ROZDZIAL 8

Zwierzeta wtdéroustne

Dane molekularne bezapelacyjnie wskazujg zwie-
rz¢tom wtoroustym pozycje na drzewie rodowym
przeciwng do tradycyjnych wyobrazen na ten temat.
Zmiang pogladdw zapoczatkowalo stwierdzenie, ze
kluczowe domeny (homeobox) biatek regulujgcych
segmentacje ciata muszki owocowej 1 rozwoj my-
szy sg do siebie zdumiewajgco podobne. Nie ma
zadnych watpliwosci, ze wystepuje mi¢dzy nimi
homologia. Geny kodujace te biatka nie tylko majg
podobng kolejnos¢ nukleotydow, lecz takze usta-
wione sg w tej samej kolejnosci na chromosomach
i zgodnie z nig regulujg rozwoj zarodkowy. Ozna-
cza to, ze u wspolnego przodka owaddw i ssakow
geny te mialy co regulowac — jego cialo bylo wigc
segmentowane. Zadna z hipotez filogenetycznych
odwotujacych si¢ do anatomii nie dopuszczata ta-
kiej mozliwosci.

Pochodzenie wtéroustych

Chyba najbardziej widoczng odmiennoscia planu
budowy muszki owocowej wzgledem myszy jest
grzbietowe, a nie brzuszne, potozenie osrodkowego
uktadu nerwowego. W zarodkach kregowcow zarow-
no powstanie uktadu nerwowego, jak i roznicowanie
innych narzadow jest inicjowane przez biatko (chor-
dyn¢) wydzielane na grzbietowej stronie zarodka
W regionie zwanym organizatorem

embrionalnym (organizer). U kre- Q:}
gowcow gen kodujacy chordyng “PAZ

(chd) ma strukture bardzo podob- QM spiraine
ng do pelnigcego podobng funkcje
(ale po przeciwnej stronie ciata!)
owadziego genu sog.

Juz prekursor mysli ewolu-
cyjnej w zoologii Etienne Geof-
froy Saint-Hilaire (1772-1844)
uznal, ze pod wzgledem planu
budowy mucha to odwrdcona
do gbry brzuchem mysz. Sto lat
pozniej do tej koncepcji probowat
wroci¢ pewien autor anglosaski,
ale potem o niej zapomniano az
do czasu przetomowych odkry¢
ewolucyjnej biologii rozwoju. Jest
jednak mato prawdopodobne, by
w ewolucji rzeczywiscie doszto
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do takiej zmiany orientacji ciala. Mozna raczej
przypuszczaé, ze uktad nerwowy pelni w zarodku
funkcje jednego z gtownych organizatorow rozwoju
niezaleznie od swojej lokalizacji.

W miar¢ rozwoju technik biologii molekularne;
coraz czesciej na diagramach pokrewiefistw odga-
tezienie do zwierzat wtoroustych pojawia si¢ poni-
Zej miejsca wyznaczanego zwierz¢tom liniejacym
i bruzdkujacym spiralnie. Wskazywatoby to, ze w ana-
tomii wtdroustych mogto si¢ zachowac wigcej cech
pierwotnych niz w innych grupach bezkrggowcow.
Kaze to na nowo spojrzec¢ na takie, dotad kiopotliwe,
zjawiska, jak wtoroustos¢ w rozwoju zarodkowym
priapuléw, nitnikowcow i strzatek morskich, a takze
powstawanie prawdziwej celomy z jelita u strzatek
morskich. Zyskuja one inny sens, jeSli uznac je za
relikty dawnej ztozonosci pierwszych zwierzat dwu-
bocznie symetrycznych. Powstajaca z uchyikow jeli-
ta wtorna jama ciata staje si¢ wtedy homologiczna
z kanatami podscietajacymi aparaty grzebykowe ze-
broptawow, co jest dodatkowym uzasadnieniem ich
pozycji na molekularnym drzewie rodowym.

Ujecie to napotyka jednak fundamentalny pro-
blem trudny do rozstrzygniecia na gruncie biologii
molekularnej i anatomii poréwnawczej: co poczgé
Z prostotg anatomiczng obleficow zapoczatkowang
juz u priapuléw wczesnokambryjskich? By¢ moze
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kluczem do rozwigzania tej zagadki dysponuje pa-
leobiologia. Dane paleontologiczne wszak dowo-
dza, ze zdolnoS¢ rycia w mule pojawita si¢ znacznie
poOzniej (pod koniec okresu wendyjskiego, tuz przed
kambrem) niz zlozona anatomia zwierzat ,,fauny
ediakarskiej” (poczatki wendu). Zatem juz przed
kambrem mogt si¢ dokonac¢ pierwszy akt wtor-
nego uproszczenia anatomii przodkéw obleficow
w zwigzku z przystosowaniem do hydraulicznego
rycia w mule.

Pierwotna anatomia wtéroustych

Jeszcze jedna osobliwo$¢ molekularnych drzew
rodowych pozostaje w sprzecznosci z tradycyjng
zoologia. Otéz pierwsze ich odgalezienia w ob-
rebie wtoroustych prowadzg do strunowcow,
a dopiero kolejne do potstrunowcow i szkartupni
— a wigc wrecz przeciwnie niz w porzadku przyje-
tym w dotychczasowych podrecznikach zoologii.
Znamienne, ze pomi¢dzy te gatezie wpleciona jest
Xenoturbella - jeden z najbardziej uproszczonych
anatomicznie dzisiejszych organizmow, z powodu
braku jelita zaliczany dawniej do wirkow bezjelito-
wych. Pokazuje to, jak zawodne moze by¢ poleganie
na danych dotyczacych anatomii dzisiejszych orga-
nizmow podczas poszukiwania ich ewolucyjnych
poczatkow.

Koncepcja zwierzat wtéroustych zrodzita
si¢ na gruncie embriologii. W rozwoju zarodko-
wym najmniej anatomicznie wyspecjalizowanych
wtoroustych po radialnym bruzdkowaniu zygoty
odbywa si¢ gastrulacja przez wpuklenie (inwa-
ginacj¢). Tworzy si¢ pierwotny otwor gebowy
(blastopor). Prawdziwy otwor gebowy powstaje
jednak po6Zniej w nowym miejscu, a blastopor
staje si¢ odbytem. Opis tego procesu mozna by
przekopiowac z rozdziatu o najpierwotniejszych
oblencach i strzatkach morskich. Cechg bardziej
swoistg dla grupy wtéroustych jest sposob wytwo-
rzenia nablonkowej wysciotki wtornej jamy ciata
(celomy). Powstaje ona z uchytkow jelita, czyli
enterocelicznie, w przeciwiefistwie do wysciotki
jamy ciata zaawansowanych zwierzat liniejacych
i bruzdkujacych spiralnie, u ktorych formuje si¢
przez uporzgdkowanie komorek chaotycznie
wypetniajacych pierwotng jame ciafa (schizoce-
licznie). Jednak nawet w tym przypadku budo-
wa strzalek morskich jest sprzeczna z pogladem,
ze jest to cecha wytacznie wystepujgca u wtoro-
ustych, ktora pojawita si¢ w chwili ich wyodreb-
nienia (jako apomorfia).

U klasycznego przedstawiciela wtoroustych
— lancetnika (Branchiostoma) — z uchytkow jelita
pierwotnego formuja si¢ pecherzyki mi¢$niowe

i struna grzbietowa, a od gory z wpuklenia ek-
todermy powstaje cewka nerwowa. Pecherzyki,
z ktorych powstang bloki migSniowe, zakladaja
si¢ grzbietowo, ale w miar¢ wzrostu rozrasta-
ja si¢ na boki ku dotowi. By¢ moze jest to $lad
po sytuacji wystepujacej u dorostego przodka,
u ktorego kolagenowa btona podstawna i skurcze
zwigzanych z nig komoérek migsniowych umoz-
liwiaty hydrauliczne usztywnienie pgcherzykow
przez podwyzszenie ciSnienia wypeiniajacego je
ptynu. Narzadem hydraulicznym u lancetnika jest
rowniez struna grzbietowa, ale role plynu pod ci-
$nieniem odgrywa cytoplazma wchodzacych w jej
sktad komorek.

Na podstawie tych obserwacji mozna skonstru-
owac plan budowy hipotetycznego najpierwotniej-
szego strunowca. Szczeliny skrzelowe powstaty byc
moze na skutek zlania si¢ uchytkow jelita z nabton-
kiem na powierzchni ciata, dzigki czemu otworzyly
si¢ w ten sposob kanaty przeptywu wody. Niewyklu-
czone, ze takze seryjnie rozmieszczone gonady (jak
u lancetnika i wst¢znic) powstaly migdzy wypustka-
mi jelita. Dzi$ takich zwierzat nie ma, ale budowa
niektorych przedstawicieli ,fauny ediakarskiej” jest
zdumiewajgco zgodna z tymi przypuszczeniami.
Jest tak w przypadku wielu zwierzat zgrupowanych
wokot rodzaju Dickinsonia (gromada Dipleurozoa).
Mialy one potozone grzbietowe seryjne komory
o strukturze nadmuchanego materaca, wypetnio-
ne plynem pod ciSnieniem, oraz jelito z seryjnymi
wypustkami. Pomi¢dzy nimi znajdowaly si¢ seryjne
gonady. Nie ma jedynie §ladow struny grzbietowe;
ani szczelin skrzelowych. Te rozpoznano dopiero
u skamieniatosci z pdzZniejszej czg¢Sci wezesnego
kambru.

Pierwsze strunowce

Najstarszym znanym strunowcem jest Yunnano-
zoon ze stawnego wczesnokambryjskiego chin-
skiego stanowiska Chengjiang. Zwierz¢ to miato
ciato w ksztatcie wierzbowego liScia, siedem fukow
skrzelowych, seryjne gonady po bokach jelita, pro-
ste worki mieSniowe powyzej struny grzbietowej
i glowe 0 dos¢ ztozonej budowie, prawdopodobnie
z rozbudowanymi narzgdami zmystow. Niewielka
liczba tukdw skrzelowych to pierwotna cecha stru-
nowcOw pojawiajaca si¢ we wezesnych stadiach
rozwoju zarodkowego ryb i kreggowcow lgdowych
oraz w anatomii dorostych minogow i rekinow
— prawdopodobnie jest to spuscizna po bardzo
dawnych zdarzeniach ewolucyjnych. Yunnanozoon
miatl plan budowy ciata charakterystyczny dla stru-
nowcow: hydrauliczny szkielet osiowy w postaci
struny grzbietowej (notochorda; chorda dorsalis).
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Usztywnia ona cialo, umozliwiajac energetycznie
oszczedne przeksztalcanie skurczéw bocznych
blokéw mi¢Sniowych w undulacje ciata podczas
plywania. Mozna przypuszczac, ze powstanie stru-
nowcdw oznaczalo przejscie do

nektonowego trybu zycia.

U Obecnie iyquCgO lancet' bruzdkowanie i wczesna organogeneza

nika (Branchiostoma) komorki
mi¢Sniowe zarowno blokow
mi¢Sniowych, jak i tworzace
strun¢ grzbietowg wysytaja wy-
pustki do cewki nerwowej i two-
rzg synapsy na jej powierzchni.

@ @ minég

morula blastula gastrula

cewka\ nerwowa

Roéwniez komorki nerwow czu-
ciowych rozmieszczone peryfe-
ryjnie w skornych czgsciach ciata
tacza si¢ wypustkami (aksonami)
z cewkg nerwowa. Nie jest jasne,
dlaczego i w jaki sposob uformo-
wala si¢ zamkni¢ta cylindryczna
cewka nerwowa strunowcow
— by¢ moze dopiero w zwigzku
z formowaniem si¢ bocznego
splaszczenia ciata worki migs-
niowe rozroslty si¢ ku gorze,
obejmujac z bokoéw grzbietowy
piefi nerwowy (czy raczej pnie
nerwowe). Kanat wewnatrz cew-
ki umozliwia natlenianie i od-
zywianie komoérek nerwowych
— lancetnik nie ma bowiem
sprawnego ukfadu krwionoSne-
go. Jego naczynia krwionoSne
kurczg si¢ spontanicznie (nie
ma on bowiem wyodrebnio-

tuki skrzelowe

nego serca), przepychajac krew Dickinsonia 555 min lat

zawierajaca niewiele krwinek.

W poroéwnaniu z Yunnanozoon

budowa ukfadu krwiono$nego lancetnika jest wigc
uproszczona. Funkcje wydalnicze petnig uktady po-
jedynczych komorek ptomykowych wytwarzajacych
podciSnienie ruchem wici, powigzane z naczyniami
krwionosnymi (sg to protonefrydia). Oprocz cewki
nerwowej u lancetnika wystepuja autonomicznie
dziatajgce sieci komorek nerwowych.

Gtowa pierwotnych
strunowcow

Przywykio si¢ sadzi¢, ze u najpierwotniejszych
strunowcow (gromada Acrania typ Chordata) nie
wyodrebnit si¢ glowowy oddziat ciata, a zatem nie
mialy one zestawu narzadow zmystow niezbe¢dne-
go zwierz¢tom plywajacym. Dopiero w toku ich
dalszej ewolucji miatoby dojs¢ do uformowania

Dane embriologiczne i paleontologiczne dajace podstawe do prob odtworzenia
anatomii przodka strunowcow

ostonigtej chrzastkg gtowowej czesci uktadu nerwo-
wego z rozbudowanymi o$rodkami odbierajacymi
i przetwarzajacymi informacje z narzadow zmystow
(czaszkowce; podtyp Craniata; Vertebrata). Mate-
riat kopalny i dane molekularne kwestionuja jednak
stusznos$¢ dotychczasowych pogladéw na temat
wczesnej ewolucji strunowcow.

Od srodkowego kambru do konica okresu
triasowego znane s3 bowiem pierwotne strunow-
ce — konodonty (gromada Conodonta), ktérych
anatomia zaprzecza tradycyjnemu wyobrazeniu
przodka dzisiejszych strunowcow. Zwierzeta te
mialy duze oczy i rozbudowane narzady zmysiow.
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Prowadzity aktywny tryb zycia w morskim pelagia-
lu, o czym Swiadcza V-ksztaltne (a nie poprzeczne
jak u Yunnanozoon) bloki mi¢Sniowe (miomery), co
uwaza si¢ za przystosowanie do szybkiego ptywa-
nia, wymagajacego silnych wygiec ciata. Ukosne,
a nawet zygzakowate ustawienie kolagenowych
bton rozdzielajacych bloki mi¢§niowe minimali-
zuje niekorzystny skutek pecznienia migs$ni pod-
czas skurczu i nadaje fali pobudzenia mi¢sniowego
plynny przebieg. Konodonty byty drapieznikami,
na co wskazuje ich aparat gebowy zaopatrzony
w zabki z fosforanowym szkieletem wewnetrznym.
W przeciwiefistwie do krggowcOw zwierat si¢ on na
boki, a nie z gory na dot. U najpierwotniejszych
konodontow tudzaco przypominatl aparat gebowy
strzatek morskich (typ Chaetognatha). W toku
ewolucji uktadem ostrych i miazdzacych zakon-
czen zabkow upodabniaf si¢ do zuwaczek stawo-
nogdw lub szczek ssakow.

7 tego wynika, ze pierwotne strunowce byty
dobrze ptywajacymi drapieznikami dysponujacymi
doskonale rozwini¢tymi narzgdami zmystow. Na
podstawie przebiegu rozwoju zarodkowego dzi-
siejszych kregowcOw mozna stwierdzi¢, ze wech
i wzrok sg najpierwotniejszymi ze zmystow. Od
rozpoznawania przede wszystkim sygnatow che-
micznych, a w dalszej kolejnosci Swietlnych (czyli
tych, ktore informujg o wydarzeniach zachodza-
cych w pewnej odlegiosci) zalezy zyciowa skutecz-

konodont Clydagnathus 340 min lat

| ciato bazalne
(dentyna?)

niezwierciadlana para
; elementéw aparatu
Pseudopolygnathus 360 min lat
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morfogeneza zeba kregowca

epithelium,
ameloblasty
W emalia

———dentyna

/ odontoblasty

rekonstrukcja
aparatu gebowego
Idiognathodus 320 min lat

nosc¢ jakiegokolwiek aktywnie poruszajacego si¢
zwierzecia. Podobiefistwo migdzy réznymi typami
zwierzat pod wzgledem lokalizacji narzadow tych
zmystow nie musi wiec wynikac z dziedzictwa ge-
netycznego.

Uktad pierwotnego mozgu kregowcow jest taki,
ze osrodki wechowe znajduja si¢ przed wzrokowy-
mi. W trakcie ewolucji przybywaly kolejne narzady
zmystow lokalizowane od przodu ku tylowi (zmyst
rownowagi ucha wewngtrznego, a nast¢pnie zmyst
odbierania drgan, czyli linii nabocznej i stuchu). Je-
dynie komorki narzadu wechu strunowcow kieruja
aksony w stron¢ mozgu. Jest to sytuacja bardzo
pierwotna — podobnie byto we wspomnianym juz
przypadku dotyczacym komorek mieSniowych ob-
leficow i lancetnika.

Zupelnie odmienna natomiast jest geneza oczu
kregowcdw. Sg one czgscig mozgu i powstaja w roz-
woju zarodkowym jako jego wypustki. Jama w takim
zawigzku oka jest jama cewki nerwowej (mozgu) wy-
Scielong orzesionym nabtonkiem, ktory przeksztatcit
sie¢ w komorki Swiattoczute, modyfikujac wici i zwig-
zane z nimi wypustki cytoplazmatyczne (microvil-
li) — odbieranie bodZcow jest przeciez powigzane
z cytoszkieletem wici juz u pierwotniakow. W przy-
padku nieparzystego oka ciemieniowego jego ko-
morki Swiattoczute oceniajg tylko intensywnoS¢
oSwietlenia. Wtasciwe oczy parzyste wyewoluowaty
znacznie dalej, formujac konstrukeje camera obscu-
ra przez wpuklenie przejrzystego
pecherzyka od zewnatrz. W po-
zostatym otworze, w nieznanych
okolicznoSciach w trakcie ewo-
lucji konodontéw, uksztattowa-
ta si¢ soczewka. Powstaje ona
z zywych komorek wypetnionych
szczegOlnym rodzajem biatka
cytoszkieletu dajacego im przej-
rzystos¢. Skutkiem tych zdarzen
ewolucyjnych jest nielogiczna
konstrukcja oka kregowcow,
w ktorym nastapito odwrécenie
ukladu komoérek w siatkdwce.
By impuls swietlny dotart do ich
elementow Swiattoczulych, musi
przejs¢ przez ciato tych komorek
— trafia do fotoreceptordw nieja-
ko od tytu. Co wigcej, nerwy bieg-
nace do mozgu wyprowadzane
sa od strony oSwietlonej, czego
konsekwencja jest nieciggtos¢
siatkowki - stad tzw. plamka
Slepa takze w oku czlowieka.

Plan budowy aparatu ggbowego konodontdéw odtworzony z rozmaicie zdefor-
mowanych jego skamienialych szczatkdw oraz sposob sekrecji elementow apa-
ratu w nawigzaniu do sposobu formowania si¢ (morfogenezy) zebow dzisiej-
szych kregowcow

Od powstania konodontéow do
dzi$ niewiele si¢ w tej konstrukcji
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zmienito. Skoro oczy konodon-
tow byly w petni uformowane,
z pewnoScig zwierzeta te dys-
ponowaly tez rozbudowanymi
narzgdami wechu, a poniewaz
zycie w toni wod oceanicznych
nie jest mozliwe bez zmystu row-
nowagi, uzasadnione wydaje si¢
przypuszczenie, ze mialy labi-
rynt (blednik) ucha wewnetrz-
nego podobny do wystepujacego
u dzisiejszych Sluzic, ktore sa
prawdopodobnie ich najblizszy-
mi krewniakami.

kosz filtracyjny

Szkielet fosforanowy
strunowcow

O pokrewienstwie konodontow
z kregowcami $wiadczy nie tylko
budowa ciala, z V-ksztattnymi
miomerami i asymetryczng ple-
twg ogonowa dowodzaca wygi-
nania ciafa na boki, lecz takze
struktura ich szkieletu mineral-
nego. Jest on zbudowany z fos-
foranu wapnia (za ich zycia byt
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dla kregowcow. Kazdy element
aparatu sktadat si¢ z dwoch ro-
dzajow tkanki — wydzielanej od gory przez pokry-
wajacy go nabtonek i mniej regularnej, powstajace;j
w wyniku mineralizacji substancji organicznej wy-
dzielanej przez komorki wypetniajgce jame¢ zgbowa.
Od zewnatrz komorki nabtonkowe (ameloblasty)
wydzielajg emalig (szkliwo) naszych z¢bow i gano-
in¢ tusek pierwotnych ryb kostnoszkieletowych. Od
dotu zgba czy pierwotnej tuski wydzielana jest den-
tyna roznigca si¢ od emalii mniej zwartg strukturg
i zwykle przebita wypustkami komorek (odontobla-
stow). To sytuacja wyjatkowa w Swiecie zwierzecym,
nieznana poza kregowcami i konodontami.
Ksztattowanie si¢ z¢ba jest regulowane przez
zestawy genOw homeotycznych. Jego rozwoj roz-
poczyna si¢ od uformowania — z (ekto-)mezoder-
malnych komorek podscietajacych ektodermalny
nabtonek plytki — plakody zebowej. Indukuje ona
z kolei rozrost w swoim kierunku dzwonowate;j
struktury nabtonka. Gwaltowne podziaty komorek
w jej obrebie (enamel knot — wezet emaliowy) wy-
znaczaja polozenie przysztego wierzchotka zgba.
Prawdopodobnie tak samo formowaly si¢ z¢by

konodontéw przed 500 min lat. Inaczej niz w przy-
padku zebow dzisiejszych kregowcoOw elementy
aparatu konodontow nigdy si¢ nie wyrzynaly, za-
chowujac zdolnos$¢ regeneracji tkanki mineralnej
(odpowiadajacej emalii). Nie wiadomo, jak to byto
mozliwe. Niektorzy badacze uwazaja, ze nabtonek
wydzielajacy zgbek konodonta ulegat od zewnatrz
rogowaceniu. W ten sposob powstaja zabki gebo-
we dzisiejszych Sluzic i minogdw, ale fosforanowy
szkielet obecnie zyjacych kregowcdw wodnych ni-
gdy nie wyksztaica dodatkowych powtok rogowych.
Nie ma dotagd dowodoéw ewolucyjnego przejscia
od zabkow konodontow, uzbrajajacych wytacznie
otwor gebowy, do pokrywajacych cale ciato tusek
kregowcow.

Filtracyjny kosz skrzelowy
strunowcow
Anatomia Yunnanozoon i konodontéw wyklucza

zajmowanie przez lancetnika (Branchiostoma) tra-
dycyjnie mu wyznaczanego miejsca u nasady pnia
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moze duzo wezesniej stuzyt do
filtrowania planktonu morskie-
go pelagialu. Nikfe przestanki
paleontologiczne i wnioski
plynace z zaawansowanej —
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Pokrewienistwa planktonowych ostonic i ich przypuszczalny zwigzek z enigma-
tycznym kopalnym zwierz¢ciem planktonowym

drzewa rodowego strunowcow. W planie budowy
tego zwierzecia stwierdza si¢ sprzecznoS¢, ktorg
mozna wyjasni jedynie wtornym uproszczeniem
zwigzanym z przejsciem do polosiadiego trybu zy-
cia filtratora. Jego V-ksztaltne miomery powstaly
bowiem najprawdopodobniej jako przystosowanie
do plywania w toni wodne;.

Energetycznie kosztowne szybkie ptywanie jest
uzasadnione w przypadku drapieznictwa. Dorosty
lancetnik nie ma jednak niezbednych do tego oczu.
Na grzbietowej stronie glowy zarodka lancetnika
mozna z trudem rozpoznac liczace niewiele komo-
rek rudymenty narzgdu Swiatloczutego, ktorego
dalszy rozwoj nie nastepuje — co jest zrozumiale,
poniewaz wickszoS¢ zycia zwierzeta te spedzaja
zagrzebane w piasku i zdobywajg pokarm, filtrujgc
wode. Stuzy do tego kosz skrzelowy powstaly przez
powielenie i dostosowanie do tej funkcji fukow roz-
dzielajacych szczeliny skrzelowe. Wplywajaca do
gardzieli woda jest filtrowana przez szczeliny kosza,
nastepnie dostaje si¢ do jamy na zewnatrz kosza
skrzelowego (atrium) i pojedynczym wspOlnym
otworem wyplywa na zewnatrz.

Obecnos¢ kosza skrzelowego ze wspOlna jama
zewngetrzng nie jest cecha wyltacznie lancetnika.
Identyczny narzad wystepuje tez u typowych osto-
nic (podtyp Tunicata). Stadia larwalne tych zwie-
rzat majq strung grzbietowy i, jak lancetnik, brzuszng
orze¢siong bruzde (endostyl) na dnie kosza skrzelo-
wego. Dotychczas nie wiadomo, czy kosz skrzelowy
jest przystosowaniem do zycia na dnie morskim, czy

= - dzaje lancetnikow charakte-
ryzujg si¢ mniej lub bardziej
: - zaznaczong asymetrig budowy
" ciala, wyrazajacqg si¢ przede

wszystkim w potozeniu ujscia

atrium. Przyczyng powstania

tej asymetrii jest Srubowy tor
plywania larw lancetnika: dzigki asymetrii otwor
gebowy (tak jak u orzeska pantofelka) znajduje si¢
stale w przodzie do kierunku ruchu.

Dojrzate stadia planktonowych przejrzystych
salp (gromada Salpae) stosunkowo najbardziej
wsrod ostonic przypominaja plan budowy lancet-
nika. Okre¢zne migsnie, kolejno zaciskajace ciato,
przepychaja wode przez serie szczelin skrzelowych
1 wyrzucajq ja przez otwor wylotowy, co wytwarza
naped odrzutowy. U typowych salp miejsce atrium
zajela ukos$na azurowa przegroda, oddzielajaca
przednig i tylng czeS¢ jamy gardzieli. W odrdznie-
niu od rozdzielnopiciowego lancetnika o seryjnych
gonadach wszystkie ostonice maja pojedyncze ze-
stawy zaréwno meskich, jak i zefiskich narzadow
plciowych. Planktonowe salpy i osiadie ascidie
mogg rozmnazac si¢ bezptciowo przez paczkowa-
nie. Te pierwsze wytwarzaja wzdiuz stolonu diugie
sznury osobnikow.

Ostonice wydzielaja szkielet zewnetrzny z sub-
stancji (tunicyny) o takim samym sktadzie chemicz-
nym jak celuloza (bg¢dgcej polimerem glukozy),
a krystaliczna struktura jej wigzek nieco przypomi-
na budowg kolagenu.

Osiadte ascidie (czyli zachwy; gromada Asci-
diae) maja jelito, ktore przyjmuje ksztait litery U
po przytwierdzeniu si¢ przez larwe przednim kon-
cem ciata do podioza i zaniku larwalnego ogona
(tylko w nim wystepuje struna grzbietowa). Atrium
niemal catkowicie otacza cylindryczny kosz skrze-
lowy. Ruch rzgsek wymusza przeplyw wody przez
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kosz. Oka kosza wypeinia muko-
polisacharydowa siec, na ktorej
zatrzymuja si¢ drobiny pokar-
mu. Sie¢ z pokarmem okresowo
trafia do otworu pokarmowego
wzdtuz orzesionej bruzdy po
stronie anatomicznie brzusznej
(homolog peinigcego t¢ sama
funkcje endostylu lancetnika).
W atrium zazwyczaj dochodzi do
zaplodnienia komorek jajowych
przez wessane z woda plemniki
innych osobnikéw. Liczne gatun-
ki ascidii, rozmnazajac si¢ przez
paczkowanie, tworzg kolonie
zlozone z wielu organizmow.

Pokrewne salpom i asc-
idiom pyrosomy tworza
ogromne cylindryczne ko-
lonie (osiggajace 20 m diu-
gosci) ptywajace swobodnie
w toni oceanicznej.

Zupelnie inna jest anato-
mia malefikich (mierzgcych
najwyzej kilka milimetrow)
planktonowych apendikularii (nazywanych tez
ogonicami, gromada Appendiculariae) przypo-
minajacych larwy ascidii. Ich ogon peini funkcje
lokomotoryczna, ale, inaczej niz u pierwotnych
strunowcow, wygina sie z gory na dot, a nie na
boki. Pozwala to przypuszczac, ze w toku ewolucji
genom ,zapomnial” o jego pierwotnej roli, ktora
zostata odtworzona w inny sposob (sytuacja taka
wystapita réwniez w ewolucji ssakow wodnych).
Prawdopodobnie przodek ogonic byt pelagiczng
ascidig. Apendikularie wydzielajgq ostonke, ktora
odszczepia si¢ od powierzchni ciata, tworzac do-
mek o bardzo skomplikowanej konstrukeji. Ogon
faluje, nagarniajac do niego wod¢ — wptywa ona
parg otwordw zakrytych stosunkowo grubg siatka
1 wyptywa pojedynczym ujSciem. Wewnatrz znaj-
duje si¢ mukopolisacharydowa sie¢ wychwytujaca
czgstki pokarmowe. Co pewien czas apendikularia
odrzuca domek i buduje nowy (wystarcza jej na to
kilka minut).

Znaczacym wydarzeniem w ewolucji Deute-
rostomia byto powstanie orzgsionej planktonowej
larwy. Poniewaz przypomina ona nieco trochofore,
niektorzy badacze przypuszczali, ze rozdzielenie
sie zwierzat na pierwouste i wtorouste dokonato
si¢ w stadium malenkiego organizmu swobodnie
plywajacego w toni morskiej. Larwa wtéroustych
polstrunowcoéw (tornaria) czy szkartupni nie jest
jednak homologiczna larwie zwierzat trochoforo-
wych badz czutkowcodw. Jej uktad rzgsek napedza-

6. Polycarpa
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Pokrewienistwa zachw i ogonic

jacych pokarm do otworu gebowego powstat nie-
zaleznie od rzgsek trochofory i funkcjonuje inaczej
niz one. Co wigcej, potstrunowce (typ Hemichor-
data) i szkartupnie (typ Echinodermata) znajdujg
si¢ wysoko na drzewie pokrewienstw molekularnych
—wyzej od strunowcdw. Ich anatomia jest wige naj-
prawdopodobniej zaawansowana modyfikacja pla-
nu budowy najpierwotniejszych strunowcow.

Potstrunowce mutojady

Dzisiejsze polistrunowce sa reprezentowane przez
dwie grupy zwierzat zupeinie niepodobnych zardow-
no pod wzgledem anatomii, jak i sposobu zycia. Nie
wiadomo, ktéra z nich jest blizsza przodkowi — by¢
moze zadna. Potstrunowce mulojady, nazwane jeli-
todysznymi (gromada Enteropneusta), majg liczne
szczeliny skrzelowe i seryjne gonady, co upodabnia
je do strunowcow. Ze wzgledu na to, ze zwierz¢ta
te ryja w osadzie, ujScia szczelin sg ostonigte skor-
nym fatdem dziatajagcym mniej wigcej tak jak atrium
lancetnika, ale uksztattowanym niezaleznie. Zwie-
rzeta te nie majg osiowego szkieletu hydrauliczne-
go (struny grzbietowej), cho¢ badacze probujg si¢
doszukac jego homologu nad otworem gebowym.
Ryjacemu perystaltycznie mutojadowi nie jest on
jednak potrzebny i niewykluczone, ze struna zostata
zredukowana, pozostawiajac po sobie niefunkcjo-
nalny rudyment. Nie ma roOwniez cewki nerwowej,
ale sg pnie nerwowe — brzuszny i grzbietowy.
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Pokrewienistwa dzisiejszych potstrunowcow

Cechg wyr6zniajacg polstrunowce jest
przedustny oddzial ciata, ktory u jelitodysznych
ma posta¢ umi¢$nionego narzgdu przystosowa-
nego do hydraulicznej penetracji mutu. Peini on
takie same funkcje jak ryjek priapuldéw, poniewaz
zwierzeta te podobnie do dzdzownic odzywiaja si¢
substancjg organiczng obecng w osadzie. Przepusz-
czaja przez jelito ogromne jego ilosci, pozostawia-
jac za sobg cylindryczng mas¢ odchodow. Niektore
ryja glebokie, rozgaltezione nory, w ksztalcie litery
U (np. Balanoglossus), wyrzucajac na zewnatrz
jednym z ujs¢ odchody, ktdre tworzg piramidalny
zw0j na powierzchni dna morskiego. Inne zbie-
rajg z powierzchni osadu substancj¢ organiczng
wraz z mikrobialng matg (m.in. niedawno odkryty
Torquarator), wykorzystujac boczne wyrostki kot-
nierza — cz¢Sci ciata tuz za sptaszczonym dyskiem
przedustnym. Eksploruja dno systematycznie, po-
zostawiajac spirale i meandry z wateczka odcho-
dow. Skamieniatosci takie znajdowano od dawna,
ale diugo nie udawato si¢ zidentyfikowac ich spraw-
cow. Zwierzeta z tej galezi rozwojowej zachowaly
seryjne boczne wypustki jelita.

odchody

,szew zygzakowaty” ’. 1
Ve

Potstrunowce
filtratory

Jeszcze bardziej ztozone sg
wyrostki kolnierza pioro-
skrzelnych (gromada Ptero-
branchia). Tworzg one apa-
rat filtracyjny skiadajacy sie
z pierzastych czutkow (dwa
albo osiem do jedenastu) wy-
rastajacych po bokach otwo-
ru gebowego. Tylko niektore
z tych osobnikéw, o stosun-
kowo duzych rozmiarach
(Atubaria 1 Cephalodiscus),
zachowaly par¢ otworéw
¢ skrzelowych zapewniajacych
. skrzelowy P T -

anus tacznos¢ gardzieli ze Srodo-
) wiskiem zewng¢trznym, ho-
mologicznych szczelinom
skrzelowym jelitodysznych.
Pioroskrzelne to bowiem ma-
lefikie, milimetrowych roz-
miarow i prowadzace osiadly
tryb zycia zwierzeta o peche-
rzykowatym ciele na cienkiej
todyzce. Maja U-ksztattne
jelito, z otworem odbytowym
na grzbiecie. Rozmnazaja si¢
bezplciowo — wypaczkowuja nowe osobniki z to-
dyzki — tworzac klonalne kolonie pofaczone stolo-
nem. Od strony funkcjonalnej sg zatem analogami
mszywiolow.

Dysk przedustny pidroskrzelnych stuzy im do
pelzania. Znajdujace si¢ na nim gruczoly wydzie-
laja kolagen, z ktorego zwierzeta te lepig rurkowaty
szkielet kolonii. Ma on posta¢ nieregularnych ko-
mor z wyrostkami (Cephalodiscus) lub ptozacych
si¢ po podiozu rurek (Rhabdopleura) z naprze-
miennie po bokach dobudowywanych wateczkow.
Szkielet formowany jest na wzor gniazda os, choc
z zupetnie innego tworzywa. Osobniki ,liza” ujScie
rurki na zmiang¢ — to z jednej, to z drugiej strony —
i porcje biatkowego tworzywa zygzakowato stykaja
si¢ posrodku. Jest to charakterystyczna struktura
pozwalajaca tatwo rozpoznac kopalne pioroskrzel-
ne (graptolity), co po raz pierwszy w 1949 roku
wykazal Roman Koztowski (1889-1977). Swoisty
jest takze przebieg rozwoju kolonii pidroskrzel-
nych. Powstata z zaplodnionego jaja orzgsiona
planktonowa larwa Rhabdopleura, osiadajac catg
powierzchnig na podtozu, wydziela kopute o orga-
nicznej Sciance i przechodzi w niej metamorfoze.
Uformowany osobnik przebija nast¢pnie Scianke
kopuly i rozpoczyna budowe rurki. W ten sposob

dysk
przedustny

Cephalodiscils

lofofor
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w wyniku bezplciowego rozmnazania powstaje ko-
lonia osobnikdw identycznych genetycznie.
Potstrunowce sa wyjatkowo konserwatywny-
mi organizmami, prawdziwymi zyjacymi skamie-
niatoSciami. Paleozoiczne graptolity roznity si¢
od dzisiejszych pidroskrzelnych przede wszystkim
dymorfizmem piciowym. Samce budowaly rurki
o mniejszej Srednicy. W toku ewolucji
graptolitow pierwszy osobnik za-
czat budowac swojq rurke pio-
nowo, doprowadzajac przez
paczkowanie do powstania
kolonii przypominajgcej
drzewko. Najbardziej
roznorodne byly grapto-
lity planktonowe, ktorych
pierwszy osobnik rozpo-
czynal budowe rurki, po-
zostajac w toni wodnej, nie

1. osobnik
samiec?
"

. . . . koputa larwy
osiedlajac si¢ na podtozu. (prosicula)
W pelagialu niemozliwe Rhabdopleura

jest spotkanie si¢ wyrzucanych
do wody komorek piciowych,
dlatego osobniki meskie w stosunko-
wo krotkim czasie zostaty wyeliminowane z kolonii
planktonowych graptolitow. Bogaty kopalny zapis
przemian szkieletu ich kolonii umozliwia fascynuja-
cy wglad w ewolucje behawioru (sposobow zacho-
wania). Okazuje sie¢, ze wielokrotnie dochodzito do
wyksztafcenia w petni zintegrowanego superorga-
nizmu 0 szczegoiowo okreslonej liczbie osobnikow
i specyficznym ksztalcie wznoszonego przez nie
szkieletu kolonii. Osobniki graptolitow budowaty
nie tylko wlasne rurki, lecz takze struktury wspolne:
kraty, kolce i ptetwowate stateczniki. Cata kolonia
plywata w toni wodnej niczym rybka, obracajac si¢
wokot osi. W jednej z linii ewolucyjnych na skutek
redukcji pozostaty w kolonii zaledwie dwa osobniki.
Graptolity wymarly bezpotomnie 320 min lat temu.
Filtracja za pomoca aparatu czutkowego,
U-ksztaltne jelito i brak szczelin skrzelowych to
cechy wskazujace, ze z pidroskrzelnymi ewolucyj-
nie powigzane sg szkartupnie. Form posrednich nie
udalo si¢ jednak dotychczas zidentyfikowac.

Szkartupnie tfodygowe

Szkartupnie (typ Echinodermata) wyr6znia bardzo
charakterystyczny wapienny (a doktadniej: zbudo-
wany z kalcytu wysokomagnezowego) szkielet po-
wstajacy wewnatrzkomorkowo w mezodermalnych
tkankach ciata. Chociaz budowg przypominaja pio-
roskrzelne, ztozonos¢ poszczegdlnych narzaddw
jest dostosowana do osigganych przez nie centy-
metrowych rozmiarow.

490 min lat
kambr

planktone
od 1. osobnika

gatazki'potaczone
disepimentami

o

kolonia“catkowicie
uniesiona,

zygzakowaty
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Pochodzenie planktonowych graptolitow i ultrastruktura kolagenu
z ich szkieletu kolonii

Mimo licznych skamieniatosci, ktore zachowa-
ty si¢ dzicki mineralnemu szkieletowi, pochodzenie
szkartupni pozostaje tajemnicg. Najstarsze z nich,
sprzed 535 min lat, nie wykazywaty osiowej (ra-
dialnej) symetrii, a odbyt znajdowat si¢ na koficu
ich workowatego ciata. By¢ moze jelito w ksztalcie
litery U powstalo niezaleznie od pidroskrzelnych.
Pierwotnie czutki prawdopodobnie tworzyty dwa
zestawy znajdujgce si¢ po bokach otworu gebowego
i miescily si¢ w rzedach biegnacych wzdltuz orzesio-
nych bruzd na powierzchni ciata. Po wciggnieciu
czutkow bruzdy byly ostaniane z bokéw skornymi
faldami. U pierwotnych osiadtych szkartupni bruz-
dy ambulakralne — w zwigzku z doskonaleniem fil-
tracji — rozgalezily si¢, tworzgc nieregularny ukfad
pieciu promieni. Pigciopromienna symetria, cechu-
jaca wszystkie poZniejsze szkartupnie, nie jest za-
tem cechg pierwotna tej grupy. PdZniej konice bruzd
znalazly si¢ na uniesionych wyrostkach (ramionach
—tak jak u Lepidocystis). U nieco p6zniejszych form
ramiona rozrastaly si¢, w wyniku czego powstawaty
peczki lub uktady pierzaste. Okofo 520 min lat temu
uformowal si¢ wyodrebniony fodygowaty oddziat
ciafa stuzacy do ukorzeniania si¢ w osadzie badz
cementacji do twardych obiektow (Gogia).

Szkielet pierwotnych szkartupni sktada si¢
z licznych drobnych plytek umiejscowionych tuz
pod powierzchnig ciata. Cho¢ byt to szkielet we-
wnetrzny, najwidoczniej okazal si¢ wystarczajaco
skutecznym zabezpieczeniem przed drapieznikami,
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a uszkodzenia nabtonka tatwo si¢ goily. Przemia-
ny szkieletu wapiennego polegaly przede wszyst-
kim na Scislejszym dopasowaniu coraz mniejszej
liczby plytek i usztywnieniu catej konstrukeji. Taka
tendencja przejawiala si¢ rOwniez w ewolucji linii
rodowej prowadzgcej ku dzisiejszym liliowcom
(gromada Crinoidea). Szkielet ich todygi formowat
si¢ najpierw przez zamian¢ chaotycznego ukiadu
plytek w piec regularnych szeregdw (np. Aethocrinus
sprzed 490 mln lat), a nast¢pnie przez zespolenie
ich po pieC w lite pierScienie. Pigciopromienna sy-
metria aparatu filtracyjnego przeszta w ten sposob
na pozostale czesci szkieletu. Rownolegle zlewaty
sie w pierScienie plytki okrywajgce nasady ramion.
Liczba rozgaleziefi ramion rosta, przejawiajac ten-
dencj¢ do tworzenia pierzastego uktadu odgalezien
ostatniego rzedu (pinnul). Na nich znajdowaty si¢
pozbawione szkieletu wynicowywane czulki, czyli
,N0zki” ambulakralne. Zachowaly si¢ odziedzi-
czone po przodkach faldy skorne biegnace wzdtuz
rzedow czutkow. U pierwotnych szkartupni cztony
ramion byly zestawione dos¢ SciSle. Skurcz wto-
kien cytoszkieletu komorek (jak rowniez charak-
terystycznego wytacznie dla szkartupni kurczliwe-
go kolagenu) umozliwial rozchylanie ramion, ale
ukfad mi¢Sniowy byt bardzo staby, dlatego pierwot-
ne szkarfupnie poruszaly si¢ w niewielkim stopniu.

Sprawnos¢ ruchowa liliowcdw nieco si¢ zwigk-
szyta okoto 350 mln lat temu, gdy pojawito si¢ migs-
niowe osadzenie wasow (cirri) wyst¢pujacych na
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wickszych cztonach todygi. Mozna je rozpoznac
po dwubocznej symetrii stawOw mi¢dzy cztonami
(z poprzeczna bruzda i polami przyczepow migs-
ni). Pod koniec ery paleozoicznej (Nowracrinus
sprzed 250 min lat) mi¢Sniowe stawy, umozliwia-
jace dosc¢ szybkie i efektywne ruchy, pojawily si¢
rowniez u rozgalezien ramion. Na poczatku ery
mezozoicznej zyly juz liliowce (Holocrinus sprzed
240 mln lat), ktorych wickszoS¢ potaczen stawo-
wych ramion zaopatrzona byta w mi¢snie. Z tych
form wywodzg si¢ wszystkie pOzniejsze liliowce.

Oderwanie si¢ od podtoza nie byto juz dla li-
liowcOw problemem. Ruchliwa fodyga pozwalata
im na swobodne poruszanie si¢ po dnie. Doprowa-
dzito to do jej fizjologicznego odtamywania si¢ we
wczesnych stadiach rozwojowych i ewolucyjnego
skrocenia do guzikowatego rudymentu, gesto po-
krytego cirri. Obecnie dominuja liliowce beztody-
gowe (rzgd Comatulida), ktore przemieszczaja si¢
po rafach koralowych na cirri, przyczepiajac si¢ do
podtoza ich pazurowatymi zakonczeniami. Moga
nawet przeplywaé pewne odlegtosci w toni mor-
skiej, machajac ramionami jak skrzydtami. Sa te-
raz w rozkwicie, intensywnie ewoluujgc od 210 min
lat. W toku ewolucji czeste sg epizody odwrdcenia
kierunku zmian. Na przyktad jedna z najpospolit-
szych dzisiejszych grup glebinowych liliowcow to-
dygowych (rzad Bourgueticrinida) powstata przed
150 mlin lat z beztodygowych komatulidow. W od-
tworzonej todydze wystepujg migdzy cztonami
podobne potgczenia migSniowe jak w przypadku
cirri. Gdyby nie zapis kopalny (potwierdzony przez
dane molekularne), nie sposob byloby stwierdzic,
jak przebiegata ewolucja tych zwierzat.

Pochodzenie szkartupni
wolno zyjacych

Dominujace dzi§ szkartupnie uzy-
skaty swobod¢ przemieszczania
si¢ po dnie morskim w zupetnie
inny sposob juz przed co naj-
mniej 480 min lat. Szczegdlng
ich cechg sg czutki zakonczone
przylgami stuzace do przy-
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rozgwiazdy twierdzania si¢ strong ggbowa
do podioza i kroczenia po nim
Echinoidea - w porownaniu ze szkartup-

niami fodygowymi sg wigc
one ,,postawione na glowie”.
Niewykluczone, ze ich przod-
kami byly ptaskie szkartupnie
osiadte (podobne do kam-
bryjskiej Camptostroma),
ktore potrafity, przewrdcone

Holothurioidea
strzykwy





