Ewolucja raf

Bogustaw Kotodziej

Instytut Nauk Geologicznych, Uniwersytet Jagiellonski, ul. Oleandry 2a, 30-063 Krakéw;

e-mail: boguslaw.kolodziej@uj.edu.pl

Carbonate build-ups are like Shakespeare; the plays go on -
only the actors change (Robert N. Ginsburg, za: Fligel,
2004, s. 7).

Rozwéj raf kontrolowany jest przez czynniki biotyczne
i abiotyczne. Za ,aktoréw” ekosysteméw rafowych z cytowa-
nego wyzej stwierdzenia R. N. Ginsburga nalezy uznaé nie
tylko konstruktoréw, ale takze organizmy innych gildii rafo-
wych (organizmy wigzgce (binders), bafflers, destruktorzy,
mieszkancy). Parametry fizykochemiczne uwarunkowa-
ne m.in. klimatem, poziomem i chemizmem oceandéw wply-
waja na rozwdj organizméw i charakter sedymentacji
weglanowej, bedac tym samym ,kierownikami planu” (stage-
managers) jak to okreslit Flugel (2004) nawigzujac do afory-
zmu Ginsburga. Niniejszy referat przegladowy koncentruje
sie na znaczeniu czynnikéw biotycznych, takich jak rola or-
ganizméw szkieletowych i mikrobialitow, wptyw destrukeji
biologicznej, wymagania troficzne konstruktoréw oraz ich
ewolucyjne innowacje umozliwiajace zasiedlanie nowych
$rodowisk. Szeroka definicja rafy, obecnie akceptowana przez
wielu badaczy raf kopalnych (cho¢ ich klasyfikacja jest przed-
miotem dyskusji; Riding, 2002), pozwala na poréwnywanie
biokonstrukeji réznego typu i wieku oraz $ledzenie ich ewo-
lucji (Wood, 1999; Stanley, 2001; Kiessling et al., 2002; Kies-
sling, 2009). Analizy te dostarczajg réwniez geologicznej
perspektywy dla zrozumienia wspotczesnych raf i prognozo-
wania ich przysziosci (Wood, 2007). Z drugiej strony zasada
uniformitaryzmu w odniesieniu do wielu raf kopalnych jest
ograniczona.

Przez wiekszos¢ czasu geologicznego (ok. 3.5 mld lat — naj-
starsze budowle stomatolitowe) rafy pozbawione byty organi-
zméw szkieletowych. Réwniez w fanerozoiku mikrobiality s.1.
(t.j. budowane przez automikryt bedacy produktem aktywno-
$ci mikrobialnej lub organomineralizacji) odgrywaty kluczo-
wg role konstrukcyjna w szczegélnosci w budowie kopcow
mutowych (mud-mounds) w pdznym dewonie i weczesnym
karbonie (Webb, 2001). Mikrobiality zwykle tworzyly pierw-
sze biokonstrukcje jakie pojawialy sie po kryzysach biotycz-
nych (fran/famen, perm/trias). Do wczesnej kredy byly one
réwniez waznym komponentem raf budowanych przez kora-
lowce i gabki. Wyrainy spadek znaczenia mikrobialitéw za-
znacza sie od pdinej kredy (Riding, 2005). Zdaniem
Neuweilera et al. (1999) wiele kopcéw mutowych jest efektem
organomineralizacji zwigzanej z rozktadem organizméw
wielkomoérkowych, przede wszystkim gabek, a takie budowle
moga reprezentowacé ekosystemy rafowe istniejace juz w neo-
proterozoiku.

Rafy paleozoiczne byly budowane przede wszystkim przez
mikrobiality i organizmy heterotroficzne (chociaz fotosym-
bioza jest rozpatrywana u tabulatéw i stromatoporoidéow) —
koralowce Rugosa i Tabulata oraz, znacznie wazniejsze dla
raf paleozoicznych, gabki kalcyfikujgce (stromatoporoidy).
W mezozoiku gabki kalcyfikujace odgrywaty lokalnie wazna
role, podczas gdy w kenozoiku stanowig one grupe reliktows.
Spadek znaczenia gabek, nie tylko kalcyfikujacych, koreluje
sie ze stopniowym wzrostem znaczenia koralowcoéw Sclerac-
tinia. Jesli nie uwzglednimy raf kenozoicznych to zaledwie
16-26% raf fanerozoicznych stanowig rafy poréwnywalne
skalg do wspédtczesnych, a wigkszoéé z nich to niewielkie bio-

konstrukcje budowane przez organizmy heterotroficzne i mi-
krobiality (Wood, 1999).

Trendy ewolucyjne, ktére zapewnily skleraktiniom sukces
na rafach to symbioza z zooksantellami, zwiekszanie integra-
cji kolonii (trend obserwowany réwniez u innych kolonij-
nych/modularnych organizméw), szybki wzrost szkieletu oraz
duza zdolnoé¢ do regeneracji. Morfologiczne, fizjologiczne
i behawioralne adaptacje wielu organizméw rafowych, w tym
koralowcéw i krasnorostow z grupy glonéw koralinowych,
byly przypuszczalnie w duzym stopniu odpowiedzia ewolu-
cyjna na wzrost intensywnosci destrukeyjnych proceséw bio-
logicznych — drapieznictwa i bioerozji — w plytkowodnych
$rodowiskach morskich, szczegélnie od $rodkowego mezozo-
iku (tzw. mezozoiczna morska rewolucja) (Wood, 1999).
W kredzie nastapil spadek znaczenia koralowcow faceloidal-
nych (gatgzkowych, z biologicznego punktu widzenia pseu-
dokolonijnych), natomiast od eocenu obserwuje sie
spektakularny rozwdj gatazkowych form wieloseryjnych (np.
Acropora, Porites) o silnej integracji polipéw w kolonii,
a w konsekwencji zdolnosci do szybkiej regeneracji (Coates &
Oliver, 1973; Roniewicz, 1996; Wood, 1999). Formy facelo-
idalne, u ktérych wiekszos¢ szkieletu nie jest pokryta ciatem
miekkim, sa podatne na bioerozje, co przypuszezalnie przy-
czynito si¢ do regresu koralowcéw o takiej formie wzrostu
(Roniewicz & Stolarski, 1999).

W $rodkowym paleozoiku wystepowali juz przedstawiciele
wiekszoéci mikro- i makroorganizméw biorgcych udziat
w bioerozji. Znaczna radiacja waznych organizméw draza-
cych: malzy, gabek oraz zeskrobujacych jezowcow i $limakdw
miata miejsce w mezozoiku. W miocenie pojawily sie papu-
goryby oraz pokolcowate, ktére obecnie nalezg do najbardziej
efektywnych organizméw zeskrobujacych i odgryzajacych na
rafach. Od oligocenu—miocenu charakter bioerozji wykazuje
charakter zblizony do wspoélczesnego: dominacja drazacych
gabek oraz zeskrobujacych i odgryzajacych twarde weglano-
we podioze jezowcdw i ryb (Vogel, 1993; Wood, 1999, 2011;
Perry & Bertling, 2000).

Wieloseryjne, gatazkowe koralowce s tatwo kruszone
przez fale oraz bioerozje. Jednak wysoki potencjat regenera-
cyjny, efektywna symbioza z zooksantellami oraz wysokie
tempo wzrostu szkieletu umozliwity im zasiedlenie srodowisk
oligotroficznych o wysokim poziomie destrukeji mechanicz-
nej i biologicznej. Adaptacje ewolucyjne glonéw koralino-
wych (szybki wzrost, przystosowanie sie do silnego rozwoju
zeskrobujgcych roglinozercéw) sprawily, ze sg one bardziej
efektywnymi niz maty mikrobialne organizmami wigzacymi
(Steneck, 1983; Wood, 1999).

Niektére roslinozerne organizmy zamieszkujace rafy (sze-
reg ryb, niektore jezowce) w poszukiwaniu pozywienia (glo-
néw epi- 1 endolitycznych) biorg udzial w kruszeniu
koralowcéw. Ich obecnosé jest jednak istotna dla utrzymania
réwnowagi ekologicznej na wspodltezesnych i zapewne innych
kenozoicznych rafach budowanych przez organizmy autotro-
ficzne (kalcyfikujace krasnorosty) oraz miksotroficzne (kora-
lowce). Zredukowanie organizméw roslinozernych oraz
wzrost substancji organicznych (nutrientéw) powoduje zasta-
pienie zespoléw koralowcowo-krasnorostowych przez glony
niekalcyfikujace oraz filtratoréw, w tym organizmy drazace,
co moze doprowadzi¢ do spadku produkcji weglanowej, a w
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konsekwencji zaniku raf i platform weglanowych (Hallock &
Schlager, 1986).

Wspdlczesne zespoly rafowe czesto tworza struktury wy-
sokiego reliefu (superstratal growth fabric; Insalaco, 1998)
stwarzajac szereg mikrosrodowisk (w czesci uwarunkowa-
nych bioerozja) zwiekszajac zréznicowanie taksonomiczne
i biomase rafowych biocenoz. W takich rafach pierwotny
wszkielet” (framework) rafy moze ulec zniszczeniu, a jak wy-
kazuja wiercenia na wspoétczesnych rafach, wiekszo$¢ objeto-
ci takich subfosylnych struktur moze stanowi¢ rumosz
rafowy, pustki oraz osad wewnetrzny (40-90%; Hubbard et
al., 1990). Rafy niskiego reliefu (constratal growth fabric),
w tym biostromy rudystowe (czesto nie traktowane z tego po-
wodu za rafy) czy budowle tworzone przez koralowce facelo-
idalne (przystosowane do wigkszego tempa sedymentacii),
posiadaja konstruktoréw zachowanych czesto w pozycji
wzrostu.

W ewolucji Scleractinia zaznaczaja si¢ dwa trendy ewolu-
cyjne. Pierwszy — wrzrost efektywnosci fotosymbiozy oraz
trendy morfogenetyczne — umozliwilt koralowcom zasiedlanie
wysokoenergetycznych $rodowisk oligotroficznych. Drugi
trend to przystosowanie sie niektérych zespotéw koralowcow
(znaczny wzrost, z pewnymi fluktuacjami, w péinej kredzie
i kenozoiku) do zasiedlania $rodowisk marginalnych o duzej
dostawie materiatu silikoklastycznego (Kiessling, 2002; San-
ders & Baron-Szabo, 2005; Browne et al., 2012). Zespoty takie,
czesto pomijane w analizach wspodtczesnych srodowisk rafo-
wych, przystosowaly sie w toku ewolucji do parametréw $ro-
dowiskowych niekorzystnych dla rozwoju koralowcow ze
$rodowisk oligotroficznych, dla ktérych wzrost dostawy sili-
koklastykéw i nutrientéw stanowi istotny czynnik stresowy
ograniczajacy rozwoj rafy. Wéréd najwiekszych zagrozen dla
raf wymienia sie takie duza $miertelno$¢ koralowcow
w zwigzku z procesem blakniecia (coral bleaching), eutrofiza-
cje raf i nadmierny rozwdj bezszkieletowych glondéw oraz
zmniejszong kalcyfikacje szkieletu koralowcdéw w zwiazku
z zakwaszeniem oceanéw. Dyskutowana jest kwestia w jakim
stopniu zachodzace na rafach zmiany sa czescig dlugotermi-
nowych cykli, a w jakim zwigzane sg z przyczynami antropo-
genicznymi  (Wood, 2007). Ostatnie lata to wzrost
zainteresowania zespotami koralowcéw ze $rodowisk mezofo-
tycznych (30-150 m), rozpatrywanymi jako potencjalne refu-
gia dla ryb oraz innych organizméw z zagrozonych
plytkomorskich raf (Lesser et al., 2009). Znane sa réwniez ko-
palne odpowiedniki takich raf, zdominowane przez sklerakti-
nie o pokroju ptytowym (Rosen et al., 2002).

Rozwoj raf mégt by¢ takze kontrolowany przez chemizm
oceandw sprzyjajacy organizmom wytwarzajacym szkielet
z kaleytu niskomagnezowego (wigkszo$¢ paleozoiku, kreda)
lub organizmom budujacym szkielet z aragonitu lub kalcytu
wysokomagnezowego, jak ma to miejsce obecnie (Stanley &
Hardie, 1998).

Czynniki kontrolujace rozwoj raf sa ztozone i brak jest po-
jedynczego czynnika, ktory kontrolowatby globalne rozmiesz-
czenie raf w  konkretnych interwatach czasowych.
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Zmieniajaca sie w czasie geologicznym ekologia organizméw
rafowych, ich trendy morfogenetyczne i wymagania troficz-
ne, wzrost bioerozji i drapieznictwa, zmniejszajgce sie zna-
czenie mikrobialitbw i cementéw synsedymentacyjnych,
muszg by¢ uwzgledniane w analizach raf kopalnych (pale-
oekologii, sedymentologii, tafonomii) i towarzyszgcych im
$rodowisk sedymentacyjnych oraz przy poréwnywaniu ich
z rafami wspoltczesnymi.
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