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Wymieranie i odradzanie się faun ramienionogowych a kryzys na granicy 
fran-famen 

Andrzej Baliński*, Grzegorz Racki** 

Dobrze poznana sukcesja zespołów ramienionogów w poznym dewonie antykliny Dębnika (południowa Polska) umożliwia 
szczegółowe prześledzenie zjawiska wielkiego kryzysu biotycznego, jakie miało miejsce na granicy fran-famen. Największe 
zróżnicowanie taksonomiczne frańskich ramienionogów na tym obszarze obserwuje się w poziomach P. punctata-P. hassi (20 
gatunków). W młodszych poziomach franu zróżnicowanie taksonomiczne ramienionogów stopniowo maleje aby osiągnąć minimum 
przy granicy fran-famen . Zespół ramienionogów po wielkim wymieraniu zdominowany jest przez zaledwie dwa zdrobniałe gatunki 
reprezentujące rynchonellidy i spiriferidy. Począwszy od poziomu P. crepida zaznacza się intensywny proces odbudowy fauny 
ramienionogów, zdominowanej przez cyrtospiriferidy, atyrididy i produktellidy. W młodszym famenie obserwuje się jednak ponowny 
spadek zróżnicowania, w miarę nasilania się procesów regresywnych. Podobną dynamikę ewolucyjną ramienionogów w pobliżu 
granicy fran-famen, a zwłaszcza procesu repopulacji i redywersyfikacji, obserwuje się w Górach Świętokrzyskich. W poziomach P. 
crepida-P. rhomboidea ramienionogi osiągają największe zróżnicowanie taksonomiczne dla famenu. Ogólny skład pionierskich 
zespołów pokryzysowych z wczesnego famenu południowej Polski sugeruje pokrewieństwo z płytkowodnymi frańskimi faunami 
wewnętrznych szelfów węglanowych i środowisk deltowych oraz częściowo - z głębokowodnej biofacji rynchonellidowej. 

Słowa kluczowe: ramienionogi, zróżnicowanie taksonomiczne, wymieranie, redywersyfikacja, fran, famen, południowa Polska 

Andrzej Baliński & Grzegorz Racki - Brachiopod faunas extinction and recovery during the Frasnian-Famennian biotic crisis. 
Prz. Geol., 47: 373-378. 

Summary. The well-known brachiopod succession in the Late Devonian ofthe Dębnik anticline (southern Poland) enables the 
detailed study ofthe major biotic crisis at the Frasnian-Famennian (F-F) boundary. The greatest taxonomic diversijication ofthe 
Frasnian brachiopods from the studied area is observed in the P. punctata -P. hassi Zones (20 species). During the later Frasnian the 
diversijication gradually declines and reaches its minimum at the F-F boundary. The brachiopod post-extinction assemblage is domi­
nated mainly by only two dwarf species wich represent rhynchonellids and spiriferids. Intensive process of brachiopod 
rediversijication is observed in the P. crepida Zones; the most common then are cyrtospiriferids, athyridids and productellids. In the 
later Famennian, however, a drop in diversity is again observed as a result ofthe intensijjling regressive tendencies in the area. A simi­
lar evolutionary dynamic of brachiopodfaunas, esspecially a process of the repopulation and rediversijication at the F-F boundary 
was found in the Holly Cross Mountains (Central Poland). In the P. crepida - P. rhomboidea Zones the brachiopods reach their great­
est taxonomic diversity ofthe whole Famennian. The general composition ofthe pioneer assemblagesfrom the early Famennian ofthe 
southern Poland suggests their relationship with shallow-water Frasnianfaunas ofthe inner carbonate shelf and deltaic environments 
and, partly, with a deep-water rhynchonellid biofacies. 

Key-words: brachipods, taxonomic diversity, extinction, recovery, rediversijication, Frasnian, Famennian, southern Poland 

Utwory górnego dewonu antykliny Dębnika reprezen­
tują południową część epikontynentalnego morza dewo­
ńskiego położoną w pobliżu hipotetycznego wyniesienia 
Prakarpat. Choć dzisiaj utwory te są słabo odsłonięte i to na 
dość ograniczonym obszarze, to stanowią niezastąpione 
źródło wiedzy o całym tym regionie tym bardziej, że dzięki 
prowadzonym tu badaniom w ostatnich latach stopień ich 
rozpoznania geologicznego, stratygraficznego i paleonto­
logicznego uległ znacznemu pogłębieniu. Szczególnie 
dobrze udokumentowana jest dynamika zmian faun ramie­
nionogowych (Baliński, 1979, 1995a), a w szczególności 
proces ich wymierania i odradzania się przy granicy 
fran- famen (F-F). Badania paleontologiczne tego kluczo­
wego interwału sekwencji dewonu w Górach Świętokrzy­
skich są znacznie mniej zaawansowane i jedynie niektóre 
grupy ramienionogów (przede wszystkim atrypidy) docze­
kały się szczegółowych opracowań (Racki & Baliński, 
1998). Umożliwia to naszkicowanie historii przemian 
zespołów bentosu muszlowego na szelfie południowopol­
skim w czasie kryzysu na granicy fran-famen, jak też 
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porównanie z sukcesjami w innych częściach dewońskiego 
świata. Pogranicze F-F jest związane z jednym z pięciu naj­
ważniejszych epizodów wymierań w fanerozoicznej historii 
biosfery (patrz podsumowanie w McGhee, 1996; Hallam & 
Wignall, 1997), który odcisnął swoje piętno na rozkwi­
tającej wówczas faunie ramienionogowej (np. Racki, 
1998). 

Fauny ramienionogowe w późnym dewonie 
antykliny Dębnika 

Najniższy fran w profilu dębnickim charakteryzowały 
stagnujące, słabo natlenione wody oraz występowanie jed­
nego, pionierskiego gatunku Spinatrypina (ryc. 1). Już w 
poziomach Mesotaxis falsiovalis i Palmatolepis transitans 
(lokalny interwał ramienionogowy Cyrtospirifer bisellatus) 
obserwuje się jednak poprawę warunków środowiskowych 
dzięki wystąpieniu wyraźnego pulsu transgresywnego. 
Zaznaczył się on zresztą na wielu obszarach świata 

pogrążając środkowodewońskie platformy węglanowe (Nar­
kiewicz & Racki, 1987; Racki, 1997; patrz też Schlager, 
1981; Johnson i in., 1985). W interwale tym występuje 
osiem gatunków ramienionogów, wśród których dominują 
spiriferidy i atrypidy (Baliński, 1979). W poziomach P 
punctata-P hassi (interwał Plionoptycherhynchus cra-
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Ryc, 1. Następstwo zespołów ramienionogowych na granicy fran-famen na obszarze antykliny Dębnika koło Krakowa. Widoczne 
wyraźne zubożenie zepołów w naj niższym famenie i odbudowanie zróżnicowania w interwale Dmitria gibbosa (dolna część poziomu 
konodontowego P. crepida); 1 - Radiatrypa aff. allicola (Frech, 1891), 2 - Biernatella polonica Baliński, 1977, 3 - Ryocarhynchus 
tumidus (Kayser, 1872),4 - Tenticospirifer cyrtinaformis (Hall & Whitfield, 1938),5 - Praewaagenoconcha ef. speciosa (Hall, 
1867),6 -Athyris concentrica (v. Buch, 1834),7 - Orbiculatisinurostrum laeve (Giirich, 1903),8 - Cyrtospirifer minor (Giirich, 
1903),9- Colophragma sp., 10 - Minirostrella rara Baliński, 1995, 11 - Iloerhynchus mesoplicatus Baliński, 1995, 12 - Nigeri­
noplica sp., 13 - Cyrtospirifer brodż (Venjukov, 1886), 14 - Sentosża profunda McKellar, 1970, 15 - Centrorhynchus cf. letżensżs 
(Gosselet, 1879), 16 - Cyrtospżrifer wesgensis Zheiba, 1980, 17 - Rhytżalosia sp., 18 - Schizophorża shubarżca Martynova, 1961, 
19 - Donalosia sp., 20 - Coeloterorhynchus sp., 21 - Ptychomaletoechża sp., 22 - ,,Athyrżs" aff. retżculata (Gosselet, 1877),23 _ 
Athyrżs aff. area Baliński, 1995,24 - Eobrachythyrżs palkowae (Giirich, 1903),25 - Dmitrża gżbbosa Baliński, 1995,26 - Cyr­
tżopsis famennżana (Paeckelmann, 1942), 27 - Cyrtospirifer cf. acutus Nalivkin, 1960; wielkość naturalna 
Fig. 1. Brachiopod assemblage sequence at the Frasnian-Famennian boundary ofthe Dębnik antic1ine, Cracow region. A colIapse of 
the brachiopod diversity can be observed in the earliest Famennian and its fulI recovery in the Dmżtrża gibbosa interval (lower part of 
the P. crepida conodont Zone). For futher explanation see above; alI in nat. size 

coviensis) zrozmeowanie gatunkowe ramienionogów 
osiąga maksimum (20 gatunków; ryc. 2). Najważniejszą 
cechą tego zespołu ramienionogów jest pojawienie się ryn­
chonellidów, które od razu stały się grupą dominującą. 
Najbardziej charakterystyczne dla tego interwału sąHypothy­
ridina, Coelotherorhynchus, Plionoptycherhynchus, Latera­
latirostrum i Flabellisinurostrum. Podrzędnie wystepują też 
spiriferidy, atrypidy, produktidy, strofomenidy, pentameridy 
i lingulidy. Obok form endemicznych (Plionoptycherhyn­
chus cracoviensis, Flabellisinurostrum guerichi) wystę­
pują tu gatunki wykazujące ścisłe związki z faunami 
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zarówno zachodniej, jak i wschodniej Laurussii (Kanada, 
platforma wschodnioeuropejska, Ural). Współwystępujące 
konodonty zdominowane są przez palmatolepidy oraz 
głębokowodne, szerokoplatformowe polygnatidy (Klapper­
ina). 

W poziomach P jamieae i P rhenana (interwał Calvina­
ria albertensis) zróżnicowanie ramieniogów maleje do 13 
gatunków. Zespół ramienionogowy wykazuje powiązania 
przede wszystkim z faunami Ameryki Północnej (lowa, 
Alberta). Biofacje konodontowe wskazują na maksimum 
frańskiej transgresji. Wydarzenie to zapewne odpowiada 
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Ryc. 2. Diagram ilustrujący zróznicowanie gatunkowe oraz tempo przemian ramienionogów w górnym dewonie antykliny Dębnika 
(region krakowski); patrz objaśnienie w tekście 
Fig. 2. Diagram illustrating species diversity and tumover rates ofbrachiopods in the Late Devonian ofthe Dębnik anticline, Cracow 
region 

pulsom pogłębienia inicjujących złożony cyklIId na krzy­
wej eustatycznej Johnsona i in. (1985), a przede wszystkim 
transgresji Palmatolepis semichatovae (Sandberg i in., 
1988). Odegrały one kluczową rolę w procesie zatapiania 
struktur rafowych oraz wyniszczania zamieszkujących je 
organizmów (Sandberg i in., 198~, s. 196; Narkiewicz & 
Hoffman, 1989, s. 20). 

Sekwencję frańską wieńczy interwał ramieniogowy 
Ryocarhynchus tumidus (poziomy konodontowe P rhena­
na i P linguiformis), w którym proces ubożenia zespołów 
wyraźnie się nasila, szczególnie przy granicy fran-famen. W 
tym interwale wygasa ostatni przedstawiciel atrypidów 
(Radiatrypa atf alticola) oraz atyrididów z grupy biematell 
(Biernatella polonica) (ryc. 1.1; l.2). Procesowi wymierania 
towarzyszy znamienne dla silnie zaburzonych środowisk zja­
wisko karłowacenia gatunków i drastycznego spadku zróż­
nicowania taksonomicznego zespołów oraz nasilenia się 
warunków hypoksycznych, charakterystycznych dla bento­
nicznych biotopów kryzysu F-F (np. Narkiewicz & Hoffman, 
1989; Joachimski & Buggisch, 1996). Najbardziej charaktery­
stycznym gatunkiem jest tu rynchonellid Ryocarhynchus 
tumidus (ryc. 1.3), który wieńczy w Dębniku frańską 
sekwencję ramienionogów, analogicznie jak to ma miejsce 
w niektórych profilach zachodniej Europy. 

Ramienionogi znajniższego famenu, stanowiące zespół 
form ocalałych po wielkim wymieraniu, reprezentowane są 
przez cztery gatunki należące do czterech rzędów: Rhyncho­
nellida, Spiriferida, Athyridida i Productida (ostatnie prace 

terenowe w nowym szurfie badawczym Z-17 wykazały ist­
nienie w naj niższym famenie nieznanego dotąd zespołu 
ramienionogowego zdominowanego przez rynchonellida 
zbliżonego do Centrorhynchus oraz przez Cyrtospirifer 
minor). W interwale tym (interwał ramienionogowy 
Orbiculatisinurostrum laeve, dolna część konodontowego 
poziomu P. triangularis), obserwuje się kontynuację warun­
ków hypoksycznych, a liczba gatunków ramienionogów w 
niektórych warstwach spada do jednego. Najbardziej charak­
terystycznymi dla tego interwału są Orbiculatisinurostrum 
laeve i Cyrtospirifer minor. Niezmiernie rzadkie są Prae­
waagenoconcha cf. speciosa i Athyris concentrica. Tak 
więc zespół ramieniogów po wielkim wymieraniu charak­
teryzuje bardzo małe zróżnicowanie taksonomiczne. 
Ponadto występujące wtedy gatunki cechują zdrobniałe 
fenotypy czyli tzw. efekt lilipuci (por. Urbanek, 1993) 
obserwowany często w silnie zaburzonych zespołach 

pokryzysowych. I tak C. minor z naj niższego famenu 
osiąga zaledwie 10 mm długości (ryc. l.8) . Gatunek ten 
występuje również w najwyższym franie i zapewne charak­
teryzował się szerokim zakresem adaptacyjnym (ecological 
generalist wg Harries i in., 1996), umożliwiającym prze­
trwanie kryzysu związanego z masowym wymieraniem. 
Współwystępujący leiorynchoid o. minor (ryc. l.7) repre­
zentuje grupę ramienionogów typową dla bardziej głęboko­
wodnej biofacji ramienionogowej późnego dewonu -
rynchonellidowej (Racki i in., 1993; ryc. 3A). Leiorynchu­
sy występują czasami jako jedyna skamieniałość w czarnych 
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lpkach charakteryzujących się generalnie abiotycznym 
rodowiskiem (np. Bowen i in., 1974). Według Alexandra 
,1994) ta grupa rynchonellidów była dobrze przystosowana 
jo warunków dyzoksycznych, ponieważ zwierzęta te przy­
czepiały się nóżką do innych muszli, unosząc się w ten spo­
sób kilkanaście milimetrów nad pozbawioną tlenu strefą 
osadu dennego. 

Niewielkie zróżnicowanie taksonomiczne oraz warun­
ki dyzoksyczne utrzymywały się również w wyższej części 
poziomu P triangularis (interwały Iloerhynchus mesopli­
catus i Cyrtospirifer brodi), w trakcie kolejnego pulsu trans­
gresywnego rozpoznanego w Europie i Ameryce Północnej 
(początek cyklu Ile; Johnson i in., 1985). Następny interwał 
C. wesgensis charakteryzował się pojawieniem piasku kwar­
cowego w osadzie pochodzącego zapewne z wynurzonego na 
południu lądu Prakarpatów (prawdopodobnie efekt tektonicz­
nej aktywizacji). Ramienionogi, choć generalnie nadal rzad­
kie, w niektórych warstwach tworzyły masowe 
nagromadzenia. Najbardziej charakterystyczny gatunek C. 
wesgensis cechowała niezwykle zmiennie wykształcona 
area skorupki brzusznej i asymetryczne skręcenie dzioba 
(Baliński, 1995a). Cechy te były zapewne ściśle związane 
ze sposobem zakotwiczenia w podłożu i adaptacją do tur­
bulentnych i niestabilnych warunków środowiskowych. 
Dwa inne współwystępujące ramienionogi, tj. Nigerinopli­
ca sp. i Sentosia profunda miały długie kolce na skorupce 
brzusznej również ułatwiające zakotwiczenie muszli. 

Począwszy od interwału Dmitria gibbosa (dolna część 
poziomu konodontowego P crepida) obserwuje się zanik 
warunków dysoksycznych i szybki wzrost zróżnicowania 
taksonomicznego ramienionogów (13 gatunków; ryc. l. 12; 
1.14; 1.17-27). Wskazuje to na powrót sprzyjających warun­
ków środowiskowych oraz szybki proces odbudowywania się 
(redywersyfikacji wg Urbanka, 1998) zespołów ramienio­
gów w południowej Polsce po wielkim kryzysie. 

W wyższym interwale Cavatisinurostrum longilinguis 
(środkowa i górna część poziomu P crepida) ramienionogi 
osiągają największe zróżnicowanie w famenie antykliny 
Dębnika (14 gatunków). Cechuje je również duże zróżni­
cowanie adaptacyjne, co odzwierciedla się m.in. w szero­
kim spektrum wielkości muszli: obok mikroskopijnych 
(mikromorficznych) rynchonellidów Loborina lobata nie 
przekraczających 2 mm długości występują tu też duże spi­
riferidy osiągające powyżej 40 mm długości (Dmitria glo­
bosa). Fauna towarzysząca jest również zróżnicowana a 
konodonty dokumentują maksimum fameńskiej transgresji 
w trakcie cyklu Ile. 

W dolnej części poziomu P rhomboidea (interwał Cyr­
tospirifer carinatus) zróżnicowanie ramieniogów spada do 
9 gatunków. Najbardziej charakterystyczne dla tego inter­
wału są gatunki o średnich i dużych rozmiarach muszli 
oraz duży udział onkoidów w osadzie. Wzrasta także pro­
centowy udzial polygnatidów i ikriodontidów w zespole 
konodontów. Sugeruje to wyraźne spłycenie i wzrost burz­
liwości środowiska. 

W górnej części poziomu P rhomboidea (interwał Cyr­
tiorina? depressa) liczba ramieniogów spada do 6 gatun­
ków. Dominują spiriferidy i produktidy przy całkowitym 
zaniku rynchonellidów. Najbardziej jednak charakterystycz­
ne jest pojawienie się w tym interwale laminarnych stromato­
poroidów. Jest to jednocześnie ostatni interwał w mniej lub 
więcej ciągłej sekwencji faun ramieniogowych na obszarze 
antykliny Dębnika. Wyższe ogniwa famenu cechuje występo­
wanie masywnych stromatoporoidów oraz objawów emersji 
(paszkowski, 1995). Ramienionogów w tej części famenu 
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brak lub pojawiają się sporadycznie (np. Sphaenospira? sp. i 
Sentosia sp.), wskazując na krótkotrwałe pulsy transgresywne 
w trakcie generalnie nasilających się tendencji regresyw­
nych, będących glacioeustatycznym zapisem rozwoju zlo­
dowaceń na kontynencie Gondwany (Johnson i in., 1985). 

Dynamika przemian faunistycznych 

Dynamikę przemian zespołów ramienionogowych 
można przedstawić przy pomocy tzw. współczynnika prze­
mian faunistycznych (McGhee, 1988). Współczynnik ten 
odzwierciedla różnicę pomiędzy liczbą gatunków nowych 
dla danego interwału (zespołu), a liczbą gatunków które 
zanikły (wymarły), przy czym różnicę tę dzielimy przez 
czas trwania interwału (dla późnego dewonu przyjmuje się 
np. że jeden poziom konodontowy trwał ok. 0,5 mln lat). 

Dla prawie całego franu antykliny Dębnika współczyn­
nik przemian faun ramienionogowych ma wartości dodat­
nie oscylując w granicach od + 1 do +4 (ryc. 2). Tak więc 
liczba gatunków nowopojawiających się była większa od 
liczby gatunków wypadających z zespołu. W najwyższym 
franie współczynnik ten gwahownie spada do -6 i utrzy­
muje wartości ujemne również w najniższym famenie . 
Oddaje to proces wzmożonego wymierania gatunków na 
tym obszarze przy jednoczesnym zwolnieniu lub nawet 
zaniku pojawiania się gatunków nowych. Jednocześnie 
wykres na ryc. 2 dobitnie pokazuje, że spadek zróżnico­
wania taksonomicznego we franie, choć głęboki, był stopnio­
wy. Już w górnej części poziomu P. triangularis współczyn­
nik raptownie rośnie do +2,5 osiągając maksimum (+4) w 
dolnej części poziomu P crepida. Ilustruje to dynamiczny 
pokryzysowy proces odradzania się faun rarnienionogo­
wych (redywersyfikacja). Od środkowej części poz. P cre­
pida współczynnik przemian znowu spada do -4 
odzwierciedlając stopniowe zanikanie faun ramieniono­
gów w wyższej części famenu wraz z nasilającą się regre­
sjąmorza. 

Zapis kryzysu F-F w faunach ramienionogowych 
na obszarze świętokrzyskim 

Wstępne wyniki badań zespołów skamieniałości z Gór 
Świętokrzyskich, głównie z raty dymińskiej, wskazują na 
znacznie większe, niż w Dębniku, zróżnicowanie faun póź­
nofrańskich (co najmniej 30 gatunków). Szczególnie pospo­
lite są zespoły zdominowane przez rynchonellidy, a nawet 
monospecyficzne, takie jak Pammegetherhynchus kowala­
ensis, kolonizujący dyzoksyczne, muliste biotopy w basenie 
chęcińsko-zbrzańskim (Sartenaer i in., 1998). Następstwo 
rodzajów w obrębie biofacji rynchonellidowej wskazuje jed­
nak na istotne różnice biogeograficzne między częścią 
zachodnią i wschodnią regionu świętokrzyskiego (ryc. 3A). 
W tej ostatniej, zastąpienie pÓŹllofrańskiego zespołu Ryocar­
hynchus tumidus przez fameński Orbiculatisinurostrum 
laeve ściśle odpowiada następstwu w profilu Dębnika 
(Baliński, 1979, 1995a). 

Dobrze udokumentowane jest stopniowe wymieranie 
zróżnicowanych biocenoz przyrafowych z atrypidami i 
pentameridami (ryc. 3; Racki i in., 1993; Godefroid & Rac­
ki, 1990; Racki & Baliński, 1998; ryc. 3). Transgresywne 
pulsy w początowej fazie cyklu Ild w poziomie P rhenana 
były jeszcze związane z wyraźną falą imigracji. Wśród 
stratygraficzni e naj młodszych atrypidów (13 taksonów) 
licznie występują przedstawiciele kosmopolitycznych 
rodzajów Iowatrypa, Spinatrypina i Costatrypa, takie jakI. 
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Ryc. 3. A - model biofacji ramienionogowych dla franu południowej Polski (wg Rackiego & 
Balińskiego, 1998, ryc. 18). Atrypidy i rynchonellidy przedstawiono jako dominujący składnik 
zespołów żyjących w skrajnie różnych środowiskach (rafa oraz głębsze partie jej skłonu); B -
schemat biofacji ramienionogowych w późnym dewonie południowej Polski. W środowiskach 
płytkowodnych atrypidy i gypidulidy zostały zastąpione w famenie przez zespół atyridido­
wo-cyrtospiriferidowy. W biotopach głębszych dominowały w tej epoce rynchonellidy 
Fig. 3. A - A model of brachiopod biofacies in the Frasnian of the southem Poland (after Rac­
ki & Baliński, 1998, fig. 18). Atrypids and rhynchonellids are shown as the dominant element 
of those communities which were developed in contrasting habitats (reef and deeper parts of its 
slope, respectively); B - Late Devonian biofacies pattem in the southem Poland. Atrypids 
and gypidulids were replaced in the Famennian shallow-water environments by arhyridid-cyr­
tospiriferid faunas. During this epoch the rhynchonellids dominated in deeper-water settings 

świętokrzyskiej zarówno z zachod­
nią (USA), jak i wschodnią Lau­
russią, a nawet ze wschodnią 
Gondwaną (Australią) . Wymie­
ranie atrypidów ostatecznie 
zakończyło się w trakcie global­
nego zdarzenia hypoksycznego w 
pobliżu granicy F-F (Racki & 
Baliński, 1998). Podobny los 
spotkał wtedy między innymi 
biernatellidy (Baliński, 1995b). 

Procesy rekonstrukcji faun 
ramienionogowych wydają się 

mieć przebieg bardzo zbliżony do 
tych opisanych z regionu krakow­
skiego. W naj starszych, przypusz­
czalnie słabo zróżnicowanych 
zespołach fameńskich dominują: 
Cyrtospirifor, atyrididy, Schizopho­
ria i produktellidy (Racki & 
Ba1iński, 1998), ale są one niedo­
statecznie opracowane pod wzglę­
dem taksonomicznym. Podobny 
skład miały jednak i niektóre zespoIy 
nąjmłodszego franu, zwłaszcza te ze 
strefY kostomłocki~. Sugeruje to 
stopniową przebudowę biocenoz ben­
tonicznych Ustmowienie bogatych 
zespołów typowo furneńskich, zwłasz­
cza na pelagicznych gtZbietach daw­
nych ~ miało miejsce w poziomie P 
crepida. Nąjlepszy przykład stanowi 
asocjacja płycizny liliowcowo-ra­
mienionogowej z Zilimia polonica 
(Biernat & Szulczewski, 1993). 
Fauna z poziomów P crepida -
P rhomboidea osiąga maksimum 
zróżnicowania w całej sekwencji 
fameńskiej (co najmniej 20 gatun­
ków; patrz podsumowanie w Bier­
nat, 1988). Wyraźnie inne były 

głównie głębokowodne zespoły 

późniejszego famenu, zawierające 

duże "odwrócone" rynchonellidy (z 
sinusem w skorupce grzbietowej i 
siodłem w skorupce brzusznej) w 
przewodnim zespole Rozmanaria 
magna. Niewątpliwą ciekawostką są 
wystąpienia Dzieduszyckia kielcen­
sis, wielkich żeberkowanych ryncho­
nellidów ostatnio interpretowanych 
jako zamieszkujące biotopy źródeł 

podmorskich (Campbell & Bottier, 
1995). 

Podsumowanie 

owenensis, S. (Exatrypa) relicta i C. varicostata. Należy 

jednak dodać, że opisano stąd nowy rodzaj Waiotrypa, 
morfologią zewnętrzną i wielkością przypominający nie­
które ortidy (Baliński, 1997). Tendencja do redukcji wielko­
ści muszli (poniżej 2,5 cm), homeomorfia oraz powracające 
("prymitywne") typy ornamentacji są zresztą typowe dla 
schyłkowej fazy historii ewolucyjnej atrypidów (Racki, 
1998). Na poziomie gatunkowym wyraźne są związki fauny 

Według modelu Coppera (1977) podstawowym 
źródłem fauny rekolonizującej biotopy zatopionych szel­
fów fameńskich miały być zimnowodne gatunki ze stref 
pozatropikalnych, mniej dotkniętych przez kryzys F-F. 
Ogólny skład pionierskich zespołów z wczesnego famenu 
południowej Polski (cyrtospiriferidy, produktidy, atyridi­
dy) sugeruje jednak bliższe związki z płytkowodnymi fra­
ńskimi faunami wewnętrznych partii szelfów 
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węglanowych (np. platformy wschodnioeuropejskiej) i 
środowisk deltowych (takich jak znane z Nowego Jorku; 
np. McGhee & Sutton, 1983). Taki właśnie model ewolu­
cyjnej repopulacji w późnym dewonie, rozwijającej się od 
szelfu wewnętrznego ([rom onshore to ojJshore), propono­
wał Flessa (1973). Narastająca ekspansja eurytop owych 
grup ramienionogowych jest zauważalna w dotkniętych 
kryzysem płytkowodnych ekosystemach frańsko-fame­

ńskich . Można nadto domniemywać, że część pokryzyso­
wej fauny wywodzi się z głębokowodnej biofacji 
rynchonellidowej, stosunkowo mało zmienionej w trakcie 
kryzysu F-F (ryc. 3B). Migracje z szelfu południowej Gon­
dwany mogły z kolei odgrywać coraz większą rolę w miarę 
ochładzania klimatu w środkowym i późnym famenie . 
Zakres tych powiązań w poszczególnych liniach ewolucyj­
nych, jak i zasięg "efektu Łazarza" (patrz Harries i in., 
1996) nie są wciąż bliżej udokumentowane. 

Sekwencja i dynamika przebudowy zespołów ramienio­
nogowych pogranicza franu i famenu na szelfie południowo­
polskim przypomina zmiany w bentosie muszlowym w 
innych częściach świata (patrz przegląd w Racki, 1998). Te 
analogie dotyczą przede wszystkim faun z Appalachów i Ura­
lu, analizowanych ilościowo przez McGhee (1988). Brak 
nowoczesnych opracowań taksonomicznych, jak i słabość 
datowań konodontowych uniemożliwiają jednak bardziej 
szczegółowe wnioski. Dlatego też znaczenie profilu górne­
go dewonu z rejonu Dębnika dla problematyki kryzysów 
biotycznych oraz odradzania się ekosystemów trudno prze­
cenić : dzięki dobremu rozpoznaniu następstwa zespołów 
ramienionogów i konodontów obserwacje paleobiologicz­
ne mają duże znaczenie faktograficzne. Skłoniło to auto­
rów do podjęcia próby jeszcze bardziej wnikliwego 
przeanalizowania różnych aspektów paleontologicznych 
pogranicza fran-famen. Choć badania profilu nowego 
rowu badawczego Z-17 w Dębniku są dopiero zapoczątko­
wane (patrz Racki i in., 1999), to już można stwierdzić, że 
przyniosą one na pewno szereg nowych informacji 
dotyczących kryzysu biotycznego w późnym dewonie, nie 
tylko obszaru południowej Polski. 

Niniejszy artykuł powstał częściowo w wyniku realizacji 
projektu badawczego KBN nr P04D 02413. 
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