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1. Wstep

Bioenergetyka ekologiczna wcale nie jest nieciekawa ani maito eko-
logiczna. Rzeczywiscie, w natloku badan nad duzymi ukladami eko!lo-
gicznymi bioenergetyka, ktorej glownym obiektem jest pojedynczy orga-
nizm lub ich niewielka grupa, jakby na pewien okres straciia na znacze-
niu. Przyszedl jednak czas na podsumowanie tych wielkich programow.
W reakeji na nie zaczelo zdobywac sobie coraz wiekszg popularnosc¢ po-
dejscie redukcjonistyczne. Jest to moim zdaniem nowa szansa dla bio-
éne-rge~tyki. W dotychczasowym rozwoju bioenergetyki, przynajmnie] tej
jej czesci, ktora korzysta z modeli matematycznych, wida¢ wyraznie
tendencje do wychodzenia naprzeciw podstawowym problemom ekologii.
Pokazaniu tej drogi tak, jak ja sobie wyobraza autor, stuzy¢ ma ta praca.

Dlugoletnia tradycja, jak rowniez racje biologiczne uksztaltowaly
pewien zbidr zmiennych, ktorymi operuja bioenergetycy (Klekowski
1970, Duncan i Klekowski 1975, Klekowski i Duncan
19735). Wyobrazajg oni sobie organizm zwierzecy w sposéb przedstawio-
ny na rysunku 1. Ilos¢ materii lub energii, ktéra wchodzi w jednostce
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Rys. 1. Tak bioenergetycy ekologowie wyobrazaja sobie organizm zwierzecy

C — konsumpcja, A — asymilacja, R — respiracja, E — produkcja potomstwa,
w — ciezar, 4w — zmiana ciezaru, FU — nie strawione resztki i mocz

How bioenergetics-ecologists imagine the animal organism

C — consumption, A — assimilation, R — respiration, E — production of offspring,
w — weight, Aw — change of weight, FU — indigested remains and urine
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czasu do przewodu pokarmowego nazywa sie konsumpcja i oznacza litera
C. Tylko pewien procent skonsumowanej materii i energii ulega przyswo-
jeniu — te czes¢ konsumpcji nazywamy asymilacjg A. Dokladniej asy-
milacjg nazywa sie iloS¢ materii lub energii, ktéra w jednostce czasu
przeszia przez Scianki jelita, pomniejszong o ilos¢ materii lub energii U
wydalonej w jednostce czasu z moczem, gdyz z pewnego rodzaju nie-
konsekwencjg z punktu widzenia fizjologii ilos¢ F materii lub energii
zawartg w nie strawionych resztkach pokarmu traktuje sie najczescie]
Igcznie z U. W ten sposdb bez popelniania bledu asymilacja moze byc
roziozona na produkcje P 1 respiracje R. Ta ostatnia zmienna informuje
o ilosci materii lub energii zuzywanej w jednostce czasu przez organizm
na speinienie funkeji zyciowych. Produkcje generalnie rzecz biorgc moz-
na rozdzieli¢c na produkcje zwigzang ze zmiang Adw wlasnego ciezaru
w jednostce czasu i produkcjg potomstwa E takze w jednostce czasu.
Zauwazmy, ze pomiedzy tymi zmiennymi bioenergetycznymi zacho-
wana jest pewna sekwencja. Ogolnie rzecz biorgc wyrazi¢ jg mozna ko-
lejnoscia réwnan, za pomocg ktorych zmienne te sg powigzane ze sobg.

Ci= A +:F + U
A=P+ R | (1.1)
P= Aw + E

f"

Rownania te stanowig wyraz faktu, ze takze w tym przypadku obowig-
zuje zasada zachowania materii i energii.

Jednak réwnania (1.1) stajg sie nieprawdziwe, jesli uzyte w nich
zmienne odnosi¢ sie bedg do tej samej chwili. Przeciez na przyklad to,
co jest asymilowane, nie pochodzi z tej czesci materii lub energii, ktora
jest aktualnie konsumowana. Trzeba uwzgledni¢ przechodzenie pokarmu
przez przewod pokarmowy oraz czas trwania procesow trawienia. Ma-
szyna fizjologiczna, jakg stanowi organizm, potrzebuje czasu, zeby podang
przy wejsciu materie lub energie przepusci¢ przez kaskade kolejnych
przemian.

Znaczenie tak wybranych zmiennych bioenergetycznych, poza wzgle-
dami biologicznymi, polega takze na tym, ze bardzo precyzuja one roz-
wazania teoretyczne oraz wyraznie ukierunkowywujg wysitki ekspery-
mentatorow. Wiele oczywiscie prac bioenergetycznych wychodzi poza tak
ustalony kanon i zajmuje si¢ innymi waznymi w bioenergetyce wielko-
sciami. Czynig to zwykle bardziej szczegdélowe modele, np. opisujace
zmiany w czaslie stopnia wypeinienia jelita i wiele innych wielkosci.

Znacznie rzadziej bierze sie w rozwazaniach bioenergetycznych pod
uwage tak zwane kumulatywne wartosci zmiennych bioenergetycznych.
S3 to wartosci wymienionych wyzej zmiennych C, A, P, R, F, U, E wy-
sumowane po wszystkich jednostkach czasu zawartych w przedziale od
pewnego momentu poczgtkowego az do chwili biezgcej.
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2. Pojedynczy osobnik w stalych warunkach

2.1 Najprostsze zaleznoSeci

Podstawowym ukladem badanym i opisywanym przez bioenergety-
kow ekologicznych zwierzgt jest pojedynczy osobnik w Srodowisku sta-
lym w czasie i jednorodnym w przestrzeni. Najczesciej nie buduje sie
jednak teorii, ustala jedynie zaleznosci miedzy poszczegdlnymi zmien-
nymi bioenergetycznymi. Szczegdlng role, do konca nie zupelnie wiado-
mo dlaczego, spetnia w tych rozwazaniach ciezar w, ktory rozni sie¢ cha-
rakterem od wymienionych w poprzednim rozdziale zmiennych. Te ostat-
nie sg chwilowymi szybkosciami przebiegu odpowiednich procesow, na-
tomiast ciezar jest wielkoscig kumulatywng, ktoérg mozna przedstawic
jako sume przyrostow ciezaru Adw w kolejnych chwilach.

w = 24w (2.1)

Zauwazono, ze konsumpcje osobnika w srodowisku stailym w czasie
i jednorodnym w przestrzeni mozna powigzac¢ z jego ciezarem. Wigkszy
osobnik danego gatunku ma najczesciej wiekszg konsumpcje. Najogol-
niej te zalezno$¢ mozna przedstawi¢c w postaci funkcji potegowej.

C = qwH | (2.2)

gdzie aq i by sg stalymi, przy czym przewaznie by << 1. W szczeg6lnym
przypadku, gdy by = 1, zaleznosc (2.2) zawiera w sobie takze czgsto uzy-
wang dla konsumpeji liniowg relacje od ciezaru. Wyjgtkowo dobrze
zwigzek (2.2) zostal przeanalizowany dla skorupiakow (Suscé¢enija
i Chmeleva 1967, SusSéenija 1975), ale jest prawdziwy takze
dla wielu innych grup systematycznych.

Podobnie rzecz sie ma z respiracjg. W takich samych warunkach
respiracje organizmu najlepiej opisuje zaleznos¢ potegowa

R = aywb?: | (2.3)

gdzie a9 i by sg stalymi, najczesciej 2/3 << by << 1. (p. przeglad w pracy
Duncan i Klekowskiego 1975). '
Takze inne zmienne bioenergetyczne probowano wigzac¢ z ciezarem

osobnika. W szczegoélnosci sprawdza sie to w stosunku do produkecji po-
tomstwa, ktore czesto zalezy od ciezaru w sposéb liniowy lub potegowy.

Zaleznosci powyzsze pozostajag ustalone w obrebie gatunku, tzn. pa-
ramefry rownan typu (2.2) i (2.3) charakteryzujg pojedynczy gatunek,
a wlasciwie stadium rozwojowe tego gatunku. Pozwalajga one policzyc¢
wartos¢ zmiennej bioenergetycznej dla osobnika rosngcego, czyli takiego,

torego clezar sie zmienia oraz dla osobnikow w tym samym wieku, ale
roznigcych sie ciezarami.



JANUSZ UCHMANSKI
23

Te najprostsze zaleznosci proébowano tlumaczyé na wiele roéznych
sposobow. Na przyklad: poniewaz parametr b, w zaleznosci respiracji od
ciezaru przyjmuje bardzo czesto warto$¢ zblizong do 2/3, a ciezar osob-
nika jest proporcjonalny do jego objetosci, to wielkos¢ wb: bedzie
w pierwszym przyblizeniu proporcjonalna do powierzchni ciala osobnika,
ktorej czesc bierze przeciez udzial w procesie respiracji. Oczywiscie jest
to prawda pod warunkiem, ze osobnik ma ksztalt kuli. Pdzniej probo-
wano wigzac posta¢ rownania (2.3) z oszacowaniem liczby mitochondriow
za pomoca potegowej funkcji ciezaru (Smith 1956, Zotin 1975).
Ostatnio na powszechnos$¢ stosowania zaleznosci potegowych w biologii
zwrocili uwage takze Apple 1 Korostyshevskiy (1980). Auto-
rzy ci wykazali, ze potegowych zaleznosci mozna oczekiwa¢ pomiedzy
takimi parami zmiennych, z ktorych kazda podlega zmianom pod wply-
wem wspolnego czynnika. .

Wazng role w rozwazaniach bioenergetycznych grajg wszelkiego ro-
dzaju parametry wydajnosci konwersji materii lub energii. Wartosci tych
parametrow uzyskuje sie przyrownujgc do siebie zmienne bionergetycz-
ne pochodzgce z roznych etapéw przepiywu materii lub energii przez
organizm. I tak wspoéiczynnik U~1 wydajnosci asymilacji definiowany jest

rownaniem
A :

il - 2.4
C (2.4)

i moéwi o tym, jaka cze$¢ konsumowanej materii lub energii ulega asy-
milacji. Z kolei wspoélczynniki wydajnosci produkeji brutto

ip |

b AT 24D

e _ o (23)

oraz wydajnosci produkeji netto
Ky =— (2.6)

informuja o tym, jaka czes¢ konsumowanej czy asymilowane] materii

lub energii kierowana jest na przyrost wlasnego ciala i produkcje¢ po-

tomstwa. Przedmiotem badan sg zmiany tych wskaznikow wydajnosci,
- np. z wiekiem organizmu.

Na koniec prezentacji najprostszych zaleznosci bioenergetycznych
trzeba.zrobi¢ jedno istotne wyjasnienie. Wartosci konsumpeji, respiracji,
ciezaru osobnika i innych zmiennych bioenergetycznych wuzyskuje sie
najczescie] w eksperymentach, w kitorych hodowana jest grupa osob-
nikow, a wynik — wartoscia usredniong po badanych organizmach. Co
naprawde dzieje sie w takiej grupie, nie wiemy. Ten usredniony rezultat
przypisujemy pojedynczemu oscbnikowi. Czy stusznie? Blad takiego po-
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stepowania trudny jest do oszacowania. Do zagadnienia tego powrocimy
jeszcze w rozdziale 9, gdy bedziemy sie starali opowiedzie¢ o zjawiskach,
o ktorych zapominamy postepujgc w powyzszy sposob.

9.2 Pedzial produkeji

Produkcja moze by¢ skierowana na przyrost wlasnego ciala lub na
produkcje potomstwa. Pierwszy czion alternatywy zwigzany jest z prze-
zyciem organizmu rodzicielskiego, drugi z liczba i przezyciem potomkow.
Dobér naturalny ,,preferuje” te osobniki, ktére sg w stanie przekazaé
najwieksza ilo$¢ materialu genetycznego nastepnyvm pokoleniom. Pojawia
si¢ wiec nietrywialne pytanie: jaki podzial produkcji — ile materii lub
energii kierowanej na przyrost ciata, a ile na produkcje potomstwa —
stanowl w konkretnej sytuacji ekologicznej optymalne z punktu widze-
nia doboru naturalnego rozwigzanie. W niektorych bowiem okoliczno-
sciach ,,opiaca sie’ troche poczekat¢ z reprodukcjg, podrosnage, by¢ wiek-
szym, silniejszym i dopiero wtedy wydac wiecej potomstwa 1 lepiej sie
nim opiekowac. Z drugiej strony zwlekanie z reprodukcjg moze dopro-
wadzi¢ do tego, ze inne osobniki wydadzg potomstwo i zawladng zasoba-
mi potrzebnymi do reprodukecji.

Ogolne rozwigzanie tego problemu jest trudne, tak jak zlozone i roz-
norodne sg sytuacje ekologiczne. Jednak dzieki modelom matematycz-
nym w pewnych szczegdélnych przypadkach odpowiedz na to pytanie
znamy. Zagadnieniami tymi zajmowali sie Cohen (1971), Insarov
(1975), Mirmirani'i Oster (1978), Oster 1 Wilson (1978)
oraz Vincent i Pulliam (1980). W wiekszosSci tych prac zaklada
sie jednak, ze produkcja jest proporcjonalna do ciezaru ciala osobnika
oraz dodatkowo, ze Smiertelnosé w czasie rozwoju osobnikéw nie wy-
stepuje.

Najbardziej ogélng sytuacje rozwazali Zidoiko 1 Koziowski
(1983). Autorzy ci zalozyli, ze ilos¢ asymilowanej materii lub energii jest
potegowg funkecjg cigzaru

. awbl | (27)

co mozna uzyska¢ z rownania (2.2) przy zalozeniu, ze wspolczynnik wy-
dajnosci asymilacji jest staly oraz a = qU~!. Straty energetyczne zwia-
zane z zyciem opisane zostaty rownaniem (2.3). Wtedy produkcje wyra-
zZié mozna przez ' ‘

P = g wb: — gywb: o X ]

Jesli przyjmiemy, ze funkcja y = y (t) mowi, jaka czgs¢ materii lub ener-
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3() JANUSZ UCHMANSKI '

gii w chwili t kierowana jest na produkcje potomstwa, to wzrost orga-
nizmu bedzie opisywany rownaniem

dw
——=(1—7(2)) (aw" —a, w*) (2.9)

w ktorym zrezygnowaliSmy z rdéznicowej formy Aw oznaczania zmiany
dw

cigzaru w jednostce czasu na rzecz formy roézniczkowej 3
A

, CO zupelnie

nie zmienia sensu rozwazan.

Zalozmy, ze osobnik zagrozony jest ciggle szansg smierci, a prawdo-
podobienstwo przezycia do wieku t jest proporcjonalne do e~%. Wtedy
mozna przyja¢, iz dostosowanie osobnika opisane jest przez funkcje Q.

T |
O = fy (1) (aw’ —a, w*) e dt (2.10)

gdzie T jest maksymalng dlugosciag zycia. Wartos¢ @ jest rowna sumie
ilosci materili lub energii kierowanej przez cale zycie w kolejnych jed-
nostkach czasu na produkcje potomstwa. Przy tym kazdy skladnik sumy
obarczony jest wagg szybko malejacg z czasem, co jest odbiciem faktu,

1z w przypadku ciaglego zagrozenia Smiertelnoscig odkladamie repmduk-
cji jest bardzo ryzykowng grg.

Problem polega na znalezieniu takiej funkcji y(t), ktora maksymali-
zuje Q. Jest to jedno z zagadnien matematycznej teorii proceséw opty-
malnych. Okazuje sig, ze jest takie rozwigzanie, ale wtedy funkcja y(t)
przyjmuje w odcinkach czasu wartos¢ 0 lub 1, tzn. ze optymalng strate-
glg rozdziatu produkcji jest kierowanie w kolejnych odcinkach czasu
cate] materil 1 energii wyigcznie na przyrost ciezaru lub wylgcznie na
produkcje potomstwa. Daje to w efekcie rozdzielone w czasie okresy
wzrostu 1 okresy reprodukcji. Autorzy wyciggneli takze wnioski co do
momentow, w ktorych powinno nastepowaé przelgczanie produkciji.

Podkresimy jeszcze raz fakt, ze ten i podobne modele dotyczg szcze-
golnych sytuacji. Opisujg organizmy zyjace w stalym srodowisku, a fak-
tycznie srodowisko to w zaden sposob nie limituje wzrostu i reprodukeiji.
Aczkolwiek do tego, aby mowi¢ o szansie przezycia osobnika, trzeba za-
lozy¢, ze mamy do dyspozycji pewng grupe osobnikow, to faktycznie
osobnik w tych modelach zupeinie nie odczuwa obecnosci innych orga-
nizmow. W istocie rzeczy sg to opisy optymalnych podzialdow produkecji
w sytuacji pojedynczego organizmu w stalym s$rodowisku.

2.3. Rownania wzrostu

Wedlug jakich regul zmienia sie cigzar organizmu w okresach pomie-

dzy aktami reprodukcji? Na pytanie to starajg sie odpowiedzieé¢ tzw. row-
nania wzrostu.
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Najchetniej uzywane, nie tylko zresztg w bioenergetyce, ale wecale
nie najlepiej wyjasniajace przebieg procesu wzrostu, jest rOwnanie wzro-
stu eksponencjalnego. Podstawowym zalozeniem kryjacym sie za tym
rownaniem jest to, ze przyrost ciezaru osobnika w jednostce czasu (uzy-

dw

dt
Aw) jest proporcjonalny do ciezaru juz osiggnietego. ROwnanie wzrostu
eksponencjalnego mozna wobec tego napisa¢ w postaci :

dw__
dt

wac teraz bedziemy rdézniczkowego symbolu zamiast roznicowego

kw (2.11)

iw

Rownanie (2.11) opisuje nieograniczony wzrost ciezaru ze stalym tempem
k przyrostu na jednostke cigezaru. Rozwigzaniem rownania (2.11) jest
funkcja

w(t)=w(t,) &) (212

gdzie t, jest chwilg poczgtkowsg, a w(t,) — ciezarem poczgtkowym
w chwili t, (rys. 2).

Rys. 2. Krzywa wzrostu eksponencjalnego
t — czas, w — ciezar

W Exponential growth curve

g t — time, w — weight

Bardzo wielu autorow prébowalo uzmiennic¢ k, przedstawiajgc je jako
funkcje ciezaru lub wieku organizmu: kK = 7 (0w — w) (uzywane przez
Brody’ego do opisu wzrostu w okresie dojrzatosci piciowej zwierzgt),
k = 0 (# — w) w (tzw. rownanie logistyczne), kK =y e~ ¢ (rownanie Gom-
pertza), k = »/t (réwmanie Schmalhausena) oraz kK = p (t;, —t) (row-
nanie Zotina). Szczegoly tych i innych rownan wzrostu znajdujg sie
w pracy Majkowskiego i Uchmanskiego (1980).

Tworcg jednego z pierwSzych bardziej ziozonych rownan wzrostu byt
Putter (1920). Prace nad tym rownaniem prowadzone byly poédznie]
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przez Bertalanify’ego 1 jest ono tradycyjnie igczone z jego nazwiskiem.
Pierwotna posta¢ rownania byla nastepujaca

_c_i._w____F (W, t)— F,(w, t) (&13)
dt
Fi(w, t) oznacza szybkos¢ anabolizmu, czyli syntezy materialéw budul-
cowycn, ktora zalezy od cigzaru i czasu (wieku organizmu), zas Fy(w, t)
opisuje szybkos¢ katabolizmu, inaczej mowige degradacji materialéw bu-
dulcowych.

Putter zakladai ze szybkos¢ anabolizmu jest wprost proporcjonalna
do konsumpcji, a ta z kolei do powierzchni przewodu pokarmowego. Za-
kiadal takze izometryczny wzrost organizmu. Wszystko to pozwolito
przyjac, ze szybkos¢ anabolizmu jest proporcjonalna do w?3, O szybko-
sci katabolizmu zaloZono natomiast, ze jest proporcjonalna do ciezaru.
Dalo to ostatecznie nastepujace rownanie wzrostu

dw y

TR ¥ e 213955 1t |
7} Hwn Kw (2-1{)

gdzie H 1 K sg stalymi.

Rozbieznos¢ miedzy danymi eksperymentalnymi a krzywymi wzrostu
uzyskanymi na podstawie rownania (2.14) doprowadzily do modyfikacji
1 nowe] interpretacji rownania wzrostu. Bertalanify (1964, 1965)
zaproponowat uzycie metabolizmu spoczynkowego jako miary anaboliz-
mu, poniewaz ten ostatni najlepiej odpowiada warunkom, w ktorych
proces wzrostu prawie wyigcznie decyduje o stratach energetycznych
organizmu. Bertalaniiy zalozyl, Ze istnieje potegowa zaleznoS¢ miedzy
respiracjg a ciezarem ciala osobnika z wykladnikiem zawartym miedzy

2/3 a 1. Anaboliczny czlon w réwnaniu Bertalanffy’ego ma wiec teraz
postac

Fi(w, t) = H wm (2.15)

gdzie H i m sy stalymi oraz 2/3 m << 1. Czlon kataboliczny ma nie
zmieniong forme

Fo(w, t) = K w | (2.16)
Daje to nastgpujgce rownanie wzrostu zwane rownaniem Bertalanffy’ego

dw

S ol ¢ & 2.1
iy Hw"—Kw _ (2.17)

Zauwazmy jeszcze, ze w obu rownaniach (2.17) i (2.14) w stosunku do
postaci pierwotnej (2.13) zrezygnowano z zaleznosci od czasu w czlonie
anabolicznym i katabolicznym. 3
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Rozwigzanie rownania Bertalanffy’ego oraz rownania (2.14) z m = 2/3
ma postac

| w 1-m 1
w(t)=ww(1—(1—(—:-) )e-ﬂ-m)K(t-to))l-m (2.18)

Weo

gdzie w = (H/K)Y2-m_  natomiast w, jest ciezarem poczgtkowym w po-
czatkowej chwili t,. Krzywa wzrostu opisana przez rownanie (2.18) jest
ograniczona i S-ksztaitna, w,_ jest ciezarem koncowym, do ktorego zmie-
rza w, gdy t dgzy do nieskonczonosci (rys. 3).

P

o0

s
'
i

ket Rys. 3. Krzywa wzrostu opisanego rownaniem Ber-
talanffy’ego
t — czas, w — ciezar. Pokazano zmiane ciezaru od

ciezaru poczatkowego wo do cigzaru KONncowego W,

Growth curve described by Bertalanffy equation
T t — time, w — weight. Change from initial weight
! W, to final weight w, |

Matematycznie takg samg posta¢ jak rownanie Bertalanffy'ego ma
tzw. rownanie Winberga (1966). Jednak jego interpretacja oraz spo-
sob wyznaczania wystepujacych w nim parametrow sg odmienne.

Z jednego z réwnan (1.1) i ré6wnania (2.6) mozna uzyskac nastepujgce
rownanie dla wydajnosci produkcji netto (p. rozdz. 2.1)

”
Po prostych przeksztaiceniach dostajemy
O
WiE (2.20)

Zakladamy dalej, ze w okresach pomiedzy aktami reprodukcji cala pro-
dukcja kierowana jest na przyrost ciezaru oraz ze respiracja jest tak jak
w rownaniu (2.3) potegowg funkcjg ciezaru. Prowadzi to do rownania

b A AV HENEHE - R (2.21)

Zgodnie z rozwazaniami Winberga nalezy w ogdélnym przypadku' zatozyc,
ze K, jest funkcja wielkosci osobnika i maleje ze wzrostem jego ciezaru.
Rownanie (2.21) opisuje wiec ograniczong krzywg wazrostu.

3
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Dysponujgc rownaniem (2.21) Winberg przyrownal je do rownania
Bertalanffy’ego o postaci (2.17) i uzyskal stgd wyrazenia opisujgce war-
tosci parametrow H i K z tego ostatniego réwnania jako funkcje K,, cie-
zaru poczgtkowego oraz ciezaru koncowego. Roéznice w podejsciu Berta-
lanffy’ego 1 Winberga sg ogromne. Pierwszy traktowal swoje rownanie
jako matematyczny model procesu wzrostu. Winberg w istocie uznal
rownanie Bertalanffy’ego za wzor empiryczny dobrze przyblizajacy eks-
perymentalne krzywe wzrostu i staral si¢ parametry tego rownania wy-
razi¢ poprzez wielkosci dobrze zdefiniowane i latwo mierzalne. Pkl

Nawrotem do koncepcji Bertalanffy’ego, a jednoczesnie uklonem
w Kkierunku tendencji do postugiwania sie klasycznym zestawem zmien-
nych bioenergetycznych byla konstrukecja tzw. bilansowego réwnania
wzrostu. W okresach, kiedy nie ma produkcji potomstwa, zmiane ciezaru
osobnika, zgodnie z jednym z rownan (1.1), mozna wyrazi¢ w sposéb na-
stepujacy

dw
-y _ (2.22)

Jak juz wiemy, respiracja 1 asymilacja sg bardzo czesto potegowymi fun-
kcjami ciezaru, ta ostatnia pod warunkiem stalosci wspolczynnika U1
wydajnosci asymilacji. Wykorzystali to Zaika i Makarova (1971)
oraz Zaika (1975) i napisali rownanie (2.22) w postaci nazwanej bilan-
sowym rownaniem wzrostu

;e _ L
_a_??qwb1_a2 wo3 . (223)
gdzie oznaczenia przyjeto takie, jak w opisie rownan (2.7) 1 (2.3). Row-
nanie powyzsze, jesli chodzi o jego matematyczng postac¢, stanowi uogol-
niong posta¢ rownania Bertalanffy’ego (staje sie nim, gdy by = 1) i po-
dobnie jak ono opisuje wzrost ograniczony o S-ksztaltnej krzywej wzro-
stu. Ciezar koncowy dany jest rownaniem

a 1/(b2—-0b1)
W = (—-—) (2.24)
a

Do tego miejsca omawialiSmy deterministyczne rownania wzrostu,
tzn. opisujgce wzrost, ktory jest Scisle wyznaczany warunkami poczgtko-
wymi. Dodatkowo modele te dotyczyly wzrostu przebiegajgcego w czasie
w sposob ciggly i zawieraly w sobie opis cigglego procesu konsumpcji
i asymilacji. Inne mozliwosci, ktére maja rownie duzo uzasadnien biolo-
gicznych, aczkolwiek gorzej ukladajg sie we wczesniej omawianym sche-
macie wyrozniania zmiennych bioenergetycznych, stanowig stochastycz-
ne modele wzrostu. Sposoby konstrukeji stochastycznych modeli wzrostu
sg wlasciwie podobne. Przedstawimy je w duchu pracy Parksa (1973)
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i de Jong (1976) zZe znacznyrm jednak uproszczeniami dla jasnosci
obrazu.

Niech srodowisko zawiera pokarm wystepujacy w ‘postaci czgstek.
Zjedzenie takiej czastki powoduje przyrost ciezaru osobnika o pewng
liczbe jednostek. Istotg konstrukeji modelu stochastycznego jest podanie
przepisu na prawdopodobienstwo opisujace szanse zlapania czgstki po-
karmu i tym samym zwiekszenia ciezaru. Istnieje wiele sposobdéw poste-
powania. Mozna np. zalozy¢, ze prawdopodobienstwo zlapania czgstki
pokarmu zalezy od liczby czastek juz zlapanych, czyli od ciezaru osob-
nika. W modelach stochastycznych bada sie rozkiady ciezarow, inacze]
mowiac prawdopodobienstwo uzyskania w okreSlonym czasie roznych
ciezarOw, stad otrzyma¢ mozna $redni ciezar lub najbardzie;] prawdopo-
dobna jego wartoseé.

2.4. Modele przeplywu materii lub energii przez organizm

Eksperymentalne badama bloenerdetyczne bardzo czgsto zmierzajg
w kierunku kompleksowego zbierania danych o wszystkich zmiennych
bioenergetycznych jednocze$nie w czasie rozwoju osobnika. Sporzgdza sie
bilanse bioenergetyczne. Ich matematycznymi odpowiednikami sg mo-
dele przeplywu energii przez organizm (Uchmanski1 1980, 1982). Tra-
dycyjny bilans bioenergetyczny to zestaw liczb, z ktorych kazda repre-
zentuje wartosci zmiennych bioenergetycznych w poszczegdlnych jedno-
stkach czasu, w ktorych sledzi sie¢ rozwo0j osobniczy. Model zas przepty-
wu energii lub materii przez organizm to proba przedstawienia tych liczb
i zwigzkow miedzy nimi w postaci rownan matematycznych. Kazde
z nich powinno opisywac¢ zmiany w czasie wartosci poszezegolnych zmien-
nych bioenergetycznych. Jest tam wigc odpowiednie rownanie dla kon-
sumpcji, asymilacji itd., a rownanie wzrostu moze stanowi¢ tylko jedno
z rOwnan uktadu. | |

Model taki zapewnia duzg elastycznosé opisu, bowiem pozwala za-
wrze¢ w tym schemacie opisy przeptywu materii lub energii przez orga-
nizmy o réznej biologii. Nie sg to jednak rownania ogolne. Dotyczg sy-
tuacji charakterystycznej dla wybranego gatunku, stadium rozwojowego,
pici i sytuacji ekologiczne].

Podejécie to nie ma jednak wielu niedostatkow charakterystycznych
dla omawianych weczesniej rownan wzrostu. Pozwala opisywaé zmiany
ciezaroOw osobnika nie tylko pomiedzy okresami reprodukeji badz do mo-
mentu osiggniecia dojrzalosci piciowej, ale takze w trakcie trwania roz-
mnazania; umozliwia odtwarzanie wielu osobliwosci krzywych wzrostu,
jak na przyklad bardzo czesty spadek ciezaru pod koniec zycia osobnika,
oraz nie przyznaje aktualnemu ciezrowi decydujgcego wplywu na szyb-
kos¢ zmian ciezaru ciala tak, jak czynig to klasyczne rownania wzrostu.



36 JANUSZ UCHMANSKI

= T — -

Model taki po raz pierwszy zostat skonstruowany dla przeplywu
energili przez organizm skorupiaka Simocephalus vetulus (O. F. Miuller)
przez Klekowskiego, Majkowskiego i Ivanovg (1980),
pozniej dla wrotka Brachionus rubens Ehrb. (Majkowski, Pilar-
ska i Klekowski 1980) oraz rozkruszka Rhizoglyphus echinopus
(F. et R) (Klekowski i Uchmanski 1980a). W przypadku do-

rostego stadium tego ostatniego organizmu model przepilywu energii sta-
nowi nastepujacy uklad réwnan

E=g¢qg(t)w

C=sE-+7p

R = qqwb?:

A=U"1(t)C (2.25}
P=A—R

Aw = P —E

gdzi2 5, p, G, by sg stalymi, natomiast g (t) oraz wspodlczynnik wydajnosci
asymilacji U~1 (t) pewnymi funkcjami czasu (wieku organizmu). Rezwig-
zujac taki uklad réwnan, najczesciej numerycznie za pomocg komputera,
uzyskujemy obraz zmian w czasie wartosci wszystkich zmiennych bio-
energetycznych.

Ta, a nie inna postaé¢ rownan\ukladu (2.25) wynika z analizy danych
eksperymentalnych i odnosi sie tylko do opisywanego organizmu. Nie
jest to jednak jedyny sposOb opisania przeplywu energii przez organizm
rozkruszka, gdyz rownania ukiadu (2.29) nie sg wyrazem zadnego ogol-
nego prawa biologicznego, lecz naszych wyobrazenn popartych statystycz-
na analizg danych eksperymentalnych. Stwarza to pewien margines do-
wolnosci. Uklad innych réwnan moze rownie dobrze pasowac do tego
sameZo bilansu bioenergetycznego.

Jaki jest cel budowania modeli przeplywu materii i energii przez
organizm? Jakich nowych informacji dostarczajg, ktorych nie jestesmy
w stanie uzyskac¢ z samych danych eksperymentalnych stanowigcych pod-
stawe konstrukecji tych modeli? Jednym z narzedzi badania takich ukla-
déw rownan jest tzw. analiza czulosci. Zmieniajgc parametry modelu
mozemy obserwowac, jak takie zmiany wplywaja na przeplyw energi
prz:z organizm. Okazalo sie (Klekowski i Majkowski 1989,
Kilekowski i Uchmanski 1980b, Majkowski i Bramall
1980, Majkowski, Pilarska i Klekowski 1980), ze modele
przeplywu energii sa znacznie bardziej czule na zmiany parametréow
opisuiacych wplyw energii do organizmu niz jej wypiyw. Oznacza to, ze
whbrew dotychczasowym tradycjom badan eksperymentalnych w bioener-
getrce nalezy duzo wiecej uwagi poswieci¢ zwiekszeniu dokladnosci po-
miaru konsumpecji i asymilacji osobnikéw niz, jak sie to do tej pory ro-
bilo, badaniom respiracji.
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3. Pojedynczy osobnik w sSrodowisku zmiennym w czasie

3.1. Wplyw warunkow pokarmowych na konsumpceje
i asymilacje przez organizm

Zwiekszenie ilosci dostepnego pokarmu powoduje wzrost konsumpcji
organizmu. Jest to fakt oczywisty. Jednakze ilos¢ materii lub energii
dostarczanej organizmowi, jego asymilacji, nie ro$nie nieograniczenie
z polepszaniem warunkow pokarmowych. Organizm ma ograniczone
mozliwoscl ,,przerobienia” dostarczonej materii i energii. Powyzej pew-
nej ilosci pokarmu w sSrodowisku asymilacja juz nie wzrasta, organizm
pracuje ,,na maksymalnych obrotach”. W tym zakresie warunkéw pokar-
mowych obserwowa¢ mozna wrecz spadek asymilacjii SuScenija
i Chmeleva (1967) oraz SuSéenija (1975 zauwazyli, ze zmiany
warunkow pokarmowych powodujg ograniczony wzrost konsumpecji. Po
poczatkowym szybkim przyroscie dalsze polepszanie warunkow pokar-
mowych nie daje juz przyrostow konsumpcji, jej wartos¢ ustala sie na
pewnym poziomie. Najczesciej jest tak, ze w potegowej zaleznosci (2.2)
konsumpcji od ciezaru zmianom podlega tylko parametr ai, natomiast
wykladnik zaleznosci pozostaje staty. '

Zmiany ilosci asymilacji materii lub energii nastepujgce po zmianach
warunizow pokarmowych sg, najogoiniej rzecz ujmujgc, wynikiem wply-
wu tych ostatnich na konsumpcje, czyli proces napelniania przewodu
pokarmowego, jak rowniez na wydajnos¢ procesu asymilacji, czyli prze-
cnodzenia pokarmu przez Scianki przewodu pokarmowego. Oba te pro-
cesy byly modelowane przy uzyciu metod matematycznych.

Podstawowym modelem opisujagcym zalezno$¢ miedzy KkKonsumpcjq
a warunkami pokarmowymi jest rOwnanie zaproponowane przez Iv!le-
va (1999) pierwotnie dla ryb, a potem uzywane przez wielu autorow
dla szeregu innych gatunkow i sytuacii. Centralne miejsce w tych roz-
wazaniach zajmuje maksymalna mozliwa konsumpcja C,, organizmu,
czyli konsumpcja wystepujaca w optymalnych warunkach pokarmowych.
Ivlev zalozyl, ze tempo zmian konsumpcji (wyrazone przez pochodng
dC/dV, gdzie V oznacza ilo$¢ dostepnego pokarmu) wywolane zmianami
warunkow pokarmowych jest tym wieksze, im rzeczywista konsumpcja
jest mniejsza od maksymalnej i opisal to liniowym réwnaniem

dC
—y=e(Ca=C) (3.1)

gdzie & jest stalg. Rozwiazujac to réwnanie wzgledem C, przy wykorzy-
staniu zalozenia, ze gdy V = 0 to takze C = 0, uzyskujemy zaleznosc
konsumpcji organizmu od ilosci V dostepnego pokarmu |

C(V)=Cqn(l—e"%) (3.2)

Ksztalt krzywej (3.2) przedstawiono na rysunku 4. Odpowiada on wy-
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obrazeniom biologicznym — poprawa warunkow pokarmowych powoduje
asymptotyczny wzrost konsumpceji do wartosci maksymalnej.

M/f//m kam./24h— Million of cells/2at

0 04 05’ 12
Milion kom. /m/-—Mz/zmn of cells Yl e

Rys. 4. Wzor Ivleva (3.2) dOpasowany do punktow eksperymentalnych obrazujgcych
zaleznos¢ konsumpcji C od koncentracji pokarmu V dla Stmocephalus vetulus (11-

nia magla) i Bosmina longirostris (linia przerywana) (wg Susc¢enija 1975

Obie zaleznosci roznig sie zarowno konsumpcja maksymalng C,, jak i wartoscia
parametru &

Ivlev’s equation (3.2) matching the experimental points illustrating the relation of
consumption C and food concentration V for Sitmocephalus vetulus (solid line) and
Bosmina longirosiris (broken line) (after Suscenija 1975)

Both relationships differ both in maximal consumption C,, and in the wvalue of
the parameter &

- Model Ivleva jest bardzo prosty, by nie rzec zbytnio uproszczony. Po-
minieto w nim calg ztozong fizjologie, a takze ekologie procesu odzywia-
nia. Na dobra sprawe nie proponuje on zadnego biologicznego mechaniz-
mu oddzialywania warunkow pokarmowych na konsumpcje organizmu,
ani nie opisuje zadnego konkretnego sposobu zdobywania pokarmu. Za-
klada tylko, ze konsumpcja osobnika zmienia sie szybciej, jesli warunki
pokarmowe sg gorsze. Model Ivleva zawiera takzie pewne osobliwosci
matematyczne, ktore z biologicznego punktu widzenia mogg by¢ nieuza-
sadnione. Mianowicie potrzeby pokarmowe osobnika w modelu Ivleva,
jesli mozna tak powiedzie¢, nie sg praktycznie nigdy zaspokajane, gdyz
maksymalna konsumpcja osiggana jest tylko wtedy, kiedy V =

Inne proby prostego opisu zaleznosci konsumpcji od ilosci dostepnego
pokarmu sprowadzaja sie¢ do uzycia wzoru Michaelisa-Mentena, znanego
z modeli matematycznych kinetyki chemicznej reakcji enzymatycznych
(Michaelis i Menten 1913, p. takze omowienie u Romanov-
skiego, Stepanovej i Cernavskiego 1975 lub Murraya
1977). Jezeli odpowiednie oznaczenia chemiczne zastgpimy przez kon-
sumpcje C i ilos¢ dostepnego pokarmu V, to dostaniemy

V
CN=Cn iy (3.3)
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gdzie C,, jest maksymalng konsumpcjg przy V = o0, a & stalg. Ksztalt
zalezno$ci (3.3) obrazuje rysunek 5. Ekologiczna interpretacja tego ostat-
niego roOwnania jest chyba jeszcze trudniejsza niz modelu Ivleva. Nalezy
je traktowac jako pewien wzor empiryczny.

i

om

%

Rys. 5. Zalezno$¢ konsumpcji C od ilo$ci dostepnego pokarmu wedlug wzoru Mi-
chaelisa-Mentena (3.3)
Pokazano, ze stala G ma interpretacje takiej ilosci pokarmu, przy ktoérej kon-
sumpcja osigga polowe swojej wartosci maksymalnej Cm. Obie krzywe roinig sig
wartosciami statej G

Relationship between consumption C and the amount of focd available after Mi-
canaelis-Menten’s (3.3) curve

Constant G is decoded at an amount of food when the consumption attains half
of its maximal value C,. Both curves differ as to the values of constant G

Rownania (3.2) 1 (3.3) w sposob az zadziwiajgco dobry pasujg do roz-
nych danych eksperymentalnych. Powodem tej duzej elastycznosci jest
po pierwsze prostota rownan, a po drugie obecnos¢ w kazdym z nich az
dwoéch parametrow, ktore mozna dobierac.

Znacznie ubozsza jest literatura dotyczgaca modeli zmian wydajnosci
asymilacji z warunkami pokarmowymi. SusS¢éenija (1975) podaje dla
filtratorow nastepujaca, ustalong empirycznie, potegowsg zaleznosc po-
miedzy wspélczynnikiem wydajnosci asymilacji U~1 a iloscig dostepnego
pokarmu

# e (V) = a3V"’bs (3'4)

gdzie as i by sg stalymi, przy czym bg > 0. Poniewaz wykladnik potegi
w zaleznosci (3.4) jest ujemny, to wspoélezynnik wydajnosci asymilacji
maleje ze wzrostem ilosci dostepnego pokarmu.

Natomiast Ursin (1967) w swoim modelu wzrostu ryb uzyl zalez-
nosci bez matematycznej osobliwosci, ktérg odznacza sie wzor (3.4). Ten
ostatni bowiem ekstrapolowany poza zakres punktéw eksperymentalnych,
do ktorych zostal dopasowany, charakteryzuje sie tym, ze U~1 — oo dla
V — 0, co jest nonsensem, poniewaz z definicji (2.4) wynika, ze U1 < 1.
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Ursin przyjal, ze wspolczynnik wydajnosci asymilacji maleje od wartosci
zblizonych do jednosci, w bardzo zlych warunkach pokarmowych (V =
~ () do pewnej wartosci minimalnej (w szczegoélnosci do zera) w obec-
nosci nadmiaru pokarmu (V = o0) zgodnie z rOwnaniem

U-1(V)=1—e=%/5®) (3.5)

gdzie a; jest stalg, zas f(V) Scisle rosngcg funkcjg V charakteryzujgca
w swojej konkretnej postaci gatunek i warunki, w ktorych odbywa sie
proces asymilacji.

Dysponujgc matematycznym opisem zaleznosci konsumpecji lub asy-
milacji od warunkow pokarmowych mozna uzy¢ tych zaleznosSci w row-
naniu wzrostu lub modelu przeplywu materii albo energii przez organizm
i w ten sposOb nada¢ tym ostatnim bardziej uniwersalne znaczenie. Do
konstrukeji modeli wzrostu lub przeplywu materii albo energii przez or-
ganizm w zmiennych warunkach pokarmowych uzywa sie najczescie]
dwoch schematéw. W pierwszym uznaje sie, ze konsumpcja zalezy od
ilosci pokarmu zgodnie z modelem Ivleva lub Michaelisa-Mentena, a wy-
dajnos¢ asymilacji jest stala. W drugim schemacie przyjmuje sie, Zze
konsumpcja rosnie z polepszaniem warunkow pokarmowych (w spocsob
nieograniczony, np. liniowo, jak we wczesniej cytowanym modelu Ursi-
na wzrostu ryb, albo w sposéb ograniczony, jak w modelu przeplywu
energii przez organizm wrotka Brachionus rubens — Majkowski,
Pilarska 1 Klekowski 1980), natomiast wydajnos¢ asymilacii
spada np. zgodnie z rownaniem (3.4) lub (3.9). Oba te podejscia prowadza
oczywiscie do podobnych rezultatow. Asymilacja organizmu, czyli iloczyn
jego konsumpecji i wspoélczynnika wydajnosci asymilacji pozostaja rosna-
ca, ale ograniczona funkcjg ilosci dostepnego pokarmu w srodowisku.

W momencie jednak uzycia zaleznos$ci od warunkéw pokarmowych
pojawia sie powazny problem. Dopoki model matematyczny budowany
jest na podstawie eksperymentow, w ktoérych zmieniano rzeczywiscie
tylko jeden rodzaj pokarmu, najczesciej wszystko jest w porzadku i sy-
tuacje mozna opisaC¢ powyzszymi zaleznosciami. Jesli jednak dieta sklada
sie z wielu skladnikow, ktoérych wzajemny udzial zmienia sie w rozny
sposob lub gdy zdobywanie pokarmu fizjologicznie polgczone jest z po-
bieraniem innego waznego elementu, np. tlenu w przypadku niektorych
filtratorow, to sytuacja bardzo sie komplikuje i trzeba uczciwie powie-
Jdzie¢, Ze nie mamy modeli matematycznych tych przypadkow, model,
ktore bytyby rownie powszechnie akceptowane, jak wczesniej omawiane
w tym rozdziale zaleznosci.

Zarysowuje sie teraz roznica miedzy opisem organizmu w kategorii
przepiywu energii i kategorii kragzenia materii. Ten pierwszy sprowadza
wszystko do operowania wspolng walutg — energia — 1 w zasadzie
umozliwia stosowanie znanych modeli matematycznych. Drugi natomiast
przez roznorodnosc sktadu tego, co nazywamy materia, odmienne sposo-
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by oddzialywania, wzajemne powigzania miedzy sposobami zdobywania
1 osobno przyswajania tych skladnikow stwarza ogromne trudnosci
w systematycznym, matematycznym opisie zaleznosci pokarmowych na
poziomie osobnika. '

3.2. Wplyw temperatury na przebieg proceséw bigenergetycznych

U zwierzat zmiennocieplnych wzrost temperatury, przynajmniej
w pewnym zakresie, powoduje wzrost szybkosci przebiegu proceséw bio-
energetycznych, wzrasta bowiem szybkosé reakcji biochemicznych w or-
ganizmie. Najwyrazniej na zmiany temperatury reaguje respiracja
(Ivleva 1981).

Najprostszy opis tych zaleznosci przedstawit Van't Hoff (1898).
Zaproponowal on porownywanie szybkosci przebiegu procesOw Zycio-
wych przy jednakowym wzroscie temperatur. Niech R(Ty) i R(T5) ozna-
czaja respiracje w temperaturach Ty i Ty, wtedy tzw. réwnanie Van’t
Hoiffa ma postac

R(T:.a)"----"-'Qrz...'1'1 R(T,) - (3.0)

gdzie stala @, _r  informuje, ile razy wzrosta szybkos¢ respiracji przy
wzroscie temperatury od Ty do 79. Van't Hoff ustalii, Ze w szerokim
zakresie temperatur przyrost temperatury o 10° zwicksza szybkos¢ pro-
cesow, w tym takze procesow zyciowych, najczesciej dwu lub trzykrot-
nie (2 << @y << 3) i ta wartos¢ wspoiczynnika &, _r,  stanowi podstawe
najprostszych przewidywan skutkow wywolanych zmianami temperatur.

W bioenergetyce stosuje sie takze inng zaleznos¢ od temperatury,
pierwotnie sformulowang przez Arrheniusa (1889, 1915) dia opisu
szybkosci przebiegu reakeji chemicznych. W mysl tej zaleznosci respi-
racje R(T) w temperaturze bezwzglednej T wyrazi¢ mozna réwnaniem

R(T)=R, e T (3.7)

gdzie R,, 1 a sg pewnymi stalymi charakteryzujacymi gatunek, stadium
rozwojowe itp. (rys. 6).

Wzor Van’t Hoffa jest tak prostg, liniowg zaleznoscig, ze praxtycznie
zawsze mozna go stosowa¢ dla odpowiednio matego przedzialu {empera-
tur. Jest to réwnanie roéznicowe, ktoére pozwala wyznaczy¢ szybkose
przebiegu procesu w zZwiekszonej temperaturze ze znajomosci tej szyb-
kosci w nizszej temperaturze. Natomiast rownanie Arrheniusa wigze
bezposrednio szybkos¢ procesu z temperaturg. Oczywiscie odpowiednie
przeksztalcenia pozwalaja znalez¢ przejScie miedzy jednym i drugim
rownaniem. Ponadto rownanie Arrheniusa nosi w sobie o wiele wiecej
zatozen: respiracja jest zerowa w temperaturze zera absolutnego, a ma-
ksymalna przy T = o©0. Sg to osobliwoseci matematyczne trudne do za-
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Rys. 6. Zaleznos¢ Arrheniusa miedzy respiracja (R)
a temperaturg (7T)
Rm — maksymalna respiracja

Arrhenius’ relationship of respiration (R) and tempe-
Jot rature )
r Rm — maximal respiration

akceptowania 1 ograniczajgce zakres temperatur, w ktérych rownanie
Arrheniusa moze byc¢ stosowane. Bardzo czesto po poczatkowym wzroscie
szybkosci procesow zyciowych, dalsze zwiekszanie temperatury powoduje
osiggniecie maksimum, a potem spadek tej szybkosci. Takg zaleznosc do-
brze aproksymuje wzor

R(T)=R, e 8(T-Ty)’ (3.8)

gdzie R,, i f sg statlymi, zas T, temperaturg, w ktorej respiracja przyj-
muje wartos¢ maksymalng.

Przyklady wielu innych empirycznych wzorow opisujgcych zaleznosc
respiracji od temperatury dla zwierzgt zmiennocieplnych mozna znalezc
we wczesniej cytowanej ksigzce Ivlievej (1981). Wszystkie one, lgcz-
nie z omowionymi w tym rozdziale, majg charakter zaleznosci empirycz-
nych, ich parametry mozna wyznaczy¢ jedynie poprzez dopasowywanie
wzorow do wartosci doswiadczainych.

Zwierze stalocieplne nie podlega tak bezposredniemu wplywowi tem-
peraturyv. Szybkos¢ przebiegu proceséw zyciowych zmienia sie nie dla-
tego, ze wpiywa na nie bezposrednio temperatura, ktéra wewngirz orga-
nizmu w szerokim zakresie temperatur zewnetrznych jest stala, ale dla-
tego, ze pojawia sie nowy skiladnik bilansu bioenergetycznego — energia
potrzebna do utrzymania stalocieplnosci, czyli zuzywana na pokrycie
strat cieplnych organizmu. |

Jesli w bardzo uproszczony sposob zalozymy, ze cialo zwierzecia ma
powierzchnie S, otoczone jest warstwg izolujgcg o grubosci L i utrzymuje
wewngtrz temperature T, przy temperaturze Srodowiska T, to jego

straty cieplne 4Q mogg by¢ wyrazone réwnaniem Fouriera (Kleiber
1968)

S
AQ=A- (T.—T)) . (39)

gdzie 4 jest przewodnoscig cieplng warstwy izolujgcej. Z rownania tego,
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bedgcego matematycznym zapisem jednego z praw fizyki wynika, ze
straty cieplne organizmu proporcjonalne do roznicy temperatur miedzy
srodowiskiem a wnetrzem ciala sg tym mniejsze, im mniejsza jest po-
wierzchnia ciata, przewodnos¢ warstwy izolujgcej, spadajg takze ze
wzrostem grubosci tej ostatniej.

Aby wyrownac¢ straty cieplne i utrzymacé¢ stalg temperature ciala,
organizm musi produkowa¢ w postaci ciepla ilos¢ energii rowng 4Q.
Wzrost temperatury srodowiska powoduje poczgtkowo liniowy spadek tej
produkcji ciepla zgodnie z réwnaniem (3.9). Poniewaz czesto przyjmuje
sie, ze powierzchnia ciala jest powigzana zalezno$cig potegowg z objeto-
Scig, czyli ciezarem osobnika, wiec takze nachylenie prostej (3.9) bywa
funkcja ciezaru. Jednak w momencie osiggnigcia tzw. temperatury kry-
tycznej, cieplo produkowane przy okazji metabolizmu podstawowego
rowna sie stratom cieplnym organizmu. Zwiekszanie temperatury s$ro-
dowiska w tym zakresie temperatur powoduje wiec koniecznosc urucho-
mienia fizjologicznych mechanizmoéw odprowadzania nadmiaru ciepia.
Gdy jednak i to nie wystarcza, przy dalszym wzroscie temperatury sro-
dowiska zwierze zaczyna zachowywac¢ sie jak organizm zmiennocieplny
1 najczesciej ginie.

4. Pojedynczy osobnik w srodowisku zmiennym
w przestrzeni

Zdobycie pokarmu jest koniecznym warunkiem zycia. Modele zalez-
nosci konsumpeji i asymilacji od warunkéw pokarmowych, o jakich byla
mowa w rozdziale 3.1, konstruowano na podstawie eksperymentow labo-
ratoryjnych, w ktorych albo jeden rodzaj pokarmu dostepny byt w prze-
strzeni w sposob jednorodny, albo nie zwracano uwagi na przestrzenne
rozmieszczenie pokarmu. Tymczasem w warunkach naturalnych osobnik
stoi prawie zawsze przed problemem znalezienia pokarmu i1 wyborem
jego rodzaju. Najczescie]j bowiem jest tak, ze w ,,jadlospisie’” moze sig
znalez¢ nie jeden rodzaj pokarmu, a jeszcze rzadziej pokarm jest roz-
mieszczony w sposob latwo dostepny i jednorodny w przestrzeni. Jed-
nym siowem trzeba go szuka¢ decydujgc sie na pewien jego rodza]j
1 sposob poszukiwania. Zagadnieniami tymi w bardzo szerokim zakresie
zajmuje sie tzw. teoria optymalnych strategii zerowania (Py ke, Pul-
liam i Charnov 1977, Krebs 1978).

Podstawowym zaloZeniem tej teorii, do konca chyba nigdy nie spraw-
dzonym, jest zdanie: zachowania zwigzane ze zdobywaniem pokarmu sg
dziedziczone. Z zalozenia tego od razu wynika, ze poniewaz doboOr natu-
ralny ,faworyzuje” te osobniki, ktére przekazujg najwiekszg ilo$¢ ma-
terialu genetycznego do nastepnych pokolen, to w populacji obserwowac
bedziemy zmiany Sredniego zachowania zwigzanego ze zdobywaniem po-
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karmu w kierunku takiego, ktore w zakresie mozliwych zachowan za-
pewnia maksymalne dostosowanie. _

Struktura zagadnien teorii optymalnych strategii zerowania jest taka,
ze zawsze cos jest maksymalizowane lub minimalizowane. Powszechnie
przyjmuje sie, ze ,,walutg”’, ktora obowigzuje w tej teorii, jest energia.
Natomiast maksymalizacji pod wplywem doboru mnaturalnego podlega
ilos¢ netto energii przyswojonej przez organizim w pewnym okresie
(Schoener 1971), czyli w jezyku, ktory obowigzuje w tej pracy, ma-

- ksymalizowana jest asymilacja A.

Dwa sposoby realizacji optymalnej strategii zerowania mozna wyroz-
ni¢ od razu, sposoby, ktore — jak sie wydaje — lezg na dwéch przeciw-
legiych krancach calego spektrum mozliwych postepowan. Jesli osobnik
ma stale zapotrzebowanie energetyczne i niepotrzebne sg mu dodatkowe
1losci energii, natomiast potrzebny jest czas na wypeinienie rozmaitych
innych niz odzywianie funkcji zyciowych, to bedzie on maksymalizowal
swoje dostosowanie, jesli te stalz porcje energii zdobedzie w maksymal-
nie krotkim czasie. Z drugiej strony, jezeli osobnik moze przeznaczyc
na zaobywanie pokarmu tylko pewnsg okreslong, stalg ilesé czasu, to
optymalna strategia pokarmowa w tym przypadku polegac¢ bedzie na ma-
ksymalizacji ilosci energii uzyskanej w tym okresie. W rzeczywistosci
z uwagl na liczne dodatkowe ograniczenia, takie jak obecno$¢ drapiez-
nikOw, agresywne zachowanie innych osobnikow tego samego gatunku,
wymagania pokarmowe itd. osobnik najczesciej holduje jakiejs strategii
posredniej. |

Waznym zagadnieniem jest wybor odpowiedniej skali czasu, w ktorej
ramach asymilacja powinna ulega¢ mkasymalizacji. Poniewaz dostoso-
wanie osobnika mierzy sie w skali calego jego zycia, fo takze ta skala
czasowa powinna by¢ brana pod uwage przy poszukiwaniu optymalne]
strategii zerowania. Jesli jednak strategia zerowania stosowana w pew-
nej chwili nie wplywa na wybor strategii w innych chwilach, to mozna
stosowac mniejsza skale czasu. Wiele jest jednak sytuacji, kiedy nieza-
leznosc¢ strategii zerowania w dwoch chwilach nie jest speiniona. Tak
jest wtedy, gdy proces zdobywania pokarmu zmienia w jakisS sposob
srodowisko lub gdy np. wyboér przez ptaka miejsca do gniazdowania
zmusza go do zerowania w poblizu gniazda.

Koniecznos¢ sformulowania teorii optymalnych strategii zZercwania
swoje najgiebsze uzasadnienie znajduje w tym, ze Srodowisko jest nie-
jednorodne. Niejednorodnos¢ ta moze sie przejawia¢ w obecnosci wielu
rodzajow pokarmu i wtedy osobnik stoi przed problemem wyboru jed-
nego z nich lub konstrukeji diety mieszanzj z paru dostepnych rodzajow
pokarmu. Innym przejawem niejednorodnos$ci moze by¢ wyspowe roz-
mieszczenie pokarmu w srodowisku. Problem wtedy polega na tym, kto-
rq wyspe nalezy wybra¢, jak dlugo mozna na niej przebywaé i w jakiej
kolejnosci odwiedza¢ nastepne wyspy, aby zyski energetyczne netto zo-
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staly zmaksymalizowane w odpowiednim okresie. Problemy te rozstrzyga
si¢ m. in. Zza pomocg obserwacji i eksperymentow, jednak najwiekszg role
w tych rozwazaniach odgrywaja modele matematyczne.

Jedno podstawowe zalozenie jest obecne we wszystkich modelach
optymalnych strategii Zzerowania. Mianowicie rozpatruje sie sytuacje, gdy
optymalng decyzje co do zachowania w celu zdobycia pokarmu podej-
muje pojedynczy osobnik. Inne osobniki tego samszsgo gatunku nie wply-
wajg na jego decyzje. Nie ma ich w modelach, sg natomiast uwzgled-
niane osobniki innych gatunkow, najchetniej nie zapomina sie o obec-
nosci drapieznikow, ktore stwarzajgc zagrozenia dla osobnika moga zmie-
nia¢ jego strategie zerowania. Nieodparcie nasuwa sie w tym miejscu
pewne porownanie. Otoz teoria optymalnych strategii zerowania roz-
strzyga problemy, przed jakimi stoi pojedynczy ,ptaszek” uczepiony
skaly nad rozposcierajgcg sie u stop gory doling. Stara sie, oglgdajgc te-
ren, zdecydowac¢ na pewien rodzaj pokarmu, miejsce i sposob zerowania.
Wie przy tym, Ze ze swymi problemami jest sam, ze nikt ze wspolbraci
go nie ubiegnie 1 nie wyje mu pokarmu, choclaz caly czas pamieta, ze
w kazdej chwili moze pas¢ ofiarg drapieznika. To, ze w tym miejscu
pojawia sie ,ptaszek’”, a nie inne zwierze, ma swoje symboliczne znacze-
nie. Wiekszos¢ bowiem teoretycznych dociekan nad optymalnymi strate-
giami Zerowania weryfikowane jest z obserwacjami ornitologicznyma.

Rozwazmy pierwsze zagadnienie z listy tych, ktérymi zajmuje sie
teoria optymalnych strategii zerowania. Niech osobnik ma do dyspozycji
wiele rodzajow pokarmu, lecz wszystkie one wystepujg w takich ilosciach,
ze poszczegblny rodzaj pokarmu nie moze zaspokoi¢ calkowitego zapo-
trzebowania organizmu. Osobnik stoi wtedy przed problemem uzupeinie-
nia diety roéznymi rodzajami pokarmu, jednakze w taki sposob, aby
zmaksymalizowaé¢ swoje energetyczne zyski netto. Trzy elementy brane
sg pod uwage w matematycznych modelach optymalnej diety: wartosc
energetyczna pokarmu, czas potrzebny na jego poszukiwanie i zdobycie
oraz czas potrzebny do strawienia zdobytego pokarmu.

Kazdy rodzaj pokarmu oceniany jest przez stosunek jego wartosci
energetycznej do calkowitego czasu potrzebnego na jego poszukiwanie,
zdobycie 1 strawienie. Osobnik maksymalizuje swoje zyski energetycz-
ne, jesli zywi sie pokarmem stojgcym najwyzej w tej hierarchii, a po
wyczerpaniu jednego rodzaju przechodzi do pokarmow zajmujgcych ko-
iejno coraz nizsze pozycje. Konstrukcja optymalnej diety ulega zakon-
czeniu wtedy, gdy dodanie nowego rodzaju pokarmu juz nie zwigksza
zyskOw energetycznych netto. Te ostatnie oceniane sg oczywisclie jako
stosunek catkowitej energii uzyskanej ze wszystkich rodzajow pokarmu
obecnych w diecie do calkowitego czasu ich poszukiwania, zdobycia
1 strawienia (Charnov 1976a). |

7. takiego sposobu konstruowania diety wynika, ze to, czy dany ro-
dzaj pokarmu zostanie zjedzony, czy tez nie, zalezy nie od jego absolutne]
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1loscl 1 dostepnosci w srodowisku, lecz od ilosci i dostepnosci pokarmow
wyzszych rangg. Oznacza to, ze organizmy rozwazane przez teorie opty-
malnych strategii zerowania nigdy nie mogg specjalizowac¢ sie w kierun-
ku uzycia mniej preferowanych rodzajow pokarmu, niezaleznie od ich
obfitosci i dostepnosci w srodowisku. Z kolei jes$li ilos¢ lub dostepnosé
pewnego rodzaju pokarmu obecnego w diecie wzrasta, to maleje w diecie
udzial mniej preferowanych rodzajow pokarmu. I na koniec kazdy rodzaj
pokarmu albo jest calkowicie wigczany do diely az do jego wyczerpania,
albo catkowicie eliminowany. Czyli osobnik nie moze wykazywac cze-
Ssciowych preferencji. Teoria optymalnych strategii Zzerowania w powyz-
szym wydaniu nie opisuje wiec takze sytuacji, gdy na przykiad ilosc
1 dostepnos¢ pokarmu zmienia sie w srodowisku w sposob losowy.

Jesli pokarm jest rozmieszczony w Srodowisku w sposob wyspowy, to
wybor odpowiedniej wyspy do zerowania jest formalnie identyczny z za-
gadnieniem konstruowania optymalnej diety pod warunkiem, ze osobnik
z gory zna warunki pokarmowe na kazdej z wysp. Optymalng strategia
jest wtedy spedzanie czasu przede wszystkim na wyspie z najlepszymi
warunkami pokarmowymi, a po wyczerpaniu tam pokarmu przechodzenie
kolejno na wyspy z coraz gorszymi warunkami pokarmowymi. W rze-
czywistosci jednak, jak wykazaly badania sikory prowadzone m. in. przez
Smitha i Dawkinsa (1971), osobniki znajgce teren bardzo dobrze
spedzaja rzeczywiscie przewazajgcg czes¢ czasu na najlepszej wyspie,
jednakze od czasu do czasu przeglagdajg pozostaie wyspy, co mozna trak-
towac jako dostosowanie do losowych zmian Srodowiska.

Jesli jednak osobnik nie wie z gory, jakie warunki pokarmowe pa-
nuja na wyspach, powstaje problem, kiedy powinien opuscic wyspeg, na
ktorej aktualnie sie znajduje i zajgc sie .eksploatacja nastepnej. Jest bo-
wiem sprawg oczywista, ze jezeli osobnik spedza coraz diuzszy czas na
jednej wyspie, to maleje wtedy szansa na zdobycie nowych porcji. po-
karmu 1 w pewnej chwili moze sie okazac, 1z nie realizuje on juz opty-
malnej strategii zerowania. Teoria przewiduje w tym przypadku, ze
ZWI1erz¢ powinno opusci¢ wyspe, gdy szybkos¢ pobierania pokarmu spad-
nie ponizej sredniej wartosci dla calego srodowiska (Charmnov 1976b).
W tym miejscu powstaje oczywiscie kolejny problem z wyjasnianiem
sposobu zdobywania przez zwierze informacji o powyzszej granicy opla-
calnosci.

S3 jednak takze inne hipotezy co do okreslania momentu opuszczenia
przez zwierzge eksploatowanej wyspy. Nie muszg one prowadzi¢ do wy-
nikow zgodnych z teorig optymalnych strategii zerowania. _

I tak Gibb (1998, 1960) sformulowal hipoteze o tzw. polowaniu
zgodnie z oczekiwaniami — zwierze uczy sie oczekiwaé okreslonej ilosci
pokarmu z kazdej wyspy i opuszcza ja, gdy te ilos¢ juz uzyskalo. Pozniej
Krebs, Ryan i1 Charnov (1974) zmodyfikowali hipoteze Gibba
1 starali si¢ udowodni¢, ze zwierze posiada informacje o pewnym maksy-
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malnym czasie, jaki moze uplyna¢ pomiedzy uzyskaniem dwoéch kolej-
nych porcji pokarmu. Jesli uptyng! czas diuzszy, a osobnik w dalszym
ciggu nie trafil na pokarm, powinien opusci¢ te wyspe, na ktorej aktual-
nie przebywa i szukac¢ szczescia na innej. Autorzy ci starali sie wykazac,
ze istnieje Scisly zwigzek miedzy ich hipoteza a tym, co proponuje teoria
optymalnych strategii zerowania. Ich zdaniem maksymalny czas pomie-
dzy dwoma kolejnymi porcjami pokarmu jest odwrotnie proporcjonalny
do granicy oplacalnosci postulowanej przez te ostatnig teorie.

Jesli osobnik uznat juz, ze diuzej ,,nie optaca sie” mu pozostawac¢ na
wyspie, to powstaje pytanie, dokad powinien udac sie dalej i jaki powi-
nien by¢ optymalny sposob poruszania sie w heterogenicznym Sro-
dowisku?

Entomolodzy obserwujacy poszukiwanie ofiar wystepujgcych w spo-
sob skupiskowy przez organizmy pasozytnicze lub drapiezne wiedzg, ze
te ostatnie staraja sie meandrowa¢ w sSrodowisku az do momentu, gdy
napotkajg ofiare, dalszych poszukujg ze zwiekszong intensywnoscig w po-
blizu juz znalezionych. Cody (1971, 1974) twierdzi, ze gdy osobnik
porusza sie i poszukuje pokarmu catkowicie ,,na Slepo”, czyli bez uzycia
zmystow wzroku, wechu itd., to optymalng strategie Zerowania realizo-
wat bedzie wtedy, gdy jego droga przecina sie ze sobg jak najmnie;]
razy. Hipoteza ta byla testowana w modelach symulacyjnych, w ktorych
sSrodowisko przedstawiono jako plaskg sie¢, a pokarm rozmieszczony byl
w jej wezlach. Zakladano, Ze osobnik porusza sie od wezla do wezia
zgodnie z pewnymi ustalonymi prawdopodobienstwami ruchu wzdiuz
czterech mozliwych kierunkow. Stwierdzono, ze rezultaty symulacji za-
lezg w sposob istotny od wielkosci rozpatrywanej sieci i od zalozenia co
do tego, jak zachowa sie osobnik, jesli napotka krawedz sieci. To oraz
fakt, iz w przyrodzie rzadko obserwuje sie poszukiwanie pokarmu bez
pomocy zmysiow sa prawdopodobnie przyczynami rozbieznosci miedzy
wynikami symulacji a znanymi sposobami poruszania sie i szukania po-
karmu w warunkach naturalnych.

3. Osobnik wsrod innych osobnikow

W jaki sposob postepuje eksperymentator, jesli chce zmierzyc¢ kon-
sumpcje zwierzecia? Jezeli jest to zwierze male, umieszcza razem tyle
osobnikOw, zeby efekt ich zerowania byl zauwazalny i zjedzong w ja-
kim$ okresie ilos¢ pokarmu dzieli przez liczbe osobnikéw. Jesli zwierze
jest wigksze, obserwuje Kkonsumpcje pojedynczego osobnika. Mozna
oczywiscie argumentowac, ze wszystko zalezy od celu badania. Oba jed-
nak sposoby, jezeli chodzi o istotne wnioski ekologiczne, prowadzg prak-
tycznie do nikgd. Pierwsza metoda okresla konsumpcje sSredniego, czyli
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nie istniejgcego, osobnika, druga natomiast wyznacza jg w nie istniejg-
cych najczesciej w przyrodzie warunkach.

Osobniki zyjg w kontaktach z innymi osobnikami, w grupach, czasem
z koniecznosci, czasami dlatego ze sie to im oplaca (Bertram 1978).
Takie warunki zycia z definicji oznaczajg, ze osobniki oddziatujg na sie-
bie. To najogélniej rzecz biorgc zmienia wartosci zmiennych bioenerge-
tycznych oraz wigkszosci pozostalych interesujgcych nas charakterystyk
organizmow.

Wrocmy do przykiadu z kregu zagadnien poruszanych w rozdziale 4.
Jesli pojedynczy osobnik zyje w Srodowisku, ktorego zasoby maia zdol-
nos¢ do odnawiania sie, to optymalnym sposobem postepowania, takim
z myslg o diugookresowych zyskach energetycznych organizmu, nie be-
dzie eksploatowanie zasoondw do konca, lecz pozostawianie za kazdym
razem pewne]j ich ilosci, aby takze w przysziosci zapewnic¢ sobie pokarm.
Jednakze jesli w tym samym sSrodowisku zyjg inne nie spokrewnione
osobniki, taki sposob postepowania przestaje prawdopodobnie by¢ opty-
malng strategig, nie optaca sie bowiem zostawienie pokarmu innym.

Obecnos¢ innych osobnikdéw zmienia¢ bedzie nie tylko tak ziozong
wlasciwose osobnika, jakg jest jego optymalna strategia zerowania. Zmia-
nom podlegaé beda takze wartosci zmiennych bioenergetycznych. Kon-
sumpcja, asymilacja, respiracja itd. osobnika oddziatujgcego z innymi
beda rozni¢ sie od tych samych zmiennych dla osobnika izolowanego.
Roéznice te mogg mie¢ generalnie rzecz biorgce dwie skiadowe. Jedng jest
systematyczna zmiana, ktorej podlegaja wszystkie osobniki rozwazane]
grupy. Ilustracja moze by¢ wzrost komsumpeji wszystkich osobnikow, kto-
re poluig w stadzie lub zmniejszenie wydatkow na termoregulacje wszyst-
kich pisklat ogrzewajgcych sie wzajemnie w gniezdzie. Druga natomiast
skladowa jest rezultatem procesu, ktory roznicuje osobniki miedzy sobg.
Nie ma bowiem powodu, aby przypuszczac, ze upolowana zdobycz jest
rOwnomiernie dzielona pomiedzy osobnikami w stadzie. Takze to piskle,
ktore w gromadce grzejgcych sie cial zajmuje miejsce centralne, traci
znacznie mniej ciepta niz jego sgsiedzi siedzgcy na zewnairz.

Zdeklarowani holisci nadajg skutkom obecnosci innych osobnikow
znaczenie metafizyczne. Sg to ich zdaniem dowody pojawilania sie no-
wych poziomoOw organizacji. Taka retoryka niczego oczywiscie nie wy-
jasnia, wprowadza natomiast calg mase nie sprawdzonych zaiozen. Skoro
ekologia ma by¢ naukg przyrodniczg, powinna takie efekty tiumaczyc za
pomocg empirycznie weryfikowalnych modeli i teorii. Musimy dgzyc¢ do
wyjasnienia roznic w wartosciach zmiennych bioenergetycznych osobni-
kow oddziatujgcyh miedzy sobg i przewidywaé skutki takiego zrdznico-
wania. Uwazam, ze wszystko to da sie wytlumaczy¢ wiasciwosciami po-
jedynczych organizmow, jesli tylko uda sie rozpatrywac i opisywac je
w odpowiednich warunkach uwzgledniajgc obecnos¢ innych osobnikow
oraz gre ich sprzecznych najczesciej interesow.
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Fakt, ze zmienne charakteryzujgce bioenergetyke osobnikéw roéznig sie
miedzy sobg, wynika generalnie z dwoch zrodel. Jednym jest zmiennose
genetyczna. Eiekty fte nie sg na ogoél przedmiotem zainteresowania bio-
energetykow. Powinni oni jednak zdawac sobie sprawe z zakresu i Kkie-
runkow zmiennosci wrodzonej dlatego, aby mozZzna bylo odrdézni¢ ja od
zmienno$ci pochodzacej z drugiego zZrodia — nabytej w trakeie zycia. Ta
ostatnia jest rezultatem ograniczenn w czasie i przestrzeni, jakim podle-
gajg osobniki. Jesli bowiem zasoby wystepujg w ograniczonej ilosci, to
nie sg one dzielone roéwnomiernie lub wediug potrzeb (Eomnicki
1978, 1980a, 1980b). Raczej kto$ dostanie wiecej, a inny mniej. I nie sg
to zjawiska chaotyczne. Nawet jesli wystepuja tam elementy losowosci,
to calo$¢ podlega pewnym prawidlowosciom, ktére mozna opisywac
i wyjasnia¢ zgodnie z reguiami nauk przyrodniczych, szukajac przyczyn
w oddziatywaniach migdzy osobnikami.

Nie ma co ukrywaé¢, tych aspektow bioenergetyki do tej pory nie
rozpatrywano. Praktycznie nie ma prac eksperymentalnych dotyczgcych
zroznicowania bilanséw bioenergetycznych w grupach osobnikéw. Nie ma
tez wiasciwie rozwazan teoretycznych ani modeli matematycznych do-
tyczacych tych zagadnien. Takze nie wsréd bLicenergetykow powstata
potrzeba zastanowienia sie nad tymi problemami. To raczej ci, ktorzy
zajmuja sie teorig populacji, poczuli, ze uzywane dotychczas przez nich
modele nie odpowiadaja rzeczywistosci i zapragneli dowiedzie¢ sig, co
naprawde dzieje sie miedzy osobnikami.

Zalozmy, ze obserwujemy kohorte osobnikow w okreslonych warun-
kach pokarmowych. Jesli uda si¢ nam zmierzy¢ lub przewidziec ilosc
pokarmu, ktérg pobral kazdy z osobnikéw i uchwyci¢ pewne prawidio-
wosci zwiazane z podzialem pokarmu, czyli innymi slowy wyznaczyc
konsumpcje kazdego osobnika i okreslic, jak roézni sie od konsumpcjl
innych osobnikéw w kohorcie, to jednoczesnie wiele, chociaz nie wszysi-
ko, bedziemy wiedzieli o dalszych losach poszezegolnych osobnikow.
Mozna przewidywac, ktore osobniki przezyjs, a ktére nie, ktére wydadza
potomstwo, a ktoére nie rozmnoza sie, a stad juz bardzo prosta droga do
opisu dynamiki liczebnosci populacii. '

Jednakze praktyczne rozwigzanie tych probleméw nie jest oczywi-
Scie latwe. Sadze, ze obecny stan metod eksperymentalnych bioenerge-
tyki ekologicznej (przynajmniej takiej, ktéra tradycyjnie zajmuje sig
malymi organizmami) nie pozwala na bezposrednie mierzenie konsumpcji
pojedynczych osobnikOw w grupie. Bardzo pomocne mogg okazacC sig
w tym miejscu metody modelowania matematycznego. Mozna bowiem
odtwarzaé¢ strukture konsumpcji w jednowiekowych populacjach poprzez
analize struktury ciezarow organizmoéw, ktére w okresach, kiedy nie ma
produkcji potomstwa, sg miarg skumulowanych zyskéw energetycznych
netto osobnikow. Przejscie od struktury ciezaréw do struktury kon-
sumpcji mozliwe jest przy zastosowaniu matematycznego modelu wzro-
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stu, jednak takiego, ktory bedzie uwzglednia¢ wplyw oddzialywan mie-
dzyosobniczych.

Duza liczba dopuszeczalnych sytuacji, w jakich mozna rozwaza¢ grupe
osobnikow, stwarza oczywiscie ogromne trudnosci, kiedy probujemy zna-
lez¢ porzadek wsrdod tych zagadnien i faktow. Zauwazmy jednak, ze
obracamy sie w Swiecie generalnych zjawisk i wlasciwosci, ktére mozna
przypisa¢c ogromnej Kklasie organizméw. Wszystkie bowiem rozmmnazajag
sie, prawie wszystkie rosng i potrzebujg do tego energii. Sadze wiec, ze
w ramach ogolnych klasyfikacji sposobow zycia mozna bedzie konstru-
owacC bioenergetyczne modele podzialu zasobow, réznicowania konsumpcji
i wynikajacych z tego roznic we wzroscie, produkcji potomstwa i dal-
szych losach osobnikow.

Wszystko to moim zdaniem bardzo ekologizuje bioenergetyke. Podej-
mujgc przeciez zagadnienia zwigzane ze zroznicowaniem zmiennych bio-
energetycznych w obrebie grupy organizméw, bioenergetyka wkracza
z bardzo znaczgcym glosem na te obszary, ktore do tej pory zarezerwo-
wane byly dla klasycznych dzialow ekologii. W ujeciu przedstawionym
w tym rozdziale bioenergetyka moze bowiem mie¢ decydujgce znaczenie
dla zrozumienia, czym jest konkurencja wewngtrzgatunkowa i jakie po-
cigga skutki, a to, jak juz wczesniej moéwiliSmy, w bardzo prosty sposob
prowadzi do zagadnien zwigzanych z dynamikg liczebnosci najpierw ko-
horty, a potem populacji. Tylko pare innych poje¢ jest rownie ekolo-
gicznych jak te dwa.

6. Zakonczenie

Tradycyjnie bioenergetyka ekologiczna zajmuje sie organizmem zwie-
rzecym. Praktycznie wszystko, o czym byla mowa w tej pracy dotyczylo
tego wlasnie obiektu. Czes¢ poje¢ i zagadnien bioenergetyki zwierzat
mozna po chwili zastanowienia przenies¢ na teren bioenergetyki roslin.
Inne wymagajg uwzglednienia tego, co wilasciwe roslinom. Tak jest
w przypadku rownan wzrostu, ktére na ogél zle oddaja wzrost roslin
(Zelawski 1981, Zelawski i Sztencel 1981). W postaci, w ja-
kiej przedstawiono te rownania w rozdziale 2.3 nie ujmujg one faktu
dla roslin istotnego — istnienia czesci pod- i nadziemnej oraz koniecz-

- nosci rozdzialu pomiedzy nie energii. Ponadto bardzo czesto duzy pro-
cent ciezaru rosliny stanowig czesci nie hiorgce bezposrednio udzialu
w produkcji. Z drugiej strony wiekszos¢ skgpych danych dotyczacych
struktury ciezarow w populacjach oraz skutkéw oddzialywan miedzyosob-
niczych na zmienne bioenergetyczne pochodzi od botanikow.

Prace nad zagadnieniami, ktére tu zostaly omowione, prowadzone
byly najczesciej w réznych miejscach i w réznym czasie. Na przyklad do
tradycji bioenergetyki uprawianej w Instytucie Ekologii PAN nalezy
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przede wszystkim badanie zaleznosSci zmiennych bioenergetycznych od
ciezaru, warunkéw pokarmowych i temperatury oraz zestawianie bilan-
sow energetycznych dla osobnikéw w trakcie rozwoju. Prace te doczeka-
ly sie opracowan metodycznych i podsumowan (Grodzinski, Kle-
kowski i Duncan 1975, Klekowski i Fischer 1975). Z ko-
lei rozwazania nad optymalnymi strategiami Zerowania nigdy nie byly
prowadzone pod szyldem bioenergetyki.

Jednakze zestawienie tych tematéw zostalo zrobione z calg swiado-
moscia i mysle, ze jest uzasadnione. Po pierwsze zagadnienia poruszane
w tej pracy wiele maja wspolnego. Chociazby mozliwos¢ sprowadzenia
ich do rozwazan nad wspolng ,,waluta”, jaka jest energia i fakt, ze za
podstawowy obiekt badan uwazajgq osobnika. Znacznie wazniejsze jednak
jest, jak sadze, to Ze wzajemnie sie uzupelniajg i ukiadajg w pewien
logiczny cigg. Przegladajac literature trudno nie dostrzec tego, ze za-
gadnienia, ktorym mozna przyczepi¢ szyld szeroko rozumianej bioenerge-
tyki ukladaja sie tak, jak to przedstawiono w tej pracy: od rozwazan
nad pojedynczym osobnikiem w stalych warunkach, nastgpnie w warun-
kach zmiennych w czasie i przestrzeni, az do zainteresowania grupg
osobnikow w srodowiskach o stopniowej zlozonosci i zmiennosci.

Fakt, ze taki ciag mozna ulozy¢, pokazuje tradycje, rozwoj i bogactwo
bioenergetyki, to, ze jest nie zakonczony, stwarza przed nig perspekty-
wy. Dodatkowa sprzyjajaca okolicznoscig jest zapotrzebowanie ze strony
0s6b zajmujgcych sie teorig populacji na taki bioenergetyczny model
organizmu, ktéory umozliwialby konstrukcje nieklasycznego modelu dy-
namiki populacji. Sadze, ze otwiera to ogromne pole dziatania przed eko-
logiczng bioenergetykg organizmu.

Zdaje sobie sprawe, ze prawdopodobnie wiele zagadnien, ktére naleza
do obszaru zainteresowan bioenergetyki i ktorymi mozna uzupeiniaé
przedstawiony cigg problemow, nie zostalo w tej pracy poruszone. Winna
jest temu niewiedza autora.
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Summary

Ecological bioenergetics of an organism, apart from experimental methods, has
been using for a long time the mathematical methods. The latter are the result of
theoretical achievements in this field. This shows the logical sequence of problems
of the bioenergetics of an organism in the broad sense. Let’s begin with the sim-
plest system under consideration, i.e., a single individual in a environment constant
in time and uniform in space. This covers the basic relalionships amcng bioener-
getic variables such as consumption, assimilation, production, respiration etc., but
the relationship most frequently looked for is that with the weight of an organism,
and then problems connected with the division of production into somatic and
generative production, growth models in the form of various growth equations and
complex descriptions of energy budget of an individual duning its growth by
means of so-called models of energy flow through an organism. Also the effect of
changes in time of the environment on the bioenergetics of a single individual are
being analysed. Most frequently made are models of the relationship between the
amount of food and its availability in the environment and the consumption and
assimilation of an isolated individual or an average one from a certain group, also
a mathematical expression describing the changes in bioenergetic variables caused
by changes in temperature is being looked for,
| The next step takes into consideration the single individual in a spatial nhe-
terogenous variable environment. These are problems of the theory of the optimal
foraging strategy. Logically, this sequence of problems should be followed by
a description of bioenergetics of an individual under similar situations, but taking
into consideration the influence of other individuals. Practically, up to now, this
problem has not been an object of bioenergetical studies. However, this last group
of problems offers a great chance for ecological approach, the possibility of parti-
cipating fully in the most significant ecological problems. Thanks to this bioener-
getics may provide grounds for the construction of non-classical models of popu-
lation dynamics.



