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SUKCESJA ZLEPOW OSTRYGOWYCH: NA MIEKKIM DNIE

Skiad skal weglanowych jest wypadkowa intensywnosci
dostarczania poszczegdlnych skladnikow osadu podczas
sedymentacji. Zréznicowanie produktywnosci biologicznej
organizméw dostarczajacych szczatkow szkieletowych do
osadu oraz tempo doplywu sedymentu terygenicznego 'sa

wigc gtéwnymi czynnikami kontrolujacymi czasoprzestrzen-

ne rozmieszczenie facji weglanowych.

Przyktadem skrajnej koncentracji produkcji biologicz-
nej jest rafa, czyli budowla weglanowa (carbonate buildup)
przynajmniej potencjalnie odporna na dzialanie falowania
(11, 14). W trakcie sukcesji rafy czynniki limitujace po-
szczegblne etapy jej rozwoju nastgpuja w pewnej kolejnosci,
a ich dziatanie sumuje sig. Wstgpnym warunkiem, od
ktérego zalezy mozliwo§¢ zapoczatkowania sukcesji jest
odpowiednio male tempo sedymentacji terygenicznej. Musi
ono umozliwi¢ wystarczajaco dlugie pozostawanie na dnie
odstonigtych, nie pokrytych przez osad obiektéw, ktore
moglyby by¢ poroénigte przez organizmy rafotwodrcze.
W skrajnym przypadku oznacza to powstanie twardego
dna (9).

Mimo niskiego sumarycznego tempa sedymentacji roz-
wdj bentosu moze by¢ uniemozliwiony przez zbyt intensyw-
ng i czesto wystgpujaca turbulencje (12). Przy odpowied-
nio niskich warto$ciach tych dwu pierwszych czynnikéw
mozliwe jest zneutralizowanie ich dzialania przez odpo-
wiednio duza produkcje muszli i pancerzy za$cietajacych
dno. Jest ona limitowana przez stopien przystosowania
organizméw do wykorzystania takiego $rodowiska. Jesli
przezwyciezone zostanie i to ograniczenie istotny staje sig
poziom produkcji pierwotnej, tzn. doptyw roélinnego po-
karmu dla zwierzecego bentosu umozliwiajacy geste za-
siedlenie dna. Ostatnim czynnikiem limitujgcym bardzo
skoncentrowana produkcje w obrebie rafy jest doplyw
biogendéw, czyli soli mineralnych, koniecznych do produkc;ji
pierwotnej oraz dostgpnos¢ swiatla. Wyrazem wplywu tych
czynnikow jest wystepowanie raf na zewnetrznych zboczach
wysp (tworzenie atolow) czy po brzegach kanalow pltywo-
wych (21). .
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W niniejszym przyczynku zamierzam, na przyktadzie
zlepow ostrygowych, przedyskutowaé dziatanie czwartego
z wymienionych czynnikow kontrolujacych rozwo¢j rafy,
czyli mechanizmy zasiedlania przez rafotworcze organizmy
srodowisk dla nich nieodpowiednich. Pod pojeciem zlepu
rozumiem strukturg powstala w wyniku wzajemnej biolo-
gicznej cementacji szkieletow organizmoéw bentonicznych.
Przestrzenie wewnatrz powstale] w ten sposdb sztywnej
konstrukcji moga by¢é wtérnie wypelnione osadem Ilub
detrytusem szkieletow, a w wyniku po6zZniejszej cementacji
tworzy si¢ skala zewnetrznie identyczna z muszlowcem
ztozonym z luznych skorup. Rozr6znienie pomigdzy sztyw-
na konstrukcja, ktéra istotnie uczestniczy w konsolidacji
budowli wegglanowej a podobnego skiadu luzna skala,
ktora usztywniona zostaje wtOrnie przez cement diagene-
tyczny, jest bardzo istotne dla zrozumienia mechanizméw
powstawania raf.

Tworzenie zlepow jest w cyklu rozwoju rafy lub tawicy
progiem, za ktérym radykalnie maleje znaczenie czynnikow
sedymentacyjnych, istotne natomiast poczynaja byé gtow-
nie czynniki biotyczne. Roznicujace zdefiniowanie uzywa-
nych od dawna, cho¢ niejednoznacznie, termindw ,,muszlo-
wiec” (coquina, lamachelle — 8) i ,,zlep muszlowy” wy-
daje si¢ by¢ pozyteczne dla standardowych opiséw litolo-
gicznych. Tak rozumiane zlepy sa tworzone przez rdzne
organizmy, niekoniecznie majace muszle — wyr6zni¢ moz-
na zlepy glonowe, koralowe albo gabkowe, a wéréd muszlo-
wych rudystowe, ostrygowe badZz serpulowe. Cecha wy-
rézniajaca zlep jest biologiczna natura konsolidacji, stad
tez np. luzne muszle spojone przez wytracajace weglan
wapnia algi nazwa¢ nalezaloby zlepem glonowym.

KSENOMORFIA I BIOMURACIJA

Czas przejscia od biocenoz (communities) organizméw
zyjacych na migkkim dnie do zaczatkowej rafy (czyli
sukcesji ekologicznej rafy) jest znikomo krotki z geolo-
gicznego punktu widzenia. Nikle sa wiec szanse na zacho-



Ryc. 1. Sposdb powstawania ksenomorficznej rzezby dwuskorupo-
wych muszli cementujqcych sie do podloza organizméw

A) stadium cementacji — krawedzie plaszcza obydwu skorup w

miare ich wzrostu przesuwajg si¢ po podlozu, wydzielajq periostra-

cum i pryzmatyczng warstwe muszli, zgodnie powielajgc ksztalt

podloza. B) stadium swobodnego wzrostu — krawedzie plaszcza

tracq kontakt z podlozem i budujq brzeg muszli o morfologii wlasci-
wej dla gatunku

Fig. 1. Origin of xenomorphic ornamentation of bivalved shells

A) period of cementation with margins of mantle of the both valves
touching substrate. B) period of free growth with mantle margins
producing shell with ornamentation typical for the species

wanie jego zapisu W postaci sekwencji warstw skalnych za-
wierajacych kolejne stadia sukcesji. Mozliwe jest natomiast
zrekonstruowanie tego procesu przez uporzadkowanie w
logiczny ciag znalezisk kopalnych zespoléw organizmoéw
(fossil assemblages), ktore z roznych wzgledéw zakoriczyly
swoj rozwdj na weze$niejszym etapie, nie osiagajac stadium
rafy.

Odtworzenie podloza, na ktérym zyly organizmy rafowe
jest mozliwe nie tylko wtedy, gdy to podloze zachowalo
si¢ w stanie kopalnym. Negatywowy zapis ksztaltu podioza
pozostaje bowiem na powierzchni cementacji szkieletu.
W przypadku organizméw o szkielecie ztozonym z dwu
skorupek, matzéw czy ramienionogdw, na skorupce dolnej,
przyrastajacej do podloza, zachowuje si¢ negatyw jego
ksztaltu, a na skorupce gérnej wierny pozytyw (6, 19 —21,
ryc. 1, 2). Zjawisko to Henryk Bronistaw Sztencel (H.B.
Stenzel), zmarly niedawno amerykanski paleontolog pol-
skiego pochodzenia (ur. 7.02.1899 w Pabianicach, zm.
5.09.1980 w Austin; autor tomu ,,Treatise of Invertebrate
Paleontology” po§wigconego ostrygom oraz rozdziatu o dzi-
siejszym todziku) nazwat ksenomorfia (xenomorphy, 13,
21). Dzigki ksenomorfii zachowuja si¢ rOwniez $lady przy-
- zyciowo zarastanych (biomurowanych) przez ostrygi lub

inne organizmy szkieletowe organizméw pozbawionych
szkieletu (22).

Przebieg cementacji dwuskorupowych muszli do podto-
za jest taki, ze rzezba wczesnych stadidéw wzrostowych
" zalezy wylacznie od ksztaltu i rozmiaréw podioza (ryc.
1A). Nie jest wigc charakterystyczna dla gatunku i nie ma
zadnej warto$ci taksonomicznej. Dopiero po odsunigciu
obydwu brzegdéw plaszcza od podloza pojawia si¢ ornamen-
tacja wlaéciwa dla gatunku (ryc. 1B), ale jej charakter
jest w pewnym stopniu zdeterminowany przez wczesniejsze
stadia rozwojowe (21).

'

EWOLUCJA ZLEPOW MUSZLOWYCH

Glownym niebezpieczeristwem, na jakie jest narazony
organizm bentoniczny, jest zasypanie osadem wzniesionym
przez turbulentny ruch wody (12). Sa przynajmniej dwie
drogi uniknigcia tego niebezpieczefistwa: a) rozwoj zdol-
noéci do aktywnego wydobywania si¢ spod pokrywy
osadu lub b) zasiedlanie dna pozbawionego luZznego osadu.
Pierwsza droga wiaze sig z wydatkowaniem znacznej iloéci
energii na poruszanie ciatem — skrajnym wyrazem przy-
jecia tej strategii jest opuszczenie dna i przejScie do zycia
w nektonie. Energia ta mogtaby jednak by¢ wykorzystana
na przyrost masy ciala i zwigkszenie rozrodczosci, czyli
na produkcje biologiczna, podnoszac ta droga szanse
sukcesu ewolucyjnego gatunku. Druga droga jest wigc
atrakcyjniejsza energetycznie, przynajmniej tak diugo do-
poki dostepno$¢ zawieszonego w wodzie pokarmu nie
stanie si¢ czynnikiem limitujacym. Proste skorzystanie
z tej drogi rozwoju ewolucyjnego jest ograniczone przez
niewielkie rozprzestrzenienie obszaréw twardego, pozba-
wionego osadu dna. Jednym ze sposoboéw przezwyciezenia
tego ograniczenia jest wejScie w zaleznos¢ symbiotyczna
(por. 17), w ktoérej organizmy wykorzystuja nawzajem
swoje szkielety jako podioze, czyli tworzenie zlepow.

Korzys$ci wynikajace z osiadlego trybu zycia sa na tyle
duze, ze wyliczy¢ mozna dziesiatki niezaleznie zapoczatko-
wanych linii ewolucyjnych organizméw o pierwotnie duzych
zdolnosciach lokomotorycznych, ktore wtdrnie przeszly
do osiadlego trybu zycia. Stalo si¢ to mozliwe czesciowo
w wyniku uzyskania przewagi adaptacyjnej umozliwiaja-
cej wypieranie pierwotnie osiadiych grup organizmow
(gtownie gabek i jamochtondéw) z dogodnych do zasiedle-
nia obszaréw dna, jak i w wyniku uzyskania mozliwosci
zasiedlania typow osadow przez inne grupy nie tolerowa-
nych. Obydwie te przewagi zrealizowaly si¢ wéroéd ramie-
nionogdéw i malzéw. Dwuskorupkowy szkielet umozliwia
im przetrwanie krotkotrwalych zaburzen warunkéw §rodo-
wiskowych (zawieszenie substancji ilastych w wodzie,
spadek zasolenia etc.). Mocne przytwierdzenie muszli
do stabilnego podloza jest szczegdlnie wazne przy matych
jej rozmiarach, wowczas kiedy jest najbardziej podatna
na przewrdcenie i zasypanie. Duze muszle moga bez szkody
dla siebie wytrzymaé znaczna turbulencje wody lezac na
dnie. Zostalo to wykorzystane wielokrotnie w ewolucji
ramienionogow i matzéw poprzez powstanie form gryfeoi-
dalnych o wczesnych stadiach rozwojowych cementuja-
cych sig do drobnych obiektéw, a kiedy cigzar muszli
przewazal cigzar stanowiacego podloze obiektu — lezacych
stabilnie, dzigki odpowiednim ksztaltom muszli, na migk-
kim dnie. Ten sam gatunek we wczesnych stadiach sukcesji
moze tworzy¢ formy gryfeoidalne, a w pdzniejszych zlepy.

Potencjalna mozliwo$¢ tworzenia zlepéw poprzez ce-
mentacje dolnej skorupy do twardego podioza uzyskaly
juz ordowickie bezzawiasowe ramienionogi Craniacea,
niekiedy osiagajace znaczne rozmiary (np. Petrocrania).
Spoéréd wielu niezaleznie powstatych grup ramienionogoéw
zawiasowych obdarzonych zdolnoscia cementacji grupy
Strophalosiacea, Richthofeniacea i Lyttoniacea osiagnely
najwyzszy stopien przystosowania do tworzenia zlepow.
Szczegblnego rozwoju dostapily one w permie, reprezento-
wane przez wysoko rozwinigte formy (2). Zapewne na skutek
nizszej efektywnos$ci torficznej ramienionogéw tworzone
przez nie zlepy stracily, poczynajac od triasu znaczenie
i do dzi§ dotrwalo niewiele cementujacych sig ramienio-
nogow zawiasowych o bardzo matych muszlach.

Pierwszymi malzami, ktore przyjely t¢ droge ewolucji
byli przodkowie dzisiejszych spondylidow, przytwierdza-
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Ryc. 2. Przyklady pozytywowej ksenomorficznej rzezby prawych
skorup ostryg z wczesnego kimerydu

A) Lopha sp. z ornamentacjq glowki algi Goniolina geometrica

Goldfuss, Czarnoglowy kolo Kamienia Pomorskiego. B) Nanogyra

reniformis (Goldfuss) z ornamentacjq $limaka Procerithium limae-

forme (Roemer), wiercenie Strzatkéw IG 1/4 kolo Sulejowa. C) N.

reniformis z rzezbq trigonii Myophorella sp., Wierzbica kolo Ra-
domia

jacych si¢ do podioza prawa skorupa (16). Niektore z nich
juz w permie tworzyly prawdziwe zlepy, np. znany z cech-
sztynu (gwadelupu) Prospondylus liebeanus Zimmermann.

Matze te dostapily najwigkszego rozwoju w triasie: w'

polskim anizyku i ladynie czgste sa zlepy Enantiostreon
i pokrewnych rodzajéow. W triasie niemieckim Placunopsis
(zaliczana do rodziny Anomiidae) tworzy prawdziwe rafy.
Poczynajac od gornego triasu przyrastajace lewa skorupa
do podtoza ostrygi zaczynaja wypiera¢ pierwotne spondy-
lidy. W mezozoiku obydwie te grupy mialy bardzo po-
dobne wymagania ekologiczne. Znamienne jest podobien-
stwo pomiedzy wlasciwymi dla facji marglistych zespotami
Enantiostreon-Coenothyris z anizyku (15) i Lopha-Epithyris
z kimerydu (6). Do Polski pozakarpackiej ostrygi wkracza-
ja wraz z jurajska transgresja morska. W ilastych osadach
srodkowej jury szczeg6lnie czeste sa drobne ostrygi Catinula
knorri (Voltz) i Praeexogyra acuminata (Sowerby), ktore
czesciowo mogly byé epiplanktonem porastajac ptywajace
glony, pnie drzewne i muszle glowonogéw. Rownolegle
z nimi wystgpuja juz jednak niewielkie zlepy tworzone
przez wigksze ostrygi Liostrea, Lopha i Deltoideum.

Rafy i fawice (banki) ostrygowe pojawily si¢ na obszarze
naszego kraju w kimerydzie. Tworzyt je gldwnie bardzo
zmienny gatunek Lopha gregarea (Sowerby), zazwyczaj
przy podrzednym udziale gatunkéw z rodzajow Deltoideum,
Liostrea i Nanogyra, ktére niekiedy tworzyly rowniez
jednogatunkowe zlepy (por. 19). Sekwencje marglistych
osadow, w ktorych obrebie wystepuja tawice z Lopha,
obfituja zazwyczaj w drobne ostrygi Nanogyra nana,
N. reniformis (Goldfuss) lub N. striata (Smith) (= ,,Exogyra
virgula’’; 21). Mozna przypuszczaé, ze zlepy Nanogyra,
zlepy Nanogyra-Lopha i zlepy zdominowane przez Lopha
stanowia kolejne stadia rozwoju lawicy lub rafy. Dzigki
malym rozmiarom Nanogyra latwiej moze zasiedla¢ pod-
toza, na ktorych jedynymi dostepnymi dla ostryg substra-
tami sa drobne twarde obiekty (np. detrytus muszli),
sama za§ moze by¢ dogodnym podiozem dla wigkszych
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Fig. 2. Some examples of xenomorphic ornamentation on the right
valves of the Early Kimmeridgian oysters from Poland

A) Lopha sp. showing ornamentation of the head of dasyclad alga

Goniolina geometrica Goldfuss, Czarnoglowy, Pomerania, x 3.

B) Nanogyra reniformis (Goldfuss) showing ornamentation of

gastropod Procerithivim limaeforme (Roemer), borehole Strzalkéw

1G 1/4, western margin of the Holy Cross Mts., x 5. C) N. reni-

formis showing ornamentation of Myophorella sp., Wierzbica near
Radom, x 4

ostryg. N.. striata ma zdolno$¢ tworzenia luzno lezacych
na ilastym podtozu form gryfeoidalnych.

Mozliwe jest rowniez bezposrednie osiedlanie si¢ duzych
ostryg na zyjacych na migkkim dnie matzach osiadlych
typu Trichites (poz. 7) lub ruchliwych typu Trigonia.
Stworzenie ta droga rozleglego zlepu jest jednak trudniejsze
ze wzgledu na rzadkie rozmieszczenie duzych matzéw na
powierzchni dna. Nawet pokrycie wszystkich muszli Trichi-
tes przez ostrygi w niklym stopniu zwigksza prawdopodo-
bienstwo odnalezienia wlasciwego podloza przez larwy.
Inaczej dzieje si¢ w przypadku porastania przez Nanogyra
stosunkowo licznych na dnie ilastym okruchéw muszli,
a nastepnie Nanogyra przez duze ostrygi. W kazdym z tych
etapOw powierzchnia twardego podioza dostgpnego dla
ostryg wzrasta wielokrotnie. Kluczowym momentem w suk-
cesji rafy ostrygowej na niestabilnym, ilastym lub piaszczy-
stym podiozu jest wigc zasiedlenie go przez drobne ostrygi.

Ksenomorficzny zapis historii Zzycia poszczegdélnych
osobnikow ostryg jest uzytecznym zrédtem wiedzy o spo-
sobie zasiedlania migkkiego dna przez populacje ostryg.
Najdogodniejszym do badan dolnokimerydzkim gatun-
kiem jest N. reniformis. Powstala zapewne z N. reniformis
N. striata (,,E. virgula”), ze sktonnoécia do gryfeoidalnosci,
jest trudna do ,,czytania”, przytwierdza si¢ bowiem za-
zwyczaj do bardzo drobnych obiektow. N. nana miata
natomiast goérng skorupg przyzyciowo pokryta koncen-
trycznymi falbankami periostracum, co oznacza, ze brzeg
ptaszcza periodycznie odchylat sie od podtoza. Nic wigc
dziwnego, ze ksenomorfia gornej skorupy N. nana malo
wiernie powtarza jego pokrdj. Stosunki pokrewienstwa
pomiedzy tymi gatunkami, tudziez innymi wydzielonymi
przez H. Pugaczewska (19, 20), wymagaja wyjasnienia w
oparciu o badania populacyjne. Przyjrzyjmy si¢ wigc
sposobom zasiedlania przez N. reniformis dwu skrajnie
odmiennych rodzajow niestabilnego podloza: piasku ooli-
towego w Czarnoglowach i marglistego itu w Strzatkowie.
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Ryc. 3. Zrézinicowanie rodzajow podioza, na ktérym osiedlaly sie

ostrygi w zespole kopalnym z wapieni oolitowych wczesnego kime-

rydu Czarnoglow kolo Kamienia Pomorskiego. Muszle porastane

przez ostrygi w tym zespole, to glownie malze o aragonitowych
skorupach oraz Trichites sp.

Fig. 3. Frequency of particular types of substrate for oyster settle-
ment in the fossil assemblage from the Early Kimmeridgian oolitic
limestone from Czarnoglowy, Pomerania (modified after 6)

ZASIEDLANIE PIASKU OOLITOWEGO

Zespo6t skamieniatosci, wystepujacych wraz z N. renifor-
mis i rzadkimi N. nana, w wapieniach oolitowych dolnego
kimerydu Czarnogtéw jest zdominowany przez terebratule
Epithyris cincta (Cotteau), ktéra moze by¢ odmiang E.
subsella (Leymerie) (por. 1, 6). Podobnie jak ostrygi ra-
mienionogi te przytwierdzaly si¢ do twardego podioza
(6). Spory udzial maja rowniez zeillerie Zeilleria humeralis
(Roemer) i rynchonelle Septaliphoria pinguis (Roemer),
zapewne zakorzeniajace si¢ w osadzie.

Rodzaj podioza, ha ktérym osiedlaly si¢ ostrygi i tere-
bratule tatwo izidentyfikowaé studiujac ksenomorficzng
ornamentacj¢ muszli ostryg. Okazuje si¢ (6), ze znakomita
wigkszo$¢ ostryg porastala plechy glondéw Goniolina geo-
metrica Goldfuss. Byt to glon zielony z rodziny Dasycla-
daceae, wielojadrowy komoérczak o cze§ciowo wapniejacej
plesze zlozonej z kulistej (okolo 25 mm $rednicy) gtowki
i cienkiej, zakorzenionej w osadzie nézki (ryc. 3). W wa-
pieniach oolitowych z Czarnogtéw aragonitowe plechy
Goniolina nie zachowaly si¢. Ksenomorficzna ornamen-
tacja ostryg jest jedynym §ladem ich wystgpowania. Sposrod
91 przebadanych ostryg ponad 50% zylo na giéwkach
Goniolina a okolo 13% na lodyzkach (ryc. 3). Znamienne
jest zréznicowanie podloza preferowanego przez rozne
gatunki ostryg w zaleznosci od maksymalnych rozmiaréw
dojrzatych muszli. O ile w przypadku matych Nanogyra
wigkszoé¢ osobnikéw Zzyta na plechach Goniolina, a nie-
wielka cze$¢ na muszlach, to w przypadku duzych Lopha
proporcja jest odwrotna (ryc. 3). Plechy Goniolina byly
zapewne zbyt mate i kruche dla rozwoju wigkszych ostryg.

Zakorzenione rizoidami w piasku plechy glonéw moga
wigc by¢ pomostem umozliwiajacym zasiedlenie niekorzyst-
nego dla ostryg podioza. Porastajac zywe, uniesione nad
ruchomy osad, plechy i martwe, lezace na osadzie ich
szczatki, ostrygi Nanogyra dostarczaly do osadu muszle
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Ryc. 4. Zespdl ostrygowy z margli wczesnego kimerydu wiercenia
Strzalkéw IG 1[4 kolo Sulejowa, glebokosé 37 —39 m

Zréznicowanie rodzajow podloza, na ktérym osiedlaly sig ostrygi:
1 — Procerithium limaeforme (Roemer), 2 — muszle Nanogyra
spp. i innych maizéw o gladkiej skorupie, 3 — niezidentyfikowane
nieregularne obiekty (detrytus ?), 4 — gniazdowki Limatula sp.,
5 — przytwierdzajqce sig bisiorem maize Parallelodon sp., 6 —
rynchonelle Septaliphoria pinguis ( Roemer)

Fig. 4. Oyster assemblage from the Early Kimmeridgian marls
from borehole Strzalkéw IG 1/4, western margin of the Holy Cross
Mits.

A) ‘Frequency of particular types of substrate for oyster settlement;
1 — conchs of herbivorous (?) gastropod Procerithium limaeforme
(Roemer), 2 — Nanogyra spp. and other clams with smooth shells,
3 — unidentified irregular objects. 4 — Limatula sp., 5 — Paralle-
lodon sp., 6 — Septaliphoria pinguis (Roemer). B) Distribution
of mortality in particular size classes of N. reniformis. C) Same for
N. nana. D) Survivorship curves of N. reniformis settled on shells
of smooth clams (triangles) and on conchs of Procerithium (circles)
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zwigkszajac mozliwosci znalezienia podtoza dla larw i umoz-
liwiajac wzrost rowniez wigkszym ostrygom Lopha i Deltoi-
deum. Przy odpowiednio wysokim stosunku produkcji
biologicznej populacji ostryg do tempa sedymentacji mogto
to doprowadzi¢ do utworzenia zlepu muszlowego usztyw-
niajacego osad i stwarzajacego warunki dla nastgpnych
stadiéw sukcesji rafy. W przypadku analizowanej proby
(6) tempo sedymentacji piasku oolitowego dominowato
nad produkcja biologiczng i nie dopuszczato do zageszcze-
nia martwych muszli, koniecznego do utworzenia zlepu.

ZASIEDLANIE PODLOZA ILASTEGO

Probka ilastego marglu z rdzenia wiercenia Strzatkow
1G-1/4 (glebokos¢ 37—39 m; 19) dostarczyta ciekawej
ilustracji procesu zasiedlania przez ostrygi podloza ilastego,
nie eksploatowanego przez inne matze. Poza kalcytowymi
skorupami Nanogyra w dolnokimerydzkim marglu ze
Strzalkowa nie zachowaly si¢ szczatki innych migczakow.
Ksenomorfia umozliwia jednak odtworzenie struktury nie
zachowanego w stanie kopalnym zespolu organizméw
z tego stanowiska. Zespo! ten skladat si¢ gtownie z roslino-
zernych $limakow Procerithium limaeforme (Roemer) (por.
3, 4), by¢ moze nalezacych do epiplanktonu i Zerujacych
na plywajacych algach. Podejrzenie to wzmacnia brak
niewatpliwie dennych malzéw — wszystkie zidentyfiko-
wane na podstawie ksenomorficznej rzezby ostryg gatunki
(ryc. 4) mogly rowniez naleze¢ do epiplanktonu. Sa to
bowiem przytwierdzajace si¢ bisiorem do podioza lub
aktywnie plywajace (Limatula sp.) formy. Nie wykluczone
jest wiec, ze ostrygi N. reniformis stanowia na tym ilastym
dnie gatunek pionierski. Plywajace glony stanowily tu
moze pomost umozliwiajacy inwazje fauny bentoniczne;j,
podobnie jak w Czarnogiowach.

Mozna pokusic si¢ na iloSciowe zrekonstruowanie
biocenozy Strzatkowa na podstawie czestoSci przytwier-
dzania si¢ ostryg do muszli réznych gatunkéw zwierzat.
Przyjmijmy zupelnie wiarygodne zalozenie, ze larwy ostryg
nie preferowaly szczegdlnie muszli zadnego gatunku migcza-
kow i osiedlaty sig na lezacych na dnie twardych obiektach
losowo. Czy wowczas stwierdzenie, ze na 134 przebadane
ostrygi 49% zasiedlanych obiektéw stanowily muszle Pro-
cerithium, 279 muszle Nanogyra, 3%, Limatula, a 2%,
Grammatodon i1 inne drobnozebrowane malze oznacza,
ze taka byla struktura biocenozy migczakdéw ? Z pew-
noscia nie.

Frekwencja poszczegdlnych gatunkéw muszli lezacych
na dnie nie jest bowiem funkcja udzialu poszczegdlnych
gatunkoéw w biomasie biocenozy, lecz w jej produktywnosci
(6). Rozréznienie to jest szczeg6lnie istotne w przypadku
organizméw o bardzo réznej diugoéci cyklu zyciowego
i r6znej produktywnosci. Jesli np. w jakim§ zespole kopal-
nym wagowo muszle matych ostryg Narnogyra dominuja
nad wielkimi muszlami Trichites, to w zywej biocenozie
proporcja byla zapewne odwrotna. Trichites mial bowiem
wielokrotnie dluzszy (jak mozna przypuszczac) cykl zycio-
wy i w czasie wytworzenia jednej jego muszli wytworzonych
zostato i wprowadzonych do osadu wiele pokolen muszli
Nanogyra.

Tylko w przypadku kopalnych zespoiéw organizméw
jednorazowo, katastroficznie zasypanych osadem mozna
by oczekiwaé, ze ich struktura odpowiada strukturze
zywej biocenozy. Mozna przypuszczaC, ze W biocenozie
Strzatkowa przewaga Procerithium nad ostrygami byla
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mniejsza niz w kopalnym zespole. Nawet wowczas zespot
byt jednak zdominowany przez roslinozerne §limaki z ma-
tym udzialem filtrujacych malzéw i ramienionogéw. Jesli
podejrzenie o epiplanktonicznej naturze tych §limakow
jest stuszne, to na rozpatrywany zesp6t kopalny zlozyla
si¢ produkcja dwu bardzo prostych biocenoz: algowego
zespotu z Procerithium i bisiorowymi malzami oraz denne-
go zespotu N. reniformis-N. nana z rzadkimi Septaliphoria.

Na pionierski charakter biocenozy ostryg ze Strzatkowa
wskazuje rowniez dynamika populacji tworzacych ja ostryg.
W zespole kopalnym dominuja osobniki miodociane (19).
Oznacza to, ze $§miertelno$¢ we wezesnych stadiach wzrosto-
wych byla bardzo duza, znacznie wigksza niz w innych
zespolach skamienialosci Nanogyra. Zrdznicowanie dyna-
miki populacji moze by¢ czulym wskaznikiem odmiennosci
nisz ekologicznych zajmowanych przez rdzne gatunki
czy tez stosunku konkurencji migdzy nimi (10, 17, 18).
Zadne z tych zjawisk nie zaznacza si¢ w populacji Strzatko-
wa. Mozliwa interpretacja tego braku zr6znicowania dy-
namiki populacji pomiedzy N. reniformis i N. nana (ryc.
4), to przyjecie hipotezy, ze gléwnym i bardzo ostrym
czynnikiem selekcjonujacym obydwa gatunki na mtodo-
cianych stadiach bylo niewybidrcze zasypywanie (por.
12). Znamienne, ze porastanie na muszlach Procerithium
lub muszlach matzéw {ryc. 4) nie wplywalo istotnie na
rozktad $miertelnoéci. Niewielkie réznice rozmiaréw i ksztal-
tu tych klas obiektow nie byly zapewne istotne w stosunku
do czynnikéw powodujacych $mieré¢ ostryg. Dzialanie
tych czynnikéw (turbulencja unoszaca osad ? giéd tleno-
wy ?) uniemozliwito zapewne dalsze etapy sukcesji zlepow
w Strzalkowie. Kopalny zapis klimaksowego stadium
sukcesji zlepow mozna natomiast znalezé w wielu innych
stanowiskach marglistego dolnego kimerydu, np. w Wierz-
bicy kolo Radomia (6).

WNIOSKI

Zjawisko sukcesji ekologicznej jest w geologii najpelniej
poznane na przykladzie zasiedlania twardych den (prze-
glad: 9). Rowniez proces sukcesji zespoléw organizmow
rafowych na migkkim dnie poddaje si¢ Scistym badaniom
w oparciu o ilo§ciowe dane paleontologiczne. Jest to jeszcze
jeden przyktad mozliwosci zastosowania w naukach geolo-
gicznych metodologii do niedawna dostgpnej jedynie nau-
kom badajacym zespoly organizméw dzi§ zyjacych.

Uzytecznym narzgdziem badawczym paleoekologii oka-
zuje si¢ ksenomorfia jako swoista kategoria skamienialych
sladow organizméw (trace fossils). Wykorzystanie kseno-
morficznego zapisu danych paleontologicznych oznacza
otwarcie nowych mozliwosci badawczych z trzech powodéw:
primo dzigki ksenomorfii i biomuracji mozna poznaé
pokréj tych wymarlych organizméw, ktore ze wzgledu
na brak szkieletu i osiadly tryb zycia nie maja szans na
zachowanie si¢ w stanie kopalnym (22); secundo dzieki
ksenomorfii mozliwe jest zidentyfikowanie szkieletow orga-
nizméw umozliwiajacych dokladne okreslenie wieku warstw
skalnych, nawet jeéli, ze wzgledu na nietrwalo§¢ (np. arago-
nit), nie zachowuja si¢ w badanych skalach (5, 13); tertio
przy uzyciu metod iloSciowych mozliwe jest pelniejsze
i SciSlejsze niz przy uwzglednieniu jedynie skamieniatosci
szkieletowych odtworzenie struktury produktywnosci kopal-
nych biocenoz. Eliminuje to deformacje wynikajace z wy-
bidrczego zachowywania si¢ szkieletow organizméw o roz-
nym skfadzie mineralnym.
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SUMMARY

Particular stages in the succession of reef communities
on the soft bottom are controlled by limiting factors order-
ed in time and having summarizing effect. There aré: (a)
rate of sedimentation, (b) water turbulency, (c) adapta-
tion of reef organisms to colonization of bottom covered
with sediment, (d) primary productivity, (e) influx of bio-
genes, and (f) insolation. Xenomorphism (21; Fig. 1, 2)
of Late Jurassic oysters is used for study of the factor (c),
i.e. mode of colonization of soft bottom by animals cement-
ing themselves to hard substrate. It allows to reconstruct
both distribution of substrate for settlement of larvae
and distribution of productivity in fossil community inde-
pendently of fossilization potential of particular species.
Two fossil assemblages of Early Kimmeridgian oysters
have been selected for study. Assemblage from Czarno-
glowy, Pomerania, shows mode of colonization of oolite
sands by oyster banks. Erect thalli of dasycladacean alga
Goniolina geometrica were here primary substrate for small
oysters and terebratulids (6; Fig. 3). Subsequently, their
dead shells laying on sandy bottom allow settlement of
larger oysters and anchoragement of other sessile animals.
Assemblage from Strzalkéw borehols, western margin of
the Holy Cross Mts., shows mode of colonization of clay
bottom by oysters. Conchs of the herbivorous, possibly
epiplanctonic gastropod Procerithium limaeforme were the
most common substrate for settlement of small oysters.
Lack of undoubtedly benthic organisms in the xenomorphic
record and high juvenile mortalizy of oysters independently
of substrate of attachment suggests that oysters were first
benthic organisms in this environment.

Terminologic distinction between lumachelle originat-
ing by diagenetic cementation of loose shells (8) and rigid
construction produced by biocemented shells of reef
organisms (Polish name zlep) is proposed.

(Translated by the Author)

PE3IKOME

Kcenomopduueckyto ckynbnTypy (21) BepxHeropckux
ycrpuy (bur. 1, 2) ucnonb3yeTca ANA W3YYEHUA PaHHUX
cTaguii cykuecuu pucoobpasyrowux OpraHMsMOB Ha no-
BEpPXHOCTU MArkoro aHa. Ha npumepe pBox uckonaeMbix
accoynaumu (OpUKTOLLEHO3) — OfHA U3 OONUTOBLIX NECKOoB
YapHornoe (Momepanus) (6), aApyras u3 rAMH CKBKMHbI
Crwankys (CsenTokwuckue ropsl) (19) — npeacraensaet-
CA CTPYKTYpy GMOLEHO3 OpPraHM3MOB HE COXPaHAOLUXCA
B MCKOMAaeMOM COCTOAHUMW, HO CRyxawux cybcTpaTtom ans
nUYMHOK ycTpuu. B nepBoM cnyyae AOMUHOpYHOWMUM TH-
noM cybcTpaTta nokasanuce cnabo obesBeTcTBEHHbIE crioe-
BUwWa cudoHoBoil anbru Goniolina geometrica Goldfuss,
B ApPYroM aparoHWTOBble PaKOBWHbI X3p6UBOPHOW, BO3-
MOXHO 3MUNNAHKTOHHOW YnuTku Procerithium limaeforme
(Roemer).
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