³ów
skamienia³oœci z ró¿nych œrodowisk. Równie wa¿na dla
zachowania siê w miarê zbli¿onego do biocenozy sk³adu
tafocenozy organizmów szkieletowych by³a nie tylko
szybka sedymentacja, ale i znaczna gruboœæ przykry-
waj¹cej warstwy osadu, gdy¿ ogranicza³o to bioturbacje w
osadzie.
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3. Fossil Lagerstätten, choæ cechuj¹ siê znakomitym
stanem zachowania wielu skamienia³oœci, w tym nawet
bezszkieletowych, to z regu³y powstawa³y w wyniku selek-
tywnego gromadzenia siê zwierz¹t i przewa¿nie grupuj¹
skamienia³oœci parautochtoniczne lub alochtoniczne.
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czam anonimowemu recenzentowi. Impulsem do powstania
powy¿szego artyku³u by³y dyskusje prowadzone w trakcie pale-
ontologicznych kursów terenowych organizowanych przez Insty-
tut Paleobiologii PAN w Warszawie, a finansowanych przez
firmê Góra¿d¿e Cement S.A. Wyjazd do Messel i obejrzenie tam-
tejszych kolekcji skamienia³oœci umo¿liwi³o mi wsparcie finan-
sowe otrzymane od Deutsche Forschungsgemeinschaft. Niniejsze
opracowanie powsta³o dziêki przyznaniu grantu wewnêtrznego
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