ANTONI HOFFMAN

CO TO JEST PALEOEKOLOGIA?

Paleoekologia staje sie modna. Nie do$¢ ze wiek-
szo$¢ artykuldw paleontologicznych zawiera cze$é po-
Swiecong paleoekologii opisywanych taksondéw i bio-
facji, ze w klasycznych czasopismach paleontologicz-
nych coraz wiecej miejsca zajmuja prace zapowiada-
jace juz tytulem swa przynalezno$é do nurtu paleo-
ekologicznego, ale powstaja réwniez specjalistyczne,
paleoekologiczne periodyki, monografie i podreczniki.
Stowem — paleoekologia nabiera coraz wiekszego
rozmachu. Pozostaje to w zwigzku z szybko narasta-
jacga modg na ochrone s$rodowiska. Ale jak mozna
zdefiniowaé paleoekologie? Czy warto jg wyodreb-
nia¢ spoér6d innych nauk jako dyscypline rézng od
paleontologii z jednej a ekologii z drugiej strony?
Czy jej rozwbj to tylko efekt nalozenia sie fascy-
nacji ekologig na tradycyjne zainteresowania dla hi-
storii $wiata ozywionego, czy tez problematyka sa-
mej paleoekologii pochloneta bez reszty tak wielu
paleontologobw?

UKD 551.8:577.4:001.4

Paleoekologie mozna zdefiniowaé dwojako: nor-
matywnie i opisowo. Przy podejsciu normatywnym
nalezy wyznaczy¢ przedmiot dyscypliny i przeprowa-
dzié — mniej lub bardziej arbitralnie w stosunku do
praktyki badawczej — linie demarkacyjne oddziela-
jace ten przedmiot od dziedzin wszystkich innych
dyscyplin nauki. Paleoekologie trzeba by woéwczas
okreélic przez analogie do ekologii zajmujacej sie
relacjami miedzy organizmami a ich biotopem i
miedzy samymi organizmami. Trzeba by ja po prostu
uznaé za przedluzenie wstecz w czasie geologicznym
ekologii, jej zakresu i metod. A linie demarkacyjng
miedzy paleoekologiag a tradycyjna paleontologia na-
lezaloby przeprowadzié na podstawie rozréznienia
czasu ekologicznego i ewolucyjnego. Paleoekologia
powinna sie w tym ujeciu zajmowaé krétkotrwalymi
zalezno$ciami miedzy organizmami a S$rodowiskiem,
czas ekologiczny jest bowiem poréwnywalny do trwa-
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nia pojedynczych osobnikéw albo co najwyzej —
lokalnych populacji. Dla paleontologii natomiast za-
rezerwowane bylyby wydarzenia rozgrywajgce sie w
czasie ewolucyjnym, poréwnywalnym do trwania ca-
lych gatunkow. 3

Definicja normatywna jest jednak zawsze obcigzo-
na ryzykiem, ze w miare rozwoju nauki arbitralne
linie demarkacji okazg sie nieistotne, ze — innymi
stowy — to co dla nauki najwazniejsze, znajdzie sie
Znowu na pograniczu rozmaitych dyscyplin, a wszyst-
kie definicje stang sie po prostu nieadekwatne do
zywej tkanki nauki, A przeciez okreslenie przedmiotu
i zakresu dyscypliny naukowej ma réwniez duzo
czysto praktycznych, organizacyjnych konsekwencji i
kazdy, kto pracowal na pograniczu dyscyplin, wie jak
trudno przetama¢ bezwladnos$é sztywnych ram przez
takie normatywne definicje narzuconych.

Ale dyscypliny nauki mozna rowniez definiowac
opisowo. Trzeba woOwczas wskaza¢ podstawowe pro-
blemy atakowane przez naukowcow, ktérzy sie sami
do tej dyscypliny przypisuja, i w ten intuicyjny
spos6b zakre$li¢ obszar badan. Taka indukcyjna de-
finicja dyscypliny nie moze, oczywiscie, byé precy-
zyjna ani pelna, natomiast zawsze jest zrelatywizo-
wana do czasu historycznego. I to sg wlasnie jej
podstawowe zalety. Bo rzeczywiscie — by powrbcié
na grunt paleoekologii — nawet najbardziej powierz-
chowna analiza tego, czym sie wspo6iczesni paleoeko-
lodzy zajmuja, ujawnia ze problematyka paleoekolo-
giczna bynajmniej sie do czasu ekologicznego nie
ogranicza, ze paleoekologia to co$ wiecej (a moze
tylko co innego) miz ekiologia rzutowana w przesziosé
geologiczng. Raz po raz wykraczaja paleoekolodzy
— jesli nie w konkretnych analizach, to przynaj-
mniej w ich teoretycznych konsekwencjach — poza
ramy zakre$lone normatywnie. Wystarczy przytoczyé
klasyczng juz prace Olsona (26) o zwigzku ewolucji
ssako6w ze strukturg ekologiczng zespoléw ziozonych
z zaawansowanych gadéw i prymitywnych ssakéw.

Jakie zatem sa najwazniejsze problemy wspo6l-
czesnej paleoekologii? Tradycyjna paleoekologia pel-
nila w gruncie rzeczy funkcje narzedzia badawczego
analizy facjalnej, traktowala organizmy kopalne jako
Zr6dto informacji o cechach $rodowiska geologicznego
(1, 8, 23). A jak jest dzisiaj?

EWOLUCJA ORGANIZACJI EKOLOGICZNEJ

Podstawowym problemem paleoekologii jest dzis
ewolucja organizacji ekologicznej biosfery. Kazdy
paleontolog i kazdy geolog wie z wtasnej praktyki
badawczej, ze biocenozy zjawiajg sie i znikaja, nie-
rozlgcznie przywigzane do biotopéw, do Srodowisk
geologicznych zmieniajgcych sie gdy morza obejmuja
lady i cofajg sie, gdy pasma goérskie powstajg i ule-
gaja erozji. Czy jednak to nastepstwo biocenoz po-
cigga za sobg w konsekwencji zmiany zasad orga-
nizacji ekologicznej biosfery? Od kiedy dzialaja. w
przyrodzie dzisiejsze reguly gry ekologicznej? Czy na-
stepuje — przynajmniej na przestrzeni fanerozoiku
— jaka$ ewolucja struktury ekologicznej biosfery,
czy tez struktura ta pozostaje w swoich podstawo-
wych rysach wcigz taka sama?

Te generalne pytania dzisiejszej paleoekologii by-
najmniej nie sa banalne, bo i ma gruncie ekologii
wciaz jeszéze toczg sie spory wokél podstawowych
wyznacznikéw struktury ekologicznej biosfery. Weigz
nie jest jasne ani co to jest biocenoza, ani w jaki
sposOb zalezy ona od $rodowiska, ani jakim prawom
podlega jej rozwodj w czasie ekologicznym, czyli suk-
cesja ekologiczna.

Istotnie, we wspbiczesnej ekologii funkcjonujg -co
najmniej trzy réizne pojecia biocenozy (24). Biocenoza
bywa definiowana jako zesp6l populacji organicznych
rzeczywiscie wspodtwystepujgcych w czasie i przestrze-
ni, to znaczy — ograniczonych do pewnego konkret-
nego i specyficznego biotopu. Za kryterium wyodreb-
nienia tak pojmowanych biocenoz stuzy zatem od-
krycie takiego parametru ekoprzestrzeni, takiego
czynnika ekologicznego, ktéry by wyraZnie ograni-
czal rozprzestrzenienie calej grupy gatunkéw.

Biocenoze mozna rbéwniez traktowaé jako zesp6l
gatunk6w z reguly ze sobg wspoélwystepujgcych. Przy
tej definicji, biocenozy rozpoznaje sie na podstawie
czysto statystycznej analizy rozprzestrzenienia gatun-
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kow. Zaréwno ekolodzy, jak paleoekolodzy postuguja
sie tg definicjg bardzo czesto, a biocenozy wyodreb-
niajg za pomocg analizy czynnikowej, analizy sku-
pieniowej 1 innych -technik analizy wielu zmien-
nych. Obydwie te definicje ujmujg biocenoze jako
jednostke abstrakcyjng, moze nawet nienaturalng w
tym sensie, ze nie wymagajg, by sktadowe -populacje

* pozostawaly ze sobg w jakichkolwiek relacjach. Za-

dajg tylko, by populacje ze sobg sie spotykaly.
Trzecia definicja okre$la biocenoze jako grupe po-
pulacji powigzanych calg siecig interakcji biologicz-
nych, przede wszystkim interakcji troficznych two-
rzagcych system przeplywu materii i energii przez
ekosystem.. Innymi stowy — definicje te wolno za-
stosowaé¢ jedynie wowczas, gdy sie analizuje struk-

“ture ekologiczng pewnego zespolu organizméw. Ten

spor o definicje biocenozy nie jest bynajmniej sporem
werbalnym. W jego podtekscie zawiera sie bowiem
dysputa o znaczeniu i naturze zwigzkéw miedzy-
gatunkowych. Gatunki bowiem traktuje sie albo jako
wyspecjalizowane grupy organizmdéw ograniczone
wskutek dzialania kionkurencji i innych proceséw bio-
logicznych (drapieznictwo, symbioza itp.) do wyraznie
odrebnych nisz ekologicznych, albo uwaza sie, ze
czynniki biotyczne sg w ekologii nieistotne, podpo-
rzgdkowane przemoznemu wplywowi czynnikéw fi-
zykochemicznych.

Na gruncie ekologii mie rozwigzano jeszcze pro-
blemu zalezno$ci miedzy cechami struktury ekolo-
gicznej biocenoz a stabilno$cig i przewidywalnoscig
ich biotopéw. Tradycyjnie przyjmowano, ze w $ro- -
dowiskach stabilnych i przewidywanych mieszkaja
biocenozy niezwykle zlozone strukturalnie, odznacza-
jace sie bardzo wysokim zréznicowaniem gatunko-
wym. Postulowano przy tym mierozerwalny zwigzek
przyczynowy miedzy stopniem komplikacji struktury
ekologicznej a efektywnoscig przeplywu energii przez
sie¢ troficzng biocenozy i .stabilno$cig takiej bioce-
nozy w czasie ekologicznym (9). Na poparcie tej tezy
przytaczano zazwyczaj przyklady dzungli tropikalnej
i rafy koralowej, obydwa te typy ekosysteméw ogra-
niczone sg bowiem do wysoce przewidywalnych $ro-
dowisk. Ostatnio jednak May (22) i Holling (16)
twierdzg miezaleznie od siebie i na podstawie od-
miennych przestanek teoretycznych i empirycznych,
ze ten zwigzek to fikcja. Ze natura zalezno$ci bio-
cenozy od biotopu ma witadnie odwrotny charakter.
W  przewidywalnych $rodowiskach = ekologicznych
funkcjonuja bowiem biocenozy niestabilne, bo skom-
plikowane systemy sa nieodporne na niespodziewane
zmiany w otoczeniu. .

Wreszcie — zagadnienie sukecesji ekologicznej bylo
traktowane przez tradycyjng ekologie jako proces
sterowany przez interakcje biologiczne (21, 25).
Twierdzono wiegc, ze po to by sie mogla rozwingé
dojrzata biocenoza, konieczne jest uprzednie przy-

‘stosowanie i przeksztalcenie Srodowiska ekologicznego

przez organizmy typowe dla wczesnych, pionierskich
stadiow sukcesji. Sukcesje pojmowano w sposdb ho-
listyczny, a czesto poréwnywano jg wprost do super-
organizmu. Horn (17) jednakze zakwestionowal zasad-
no$¢ wszystkich tych postulatow. Na podstawie swo-
ich wieloletnich obserwacji nad zmianami zespolow
lesnych twierdzi on, ze sukcesja to proces stocha-
styczny, kontrolowany przede wszystkim przez czyn-
niki biogeograficzne, przez obfito§¢ przybyszéw z in-
nych ekosystemow.

Zaden wiec z podstawowych wyznacznikéw struk-
tury ekologicznej biosfery nie jest jeszcze jedno-
znacznie okre$lony, ale zagadnienie ewolucji ekolo-
gicznej jest od spraw samej ekologii przynajmniej
pojeciowo niezalezne. Jakakolwiek bowiem bytaby
natura czynniké6w kontrolujgcych sukcesje ekologicz-
na, wiadomo jednak ze w toku sukcesji powieksza
sie liczba gatunkéw zamieszkujacych biotop, coraz
drobniejsze staja sie nisze ekologiczne i energia jest
coraz efektywniej wykorzystywana. Jest rowniez teza
czysto opisows, wywiedziong indukecyjnie z setek i
tysiecy obserwacji, ze zr6znicowanie gatunkowe osig-
ga swoje maksimum nieco przed pelng dojrzaloscia
biocenozy, by podzniej zmniejszy¢ sie troche i ustalié
na- poziomie réwnowagi. Taki wlasnie przebieg sukce-
sji ekologicznej mozna odnalezé i wsroéd biocenoz ko-
palnych. . :



P.W. i S.S. Bretsky (6) precyzyjnie przeanalizowali
nastepstwo i strukture zespold6w bentonicznych w or-
dowickim profilu w Kanadzie i zrekonstruowali po-
rzgdek zasiedlania dna przez orgamizmy. Okazalo sie,
ze ta ordowicka sukcesja ma identyczne wilasnosci
jak wspolczesne biocenozy tego typu. Do podob-
nych wnioskéw prowadzi réwniez analiza bentosu
miocenskich it6w korytnickich (13). Co wiecej, ana-
logicznie mozna roOwniez interpretowaé pionowa
zmienno$¢ zespoléw rafotwoéreczych w poszezegdlnych
budowlach rafowych niemal niezaleznie od ich wieku
geologicznego (35). We wszystkich tych przypadkach
wyraznie wida¢ nieznaczny spadek zr6znicowania ga-
tunkowego w ostatnim stadium sukcesji ekologicz-
nej co daje sie ratwo ttumaczyé dzialaniem ogélnych
praw rzadzacych stabilno$cig wszelkich struktur. A
zatem — prawa sukcesji ekologicznej trwajg bez
zmian przynajmniej od ordowiku do dziS. Nie ma
zadnej ewolucji ekologicznej. '

Taka sama konkluzja wienczy rozwazania nad
zmianami réznorodnosci gatunkowej w czasie ewolu-
cyjnym. Raup, Gould, Schopf i Simberloff (28) zalo-
zyli, ze liczba mozliwych nisz ekologicznych, liczba
r6l pelnionych przez gatunki w biosferze jest niejako
ustalona a priori, zadana z gbry przez nature $wiata
nieozywionego i fundamentalne cechy organizmow.
To - zalozenie jest jednym z majwazniejszych postu-
latow wspoélczesnej ekologii (20). I okazalo sig, ze
,drzewa filogenetyczne” rysowane przez komputer
zaprogramowany zgodnie z tym zalozeniem (i kilkoma
dodatkowymi) sg niemal nie do odréznienia od tych,
ktére nauka odtwarza na podstawie obserwacji geo-
logicznych i paleontologicznych.

Z wykresami komputera bez trudu mozna ziden-
tyfikowaé rzeczywiste drzewa filogenetyczne rozma-
itych grup zwierzecych, i to zaréwno bardzo typowe,
np. trylobitowe (wyjSciowa linia szybko sie dzieli na
bardzo wiele potomnych, grupa osigga maksimum
zréznicowania, a potem stopniowo wymiera), jak
i bardzo swoiste, np. amonitowe (dwa maksima zroz-
nicowania przedzielone w czasie bardzo wyraZnym
minimum) lub dinozaurowe (bardzo gwaltowne, nie-
mal jednoczesne wymieranie wszystkich linii potom-
nych zaraz po osiggnieciu maksimum zréznicowa-
nia).

Ta zgodnos¢ eksperymentéw komputerowych z
efektami prawdziwej ewolucji sugeruje adekwatnosé
przyjetych w symulacji zatozen do prawdziwej na-
tury biosfery. I rzeczywiscie, P.W. i S.S. Bretsky (7)
udowodnili, ze wsréd plytkowodnych zwierzat bento-
nicznych liczba rél ekologicznych byla na przestrzeni
Srodkowego ordowiku stala. Natomiast Flessa i Le-
vinton (10) postulujg nieograniczone mozliwosci po-
dziatu nisz ekologicznych, a zatem — istnienie nie-
wyczerpalnego Zrédia ewolucji ekologicznej.

Staly kierunek ewolucji ekologicznej biosfery jest
réwniez - warunkiem sine qua mon dla prowokacyj-
nych hipotez Stanleya (29, 30, 31), ktéory wiaze pow-
stanie wielokomoérkowecéw z rozwojem roslinozernosci,
a powstanie organizméw szkieletowych — z rozwojem
drapieznictwa. Obydwa przytoczone przez Stanleya
wydarzenia to prawdziwe rewolucje ekologiczne pro-
wadzace do nieodwracalnego wezrostu komplikacji
ekologicznej biosfery. Podobne rewolucje ekologiczne,
chociaz na mniejsza skale, bo ograniczone jedynie
do mezozoiku i tylko do fauny morskiej, dostrzega
w biosferze Vermeij (34). Opozycja rysuje sie wiec
ostro. Padaja argumenty i kontrargumenty, ale spra-
wa jest ciggle jeszcze nie rozstrzygnieta. Czy istnieje
ewolucja organizacji ekologicznej biosfery?

EWOLUCYJNY ROZWOJ BIOCENOZ

Biocenozy zjawiaja sie i znikajg; tylko w wyjatko-
wych okoliczno$ciach biocenoza rozwija sie nieprzer-
wanie na przestrzeni czasu ewolucyjnego, albowiem
rzadko tylko sie zdarza, ze jaki§ biotop jest nie-
zmienny na przestrzeni dlugich odcinké6w czasu ewo-
lucyjnego. Za przyklad takiej diugotrwalej bioce-
nozy postuzyé mogg niektére Srodkowopaleozoiczne
struktury rafowe (11, 19). Na o0g6t jednak biocenozy
nie daja sie przesledzi¢é w czasie ewolucyjnym. Dla-
tego przygniatajgca wiekszo$¢ empirycznych prac
paleoekologicznych ogranicza sie do problematyki

synchronii, pomijajgc diachronie zupelnie albo redu-
kuiac jej zakres do czasu ekologicznego.

Jednak z mnogosci poszczegbdlnych biocenoz wyste-
pujacych w kazdym dowolnym czasie ewolucyjnym
(np. dzi$§) mozna wyabstrahowaé typy biocenoz. Typ
definiuje sie tutaj jako grupe biocenoz ogranicza-
nych przez te same czynniki fizyczno-chemiczne i
bardzo do siebie podobnych pod wzgledem sktadu
taksonomicznego i struktury ekologicznej. MoOwigc
Scisle — sktad taksonomiczny moze sie nieco zmie-
nia¢, ale zastepujace sie wzajemnie gatunki musza
by¢ bardzo pokrewne z punktu widzenia ekologii,
muszg pelni¢ te samg lub nieomal te sama role
w biocenozie.

Migracja larw i osobnikéw doroslych umozliwia
stala wymiane gatunkéw miedzy biocenozami nale-
zacymi do tego samego typu. Dla takich biocenoz
wspolny jest réwniez zespdl ekologicznych mechaniz-
méw homeostatycznych, powstalych w efekcie ko-
ewolucji gatunkéw. Mozna zatem typ biocenoz po-
traktowa¢ jako realna jednostke ekologiczng, cho-
ciaz zarazem abstrakcyjna, gdyz nie daje sie jej
uchwyci¢ w bezposredniej obserwacji. Moéwige meta-
forycznie — poszczegblne biocenozy tak sie maja
do typu biocenoz jak lokalne populacje do gatunku.
W rzeczy samej, typ biocenoz to swoista pula gatun-
kow czy tez zakres zmiennos$ci taksonomicznej przy
ustalonej strukturze ekologicznej.

Latwo zauwazy¢, ze wiele typoéw biocenoz trwa
przez bardzo dlugi czas ewolucyjny. Czesto do tego
samego typu mozna zaliczy¢ biocenozy rozdzielone
w - czasie dziesigtkami milionéw lat. Za przyklad
moga tu postuiyé morskie biocenozy bentoniczne
zdominowane przez S$limaki z rodzaju Turriteila s.l.
Wispotczesnie biocenozy takie wystepujag niemal we
wszystkich plytkich morzach stref tropikalnych, sub-
tropikalnych i umiarkowanych, zasiedlajac migkkie,
przede wszystkim mulaste dno. Turritelle zyjg zwy-
kle gromadnie, zagrzebane piytko pod powierzchnig
osadu, nie dopuszczajac do zasiedlenia tego biotopu
przez prawie zadne inne makroorganizmy bentonicz-
ne. Do wyjatkow nalezg pod tym wzgledem drapiezne
kraby i S$limaki z rodzaju Natica s.l. Niemal iden-
tyczne pod wzgledem skladu taksonomicznego zespo-
ly kopalne wystepuja powszechnie co najmmniej od
paleocenu (13). Podobny przypadek identycznego skia-
du taksonomicznego makrobentonicznych zespoiéw ju-
rajskich i kredowych opisal niedawno Wright (36)
z -Ameryki Poéinocnej.

Z drugiej jednak strony — nie ulega watpliwosci
ze pewne typy biocenoz znikaja nieodwolalnie z po-
wierzchni Ziemi. Jezeli taki sam biotop zasiedlony
jest w réznych momentach czasu ewolucyjnego przez
zupelnie odmienne biocenozy, mozna sadzi¢ ze z
takim wlasnie przypadkiem mamy do czynienia. Jest
to reorganizacja ekologiczna, co oznacza ze roézne
typy biocenoz pelnig te sama funkcje w biosferze.

Miedzy tymi dwiema skrajnymi odmianami roz-
woju ewolucyjnego biocenoz (,stalos¢” i ,Smier¢”
ewolucyjna) istnieje cale continuum ogniw posred-
nich, ktére jest nazywane ewolucja biocenoz. W tym
ujeciu ewolucja biocenoz definiowana moze byé tyl-
ko arbitralnie, a jej umowne granice wyznacza z

~ jednej strony identyczno$¢ sktadu taksonomicznego

zespoldw (na poziomie szeroko rozumianego rodzaju)
— to jest bowiem kryterium stalosci ewolucyjnej
typu biocenoz — a z drugiej strony homeomorfia
struktury ekologicznej jako warunku koniecznego dla
zachowania tozsamo$ci ewolucyjnej typu biocenoz.
Gdy struktura przestaje by¢é homeomorficzna, typ

" biocenoz zanika. Przykladem tak rozumianej ewolucji

biocenoz moze byé rozwdj makrobentonicznych ze-
spoldw zwigzanych z tropikalnymi trawami morskimi.
W rzeczy samej, struktura ekologiczna miocenskich
zespolow tego typu jest uderzajaco podobna do struk-
tur dzisiejszych, cho¢ niektére taksony wystepuja
obecnie znacznie rzadziej, a inne — znacznie czes-
ciej niz w miocenie (13). Jeszcze wczesniejsze stadium
ewolucji tego typu biocenoz reprezentuje zapewne
eocenski zespdt mieczakéw z Calcaire Grossier w Ba-
senie Paryskim.

Coraz wigecej mozna wiec znalezé dowodéw na
zmiane typow biocenoz w czasie ewolucyjnym. Nie-
kiedy trwaja one bez zadnych istotnych zmian przez
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bardzo diugl czas, kiedy indziej ging i ulegajg reor-
ganizacjl, wreszcie mogg po prostu ewoluowaé. Ale
Jaki jest mechanizimm tego procesu — nle wiadomo.
nie wiadomo nawet czy ten rozwodj ewolucyjny ma
charakter stopniowy, czy skokowy, czy W dziejach
typow biocenoz przeplataja sie okresy statosci ze
$miercig ewolucyjng, czy tez kumuluja sie drobne,
powolne przemiany? Bywa zapewne i tak, i tak. Ale
ktora klasa zjawisk przewaza? I od czego to zalezy?

Klasycy paleoekologii ewolucyjnej postulowali

stopniowo$¢ przemian biocenoz w czasie. Valentine
(32) doszedl do tego wniosku przede wszystkim na
podstawie swoich rozwazan teoretycznych nad orga-
nizacja ekologiczng biosfery. Natomiast Bretsky (5)
gruntownie przeanalizowal sklad taksonomiczny i
strukture ekologiczng poédzinoordowickich  zespoiow
bentonicznych z Appalachéw i przesledzit ich odpo-
wiedniki na przesirzeni catego paleozoiku. Zebrat w
ten sposob dane $wiadczace — jego zdaniem — o
stopniowym, ewolucyjnym charakterze rozwoju bioce-
noz w czasie. Tempo tego rozwoju jest jednak znacz-
nie szybsze wsrod biocenoz zamieszkujgcych nerytyk
i gtebszy sublitorat niz wsrdéd biocenoz przybrzeznych.
Istotnie, bardzie] glebokowodne biocenozy bentonicz-
ne kilkakrotnie w paleozoiku przezywaly reorganiza-
cje ekologiczna, gdy biocenozy przybrzezne — zdo-
minowane przez bezzawiasowe brachiopody linguloidy,
prymitywne malze nuculoidy i najprymitywniejsze
$limaki bellerophontidy — trwaja niemal bez zmian
przez caty paleozoik.
- Przeciwstawnych tez bronig Berry (2) i Boucot
(4), ktorzy dopatrujg sie w rozwoju paleozoicznych
zespotdw bentonicznych dowodéw $Swiadczacych o
bardzo diugich okresach trwatos$ci struktury ekolo-
giczne], przerywanych  jedynie momentami (gdy po-
patrze¢ z perspektywy czasu ewolucyjnego) zasad-
niczej przebudowy biosfery morskiej. Boucot (4) jed-
nakze ostabia nieco te radykalng teze, ograniczajac
jej zakres do zespoléw brachiopodowych.

Spor zatem zarysowany jest bardzo jasno, ale wy-
daje sig, ze empirycznie trudno ten problem ostatecz-
nie rozstrzygna¢. Nie sposOb bowiem wybraé¢ z dzie-
jow biosfery losowg probke typdéw biocenoz i osza-
cowaé Srednie tempo ich rozwoju ewolucyjnego. Dla-
tego przykiada sie tak wielkg wage do rozwazan teo-
retycznych. Z tego punktu widzenia niezwykle istot-
ne i korzystne moze sie okaza¢ zastosowanie do bio-
cenoz i typoéw biocenoz aparatu pojeciowego cyber-
netyki i analizy systemow (14). Jest to o tyle uza-
sadnione, ze biocenozy bardzo czesto majg skompliko-
wane i zintegrowane struktury ekologiczne, ze nie
mozna — innymi stowy — opisa¢ ich adekwatnie,
jezeli pominie sie przy opisie catg sie¢ interakeji
biologicznych. Jezeli za$ potraktowaé  typ biocenoz
jako system otwarty (3), to naturalng jego wiasnoscig
staje sie zdolno$¢ do rozwoju ewolucyjnego, albo-
wiem mimo mechanizméw homeostatycznych wbudo-
wanych w strukture systemu otwartego — system
taki nie osigga nigdy idealnego stanu réwnowagi. Na-
tomiast charakter tego rozwoju zalezy od struktury
systemu. i wd

Na gruncie cybernetyki mozna do$¢ latwo wyka-
zaé, ze struktury proste mogg ewoluowaé, gdy od
struktur zlozonych i zintegrowanych mozna oczeki-
waé jedynie zasadniczych reorganizacji. Struktura
prosta jest tutaj rozumiana jako minimalna ilo$é
albo wrecz brak interakeji miedzy elementami sy-
stemu. W strukturze zlozonej elementy  systemu sa
ze sobg $ciSle powigzane i zmiana jednego elementu
pocigga za sobg zmiany innych. Cybernetyczny model
rozwoju ewolucyjnego biocenoz peini zatem funkcje
zlotego $rodka miedzy stanowiskami skrajnymi w
sporze o charakter tego procesu. Ale i ten meoedel
czeka jeszcze test empiryczny.

PRZYCZYNY EWOLUCJI EKOLOGICZNEJ

Jes$li biocenozy 1 typy biocenoz traktuje sie w
kategoriach systemoéw otwartych, to ich witasnosci
ekologiczne i ewolucyjne trzeba wyraznie odrdzni¢
od witasnos$ci sktadowych populacji i gatunkéw. Istot-
nie, Peterson (27) wykazal, ze nawet tak fundamen-
talna cecha jednostek ekologicznych jak stabilnosé
ekologiczna oznacza co innego na poziomie populacji
niz na poziomie biocenozy. Na obydwu tych pozio-
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mach organizacji stabilno$¢ bylaby tozsama jedynie
w zupelnie abstrakcyjnej biocenozie zlozonej z cal-
kiem od siebie niezaleznych populacji. Takze statos¢
ewolucyjna typu biocenoz bynajmniej nie jest ré6wno-
wazna konserwatyzmowi poszczegblnych gatukéw (15,
18).

To rozrdoznienie miedzy cechami biocenozy i po-
pulacji nie oznacza bynajmniej, ze biocenozom czy
typom biocenoz mozna przypisa¢ jakas$ wartos¢ selek-
cyjng. Ani zlozono$¢, ani stabilno$é, ani nawet efek-
tywno$¢ wykorzystania energii przez biocenoze nie
sa przez przyrode preferowane w czasie ekologicz-
nym. Wrecz przeciwnie, te wlasnosci mogg bio-
cenozie uniemozliwi¢ przetrwanie okresowych zaklo-
cen w otoczeniu (16). Dokladnie tak samo ma sie
sprawa z typami biocenoz w czasie ewolucyjnym
(14). Innymi stowy — nie istnieje zaden proces eko-
logiczny czy ewolucyjny, ktéry by dziatat bezposred-
nio na biocenozy. Ekologiczne i ewolucyjne witasnos-
ci biocenoz nie moga sie jednak redukowaé¢ do po-
ziomu gatunku.

"Ale w takim razie przyczyny ewolucji ekologicz-
nej nie sg, a przynajmniej nie musza byé tozsame
z przyczynami ewolucji gatunkéw. Jaki zatem jest
gléwny - naped  ewolucji ekologicznej? Czy biosfery
i poszczegblne typy biocenoz reagujg jak bezwladne
marionetki na zmiany zachodzace bezustannie w $ro-
dowisku zewnetrznym; czy tez dzialaja wprawione
w ruch przez jakie$ immanentne, czysto biologiczne
czynniki? ¢

Przygniatajaca wiekszosé paleoekologbw powiada,
iz biocenozy ewoluujg tylko dlatego, ze je do tego
§wiat nieorganiczny zmusza, Ze po prostu starajg
sie zaadaptowaé¢ do zmienionych warunkéw w oto-
czeniu (2, 5, 33). Najbardziej radykalny jest bez wat-
pienia Valentine (33), ktéry utrzymuje, Ze zmiany
réznorodnosci gatunkowej biosfery w czasie ewolu-
cyjnym, a zatem — rozwdj ewolucyjny jej struk-
tury ekologicznej to efekt fluktuacji rezimu troficz-
nego na Ziemi, zaleznego przede wszystkim od glo-
balnej konfiguracji kontynentow. Rozpad kontynen-
tow powoduje bowiem stabilizacje klimatu i rezimu
troficznego, a to z kolei prowadzi do wzrostu rézno-
rodnosci gatunkowej. I odwrotnie — liczba gatun-
k6w w biosferze maleje, w miare jak kontynenty
sie tgczg. Krzywa zmian réznorodno$ci taksonomicz-
nej w czasie ewolucyjnym odzwierciedla wiec bez-
posrednio konfiguracje kontynentéw. Co wiecej —
Valentine (33) traktuje powstanie pierwszych wielo-
komoérkowcéw jako skutek przejScia prymitywnych
organizméw do zycia infaunalnego w poszukiwaniu
bardziej stabilnych zasobéw pokarmu. Postuluje za-
tem istnienie w p6Znym proterozoiku jednego ogrom-
nego superkontynentu. Z kolei eksplozje kambryj-
skg interpretuje jako rozwdj szkieletu u zwierzat,
ktére -powrécily do zycia na powierzchni dna, gdy
tylko warunki troficzne znowu sie ustabilizowaly
w zwigzku z rozpadem proterozoicznego superkon-
tynentu.

Zupelnie innych przyczyn dla tych dwu przelo-
mowych w dziejach biosfery wydarzen doszukuje sig
Stanley (29, 31). Utrzymuje on, ze wielokomérkowce
powstaly w pdéinym prekambrze wskutek gwaltow-
nego przyspieszenia ewolucji ekologicznej wywotanego
czynnikami czysto Dbiologicznymi, zZe mianowicie
struktura ekologiczna biosfery byla do tego czasu
idealnie prosta, bo zlozona jedynie z autotroféow. W
tym momencie zjawily sie pierwsze organizmy ro$-
linozerne. Ich aktywno$¢é podzialala na biosfere jak
swoista pompa i sprowokowala prawdziwg rewolu-
cje juz nie tylko ekologiczng, ale i taksonomiczng.
Podobnie moze byé interpretowane powstanie bez-
kregowcow szkieletowych na przetomie prekambru
i kambru. Pompg byloby tutaj dzialanie pierwszych
drapieznik6w zmuszajgcych zwierzeta roslinozerne do
szybkiej ewolucji.

Stanowiska sg zatem zupelnie jasne: albo ewolucja
ekologiczna biosfery jest jedynie epifenomenem hi-
storii geologicznej, albo istnieje jej swoisty naped. Je-
zeli przyjgé, ze kategorie analizy systeméw adekwat-
nie opisujg $wiat ekologii biocenoz, mozna sie spodzie-
wagé, ze same tylko interakcje biologiczne muszg spro-
wokowaé ‘ewolucje ekologiczng biosfery (14).
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Wydaje sie, ze te trzy pytania: czy istnieje ewo-
lucja organizacji ekologicznej biosfery? jak przebiega
rozwéj ewolucyjny biocenoz? co napedza ewolucje
ekologiczng? — wyczerpuja najwazniejsze problemy
w dzisiejszej paleoekologii. Wszystkie istotne zagad-
nienia dadza sie do tych pytan sprowadzié¢, co nie
znaczy, ze mozna juz pomingé kwestie tradycyjnie
i od {lat przez paleoekologie rozwazane. Na zadne
bowiem z tych pytan nie uda sie ostatecznie odpo-
wiedzie¢ bez gruntownej analizy facjalnej i bez stu-
dibw nad morfologia funkcjonalng i jej zwigzkiem z
biotopem organizméw. Warunkiem sine qua mon no-
woczesnej paleoekologii jest przeciez precyzyjna re-
konstrukcja paleoekosystemdé4w — kopalnych kom-
plekséw nisz ekologicznych. Ale trzeba sobie jasno
zdawaé¢ sprawe, ze rekonstrukcja paleoekosystemu
to tylko narzedzie, Srodek do osiggniecia celu, ktérego
nie wolno straci¢ z oczu.

Wiszystkie trzy giéwne pytania to problemy specy-
ficznie paleoekologiczne, fundujgce status tej dzie-
dziny jako zupelnie samodzielnej dyscypliny nauki,
nierozwigzalne za pomocg zadnej innej dyscypliny.
W rzeczy samej, ekologia jest pozbawiona szans roz-
wazania czasu ewolucyjnego, natomiast paleontologia
nie interesuje sie oddziatywaniami miedzy gatunka-
mi. Niemniej zwiazek tych pytan z ekologig jest
oczywisty. Warunkiem rozstrzygniecia tych proble-
moéw jest, rzecz jasna, odpowiedZ na pytania o natu-
re organizacji ekologicznej i jej relacje do $rodowi-
ska nieorganicznego.

Ale paleoekologia jest i z tradycyjng paleontolo-
gia nierozigcznie spleciona, bo przeciez trzy omoéwio-
ne powyzej problemy to tylko inne postaci sporéw
zawsze sie przez paleontologie przewijajgcych. Caty
spér wokét istnienia ewolucji organizacji ekologicznej
to nic innego jak nowe sformulowanie sporu Cuviera
z Lyellem i Darwinem. Pytanie o charakter i tempo
rozwoju ewolucyjnego biocenoz jest w pelni analo-
giczne do innej kontrowersji miedzy katastrofizmem
a uniformitaryzmem. A kwestia motoru ewolucji eko-
logicznej to dzisiejsza, uwspoétczesniona postaé dys-
puty o preadaptacji i znaczeniu $rodowiska nieorga-
nicznego dla ewolucji biologicznej.

Innymi stowy — zasadnicze problemy .paleoekolo-
gii to nic innego jak odwieczne pytania paleontolo-
gii (12), tyle tylklo ze odniesione do innego poziomu
organizacji $wiata organicznego, a zatem — sformu-
lowane w innym jezyku teoretycznym i stymulujgce
inne poszukiwanie empiryczne.
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