TOM XXXV 1989 ZESZYT 3/4 WIADOMOSCI EKOLOGICZNE

January Weiner Przemiany bioenergetyczne
Zaklad Ekologii Ekosystemow u eko]ogéw
Instytutu Biologii Srodowiskowe;

Uniwersytetu Jagiellonskiego AgEtyls .
ey S Ecologists’ energetic
30-060 Krakow transformations
1. Wstep

Wszyscy polscy ekolodzy wiedza co to jest bioenergetyka. W latach 60. 1 na
poczatku lat 70., kiedy najszybciej rozwijala sie polska ekologia, na calym
Swiecie dominowala bioenergetyczna problematyka Miedzynarodowego Pro-
gramu Biologicznego. Od tego czasu wiele sie¢ zmienito, pozostato jednak
przekonanie, ze energia jest ,,waluta wymienialna™: jezeli ekologia jest ekono-
mia przyrody, to bioenergetyka zajmowalaby si¢ jej finansami. W kazdym
razie, bioenergetyka pozwala na ilosciowy opis dynamiki wiekszosci procesow
odbywajacych si¢ zarowno na poziomie osobniczym jak 1 populacyjnym czy
ekosystemowym. Znaczenie bioenergetyki dla ekologii jest wiec trwale, ale
aktywne zainteresowanie badaczy ta tematyka zmienia si¢ z czasem. Po okresie
fascynacji w latach 60. 1 70. bioenergetyka zeszta na dalszy plan, teraz znowu
powraca na tamy czasopism ekologicznych, chociaz rzadko manifestuje swoja
obecnos¢ w tytulach prac.

Obraz dzisiejszy 1 perspektywy na przyszios¢ mozna latwie] zrozumiec
sledzac dotychczasowe zmiany w sposobie pojmowania bioenergetyki przez
ekologow. Autor niniejszego opracowania najpilniej sledzit rozwoj badan nad
ssakami 1 ptakami. Bez roslin 1 bezkregowcow obraz bioenergetyki ekologicz-
nej dawnie), dzis 1 w przyszlosci bedzie zapewne znieksztalcony, ale moze za to
narysowany pewniejsza kreska. Zywie tez glebokie przekonanie, iz ogolne
problemy metodologiczne, ktore zamierzam tutaj poruszycC, nie s3 bynajmniej
ograniczone do jakiejs wybrane) grupy organizmow.

2. Korzenie

Brak danych na potwierdzenie tezy, ze ,,juz Arystoteles...”(itd.), ale istote
bioenergetyki uchwycit niewatpliwie Lavoisier, wktadajac swinke morska do
kalorymetru (Lavoisier 1 LaPlace 1780, cyt. wg Klei1bera 1968). Od tego
czasu az do lat ostatnich postep koncepcyjny w bioenergetyce nie byt wielki.
W latach 30. 1 40. naszego wieku wyraznie wzrosto zainteresowanie bioener-
getyka ze strony nauk rolniczych. W latach 60. sposob myslenia bioener-
getykow rolniczych z wielkim sukcesem przeszczepiono do ekologii. Bestsel-
lerem zostata osobliwa, pelna anegdot 1 dygresy ksiazk: zootechniczna, ,,Ogien
zycia” Maxa Kleibera (K 1e1ber 1968). Nastapil okre: wielkiej intensyfikacji
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wszechstronnych badan bioenergetycznych w ekologii, zarowno w odniesieniu
do roslin, zwierzat, jak i calych ponadosobniczo traktowanych ekosystemow.

W czasach Miedzynarodowego Programu Biologicznego (1967—1974)
wyprodukowano ogromna liczb¢ publikacji zajmujacych si¢ metabolizmem,
kalorycznoscia, przepltywem energii przez populacje 1 ekosystemy. Badania
byly prowadzone w kontekscie pewnych zalozen teoretycznych, powiedzieli-
bySmy nawet ze w ramach pewnego paradygmatu (sensu K u h n 1968), co nie
znaczy, ze wszyscy aktywni uczestnicy MPB jasno zdawali sobie z tego sprawe.
W kazdym razie Miedzynarodowy Program Biologiczny mial do$¢ jasno
sformulowane zalozenia teoretyczne (Petrusewicz 1 MacFadyen
1970, Phillipson 1975), czym ro6znit sie korzystnie od innych migdzy-
narodowych imprez tego rodzaju, zadowalajacych si¢ ogolnikowymi slogana-
mi. | e

Kontekst teoretyczny MPB stanowita termodynamika (Morowitz
1968): pamigtano o prawie zachowania energii i o koniecznym wzroscie
entropii. Organizmy i ekosystemy nauczono si¢ traktowac jako otwarte uklady
termodynamiczne. Zauwazono, ze straty cieplne w procesach metabolicznych
sq o wiele wieksze niz wynikaloby z samego II prawa termodynamiki. Szukano
wiec czynnikOw ograniczajacych wydajnos¢ konwersji energii w obrebie
organizmu jak tez regul rzadzacych wydajnoscia produkcji biomasy w ekosys-
temach (Slobodkin 1960, Kozlovsky 1968). Rozczarowanie, ktore
pOzniej nastapilo bylo zapewne wynikiem zbyt wygérowanych oczekiwan.
(,,Mielismy nakarmi¢ ludzkos¢, a skonczyto sie na badaniu respiracji pajakow”,
wzdychano, zanim dla wszystkich stalo sie jasne, ze zapewnienie ludzkosci
przyzwoitego bytu jest domena polityki, a nie terinodyna'miki Co ciekawe,
nauka poszta w las. Dzi§ znowu ekolodzy garna sie do wyreczania politykow
i wladcow ekonomii w dzialaniach na rzecz ratowania Srodowiska). Prze-
ptywowy schemat ekosystemu, wypracowany w okresice MPB (Reichleiin.
1975), oddaje nadal ustugi zarobwno w pracach badawczych Jak 1 aplikacyjnych
nt. obiegu materi (pierwiastkow odzywczych 1 zameczyszczen przemyslowych)
w ekosystemach.

Jednym ze sposobow badania takich problemow, zwlaszcza w ekosys-
temach ladowych, jest rekonstruowanie sieci troficznej 1 ocenianie przeptywu
energii, wyliczonego na podstawie osobniczych budzetow energetycznych
(Weiner 1 Grodzinski 1984). Dane, nagromadzone w okresie MPB
1 pozniej, wystarczaja az nadto, aby budzety -energetyczne osobnikow mozna
bylo szacowac dokladniej niz da si¢ zmierzy¢ parametry demograficzne
populacj. badz zrekonstruowac poprawnie sie¢ troficzng ekosystemu (C o u -
sins 1987).. Rozwijanie metod czy poglebianie eksperymentalnych badan
bioenergetycznych specjalnie dla tych celow wydaje si¢ wiec by¢ zajeciem
jatowym. Jezeli prace tego rodzaju nadal sa wykonywane, to chyba jedynie

dlatego, ze ow ogromny dorobek Miedzynarodowego Programu Blologlcznego
1 Jego epigonow zostal tymczasem zapomniany. |
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Inna grupe zagadnien, Ktora stanowila jakby alternatywny program badan
ekologicznych w latach 60. (ci, ktorzy pamietaja tamte czasy wiedza, iz byla to
opcja wyraznie konkurencyjna), stanowita kwestia stabilnosci populacji 1 eko-
systemoOw. Problematyka ta oparta byla na pewnych teoretycznych roz-
wazaniach, w ktorych wysuwano przypuszczenie, iz o stabilnosci ekosystemow
decyduje ztozonosc sieci troficznej, rozmaitosc drog, ktorymi moze przeptywac
rozdrobniony strumien energii (M ac Arthur 1955). Hipoteza podstawowa
bylo haslo ,Diversity makes stability”, wywodzace si¢ w proste; linii od
pewnych koncepcji cybernetycznych (Shannon i Weaver 1963). W bra-
ku materiatow empirycznych, ktore pozwalalyby na badanie problemu za-
chodzenia nisz, konkurencji czy podzialu zasobow w’ kategoriach energetycz-
nych, ,tymczasowo” zajeto sie sama roznorodnoscia gatunkowa, biorac pod
uwage liczebnosci populacji, ewentualnie ich biomasy. Na po6zniej odtozono
dokladniejsze zajecie su; przeplywaml energu poprzez poszczegolne strumyk1
w ekosystemie. * |

Skutki takiego postepowania 1 dalsze losy owych koncepcji badawczych nie
sa przedmiotem tego opracowania. W kazdym razie, kiedy wreszcie mozna
byto przedstawi¢ strukture niektorych zespolow w kategoriach roznorodnosci
przeptywu energii (np. Gtowacinski i Weiner 1977, 1980, 1983),
okazalo sie, ze problematyka ta cieszy sie niklym zainteresowaniem.

Zgodnie z postulatami obu powyze; wspomnianych podejsc (badania
wydajnosci produkcy lub stabilnosci ekosystemow), ambicjg badaczy dostar-
czajacych danych empirycznych bylo mozliwie doktadne oszacowanie przeciet-
nego zapotrzebowania energetycznego osobnikow w warunkach naturalnych.
Szukano prostych empirycznych zaleznosci, za pomoca ktorych mozna by bylo
szacowac parametry bioenergetyczne np. gatunkow jeszcze nie badanych, albo
przewidywac zapotrzebowanie energetyczne w rozmaitych okohcznosmach
przez ekstrapolacig.

Poszukiwano S$redniej. Im mniejsza byla wariancja wokol sredniej, im
wezszy przedzial ufnosci wokol regresji, tym bardziej zadowalajace byly
wyniki, bo pozwalaly na dokladniejsze przewidywanie. Powodzeniem cieszyly
sie publikacje oferujace gotowe funkcje empiryczne 1 wzory obliczeniowe (np.
Kleiber 1968, Zar 1969, Gessaman 1973, Calder 1974, Gro-
dzinski1 Wunder 1975, Kendelgh 1 111 1977). Zwierze traktowano
jak ,.czarna skrzynke” zaopatrzona w ,wejscie” (konsumpcja energii) 1 ,,Wyj-
Scia” (energia rozproszona czyli ,respiracja”, energia kalu 1 moczu, energia
produkcji). Budzet energetyczny byt suma algebralcznq wszystkich elementow
(Ryszkowski i Petrusewicz 1967, Duncan i Klekowski
1975). O zapotrzebowaniu energetycznym decydowaly warunki srodowiskowe
(np. temperatura), ,koszty rozrodu” byly suma wydatkow energetycznych
ponoszonych przez wyidealizowanego przecietnego osobnika na wydanie
przeci¢tnej, przypisanej mu liczby potomstwa. Taki wzorzec sprawdzal si¢
doskonale w -przyjetych zalozeniach badawczych, ale jego konsekwentne
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przestrzeganie spowodowato, ze w chwili obecnej znaczna cze$¢ wynikow
bioenergetycznych opublikowanych w okresie MPB jest bezuzyteczna dla
wspolczesnych ekologow, nawet dla tych, ktorzy zdecydowanie interesuja sie
bioenergetyka.

Dorobek bioenergetyczny MPB poddany zostal bardzo ostrej selekcii.
Zdecydowana wigkszosc ekologicznych prac opublikowanych w latach 60. i na
poczatku 70. znikta z indeksow cytowan, z drugiej strony jednak wybrane
publikacje przezywaja swoj renesans, a nawet wiecej niz renesans, gdyz ciesza
si¢ popularnoscia jakiej nie zaznaly w okresie MPB. Dam jeden przyklad
z naszego podworka. Ponad dwadziescia lat temu, w Owczesnym Zakladzie
Genetyki 1 Ewolucjonizmu UJ, pod kierunkiem dra W. Grodzinskiego, dwaj
studenci biologii wykonali prace nt. bioenergetyki ciazy i laktacji u dzikich
gryzoni (Kaczmarski 1966, Migula 1969). Wyniki takich badan byly
potrzebne aby obliczy¢ poprawki do oszacowan przeplywu energii przez
populacje gryzoni. Poznano juz wczesniej do$¢ dobrze inne sktadowe budzetdéw
energetycznych: metabolizm spoczynkowy, koszty termoregulacji, kalorycz-
nos¢ katu 1 moczu itd., brakowalo tylko kosztéw rozrodu (na poziomie
populacyjnym wynosily one zaledwie kilka procent przeptywu energii, a wiec
uwzglednianie ich bylo zabiegiem kosmetycznym). Obie prace zacytowano
w tym kontekscie par¢ razy w latach 60., po czym zapadly one w otchlan
niepamigci. Dopiero kilka lat pozniej odnaleziono je po raz wtory i od tego
czasu ciesza si¢ rosnacym zainteresowaniem, staly sie¢ prawdziwymi klasykami
(rys. 1).
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Rys. 1. Przyrost liczby cytowan prac Kaczmarskiego (1966) 1 Miguli (1969) o bioener-
getyce ciazy 1 laktacj dzikich gryzoni (dane na podstawie Science Citation Index)

The increase of citations of papers by Kaczmarski (1966) and Migula (1969) on the
bioenergetics of pregnancy and lactation in wild rodents (data from the Science Citation Index)



PRZEMIANY BIOENERGETYCZNE U EKOLOGOW 203

Zjawisko to jest dos¢ charakterystyczne 1 wynika ze zmiany sposobu
myslenia w ekologii, a w konsekwencji ze zmiany w sposobie postugiwania si¢
bioenergetyka. Mozna wskazac trzy przyczyny, ktore si¢ na to ztozyly. Sa to:
1) postep techniczny w badaniach doswiadczalnych, 2) nagromadzenie infor-
macji w 1losci przekraczajacej prog, powyzej ktorego mozliwe sa nowego typu
uogolnienia, oraz 3) zmiany w sposobie myslenia ekologow w ogole, wynika)a-
ce z konsekwentnego zastosowania neodarwinizmu w ekologii. Omowimy po
kole1 te trzy grupy zagadnien, zaczynajac od najbardziej spektakularnych,
a konczac na najistotniejszych.

3. Postep techniczny

3.1. Wprowadzenie

Szybki rozwoj technik badawczych w naukach przyrodniczych nie ominat
1 bioenergetyki ekologicznej. Miatlo to wplyw nie tylko na podniesienie
standardow wykonywanych badan, ale przyczynito si¢ w znacznym stopniu do
zmian w samym podejsciu badawczym. Postep polegal przede wszystkim na
szerokim rozpowszechnieniu si¢ metod znanych w zasadzie juz od dosc dawna,
ale rzadko stosowanych z powodu ich ztozonosci 1 wysokich kosztow. Boda;j
najwazniejsze bylo pokonanie trudnosci w okreslaniu wydatkow energetycz-
nych zwierzat w warunkach naturalnych lub prawie naturalnych.

3.2. Terenowe metody izotopowe

W latach 70., kiedy zaczeto stosowac ,,ci¢zka wode” do oznaczania tempa
metabolizmu zwierzat w terenie (M ullen 1971a, 1971b, Utter 1 LeFe-
bvre 1973), metoda ta byla bardzo kosztowna 1 niestychanie pracochionna,
tak ze tylko nieliczne laboratoria na swiecie mogly sobie pozwoli¢ na jej
stosowanie. Epatowano nas wowczas pomiarami metabolizmu pojedynczych
jaskotek w locie 1 straszono horrendalnym wzrostem kosztow gdyby badania
prowadzono na reprezentatywnej liczbie osobnikow np. sarny (Mullen
1973). Dzisiaj jest juz na swiecie bodaj kilkanascie laboratoriow, ktore metody
»c1ezkie) wody” uzywaja rutynowo. W praktyce, kazdy kto ma pomyst, kilkaset
dolarow 1 nawiaze wspolprace z jedna z owych pracowni moze do woli
korzystac z dobrodziejstw tej techniki. Mimo szeregu zastrzezen, zatlozenia tej
metody gwarantujg wystarczajaca doktadnosc pomiarow metabolizmu zwie-
rzat bezposrednio w terenie.

Nie ma tu miejsca na omawianie szczegotowo metody ,,ciezkiej wody” w jej
klasycznym wydaniu (Lifson 1 McClintock 1966, M ullen 1973), ani
jej najnowszych modyfikacjt (Wood11n. 1975, Na gy 1980, 1983). W prak-
tyce technika ta wymaga wstrzyknigecia do krwiobiegu badanego zwierzecia
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niewielkiej i1losci pltynu fizjologicznego zawierajacego czastki wody znakowane
stabilnym izotopem tlenu (*®0) i stabilnym (*H — deuter) lub promieniotwor-
czym (°H — tryt) izotopem wodoru. Nastepnie dwukrotnie pobiera si¢ probke
krwi: na poczatku 1 na koncu okresu badan. Przez ten czas zwierz¢ moze
przebywa¢ na wolnosci 1 zachowywac si¢ zupelnie naturalnie. Ze spadku
zawartosci znakowanych czastek oblicza si¢ tempo rotacj tlenu 1 wodoru,
a stad oblicza sie poszukiwane tempo metabolizmu. Trudnosci polegaly na
wysokiej cenie ,,ciezkiego” tlenu 1 na ucigzliwych procedurach pomiarowych:
metoda klasyczna wymagala stosowania spektrometru masowego, do ktorego
probki przygotowywano pracowicie w drodze selektywnej mikrodestylacy
prozniowej] (M ullen 1973). _

Obecnie metode klasyczna tak ulepszono, ze mozna stosowac mniejsza
1los¢ drogich 1izotopow, a procedury analityczne sq znacznie mniej pracochton-
ne (Wood 1 1. 1975, Nagy 1983, Grenot 1 Buscarlet 1988).
W rezultacie lawinowo wzrasta liczba prac postugujacych si¢ klasyczna lub
zmodyfikowana metoda ,,ciezkie] wody” do okreslania zapotrzebowania ener-
getycznego zwierzat w terenie (rys. 2). Dane sg juz dost¢gpne dla kilkudziesigciu
gatunkow ssakow, w tym tak wielkich jak kangury, tyluz ptakow, nawet dla
bezkregowcow (por. N a gy 1987). Mamy tez informacje, 1z dziesiatki takich
prac sq obecnie ,,na warsztatach”. Oprocz USA, metode ,,ciezkie) wody” stosuje
sie¢ we Francyp, Wielkiej Brytani, Holandn, RFN. O ile m1 wiadomo, tylko
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Rys. 2. Przyrost llczby prac. donoszacych o budzetach energetycznych zwierzat w terenie,
zmierzonych metoda podwojnie znakowanej wody (*H,'°0) (dane wg Nagy 1987)

Increasing number of papers reporting on field energy budgets of anlmals as measured by the
doubly labelled water (*H,'®0) (data from Nagy 1987)
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jedna grupa badaczy z Polski uzyskala dostep do tej metody (J. Taylor,
M. Konarzewski — informacja ustna, Gabrielsen 1 in. w druku).

Trzeba przyznac¢, 1z o ile w poczatkowym 'okresie zmierzenie budzetu
energetycznego u jednego lub kilku osobnikow w terenie bylo wystarczajaca
sensacja (M ullen 1971a, 1971b, Utter i LeFebvre 1973,11n.), o tyle
ostatnio metoda ,ciezkiej wody” stosowana jest jako rutynowy sposob
rozwiazywania interesujaco postawionych konkretnych problemow ekologicz-
nych, w pomystowo zaprojektowanych i1 przeprowadzonych na duzym materia-
le eksperymentach (wymieni¢ tutaj dla przykladu eleganckie prace Wester -
terpai1 Bryantal984, Reyera 1 Westerterpa 1985 oraz Gab-
rielsena 1 in. w druku). ' - |

W latach 60. 1 70. wiele eksperymentowano ze stosowaniem promieniotw()r-
czych 1zotopow do terenowych badan metabolizmu, liczac na istnienie silnej
korelacji tempa wydalania tych pierwiastkow z ogolnym metabolizmem
zwierzecia (Chew 1971, Sawby 1973). Nadzieje, ktore kiedyS wiazano
z promieniotworczym cezem '°*Cs i '°’Cs, cynkiem °°Zn i innymi mikro-
elementami okazaly sie jednak plonne (nie mowiac juz o ryzyku zwigzanym
z wprowadzaniem do S$rodowiska izotopow o dlugim okresie potrozpadu
1 emitujacych ,twarde” promieniowanie).

Nadal stosowana 1 wielce obiecujaca jest natomiast metoda i1zotopowa
wykorzystujaca promieniotworczy sod “*Na (Buscarlet 1974, Green
1978, Grenot 1 Buscarlet 1988). Metoda ta oparta jest na podobnym
schemacie doswiadczalnym co metoda ,,ciezkie) wody”. Sod wyst¢puje w natu-
ralnych pokarmach zwierzat ladowych, zwlaszcza roslinozernych, w dosc
stalym (przewidywalnym) stezeniu. Ustalona jest rowniez zawartosC tego
pierwiastka w ciele. Poniewaz jedynym zrodiem sodu jest pokarm, wobec tego
tempo rotacji sodu w puli pierwiastkow ciala jest miarg ilosci skonsumowane-
go pokarmu. Wystarczy zatem wstrzyknac zwierzeciu dawke znakowanego
sodu, a nastepnie mierzy¢ co pewien czas zawarto$¢ tego izotopu w ciele
zwierzecia (mozna to robi¢ przenosnym licznikiem bezposrednio w terenie). Po
szczegOly oraz po argumenty odpierajace szereg mozliwych do postawienia
zastrzezen odsylam czytelnika do literatury (Buscar 1 et 1 Grenot 1985,
Grenot 1 Buscarlet 1988) ' '

3.3. Radiotelemetria

W swoim czasie wiele obiecywano sobie po radiotelemetrii, w nadziei, ze
zdalny pomiar parametrow fizjologicznych, takich jak temperatura ciala, tetno
(EKG) czy szybkos¢ oddechow pozwoli na oszacowanie tempa wydatkowania
energll przez zwierz¢ w warunkach naturalnych(Johnson 1 Gessaman
1973). Mimo postepu elektroniki, dzigki ktoremu znacznie zmniejszono roz-
miary nadajnikow biotelemetrycznych a przy tym zwigkszono ich niezawod-
nosc, zasieg, czas nieprzerwanego dzialania 1 inné wazne cechy, znaczenie tej
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techniki ogranicza si¢ do wspomagania mnych metod (Gessaman 1980).
Przyczyna lezy w duzej labilnosci charakteryzujacej nadajace sie do mierzenia
w ten sposob zmienne fizjologiczne.

Przy obecnej technice, do pomiaru telemetrycznego nadaje sie tylko
szybkos¢ tetna. Poniewaz w roznych sytuacjach fizjologicznych parametr ten
zalezy od wielu czynnikow, nie tylko od tempa metabolizmu, nawet ,,wykali-
browanie” metody poprzez eksperymentalne znalezienie korelacji pomiedzy
szybkoscia t¢tna 1 metabolizmem nie gwarantuje powodzenia (K autz 1981).
Nie jest wykluczone, ze dalszy rozwoj techmniki pozwoli w przysziosci na
poszerzenie te] metody o rownoczesny, zdalny pomiar wielu zmiennych
fizjologicznych, co moze zasadniczo poprawiC jej wiarygodnosc.

Radiotelemetri¢ stosuje si¢ natomiast rutynowo 1 z powodzeniem do
pomiaru glebokiej temperatury ciala zwierzat przy rozmaitych badaniach
bioenergetycznych. Obecnie wiele firm na sSwiecie oferuje szeroka game
profesjonalnie wykonanych transmiterow fizjologicznych (w cenie od kilku-
dziesigciu do kilkuset dolarow za sztuke). Znikly z list cytowan artykuly
1 ksigzki o konstruowaniu transmiterow wlasnym przemysiem, co kiedys bylo
zwykla praktyka (Mackay 1970, Weiner 1 Gorecki 197)5).

3.4. Postep w metodach laboratoryjnych

Rowniez metodyka pomiarow laboratoryjnych jest obecnie znacznie bar-
dziej wyrafinowana. Podstawowy do niedawna aparat: paramagnetyczny
analizator tlenu (np. Beckman lub — u nas — Spirolyt produkowany w NRD)
zastapily niezawodne, stabilne, wygodne w obstudze, a przede wszystkim
o rzad wielkosci dokladniejsze przyrzady zbudowane na podstawie zupelnie
innych zasad fizykochemicznych (czujniki elektrochemiczne: ceramiczne og-
niwa cyrkonowe, mikroogniwa paliwowe i znacznie ulepszone czujniki polaro-
graficzne). Wigksza czulo$¢ pozwala na stosowanie szybszych przeptywow
powietrza, co zmniejsza bezwladnos$¢ czasowa ukladu i umozliwia uzywanie
wigkszych komor pomiarowych. Natomiast gwarantowana stabilnos¢ uwalnia
od potrzeby permanentnej ,,r¢cznej”’ obstugi i kalibracji, dzieki czemu mozliwe
sa automatyczne pomiary dlugotrwate. |

Rozpowszechnienie komputerow rejestrujacych i sterujacych aparatura
w laboratoriach umozliwia wykonywanie eksperymentéw dawniej nieosiagal-
nych. Mozliwe sa wigc np. wielodobowe pomiary metabolizmu, temperatury
ciata, aktywnosct u wielu osobnikOw réwnoczesnie, przy czym mozna za-
projektowac dynamiczne zmiany warunkow doswiadczenia, symulujace np.
naturalne wahania temperatury, oswietlenia, dostgpnosci pokarmu itp. (W e i -
ner 1987a, 1987b). Mozna tez projektowac dlugotrwate eksperymenty interak-
cyjne, w ktorych warunki doswiadczenia zmieniaja sie¢ w zaleznos$ci od
biezacego zachowania si¢ badanych organizmow (Hanski 1985 Perrigo
1 Bronson 1985). Stosuje si¢ niezwykle sprawne i wydajne komory
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klimatyczne, mogace np. zapewni¢ szybkie zmiany temperatury w zakresie od
—60 do +40°C. Brak takich wydajnych wurzadzen chiodniczych moz-
na — kosztem trudnosci pomiarowych — zrekompensowacC uzyciem atmo-
sfery helowo-tlenowej (K oteja 1986). Wszystkie te ulepszenia, stwarzajgce
mozliwosci symulowania mniej lub bardziej naturalnych sytuacj w eks-
perymencie, maja szczegélne znaczenie dla ekologow, ktorych nigdy nie
satysfakcjonowaly warunki laboratoryjne.

3.5. Whnioskowanie wspomagane komputerowo

Zadna proteza nie zastapi tworczych pomystow i odkrywczych skojarzen,
rodzacych sie w glowach badaczy. Jednakze nagminne stosowanie kom-
puterow wywarto znaczacy wplyw na metody opracowywania wynikOw prac
doswiadczalnych 1 sposoby wyprowadzania wnioskow. Sprawy te godne sa
osobnego opracowania, tutaj wystarczy wspomniec o dramatycznym pod-
niesieniu si¢ standardow statystycznego opracowywania wynikow eksperymen-
talnych (a co za tym idzie niebywalym wyrafinowaniu sposobow wnios-
kowania). Warto jednak jeszcze podkreslic znaczenie sieci komputerowych
1 odpowiednich bankow danych dla bioenergetyki, zwilaszcza dla jej za-
stosowan praktycznych (np. symulacja budzetow energetycznych dla potrzeb
gospodarki towieckiej, Hudson 1 White 198)).

4. Bank danych: kapital czy nawis inflacyjny?

To, ze postep techniczny nas omija, bardzo nas niepokoi. Archaiczny
warsztat nie tylko uposledza nasze badania, ale moze tez wkrotce utrudnic
publikowanie w renomowanych czasopismach, jezeli nasze prace empiryczne
nie osiggna wymaganego standardu. Mysle jednak, ze to jeszcze nie jest
najgrozniejsze. Znacznie gorzej bytoby, gdybysmy przeoczyli zmiany w sposo-
bie myslenia. Znaczny postep, jaki si¢ tutaj dokonuje nie zalezy od nowinek
technicznych, ale od umiejetnego korzystania z zasobow informacji zgroma-
dzonych w bibliotekach 1 komputerowych bankach danych.

Miedzynarodowy Program Biologiczny zakonczyt si¢ 15 lat temu, zapat do
badan bioenergetyczno-ekosystemowych mingl, ale dane eksperymentalne
zbierano nadal. Wkladano ssaki 1 ptaki do respirometrow 1 kalorymetrow albo
przy okazji szerszych badan nad gatunkami uwazanymi za ,,wazne” z jakichs
powodow, albo dobierajac gatunki jak znaczki pocztowe: kompletujac serie
1 poszukujac malowniczych ,,egzotow”. Niektorych danych ilosciowych, przy-
datnych dla bioenergetyki ekologiczne), nagromadzity si¢ niestychane ilosci. Na
przyktad, obecnie dysponujemy danymi o metabolizmie standardowym ok. 400
gatunkow ssakow (10% wszystkich zyjacych gatunkow, rys. 3). Oczywiscie, nie
jest to wybor reprezentatywny: znacznie chetnie) do respirometru wkiada sig
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jakiego$ egzotycznego lemura, niz pospolitego gryzonia czy drapieznika.
Jednak réznorodnos$é taksonomiczna w tym zbiorze i tak jest ogromna. To
samo dotyczy ptakow. Mniej intensywnie zbierano dane o ekwiwalentach
kalorycznych tkanek, o strawnosci pokarmu, o kosztach energetycznych
roznych czynnosci itp., ale i takich danych jest sporo. Zmierzono, o czym juz
byla mowa, znaczna liczbe budzetow energetycznych roznych zw16rzqt W wa-
runkach naturalnych. - ' IEIeYIRE
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Rys. 3. Skumulowana liczba danych o metabolizmach podstawowych (standardowych) dzikich
gatunkow ssakow (dane wg Elgar i Harvey 1987, McNab 19838, Wemer — nie
opublikowane). MPB — okres Migdzynarodowego Programu Biologicznego

Accumulation of data on the basal (standard) metabolic rates of wild mammals (data from Elgar
and Harvey 1987, M c N a b 1988, Weiner — unpubl) IBP — the penod of the Internatlona]
Biological Programme - - | LA e |

Zapewne, wiele standardowych badan bioenergetycznych przeprowadzono
bezmyslnie, wskutek inercji: ,,bo tak si¢ robi”, bo nie zauwazono, 1z wygast
paradygmat MPB, bo kto§ wymyslil sposob, jak zmierzy¢ co$, co zmierzy¢
trudno. Pochopny bylby jednak sad, iz owe dane tworza jedynie ,nawis
inflacyjny”. Przeciwnie, umieszczone w odpowiednim banku, dane te stanowia
kapital wielkiej wartosci. Materialy te wykorzystywano rozmaicie. Starym
zwyczajem, hiczono coraz to nowe Srednie i regresje. Ich predyktywna moc
jednak nie wzrastala. W miare przybywania danych dopasowanie bylo coraz
gorsze, a wariancja okazywala sie coraz wieksza (rys. 4). Nie pomagalo przy
tym zwykle porzadkowanie materialu wedhug kryteriow taksonomicznych.

To co dla jednych jest przeszkoda, dla innych okazuje sie zrodlem
inspiracji. Brian K. McNab byl pierwszym, ktory postawit problem adaptacyj-
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nego objasniania mi¢dzygatunkowe) zmiennosci parametrow energetycznych.
Poczatkowo korzystal on z wilasnych danych empirycznych o nietoperzach,
szczerbakach, ssakach mrowkozernych 1 innych dziwnych grupach M cNab
1969, 1978, 1980, 1984, 1986a, 1986b), potem rozszerzyl baze danych o obfite
materlaly z hiteratury (M ¢ N a b 1988a, 1988b). Przywigzanie tego autora -do
metabolizmu standardowego (podstawowego) jako miary budzetu energetycz-
nego zwierzat, przekonanie, 1z pierwsza przyczyna zmiennosci sa obyczaje
pokarmowe, a wreszcie pewna dezynwoltura w sposobach argumentacii,
przysporzyly McNabow1 wielu krytykow (Hayssen 1984, Padley 1985,
Elgar 1 Harvey 1987). Alisci, jak sie wydaje McNab trafit w sedno.
Hipoteza, 1z budzet energetyczny jest dostrzegany przez dobor naturalny,
wskutek czego parametry tego budzetu musza korelowac ze skladowymi
ogolnego dostosowania (M ¢ N ab 1980) wydaje sie by¢ oparta na trafnych
przestankach, nawet jezeli argumentacja McNaba nie wszystkim trafia do
przekonania.
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Nagromadzenie wielkiej 1losci danych umozliwia badanie hipotez o przy-
czynach zmiennosci parametrow bioenergetycznych w sposob bardziej zdys-
cyplinowany, przy uzyciu obiektywnych metod statystycznych. Szereg prac
dotychczas opublikowanych (Hayssen 1 Lacy 1985 Elgar 1 Har-
vey 1987, McNab 1988a, 1988b) otwiera zapewne dluga seri¢ dalszych
badan tego rodzaju. Konieczne jest przy tym ustalenie poprawnosci zalozen,
np. tych o reprezentatywnosci metabolizmu podstawowego dla calego budzetu,

~co wiaze si¢ z badaniem wspolzaleznosci miedzy roznymi parametrami
bioenergetycznymi (np. metabolizm podstawowy, metabolizm maksymalny,
maksymalna termogeneza, metabolizm w terenie itd.), u tych samych osob-
nikow. Duzy material porownawczy umozliwia takie rozwazania (Taylor
1982, Koteja 1987, Weiner 1989), chociaz szereg podstawowych pro-
blemow metodologicznych czeka jeszcze na swoje rozwigzanie. W szczegolnos-
ci niepoko) budz1 fakt, 1z stosowane powszechnie standardowe metody
statystyczne moga nie by¢ w tym wypadku prawomocne (Harvey 1 Mace
1982, Packard 1 Boardman 1988). Na szczescie, tzw. ,,metody inten-
sywnie komputerowe” (,,Bootstrap”, ,,.Jacknife”), ktore wydaja sie adekwatne
(James 1 McCulloch 1985), czekaja za progiem 1 lada moment zostana
uzyte w ewolucyjne) bioenergetyce porownawczej.

Opisane wyzej podejscie badawcze Sibly 1 Calow (1986) nazywaja
podejsciem ,,a posterior1”: oto mamy pewne zmienne 1 staramy sie dostrzec
charakterystyczne wzorce ich rozkladow, aby nastepnie przypisa¢ im inter-
pretacj¢ biologiczna (co jest przewaznie jednoznaczne z wyjasnieniem ich
adaptacyjnego znaczenia). Jest to sytuacja metodologicznie ryzykowna. Grozi
bowiem popadnieciem w bledne kolo ,wszechadaptacjonizmu”, kiedy to
znalezienie adaptacyjnego wytlumaczenia kazdej cechy zalezy tylko od fantaz;ji
badacza (Gould 1 Lewontin 1979). Takiej taktyce badawczej przeciw-
stawia si¢ podejscie ,,a priori”, metodologicznie poprawniejsze (Sibly 1 Ca -
1 o w 1986). Dla ekologii w ogole, a dla bioenergetyki ekologicznej w szczegole,
oznacza to zdyscyplinowany powrot do interpretacji ewolucyjnych (neodar-
winowskich). Wiasnie takie proby konsekwentnej interpretacji wynikow obser-
wacy ekologicznych 1 etologicznych w kategoriach teorii doboru naturalnego
staly si¢ gtownym motorem zmian oblicza tych nauk w ciggu ostatniej dekady.
Bioenergetyka jest zarowno przedmiotem jak i instrumentem tych przemian.

S. Bioenergetyka, mocne wnioskowanie i neodarwinizm

Podejscie a priori, postulowane obecnie w ekologii fizjologicznej (Sibly
1 Calow 1986), polega po prostu na stawianiu klarewnych, falsyfikowalnych
hipotez alternatywnych jeszcze przed przystapieniem do badan empirycznych.
Stawiane problemy musza si¢ albo miesci¢ w ramach aktualnie obowigzujacej
szersze) teoril, albo — jezeli nie sa z nia zgodne — musza explicite dazy¢ do jej
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obalenia. W naukach scistych, a nawet w biologii, postepowanie takie zawsze
bylo bardzo owocne, Platt (1964) nazwal je dlatego ,mocnym wnios-
kowaniem”. Co jednak od czasow Bacona jest oczywiste dla fizykow, powoli
torowalo sobie droge do biologii srodowiskowe;.

Modne kierunki ekologii wspotczesnej: ekologia ewolucyjna 1 behawioralna
przyjelty poprawna metodologie 1 daza do jak najdalej idacej kwantyfikacj
1 formalizacji swych dociekan. Wspolny kontekst teoretyczny opiera si¢ na
zalozeniu o perpetualnie optymalizujacym dzialaniu doboru naturalnego,
przejawiajacym si¢ m.in. w odpowiedniej strategii podziatu (allokacji) zasobow
tak w ciagu calego zycia (teoria optymalnego stylu zycia; Cody 1966,
Stearns 1976, Kozlowski 1 Wiegert 1986), jak 1 w ciagu doby (np.
teorita optymalnego zerowania; Stephens 1 Krebs 1986). Osia calego
paradygmatu jest przyjecie tezy, 1z dobor naturalny doprowadza do najkorzy-
stniejszego bilansu zyskow 1 strat, w ramach istniejacych ograniczen. Badania
nie polegaja wigc na sprawdzaniu hipotezy, ze historie zyciowe zwierzat lub
wzorce ich zachowan sa optymalne. Natomiast pytania dotycza tego, co
mianowicie jest maksymalizowane lub minimalizowane 1 co stanowi ogranicze-
nia, a wiec na czym polega dana strategia. To dopiero moze ttumaczyc sens
poszczegolnych adaptacyt w budowie 1 funkcjonowaniu organizmu.

Rachunek optymalizacyjny wymaga obliczania zyskow 1 strat, a takze
wytyczenia granic w obregbie ktorych przebiega optymalizacja, mierzonych
jedna 1 ta3 sama miarg. Ostateczna miara sukcesu ewolucyjnego: dostosowanie
(fitness) wymyka si¢ ciggle probom pomiarow empirycznych. Jednak przy
porownaniach alternatywnych strategii adaptacyjnych (lub behawioralnych),
przewaga mierzona wydajnoscig energetycznga moze by¢c w niektorych przypad-
kach wystarczajaco dobrym korelatem przyrostu dostosowania (Clut -
ton-Brock 1 mn. 1982, Watt 1986, Arnold 1988). Siegniecie po
bioenergetyke bylo wiec nieuniknione. Rzecz jasna, nie powrdocono do tych
syntez MPB, ktore dotyczyly populacji 1 ekosystemow; odkurzono raczej
doniesienia o osobniczych budzetach energetycznych 1 ich skladnikach. Inna
rzecz, 1z weterani MPB 1 inn1 obeznani z 6wczesna literaturg patrza dzisiaj
z niepokojem na radosny dyletantyzm niektorych ekologéw behawioralnych
1 ewolucyjnych w korzystaniu z ustug bioenergetyki (Gittleman
1 Thompson 1988a, Goldstein 1988).

Budzet energetyczny zaczeto wigc traktowac jako optymalne rozwigzanie
problemu: jak przezy¢ 1 wydac liczne potomstwo, majac do dyspozycji
ograniczone zasoby. Mozna to nazwac koncepcja ,,liberalng”, w ktorej rozwaza
si¢ bez uprzedzen bilans netto zyskow 1 strat, w odroznieniu od rozpowszech-
nione) do niedawna ,,totalitarnej” koncepcji budzetu energetycznego: ztozone-
go hierarchicznie z pewnej liczby sktadowych, o stalych, ,,idealnych” parame-
trach, wynikajacych z ,roli” danego organizmu w ekosystemie i w historii
ewoluc)i. Naturalng — acz skrajna — konsekwencja tego drugiego podejscia
byto dowodzenie wyzszosci niektorych postepowych budzetow energetycznych
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nad 1nnymi, mniej postgpowymi (Konoplev 1 1n 1975, Zotin
1 Konoplev 1978). -_ -

Kiedy wspolczesny ekolog siega do poteznych zloz literatury bioenergetycz-
nej przekonuje si¢ ku swemu rozczarowaniu, ze nie znajduje wszystkich
potrzebnych informacji. Renesans bioenergetyki oznacza wigc rowniez po-
trzebe wznowienia badan empirycznych. Przede wszystkim, jezeli ma byc
rozpatrywany proces optymalizacji, niezbedne jest wyznaczenie (ilosciowe!)
ograniczen dla danego ukladu. _

Do tej pory stereotypowe rozumowanie przypisywato wszelkie ograniczenia

narzucane na organizmy czynnikom srodowiskowym: mogly to byC np.
czynniki abiotyczne, albo inne konkurujgce organizmy, w kazdym razie
czynniki zewnetrzne. Teraz zwrocono uwage na fizjologiczne ograniczenia
kazdego osobnika, narzucone przez histori¢ ewolucyjna 1 odziedziczony zestaw
przystosowan gatunku (dawniej powiedziano by: ,,Bauplan” — termin zreszta
niedawno rewindykowany literaturze anglojezycznej). Tymczasem empiryczne
dane o maksymalnych wartosciach budzetu energetycznego zwierzat okazaty
sie bardzo skape (Kirkwood 1983), mimo ze juz w latach 40. 1 pozniej
Kendeigh (1949, 1973, Keindeigh 1 in. 1977) probowal wykazac, ze
istnieje gorna granica budzetu energetycznego, zmuszajaca organizm do
kompromisoéw przy wydatkowaniu energii. Ten aspekt jego prac az do.dzis
pozostal niezauwazony. Obecnie jednak zainteresowanie czynnikami ograni-
czajacymi budzet energetyczny wyraznie wzrasta 1 nalezy si¢ spodziewac
szybkiego przyrostu danych eksperymentalnych. Istotne sa zwlaszcza infor-
macje o limituyjacym wplywie przewodu pokarmowego (Gross 1 in. 1985,
Karasoviin 1986, Weiner 1987a).. |

Rowniez ekologia populacyjna nie moze zignorowac faktu, ze z ograniczen
fizjologicznych wynikaja mechanizmy determinujace parametry demograficzne:
tempo przyrostu naturalnego czy prawdopodobienstwo przezycia. W tym
kontekscie przestaje dziwiCc renesans zainteresowania bioenergetyka rozrodu
(Loudon 1 Racey 1987, Gittleman 1 Thompson 1988b). Pro-
blem inwestycji rozrodczych bowiem daje si¢ rowniez rozpatrywac w katego-
riach energetycznych. Temat ten zashluguje na osobne opracowanie prze-
gladowe, tuta) wymieni¢ tylko kilka typowych zagadnien badanych ostatnio
metodami bioenergetyki ekologicznej: problem optymalnego rozlozenia w cza-
sie. iInwestycyt rozrodczych (McClure 1 Randolph 1980, Kenagy
1987, Weiner 1987b), podzial kosztow rozrodu pomiedzy obie plci przy
roznych systemach kojarzenia Maxson 1 Oring 1980, Westerterp
i Bryant 1984), z udzialem ,,pomocnikow” (helpers) wlacznie (Reyer
1 Westerter p 1985), optymalne calozyciowe tempo rozrodu (K onigi in.
1988) 1 1nne. .

Istota ,Jliberalnego” modelu strategi zyciowe) jest fakt, ze nie ma nic za
darmo: kazdy zysk okupiony jest jakims kosztem. Analizowanie korzysci
plynacych z rozmaitych strategn zyciowych wymaga wigc takze zmierzenia
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kosztow poszczegodlnych adaptacjyi 1 wzorcow zachowan, do czego bilans
energil jest nieocenionym instrumentem. Ile kosztuje samca sikorki utrzymanie
dominacji wsrod innych samcow? (Roskaft i in. 1986); czy taniej jest
chowac sie, czy uciekac przed drapieznikiem? (Carl 1 Robbins 1988); ile
traci nornik na niewybiorczym spozywaniu pokarmu zawierajacego garbniki?
(Thomas 1 in. 1988); i1le wydaje koliber na utrzymanie swojego tery-
toritum? (Copenhaver 1 Ewald 1980); ktory rodzaj ziarna zjadanego
przez szczygly wymaga najwiekszego nakladu pracy przy huskaniu? (Gluck
1985); co sie energetycznie bardziej oplaca: bojka, czy inne sposoby roz-
wiazywania konfliktow u pajagkow? (Reichert 1988). Odpowiedzi na te
1 wiele innych podobnych pytan, z pozoru bardzo przyczynkarskich, ale
w rzeczywistosci o waznych implikacjach dla wspolczesnej biologii, sa dzisiaj
mozliwe do uzyskania dzieki postgpowi w badaniach bioenergetycznych,
zwlaszcza w metodach terenowych.

Do tej samej grupy problemow mozna by wreszcie zaliczyC zagadnienie
o posmaku zgola eschatologicznym: czy zyC intensywnie, nie dbajac o stan
zdrowia, 1 cale zdobyte zasoby inwestowa¢ w ekspansje, czy tez wybrac
strategie alternatywna 1 posSwigciC czgSC zasobOw na regeneracje organizmu, CO
jest zapewne kosztowne, ale za to przedluza zycie? Problem ewolucyjny
starzenia sie 1 optymalnego wykorzystywania zasobow w skali calego zycia
zostal juz postawiony (Kirkwood 1981), na pewno begdzie nadal dys-
kutowany przy wymianie argumentow bioenergetycznych.

Szarski (1983), a nastgpnie niezaleznie Gnaiger (1987) wysuneh
koncepcije strategii zyciowych oszczednych (,,frugal”, ,,economy”) i rozrzutnych
(,,wasteful”, ,,power”). Sq organizmy, ktore swoje zadania przezycia 1 wydania
potomstwa realizuja przy minimalnych wydatkach energetycznych. Sa tez inne,
ktore to samo zadanie wykonuja ogromnym nakladem zasobow. Obie strategie
sa rownie dobre, skoro sa. Ich zmiennos¢ objawia si¢ jako zroznicowanie
wskaznikow energetycznych o pare rzedow wielkosci u roznych zwierzat.
Dotychczas wyrozniano strategie typu r 1 K, uporzadkowane w gradiencie
wielkosci ciata. Szarski 1 Gnaiger proponuja os ,.f 1 w” albo ,,P 1 E”, dotyczaca
charakterystycznych kosztow energetycznych. Tak jak przez lata uwage
ekologow przykuwalo poszukiwanie cech korelujacych z potozeniem organiz-
moOw na osi r-K (por. Pianka 1981), tak teraz mozna si¢ spodziewac
rownego zainteresowania polozeniem organizmow w przestrzeni wyznaczone]
przez os f-w.

Wracajac do postawionego wyzej pytania, jak zy¢ — dlugo 1 ostroznie, czy
krotko a burzliwie? — mozna w Swietle wszystkich wczesniejszych rozwazan
da¢ wymijajaca, ale pozyteczna odpowiedz: przede wszystkim uprawiac bio-
energetyke ekologiczng!

Autorowi nie szczedzono bardzo pomocnych, bo krytycznych, uwag w dyskusj jaka
wywigzala sie po przedstawieniu powyzszych pogladow na posiedzeniu Komitetu Ekologn PAN:
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calos¢ lub cz¢sC maszynopisu przeczytali rowniez pp. Ela Krol, Jan Kozlowski 1 Pawel Koteja.

Moja to wina, ze nie wszystkie rady uwzglednitem. Romanowi Tertilow1 zawdzigczam angielskie
streszczenie.
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Summary

Once a leading ecological discipline, bioenergetics has found itself in the limelight again having
spent some years in oblivion. In the meantime, though, the paradigm of ecology has changed.
During the International Biological Programme (1967—1974) it was the ecosystem concept that
dominated bioenergetical research (efficiency of biomass production, energy flow, ecosystem
stability, etc.). Recently, bioenergetics focuses more on individuals and serves rather as a tool for
the evolutionary and behavioural ecological research. The rapidly developing theories of optimal
behavior and optimal life strategies have benefited particularly from the use of bioenergetics. Most
of the progress was possible owing to: 1) improvement in measuring techniques (field methods),
2) large collections of data encouraging comparative studies and 3) changes to the theoretical
framework of ecology following the increasing application of neo-darwinian approach.

(wptynelo: 28 III 1989 r.)



