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Wprowadzenie

Cel i struktura ksigzki

Podstawowym celem napisania tej ksiagzki byto stworzenie podrgcznika dla
studentéw uniwersytetow, uczelni politechnicznych i rolniczych uczeszczaja-
cych na zajecia z paleozoologii kregowcow lub przedmiotow uwzgledniajacych
w swoim programie wiadomosci o kopalnych kregowcach. Jedyny dotychczas
tego typu podrecznik w jezyku polskim, traktujacy w sposéb systematyczny
grupy ryb kopalnych, autorstwa Franciszka Biedy, ukazat si¢ blisko 50 lat temu.
Tymczasem badania nad wczesnymi kregowcami, takze w Polsce, posunety
si¢ w ostatnich dekadach tak daleko, ze podrecznik ten juz sie zdezaktualizo-
wal. Studenci wydziatow nauk o Ziemi musza si¢ positkowaé¢ skryptami lub
publikacjami jedynie zahaczajacymi o problematyke wczesnych kregowcow.
Co ciekawe, réwniez w jezyku angielskim mato jest odpowiednich pozycji.
Wielokrotnie wznawiana Vertebrate palaeontology Michaela Bentona skupia
si¢ przede wszystkim na ewolucji czworonogdw, a monumentalny Handbook
of paleoichthyology pod redakcja Hansa-Petera Schultzego nie doczekat si¢
wydania wszystkich tomow. Jedynie rewelacyjna ksigzka Philippe’a Janviera
Early vertebrates z 1996 roku spetnia wszystkie warunki nowoczesnego pod-
recznika do paleoichtiologii i jest dla nas wzorem.

Ksiazka jest oparta na naszych wiasnych badaniach ryb kopalnych, przede
wszystkim plakoderméw i migénioptetwych (Piotr Szrek), chrzestnoszkieleto-
wych (Michat Ginter) i promienioptetwych (Matgorzata Bienkowska-Wasiluk),
oraz na doswiadczeniu kilkunastu lat prowadzenia zaj¢¢ z paleozoologii kre-
gowcdw na Wydziale Geologii Uniwersytetu Warszawskiego. Wsrdd osmiu roz-
dziatéw znajduja si¢ traktujace w sposob ogdlny o budowie wczesnych kregow-
cOw i najwazniejszych wydarzeniach w ewolucji tych zwierzat (rozdz. 1, 2, 4)
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oraz przedstawiajace poszczegdlne grupy ryb (rozdz. 3, 5-8; termin ,ryby”
jest tu stosowany szeroko i obejmuje wszystkie kregowce z wyjatkiem czwo-
ronogow). Kazdy z rozdziatdw systematycznych sktada si¢ z czgsci ogolnej,
przegladu systematycznego (zazwyczaj do poziomu rzedu) oraz przedstawia
skamieniatosci danej grupy z Polski. Sadzimy, ze dzieki temu podrecznik moze
by¢ interesujacy nie tylko dla studentow, ale i dla szerszej rzeszy czytelni-
kéw zainteresowanych przyroda i historig geologiczng naszego kraju. Ksigzka
ilustrowana jest przede wszystkim rysunkami i diagramami, dodano jednak
tez ilustracje fotograficzne wybranych okazdw reprezentujacych rézne grupy
systematyczne (takze pochodzacych z innych regionéw $wiata), co — mamy
nadzieje — utatwi zrozumienie specyfiki badan nad kopalnymi kregowcami.
W zakonczeniu kazdego rozdziatu umieszczono spis najwazniejszej lite-
ratury uzupetniajacej, a w czesci koncowej ksiazki — obszerna bibliografig.
Naturalng kontynuacja naszej ksigzki jest przygotowywany obecnie pod-
recznik Grzegorza Niedzwiedzkiego i Tomasza Suleja, rozpoczynajacy sie od
problematyki wyjscia kregowcdw na lad i omawiajacy ewolucje czworonogow.

Pojecia wstepne

Zgodnie z zatozeniem, ze ksigzka ta moga si¢ postugiwaé takze osoby bez
podstawowego przygotowania paleontologicznego, przedstawiamy krétki zarys
metod systematyki i taksonomii oraz niezbedne elementy wiedzy geologicznej.

Podstawowa jednostkg systematyczng (taksonem) jest gatunek. Istnieje
wiele definicji gatunku, ale najczesciej stosowana definicja biologiczna mowi,
ze gatunek tworzg wszystkie osobniki, ktdre, krzyzujac sie w warunkach natu-
ralnych, moga dawac¢ ptodne potomstwo. Oczywiscie z punktu widzenia pale-
ontologa, badajacego skamieniatosci, nie ma mozliwosci stwierdzenia, czy dane
dwa organizmy kopalne mogty si¢ za zycia krzyzowa¢, dajac ptodne potom-
stwo. Dlatego tez opieramy sie na obserwacjach gatunkow dzisiejszych, ktore
wskazuja, ze osobniki tego samego gatunku majg zazwyczaj bardzo podobne
cechy budowy. Na tej podstawie wyrdznia si¢ gatunki kopalne, taczac ze sobg
skamieniatosci wykazujace bardzo bliskie podobienstwa. Analogicznie wyroz-
niane sa wyzsze jednostki systematyczne: podobne do siebie gatunki tagczymy
w rodzaje, rodzaje w rodziny, rodziny w rzedy, rzedy w gromady i wreszcie
gromady w typy (patrz tab. 2.1, 8.1).

Zaktada sie, ze pomiedzy gatunkami w danym rodzaju zachodzi pokre-
wienstwo ewolucyjne, to znaczy, ze wszystkie z nich pochodza od wspélnego
przodka. Cechy wspdlne wystepujace u wszystkich gatunkow danego rodzaju
i ich hipotetycznego wspdlnego przodka, a nie wystepujace u bliskich gatunkow
poza tym rodzajem, nazywa si¢ synapomorfiami. Natomiast cechy wspdlne dla
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gatunkow danego rodzaju, ale wyksztatcone przed pojawieniem si¢ ich wspdl-
nego przodka, co mozemy pozna¢ po tym, ze wystepuja tez u gatunkéw poza
tym rodzajem, to cechy plezjomorficzne (symplezjomorfie). Podobne rozu-
mowanie mozna zastosowaé¢ na wyzszych szczeblach systematycznych. Na
przyktad synapomorfig dla danego rzedu jest cecha wystepujaca we wszystkich
rodzinach do niego nalezacych i u ich hipotetycznego wspdlnego przodka. Jesli
te ceche znalezlibysmy poza tym rzedem, nie bytaby ona juz synapomorfia,
lecz symplezjomorfia.

Dwa najblizej ze sobg spokrewnione taksony nazywamy grupami siostrza-
nymi. Grupa, do ktérej nalezy wspdlny przodek danych taksonéw oraz wszyscy
jego potomkowie, to grupa monofiletyczna. Zasadniczo w nowoczesnej sys-
tematyce dazy si¢ do tego, aby wszystkie wyroznione i formalnie nazwane
grupy byty to grupy monofiletyczne. W praktyce jednak, m.in. ze wzgledu na
tradycje nazewnicza i zdrowy rozsadek, dopuszcza si¢ takze jako formalne
jednostki systematyczne tak zwane grupy parafiletyczne. Grupa parafiletyczna
sktada sie ze wspdlnego przodka danych taksondw oraz jego potomkdw, ale
nie wszystkich. Nie jest jednak dopuszczalne tworzenie jednostek systematycz-
nych bedacych grupami polifiletycznymi, czyli takimi, w ktorych zawieratyby
si¢ taksony nie majace wspdlnego przodka.

Klasyczne kategorie systematyczne wymienione na poczatku (typ—gro-
mada-rzad-rodzina—rodzaj—gatunek) zazwyczaj nie wystarczajg do klasyfikacji
poszczegblnych grup zwierzat. Wprowadza si¢ wigc szczeble posrednie, naj-
czesciej stosujac przedrostki pod- i nad-, np. podgromada, nadrzad. Czasem
dodaje si¢ zupetnie nowe kategorie, jak np. kohorta. W systematyce filogene-
tycznej, czyli tzw. kladystyce, czesto w ogéle odchodzi sie od kategoryzowania
taksonow ze wzgledu na zbyt duze skomplikowanie systemu.

Istnieja Sciste zasady dotyczace nazewnictwa taksondw (w szczegolnosci
od gatunku do rodziny), zainicjowane w XV 111 wieku przez Karola Linneusza,
a obecnie zapisane w Miedzynarodowym Kodeksie Nomenklatury Zoologicznej.
Formalna, tacinska nazwa gatunkowa sktada si¢ z dwodch stow (nomenkla-
tura binominalna): nazwy rodzajowej, pisanej duza litera, i wiasciwej nazwy
gatunkowej, pisanej mata literg (np. Homo sapiens). Lacinskie nazwy takso-
now wyzszych od gatunku pisane sa zawsze duza litera, natomiast wszystkie
nazwy polskie pisane sa literg mata. W publikacjach naukowych do nazw tak-
sonéw dodaje sie takze nazwisko autora, ktory wyrdznit dany takson oraz rok,
w ktoérym to nastgpito. W podrecznikach jednak odstepuje sie od tej zasady.

Dzieje Ziemi (patrz tablica stratygraficzna na koncu ksigzki) dzieli sig
na trzy wielkie eony: archaik i proterozoik (taczone razem w prekambr) oraz
fanerozoik, ktory rozpoczat si¢ okoto 540 min lat temu. Cafa znana histo-
ria kregowcow zamyka si¢ w fanerozoiku, dzielonym z kolei na trzy ery —
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paleozoik (540-250 min lat temu), mezozoik (250-65 min) i kenozoik (od
65 min do dzis). W paleozoiku powstaty wszystkie opisane tutaj gromady ryb,
a takze wiele z nich — wigkszos¢ grup bezszczgkowcow, akantody, plakodermy
— wymarto juz w czasie tej ery. Dewon (jeden z okresow paleozoiku) czesto
okreslany jest jako ,,wiek ryb”, jednak juz teraz wiemy, ze wiekszos¢ gromad
ryb wyksztatcita si¢ wczesniej — w sylurze, a za to w dewonie pojawily sie
pierwsze czworonogi. Te grupy ryb sposrod chrzestno- i kostnoszkieletowych,
ktdre przetrwaty do mezozoiku i pdzniej do kenozoiku, ulegty daleko posunietej
ewolucji, zréznicowaniu i specjalizacji, jednak nie wyksztatcity si¢ wsrod nich
podziaty tak fundamentalne, jak te obserwowane w ichtiofaunie paleozoicznej.

Opisujac kolejne grupy ryb i ich wystepowanie, postugujemy si¢ z reguty
nazwami okreséw geologicznych (dewon, trias, kreda) oraz epok (dewon
wczesny, trias srodkowy, kreda pdzna). Czasem, gdy wymagana jest wieksza
szczegbtowose, podajemy takze nazwy pigter, na przyktad gdy opisywany
jest kryzys, zaliczany do wielkich wymieran, na pograniczu franu i famenu
w obrebie p6znego dewonu. Nalezy zwrdci¢ uwage, ze w praktyce geologicz-
nej inne okreslenia stosuje si¢ do czasu (np. méwimy, ze plakodermy wymarty
w poznym dewonie), a inne do warstw skalnych (np. skamieniatosci ostatnich
plakodermow znaleziono w dewonie gornym). Gdy w opisie grupy wystepuje
fragment mowiacy o ,,zasiegu stratygraficznym” (np. sylur—perm), nalezy rozu-
mie¢, ze skamieniatosci tej grupy zostaty znalezione w skatach datowanych na
dany przedziat wiekowy.



Szkielet kregowcow -
wiadomosci ogdlne

Elementy sktadowe szkieletu kregowcow

Na szkielet typowego kregowca (ryc. 1.1) sktada si¢ czaszka wraz z zuchwa,
szkielet osiowy w postaci kregostupa, obrecze (barkowa i miednicowa) oraz
kosci konczyn, a takze elementy pokrycia ciata (tarcze, tuski, kolce) i uzgbie-
nie. U najprymitywniejszych kregowcow nie wszystkie z wymienionych ele-
mentow sg juz wyksztatcone, a z kolei u czworonogdw szkielet ulegt znaczacej
przebudowie w zwiagzku z ich przystosowaniem do zycia na ladzie.

Czaszka (ryc. 6.1 8.1) jest tworem ztozonym z trzech czesci: mozgoczaszki
(puszki mbézgowej, neurocranium), trzewioczaszki (splanchnocranium), ktéra
jest szkieletem szczek i aparatu skrzelowego, oraz, o ile wystepuje, ze skoro-
czaszki (pokrywoczaszki, dermatocranium), czyli zewnetrznej ostony czaszki
utworzonej z kosci skornych (patrz np. ryc. 8.1). W historii geologicznej kre-
gowcoOw najprawdopodobniej najpierw pojawita si¢ skoroczaszka (znana od
ordowiku), z chwilg osiagniecia przez nie zdolnosci mineralizowania szkie-
letu. Weszta ona wtedy w sktad pancerza ostaniajacego przednig czesé ciata.
Mébzgoczaszka chrzestna jest zapewne rownie stara, lecz w formie zminerali-
zowanej pojawia sie w stanie kopalnym poznie;j.

Szczeki, czyli podstawowa czgsé trzewioczaszki, sktadajg si¢ u ryb chrzest-
noszkieletowych z dwdch par chrzastek: podniebienno-kwadratowych (szczeka
gorna) oraz chrzastek Meckla (zuchwa), natomiast u ryb kostnoszkieletowych
i czworonogow chrzastki te obudowywane sg — czasem bardzo licznymi —
skostnieniami. U ryb szczeki podwieszone sg zazwyczaj luzno przy mdézgo-
czaszce (hyostylia) razem z aparatem skrzelowym. Przyrastanie szczeki gor-
nej do mézgoczaszki, zwane autostylia, spotyka si¢ u ryb odzywiajacych sie
twardym pokarmem i u wszystkich czworonogow. Powstanie szcz¢k byto tym
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1. Szkielet kregowcéw — wiadomosci ogélne 13

wydarzeniem w historii rodowej (filogenezie) kregowcdw, ktdre umozliwito
im drapieznictwo.

Kregostup u czworonogow sklada si¢ z odcinka szyjnego, piersiowego,
ledZzwiowego, krzyzowego i ogonowego, natomiast u ryb mozemy wyroznic¢
jedynie czgs$¢ tutowiowa i ogonowa. Kregi powstaja w rozwoju zarodkowym
z utozonych segmentalnie zawigzkéw wokot osi, ktdrg stanowi struna grzbie-
towa. ZawigzKi te najpierw ja uzupetniaja, a nastepnie — rozrastajac si¢ — zajmuja
jej miejsce. Typowy, w petni wyksztatcony kreg (np. u ryby kostnoszkieletowej)
skfada sie z trzonu oraz dwdch tukdw kostnych: gérnego, zwanego nerwowym
(neuralnym), okrywajacego rdzen kregowy, oraz dolnego, naczyniowego, obu-
dowujacego gtéwne, wzdtuzne naczynia krwionosne. Ostatecznie uformowane
kregi kregowcOw maja z zasady potozenie naprzemianlegte w stosunku do przy-
czepiajacych si¢ do nich miesni. U wielu prymitywnych ryb trzon nie tworzy
si¢ wcale, a kregostup reprezentowany jest przez lepiej lub gorzej rozwinigte
tuki utozone wzdtuz struny grzbietowej, ktora funkcjonuje przez cate zycie
ryby (kregostup beztrzonowy). W tych grupach ryb, gdzie trzony wystepuja,
ich powierzchnie stawowe sg wkleste. Brzegi sgsiadujacych powierzchni pota-
czone sa wigzadtowo, a przestrzen migdzy dwiema wklestymi powierzchniami
zajmuje szczatkowa struna grzbietowa, ktora w prymitywniejszej wersji kregdw
ciaggnie si¢ dalej w waskim kanale przebijajacym trzon. Na wczesnych etapach
filogenezy kregowcow kregi pozostawaty zapewne w stadium chrzestnym.

Z kregostupem zwigzane sg zebra, ktore u ryb sa swobodnie zakonczone,
natomiast u czworonogow tworza klatke piersiowa zamknieta po stronie brzusz-
nej mostkiem.

Obrecze, barkowa i miednicowa (zwane takze pasami), tworza potaczenie
konczyn z ciatem. U czworonogéw pas miednicowy potaczony jest sztywno
z krzyzowym odcinkiem kregostupa, natomiast u ryb jest luzno zawieszony
w ciele i stosunkowo stabo rozbudowany. Pas barkowy czworonogdw jest
zwigzany z kregostupem w sposob bardziej elastyczny niz pas miednicowy, za
pomoca wiezadet, podczas gdy u ryb jego podwieszenie jest rozwigzane roz-
maicie. U ryb pancernych jest to jednolita obre¢cz potaczona stawowo z pance-
rzem gtowy. U ryb kostnoszkieletowych wiasciwy pas barkowy (czyli topatka
i kos¢ krucza) obudowany jest kosémi skornymi i za ich posrednictwem zro-
$nigty sztywno z czaszka. Z kolei u rekindw chrzastka topatkowo-krucza jest
oddzielona od puszki mozgowej rozbudowanym aparatem skrzelowym i poto-
zona dos¢ daleko z tytu.

Dwie pary konczyn, konczyny piersiowe i brzuszne, w postaci ptetw lub
konczyn chodowych, stanowig normalne wyposazenie kregowcow, z wyjatkiem
najprymitywniejszych przedstawicieli tego podtypu — bezszczgkowcow — u ktd-
rych konczyn brak catkowicie lub wystepuja jedynie spetniajace ich role fatdy
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skorne, pozbawione szkieletu wewnetrznego. Konczyny chodowe czworonogow
maja szkielet ztozony z potaczonych stawowo kosci dtugich, przy czym obie
pary maja taka sama liczbg¢ odcinkow: nasadowy (kos¢ ramieniowa w przedniej
i udowa w tylnej), przejsciowy (odpowiednio kos$¢ tokciowa i promieniowa
oraz piszczelowa i strzatkowa) i wolny (kosci nadgarstka i srodrecza oraz stepu
i srodstopia, zakonczone w obydwu przypadkach cztonami palcow). W pletwach
ryb szkielet wiasciwy wchodzi na ogot tylko do podstawy ptetwy, a wiekszosé
ptata jest podparta r6znego pochodzenia elastycznymi promieniami skornymi.

U ryb wystepuja dodatkowo ptetwy nieparzyste, do ktorych prdocz ptetwy
ogonowej naleza ptetwy grzbietowe i odbytowa. Wyrd6znia si¢ kilka gtownych
typow ptetw ogonowych (ryc. 1.2). Sa to:

e ptetwa hipocerkalna (hipocerkiczna), w ktorej szkielet osiowy wnika
w dolny pfat ptetwy, natomiast ptat gorny jest wolny i z reguty stabiej wyksztat-
cony; ten typ ptetwy charakterystyczny jest dla kilku gromad bezszczekowcow
— telodontow, anaspidéw i by¢ moze minogdw, ktorych zredukowana ptetwa
ogonowa uwazana jest przez niektorych za przeksztatcong ptetwe hipocerkalna;

Ryc. 1.2. Typy ptetw ogonowych i przyktady grup ryb, ktére je posiadajg. A. Hipocerkalna (ana-
spidy). B. Hipocerkalna zmodyfikowana (minogi). C. Wiostowata (heterostraki). D, E. Epicerkalna.
D — osteostraki, E — prymitywne promienioptetwe. F. Homocerkalna (zaawansowane promienio-
ptetwe). G, H. Tryficerkalna. G — Actinistia, H — osteolepidy. |. Dyficerkalna (dwudyszne). Na
podstawie Janviera (1996), zmienione
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e ptetwa wiostowata, ktora stanowi skorzaste rozszerzenie tylnej czesci
ciala, bez wyraznie zaznaczonego dominujacego ptata; wystepuje u bezszcze-
kowcdw z gromady Pteraspidomorphi (m.in. u heterostrakow); istniejg prze-
stanki, ze przynajmniej u niektérych przedstawicieli tej grupy szkielet osiowy
ciggnie si¢ wzdtuz dolnej krawedzi ptetwy, a wiec ze ptetwa wiostowata jest
w istocie zmodyfikowana ptetwa hipocerkalna;

« ptetwa epicerkalna (epicerkiczna), w ktorej szkielet osiowy wnika w gorny
ptat ptetwy; jest ona charakterystyczna dla wszystkich gromad szczgkowcow,
a przynajmniej ich wczesnych przedstawicieli, oraz wystepuje u osteostrakdw;
wspdtczesnie najbardziej klasyczne ptetwy epicerkalne wystepuja u rekinbw
i jesiotrowatych; ten typ ptetwy w starszej literaturze byt nazywany ,hetero-
cerkalnym?”, ktora to nazwa wskazywata na rdzng wielkos¢ ptatow, jednak nie
mowila, ktory z ptatow — gérny czy dolny — jest silniej wyksztatcony, dlatego
tez przedrostek ,,epi-”, jako opozycja do ,,hipo-", wydaje si¢ tu stuszniejszy.

W wielu grupach ryb ptetwa epicerkalna ulegata w toku ewolucji rozma-
itym przeksztatceniom. Powstata ptetwa dyficerkalna, charakterystyczna m.in.
dla rekinbw z rzedu Xenacanthiformes i dla wspoétczesnych dwudysznych,
w ktdrej szkielet osiowy dociera do samego konca ogona, a ptaty sa zreduko-
wane do waskich, zwezajacych si¢ ku tytowi pasow, roztozonych symetrycz-
nie po stronie grzbietowej i brzusznej. Ptetwa tryficerkalna, znana z kilku grup
kopalnych migsénioptetwych, a takze u dzisiejszej latimerii, ma symetryczne,
rozbudowane ptaty gorny i dolny, natomiast krggostup zakonczony jest trze-
cim, malutkim ptatem potozonym miedzy nimi. Wreszcie ptetwa homocerkalna
(homocerkiczna), typowa dla wiekszosci nowoczesnych promienioptetwych,
a skladajaca si¢ z symetrycznie roztozonych dwdch ptatéw opartych wytacz-
nie na promieniach ptetwowych, wydaje si¢ nie mie¢ na pierwszy rzut oka nic
wspolnego z ptetwa epicerkalng. Tymczasem u wielu gatunkoéw, a w szczegol-
nosci w stadium miodocianym, mozna zauwazy¢ lekkie podgiccie zakoncze-
nia kregostupa ku gorze, badZz przynajmniej obecnos¢ tak skierowanej kostki
zwanej urostylem, wskazujace na pierwotnie epicerkalny charakter tej ptetwy.

Elementy szkieletu pochodzenia skdrnego, tj. pokrycie ciata oraz uzgbie-
nie, wykazujg znaczne zréznicowanie nawet w obrebie poszczegdlnych rzedow
czy rodzin. Ciata ryb moga by¢ catkowicie nagie badz pokryte sztywnymi tar-
czami lub luzno utozonymi ptytkami kostnymi, a takze tuskami, zbudowanymi
z roznego typu tkanek szkieletowych. Ptetwy moga by¢ wsparte kolcami pte-
twowymi, moga si¢ tez pojawia¢ ozdobne wyrostki na gtowie lub elementy
wspomagajace kopulacje. Uzebienie — pojawiajace sie dopiero w toku ewolucji
szczgkowcow — w znacznym stopniu zalezy od typu pokarmu, ktorym zywi
si¢ dany gatunek, chociaz pewne podstawowe zasady dziatania, na przyktad
wymiana z¢bowa, bywaja charakterystyczne dla catych podgromad. Budowa
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poszczegblnych typdw zebow, tusek i pancerzy zostanie omowiona przy kon-
kretnych grupach kregowcow.

1.2. Tkanki budujace szkielet

W rozwoju zarodkowym kregowcOw pojawia si¢ specyficzna tkanka, zwana
mezenchyma. Jest ona zrodtem wiasciwie wszystkich typow tkanki tacznej,
a wigc i chrzastki oraz réznych typow tkanek mineralnych. Wigkszos¢ mezen-
chymy tworzacej srodszkielet pochodzi z trzeciego listka zarodkowego, czyli
z mezodermy; szkielet trzewioczaszki oraz wigkszos¢ szkieletu skornego two-
rzona jest przez tzw. ektomezenchyme, pochodzenia ektodermalnego.

Chrzastka

Chrzastka tworzy sie w ten sposob, ze komorki mezenchymatyczne formuja
skupienia, zwane blastemami. Komorki blastemu, zwane odtad chondrobla-
stami, zaczynaja si¢ intensywnie mnozy¢ i jednoczesnie odktadajg biatkowo-
-weglowodanowsa substancje migdzykomorkowa, czyli matrix, o charakterze
zelu, oraz kleiste witdkna kolagenowe. Komorki, ktdre pozostaja w obrebie
chrzastki, nazywamy chondrocytami (ryc. 1.3A, tabl. 1A*). Chondrocyty nie
ograniczaja si¢ tylko do odzywiania sie¢ i trwania, ale maja zdolnos¢ do szyb-
kiego tworzenia wigkszej ilosci matrix, dzigki czemu chrzastka moze narasta¢
w kazdym punkcie, a nie tylko na powierzchni.

W zaleznosci od charakteru matrix chrzastka moze przybiera¢ rézne postaci:

e szklista — buduje rosnace nasady kosci dtugich mtodych ssakéw, obudo-
wuje stawy, drogi oddechowe, tworzy zakonczenia zeber, duzg czes¢ czaszki
chrzgstnoszkieletowych i ptazow, jest zasadniczym budulcem szkieletu mto-
docianych kregowcow;

o widknista — dyski miedzykregowe, spojenia kosci;

e elastyczna — matzowina uszna, przegroda nosowa, czes¢ krtani;

e $luzowata — u larw minoga i w czaszce chrzestnoszkieletowych, rak;

e zwapniata — gdy w matrix odktadaja sie sole wapnia — u niektdrych reki-
now, czegsciowo u ptazéw i gadow.

Kos¢
Kos¢ takze powstaje z komdrek mezenchymatycznych i tez sktada sie z komérek

oraz matrix z wtoknami kolagenowymi, z tym ze w tym przypadku komorki
nazywamy osteocytami, natomiast substancja migdzykomaorkowa jest twarda,

* Wszystkie tablice z fotografiami znajduja sie na wkiadce na koncu ksigzki.
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A ochrzestna

osct

Ryc. 1.3. A. Przekroj przez chrzastke. B. Przekroj poprzeczny przez kos¢ diuga. C. Przekrgj
przez fragment zewnetrznej czesci pancerza plakoderma z koscig skorng i guzkiem semidenty-
nowym. D. Powigkszony fragment semidentyny. E. Warstwy mezodentyny na wycinku przekroju
korony tuski Acanthodii typu Nostolepis. chdct — chondrocyty, kHvr — kanat Haversa, ksk — kos$¢
skérna, odct — jamka po odontocycie w semidentynie, osct — jamki kostne po osteocytach,
smd — semidentyna, wyp — wypustka odontocytu. A, B — na podstawie lwanowa i Czerepanowa
(2004), C, D — na podstawie Janviera (1996), E — na podstawie Valiukevi€iusa i Burrow (2005)

nieprzezroczysta i nieprzepuszczalna, zbudowana z substancji biatkowych i soli
mineralnych, w ogromnej przewadze z fosforanu wapnia (hydroksyapatyt) oraz
w pewnym stopniu z weglanu wapnia.

Jest wiele typow kosci, ktore bardzo sie od siebie r6znig budowa wewngtrzna,
ale u wigkszosci z nich osteocyty, komorki z drobniutkimi wypustkami, umiesz-
czone sg w jamkach kostnych, tgczacych sie ze soba kanalikami. Do kosci
wnikajg naczynia krwionosne, a kanaty, ktérymi biegna, nazywamy kanatami
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Haversa. Kos¢ okryta jest btong, zwang okostna, taczaca sie z koscig widknami
Sharpeya; w okostnej znajduja si¢ komorki kostnotwdrcze, czyli osteoblasty.
Po obudowaniu przez kos¢ osteoblasty tracg wiasciwosci twércze, w przeci-
wienstwie do chondroblastow, i staja sie osteocytami, nastawionymi wytgcznie
na przetrwanie.

W tzw. kosci zbitej moga wystgpowac systemy Haversa, czyli osteony (ryc.
1.3B, tabl. 1B). W centrum takiego osteonu jest kanat Haversa, a wokot niego
koncentrycznie uktadaja si¢ osteocyty w jamkach, co na przekroju wyglada
jakby kos¢ sktadata si¢ ze struktur globularnych.

Kos¢ gabczasta, wystepujaca np. w nasadach kosci dtugich, nie ma sys-
temow Haversa, ale utkana jest z sieci beleczek kostnych, pomigdzy ktorymi
Sg przestrzenie wypetnione szpikiem.

Wyzej opisane typy kosci nie zawsze wystepuja. Moga wystepowac kosci
catkiem pozbawione jamek kostnych, a wigc i osteocytow (np. aspidyna u bez-
szczgkowcow; tabl. 2).

Najistotniejszym podziatem kosci jest klasyfikacja zwigzana z ich pocho-
dzeniem.

Kosci zastepcze powstaja na drodze przetworzenia elementu szkieletowego,
pierwotnie zbudowanego z chrzastki. Skostnienie moze nastgpowac ochrzestnie,
czyli od zewnatrz (perychondralnie), badz srédchrzestnie czy wewnatrzchrzest-
nie (endochondralnie). W gtab elementu chrzestnego wnikaja wtedy naczy-
nia krwionosne wraz z komorkami niszczacymi chrzastke — chondroklastami.
Nastepuje degeneracja chrzastki i tworzy si¢ na jej miejscu kos¢ z osteocy-
tami. W historii geologicznej kregowcdw prawdopodobnie najpierw pojawita
si¢ zdolInos¢ do tworzenia skostnien ochrzestnych.

Ogot kosci w ten sposdb utworzonych (wraz z elementami chrzestnymi)
nazywamy szkieletem wewnetrznym, srodszkieletem (endoskeleton). U ryb kost-
noszkieletowych z kosci zastepczych zbudowana jest m.in. puszka mézgowa,
zasadnicze elementy pasa barkowego i miednicowego, szkielet wewngtrzny
ptetw i kregostup.

Kosci skdrne (pokrywowe) powstaja bezposrednio z mezenchymy w skérze
wilasciwej; nastepnie albo pozostaja jako elementy zewnetrznej ostony ciata,
wchodzac w sktad pancerza lub tusek, albo przemieszczaja si¢ w giab i tacza
si¢ ze $rodszkieletem, nierzadko tak scisle, ze rozgraniczenie elementow $rod-
szkieletowych i skdrnych jest nieomal niemozliwe.

Catos$¢ elementow zbudowanych z kosci skérnych (a takze elementy
z zebiny i szkliwa, patrz nizej) nazywamy szkieletem pokrywowym, skornym
lub egzoszkieletem (exoskeleton). Z kosci skornych zbudowana jest przede
wszystkim zewnetrzna pokrywa czaszki ryb kostnoszkieletowych, gtéwne cze-
sci pancerza ryb pancernych i ostrakoderméw (kopalnych bezszczgkowcow),
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tuski (lub przynajmniej ich nasadowe czgéci) w wielu grupach, obudowa pasa
barkowego u ryb kostnoszkieletowych.

W bardzo wielu wypadkach nie jesteSmy w stanie na podstawie samych
badan histologicznych oceni¢, czy dana kos¢ nalezy do szkieletu pokrywo-
wego, czy do srodszkieletu. Kosci skorne bywaja urzezbione, ale nie zawsze.
Dochodzimy do rozroznienia w zasadzie jedynie na podstawie badan embrio-
logicznych i przebiegu ontogenezy (rozwoju osobnika). Jesli chodzi o kre-
gowce kopalne, prébujemy poréwnywaé ich kosci z kosémi wspotczesnych
i odnajdywa¢ homologie.

Zebina (dentyna)

Jest to specyficzna odmiana tkanki mineralnej, o sposobie tworzenia zblizonym
do kosci, z tym ze tutaj komorki zebinotworcze (zwane odontoblastami, a p6z-
niej odontocytami) nie pozostaja w obrebie tkanki zmineralizowanej, lecz wyco-
fuja sie w gtab jamy mickiszowej, pozostawiajac po sobie charakterystyczne
rureczki (kanaliki zgbhinowe, ryc. 1.4, patrz tez ryc. 3.5). Przebieg mineraliza-
cji nastepuje wiec nie od srodka na zewnatrz albo przez réwnoczesne nagro-
madzenie substancji mineralnej w pewnej obje¢tosci, jak to jest w przypadku
kosci skornych, ale od powierzchni zawiazka ku $rodkowi. Jama migkiszowa
ulega stopniowemu pomniejszaniu, czasem az do catkowitego zabudowania.

W zaleznosci od sposobu przesuwania sie odontoblastow i ostatecznego
wygladu zebiny wyrdznia sie jej rodzaje. Oprocz ortodentyny, z kanalikami
zbiegajacymi sie prostopadle ku pojedynczej jamie miekiszowej (ryc. 1.4A),
mowi Sie 0 mezo- i semidentynie (gdzie jama migkiszowa rozbita jest na
oddzielne fragmenty, ryc. 1.3C-E), a takze o osteodentynie, w ktorej obrebie
wystepuja liczne kanaty zawierajace naczynia krwionosne, co powoduje jej
gabczasty wyglad na przekroju (ryc. 1.4B, C, tabl. 1C).

Zebina wystepuje w zewnetrznych czesciach szkieletu, szczegolnie nara-
zonych na uderzenia lub scieranie: tworzy zasadnicze, wysuniete ponad tkanki
miekkie (badZ przykryte tylko nabtonkiem), czesci zebow i tusek (u niektorych
bezszczekowcow, chrzestnoszkieletowych, wczesnych i reliktowych kostno-
szkieletowych), guzki na pancerzach, kolce ptetwowe itp. Elementy z¢binowe
czesto wystepuja na kosciach skdrnych, natomiast nie istnieje bezposredni
zwiazek zgbiny z koscig zastgpcza czy chrzastka.

Szkliwo (emalia)

Wierzchnia czes¢ elementdw zebinowych czesto jest pokryta warstewka prze-
zroczystej, odpornej, silnie zmineralizowanej substancji. Moze to by¢ albo
prawdziwe szkliwo (wystgpujace wylacznie u kostnoszkieletowych), zbudo-
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enameloid
(witrodentyna)

osd

ortodentyna

Cc

) guzek zawiasowy
jama

migkiszowa

gtéwny
kanat
bazalny

zgrubienie bazalne

Ryc. 1.4. Przekroje przez zab dewonskiego rekina Phoebodus, ukazujgce wyksztatcenie i wza-
jemne relacje orto-, osteo- i witrodentyny. A. Przekrdj podtuzny przez czubek wierzchotka gtow-
nego, x 60. B. Przekrdj poprzeczny przez nasadowg czes¢ wierzchotka, x 80. C. Przekroj
podituzny przez podstawe i fragment wierzchotka posredniego, x 80. osd — osteodentyna, wiSh —
widkna Sharpeya. Na podstawie Grossa (1973)
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wane z wielu warstw, odktadanych przez komdrki nabtonka na jego spodniej
powierzchni, albo rozmaite typy substancji szkliwopodobnych. Pojedyncza,
zazwyczaj cienka warstwe zewnetrzng zebiny (bez kanalikow dentynowych)
nazywamy czesto witrodentyna lub enameloidem (ryc. 1.4B, tabl. 1C). Na
tuskach wczesnych ryb promienioptetwych wystepuje ganoina, uwazana za
odmiane prawdziwej emalii (patrz ryc. 8.13E), natomiast na czubkach ich
stozkowych zebow moga by¢ czapeczki z akrodyny, ktéra, jak si¢ wydaje, jest
czyms posrednim migdzy emalig i enameloidem (ryc. 8.14B). Szkliwo nigdy
nie kontaktuje bezposrednio z koscia.

Pochodzenie szkieletu kregowcow

W literaturze mozna znalez¢ wiele koncepcji na temat przyczyn i sposobdw,
a takze kolejnosci powstawania poszczegdlnych czesci szkieletu kregowcow.
Stosunkowo niewiele kontrowersji dotyczy powstania i ewolucji srodszkieletu.
Wigkszos¢ naukowcow na 0got jest zgodna co do tego, ze u najprymitywniej-
szych kregowcow srodszkielet byt wytgcznie chrzestny, a dopiero pozniej stop-
niowo pojawiaty si¢ skostnienia ochrzestne (perychondralne), cienka warstwa
obramowujace wewnetrzng mase chrzestna (np. puszke¢ mézgowsa u osteostra-
kow). Pozniej ewolucja przebiegta zapewne dwiema drogami: u kostnoszkie-
letowych czes¢ wewnetrzna ulegta skostnieniu srdédchrzestnemu (endochon-
dralnemu), natomiast u chrzestnoszkieletowych perychondralna kos¢ zastepcza
wtdrnie zanikla, a na jej miejsce pojawita sie chrzastka zwapniata, petnigc te
samg funkcje. Scenariusz ewolucyjny chrzastka—kos¢ perychondralna—kosé
endochondralna jest potwierdzony zaréwno w zapisie kopalnym, jak i w onto-
genezie (kolejnych stadiach rozwoju osobniczego) u wspotczesnych kostnosz-
kieletowych. Pomyst, ze w ewolucji chrzgstnoszkieletowych nastapita wymiana
kosci perychondralnej na chrzastke zwapniata, jest wiasciwie tylko hipoteza,
stojaca w opozycji do szerzej przyjmowanej teorii, wedtug ktorej cata chrzastka
rekindw jest pierwotna i prawdziwa kos¢ zastepcza nigdy sie u nich nie pojawita.

Wigcej dyskusji wzbudza powstanie szkieletu skornego. Niewatpliwie
pojawienie sie go nastapito wczesniej niz wyksztatcenie kosci zastepczej,
jednak nie jest jasne, czy pierwsze powstaty rozlegte ptyty z kosci skornej,
czy tez drobne tuski. Przez znacznag czes¢ XX wieku dominowata teoria, ze
pierwszymi mineralnymi czgsciami szkieletu kregowcow byty ptyty pancerzy,
wytwarzane w gtebokich warstwach skory, a dopiero pozniej zaczety si¢ two-
rzy¢ elementy zebinowe. Teoria ta opierata si¢ na zatozeniu, ze najprymityw-
niejszymi kregowcami o szkielecie mineralnym byty opancerzone bezszcze-
kowce (heterostraki i osteostraki), znajdowane w gornosylurskich i dewonskich
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piaskowcach i mutowcach o przewaznie czerwonych, czasem pstrych barwach
(m.in. stynny Old Red Sandstone z Wysp Brytyjskich, ale takze skaty na Podolu
czy w regionie nadbattyckim). Uwazano, ze skaty te osadzity si¢ w srodowis-
kach stodkich wod srédladowych. W zwigzku z tym zaproponowano, ze odkta-
danie znacznej ilosci fosforanu wapnia w skorze byto korzystne dla zwierzat,
ktdre ze srodowiska morskiego przewedrowaty do wod stodkich, bo umozli-
wiato im to rdwnowazenie cisnienia osmotycznego pomigdzy wiasnymi pty-
nami ustrojowymi a otaczajacym je srodowiskiem. Funkcja ochronna pancerza
bytaby wigc w tej sytuacji wtérna w stosunku do funkcji fizjologicznej.

Na niekorzys$¢ tej bardzo eleganckiej i sugestywnej teorii, ktrg wcigz
jeszcze mozna znalez¢ w podrecznikach (m.in. Szarski 1998), przemawia kilka
faktow opartych na nowszych badaniach. Po pierwsze, kregowce 0 mineralnym
szkielecie — i to takze zawierajacym tuski — znaleziono juz w skatach znacznie
starszych, bo z ordowiku, a po drugie, znaczng wigkszos¢ rzekomych srodowisk
srodladowych w sylurze i dewonie uwaza si¢ obecnie za obszary stonych wod
przybrzeznych. Tak wigc, nie istnieje w tej chwili zaden argument przemawia-
jacy niezbicie za pierwotnoscia pancerzy w stosunku do tusek, co jednak takiej
mozliwosci oczywiscie nie wyklucza.

Na przeciwlegtym biegunie znajduja sie koncepcje przyjmujace jako pier-
wotne elementy szkieletu skdrnego tzw. odontody, czyli niewielkie formy zebi-
nowe o0 pojedynczej jamie miekiszowej. W zaleznosci od potozenia na ciele,
odontody mogty przybiera¢ rozny ksztatt i funkcje: na skorze byty tuskami,
takimi jak u wspotczesnych rekinéw, w jamie gebowej mogty przyjmowac role
zebow, na tukach skrzelowych — zabkéw skrzelowych itd. Odontody mogty
si¢ taczy¢ w wicksze kompleksy, na przyktad tworzac tuski ztozone badz zeby
0 wielu wierzchotkach. Wreszcie, potaczenie wielu odontod za pomoca kosci
wytworzonej u ich podstaw mogto utworzy¢ ciagty pancerz, ktory przez dobu-
dowywanie dalszych warstw kosci mdgt sie pogrubia¢ i modyfikowa¢. Nie wia-
domo, dlaczego powstaty pierwsze odontody i dlaczego najpierw miatyby sie
sktada¢ wyltacznie z z¢biny, a potem takze z kosci, ale jako scenariusz budowy
szkieletu taka kolejnos¢ wydaje si¢ prawdopodobna i jest niewatpliwie bardziej
zgodna z zapisem kopalnym.

Pewnym problemem jest kwestia stosunku zebow do tusek i moment poja-
wienia sie¢ pierwszych zebow. Uwaza si¢ w zasadzie — i taki poglad jest pre-
zentowany w niniejszym podreczniku — ze zeby i tuski maja wspdlne pocho-
dzenie, a rdznig si¢ jedynie miejscem tworzenia i funkcja. Po wytworzeniu sie
szczegk u szczgkowcow prawdziwe zeby nie pojawity si¢ od razu (np. nie ma
ich jeszcze u ryb pancernych) i dopiero u wspdlnego przodka chrzestno- i kost-
noszkieletowych wytworzyta si¢ specjalna struktura zwana listewka zebowsg
(lamina dentalis), umozliwiajaca regularne i skoordynowane tworzenie si¢
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zebow oraz ich wymiane. Istnieje jednak poglad (Smith i Coates 2001), ze
zeby mogty wystepowaé juz u niektorych bezszczekowcow, zanim wyksztat-
cily si¢ szczeki i listewka zghowa. Jako argument za ta hipoteza wysuwa sie
obecnos¢ regularnych rzadkow tusek w skrzelowym regionie u sylurskiego
telodonta Loganellia scotica, przypominajacych nieco rodziny ze¢bowe u reki-
now. Jednak trzeba podkresli¢, ze dotychczas tego typu struktur w samej jamie
gebowej u zadnego z kopalnych bezszczgkowcdw nie stwierdzono.

Literatura uzupetniajaca
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Pokrewienstwo i systematyka
kregowcoéw

Najblizsi krewni kregowcow

Kregowece (Vertebrata) mozna najkrocej zdefiniowa¢ jako zwierzeta, ktore maja
mozg, ostaniajaca go czaszke i kregostup. Czasem wiacza si¢ do tej grupy
rowniez organizmy, takie jak pasozytnicze sluzice, ktdre maja zawigzek mézgu
z narzadami zmystéw oraz zaczatki chrzestnej czaszki, ale nie posiadajg kre-
gow ani zmineralizowanego szkieletu. W niniejszym podreczniku zastosowane
jest jednak podejscie, w mysl ktdrego sluzice i by¢ moze takze konodonty nie
naleza do kregowcdéw w waskim rozumieniu tego stowa, lecz tworza razem
z tymi ostatnimi grupe zwana czaszkowcami (Craniata).

Czaszkowece naleza do duzej grupy tak zwanych wtéroustych. Podobienstwo
w obrebie tej grupy zasadza si¢ na charakterystycznym wydarzeniu w roz-
woju zarodkowym, polegajacym na tym, ze pierwotny otwor gebowy (prageba,
gastroporus) staje si¢ otworem odbytowym, a wtérny otwor gebowy powstaje
wskutek przerwania $ciany po przeciwnej stronie zarodka.

Do wtoroustych naleza oprécz czaszkowcow szkartupnie, potstrunowce
(@ wsrdd nich jelitodyszne), ostonice (z zachwami) i bezczaszkowce (z kto-
rych najbardziej znany jest lancetnik). Ostonice, bezczaszkowce i czaszkowce
tworza razem typ strunowcow (Chordata), ktorych cecha wspdlng jest przede
wszystkim obecnos¢ struny grzbietowej, usztywniajacej ciato i pozwalajacej
na aktywne ptywanie dzigki wezowatym ruchom ciata. Wzdtuz struny grzbie-
towej rozciaga si¢ gtowny pien nerwowy, a u kregowcow wokot struny i pnia
nerwowego rozwijaja si¢ ochraniajace je kregi.

Lancetnik, ktory zazwyczaj funkcjonuje w literaturze jako model strunowca
(ryc. 2.1A, B), ma dwubocznie sptaszczone, przezroczyste ciato, w ktérym
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Ryc. 2.1. A, B. Spos6éb zycia i budowa lancetnika. C. Larwa zachwy. D. Larwa zachwy w trakcie
metamorfozy. E. Dorosta zachwa. sgm — segmenty miesniowe, st — statocysta. Na podstawie
Bentona (2005)
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mozna zobaczy¢ V-ksztattne segmenty miesniowe, przebiegajaca od poczatku
do samego konca ciata strune grzbietows, potozony wzdtuz niej pien nerwowy
i, ponizej, przewdd pokarmowy. Gtowy u lancetnika wyrdzni¢ nie mozna, brak
jest takze zawigzkow modzgu. Jamka wechowa u mtodego osobnika traci poz-
niej kontakt z osrodkowym uktadem nerwowym. Zamiast parzystych narzadow
wzroku obecne sa tylko rozproszone plamki pigmentu, tzw. oczka Hessego.
Z przodu znajduje sie otwor gebowy otoczony czutkami; otwér odbytowy jest
Z tylu w czesci dolnej. Gardziel jest przebita licznymi (do 150) szczelinami
skrzelowymi. Tylny koniec ciata lancetnika jest zaopatrzony w pletwe, ktorej
platy sa symetrycznie roztozone powyzej i ponizej struny grzbietowej.

Zachwy w stadium dorostym nie przypominaja w zadnym stopniu typowych
strunowcow (ryc. 2.1E). Sa to osiadte stworzenia w ksztatcie worka, w znacz-
nym stopniu biernie filtrujgce wode. Zaliczono je do strunowcéw dopiero po
odkryciu, ze ich larwy maja dwuboczna symetrig, sa ruchliwe i zaopatrzone
w strung grzbietowa. Larwa zachwy z grubsza przypomina kijanke, oczywiscie
0 znacznie prostszej budowie, ma gtowe, ogon, statocyste, oczko i zawiazek
mozgu (ryc. 2.1C). Dopiero gdy larwy osiadajg na dnie, przeksztatcaja sie, tra-
cac typowy strunowcowy ksztatt (ryc. 2.1D). Obecnos¢ gtowy u larw ostonic
i jej brak u bezczaszkowcdw moze wskazywac, ze zachwy, mimo ich osiadlej
formy dorostej, sa blizsze czaszkowcom niz lancetniki.

Kopalne strunowce

Ze wzgledu na to, ze prymitywne strunowce nie maja szkieletu mineralnego,
znalezienie ich w stanie kopalnym jest bardzo mato prawdopodobne. Znane s
jednak dwa stanowiska na kuli ziemskiej, w ktorych dzieki niezwykle korzyst-
nym warunkom fosylizacji odnajduje si¢ zarysy ciat zwierzat, ktére mozna
zaliczy¢ do tej grupy (ryc. 2.2A). Co ciekawe, oba te stanowiska reprezentuja
kambr, a wiec wczesny okres, z ktorego dotychczas nie ma pewnych znale-
zisk mineralnego szkieletu kregowcdw. Pierwszym z tych zrddet kopalnych
strunowcow sa dolnokambryjskie warstwy z Czen-dzian (ang. Chengjiang)
w prowincji Yunnan w Chinach. W tupkach znajduje sie¢ przede wszystkim
skamieniatosci stawonogOw i pierscienic, ale takze z rzadka pojawiaja Si¢ na
ich powierzchniach drobne, do okoto 40 mm dtugosci, pozostatosci organi-
zméw majacych segmenty miesniowe i podiuzng strukture, interpretowang
jako struna grzbietowa. Od lat dziewigédziesiatych ubiegtego stulecia wyrdz-
niono juz kilka rodzajoéw, m.in. Yunnanozoon, Cathaymyrus, Myllokunmingia
i Haikouichthys. Trwa ozywiona dyskusja, czy wszystkie ustanowione rodzaje
rzeczywiscie naleza do strunowcow. Na przyktad niektorzy uwazaja, ze rzekoma
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Ryc. 2.2. Kopalne strunowce. A. Myllokunmingia z kambru Czen-dzian w Chinach. B. Hipotetyczna
rekonstrukcja ciata Pikaia ze $rodkowego kambru Burgess Pass w Kanadzie. Na podstawie
Bentona (2005)

struna grzbietowa u Yunnanozoon to w rzeczywistosci przewod pokarmowy
i ze zwierze to blizsze jest pbtstrunowcowym jelitodysznym. Wciagz trwajace
prace badawcze przynosza nowe znaleziska i obserwacje.

Drugim stanowiskiem sg czarne tupki ze srodkowego kambru Burgess Pass
w zachodniej Kanadzie. Juz od wielu dziesiecioleci znajduje sie tam, obok
typowych stawonogow, najdziwniejsze bezkregowce, ktorych nie spotykamy
w zapisie kopalnym nigdy wczesniej ani pozniej. Opisano z tego stanowiska
takze dwa rodzaje kilkucentymetrowych, strunowcopodobnych zwierzat: Pikaia
i Metaspriggina. Lepiej znana Pikaia ma, wedtug opisow Conway Morrisa
(1998), sigmoidalne segmenty migsniowe, strune grzbietowa nie dochodzaca
do przedniego konca ciata oraz na samym przedzie parg czutkow (ryc. 2.2B).
Tylna czgéc¢ ciata, dwubocznie sptaszczona, jest zaopatrzona w waska ptetwe.

Sluzice

Sa to przewaznie pasozytnicze zwierzeta morskie o wegorzowato-robako-
watym ksztatcie (ryc. 2.3B), dtugosci od 0,5 do ponad 1 m, zyjace przede
wszystkim w wodach chtodnych, a wiec w poblizu réwnika bardzo gteboko,
a w strefie umiarkowanej stosunkowo ptytko. Maja specjalne wasiki czuciowe
i aparat gebowy sktadajacy sie z drobnych rogowych, stozkowatych zabkow,
z ktorych czegs¢ moze by¢é umieszczona na specjalnych rogowych ptytkach
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(ryc. 2.3A). Puszka mozgowa §luzic jest chrzestna i sktada si¢ z Kilku ptytek.
M0zg jest podzielony na trzy czesci odpowiadajace za wech, wzrok (cho¢ obec-
nie u wigkszosci $luzic oczy sa uwstecznione, czgsciowo lub catkowicie zaro-
$niete) i inne narzady zmystow, m.in. rownowagi. W btedniku $luzic znajduje
si¢ tylko jeden kanat potkolisty. Mozg przedituza sie¢ w rdzen nerwowy, poto-
zony nad strung grzbietows. Brak jakichkolwiek, nawet chrzestnych, elementéw
kregostupa.

Sluzice oddychaja skrzelami, po kilka otwordw skrzelowych z kazdej strony
prowadzi bezposrednio na zewnatrz. Wode do skrzel pompuje velum (zagie-
lek), urzadzenie znane takze u larw minogéw. Skora $luzic jest naga, a po
bokach wystepuja specjalne otwory gruczotéw sluzowych. Sluz jest wydzielany
w postaci skondensowanej, w niewielkich ilosciach, ale po zmieszaniu z woda
morska jego objetosé znacznie sig powicksza. Wszystkie cele wydzielania sluzu
nie sa poznane, ale niewatpliwie stuzy on m.in. do obrony przed drapieznikami.
Sluz wystrzykiwany w strone drapieznej ryby zalepia jej skrzela i otwory linii
bocznej, co stanowi dla ryby istotne niebezpieczenstwo i zniecheca ja do dal-
szego ataku. Mimo to sluzice sa pozywieniem wielu gatunkéw ryb morskich.

Sluzice nie s3 w stanie przegryz¢ swoimi rogowymi zabkami niczego twar-
dego, np. tuski rybiej, ale jesli natrafig na cze$¢ miekka, to zaczepiaja 0 nig swoj
gorny tzw. kiet, a pozostatymi zabkami wpijaja sie¢ w ciato ofiary i specjalny
miesien powoduje cofnigcie si¢ catego aparatu. W ten sposob kawatek migkkiej
tkanki zostaje wyrwany i przesuniety do gardzieli. Aby dosta¢ sie do czesci
miekkich zwierzat obdarzonych twarda skora czy tuska, sluzice wykorzystuja
najchetniej ich otwor gebowy, odbytowy lub skrzela. Nie wszystkie sluzice sg
pasozytami, czes¢ z nich poluje nocami na mate bezkregowce.

Niewiele wiadomo na temat kopalnych $luzic. Znany jest wiasciwie tylko
jeden rodzaj, Myxinikela, z p6znego karbonu stanu Illinois. Jest ona bardzo
podobna zewngetrznie do dzisiejszej $luzicy Myxine, jednak jest zaopatrzona
w duze oczy.

Konodonty

Zwierzeta konodontowe (konodontonosne), lub po prostu konodonty, znane sa
z rozproszonych elementow szkieletowych i z odciskow, od kambru do triasu.
Sa to organizmy o robakowatym ksztatcie, przewaznie o dtugosci od trzech do
pieciu centymetrow. Ciato tych zwierzat jest dwubocznie sptaszczone, z zazna-
czajacym si¢ z przodu rozszerzeniem; tylny koniec ciata jest zaopatrzony
w waska ptetwe, o ptacie gornym nieco dtuzszym od dolnego (ryc. 2.3D).
Srodkiem ciata przebiega podtuzna struktura, ktora mozna zinterpretowaé jako
strung grzbietowa lub przewdd pokarmowy. Obecne sg V-ksztattne segmenty
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Ryc. 2.3. A, B. Sluzice. A — przekrdj przez przednig cze$é ciata. B — pasozytujaca $luzica. C, D.
Konodonty. C — aparat konodontowy (strzatka ukazuje przéd ciata), D — rekonstrukcja zwierzecia
konodontonosnego z karbonu Szkocji. gat — elementy gatgzkowe, ost — ostrzowe, plat — plat-
formowe. A, B — na podstawie Janviera (1996), C — na podstawie Purnella i Donoghue (1998),
D — na podstawie Purnella (1995)

migsniowe. W rejonie przedniego rozszerzenia znajdowane sg aparaty konodon-
towe — zespoty elementdéw konodontowych, zbudowanych z warstewek fosfo-
ranu wapnia i substancji organicznej (ryc. 2.3C) — najprawdopodobniej stuzace
do wytapywania, filtrowania i wstepnego rozdrabniania czastek pokarmowych
z wody morskiej. W kilku przypadkach w poblizu aparatu konodontowego,
znajdujacego si¢ za zycia zwierzecia najprawdopodobniej w gardzieli, odkryto
koliste struktury, interpretowane jako chrzestne ostony oczu.

Jesli przyjmiemy, ze przednie rozszerzenie ciata konodontdw jest gtowa,
podtuzna struktura wewnetrzna jest strung grzbietowa, a w obrgbie kolistych
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struktur znajdowaty sie¢ oczy — moglibysmy zaliczy¢ konodonty do czaszkow-
cow, i to blizszych kregowcom niz sluzice, ktore nie maja zdolnosci tworzenia
fosforanowych elementow szkieletowych. Na przeszkodzie zaliczeniu zwierzat
konodontowych bezposrednio do kregowcdw stoi brak typowych dla tych ostat-
nich tkanek szkieletowych (takich jak z¢bina, kos¢ czy emalia) w elementach
aparatu konodontowego oraz brak $ladéw kregdw lub choéby ich zawigzkdw.
Niektorzy zwracaja tez uwage na brak dowoddw na obecnosé typowych dla
strunowcow szczelin skrzelowych, co — o ile nie jest to tylko kwestia ztego
stanu zachowania szczatkow tych zwierzat — podwazatoby ich przynaleznos¢
do typu Chordata.
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2.2. Zatozenia systematyki kregowcow

Tradycyjnie dzieli si¢ kregowce na bezszczekowce (Agnatha), czyli zwie-
rzeta nie posiadajace szczek i odzywiajace si¢ przewaznie przez filtracje, oraz
szczekowce (Gnathostomata), ktore aparat szczekowy maja i sg zdolne do dra-
pieznictwa. Jednak o ile Gnathostomata sg precyzyjnie zdefiniowang grupa,
ktorej cztonkowie maja wiele wspolnych cech nie wystepujacych w innych
taksonach (synapomorfii, patrz rozdz. 4), o tyle ,,Agnatha” jest to zbi6r gro-
mad kregowcOw wodnych bardzo luzno ze sobg powigzanych i r6zniacych sie
od siebie nierzadko w sposob zasadniczy. Jakakolwiek generalizacja i proby
taczenia tych gromad w wieksze jednostki napotyka znaczne trudnosci, ponie-
waz istotne cechy wystepuja u nich w sposob mozaikowy. Prébowano swego
czasu wydziela¢ dwie nadgromady na podstawie liczby otworéw nosowych
(Monorhina — minogi, anaspidy i osteostraki oraz Diplorhina — heterostraki
i telodonty), jednak dzi$ juz wiadomo, ze byt to podziat sztuczny, w szcze-
golnosci ze wzgledu na podstawowe rdznice migdzy anaspidami a osteostra-
kami. Te ostatnie wykazujg zreszta blizsze pokrewienstwo ze szczekowcami
niz z jakakolwiek inng grupa bezszczgkowcow.

W zwigzku z tym nazwy Agnatha nie bedziemy w niniejszym podrecz-
niku uzywac, natomiast nazwa ,,beszczekowce” bedzie traktowana jako niefor-
malne okreslenie wszystkich kregowcow nie bedacych szczgkowcami. Wsrdd
bezszczekowcow wydzielona jest jedna wicksza jednostka — Pteraspidomorphi
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Tabela 2.1. Systematyka strunowcéw do rangi podgromad
(bez wyrdznienia czworonogow)

Typ: Chordata — strunowce
Gromada Cephalochordata — bezczaszkowce
Gromada Tunicata — ostonice
Nadpodtyp Craniata — czaszkowce
Gromada Myxinoidei — $luzice
Gromada Conodonta — konodonty
Podtyp Vertebrata — kregowce

Gromada Petromyzontomorphi — minogi

Gromada Anaspida — anaspidy

Gromada Thelodonti — telodonty

Gromada Pteraspidomorphi
Podgromada Arandaspida — arandaspidy
Podgromada Astraspida — astraspidy
Podgromada Heterostraci — heterostraki, innopancerne

Gromada Galeaspida — galeaspidy

Gromada Osteostraci — osteostraki, kostnopancerne

Nadgromada Gnathostomata — szczekowce

Gromada Placodermi — ryby pancerne, plakodermy, tarczowce

Gromada Acanthodii — akantody, fatdoptetwe

Gromada Chondrichthyes — chrzestnoszkieletowe, chrzestne
Podgromada Elasmobranchii — spodouste
Podgromada Euchondrocephali — chrzestnogtowe
Incertae sedis Iniopterygii — karkoptetwe

wg Bentona (2005)

Gromada Osteichthyes — kostnoszkieletowe, kostne
Podgromada Actinopterygii — promienioptetwe
Podgromada Sarcopterygii — miesnioptetwe

wg Nelsona (2006)
Gromada Actinopterygii — promienioptetwe
Gromada Sarcopterygii — miesnioptetwe

— ktora taczy w sobie kilka grup organizmow o pancerzu ztozonym z kilku
ptyt (arandaspidy, astraspidy i heterostraki), lecz wszystkie pozostate grupy
traktowane sa jako odrgbne gromady (ryc. 2.4). Jedynie pewne podobienstwa
miedzy minogami a anaspidami moga sktania¢ do taczenia ich w osobny tak-
son (patrz dyskusja w 3.1.2 i 3.2.2).

W literaturze funkcjonuje jeszcze jedna nazwa, obejmujaca kopalne bez-
szczgkowcee, a mianowicie ,,0strakodermy”. Bedziemy si¢ starali unika¢ tej
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Ryc. 2.4. Diagram powigzan filogenetycznych w obrebie strunowcéw, na podstawie danych
z Turner i in. (2010)

nazwy, gdyz jest ona niejednoznaczna. Pierwotnie dotyczyta ona tylko opan-
cerzonych heterostrakow i osteostrakdw (stad znaczenie tej nazwy: ,,skorupo-
skore”), jednak potem zaczeta obejmowac wszystkie kopalne bezszczekowce
(bez wzgledu na obecnos¢ lub brak pancerza), ale nie minogi. Obecnie, gdy
znamy catkiem sporo rodzajow kopalnych, paleozoicznych minogow, nale-
zatoby je tez wiaczy¢ w obreb ostrakodermdw, a to jednak spowodowatoby
koniecznos¢ objecia ta nazwa takze minogi dzisiejsze, co bytoby juz catkowi-
cie niezgodne z pierwotng idea jej tworcow. W zasadzie, jesli nazwa ,,0stra-
kodermy” miataby w ogole by¢ uzywana, nalezatoby powroci¢ do okreslania
nig wytacznie opancerzonych bezszczgkowcow, a wigc heterostraki (z aranda-
spidami i astraspidami), osteostraki oraz stosunkowo niedawno poznane gale-
aspidy i pituriaspidy.

Podziat szczekowcow jest dosy¢ prosty, choé tez nie pozbawiony elemen-
tow dyskusyjnych. Najczesciej w literaturze paleontologicznej wyrdznia sie
cztery gromady (np. Benton 2005, s. 389—-393): Placodermi (plakodermy, ryby
pancerne), Chondrichthyes (chrzestnoszkieletowe), Acanthodii (akantody, fatdo-
ptetwe) i Osteichthyes (kostnoszkieletowe, z dwiema podgromadami — promie-
nioptetwych i migsnioptetwych). Historycznie, zaréwno plakodermy, jak i akan-
tody bywaty taczone z chrzgstnoszkieletowymi. Obecnie jednak wydaje sig, ze te
pierwsze — jako posiadajace szczeki, lecz bez wyksztatconych typowych ze¢bdw —
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sytuuja si¢ najnizej, jako takson bazalny wsrdd szczekowcow, natomiast akantody
wykazuja wiecej podobienstw z kostnoszkieletowymi i dlatego niektérzy taczg
te dwie gromady (Acanthodii + Osteichthyes) w jednag wielka grupe Teleostomi.

Wedtug systematyki Nelsona (2006) promienioptetwe (Actinopterygii)
I migsnioptetwe (Sarcopterygii) podniesione sa do rangi gromad, natomiast
Osteichthyes (kostnoszkieletowe) sg zastgpione jednostka o nie ustalonej ran-
dze ,,Euteleostomi”. Mimo pewnych historycznych uzasadnien wydaje si¢ to
niepotrzebna innowacja nazewniczg, utrudniajaca korzystanie z dotychczasowej
literatury, dlatego tez w tym przypadku pozostaniemy przy tradycyjnej nomen-
klaturze i rankingu jednostek systematycznych, z przywotaniem w odpowied-
nich miejscach odmiennych rozwiazan, proponowanych przez Nelsona.
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