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ru (Błażejowski i współaut. 2015, 2016), 
a ich pokrewieństwo potwierdzają również 
badania filogenetyczne (Cotton i Braddy 
2004). Jedna z takich koncepcji zakłada, że 
szczękoczułkowce (Chelicerata), do których 
należą ostrogony, oraz trylobity, są grupa-
mi siostrzanymi; te dwie grupy obejmuje się 
wtedy nazwą Arachnomorpha.

Interdyscyplinarne badania nad późno-
jurajskimi skrzypłoczami z kamieniołomu 
Owadów-Brzezinki, obejmujące między in-
nymi paleoekologię i ewolucję skrzypłoczy, 
tafonomię zespołów biotycznych twardego 
podłoża, mikropaleobotanikę oraz geochemię 
izotopową wraz z analizą mikrofacjalną, po-
zwoliły na stworzenie scenariusza paleośro-
dowiskowego, opisującego w nowatorski spo-
sób świat wokół laguny Owadowa-Brzezinek 
sprzed 148 milionów lat. 

NAJSTARSI PRZEDSTAWICIELE 
RODZAJU LIMULUS

Najstarszego znanego przedstawiciela ro-
dzaju Limulus Müller, 1785, odnaleziono i 
opisano w polskim stanowisku paleontolo-

WSTĘP

Rząd ostrogonów (Xiphosura), potocznie 
określany mianem skrzypłoczy, jest grupą 
obejmującą trzy współcześnie żyjące, relik-
towe rodzaje morskich limulidów, które w 
zapisie kopalnym występują niezwykle rzad-
ko (Anderson i Shuster 2003, Błażejowski 
2015). Ich delikatny, niezmineralizowany, 
chitynowy pancerz, a także zasiedlanie śro-
dowisk przybrzeżnych o dużej hydrodynami-
ce sprawiają, że znaleziska dobrze zachowa-
nych skamieniałości skrzypłoczy zdarzają się 
sporadycznie (Babcock i współaut. 2000). 
Najstarsze skrzypłocze znane są z zapisu 
kopalnego już od ordowiku (Rudkin i Young 
2009), kiedy żyły razem z trylobitami, któ-
re wyginęły w czasie największej w historii 
Ziemi redukcji różnorodności biologicznej na 
granicy er paleozoicznej i mezozoicznej (Er-
win i współaut. 2002). Grupa ta obejmuje 
cztery reliktowe gatunki i często uważana 
jest za najbliższych żyjących krewnych try-
lobitów (Hendricks i Lieberman 2008). Po-
dobieństwo nie dotyczy wyłącznie cech ze-
wnętrznych, ale również fizjologii i behawio-
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Masowe nagromadzenie skamieniałości 
skrzypłoczy w Owadowie-Brzezinkach wynika 
ze specyficznych czynników środowiskowych, 
gdzie bardzo liczne organizmy bentosowe, 
głównie cienkoskorupowe małże zaliczane do 
pierwoskrzelnych (Protobranchia) oraz kor-
bikulowatych (Corbiculidae), tworzyły miej-
sce żerowania dla zwierząt przydennych, w 
tym skrzypłoczy (Ryc. 3). W badanym pro-
filu skrzypłocze występują wyłącznie w jed-
nej warstwie w najniższej części kompleksu 
III (Błażejowski i współaut. 2016). Biorąc 
pod uwagę behawior dzisiejszych skrzypło-
czy, można wnioskować, że w tak bogatym 
w pokarm obszarze, blisko miejsc sprzyjają-
cych intensywnemu rozmnażaniu, liczne po-
pulacje młodocianych skrzypłoczy gromadziły 
się przed osiągnięciem dojrzałości i migracją 
na głębsze wody (Carmichael i współaut. 
2003, Chiu i Morton 2004, Błażejowski 
2015). Skrzypłocze wykazują bardzo wysoką 
tolerancję środowiskową, zarówno jeżeli cho-
dzi o temperaturę, jak i zasolenie (Schuster 
1982, Walls i współaut. 2002), co sprawia, 
że są w stanie żyć i rozmnażać się w zróż-
nicowanym i zmiennym środowisku (Ehlin-
ger i Tankersley 2009). Uważa się, że ich 
morfologiczny konserwatyzm może być zwią-
zany właśnie z tymi cechami oraz niezwykle 
szerokim spektrum odżywiania (Błażejowski 
2015). Kreatorzy nowego gatunku Limulus 
darwini Kin & Błażejowski zaproponowali 
nowy termin określający ten fenomen ewo-
lucyjny – stabilomorfizm. Jest to morfolo-
giczna stabilizacja w czasie i przestrzeni or-
ganizmu, którego status taksonomiczny nie 
przekracza poziomu rodzaju. Stabilomorfizm 
jest efektem wysoce wyspecjalizowanej stra-
tegii adaptacyjnej organizmów, która znaczą-
co zmniejsza potrzebę tworzenia zróżnico-

gicznym, zlokalizowanym w górnej części 
wyrobiska kamieniołomu Owadów-Brzezinki 
(Ryc. 1, gmina Sławno, powiat opoczyński), 
gdzie odsłaniają się skały węglanowe naj-
wyższej Jury (tyton). Na stanowisku tym, 
poza skrzypłoczami, odkryte zostały również 
inne unikatowe, zachowane w doskonałym 
stanie skamieniałości organizmów morskich 
i lądowych, zarówno bezkręgowców, jak i 
kręgowców (Kin i Błażejowski 2012; Kin i 
współaut. 2013; Tyborowski 2016, 2017; 
Tyborowski i współaut. 2016; Szczygiel-
ski i współaut. 2017). Dostarcza ono ciągle 
nowych informacji o morskim, a także lą-
dowym ekosystemie późnej jury, i to o zna-
czeniu globalnym (Błażejowski i współaut. 
2016). Odkryty w Owadowie-Brzezinkach 
nowy gatunek skrzypłocza został nazwany 
Limulus darwini Kin & Błażejowski, 2014, 
a zgromadzona dotychczas kolekcja tych 
skamieniałości zawiera ponad dwieście oka-
zów. Większość zachowana jest nadzwyczaj 
dobrze w postaci trójwymiarowej, co umoż-
liwia badanie mikrostruktur na powierzch-
ni pancerza (Ryc. 2) (Błażejowski i współ-
aut. 2015, 2019). Ich naukowy opis stanowi 
istotny wkład w poznanie historii życia tej 
grupy zwierząt (Kin i Błażejowski 2014, Lo-
veland i Botton 2015). 

Ryc. 1. Lokalizacja badanego stanowiska.

Ryc. 2. Pozytyw i negatyw artykułowanego pance-
rza późnojurajskiego skrzypłocza z Owadowa-Brze-
zinek (ZPAL X.1/O-B/14.1).

Ryc. 3. Płyta wapienna z masowo nagromadzony-
mi cienkoskorupowymi małżami i doskonale za-
chowanymi późnojurajskimi skrzypłoczami z Owa-
dowa-Brzezinek (ZPAL X.1/O-B/XAC.8.3).
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akwenie. Skutkowało to lokalnie silnym nie-
dotlenieniem wody, czego ślady są wyraźnie 
widoczne w zapisie geochemicznym próbek 
osadu (Wierzbowski i współaut. 2016). Śla-
dy okresowego niedotlenienia obserwowane 
są w badanym profilu geologicznym Owado-
wa-Brzezinek dokładnie w warstwie, z której 
pochodzą znaleziska skrzypłoczy (Błażejow-
ski i współaut. 2016). Ponadto, jedynie ta 
warstwa zawiera charakterystyczny zespół 
złożony z prazynofitów (Pterospermella sp.), 
jednokomórkowych glonów z gromady zie-
lenic, oraz akritarchów (Leiosphaeridia sp.). 
Organizmy te uważane są przez biologów 
za „świadków katastrofy”, potrafiących żyć 
w wyjątkowo niekorzystnych warunkach, 
śmiertelnie groźnych dla innych organizmów 
(Tappan 1980, Guy-Ohlson 1996). Ich ma-
sowe pojawienie się, najczęściej w formie 
„zakwitu”, jest zwykle interpretowane jako 
wskaźnik poważnych zaburzeń środowisko-
wych, jak zmiany zasolenia (Prauss i Riegel 
1989, Dreyer i współaut. 2004), lub wzro-
stu ciśnienia parcjalnego dwutlenku węgla 
(Van de Schootbrugge i współaut. 2007). 
Takie lokalne zmiany o dużej amplitudzie i 
gwałtownym charakterze zwykle korespondu-
ją z przekształceniami i przebudową całego 
ekosystemu, otwierając drogę kolonizacji no-
wym gatunkom i redukując dotychczasowe 
populacje nienadążające z przystosowaniem 
do nowych warunków.  

EPIBIONTY

Powszechnie obserwowanym zjawiskiem 
w środowisku morskim jest zasiedlanie 
wszelkich dostępnych powierzchni twardych 
przez organizmy osiadłe – epibionty. Z ob-
serwacji dzisiejszych skrzypłoczy wiemy, że 
ich pancerze często są siedliskiem różnorod-
nych organizmów osiadłych (Botton 1981, 
Abelló i współaut. 1990, Gutt i Schicken 
1998, Schejter i Bremec 2006); dotyczy to 
szczególnie dorosłych skrzypłoczy, których 
pancerz jest często zasiedlany przez pąkle 
i mszywioły, pokrywające nierzadko znacz-
ną jego część (Tan i współaut. 2011). Więk-
szość tych epibiontów jest oportunistyczny-
mi komensalami kolonizującymi skrzypło-
cze za życia, a tylko nieliczne wykorzystują 
martwe osobniki jako twarde podłoże do 
osiedlania się. Młodociane skrzypłocze zwy-
kle bronią się przed zasiedleniem dzięki ak-
tywnemu zagrzebywaniu w osadzie, jak też 
dzięki kwaśno-lipidowej wydzielinie pokrywa-
jącej pancerz, która pełni funkcję naturalnej 
antybakteryjnej bariery ochronnej (Harring-
ton i Armstrong 2003), zmniejszając ryzy-
ko kolonizacji pasożytniczej (Barthel 1974). 
Co więcej, młodociane skrzypłocze w fazie 
wzrostu często zrzucają pancerz w procesie 

wanych odmian fenotypowych, czyli takich, 
które odzwierciedlają wpływ środowiska na 
ich budowę (Kin i Błażejowski 2014). Nową 
definicję zaproponowano dla zwierząt i ro-
ślin na poziomie rodzaju, które przeżyły co 
najmniej jedno wielkie wymieranie lub kry-
zys biotyczny i przetrwały do czasów dzisiej-
szych (Błażejowski 2015). Jest to definicja 
precyzyjna i testowalna w odróżnieniu od 
nieprecyzyjnego pojęcia „żywych skamieniało-
ści”. Wśród stabilomorfów, oprócz skrzypło-
czy Limulus, znajdują się m.in. przekopnica 
(Triops) oraz rośliny: araukaria (Araucaria) 
i miłorząb (Ginkgo) (zob. Kin i Błażejowski 
2014).

ŚRODOWISKO ŻYCIA I ŚMIERCI

Paleośrodowisko wyższej części profilu ka-
mieniołomu Owadów-Brzezinki, w której wy-
stępują liczne skamieniałości, można określić 
jako płytką lagunę o okresowo ograniczonej 
lub zamkniętej komunikacji z otwartym mo-
rzem. Dotychczasowy stan wiedzy o paleokli-
macie później jury, w tym m.in. kompute-
rowe modele cyrkulacyjne (Sellwood i Val-
des 2008), wskazuje na położenie badanego 
stanowiska w strefie suchego klimatu z po-
granicza stref umiarkowanej i subtropikal-
nej, o bardzo małych opadach i znacznych 
sezonowych ekstremach temperatury, a co 
za tym idzie, również z dużym parowaniem. 
Znajduje to potwierdzenie w wynikach ana-
liz izotopów trwałych węgla i tlenu z Owa-
dowa-Brzezinek (Wierzbowski i współaut. 
2016). Szczegółowe analizy geochemiczne i 
mikrofacjalne wskazują na obecność krót-
kotrwałych epizodów niedotlenienia (hipok-
sji), a nawet okresów beztlenowych (anoksji), 
współwystępujących z gwałtownymi zmiana-
mi zasolenia, po których następował powrót 
do normalnego natlenienia wód (Wierzbow-
ski i współaut. 2016, 2019). Analogiczne 
warunki środowiskowe z fluktuacjami pozio-
mu tlenu, przy podobnych jak w Owadowie-
-Brzezinkach masowych nagromadzeniach 
cienkoskorupowych małżów, były opisywane 
z późnojurajskich utworów południowej linii 
brzegowej Anglii (Wignall 1990). Uważamy, 
że w korzystnych warunkach skrzypłocze w 
wielkich ilościach gromadziły się i żerowały 
w lagunie Owadowa-Brzezinek. Występują-
ca okresowo degradacja środowiska, której 
efekty obserwujemy w zapisach biotycznym 
i izotopowym, w tym zwłaszcza ograniczo-
na wymiana wody, lokalne obniżenie się jej 
poziomu oraz wzrost zasolenia wskutek pa-
rowania (o czym świadczy obecność pseu-
domorfoz po mikrokryształach gipsu w płyt-
kach cienkich), sprzyjało zjawiskom gwał-
townego zakwitu glonów w stagnującym, 
odciętym od otwartego morza, przegrzanym 
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ograniczonej wymianie wody, na twardym 
podłożu uniemożliwiającym zagrzebywanie, a 
więc i oczyszczanie pancerza z patogenów, i 
przy postępującej deterioracji środowiska z 
powodu zbyt dużej liczebności kolonii skrzy-
płoczy, rozrost glonów Zoothamnium duplica-
tum Kahl, 1933 następował bardzo gwałtow-
nie, prowadząc do zatkania (przerośnięcia) 
komór skrzelowych i w efekcie śmierci 96% 
populacji (Shinn i współaut. 2015). Dostępne 
informacje o paleoekologii stanowiska Owa-
dów-Brzezinki sugerują możliwość występo-
wania w późnojurajskiej zamkniętej lagunie 
podobnych warunków; nie bez znaczenia 
jest fakt, że owe analogie dotyczą blisko 
spokrewnionych taksonów (Kin i Błażejow-
ski 2014, Lamsdel 2016). Jest wysoce praw-
dopodobne, że wobec postulowanych przez 
nas warunków paleośrodowiskowych, in-
tensywny wzrost glonów pogłębiający przej-
ście w kierunku anoksji i dalszej kolonizacji 
środowiska przez organizmy beztlenowe, był 
nieuniknioną konsekwencją deterioracji śro-
dowiska, a towarzyszący temu zespół specy-
ficznych przemian biochemicznych sprzyjał 
doskonałemu zachowaniu szczątków, nawet 
tkanek miękkich, w stanie kopalnym. 

Warto zauważyć, że w warunkach natu-
ralnych osobniki młodociane, w porównaniu 
z dorosłymi, są bardziej wrażliwe na zmiany 
środowiskowe, mają też mniejsze szanse na 
przetrwanie migracji do bardziej przyjaznych 
miejsc. Co więcej, pokryte warstwą cienko-
skorupowych małżów dno laguny Owadowa-

okresowego linienia, nie zapewniając warun-
ków do jego zasiedlenia przez wystarczająco 
długi czas (Key i współaut. 1996). Brak epi-
biontów na egzoszkieletach późnojurajskich 
skrzypłoczy, zarówno na Mesolimulus walchi 
(Desmarest) z Solnhofen w południowych 
Niemczech, jak i Limulus darwini Kin & 
Błażejowski z Owadowa-Brzezinek (Barthel 
1974, Kin i Błażejowski 2014), wydaje się 
potwierdzać, że były to formy młodociane. 
Jeżeli chodzi o analizę innych cech morfo-
logicznych, szczegółowa analiza porównawcza 
jurajskich skrzypłoczy z Owadowa-Brzezinek 
z dzisiaj żyjącymi przedstawicielami rodzaju 
Limulus (Kin i Błażejowski 2014) potwierdza, 
że badane skrzypłocze z Owadowa-Brzezi-
nek należą do rodzaju Limulus i reprezentu-
ją formy juwenilne (młodociane). Znaleziska 
skamieniałości śladowych dorosłych skrzy-
płoczy, w tym licznych tropów Kouphich-
nium lithographicum Oppel, z późnojuraj-
skich stanowisk w Niemczech (Schweigert 
1998) i Francji (Gaillard 2010), definitywnie 
potwierdzają nasze przypuszczenia. Na sta-
nowisku Owadów-Brzezinki nie znajdujemy 
skamieniałości śladowych, które mogłyby po-
wstawać przy udziale skrzypłoczy. 

Za młodociane uważa się również wcze-
snokredowe skrzypłocze z formacji Glen Rose 
w Teksasie, których powierzchnie pokryte są 
epibiontami (Feldmann i współaut. 2011). 
Okazy te interpretowane są przez autorów 
jako przykład intensywnej kolonizacji przez 
narosłe na powierzchni pancerza wieloszcze-
ty osiadłe o wapiennych rurkach (Serpulidae), 
z tym, że zasiedlenie nastąpiło pośmiertnie. 
Z kolekcji zebranej w Owadowie-Brzezinkach 
znane są nieliczne okazy zasiedlone przez ser-
pulidy, ale wyłącznie w postaci pojedynczych 
rurek (Ryc. 4), można więc domniemywać, że 
taka kolonizacja również mogła wystąpić po-
śmiertnie. Pomimo iż zwykle nie uważa się 
epibiontów za szczególnie groźne, w pewnych 
okolicznościach mogą one zaburzać funkcje 
życiowe, prowadząc nawet do śmierci swojego 
gospodarza. Patogeniczne zmiany obserwowa-
ne na pancerzach skrzypłoczy są najczęściej 
łączone z bytującymi na nich grzybami, glo-
nami i Gram-ujemnymi bakteriami (Nolan i 
współaut. 2009, Shinn i współaut. 2015). 

ŚMIERCIONOŚNE MIKROORGANIZMY

Opisywane niedawno zjawisko szybkiego 
rozprzestrzeniania się infekcji pasożytniczej 
w hodowli dzisiejszych skrzypłoczy Limulus 
polyphemus (Linnaeus, 1758) doprowadziło 
do bardzo wysokiej śmiertelności młodocia-
nych osobników. W warunkach bardzo duże-
go nagromadzenia osobników na niewielkiej 
przestrzeni, przy wysokim obciążeniu środo-
wiska składnikami organicznymi oraz przy 

Ryc. 4. Artykułowany pancerz skrzypłocza z 
Owadowa-Brezinek. (ZPAL X.1/O-B/2014/2), tel-
son nie jest zachowany. Na powierzchni głowo-
tułowia (prosomy) pojedyncza rurka wieloszczeta 
osiadłego.
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śnie obejmująca cztery reliktowe gatunki, przetrwała 
właściwie niezmieniona od ordowiku (480 milionów lat), 
i była świadkiem masowych wymierań, stąd powszech-
nie używana jest jako przykład „żywych skamieniałości” 
lub „stabilomorfów”. Niniejsza praca poświęcona jest opi-
sowi nowych i doskonale zachowanych skamieniałości 
skrzypłoczy z górnej jury (tyton) kamieniołomu Owadów-
-Brzezinki, który jest jednym z najważniejszych stano-
wisk paleontologicznych opisanych w ostatnim czasie w 
Polsce. Kamieniołom ten znany jest z wyjątkowo dobrze 
zachowanych skamieniałości organizmów morskich i lą-
dowych. Odkrycie licznych okazów młodocianych skrzy-
płoczy w kamieniołomie Owadów-Brzezinki stanowi istot-
ny wkład w badania nad paleobiologią tych stawonogów 
oraz paleoekologią ich środowiska życia. Praca ta podsu-
mowuje ostatnie badania nad tymi unikatowymi skamie-
niałościami i tym, jaki wkład badania te wnoszą w lep-
sze poznanie tej grupy zwierząt. Szczegółowe oględziny 
doskonale zachowanych egzoszkieletów tych skrzypłoczy, 
a także analiza osadu, w którym je znaleziono, pozwoliły 
na stworzenie scenariusza paleośrodowiskowego, według 
którego najbardziej prawdopodobną przyczyną epizodu 
masowej śmiertelności skrzypłoczy była infekcja glonowa.
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LIFE AND DEATH OF LATE JURASSIC HORSESHOE CRABS (XIPHOSURA) FROM OWADÓW-BRZEZINKI: A 
MULTIPROXY PALEOENVIRONMENTAL APPROACH

Summary

The horseshoe crabs (Xiphosura) are one of the most astonishing  group in the animal kingdom. While only 
four species of the them have survived to the modern era, they appear relatively unchanged from the Ordovician 
(480 million years) and witnessed many mass extinction events, that justifies their nickname “living fossils” or “sta-
bilomorphs”. This paper describes the discovery of new, well preserved Late Jurassic (Tithonian) horseshoe crabs 
from Owadów-Brzezinki quarry - one of the most important palaeontological sites in Poland, known from its excep-
tionally well-preserved fossils of marine and terrestrial biota. The discovery of many juvenile horseshoe crabs from 
the Owadów-Brzezinki Quarry a few years ago provided critical material for the studies of their paleobiology and 
paleoecology of their habitat. This paper concludes a number of studies that we have recently conducted, which 
add significantly to our knowledge of the group. Detailed examination of exceptionally preserved exoskeletons of the 
horseshoe crabs together with analysis of surrounding sediment allow to hypothesize about paleoenvironment of the 
site and seem to suggest the pathogenic algal infection as the most probable cause of mass mortality episode.
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