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Zapis globalnych zdarzen biologicznych w fanerozoiku Polski )

(XVI Konferencja Paleontologéw PTG)

W dniach 2—4 wrzesnia 1998 r. odbyla sie w Wiktorowie (Kujawy) XVI Konferencja Paleontologéw PTG (patrz:
Przeglad Geologiczny, 1998, 12) poswiecona szeroko rozumianej problematyce zdarzew biologicznych,
zwiqzanych z przelomowymi okresami w fanerozoicznej historii biosfery.

W ciqgu ostatnich ponad 540 min lat mialy miejsce epizodyczne zjawiska przySpieszonego wymierania,
obejmujqce znaczqcy procent §wiata organicznego, w skali planetarnej, epizody te sq zwykle nazywane masowymi
lub wielkimi wymieraniami. Do gwaltownego wzrostu zainteresowania tq problematykq doszto na poczatku lat
osiemdziesiqtych biezqcego stulecia. Przyczynila sie do tego przede wszystkim hipoteza Alvareza i wspétautoréw,
ze przyczynq wiekiego wymierania w kovicu kredy byl impakt meteorytu na Ziemie. Tematyka kryzyséw biotycznych
stala si¢ od tego czasu przedmiotem gorqcych debat naukowych oraz stymulatorem wielu nowatorskich,
interdyscyplinarnych prac badawczych. Zwrocono tez uwage na mozliwos¢ masowego wymierania obecnie i w
przysziosci, spowodowanego destrukcyjng dla biosfery dziatalnosciq cztowieka. Mozna tatwo to zauwazyé na
tamach Science i Nature.

Kwestie zapisu zdarzen globalnych w fanerozoiku Polski byly prezentowane blisko 10 lat temu w trakcie LXXIIT
Sesji Naukowej PIG (patrz: Przeglqd Geologiczny 1989, 11). Konferencja w Wiktorowie byta zatem okazjq do
ukazania postepu w poznaniu roznych aspektow zmian ekosystemowych, charakteryzujgcych podstawowe granice
stratygraficzne w sekwencjach osadowych Polski. Prezentowane prace dotyczyly jednak giownie tematyki zdarzen
ze Srodkowego paleozoiku, co z pewnoSciq nie odzwierciedla stanu i zakresu catosci badan prowadzonych przez
specjalistow polskich.

Wiekszos¢ referatow przedstawionych w czasie tej Konferencji zostala zebrana w niniejszym numerze
Przeglgdu Geologicznego (fqcznie z 3 referatami ogélnie wprowadzajqcymi w problematyke wielkich wymierat: i
ewolucji biosfery). Nie byl wéwczas prezentowany artvkul M. Rackiej, ale ze wzgledu na zbieznosé tematyczng
zostal zamieszczony w tym numerze.

Danuta Peryt, Grzegorz Racki /

Zwiazek migdzy tempem ewolucji i specjacja a zmianami Srodowiska

Jerzy Dzik*

W artykule sq przedstawione przyklady biometrycznie udokumentowanych przemian ewolucyjnych w pojedynczych liniach
rozwojowych konodontow (a wiec strunowcow reprezentatywnych dla oceanicznego pelagialu) i maizoraczkéw (czyli typowych
bezkregowcow bentonicznych). Przykiady te pochodzq z dwu epok, kiedy rozlegle obszary Gondwany ulegly zlodowaceniu,
dokumentujqc  niestabilno$¢ $wiatowego klimatu: péznoordowickiej epoki lodowej i péznodeworiskiego preludium do
permo-karbonskiej epoki lodowej. Postuzyly do przetestowania fundamentalnego zagadnienia biologii ewolucyjnej: ktdre z
podstawowych czynnikow okreslajqcych warunki ewolucji — zmiany Srodowiska abiotycznego, stosunkéw biotycznych, czy tez moze
doptyw odpowiednich mutacji do puli genowej populacji — sq rzeczywiscie istotnymi regulatorami tempa ewolucji. Okazuje sie, ze
tego rodzaju dane empiryczne nie uzasadniajq w najmniejszym stopniu przekonania o istnieniu zwiqzku pomiedzy tempem ewolucji i
czestosciq specjacji. Co wiecej, nie ma nawet zadnego zauwazalnego zwiqzku pomiedzy migraciami a szybkoSciq przemian
ewolucyjnych. Zjawisko specjacji allopatrycznej, powszechnie uznane za giéwny czynnik rozdzielania sie drég ewolucji, nie moze by¢
zresztq z definicji obserwowane w jakimkolwiek profilu geologicznym. Tempo specjacji i wymierania nie jest zatem wiarygodnym
miernikiem intensywnosci ewolucji biologicznej i nie moze by¢ uznane za wiarygodne narzedzie badawcze. Ani specjacje ani
wymierania nie sq bowiem bezposrednio odczytywalne z zapisu kopalnego i ich wywnioskowanie wymaga zlozonych procedur i
bynajmniej nie oczywistych zatozen.

Stowa kluczowe: ewolucja, ,, hipoteza Czerwonej Krélowej”, model stacjonarny, ordowik, karbon, konodonty, matzoraczki

Jerzy Dzik — Correspondence between the rate of evolution, speciation, and environmental changes. Prz. Geol., 47: 329-337.

Summary. The stratophenetically documented phyletic evolution of both pelagic (Ordovician and Carboniferous conodonts) and
benthic (Ordovician ostracods) organisms provides evidence that ranges of chronospecies observed in particular sections represent
generally only a minor part of their actual durations. As a result, rates of evolution estimated by counting reported ranges of taxa must
appear much higher than they really were. Moreover, biometrically proven rates of evolution invariably appear to be much slower than
expected. Ranges of fossils have thus little to do with the evolution of species they represent. In the studied cases, with a good geologi-
cal time control, there is no evidence of any direct relationship between the speciation rate (or migration events) and the rate of
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morphological change. In fact, numerous slowly evolving lineages may develop in a varied environment, and a uniform environment may
remain inhabited by a few, although fast evolving, lineages. Rates of speciation and extinction mostly reflect features of the physical envi-
ronment and its transformations, being thus rather unreliable measures of the rate of biological evolution. Perhaps they may offer a mea-
sure of the evolution of complexity of ecosystems and/or effectiveness of their biocoenoses in exploiting resources. Nevertheless, they can
hardly be used in empirical studies as neither speciations nor extinctions are directly observable in the fossil record and their identifica-

tion requires a complex inference based on not obvious assumptions.

Key words: evolution, Red Queen Hypothesis, stationary model, Ordovician, Carboniferous, conodonts, ostracods

Karol Darwin pojmowat teori¢ ewolucji przede wszyst-
kim jako objasnienie pochodzenia gatunkow. Do dzi§ w
ewolucjonizmie problem gatunku zajmuje przez to centralne
miejsce. Pod wptywem teoretykdow réwniez paleontolodzy
zajmujacy si¢ empirycznymi aspektami przebiegu ewolucji
organizmow skupiaja uwagg na specjacji i zmianach gatunko-
wego (czy ogélnie taksonomicznego) zroéznicowania daw-
nych ekosystemow (przeglad m.in. w Sepkoski, 1998). W
bezposrednim zwigzku z tym nastawieniem pozostaje mniej
lub bardziej explicite wyrazane przekonanie, Ze istnieje bez-
po$redni zwiazek migdzy rozdzielaniem populacji organi-
zmo6w na osobno ewoluujace linie a tempem ewolucji. W
kladystyce, modnej dzi$ filozofii systematyki biologicznej,
kluczowe miejsce zajmuje rozdzielanie drog ewolucji i mniej
lub bardziej fantastyczne wyobrazenia o naturze filogenezy.
Rownie wplywowy jest poglad, Ze przemiana ewolucyjna nie
moze by¢ udokumentowana na gruncie paleontologii. Uwaza
si¢ bowiem czesto, ze przyspieszenie ewolucji w obrebie
populacji, jak réwniez niewielkie rozmiary populacji, w
ktérym miataby si¢ dokonywacé specjacja (,,efekt zatozy-
ciela”), ustawia to zjawisko poza zakresem rozdzielczo$ci
metody paleontologii. Ewolucja dokonywaé by sie miata w
istocie nie w czasie geologicznym lecz w skali zjawisk
ekologicznych. Jej skoncentrowanie w niewielkim wycin-
ku przestrzeni i czasu, przy niekompletno$ci materiatu
paleontologicznego, praktycznie pozbawiaC ja ma zapisu
kopalnego. To raczej zasigg czasowy niezmiennego w cza-
sie geologicznym (sfasis) gatunku ma stanowi¢ podsta-
wowa metode¢ opisu nastgpstwa zdarzen ewolucyjnych na
gruncie paleontologii. Nastawienie to wptywa na sposob
interpretacji przemian w momentach wielkich zmian $ro-
dowiska, w szczegdlnosci tych, ktore miaty miejsce na gra-
nicach wielkich jednostek geochronologii.

Na takich wigc zatozeniach metodologicznych opieraja
si¢ z zasady geolodzy rozwazajac zagadnienia prze-
ksztalcen biosfery w dawnych epokach geologicznych i
doszukujac si¢ dowodow katastrof $srodowiskowych w
zapisie paleontologicznym. Problem rzeczywistej natury
kopalnego zapisu ewolucji 1 samego procesu ewolucji jest
zatem kluczowy dla calej problematyki katastroficznej w
geologii. Natura zwigzku migdzy zmiennoS$cia Srodowiska
a tempem ewolucji rozpatrywana bywa zwykle w ramach
kontrowersji migdzy ,,hipoteza Czerwonej Krolowej” (Van
Valen, 1973) a,,,modelem stacjonarnym” (Stenseth & May-
nard Smith, 1984). W istocie obydwie te interpretacje
opieraja si¢ na jednakim zatozeniu, ze do zaistnienia ewo-
lucji jest konieczna zmiana §rodowiska ewoluujacej popu-
lacji, a zawarto$¢ puli genowej ma drugorzedne znaczenie.
W pierwszym przypadku jest to zmiana §rodowiska bio-
tycznego, ,hipoteza Czerwonej Kroélowej” wychodzi
bowiem z zalozenia gry o sumie zerowej — co jeden gatu-
nek ewolucyjnie zyskuje, inny musi straci¢. Ewolucja jest
wigc potrzebna chocby po to, by utrzymacé dotychczasowe
miejsce w ekosystemie (sama koncepcja wywodzi sig ze
spostrzezenia, ze prawdopodobienstwo wymarcia linii nie
jest zalezne od czasu jej trwania). W przypadku ,,modelu
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stacjonarnego” motorem ewolucji miataby by¢ zmiana §rodo-
wiska abiotycznego, na ktéra populacja reaguje dostosowujac
strukture swojej puli genowej do lokalnego optimum przysto-
sowawczego. Dotychczasowe proby testowania tych hipotez
opieraly si¢ na zatozeniu zwiazku migdzy powstawaniem i
wymieraniem gatunk6w a ich zasiggami obserwowanymi w
profilach geologicznych (Hoffman & Kitchell, 1984; Kitchell
& Hoffman, 1991). Prawdziwo$¢ tego zatozenia nie jest
jednak oczywista 1 wysoce wskazane byloby skonfronto-
wanie go z faktami.

W niniejszym artykule zagadnienie ewolucyjnej wagi
materialu kopalnego bedzie przedstawione w dwu jego
glownych aspektach, z czysto empirycznego punktu widze-
nia i od strony mozliwosci jego teoretycznej interpretacji:

1) zostanie pokazane na konkretnych przyktadach, ze
serie populacji kopalnych uporzadkowane wytacznie na
zasadzie superpozycji stratygraficznej (reguly Steno)
moga w szczegdlnych przypadkach ukaza¢ daleko idace
przemiany ewolucyjne;

2) udokumentowane tg droga procesy przemian ewolu-
cyjnych beda podstawa rozwazan, ktére z podstawowych
czynnikéw okreslajacych warunki ewolucji — zmiany §rodo-
wiska abiotycznego, stosunkow biotycznych, czy tez moze
doplyw odpowiednich mutacji do puli genowej populacji —
sa rzeczywiscie istotnymi regulatorami tempa ewolucji.

Wiasciwosci kopalnego zapisu ewolucji

Poczatkiem wszelkich rozwazan empirycznych w pale-
ontologii musi by¢ okre$lenie samej natury zapisu kopalnego.
Bez watpienia dowody przedstawiane przez paleontologie
maja swoje staboSci. Nie do uniknigcia jest sytuacja, ze
zrédtem danych o przebiegu ewolucji sa z natury nieciagle
profile geologiczne, przy czym proporcja migdzy tym, co
znalazto swoj zapis w osadzie a lukami w sedymentacji jest
bardzo zmienna. Niefortunnie najwigcej luk jest z zasady w
zapisie geologicznym najbardziej interesujacym dla paleon-
tologéw — w $rodowiskach przybrzeznych i kontynental-
nych (McKinney, 1985). Ograniczenia te musi uwzgledniaé
metodyka badan paleontologicznych zmierzajacych do odtwo-
rzenia przebiegu ewolucji. Mozliwoéci takich badan na pozio-
mie populacji daje metoda stratofenetyki, czyli biometryczna
analiza populacji kopalnych identyfikowanych w poszczegol-
nych prébkach paleontologicznych i poréwnywanych ze soba
wzdhuz czasowo rozciagtych profilow geologicznych. Biolo-
giczna interpretacja danych stratofenetyki opiera sie na zatoze-
niu, Ze jesli probki sasiadujace ze soba w profilu nie réznig si¢ od
siebie istotnie charakterem zmienno$ci wewnatrzpopulacyjnej,
to miedzy populacjami organizméw reprezentowanymi w tych
prébkach miat miejsce przeptyw informacji genetycznej (w cza-
sie, jako wyraz zwiazku przodek-potomek). Jesli zatem skraje
dtuzszego ciagu takich populacji sa od siebie wyraznie odmien-
ne, miala miejsce w jego obrgbie ewolucja biologiczna. Sku-
teczne zastosowanie stratofenetyki wymaga wiec profilow
geologicznych, w ktérych zawarty jest przede wszystkim
mozliwie kompletny (1) zapis czasu geologicznego (ewo-
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Rye. 1. Nastepstwo zespotéw konodontowych w profilu pogranicza dewonu i karbonu Kowali w Gérach Swigtokrzyskich oraz udoku-
mentowane biometrycznie w profilach Kowali (gwiazdki na wykresie), Dzikowca w Sudetach (histogramy) i Muhua w potudniowych
Chinach (ko6tka) przemiany ewolucyjne konodontow Neopolygnathus i Weyerognathus (Dzik, 1997). Zmiany frekwencji zimnowod-
nego Protognathodus, oportunistycznego Neopolygnathus i cieptowodnych Siphonodella, Pinacognathus 1 Weyerognathus pozwalaja
na interpretacjg przemian klimatycznych. Stabilna i kierunkowa ewolucja rozpoczgta sig¢ po ustabilizowaniu klimatu

Fig. 1. Succession of conodont assemblages across the Devonian-Carboniferous boundary and in the early Tournaisian at Kowala in
the Holy Cross Mountains (asterisks; numbers denote position of samples, the boundary is located above sample 58), Dzikowiec in the
Sudetes, Poland (histograms), and Muhua in the Guizhou province of China (circles; modified after Dzik, 1997). The Kowala column
covers 23 metres of the rock; note the distribution of cold-water Protognathodus, opportunistic Neopolygnathus, and wide-platform
Siphonodella, Pinacognathus and Weyerognathus which mimic the extinct Famennian warm-water palmatolepidids and polygnathids.
Note also that in all the three sections changes are virtually linear in respect to the rock thickness. No influence of climatic or migratio-
nal events is represented by changes in fossil assemblage structure on the log. Two migrational events correspond to the incursion of
Neopolygnathus purus in the lower part of the sections (between samples Mu 26 and 28) and reintroduction of an archaic species of
Weyerognathus with the beginning of the Siphonodella crenulata transgression (sample Dz 16)
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Rye. 2. Kolejne imigracje potudniowochinskiej linii rozwojowej konodon-
ta Complexodus w profilu ordowiku Moéjczy w Gérach Swigtokrzyskich
(Dzik, 1998). Zwraca uwagg, ze jedynie populacja dobrze zadomowiona w
regionie (sadzac z procentowego udziatu w zespole) podlegata intensyw-
nej ewolucji, ktorej efekty zostaly unicestwione przez p6zniejsze migracje
Fig. 2. Successive immigrations of the genuinely South Chinese conodont
lineage of Complexodus in the M6jcza section (see Fig. 3 for scale) in the Holy
Cross Mountains, Poland. Points represent single measurements, thin lines
total range of values in a sample, thick lines standard deviations, number of
specimens is given for each sample (modified after Dzik, 1998). Note that
only the series of populations well established in the ecosystem evolved direc-
tionally, whereas those of low numerical contribution (thus presumably repre-
senting marginal habitats of the species) were evolutionarily conservative

lucyjnego). Luki czasowe moga by¢ nawet liczne, powinny
jednak by¢ dostatecznie krotkie, by nie wymaza¢ istotnych

Zapis kopalny nie jest na szczgscie tak niekomplet-
ny, jak to si¢ czesto twierdzi. Cho¢ jedynie znikoma
czg$¢ zdarzen ewolucyjnych da si¢ udokumentowaé
paleontologicznie (w szczego6lnosci odnosi si¢ to do
ewolucji organizméw pozbawionych szkieletu), to w
wielu kopalnych grupach jest on zadziwiajaco kompletny
na poziomie gatunku. Stosunkowo pelna jest wiedza o
ewolucji opatrzonych szkieletem organizméw morskiego
pelagialu (np. planktonicznych graptolitow czy amoni-
tow paleozoiku i mezozoiku). Sa réwniez dostatecznie
pelne profile osadow kontynentalnych, by mozliwe byto
przesledzenie ewolucji uzgbienia ssakow (np. malpiatek)
na poziomie populacyjnym, zakresem zmian przekra-
czajacej roznice, ktére wystarczaja do wydzielenia
rodzajow (Rose & Bown, 1984; Bown & Rose, 1987).
Szczegblnie atrakcyjnym przedmiotem badan ewolu-
cyjnych sa aparaty ggbowe najpierwotniejszych stru-
nowcoéw — konodontdéw. Pojedyncze fosforanowe
elementy tych aparatow wystepuja masowo w pela-
gicznych osadach morskich od p6znego kambru do
konca triasu. Sg tatwe do wydobycia ze skat metoda-
mi chemicznymi i bez trudu dokonuje sig statystycz-
nej rekonstrukcji skiadu aparatow o ztozonosci
porownywalnej z aparatem zgbowym ssakow (Dzik,
1991a). Dane na temat ich ewolucji udokumentowa-
nej w rozciaglych czasowo profilach z réznych czgsci
swiata (Dzik, 1994, 1997) w istotnej cze$ci stanowic
beda podstawg tego przegladu zagadnien.

Przyklady udokumentowanych ilosciowo prze-
mian ewolucyjnych

Jest stosunkowo niewiele opublikowanych
przyktadow stratofenetycznie udokumentowanej ewo-
lucji. Ich liczba stale si¢ powigksza, glownym jednak
ograniczeniem, oprocz obiektywnych uwarunkowan,
o ktorych juz byta mowa, jest zmudno$¢ tego rodzaju
badan, przy niklym znaczeniu praktycznym. Daje to
jednak pole do przedstawiania wyobrazen o naturze
ewolucji zbyt luzno powigzanych z faktami, co w istot-
ny sposob zagraza wiarygodnosci metodyki biostraty-
grafii. Warto wigc poswigei¢ tym danym wigcej uwagi.
Z punktu widzenia zagadnienia zwiazku tempa ewolucji
ze zmianami Srodowiska szczegolne walory maja dane
ilosciowe o przebiegu ewolucji w warunkach globalnie
zmiennego Srodowiska. Nizej przedstawione przyklady
odnosza sig do dwu epok, kiedy rozlegte obszary Gondwa-
ny ulegly zlodowaceniu, dokumentujac niestabilno$¢
$wiatowego klimatu: pdéznoordowickiej epoki lodowej 1
pbznodewonskiego preludium do permo-karbonskiej epo-
ki lodowej. Wsrod miejsc, gdzie zachowat sig stosunkowo
kompletny zapis zdarzef biotycznych w tych epokach sq i

profile geologiczne w Gérach Swigtokrzyskich.

wycinkéw w szeregu przemian ewolucyjnych. Kolejnym
wymaganiem stawianym zapisowi jest to, by srodowisko w
nim reprezentowane bylto dostatecznie stabilne. W prze-
ciwnym przypadku migracje fragmentuja zapis, uniemozli-
wiajac prze$ledzenie zmian w jakimkolwiek pojedynczym
szeregu populacji. Oznacza to, ze (2) zapis ekologiczny
musi by¢ ciagly i kompletny. Wreszcie, taki tez musi by¢
(3) zapis paleontologiczny — skamieniato$ci powinny by¢
na tyle czgste i rownomiernie rozmieszczone, by umozli-
wi¢ prze§ledzenie istotnych zmian w morfologii organi-
Zmow.
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Ewolucja konodontéw i zaczatki zlodowacen péznopa-
leozoicznych. Blisko granicy dewonu z karbonem seria
zmian §rodowiskowych, najprawdopodobniej klimatycz-
nej natury, unicestwita rozkwitajace uprzednio wysoce
zroznicowane fauny tropikalne. W Europie wyrazilo sig to
zwykle w zakonczeniu sedymentacji wapienia z Wocklu-
meria oraz w zaniku zréznicowanego zespolu klimenii i
konodontéw z masywnymi tylnymi elementami aparatu.
Ich miejsce zajgly liczace ledwie parg gatunkéw zespoty
konodontow z cienko$ciennymi elementami (w szczego6lno-
§ci Protognathodus) 1 bardzo zgeneralizowanych amonitow
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Acutimitoceras. Po pewnym czasie sedymentacja weglanowa
zostata odtworzona (tumejski wapien z Gattendorfia), a w
nowych faunach amonitéw i konodontéw odnalezé mozna
peten zestaw morfologii odpowiadajacych tym, ktore byty typowe
dla $rodowiska sedymentacji wapieni glowonogowych famenu.
Ich krotkotrwata egzystencja w Europie zakonczyla si¢ wraz z
kolejng zmiang warunkéw w zonie Siphonodella crenulata, ale
w tym czasie wylonity si¢ w centralnych regionach Ameryki
Pin. Odwrotny kierunek migracji zaznaczy? si¢ w koficu turne-
ju, cho¢ geograficzne pochodzenie wigkszosci konodontéw
zespotu Scaliognathus anchoralis pozostaje nieznane. Prze-
miany te dokonywaly si¢ glownie w wyniku imigracji z niezi-
dentyfikowanych regiondéw $wiata, przy bardzo malym
udziale ewolucji na miejscu (Dzik, 1997).

Okoto 32 metrowy profil tupkéw z Kowali koto Kielc
prawdopodobnie najpelniej w Europie dokumentuje prze-
miany faun konodontéw w koncu famenu i we wezesnym tur-
neju. To samo nastgpstwo faun, ale z lukami w zapisie, mozna
zidentyfikowa¢ w profilu Dzikowca (klasyczny Ebersdorf) w
Sudetach i Muhua w prowincji Guizhou w Chinach (ryc. 1).
We wszystkich tych stanowiskach zidentyfikowa¢ mozna
epizody zwigkszonego ilosciowego udziatu elementéw apa-
ratu Protognathodus, najprawdopodobniej zimnowodnego i
typowego dla epoki rozdzielajacej okresy sedymentacji
weglanowej, przedzielone okresami dominacji tropikalnej
Siphonodella 1 jej krewniakow. Byty to najwyrazniej naprze-
mienne epoki stosunkowo zimnego i cieptego klimatu, w
jaki$ sposob korespondujace do zdarzen klimatycznych zapi-
sanych w poktadach tillitow na Gondwanie.

Dwie linie rozwojowe konodontow, Neopolygnathus
purus 1 Weyerognathus triangulus, wykazuja przejawy prze-
mian ewolucyjnych na miejscu i zostaty opracowane stratofe-
netycznie w tych profilach, co umozliwia pordwnanie tempa
ich ewolucji z przemianami warunkéw §rodowiskowych (ryc.
1). Opierajac si¢ na zmianach zespotéw konodontowych, jak
rowniez litologicznych, odzwierciedlajacych zapewne te same
zdarzenia $rodowiskowe, mozna profile Muhua, Dzikowca i
Kowali skorelowac ze soba i nalozy¢ na siebie dane biometrycz-
ne. Charakter zmian w poszczegdlnych liniach rozwojo-
wych konodontéw jest najwyrazniej identyczny i niemal
liniowy w stosunku do miazszosci skaly. Absolutna
dtugos¢ czasu tej ewolucji jest trudna do oszacowania, naj-
prawdopodobniej byto to parg milionéw lat. Stabilna ewo-
lucja trwata od momentu pojawienia si¢ pierwszych
populacji tych linii po ustabilizowaniu sig cieptego klimatu
(probka Mu-35 z profilu Muhua, Ko-46 z profilu Kowali)
do kolejnej zmiany warunkéw $rodowiskowych na
poczatku zony S. crenulata. Znamienne, ze (jak pokazuje
zapis w Dzikowcu) miejsce szybko ewoluujacej linii Wey-
erognathus triangulus zajal wowczas bardziej prymitywny
przedstawiciel tego samego rodzaju, ktory pojawit sig imi-
grujac skadinad. Okazuje si¢ zatem, Ze ewolucja postgpo-
wata zdecydowanie naprzéd w warunkach stabilno$ci
srodowiska, ignorujac jego mniej radykalne zmiany, a
zmiany bardziej doglgbne prowadzily do zniszczenia jej
efektow.

Ewolucja konodontéw a zlodowacenia péznoordowic-
kie. Profil Méjczy koto Kielc zawiera najbardziej komplet-
ny w Europie zapis ewolucji konodontéw w §rodkowym 1i
péznym ordowiku. Sedymentacja wapienna trwata w tym
rejonie niemal bez przerwy od konca arenigu do p6znego
aszgilu, tj. przez ok. 25 min lat. Region ten byt zlokalizowany
w ordowiku w potudniowej strefie klimatu umiarkowanego,
dostatecznie blisko bieguna, by da¢ w miar¢ pely zapis

zmian klimatu w wysokich szerokosciach geograficznych,
ale nie az tak blisko, by zanikata sedymentacja weglanowa.
Generalna tendencja do ochtadzania klimatu w p6Znym
ordowiku wyraza si¢ w profilach Gér Swigtokrzyskich w
postgpujacym wzroScie udziatu gatunkow gondwanskich
(szczegolnie Scabbardella). Krotkie epizody ciepte znalazty
natomiast wyraz w znaczacych imigracjach form typowych
dla prowincji celtyckiej ordowiku (Rhodesognathus, Icrio-
della, Plectodina 1 Birksfeldia). Precyzyjna korelacje wie-
kowa z reszta $wiata umozliwia dobrze udokumentowana
ewolucja konodontow przewodnich, w szczegbdlnosci Amor-
phognathus. Sa to z natury linie szybko ewoluujace, ale
wraz nimi wystgpuja linie o skrajnie powolnym tempie prze-
mian, np. Strachanognathus. Procz form stosunkowo trwale
zwiazanych z regionem (lub obszarami sasiednimi) sa tez w
Mojczy epizodyczni imigranci z bardzo odlegtych miejsc.
Jednym z pierwszych imigrantow tego typu byt
potudniowochinski (woéwczas zapewne strefa klimatu
umiarkowanego pétnocnej pétkuli) Complexodus. W isto-
cie miaty miejsce trzy epizody imigracji tej linii, przy czym
podczas pierwszego z nich jej zasigg geograficzny ledwie
»dotknal” obszaru Gor Swigtokrzyskich. Okazy Com-
plexodus byty wowczas stosunkowo nieliczne i nie daje sig
zauwazy¢ istotnych przemian ewolucyjnych w ich morfo-
logii. Dopiero kiedy zadomowit si¢ na dobre w drugim epi-
zodzie imigracji (wraz z innymi egzotycznymi gatunkami),
podlega¢ poczatl szybkiej ewolucji (Dzik, 1994, 1999 a).
Kolejna globalna zmiana klimatu i podniesienie poziomu
morza (transgresja Nemagraptus gracilis) doprowadzito
do zaniku Complexodus, a kiedy si¢ zndéw pojawit po
obnizeniu wod, reprezentowat go prymitywny gatunek. Po
weczesniejszej ewolucji nie pozostato §ladu (ryc. 2). Jest to
kolejny przyktad na to, ze ewolucja najskuteczniej dziata w
stabilnym §rodowisku a zmiany warunkow niszcza jej efekty.
Najbardziej rozciagla w czasie linia ewolucyjna Amor-
phognathus obejmuje niemal kompletny zasieg tego rodza-
ju, poza momentem jego wyodrgbnienia z Lenodus, ktore
dokona¢ sig¢ musiato w innym rejonie §wiata. Zmiany mor-
fologiczne udokumentowane biometrycznie w tej linii
wykazuja niemal liniowy charakter (ryc. 3) w stosunku do
miazszos$ci skaty 1 nie da si¢ wykaza¢ zadnego zwiazku
pomigdzy przemianami Srodowiska a ich intensywno$cia.

Ewolucja ontogenezy malzoraczkow ordowickich. Sedy-
mentacja wapienia z Mojczy byta nadzwyczaj powolna (jest
to zapewne najbardziej skondensowany stratygraficznie pro-
fil ordowiku w $wiecie) i w warunkach wysokiej produkcji
biologicznej. Te czynniki sa zapewne przyczyna powleczenia
ziaren detrytusu wapiennych skorupek cienkimi otoczkami
fosforanowymi. Obfity materiat tak zmienionych skorupek
matzoraczkow, pozyskany przez rozpuszczenie skaty w kwa-
sie mroéwkowym, umozliwil prze$ledzenie ich ewolucji z
niedo$cigniong dotad precyzja (ryc. 4; Olempska, 1989,
1994). Dzigki temu, Ze rozmiary poszczegélnych stadiow
wylinkowych stawonogéw wzrastaja skokowo, mozliwa
byta ich identyfikacja i prze$ledzenie zmian morfologicz-
nych osobno kazdego z nich. Zmiany polegaly na stopnio-
wej ekspansji nowych cech ku coraz wcze$niejszym
stadiom rozwojowym (ryc. 5). Linia ewolucyjna Mojczella
trwata w Goérach Swigtokrzyskich od konca arenigu do
srodkowego karadoku, a wigc przez okoto pietnascie
milionéw lat. Daje to bodaj najdtuzszy (poza konodontami)
udokumentowany biometrycznie wycinek nieprzerwanej
ewolucji; odpowiada wszak odlegloéci czasowej od $rodko-
wego miocenu do dzi§! Zadziwiajace, Ze rOwniez w tym
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przypadku tempo zmian jest prawie state i niemal liniowe w
stosunku do migzszosci skaty (czyli czasu geologicznego).
Co rowniez ciekawe, linia Mojczella ekspandowata w czasie
transgresji Nemagraptus gracilis do rejonu baltyckiego, nie
podlegajac jednak przy tym zadnemu ewolucyjnemu przy-
spieszeniu.

Naped ewolucji

Nie ma powodu, by sadzié, ze natura przemian ewolu-
cyjnych w omowionych tu szeregach rozwojowych pela-
gicznych strunowcow i bentonicznych skorupiakoéw byta
odmienna od przemian w szeregach, ktore nie maja rownie
dobrej dokumentacji kopalnej. Wynika za$ z nich, Zze ewo-
lucja przebiegala najefektywniej w czasach stabilnosci
ekologicznej. W sytuacjach jej dobrego udokumentowa-
nia, na podstawie materialdow pozyskanych z profilow o
stabilnej sedymentacji, tempo ewolucji bylo niemal state
— liniowe w stosunku do miazszoS$ci skaty. Jest to cecha
ewolucji od dawna znana dzigki zapisowi kopalnemu w
dlugo istniejacych (starych) jeziorach (np. Gorthner &
Meier-Brooks, 1985). Migracje lub ekspansje populacji
marginalnych nie miaty zauwazalnego wptywu na tempo
ewolucji, w kazdym badz razie wcale jej nie przyspieszaly.
Zmiany $rodowiskowe nie tylko nie napgdzaty ewolucji,
ale wrgez wymazywaty jej skutki. Obserwacje te maja fun-
damentalne znaczenie dla teoretycznych objasnien ewolu-
cji przez sily §rodowiskowe regulujace jej przebieg (Dzik,
1999 c). Empiryczne dowody paleontologiczne z pewno-
$cig nie potwierdzaja idei Scistego zwiazku migdzy tem-
pem ewolucji a intensywnoS$cia specjacji. Nie znajduja w
nich potwierdzenia rowniez bardziej szczegotowe interpre-
tacje mechanizmow ewolucji ,,modelu stacjonarnego” czy
,»hipotezy Czerwonej Krolowej”. W przypadku ,,modelu
stacjonarnego” sa Wrecz z nim sprzeczne.

Tempo ewolucji bylo nadzwyczaj stabilne w niemal
wszystkich udokumentowanych biometrycznie przypad-
kach, przy radykalnie zmieniajacym sig sktadzie zespotow
organizmo6w, zatem niewatpliwie w zmiennych warunkach
konkurencji. Nie daje to wrazenia zgodno$ci z paradygma-
tem wspolnym dla obydwu tych teorii, ze ewolucj¢ napedzaja
zmiany $rodowiskowe, abiotyczne w pierwszym przypadku,
biotyczne w drugim. Liczne przyktady rozciagtych w czasie
przemian morfologicznych pokazuja raczej, ze migdzy tem-
pem ewolucji a zmianami $§rodowiska abiotycznego nie ma
oczywistego zwiazku. Jest rowniez watpliwe, by czynnik
»Wyscigu zbrojen” miat rzeczywiScie znaczacy udzial we
wzmocnianiu tempa ewolucji 1 nadawaniu jej kierunkowosci
w warunkach starego jeziora. Bardziej prawdopodobne
wydaje sig¢ ograniczajace dzialanie czynnika podazy
zmienno$ci genetycznej (,,mutacji”’) przy kreowaniu przez
dobor innowacji ewolucyjnych. Zmiany stosunkéw zaréwno
biotycznych, jak abiotycznych, zmieniajac kierunki nacisku
selekcyjnego, mialy raczej dziatanie zaburzajace. Wyjasnia

L—

to, dlaczego te same gatunki, ktore w starych jeziorach podle-
gaty kierunkowej ewolucji, niemal si¢ nie zmieniaja migrujac
pomigdzy $rodowiskami krétkookresowych zbiorikoéw —
uniemozliwia to chaotyczno$¢ ukierunkowania selekcji.

Zasiegi gatunkéw w profilach skalnych

Nieuniknionym wnioskiem z obserwacji zasiegéw
gatunkéw w wyjatkowo kompletnych profilach geologicz-
nych i poréwnania ich z sytuacjami mniej niezwyktymi jest
to, ze zarowno w przypadku czutych na zmiany §rodowiska
sedymentacji bentonicznych matzoraczkéw czy niewrazli-
wych na nie konodontéw obserwowane zasiegi gatunkdéw
w skatach nie majg nic wspdlnego z ich ewolucja. Odnosi
sig¢ to rowniez do pelnych zasiggow trwania okreSlonej
morfologii (chronospecies). To, co bezposrednio wida¢ w
zapisie kopalnym, jest z zasady i niemal wyltacznie skut-
kiem migracji i zmian geograficznego zasiggu gatunkow
powodowanych przez czynniki natury ekologicznej (Dzik,
1995). Przesunigcia te sa mylnie interpretowane jako prze-
jawy ewolucji. Pomijajac arbitralne decyzje, w ogole nie
ma korespondencji migdzy pojawieniem si¢ gatunku w
profilu a jego ewolucyjnym powstaniem. Zwiazek miedzy
jego zanikiem a rzeczywistym wymarciem jest w najlep-
szym wypadku niekonieczny, czego najlepszym dowodem
sa skrajne przypadki ,,zyjacych skamieniato$ci”.

Nie ma zatem praktycznej mozliwosci okre$lenia tempa
specjacji (ani tez tempa wymierania) na podstawie danych pale-
ontologicznych. Oznacza to, ze identyfikacje zarowno momen-
tow powstania gatunkéw (i opartych na nich taksonow
ponadgatunkowych) jak 1ich wymarcia pozostaja poza zasiegiem
mozliwosci badawczych klasycznej paleontologii uprawianej
przez biostratygrafow. Z duzym krytycyzmem podchodzi¢ zatem
wypada do interpretacji ,,wielkich wymieran”, jak i nastepujacych
po nich rzekomo ewolucyjnych ,,odnowien ekosystemow”. W
znacznej wigkszosci przypadkow sa to artefakty wynikajace z
samych wlasciwosci zapisu kopalnego. Rzeczywista natura prze-
mian na granicach jednostek geochronologicznych powiazanych
z radykalnymi zmianami $rodowiska jest migracyjna, nie za$
ewolucyjna. Czgste deklaracje, Ze okre$lanie intensywnos$ci zmian
na podstawie liczby i zasiggow gatunkow skamieniato$ci sa
jedyna prawdziwie naukowa metoda zastosowania danych pale-
ontologicznych do badan ewolucji sa oparte na niezrozumieniu
natury zapisu kopalnego.

Nawet gdyby, w jaki§ cudowny sposdb, mozna bylo
okresli¢ tempo specjacji i wymierania na podstawie zapisu
kopalnego, niewiele by to powiedzialo o intensywnosci
przemian ewolucyjnych. Specjacja odnosi sie¢ bowiem do
innego aspektu ewolucji niz jej tempo. Odzwierciedla raczej
ztozono$¢ ekosystemu, w ktorym organizmy ewoluuja, lub
szczegollne cechy ich biologii (np. ztozono$¢ zachowan roz-
rodczych prowadzaca do obfitoéci gatunkow blizniaczych)
bez bezposredniego zwiazku z nasileniem samych przemian
(rzecz jasna, jakie§ minimalne zmiany sa niezbe¢dne, by roz-

Ryc. 3. Ewolucja konodontéw Amorphognathus w profilu Méjczy w Gérach Swigtokrzyskich (Dzik, 1999 a, zmodyfikowany).
Zasigg geograficzny gatunkéw z tej linii podlegat dramatycznym zmianom wraz z przeksztalceniami globalnego klimatu, dokonujac
okresowej inwazji tropikalnych morz epikontynentalnych, nie znajduje to jednak jakiegokolwiek odzwierciedlenia w zmianach tempa

ewolucji

Fig. 3. Evolution of the conodont Amorphognathus at Mdjcza in the Holy Cross Mountains, Poland (modified after Dzik, 1999 a). The
lineage was changing dramatically its geographic distribution, invading the epicontinental seas of the North American Midcontinent
among others, in epochs of high water stand, which is well expressed also at Mdjcza by increases in numerical contribution to the fossil
assemblage. Those fundamental changes in ecological conditions and the area inhabited by populations of the lineage had no
expression in the rate of its phyletic evolution. It remains almost linear in respect to the rock thickness along the whole section

335



rzeglad Geologiczny, vol. 47, nr 4, 1999

1m

> e
=) Mojcza
%
W @ J—
=3
o Ryc. 4. Najkompletniejszy znany przykiad biometrycznie udokumentowanej ewolucji
8 S ontogenezy. Przemiany morfologii skorupek ordowickiego bentonicznego maizoraczka
=|x| 3 Mojczella w profilu Méjczy w Gérach Swietokrzyskich, mierzone osobno dla kazdego sta-
— 3 J p ) zy g
— |05 dium wylinkowego (Olempska, 1989; zmodyfikowane). Nowe cechy rozprzestrzeniaty si
sl g 24 p Y. ) y 10Zp €
Py 3 stopniowo na coraz wezesniejsze stadia rozwojowe w trakcie ewolucji a tempo tych prze-
@l ° mian bylo niemal state, mimo r6znej na zmian $rodowiska biotycznego i abiotycznego
nl=s< y ) g g
<« | Fig. 4. Transformation of ontogeny in the Ordovician ostracod Mojczella at Mdjcza in the
& L Holy Cross Mountains, Poland, measured separately for each moulting stage (modified
1> y p g stag
o after Olempska, 1989). Note how evolutionary novelties spread towards earlier and earlier
< stages of the ontogeny and that the rate of evolution is uniform despite profound changes in
gy the assemblage (see Olempska, 1994)
<
<
o
=T
=4
ols
<] ®
<]
Lu T
ol x|
olz|2| %
T - =
o Q g ES =S 2m
- 2 )
© g 1 _) -
orls =
==
RS
o
< o
5| I
w| & ke
o|<| At
2 _T—_J
r(e| 1) Om-
X | o . | 1
25| 5 i ‘
2
18 = Mojczella |
- 1
2 o i
@ o7 |
al o' 1m~ ‘
c cd O Ill
1 5
1
E= oo 1
32| 8 ‘
N ]
cl5|e i
(] o
— 9 2m—| \
4 |3 |
o 1
8 '.
>
= |
— lI
- 5 3m-|
[=
o |3
2
—— < =
c|g|8
dEIE
= @ 4m—
<||3
<
3

1 1 1 1 L 1 1
0 0,25 0 0,25 0 0,25 0 0,25 0 0,25 0 025 0 025 G:L

dzielenie drog ewolucji dato si¢ zauwazy¢). Pogodzi¢ si¢  tycznej) na podstawie nastgpstwa stratygraficznego populacji
wiec wypada z tym, ze obserwowane w zapisie kopalnym  kopalnych. Oznacza to rozumowanie w kategoriach przo-
zmiany zréznicowania taksonomicznego zespolow kopal-  dek-potomek (a nie bliskosci krwi; Dzik, 1991 a). Na poziomie
nych opisuja nie tyle ewolucjg, co ekologiczne wiasciwosci  populacyjnym metodologicznie poprawne (falsyfikowalne)
$rodowiska hipotezy o przebiegu ewolucji moga by¢ przedstawione w

Jedynym sensownym sposobem okreslenia tempa ewolu-  ramach metody stratofenetyki, w przypadku zapisu mnie;
cji jest w takiej sytuacji odtwarzanie przebiegu ewolucji (file- ~ kompletnego stopiefi ich wiarygodnosci jest mniejszy ale
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pozostaja one w dalszym ciagu falsyfikowalnymi teoriami
naukowymi pod warunkiem prowadzenia rozumowania
wstecz osi czasu (metoda chronofiletyki; Dzik, 1998).

Zgromadzone w ostatnich dziesigcioleciach liczne
przyktady istotnych przemian morfologicznych rozciagtych w
czasie geologicznym pozwalaja na jednoznaczne i1 bezdysku-
syjne stwierdzenie, ze co najmniej powazna czeS¢ przemian
ewolucyjnych dokonywata sig powoli w duzych populacjach.
Oznacza to, ze przy oczywistej i podstawowej niekompletnosci
zapisu kopalnego, rzeczywiste mozliwos$ci i ograniczenia zapi-
su kopalnego sa odwrotne do powszechnie postulowanych:
zjawisko specjacji (rozdzielenie drog ewolucji populacji)
pozostaje praktycznie poza zasiggiem mozliwosci paleontolo-
gii, stosunkowo latwe jest natomiast udokumentowanie prze-
mian anatomii w czasie geologicznym, ktorych powiazanie ze
zjawiskiem specjacji jest co najmniej watpliwe.

Whioski

Zapis kopalny w przejizysty sposob ukazuje odmienno$é
dwu podstawowych aspektow ewolucji, tzn. rozgaleziania sig
drzewa rodowego (kladogeneza) i ewolucyjnych przeksztatcen
wzdhuz poszczegblnych linii rozwojowych (ewolucja filetyczna,
»anageneza”). Nie ma powodu do przyjmowania a priori jakie-
gokolwiek zalozenia co do odmiennosci tempa przemian w
odniesieniu do ktéregokolwiek z tych jej aspektow. Opinie wypo-
wiadane na ten temat mozna jednak skonfrontowa¢ z danymi
paleontologicznymi.

Przebieg ewolucji jest potencjalnie mozliwy do przesle-
dzenia w pojedynczym profilu geologicznym przy postuzeniu
si¢ regula superpozycji Steno jako jedyna podstawa do okre-
$lenia nastgpstwa czasowego zdarzen ewolucyjnych. Prak-
tyczne ustalenie pelnego zasiggu wycinka ewolucji (gatunku
temporalnego; chronospecies) dajacego si¢ jednoznacznie
zdefiniowaé na podstawie morfologii jest do przeprowadze-
nia jedynie w bardzo rzadkich sytuacjach wyjatkowo statych
srodowiskowych warunkéw sedymentacji. Dostgpny mate-
riat z takich wyjatkowych stanowisk jest jednak dostatecznie
obfity, by dostarczy¢ dowodu, ze zasiggi chronospecies iden-
tyfikowane w stanowiskach zwykle dostegpnych do badan sta-
nowig jedynie nieznaczny wycinek ich rzeczywistych czaséw
trwania. Maja w istocie bardzo niewiele wsp6lnego z ewolu-
cja. Jesli wigc do oszacowania tempa ewolucji uzywa si¢
zasiggow gatunkow wyznaczonych na podstawie obserwa-
cji w profilach geologicznych, wyliczenia daja rezultaty
wielokrotnie zawyzone. Biometrycznie udokumentowane
tempa ewolucji ukazuja ja jako zaskakujaco powolna.

Zjawisko specjacji allopatrycznej, powszechnie uzna-
ne za glowny czynnik rozdzielania sie drog ewolucji, nie
moze by¢ z definicji obserwowane w jakimkolwiek profilu
geologicznym, jako Ze odbywa sig przeciez w r6znych miej-
scach. Jego zaistnienie mozna co najwyzej wywnioskowac, o
ile mozliwa jest na tyle precyzyjna korelacja wiekowa
odleglych od siebie profilow geologicznych. Dostepne dane
nie uzasadniaja w najmniejszym stopniu przekonania o istnie-
niu zwigzku pomiedzy tempem ewolucji 1 czestoscia specja-
cji. Co wigeej, nie ma zadnego zauwazalnego zwiazku
pomigdzy migracjami a tempem ewolucji. Liczne powoli

ewoluujace linie moga powstawaé w réznorodnym $rodowi-
sku, podczas kiedy jednorodne $rodowisko moze zapewni¢
warunki nielicznym ale szybko ewoluujacym gatunkom.
Skrajnymi przyktadami moga by¢ muchowki, ktore niewiele
zmienily swoja anatomig od triasu przy ogromnej sktonno$ci
do specjacji, 1 reprezentowane przez nieliczne gatunki wale-
nie, ktore podlegly fundamentalnym przemianom ewolucyj-
nym w trakcie oligocenu (nie od rzeczy bytoby wskazaé tu i
ewolucjg czlowieka). Tempo specjacji i wymierania nie jest
zatem wiarygodnym miernikiem intensywnosci ewolucji bio-
logicznej. Zapewne daje ono pewne wyobrazenie o zmianach
ztozonosci dawnych ekosystemow i efektywnosci ich bioce-
noz w eksploatacji Srodowiska. Nie moze by¢ jednak uznane
za wiarygodne narzedzie badawcze, skoro ani specjacje ani
wymierania nie s bezposrednio odczytywalne z zapisu
kopalnego i ich wywnioskowanie wymaga ztozonych pro-
cedur 1 bynajmniej nie oczywistych zatozen.
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