
stępujące wielkości powiększeń: 5000 X, 10 000 X, 
15 000 X itd.>. 

6. Typ porwierzchni ,zbadanych replik ze szczegó~ 
bowym opisem: kształtu, rozmiesz•czenia · prze.,. 
strzennego ziarn, charakteru powierzchni ziarn 
oraz granic między ziarnami, wielkości ziaTrn 
(Ofo zawartoś·ci ~iarn w pos.z·czególnych klasach 
wielkości). 

7. Zawadość s:zezątków organogenkzhych i kh cha­
rakterystyka. 

8. Zawadość minerałów towarzy1szą·cych i ich cha­
rakterystytka. 

9. Charakter prze~aunu (jeżeli repliki wykonane są 
z przełamu a nie ze zgładu). 

10. Obserwacje dodatkowe w odnie1sieniu do próbek 
.skał · węglan:ow)'lch poddawanych obrób~om (che­
micznej, termicznej mechanicznej). 

Zapi1s taki umożliwia także naniesienie danych 
na karty perfororwane, które z kolei pozwalają na 
sy.stema:ty·czne :zbieranie i porównywanie miik~ro;struik:­
tu['y :z .c-echami fi:z}'lcznyrmi i .mechani.cz.riymi skał 
węglianorw}'lch oraz i•ch wrażliwością na oddziaływania 
zróżnicowanych środowisk agresywnych. 

UWAGI DO DALSZYCH BADA~ 

W miarę rozwoju i rozpowszechnienia TEM do 
badań skał węglan'OIW}'lch należy oczekiwać, że wy­
niki tych badań zostaną usystematyzowane. Z tego 
względu należaŁoby, już teraz dążyć do pewny1ch sy­
stematy.czny·ch opracowań zbiorczych, ujednolicenia 
na:z·elWiniobwa i qpra•COWyiWCIJn~a dlQiskonalszJ'Ich metodyk 
badawczy.ch w TEM. Sz·c:zególnie perspektywiczną 
metodą badawczą wydaje się badanie cienkich skraw­
ków ska•lnych, szersze zasto.sowanie met-ody SEM, 
łącznie z analizą elementaTną mi:kroobszarów. Od-

SUMMARY 

Pr'oblems of .eledron m,i:cr:o.scOiPY in Jt:he studies of 
carbonat.e rocks for bui.JLding IPUrposes are di:scus:sed 
in the pa1per. Prepa·ra1t.ion methods and polssibi•li:tie.s of 
interpretatiop of studies of carbonate rocks by means 
of transmission electron microscope are charaderized. 
Some suggestions concerning unification of descrip­
tion of electron microscope image of the studied 
rocks are given. · 

powiednio usy•steniatty,zo:wane i zebrane dane doty­
czące . skał węglanowych umożliwią zgromadzenie ma.., 
teriałów do kompleksowej oceny skał -wapiennych, 
pod różnym kątem ich zast'O'sowania na et1apie . do­
kumenta·cji geolog:i.cznej. 
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PE310ME 

. B CTaTbe paCCMOTpeHbi BOI!p'OCbi 3Jl€KTpOHHOH MJ1-
Kp0CKOIU1'J1 Il'PMMeHHeMOtf ,IJ;JIH J.1CCJie,IJ;ÓBaHJ1H Kap6o­
HaTHbiX nopo,n; ,IJ;JIH CTpOMTeJibHOH rrpOMbilllJI€'HHOCTJ1. 
IIpvrse,n;eHa xapaKT'epHCT'J:.rKa MeTo,n;a rrpenapaT11'KM :11 

paCCMOTpeHbi B03MO~HOCTJ1 J1HTeprrpeTa~J1J1 pe3y JibTa­
TOB J1CCJie,IT;OBamru :Kap60HaTHbiX nopo,n; B rrpOCB€''<IJ1Ba­
IOI.qJ1M 3JieKTpOHHOM MJ1'Kpocxone. C,n;eJiaHo rrpe,n;Jio­
~eHne ymrcpMKa:u;nM omrcaHMH H306pa~e'HHH Mc·cJie,n;o­
BaHHbiX IIOpO,IJ; B 3JieKTpO'HHOM Ml1KpO•CKOne. 

ANTONI HOFFMAN 

CO TO JEST PALEOEKOLOGIA? 

Paleoek,ologia staje się modna. Nie dość że więk­
szość artykułów paleontologicznych zawiera część po.;. 
święconą paleoekologii opisywanych t·aksonów i bio­
fa<cji, że w klasycznych czasopismach pale'ontOlogicz­
nych coraz więcej mi<ej1sca zajmują · prace zapowiada­
jące już tytułem swą przJlnależność do nurtu paleo­
ekologiczne:go, ale powstają również . specjalistyczne, 
paleoekologic.zne periodyki, monografie i podręczniki. 
SŁowem - palecekologia nabiera coraz większego 
rozmachu. Powstaje to w związku z szybko narasta­
jącą modą na ochronę środowi,ska. Ale jak można 
zdefinio,Wiać paleoekologd.ę? Czy warto ją wyodręb­
niać spo·śród innych nauk jako dyscyplinę różną od 
paleontol·ogii z jednej a ekologii z drugi1ej strony? 
Czy jej rozwój to tylko efelk:t nałożenia się fascy­
nacji ekologią na trady1cyjne zaint·eresowania dla hi­
st;orii śiwliata ożywionego, ·Czy .t.eż problematyka sa­
mej paleo·e:kologil:i pochłonęła bez resZJty tak wielu 
paleontologów? 

UKD 551.8:577.4:001.4 

Paleoeko1ogię można zdefiniować dwojako: nor~ 
matywnie i opi,sowo. Przy podejśdu norma,tyWl!lym 
należy wyznaczyć pr:zedmiot dyscypliny i przepr-owa­
dzić - mniej lub baTdziej arbi<tr1alnie w st01sunku do 
praktyki badawczej - lirnie demarrka·cyjne oddziela­
ją.ce ten przedmiot od dziedzin wszystkich innych 
dyscyplin nauki. Paleoekologię trzeba by wówczas 
określić przez analogię do ekol'ogi1i zajmującej się 
relacjami między org~anizmami a ich biotopem · i 
między sam)'lmi organi1zmami. T['zeba by ją po prostu 
uznać za przedłużeni•e wstecz w cza.sie geologicznym 
ekologii, jej zakresu i metod. A linię demarka•cyjną 
między palecekologią a tradycyjną paleont·ologią na­
leżaboby przeprowadzić na pods·tarwi·e ro1zróżnienia 
czasu ekologi·cznego i ewolucyjnego. Paleoekologia 
powinna się w tym ujęciu zajmować krótkotrwałymi 
zależnośdarni między organizmami a śr·odowiskiem, 
cZJas ekologiczny jest bowiem porównywalny do trwa-
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nia pojedynczych osobników albo co najwyżej 
lokalnych populacji. Dla paleontol'ogii natomiast za­
rezerwowane byłyby wydarZlenia rozgrywające się w 
czasie ewolucyjnym, porównywalnym do trwania ca-
łych gatunków. . _ . . 

Defilni,cja normatywna }est jednak zawsze obciążo­
na ryzykiem, że w mia'fę rozwo,ju nauki arbitTalne 
linie demaTkacji okażą się nieistotne, że - innymi 
słowy - to co dla nauki najważniejsze, znajdzie się 
znowu na pograni·czu rozmaitych dyscyplin, a w,szyst­
ki:e defini,cje staną się po prostu nieadekwatne do 
żywej tkanki nauki. A przecież określlenie IPrzedmiortiu 
i zakresu dyscypliny naukowej ma również dużo 
czysto p-raktycz:ny.ch, organizacyjnych konsekwencji i 
każdy, kto pracował na pograniczu dyscyplin, wie jak 
trudno przełamać bez·władność sztywny,ch ram przez 
takie normaty;wne defini·cje narzucony,ch. 

Ale dyscypliny nauki można również definiować 
opisowo. T:rzeba wówczas wskazać podsta,wowe pro­
bLemy atakowane przez naukowców, ktfuzy się sami 
do tej dyscypliny przYiPLsują, i w ten intui1cyjny 
sposób zakreślić obszar badań. Taka indukcyjna de­
finkja dyscypliny nie może, oczywiśde, być precy­
zyjna ani pełna, natomiast zawsze }est zrelatywtzo­
wana do czasu historycznego. I to są właśnie jej 
podstawowe zalety. Bo .rzeczywiśde - by powrócić 
na grunt paleoekolo,gii - na·wet najbardziej powi,erz­
chowna anaHza tego, czym się wspókześni paleoeko­
lodzy zajmują, uja,wnia Ż·e problemartyka paleoe:kolo­
gLczna bynajmniej 1się do czasu .~kologircznego nie 
ogranicza, ze paleoekologia to coś więcej (a może 
tyi1ko oo innego) niż. e!klologia rzutowana w pr,zesdość 
geologitczną. Raz po rae; wyk:ra·czają paleoekolodzy 
- jeśli nie w konkretnych anaHzach, to przynaj­
mni·ej w i·ch teorety,czny·ch konsekwencjach - poza 
ramy zakreślone normaty.wnie. Wystrarc:zy przyt·oczyć 
klatsyczną już pra,cę O!tsona (26) o związku ewolucji 
ssaków ze struktu:rą ekologilczną zespołów zlożonych 
z zaawansowanych gadów i prymirtywny.ch ssaków. 

Jalkrie za,tem są najważniejs.ze problemy współ­
cze'snej paleoekologii? Tradycyjna paleoekólogia peł­
niła w gruncie rzrec.zy funkcję narzędzia badawczego 
anali:zy facja1nej, traktowała organi:zmy kopalne jako 
źródło inf.o;rmacji o c·echa.ch śTodowi,ska geologicznego 
(1, 8, 23). A jak jest dzisiaj? 

EWOLUCJA ORGANIZACJI EKOLOGICZNEJ 

Podstawowym problemem paleoekologii jest dziś 
ewolucja organiza,cji ekologiteznej biosfery. Każdy 
paleolllftollto'g i każdy geo'lo.g wie ;z wła,snej praktyki 
badawcz.ej, że biocenozy zjawiają się i znikają, nie­
ro.złącznie przyw'iąz,ane do biotopów, do środowi,sk 
g·eblogirczny,ch zmieniającyich się gdy morza obejmują 
lądy i cofają się, gdy pasma górskie pows.tają i ule­
gają erozji. Ozy jednak to następstwo biocenoz po­
ciąga za sobą w konsekwencji zmiany zasad org;a­
nizacji ekologkznej bi,osfery? Od kiedy działają . w 
prlz)'['odrzie dizi:si·e'jsze reguły :gll'Y ekolog~czrnej? Czy na­
stępJuje - . p1rzyJnajmniej na :przestrzeni ifaner,ozoiku 
- jakaś ewolucja struktury ekologicznej biosfery, 
czy też stb·rulktura ta poizostaje w swoioch podstawo-
wy~ch ry,sach wciąż taka sama? , 

Te generalne pytania dzirsirejszej paleoekologii by­
najimniej rnie są banalne, ho i na ,gtfunci·e ekologii 
wciąż jesz<ć.ze toczą się spory wokół podstawowych 
WYZina,cz.nilków stlfuktury ekologicznej biosfery. Wciąż 
nie jest jasne ani co to jest hiocenO'za, ani w jaki 
sposób zależy ona od środowiska, ani jakim prawom 
padlega j.ej ro,zwój w cza,sie ekologi·cznym, czyli suk­
cesja ekologkzna. 

Tsto:tnie, we wspókzesnej ekrologii funk,cjonrują 'CO 
najmniej trzy rÓŻin·e pojęcia biocenozy (24). Bi·ocenoza 
bywa definio,wana ·jako zespół populacji organicznych 
rzeczywiście współwysiępują,cy,ch w czasie i przestrze­
ni, to znaczy -=- ograni'czonych do pewnego konkret­
nego i specyficznego biot~opu. Za kryterium wyodręb­
nienia tak pojmowanych biocenoz służy zatem od­
krycie takiego palfarmetru ekoprzestrzeni, takiego 
czyrnnika ekologkzriego, któ.ry by wyraźnie ograni­
czał rozprzestrzeni,enie całej g,ru:py ga,tunków. 

Biocenozę można również trakt·ować jako zespół 
gatunków z reguły ze sobą współwy,stępujących. Przy 
tej definicji, biocenazy rozpoznaje się :pa podstawie 
czyist·o ·sba~tystyrcznej anaUrzy lfozprz·e,str,zenienia g·atun-

ków. Zarówno ekolodzy, jak paleoekolodzy posługują 
się tą definicją bardzo często, a biocenoży wyodręb­
niają za pomocą analizy czynnikowej, analizy sku­
pieniowej i innych technik analizy wielu zmien­
ny·ch. Obydwi,e te defini:cje ujmują biocenozę jako 
jednostkę abstlfa'krcyjną, może nawet nienaturalną w 
tym sensie, Źle nie wymagają, by składowe populacje 
pozostawały ze sobą w jakichkolwiek rela,cjach. żą­
dają tylko, by populacje ze sobą się spotykały. 

Tlfzecia definicja ok:reśla biocenozę j.ako grupę po­
pula,cji powiąz,anych całą siecią intelfakcji biologicz­
nych, przede wszystkim interakcji trofkznych two­
rzących system pTZepływu materii i energii przez 
ekosystem .. Innymi sło,wy - defini·cję tę wolno za­
stosować jedynie wówczas, gdy się analizuje struk-

· turę ek'ologiczną pewnego zespołu organizmów. Ten 
spór o deftinicję biocenozy nie jest bynajmniej sporem 
werbalnym. W jego podtekście zawiera się bowiem 
dysputa o zna,cz·eniu i naturze związków między­
gatunko:w)'ich. Ga·tunki bowiem traktuje się albo jako 
wy:specjalizowane glfupy o:rganizmów ogranitezone 
wskutek działania ikionkurencj.i i :innytch procesów bio­
loglircznych (drapieżni:ctwo, symbioza i,t,p.) do wyraźnie 
odrębnych ni,sz ekologtcznych, albo uważa się, że 
czynniki biotyczne są w ekologii nieitstotne, podpo.:. 
rządkowane przemożnemu wpływowi czynników fi­
zykochemicznych. 

Na ~uncie ellmlog,ii nie r·ozwiązano jes,zcz.e pro­
blemu zależnośd między ce.chami s,truktury ekolo­
gk7nej biocenoz a stabilnoś·cią i przewidyrwalnością 
i'ch biot·opów. Tradycyjnie przyjmowano, Źle w śro- .. 
dowiska1ch s·tabHny1ch i przewidywanych mieszkają 
biocenozy niezwylkle złożone stlrukturailnie, odznarcza­
jące się bardzo wysokim zróżnicowaniem gatunko­
Wytm. Pos:tul,oiWan:o p,r,zy tym nier·o<zerw:alny związek 
przyczynowy między st·opni:em komplikacji struk.tury 
ek,ologkznej a efek.ty,wn.ośe:ią przepłyrwu energii przez 
sieć troftczną biocenozy i stabilnością takiej bioce­
no,zy w cza:sie ekiolog~icinym (9). Na poparde tej tezy 
przytaczano zazrwyczaj przykłady dżungJi t·ropikalnej 
i rafy ko!I'alowej, obydwa te typy ekosyrstemów o,g~ra­
niczone są bowiem do wy,soce przewidywalny·ch śro­
dowisk. Ostatnio jednak May (22) i Rolling (16) 
!twierdzą nie:zaleŻinie od siebie i na podista:wie od­
miennych przesłanek teoretyczny,ch i empirycznych, 
że ten związek to fikcja. Ze nartura zaleŻinośd bio­
cenozy od biotopu ma właśnie odwrotnY charakter. 
W przewidywal:ny,ch środowi:skarch ekologicznych 
funkcjonują bowiem biocenozy niestatbilne, bo skom­
plikowane systemy są niteodporne na niespodziewane 
zmiany w otoc.zendu. . 

W'reszde - zagradnienie suk•cesji ek·ologiiCZnej było 
trakkowan-e porzez tradycyjną ek,ologię jako proces 
sterowany pii'ze:z interakcj-e hirolorgi·czne (21, 25)_ 
Twierd:z·ono więc, że po to by się mogła rozwinąć 
dojrzała biocenoza, konieczne j-est uprzednie przy­
stosowanie i przekształcen'ie środowiska ekologicznego 
przez organizmy typowe . dla wczesnych, pironierskich 
stadiów sukcesji. SUik,oesję pojmowano w sposób ho­
liis·tyc.zny, ,a częslt·o porównywan:o ją iWipro·s·t do super-

. o.rgan~zmu. Ho:rn (17) jednakże zakwestionował zasad­
ność wszystkich tych pos,tulató:w. Na podstawie swo­
i·ch wieloletnireb obserwa·cji nad zmianami zespołów 
leśnych twierdzi on, że suk,cesja to pro.ces stocha­
styczny, kontrolowany przede wszystkim przez czyn­
niki bi·ogeograficzne, plfze:z obfitość pr,zyby:szów z in­
nych ekosystemów. 

żaden więc z podstawowych wyzna,czników struk­
tury ekologi·cznej biosfery nie jest jeszcz1e jedno­
znacznie określony, ale zagadni,enie . ewolucji ekolo­
gicznej jest od spraw samej ekologii przynajmniej 
pojęciowo niezależne. Jakakolwiek bowiem byłaby 
natulfa czyJnnikÓIW konrtr.olujący,ch sukcesję ekologiez­
ną, w'i,adomo jednak że w toku suk.cesji powiększa 
się liczba gatunków zamieszkujących biotop, coraz 
drobniejsz,e stają się ni·sze ekoltogiczne i energia jest 
coraz efektywniej wykorzystywana. Jest również tezą 
czyst'o opisową, wywiedzioną induk,cyjnie z setek i 
tysięcy obserwacji, że zróżnircowanie gatunkowe osią­
ga swoje maksimum nieco przed pełną dojrzałośc.ią 
biocenozy, by później zmniejszyć się b.-ochę i ustalić 
na poziomie lfÓwnowagi. Taki właśnie rprz.ebieg sukce­
sji ekologi,cznej można odna'leźć i 'INlŚ ·ród biocenoe; ko­
palnych. 



P.W. ·i S.S. Bretsky (6) precyzyjnie przeanalizowali 
następstwo i strukturę zespołów bentonicznych w or­
dowick1m profilu w Kanadzie i zrekonstruowali po­
rządek zasied1ania dna przez organizmy. Okazał'O się, 
że ,ta ordowicka ~sukce1sja . ma identy,czne własności 
jak wspókzesne biocenozy tego typu. Do podob­
nych wniosków prowadzi również analiza bentosu 
mioceńskich iłów ko·rytnilcki:ch (13). Co więcej, ana­
logi·cznie można również interpret'Ować pionową 
zmienność zespołów rafotwórczych w poszcz•ególny:ch 
budowlach rafowych ni.emal niezależn!Ve od ich wieku 
geologic2lnego (35). We wszy:Stkich tych przypadka.ch 
wyraźnie widać nieznacmy spadek .zlfóżni,cowania ga­
tunkowego w ostatnim stadium sukc.esji ekologicz­
nej co daje się ł1atwo tłumaczyć dz~ałaniem ogólnych 
praw rządzących stabilnością wsz·eliki·ch skuktur. A 
zatem - prawa sukcesj;i ekologi:cznej trwają bez 
zmian przynajmniej od ordowilku do dziś. Nie ma 
żadnej ewolucji ekolo.gi.cznej. 

Taka sama konkluzja wieńczy rozważani:a nad 
zmianami róŻillo!fodnoś.oi gatunkowej w czasie ewolu­
cyjnym. Raup, Gould, Schopf i Simberloff (28) zało­
żyli, że liczba możliwych nisz ekolo~icznych, li·czba 
ról pełnionych przez ga,t·unki w biosferze jest niejako 
ustalona a priori, zadana z góry prze:z naturę świ,arta 
nteożywionego i fundamentalne cechy oTganizmów. 
To założeni:e je·st jednym z najważniejszych postu­
latów współ!czesnej ek·olo.gii (20). I okazało się, że 
"drzewa · filogenety·czne" rysowane prz·ez komputer 
zaprogra;mo:wany zgodnie z tym założeniem (i kiil!l{oma 
dodatkowymi) są ni:emal nie do odróżnienia od tych, 
które nauka odtwarza na podstawie obserwacji g·eo~ 
logicznych i paleontologicznych. 

Z wykresami komputera bez trudu można ziden­
tyfikować rzeczy,wLste drz·ewa filo.genety,czne rozma­
itych g~Tup z;wierzęcych, i to za,ró,wno ba·rdzo typowe, 
rip. t·rylobito:we (wyjśd·owa linia szybko się de;ieli na 
bardzo wiele pot·omnych, grupa osiąga maksimum 
zróimrco•wanri.a, a potem stopniowo wymiera), jak 
i ba·rdzo swoiste, np. amoni·towe (dwa maksima zróż­
nrcowania przedzielone w czasie bardzo wyraźnym 
mrnimum) lub dtnozauro:we (bardzo gwaftowne, nie­
mal jednoczesne wymieranie Wlszy.stkkh linii potom­
nych zaraz po osiągniE~'ciu ma~simum zróżnicowa­
nia). 

T•a zgodność eksperymentów komputerowych z 
e:Dektami prawdrziwej ewolucji sugeruje adekwatność 
pTZyjętych w symulacji załoreń do prawd:ziwej na­
tury biosfery. I rzeczywiście, P .W. i S.S. Bretsky (7} 
udowodlllili, że wślfód płYitkówodnych zwierząt bento­
nicznych litczba ról elrolog1cznych była na przestrzeni 
środkowegQ ordowiku stała. Natomiast Flessa i Le­
vrnton (10) postuLują niteogranicz.one możhwośd po­
działu nisz ekologrcznych, a zatem - :i;stnienie nie­
wy·czerpalnego źródła ewolucji ekologitcz:nej. 

Stały kierunek ewo•lucji ekologiczńej biosfery jest 
r6WII1ież · warunkiem sine qua non d[a prowokacy;j­
nych hipotez Stan1eya (29, 30, 31), który wiąre po.w­
stanie wd.e1o:komórkowców z rozwojem rosHnożerności , 

. a po:wstanie organizmów szktteleto:wych - z rozwojem 
dr~pie2miotwa. Obyd;wa przytoczOIIle przez Stanleya 
wydarzenia to prawdziwe rewoluej/e ekologiczne pro­
wadzą.ce do nieodlwra.calnego WIZflOIStu komplikacji 
ek·ologkznej biosfery. Podobne rewolucje ekologic-zne, 
chociaż na mniejszą skalę, bo ogranic~zone jedynie 
do . mezozoiku i tylko do fauny mo~Tskiej, do:strzega 
w binsfer:ze Vermeij (34). Opozycja rysuj.e się więc 
ostro. Padają argumenty i k·ont:rargumenty, al·e spra,.. 
wa Jest ciągle jesz·cz•e nie ro:zstr:zygnięta. Czy istnieje 
ewolucja organiza.cji ekolo!§i>cznej biosfery? 

EWOLUCYJNY ROZWOJ BIOCENOZ 

Biocenozy zja:wiają się i znikają; tylko w wyjątko­
wych oko-licznościach bio·cenm~a I'OZWija się nieprzer­
wanie na przestrzeni czasu ewolucyjnego, albowiem 
rzadko tylko się zdarz·a, że jakiś biotop jest nie­
zmienny na p~Tzestrzeni długiich odcinków czasu ewo­
lucyjnego. Za pr.zykład takiej długotfJWałej bioce­
nozy posłużyć mogą nie~tóre środkowopaleozoiczne 
st·ruktury rafowe (11, 19). Na ogół jednak biocenozy 
nie dają się prz.eśl:ed:zić w czasie ewolucyjnym. Dla­
tego przy,~iatająca więk!szość empiry·cznych pll"ac 
paleoekologi,cznych ogranicza się do problematyki 

synchronii, pomlJaJąC diachronię zupełnie albo red u ­
k.ując jej zakres do czasu ekolo,gi·cznego. 

Jednak z mnogości posz·czególnych biocenoz wystę­
pujących w każdym dowolnym czasie ewolucyjnym 
(np. dZ'iś) można wyabstrahować typy biocenoz. Typ 
deftuiuje się tutaj jako grupę biocenoz ogranicza­
nych przez te same czynnik~ fi:zy;czno-chemiczne i 
bardzo do ·siebie podobnych pod względem składu 
taksonomicznego i struktury ekologicznej. Mówiąc 
ściśle - skład taksonomiczny mo:że się ni•eco zmie­
nilać, ale zastępujące się wzaj-emnie gatunki muszą 
być bardzo pokrewne z punktu Wlidzenia ekologii, 
muszą pełnić tę samą lub nieomal tę samą rolę 
w biocenozie. · 

Migracja larw i o·sob.ników dor·osłych umożliwia 
stałą wymianę gatunków między biocenozami nale­
żącymi do tego samego typu. Dla takich biocenoz 
wspólny jest równi.eż :zespół ekolog.icznych mechani,z.­
mów homeosta ty.cznych, powstałych w efekcie kc­
ewolucji galtunków. Można zatem typ biocenoz po-· 
traktować jako realną jednostkę ekologiczną, cho­
ciaż zarazem abstrakcyjną, gdyż nie daje się jej .. 
uchwycić w be:apoŚtredni·ej 10bser.wacj.i. Mówiąc meta­
forycznie - po·szczególne biocenozy tak się mają 
do typu biocen:oz jak lokalne popula:cje do gatunku. 
W rzeczy samej, tY!P biocenoz to swoista pula gatun­
ków C'ZY też zakres zmienności taksonom!Ucznej przy 
ustalonej struktu~Tze ekologi·cznej. 

· Łatwo zauważyć, że wiele typów biocenoz trwa 
przez bardz'O długi czas ewolucyjny. Często do tego 
samego typu można zaliczyć biocenozy rozdzielone 
w czasie dziesiątkami milionów lat. Za przykład 
mogą tu po·sł1użyć morskie bi:ocenozy bentoniczne 
zdominowane przez śLimaki z rodzaju Turritella s.l. 
Współcześnie biocenozy takie występują niemal we 
wszystki.ch płytk·ich morzach stref kopika•lnych, sub­
tr·opik·alny,ch i umiarkowanych, zasiedlając miękkie, 
prz:ede wszystkim mulaste dno. Turritelle żyją zwy­
kle gromadnie, zagrzebane płytko pod powierzchnią 
osadu, :nrl.e dopuszczając do zasiedlenia tego bio,topu 
przez prawie żadne inne makroor.g.anizmy bentonJicz­
ne. Do wyjątków należą pod tym względem drapieżne 
k:raby i ślimaki z rodzaju Natica s.l. Niema'! iden­
tyczne pod względem składu taksonomicznego zespo­
ły kopalne występują po.W!sz;echnie co najmniej od 
paleocenu (13). Podobny przypadek identycznego skła­
du t•aksonomioznego makrobent·onicznych zespołów ju­
rajskich i kredowych opisał niedawno Wright (36) 
z Ameryki Pół!nócnej. 

Z drugiej j.ednak strony - nie ulega wątpliwości 
że pewne typy biocenoz znikają nieodwołalnie z po­
wierzchni Ziemi. Jeżeli taki sam biotop za:siedlony 
j'est w różnych momenta;ch cza,su ewolucyjnego przez 
zupełnie odmienne biocenozy, można sądzić że z 
takim właśnie przy;padki:em mamy do czynienia. Jest 
to reorganiza~cja ekologi·czna, co oznacza że r6żne 
typy biocennz peł!nią tę samą funkcję w biosferze. 

Między tymi dwiema ·sikrajnymi odmianami roz­
woju ewolucyjneg·o biooenoz ("staŁość" i "śmi·erć" 
ewolucyjna) istnieje całe continuum ogniw poś;red­
nich, ~tóre je:st nazywane e·wolucją hi·ocenoz. W tym 
ujęciu ewolucja biocenoz definiowana może być tyl­
ko arbitraLnie, a jej umowne grani.ce wyzlllacza z 
jednej st:rony identy.czność składu takisonomicznego 
zespołów (na poziomie szeroko ro.zumi•anego rodzaju) 
- to jest bo.wi·em kryrt;erium stałości ewolucyjnej 
typu biocenoz - a z drugi·ej strony homeomorfia 
struktury ekologi.cznej jako warunku koniecznego dla 
za•chowania tożsamoś>Ci ewolucyjnej typu bioc~enoz. 
Gdy struktura przestaje być homeomorficZilla, typ 

· biocenoz zanika. Przykładem ta·k rozumianej ewolucji 
biocenoz może być rozwój mak.ro bentonicznych ze­
społów związanych z tlfopikalnymi trawami morskimi. 
W rzeczy samej, struktura ekologliczna mioceńskich 
z·espołów tego typu j:est uderzają~co podobna do struk­
tur dzi.siejszych, choć nLektóre taksony występują 
obecnie znacznie rzad:ztej, a inne - znacznie częś­
ciej ni·ż w mio,cenie (13). Jeszcze wcześniejsze stadium 
ewolucji teg.o typu biocenoz r·epTezentuje zapewne 
eoceński zespół mięczakó.w z Calcaire GrosSiier w Ba­
senie Paryskim. 

Coraz więcej moŻilla więc znaleźć dowodó.w na 
zm•imę typów biocenoz w cza·sie ewolucyjnym. Nie­
kiedy trwają one bez żadnych istotnych zmian przez 
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bardzo długi czas, kiedy indziej giną i ulegają reor­
gamza.cji, wreszc1.e mogą po prostu ewoluować. A1e 
Jaki jest m echaniZim tego procesu - me w1adomo. 
l'llle wia,aoa:no nawet czy ten rozwój ewolucyjny ma 
charakter :Sit·o,p.mowy, ·czy ,skokowy, :czy w dz1ejach 
typow biocenoz przeplatają się okresy stałośc1 ze 
śmwr,cią ewolucyJną, czy też kumulują s1ę drobne, 
powo-Lne przemiany'! By.wa zapewne i tak, i tak. Ale 
która kla:sa zjawisk przeważa ·t I od czego to zależy? 

Klasycy paleoekologii ewolucyjnej postulowali 
stopniowość prz·emi,an biocenoz w czasie. Valentine 
(32) doszedł .do tego ,wni•osku przede wszystkim na 
podstawie swoich roz:ważań teoretycznych nad oxga­
mzacją ekologie:zną biosfery. Natomiast Bretsky (5) 
gTuntown~e przeanalizował skład taksonomiczny i 
struk1turę ekologicZillą późnooJ:dow1ckich z·espołów 
bentonkzny:ch z Appala,chów i prześledził ich odpo·­
wiedniki na przes.trz·eni caŁego paleozoiku. Zebrał w 
ten sposób dane świadczące - jego zdaniem - o 
stopni·owym, ewolucyjnym charakte~rze rozwoju bio:ce­
no.z w czasie. Tempo tego rozwoju jest jedna:k znacz­
nie szybsze wśród biocenoz zamieszkujących nerytyk 
i głębszy sublitoral niż wśród biocenoz przybrzeżnych. 
Istotnie, bardziej głębokowodne biocenozy bentonicz­
ne kilkakrrotnie w paleozoiku przeżywały reorganiza.;.. 
cję ekologiczną, gdy biocenozy pr,zybrz:e~ne - zdo­
minowane przez bezzawiasowe bJ:achiopody łinguloidy, 
prymity,wne małż·e nuculoidy i najprymi,tywni,ejsze 
śl:imaki bellerophontidy - trwają niemal bez zmian 
przez cały paleozoik. 
. Pr;zec1wsta,Wll1y·ch tez br·onią Berry (2) ~ Boucot 
( 4), którzy dopa:trują się w rozwoju paleozoicznych 
zespołów bentonicznych dowodów świadczących o 
baTdzo długi·ch okresach trwał·ośd st~ruktury eko1o­
gi,cznej, przerywanych jedyni.e momentami (gdy po­
pa.trzeć z perspektywy czasu ewolucyjnego) zasad­
niczej przebudowy biosf&y morskiej. Boucot (4) jed­
nakże osłabia nieco tę radykalną tezę, ograniC'Zając 
jej zakres do zespołów brachiopodowy·ch. 

Spór zatem zarysowany jest bairdzo jasno, ale wy­
da:}e ~się, że -emiPiry;cznie trudno .ten problem o&tartecz­
nie roz·str,zygnąć. Nie sposób bowiem wybrać z dzie­
jów biosfery lo.SO!Wą próbkę typów biocenoz i osza­

·oować Ślrednie tempo ich rozwoju ewolucyjnego. Dla­
teg.o przJ'Ikłada się tak wi.elką wagę do rozważań teo­
rety·cznych. Z tego punktu widzenia niezwykle isto,t­
ne i korzystne może się okazać zastoso,wanie do bio­
cenoz i . typów biocenoz aparatu pojęciowego cyber­
netyki i analizy sys.t·emó.w (14). Jest to o tyle uza­
sadnione, że biocenozy bardz·o często mają skompliko­
wane i zintegr01wane struktury ekologiczne, że nie 
mo:żma - innymi słowy - opisać ich ade.k>w(3Jtnie, 
jeżeH pomini·e się pir.zy op~sie całą sieć interakcji 
biologicznych. Jeżeli zaś potraktować - typ biocenoz 
jako system otwa:rty (3), to natm:alną jego wbsno·ścią 
staje się zdolność do rozwoju ewolucyjnego, albo­
wiem mimo mechanizmów homeostatycznych wbudo­
wanych w strukturę systemu otwartego - system 
taki nie osiąga nigdy idealnego stanu równowagi. Na­
tomiast char,akter tego rozwoju zależy od struktury 
syste•mu. . . 

Na gruncie cybernetyki mo~na dość łatwo wyka­
zać, że struktury proste mogą ewoluować, gdy od 
struktUir złożonych i z.integro·wanych można oczeki­
wać jedynie zasadniczych reorganizacji. Struktura 
prosta jest tutaj rozumi:ana jako minimalna ilość 
albo wręcz brak interak:cji między elementami . sy­
stemu. W strukturze złożonej elementy systemu są 
z,e sobą ściśle powiązane i zmiana jednego elementu 
pociąga za sobą zmiany innych. Cybernetyczny model 
rozwoju ewolucyjnego biooenoz pełni zatem funkcję 
zlotego środka między stanowiskami skrajnymi w 
sporze o charakter tego procesu. Ale i ten model 
czeka jeszcze test empiryczny. 

PRZYCZYNY EWOLUCJI EKOLOGICZNEJ 

J·eśli biocenozy i typy biocenoz traktuje się ·w 
kategoriach syiStemów o:twa[',ty,ch, to ich własności 
ekologiczne i ewolucyjne tll'zeba wyraźnie odróżnić 
od własności składowych populacji i gatunków. Istot­
nie, Peterson (27) wykazał, że naw,et tak fundaroen­
takla cecha jednostek ekologicznych jak stabilność 
ekologiczna oznacza co innego na poziomie populacji 
niż na poz·iomie biocenozy. Na obydwu tych pozio-
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ma,ch organizacji s.tabHność byłaby toilsama jedynie 
w zupełnie abstrakcyjnej bi·ocenozie zlożonej z cał­
kiem od siebie niezależnych populacji. Także stałość 
ewolucyjna typu biocenoz bynajmniej nie jest równo­
ważna konserwatyzmowi poszczególnych gatuków (15 
18). . ' 

To rozróżnlienie między cechami biocenozy i po­
pula,cji nie oznacza bynajmniej, że biocenozom czy 
typom biocenoz mo·żna przypi>sać jakąś wa~rtość selek­
cyjną . . Ani złożoność, ani stabi,1ność, ani nawet efek­
tywność wyJkorzystania energii przez biocenozę nie 
są przez przyrodę p:ref·e:rowane w czasie ekologicz­
nym. Wręcz pr,zeciwnie, te własności mogą bio..: 
cenozie uniemożliwić przetrwanie okres-owych zakłó­
ceń w otoczeniu (16). Dokładnie tak samo ma się 
sprawa z typami biocenoz w czasie ewolucyjnym 
(14). Innymi słowy - nie istnieje żaden proces eko­
logiczny czy ewolucyjny, który by działał bezpośred­
lllio na bioceno.zy. Ekologiczne i ewolucyjne własnoś­
ci biocenoz nie mo.gą się jednak redukować do po­
zi,omu gatunku. 

A1e w takim razie przyczyny ewolucji ekologicz­
nej nie są, a przynajmniej ni-e muszą być tożsame 
z przyczynami ewolucji g<l!tunków. Jaki zatem jest 
główny · napęd · ewolucji ekologi:ez:nej? Czy bio.sfeJ:y 
i poszczególne typy biocenoz reagują jak bezwładne 
marionetki na zmiany za·chodzące bezustannie w śro­
dowisku zewnętr:znym~ czy · też dz!iałają wprawione 
w r ·u,ch przez jakieś immanentne, czysto biologiczne 
czynniki? 

Przyg.n:iattająca " · większość paleoekologów powiada, 
iż biocenozy ewoluują tylko dlatego, że je do tego 
śWJiat nieorgani·czny zmusza, że po prostu starają 
się zaadaptować do zmienionych warunków w oto­
czeniu (2, 5, 33). Najbardziej radykalny jest bez wąt­
pienia Valenrt'ine (33), który utrzymuj,e, że zmiany 
ró:żmorodności gatunkowej biosf·ery w czasie ewolu­
~yjnym, a zatem - roz!Wój ewolucyjny jej struk­
tury ekologioznej to ef.e~t fluktuacji reżimu troficz­
nego na Ziemi, zależnego przede WJSzystkim od glo­
balnej k·onfiguracji ' kontynentów. Rozpad kontynen­
tów powoduje bowiem Sibabilli.zację klimatu i reżimu 
troficznego; a to z kolei prowadzi do wz•ro&tu różno­
rodności gatunkowej. I odW!rotnie - Hcz:ba ga,tun­
ków w biosferze maleje, w mliarę jak kontynenty 
się łączą. Krzywa zmian różnorodno.ś·ci taksonomlicz­
nej w czasi'e ewolucyjm.J'Im odz:wi·erciedla więc bez­
pośrednio konfigurację kontynentów. Co więcej -
Valentine (33) tra~tuje powstanie pierwszych wielo­
komórkowców jako skutek prz,ejś·cia prymłtywnych 
·organ,~zmów dlo życia iil1fauna1nego w poszukiwaniu 
bardziej stabilny·ch zasobów poka['mu. Fostuluj-e za­
tem istnienie w późnym proterozo·i!ku j-ednego ogrom­
neg·o superkontynentu. Z kolei eksplozję kambryj­
ską . interpretuje jako rozwój szkieletu u zwi&ząt, 
ktfue · powróciły do życia na powierz·chni dna, gdy 
tylko warunki tro.fi.czne znowu się ustabilizowały 
w związku z rozpadem prot!erozoilcznego superkon­
tynentu. 

Zupełnie innych pirzyczyn dla tych dwu przeło­
mowYch w dziejach biosfery wydarzeń doszukuje się 
Stanley (29, 31). Utll'zymu}e on, że wielokomórkowce 
powstały w późnym prekambrze wskutek gwałtow­
nego przyspiesz·enia ewolucji ekologicznej wywoł,anego 
CZJ'Innikami czysto biologrl.cznymi, że mianowicie 
struktura ekologiczna biosfery była do tego czasu 
idealnie prosta, bo złoiona jedynie z autotrofów. W 
tym momencie zjawiły się pier:wsze organizmy roś­
linoż·erne. Ich aktywność podziałała na biosferę jak 
swoista pompa i spro,wokowała prawdziwą rewolu­
cję już me tylko ekologiczną, ale i taksonomiczną. 
Podobnie może być interpretowane powstanie bez­
kręgowc6w szkieletowych na przelornie prekambru 
i kambru. Pompą byłoby tutaj działanie pierwszych 
drapieżników zmuszających 21wierzęta roślinożerne do 
szybkiej ewoJucjli. 

Stanowiska są zatem zupełnie jasne: albo ewolucja 
elw·logicz.n:a biosfery jest jedy:ni,e epifenomenem hi­
~storii geo1ogkznej, albo isbnieje jej swoisty napęd. Je­
żeli przyjąć, że. ~ateg·orie ana1izy sysrtemów adekwat­
nie .opisują Ś!Wiat ekologii . biocenoz, mo~na się S:podzie­
wać, że same tylko interakcje biologrl.czne muszą spro­
wokować ewolucję ekologiczną biosfery (14). 



STATUS PALEOEKOLOGII 

Wydaje się, że te trzy pytania: czy istnieje ewo­
lucja organizacji ekologicznej biosfetry? jak przebiega 
rozwój ewolucyjny bincenoz? co napędza ewolucję 
ekologi·czną? - wyczerpują najwa:hniejsze problemy 
w dzi,siejszej paleo·ekologili. Wszystkie istotne zagad­
nienia dadzą się do tych pytań sprowadzić, co nie 
znaczy, że można już pominąć kwestie tradycyjnie 
i od !lat przez pa1eoekologię rozważane. Na żadne 
bow~em z tych pytań nie uda się ostatecznie odpo­
wiedZJieć bez gruntownej analizy facja.lnej i bez stu­
diów nad morfologią fun~cjonaklą i jej zwią~kiem z 
biotopem organizmów. Warunikiem sine qua non no­
woczesnej palecekologii lest prz.eciież precyzyjna re­
~nstrukcja paleoekosystem6w - kopalnych kom­
plek;sów nisz ekolog.iJcZJnych. Ale trz•eba sobie jasno 
zdawać sprawę, że rekonstruk·cja palecekosystemu 
to tylko narzędzie, środek do o;Siiągnięcia celu, którego 
nie woln:o stracić z oczu. 

Wiszystlki·e trzy główne pyrt;ania to problemy specy­
fi.cznie paleo•ekologi'Czne, fundujące status . t·ej dzie­
dziny jako zupełnie samodzielnej dyscypliny nauki, 
niero;ZJwią;zalne za pomocą żadnej innej dyscypliny. 
W rzeczy samej, ekologia jest pozbawliana szans roz­
ważania czasu ewolucyjnego, natomiast paleontologia 
nie interesuje się oddziaływaniami między gatunka­
mi. Niemniej zwiąiZieik tych pyrt;ań z ekologią jest 
oczywisty. Warunkiem rozstrzygnięcia ty,ch proble­
mów jest, rzecz jasna, odpowiedź na py.tania o natu­
rę organizacji ekologicznej i jej r·elacje do środowi­
ska nieorganiczneg;o. 

Ale paleoekologi·a j:est i z tradycyjną paleontolo­
gią nierozłącznie spleciona, bo przecież trzy omówio­
ne powyżej problemy to tylko inne posta'Ci sporó·w 
zawsze się przez paleontologię pmewijających. Cały 
spór wokół istnienia ewolucji or-ganiza.cji ek·ologicznej 
to nic innego jak nowe sformulowarne sporu Cuviera 
z Ly·el'lem i .Dai'Iwinem .. Pytanie o charakter i tempo 
r.ozwo.ju ewolucyjnego biocenoz j·est w pełni analo­
giczne do innej kontrowersji między kata·stifofizmem 
a uniformitaifyzmem. A k~westia motoru ewolucji eko­
logicznej to dzisiej.sza, uwspółcześniona postać dys­
puity o preadaptacji i znaczeniu środowiJska nieorga­
nicztnego dla ęwolucji biologicznej. 

Innymi sło:wy - zasadnicze problemy . paleoeko1o­
gii to nic innego jak odwteczne pytania paleontolo­
gii (12), tyJe tylikto że odniesione do inneg·o pozioffilll 
organizacji ŚW·ia:ta organicznego, a zatem - sformu­
łowane iW innym ję;zylku rteoretj'lcznym i S!tym:uludące 
inne poszuikilwani·e empiryczne. 
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