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1. Jvadiné dalis: organizmy
prisitaikymas prie aplinkos kaip
kasdienis reiskinys

Adaptacijos, arba prisitaikymo, savoka
- viena i§ dazniausiai vartojamy biologijoje
ir kartu viena i§ fundamentaliausiy. Tokia ji
tapo nuo C.Darvino laiky. Jo gamtinés at-
rankos teorija kas nors gali pavadinti adap-
tacijos teorija, ir jis labai nesuklys. Dazname
terminy zodyne ar vadovélyje $i savoka iki
$iol traktuojama tik evoliuciniame kontekste.
Tiesa, biologams turéty bati neblogai Zinoma
ir fiziologinés adaptacijos arba kiek platesnio
turinio ,,fenotipinio plastiSkumo“ samprata,
kurioje kalbama apie individualius prisitai-
kymo prie aplinkos poky¢iy badus.
Organizmai gyvena ir funkcionuoja
aplinkoje, prie kurios jie paprastai yra pui-
kiai prisitaike. Lydekos prisitaikiusios gy-
venti vandenyje, varnos - skraidyti, o sliekai
geriausiai jauciasi badami dirvoje. Egzistuo-
ja ir kur kas didesnés plonybés: vienos Zu-
vys gerai perne$a siiry juros vandenj, kitos
- blogai, vienos mégsta $alta, kitos - kur kas
$iltesnj vandenj. Pavyzdziui, antarktiné zuvis
Trematomus puikiausiai jauciasi jprastoje jai
minusinéje (-1.8°C) temperatiroje, taciau
zsta, kai vandens temperatiira pakyla iki
+5°C. Tuo tarpu atograzy zuvys, atvirksciai,
ziista temperatirai nukritus iki 10 - 15°C.
Taigi kiekviena biologiné ruasis yra gerai
adaptuota prie aplinkos, tadiau tik prie tos,
kurioje ji gyvena nuo seno. Todél pakliuve j
jiems nejprasto klimato zong arba j nauja bi-

otine apsuptj, organizmai paprastai jauciasi
blogai arba netgi ziista. Organizmy savybe
gyventi ir daugintis tik tam tikrose palygi-
nus siaurose aplinkos sglygy ribose ekologai
vadina prisitaikymo ribotumu, jo specifisku-
mu.

Gali atrodyti, kad tuo atveju, kai organiz-
mai niekur nekeliauja, nepalieka jiems jpras-
ty gyvenimo viety, jie visg laika yra vos ne
optimalioje busenoje, idealioje harmonijoje
su savo aplinka. Taciau taip néra. Mat aplin-
ka kinta ne tik keliaujant i§ vienos vietovés
j kita, ji kaitaliojasi ir laike. Egzistuoja trys
pagrindiniai aplinkos kintamumo laike ti-
pai: periodiniai, arba lengvai prognozuoja-
mi, atsitiktiniai, arba sunkiai prognozuoja-
mi, ir kryptinga aplinkos kaita. Zinomiausi
periodiniai svyravimai - tai temperatiiros ir
$viesos intensyvumo poky¢ciai per parg ir $iy
parametry sezoniniai svyravimai. Taciau $i
kaita, kaip Zinome, nieckada nebtina grieztai
periodiné, joje visada gausu netikéty atsi-
tiktinio pobudzio fluktuacijy. Pavyzdziui,
birzelio ménesj kartais pasitaiko $alnos, o
sausyje retsykiais temperattra pakyla iki +5
ir net +10°C. Kryptingy poky<iy pavyzdziu
gali tarnauti Zmogaus sukeltas anglies diok-
sido koncentracijos atmosferoje augimas bei
$iuo metu stebima klimato kaita. Aplamai, ne
tik §j, bet ir daugelj kity biosferos parametry
zmogus keic¢ia gan kryptingai, nors dazniau-
siai ir sau nepalankia kryptimi.

Taigi organizmai gyvena erdviskai nevie-
nalytéje ir nuolat besikaitaliojancioje aplin-
koje ir yra priversti prie jos taikytis. Atitiki-
mas konkrec¢ioms aplinkos saglygoms, matyt,
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gyviems organizmams labai pravercia kovoje
dél bavio. Tuo ir paaiskinamas jvairiy adap-
tacijos mechanizmy egzistavimas.

I§ tikro, gyvojoje gamtoje gausu stebétino
organizmy plastiskumo pavyzdziy. Stai, G. P.
Harris 1973 m. aptiko, jog praéjus vos 1-2
val. po to, kai debesys uzdengia saule, titnag-
dumbliai pakeic¢ia savo biochemines savybes
ir i$ $viesamégiy virsta Gksminiais augalais.
Tai leidZia jiems prisiderinti vos ne prie kie-
kvienos valandos debesuotumo ir kartu is-
saugoti pakankamai intensyvig fotosinteze
netgi apniukusiomis dienomis. O. Buchner
ir G. Neuner 2001 m. nustaté, kad kalny au-
galo Silene acaulis aklimacija prie oro sili-
mo, stebimo paprastai kiekvieng vidudienj,
trunka mazdaug 3 h. Taip organizmai bando
priderinti savo fiziologinj optimumg prie pa-
sikeitusio rezimo.

M.W.Young, cirkadiniy (paros) ritmy
specialistas, 2002 metais rasé:

»Gyviny elgesys yra ciklinis: aktyvumo
ir ramybeés fazés seka viena po kitos kartu
su aplinkos salygy cirkadine kaita. Su $iais,
elgesio, ritmais susije patikimi fiziologiniai
fermenty aktyvumo, hormony sintezés ir jy
i$skyrimo, kano temperataros (zinduoliy)
ir geny aktyvumo svyravimai (...) ,Cirka-
dinai“ ritmai badingi ne tik gyvinams. Kai
kurie pirmieji jrodymai, jog endogeniniai
cirkadiniai laikrodziai tikrai egzistuoja, buvo
gauti dirbant su augalais ir grybais. Pastaryjy
mety darbai su fotosintetinanc¢iomis bakte-
rijomis parodé, kad daugelis geny jsijungia
ir i$sijungia kas 24 val. veikiami cirkadinio
laikrodzio.*

Visi Sie kasdieniniai cikligki persitvarky-
mai, kaip teigia $is autorius, yra adaptyvaus
pobudzio.

Kad pajustume, kaip dirba misy orga-
nizmo mechanizmai, skirti prisitaikymui,
pakanka nuvykti j kalnus ir jkopti j 3-4 taks-
tan¢iy metry aukstj. Pirmomis dienomis
misy savijauta buty labai prasta: trakty oro,

tankiai musty $irdis, smarkiai padidéty pra-
kaitavimas, atsirasty vangumas ir apatija, su-
trikty mastymas ir kalba. Zodzius kostume
pro dantis tarsi per prievartg. Taciau po 2-3
savai¢iy organizmas prisitaikyty. Padidéty
hemoglobino kiekis kraujyje, nustoty dauzy-
tis $irdis, kvépavimas tapty retesnis ir giles-
nis, o kalba rislesné. Nusileidus nuo kalny,
vél tekty prisitaikyti, tik §j kartg - prie jprasty
nuo vaikystés saglygy. Hemoglobino kiekis ir
kiti fiziologiniai rodikliai po keliy dieny su-
grizty i jprasta, “normalig” padét;.

Gyvame pasaulyje nesunku rasti daugybe
panasiy pavyzdziy, ir jie gerai Zinomi speci-
alistams. Galima netgi teigti, jog organizmai,
ypa¢ gyvenantys daznai besikaitaliojanciose
salygose, yra niekad nepasibaigian¢iame pri-
sitaikyme. Natarali tokiy organizmy buasena
yra ne fiziologinis optimumas, ne komfortas,
o greiciau nuolatinis $ios blisenos siekimas,
suboptimali bisena. Nespéjama prisitaikyti
prie vieno poky¢io, kai jvyksta naujas, ir taip
- iki gyvenimo pabaigos.

Taigi specialistai gerai Zino, kad orga-
nizmai yra neblogai prisitaike ne tik prie vi-
durkiniy aplinkos parametry reik$miy, bet
ir prie jy kaitaliojimosi apie $iuos vidurkius
— jis juk yra nataralus ,gimtosios“ aplinkos
bruozas, egzistuojantis nuo neatmenamy lai-
ky. Taciau ar $is prisitaikymas uztikrinamas
tik individualiomis reakcijomis, ar jame da-
lyvauja ir kokie nors kiti mechanizmai - $is
klausimas yra atviras, ir vienareik§mio atsa-
kymo j jj $iandien dar neturime.

Pastaraisiais metais adaptacijos sgvoka
neretai vartojama ir ekology, dirbanciy su
iStisomis populiacijomis bei ekologinémis
bendrijomis. Susiformavo, nors ir nesutvir-
téjo, nuomoné, kad greta individualiy adap-
tacijos mechanizmy gyvojoje gamtoje esama
ir specifiniy populiaciniy bei biocenotiniy.
Turima omeny daugiausia polimorfizmo (ge-
netinés jvairovés) ir rasiy jvairovés vaidmuo
populiacijoms ir ekosistemoms prisiderinant
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prie aplinkos biotiniy ir abiotiniy poky¢iy.
Tarkim, akivaizdu, kad atskiry organizmy
ilgalaikis gyvybingumas priklauso, be kity
aplinkybiy, ir nuo lokalaus medziagy ciklo
palaikymo, Siam sutrikus, gresia pavojus vi-
siems, kas j $ig bendrija jeina. Kaip uztikrina-
mas medziagy ciklo stabilumas besikaitalio-
jancios ir kryptingai besikeic¢iancios aplinkos
fone? Ar aplinkos salygy kintamumas tik pa-
laiko genotipy jvairove populiacijose bei ra-
$iy jvairove gildijose, nesuteikdamas ilgalai-
kio pranasumo né vienam i$ genotipy/rasiy,
ar tie genotipy daznio bei populiacijy dydzio
svyravimai, kuriuos mes stebime gamtoje,
gali bati traktuojami kaip adaptyvus atsakas,
kurio déka palaikomas medziagy ciklas ir
kiti funkciSkai svarbiis parametrai? Atsaky-
mai } $ivos klausimus néra gauti, taciau jie
intensyviai diskutuojami $iuo metu.

Galy gale $tai jau keli deSimtmeciai kaip
bandoma kurti bendraja adaptacijos teorija
(BAT), kurioje sampratos apie jvairius pri-
sitaikymo mechanizmus buty apjungtos j
vieng doktring. Ypa¢ svarbu yra i$siaikinti,
kaip sgveikauja skirtingi prisitaikymo budai,
ir kaip kiekvienas i$ jy prisideda prie prisi-
taikymo laipsnio palaikymo. Dar vienas BAT
uzdavinys — nustatyti, ar skiriasi mums $ian-
dien Zinomi adaptacijos budai pagal poten-
cialius prisitaikymo grei¢ius ir plastiSkumo
ribas, ir jeigu taip, tai kokius désningumus
¢ia galima aptikti? Kurios organizmy gru-
pés pasizymi didesniu adaptyvumu, kurios
- mazesniu, nuo ko tai priklauso? Ar skiriasi
skirtingy ekosistemy adaptyvumas ir, jeigu
taip, kas jj lemia? BAT, greta kity tiksly, tu-
réty atsakyti ir j klausimus, susijusius su gy-
vosios gamtos reakcijomis j antropogeninius
pokyc¢ius. Kokios yra ekosistemy ir visos
biosferos adaptacinés galimybés, ar jos jau
i$semtos, ir, jeigu ne, kokias antropogenines
apkrovas biosfera galéty islaikyti? Kaip gali-
ma buty padidinti gyvy sistemy adaptyvu-
ma? Ir apskritai, kokia tikimybé, kad gamta
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sugebés prisitaikyti prie klimato kaitos, tar-
$os bei kity jssukiy, kuriuos sukélé Zmonijos
ekspansija? Siame darbe a3 pabandysiu gauti
preliminarius atsakymus j $iuos ir panasaus
pobudzio klausimus.

Pradzioje a$ pateiksiu apzvalga empiri-
niy duomeny apie prisitaikymo mechaniz-
mus gyvojoje gamtoje, po to pereisiu prie
BAT. Pabaigoje apsistosiu kiek daugiau prie
klimato kaitos problemos, kaip j ja zitri eko-
logai, evoliucionistai bei bendrosios adapta-
cijos teorijos atstovai.

2. Kai kurios pradinés sagvokos

Prisitaikymas, arba adaptacija. Aplinkos
poveikis organizmams paprastai vaizduo-
jamas panasia j varpa kreive (1 pav.). Siose
kreivése svarbiausi yra 3 taskai: 1 - Zemuti-
nis kritinis taskas (zemutinis pesimumas); 2
- vir$utinis kritinis taskas (vir$utinis pesimu-
mas) ir 3 - optimumo taskas, t.y. palankiau-
sios salygos. Optimumo taske prisitaikymas
(biologinis aktyvumas) yra maksimalus. I§
to, kas pabrézta anksciau, darosi aisku, kad
kiekvienai biologinei rasiai budingi savi op-
timumy ir pesimumy taskai daugiamatéje
aplinkos salygy skaléje.

Toks aplinkos poveikio organizmams
grafinis vaizdavimas turi savo privalumy,
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Biologinis aktyvumas

Temperatiros gradientas
1 pav. “Aplinkos veiksnio gradiento - biologinio aktyvumo”
kreivés, priklausancios trims hipotetinéms biologinéms ra-
Sims, kuriy reakcija j aplinkos temperatra skiriasi.
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taciau jis gali ir klaidinti. Mat gali susidary-
ti jspudis, kad kiekvienai rasiai ar individui
priklausanti kreivé yra nejudanti, grieztai
fiksuota aplinkos veiksniy gradiento atzvil-
giu. Toli grazu taip néra - kreivés slankioja!
O slankioja jos todél, kad: 1) aplinkos saly-
gos dazniausiai néra pastovios, jos kinta lai-
ke ir erdvéje, ir 2) gyvybé néra pasyvi aplin-
kos atzvilgiu, j pastarosios poky¢ius ji atsako
prisitaikomojo pobudzio reakcijomis.

Kaip slankioja $ios kreivés? | $j klausi-
ma nesunku atsakyti, pasitelkus j pagalba
kitg grafinj vaizda (2 pav.). Cia paprastumo
délei pavaizduota tokia hipotetiné situacija:
organizmas gyvena optimaliomis saglygomis
(taskas O); jvyksta staigus aplinkos salygy
pokytis A (rodyklé apacioje), kurio tiesioginj
poveikj rodo biologinio aktyvumo kritimas
(1); i tai organizmas atsako adaptyvaus po-
budzio reakcija (2), kurios déka biologinis
aktyvumas dalinai atsistato.

Atkreipkite démesj j du svarbius, mano
manymu, momentus. Kaip rodo grafikas,
nereikéty suplakti  krava dviejy skirtingy
dalyky: tiesioginio poveikio ir atsakomosios
organizmo reakcijos. Tik pastarajj procesa
galima vadinti adaptacija. Antra svarbi is-
vada yra ta, kad biologinio aktyvumo atsta-
tymas, dalinis ar pilnas, yra nei$vengiamai
susietas su kreivés poslinkiu, $iuo atveju - |
kaire. Suprantama, jog aplinkai pasikeitus

Prisitaikymo laipsnis

P, 0 P,
A Aplinkos veiksnio
gradientas
2 pav. Schema, iliustruojanti supratima apie adaptacija
kaip optimumy priderinimo prie aplinkos salygy procesa.
Paaiskinimai - tekste. Prisilaikant Lekeviciaus (1986).

priesinga linkme, kreivé prisitaikymo atve-
ju pasislinkty i desine. Kartu su visa kreive
paprastai slankioja abu pesimumo tagkai ir
optimumo taskas.

Taigi j prisitaikyma galima zitréti kaip |
optimumy priderinimo prie aplinkos proce-
53.

Zodzio “prisitaikymas” tarptautinis atiti-
kmuo - “adaptacija”. Siuo, kaip ir prisitaikymo
terminu biologai nusako ne tik patj procesa,
bet ir jo galutinj rezultata, naujg strukttirg ar
funkcijg. Pavyzdziui, yra teisinga sakyti, kad
kigkio zieminis kailis yra adaptacija prie Zie-
mos Salciy. Bet lygiai taip pat teisinga tvir-
tinti, jog ir vasarinio kailio virsmas Zieminiu
$al¢iams besiartinant yra adaptacija. Kai kal-
bama apie Zemés tkio kenkéjy prisitaikyma
prie pesticidy, tai turimas galvoje arba pri-
sitaikymo prie $iy chemikaly procesas, arba
jo galutinis rezultatas, tai yra atsparumas
pesticidams, arba ir tas, ir kitkas vienu metu.
Taigi $is terminas vartojamas ir statiniam, ir
dinaminiam aspektui apibudinti. Kai kam
gali atrodyti, kad toks termino dviprasmis-
kumas turi sukelti painiavg. Taciau, geriau
jsigilinus, nesunku pastebéti, jog tai, ka mes
vadiname struktiira, téra tik abstrakcija, mo-
mentinis tebevykstancio proceso vaizdas.

Prisitaikymo  laipsnis.  Adaptacijos
terminas vartotinas tik teigiamo, gyvoms
struktiroms naudingo pasikeitimo atveju.
Todél ir nereikéty suplakti  kriivg tiesioginio
aplinkos poveikio su gyvy struktiry reakei-
jomis j ji. Kai ultravioletiniai spinduliai pra-
siskverbia j musy audinius ir pazeidzia gyvas
lasteles, tai $is pasikeitimas néra adaptacija,
tai tiesioginis aplinkos poveikis. Taciau kai
odoje padaugéja melanino ir ji jdega kartu
blokuodama ultravioleto patekimg j gilesnius
audinius - tai jau reakcija, kurig tik ir galima
vadinti adaptacija. Jeigu naujose jiems saly-
gose organizmai neiSgyveno arba i§gyveno,
bet dél adaptacijos ribotumo prarado suge-
béjima daugintis, negali bati né kalbos apie
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jvykusj prisitaikyma.

Sie rodikliai, suprantama, yra kokybiniai,
o mokslas negali apsieiti vien tik su koky-
biniais vertinimais. Vienas organizmas gali
bati kiek geriau prisitaikes uz kita. Ir tas pats
organizmas vienu laiko momentu gali jaustis
geriau, buti biologiskai aktyvesnis, kitu - blo-
giau, ir $iuos skirtumus gerai buty jvertinti
skaiciais. Toks kiekybinis matas - tai prisitai-
kymo laipsnis (angl. - fitness, adaptedness,
degree of adaptation). Jis gali bati jvertin-
tas biologinj aktyvumg nusakanciais para-
metrais: dauginimosi grei¢iu, dauginimosi
efektyvumu, kiino masés prieaugiu ir pan.
Optimaliomis salygomis $ie rodikliai yra di-
dziausi. Taigi kuo jie didesni, tuo organizmas
geriau prisitaikes. O adaptacija, pagal apibré-
zima, yra prisitaikymo laipsnio, sumazéjusio
dél tiesioginio aplinkos poveikio, atstatymo
procesas. Artimas prisitaikymo laipsnio sg-
vokai ir adaptyvios vertés (angl. - adaptive
value) terminas. Tiesa, tai daugiau evoliuci-
neés biologijos nei ekologijos sgvoka, ja nu-
sakomas ne organizmo, o genotipo atitikimo
konkrec¢ioms aplinkos salygoms laipsnis, ta-
Ciau $i detalé néra esminé. Adaptyvi verté yra
matuojama dauginimosi tempais, o tiksliau
- genotipo sugebéjimu pasigaminti kuo dau-
giau kopijy ir tuo paciu padidinti savo daznj
populiacijoje.

Preadaptacija. Grieztai formuluojant,
kigkio zieminis kailis néra atsakomoji reak-
cija  ziemos $al¢ius paprasciausiai todél, kad
jis pradeda formuotis dar prie$ prasidedant
$al¢iams. Tokios preadaptacijos (iSankstinio
prisitaikymo) paai$kinimas nesudétingas.
Kazkada, prie$ milijonus mety, kai kigkiai tik
pasirodé evoliucijos arenoje, $iltesnis kailis i$
tikro buvo atsakomoji reakcija | nejprastai
Zemas temperatiras, taciau ilgoje generacijy
sekoje per daugelj tikstantmeciy $i reakcija
uzsifiksavo genotipe kartu jgaudama auto-
matiskuma. Ji tapo endogeniné, tai yra nepa-
valdi i$oriniam stimului. Antra vertus $iam
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stimului (temperattiros sezoninei kaitai) yra
budingas gan grieztas kasmetinis periodis-
kumas, tad nuolatinis stimuliavimas nebuvo
ir batinas.

Genetiné ir negenetiné adaptacija. Pir-
muoju atveju organizmy prisitaikymas yra
susietas ne tik su fenotipo, bet ir su genotipo
pasikeitimais. Hochachka ir Somero (1984)
pateikia tokj genetinés adaptacijos pavyzdj:
baltyminés kilmés “antifrizai”, neleidzian-
tys poliariniy zony zuvims zati minusinéje
temperatiiroje, be abejo, atsirado evoliucijos
badu. Si naujové - tai sékminga mutacija ar
rekombinacija, kazkada suteikusi Zzuvims
galimybe apgyvendinti pacias S$alciausias
Zeméje jiras. Antra vertus, tarp poliarinés
zonos zuvy yra ir tokiy, kurios gyvena kiek
Siltesnése vietose, ir joms “antifrizai” reika-
lingi tik Ziemg. Vasaros metu jy kainuose $iy
baltymy neaptiksi. Siose Zuvyse stebimg “an-
tifrizy” sintezés indukcijg artinantis Ziemai,
be abejo, nepavadinsi genetine adaptacija,
nes jai jvykti nereikia naujos genetinés infor-
macijos, uztenka jjungti ar i§jungti senos in-
formacijos “nurasymg”. Taigi genetine adap-
tacija specialistai vadina evoliucijos procesg;
jame dalyvauja mutacijos, kombinacinis kin-
tamumas ir gamtiné atranka. O negenetiné
adaptacija suprantama kaip visos likusios at-
sakomosios reakcijos, tokios, kurioms jvyk-
ti nauja genetiné informacija nereikalinga.
Todél $ios reakcijos yra grjztamos, tuo tarpu
genetiné adaptacija yra laikoma negrjztamu
procesu.

Su $ia Hochachka ir Somero (1984) pa-
sitilyta terminologija sutinka ne visi. Pas-
taraisiais metais daznai galima isgirsti, kad
adaptacija - tai tik evoliucinis procesas, o
individualios (grjztamos) reakcijos - tai
aklimacija ir aklimatizacija ($iy savoky api-
budinimg Zr. toliau), bet ne adaptacija. Todél
dabar tokias savokas kaip, pvz., fiziologiné
ar biocheminé adaptacija kai kas sitilo keisti
nauja, pvz., »fenotipinis plastiSkumas“ - Zr.,
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pvz., Pigliucci (2001). Sia sagvoka pirma karta
panaudojo dar 1965 m. A.D.Bradshaw. Pagal
ji, fenotipinis plastiSkumas - tai genotipo su-
gebéjimas produkuoti daug skirtingy fenoti-
pu atsakant i pokycius aplinkoje. Nepaisant
to, daugelis tyréjy linke vartoti sengja termi-
nologija (pvz., Prosser, 1991; Larcher, 2003).
Siame savo darbe a§ taip pat prisilaikysiu
tradiciniy terminy ir adaptacijos savoka tai-
kysiu ir griztamiems, ir negrjztamiems per-
sitvarkymams apibadinti.

Homeostazé. Homeostazés sampraty
karé du tyréjai: dirbes 19 amz. prancizy fi-
ziologas C.Bernard ir $io amziaus pirmoje
puséje gyvenes JAV fiziologas W.B.Cannon.
Jos esméje gludi idéja, jog gyvi organizmai
sugeba kai kuriy svarbiy vidiniy parametry
skaitines reik§mes palaikyti pastovias, jas
stabilizuoti, nezitrint j besikaitaliojancias
iSorines salygas. Pagrindinis homeostazés
pozymis - tai homeostazinis plato. Daugu-
mos zinduoliy ir pauks¢iy kiino temperatira
tam tikrose iSoriniy temperatary ribose yra
pastovi, ir nuo normos zZymiau nukrypsta tik
ligos atveju. Tai vienas i§ labiausiai Zinomy
homeostazés pavyzdziy. Ne veltui Sie orga-
nizmai ilgg laikg buvo vadinami homeoter-
mais, tuo pabréZiant jy sugebéjimg stabili-
zuoti kano temperatirg.

Nusistovéjo nuomoné, kad homeostazé
yra viena i$§ negenetinés adaptacijos formy. Ji
aptinkama tik tada, kai aplinka kinta jprasto-
se organizmams ribose. O kai aplinkos poky-
¢iai yra nelaukti ir labai Zymis, homeostazei
budingo vidiniy parametry stabilumo laukti
sunku. Pavyzdziui, zmogus, ramiai éjes ga-
tve, pradeda bégti. Prie naujos funkcijos
- bégimo organizmas prisitaiko gan lengvai
ir greitai. Ir toks aktyvumo pasikeitimas be-
veik nepakeicia gyvybiskai svarbiy parame-
try (kraujo pH, jo cheminés sudéties, kino
temperatiiros, deguonies koncentracijos au-
diniuose ir kt.) skaitiniy reik§miy. Arba kitas
atvejis: vaikas persivalgé saldainiy. Jeigu jis

sveikas, jam nieko neatsitiks, insulinas savo
darbg atliks, ir cukraus kiekis kraujyje ne ka
tepakis. Vaiko, sergancio cukralige (diabe-
tu), organizmas tokiu atveju homeostazuoti
cukraus koncentracija kraujyje nesugebés,
ir vaikas pasijus, pilnai galimas dalykas, blo-
gai.

Kai Zmogus, ilgus metus mazai judéjes,
dirbes sédimg darbg, staiga sugalvoja bég-
ti maratono distancija, jam tai gali litdnai
baigtis, jei nebus preadaptacijos, tai yra gerai
apgalvoty treniruociy, kuriose apkrovimas
organizmui turi buti didinamas palaipsniui.
Tik tokiu badu bus jmanoma, ir tai vargu,
islaikyti gyvybiskai svarbius organizmo ro-
diklius normos ribose. Panasiis désningumai
budingi ir kopiant i kalnus: jei j 3-4 tkstan-
¢iy metry aukstj bus kopiama greitai, nelau-
kiant, kol jvyks palaipsnis pripratimas prie
aukscio, homeostazés laukti nereikéty.

Aplamai, tais atvejais, kai organizmas
yra priverstas prisitaikyti prie ekstremaliy
salygy, netgi palaipsnis prisiderinimas gali
neuztikrinti homeostazés. Kalnieciy, o taip
pat Siaurés krasty gyventojy (¢iukeiy, jaku-
ty ir kt.) fiziologiné norma daznai gerokai
skiriasi nuo tos, kuri buadinga Lietuvos gy-
ventojams. Musiskj medika Sokiruoty Siy
tauty atstovams budinga kraujo sudétis, jo
spaudimas, kilty jtarimas, jog dauguma jy -
ligoniai. Taciau néra jokio pagrindo tokiems
nuogastavimams. Tiesiog homeostazés (fi-
ziologinés normos nekintamumo) idéja cia
nepasiteisina, ir stebimi nukrypimai nuo eu-
ropinés “normos” traktuotini kaip adaptacija
prie specifiniy $iy tauty gyvenimo salygy.
Kaip teisingai pastebi Hochachka ir Somero
(1984, 2002), adaptacijos mechanizmai skirti
ne tam, kad stabilizuoty atskirus organizmo
parametrus, o grei¢iau kad palaikyty bendra
biologinj aktyvuma, kuris pasireiskia kaip
mityba, augimas ir dauginimasis.

Moksle kartais tenka stebéti pacias nejti-
kéciausias tos ar kitos idéjos metamorfozes.
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Nieko nuostabaus, pavyzdziui, kad kokio
nors tyréjo galvoje gimsta novatoriska min-
tis, kuri kiek véliau “apauga” nauja moksline
terminologija. Jei $i idéja pakankamai pro-
duktyvi, ji netrunka virsti viena i§ moksliniy
teorijy, tai yra tampa gan darnia ir vientisa Zi-
niy sistema, geriau ar blogiau besiderinancia
su kitomis, senesnémis teorijomis ir mokslo
tiesomis. Daznai idéjos plétoté tuo ir uzsibai-
gia, taciau retsykiais atsitinka netgi daznam
idéjos autoriui nelaukti poslinkiai: po Sios te-
orijos véliava staiga susiburia jvairiy, atrody-
ty, mazai giminingy sric¢iy specialistai, vienu
balsu tvirtinantys, kad naujoji teorija stebéti-
nai tinka ir jy tiriamoms sferoms, kad ji daug
ka naujai paaigkina ir netgi numato. Daznai
tai bana tik mados, todél greitai praeinantis,
reikalas, tac¢iau ne visada. Kartais naujosios
teorijos déka i tikro pavyksta apjungti ne-
mazg skaiciy iki tol, atrodé, mazai susiety
fakty ir hipoteziy, duoti joms naujg stimulg,
tvirtesnj pagrindg arba, atvirks¢iai, galutinai
ju atsisakyti. Paprastai $itokia pradinés idé-
jos ekspansija vyksta be jos autoriaus zinios,
o kartais - netgi jam priesStaraujant.

Kazkas pana$aus atsitiko ir su home-
ostazés idéja. Jos autoriai kalbéjo apie dau-
gialgs¢io organizmo sugebéjima stabilizuoti
gyvybiskai svarbius rodiklius, gan atsargiai
uzsimindami apie tai, kad panasy sugebéji-
ma turi ir Igstelés. Ekologai 20 amzZiaus an-
troje puséje pradéjo kalbéti apie homeostaze
populiacijos, o taip pat ekologinés bendrijos
lygmenyse. Ir tai nebuvo vien trumpalaikés
mados uzgaidos: i§ tikro buvo aptikti tik
populiacijai ir tik bendrijai kaip savaran-
kiskoms sistemoms budingi rodikliai, ku-
rie, kaip parodé stebéjimai ir eksperimentai,
pasizyméjo tendencija islikti nekintantys,
nepaisant aplinkos sglygy nepastovumo. Tai
populiacijos augimo greitis, dauginimosi
efektyvumas, energijos srauto, tekancio per
bendrijg, dydis ir pan. Stai Ricklefs (1976)
savo ekologijos vadovélyje “The Economy of

EDMUNDAS LEKEVICIUS

Nature” raso:

“Ekosistemos homeostazé bent dalinai
priklauso nuo atskiry individy homeostazés.
Bet ne vien tik individais remiasi bendrijos
homeostazé. ] aplinkos poky¢ius populiacijos
reaguoja keisdamos dydj. ly¢iy proporcija ir
amzine struktirg - rodiklius, kurie budingi
tik populiacijos lygmeniui. Populiacijos taip
pat sugeba evoliucionuoti, tai yra pakeisti
savo genetine struktarg..”

Kitas ekologijos mokslo klasikas -
E.P.Odum (1971) - savo garsiajame vadové-
lyje “Fundamentals of Ecology” yra dar kate-
goriskesnis:

“Ekosistemos, kaip ir j jy sudétj jeinan-
¢ios populiacijos ir organizmai, sugeba save
palaikyti ir reguliuoti. <...> Organizmai néra
fizikiniy aplinkos salygy vergai; jie prisitaiko
patys ir pakeicia aplinkos salygas taip, kad
susilpnéja ribojantis temperataros, $viesos,
vandens ir kity fiziniy veiksniy poveikis. To-
kia veiksniy kompensacija (i$skirta Odumo)
ypac efektyvi bendrijos lygmenyje, bet gali-
ma ir risies viduje <...> Bendrijos lygmenyje
veiksniy kompensacija dazniausiai pasiekia-
ma rasims pavaduojant viena kita salygoms
pasikeitus”

Cia Odumas veiksniy kompensacijos
terming vartoja kaip homeostazés ir adap-
tacijos sgvoky pakaitalg. Taigi pastaraisiais
metais ekology jau nesokiruoja zodziy deri-
niai: “ekosistemy ir populiacijy homeostazé”,
“ekologiniy bendrijy adaptacija” ir pan. Tie-
sa, kaip gerai matosi i$ pateikty citaty, termi-
nologija $ioje srityje dar galutinai nenusisto-
véjo. Zemiau mes kiek smulkiau apsistosime
ties populiacijy ir bendrijy reakcijomis j
aplinkos poky¢ius.

Plasti$kumas, arba adaptyvumas. Vieni
organizmai yralabai plastiski ir sugeba greitai
prisitaikyti prie jvairiausiy salygy, tuo tarpu
kiti yra konservatyvis, neplastiski. Dar kiti
uzima tarping padétj tarp $iy dviejy krastuti-
numy. Tokiais atvejais sakoma, kad organiz-
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mai skiriasi plastiSkumu, arba adaptyvumu
(angl. - adaptability, plasticity). Pavyzdziui,
yra Zinoma, jog kultariniy augaly kenkéjai -
ligas sukeliantys mikroorganizmai, vabzdziai
ir erkés - gana lengvai jgauna atsparuma pes-
ticidams, tuo tarpu nedaug terasite piktzoliy,
atspariy herbicidams. Siuo konkreéiu atveju
augaly plastiSkumas yra mazesnis. Galima
isskirti du plastiskumo komponentus: prisi-
taikymo greitj ir plastiskumo (prisitaikymo)
ribas. Pastarasis - tai iSoriniy salygy diapa-
zonas, kuriame prisitaikymas yra jmanomas.
Kuo $ie du rodikliai didesni, tuo plastiskesnis
organizmas, populiacija ar bendrija. Teoris-
kai samprotaujant, gali egzistuoti greitai kin-
tancios, taciau plastiskos tik siaurose ribose
rasys ir, atvirk$ciai, prisitaikancios praktis-
kai prie bet kokiy salygy, taciau tam reika-
laujancios labai daug laiko. Tokie skirtumai
i$ tikryjy egzistuoja ir ypac ryskiai jie matosi
lyginant ne rasis, o individualius, populiaci-
nius, biocenotinius (ekologinés bendrijos) ir
evoliucinius adaptacijos mechanizmus tar-
pusavy. Kartais prisitaikymo ribos dar vadi-
namos ekologiniu valentingumu. Pagal plas-
tiskumg organizmai skirstomi j euribiontus
ir stenobiontus, tai yra j tokius, kurie lengvai

Prisitaikymo laipsnis

pernesa smarkiai besikaitaliojancias salygas,
ir tokius, kurie gali gyventi tik tam tikroje,
mazai kintancioje aplinkoje. Atskirais atve-
jais kalbama apie euri- ir stenotermus, euri-
ir stenofagus, ir pan.

Yra jvairiy budy adaptyvumui jvertin-
ti. Vienas i$ jy - termogradienty metodas.
Termogradientas - tai jrenginys, kurio pa-
grindiné dalis yra pailgas indas su vandeniu.
Sio lovio vienas galas yra kaitinamas, o kitas
- Saldomas, todél per lovio ilgj ilgainiui su-
sidaro temperatiirinis gradientas nuo, tar-
kim, 0°C viename gale iki +35°C kitame. Po
to j gradienta patalpinami eksperimentiniai
gyvinai, pavyzdziui, Zuvys ar véziagyviai.
Metodo esmé yra ta, kad organizmai gali vi-
siSkai laisvai pasirinkti jiems palankiausia,
arba optimaliausig, temperatirg i§ pasia-
lytyjy. Vyrauja nuomoné, kad jie pasirenka
ta, kuri tuo momentu geriausiai atitinka jy
fiziologine buseng. Tad eksperimentatorius,
fiksuodamas darbo Zurnale organizmy pa-
détj gradiento atzvilgiu, faktiskai fiksuoja
optimumo tasky slankiojimg adaptacijos
procese. Suprantama, jog $iy tasky slinkimo
greitis gali bati traktuotinas kaip adaptacijos
greitis (3 pav.)

0

10 20 30

Pasirenkama temperattra °C
3 pav. Patalpinti j termogradienta, organizmai paprastai susirenka vienoje gradiento vietoje, o po to létai juda link galutinio
termopreferendumo. Sis slinkimas, kaip galvojama, rodo optimumo tasky pokytj (rodyklés, jungiancios kreiviy virsines) ir
atspindi fiziologinés adaptacijos procesus, vykstancius organizmuose.
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1lentelé. Kanalinio Samo Ictalurus nebulosusjaunikliy elgsena
termo-gradiente. Prie$ talpinant organizmus j $j jrenginj,
jie kurj laika buvo adaptuojami prie skirtingy temperatary.
Ll.Crawshaw 1975 m.duomenys.

PrieSistoriné Pasirenkamos temperatiros, °C
(readaptacine | o 1 ioje | Po 10 val. | Po 24 val
temperatira, °C) : °
7 16 25 29
15 21 25 29
24 26 29 29
32 31 30 29

Vieno i§ tokiy eksperimenty duomenys
pateikti 1 lenteléje. Prie palankiausios jiems
temperattros (29°C) kanalinio $amo jau-
nikliai prisitaiko per maziau nei 10 val. tuo
atveju, kai jie buvo preadaptuoti prie artimy
$iai temperatary, ir per 10-24 val., kai tokios
preadaptacijos nebuvo.

Kaip matome, pasirenkamos tempera-
taros (jos dar vadinamos termopreferendu-
mais) néra lygiavertés. Vienos i$ jy yra laiki-
nos, arba tarpinés, tuo tarpu kita (29°C) yra
galutiné. Pastaroji nepriklauso nuo priesisto-
rés: i§ kokiy salygy bebuty paimti gyvanéliai,
anksciau ar véliau jie susirenka drauge, pasi-
rinkdami batent $ig temperatairing zona.

Panasts désningumai yra budingi dau-
gumai kity gyvany, kuriy elgsena termo-
gradiente buvo tirta. Aisku, rasiy galutiniai
termopreferendumai ir adaptacijos greiciai
skiriasi. Pavyzdziui, kaip nustaté 1991 m.
V.Juknevicius ir E.Lekevicius, i§ JAV | Lietu-
va atgabentas ir ¢ia aklimatizuotas Zymétasis
vézys Pacifastacus leniusculus galutinj ter-
mopreferendumg (19+1,7°C) priklausomai
nuo priesistorés pasiekia per 1-4 paras.

Aklimatizacija ir aklimacija (angl. ac-
limatization ir aclimation). Prosser (1986,
1991), Zymus lyginamosios fiziologijos spe-
cialistas, aklimatizacijg apibudina kaip or-
ganizmy prisitaikymg prie nejprasty jiems
klimatiniy ir biotiniy veiksniy, o aklimacija
- kaip prisitaikyma tik prie vieno kurio nors
fizikinio veiksnio. Kadangi pastargjj atve-
ji galima stebéti nebent laboratorijoje, tai
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aklimacijos savoka vartoja dazniausiai eks-
perimentatoriai, o aklimatizacijos - lauke
dirbantys ekologai. Paprastai $iais terminais
nusakomas tik negenetinés adaptacijos keliu
atsirades prisitaikymas.

Koadaptacija. 1§ auks¢iau pateikty pa-
vyzdziy gali susidaryti klaidingas jspudis,
kad ekologai yra uzimti prisitaikymo tik prie
abiotinés aplinkos tyrimais. Anaiptol, inten-
syviai tiriamos ir reakcijos i biotine apsuptj.
Juk organizmams ne maziau svarbus ir jy
tarpusavio atitikimas, suderinamumas. Argi
néra akivaizdu, kaip svarbu parazitui prisi-
taikyti prie savo Seimininko, plésriinui - prie
savos aukos, vabzdziui apdulkintojui -prie
ziedinio augalo? Paprastai vyksta abipusis,
ne vienos krypties prisitaikymas. Todél jis
vadinamas koadaptacija (angl. co-adapta-
tion). Ji suprantama, i$sireiS$kus antropo-
morfigkai, kaip tam tikro kompromiso tarp
individualiy tiksly paieskos, kuriy déka sa-
veikaujantys tarpusavyje organizmai (vienos
arba skirtingy rasiy) gali koegzistuoti per
daug nepakenkdami vienas kitam, o kartais
netgi turédami abipusés naudos.

3. Individualios reakcijos
i aplinkos poky¢ius

Kaip jau buvo minéta, yra mananciy, kad
adaptyvios reakcijos j aplinkos poky¢ius ba-
dingos ir organizmui, ir populiacijai, ir visai
bendrijai. Siame skyriuje bus rasoma tik apie
atskiro organizmo, arba individualius, atsa-
kus. Pateiksime jy klasifikacija.

Elgseninés reakcijos. Siuo atveju orga-
nizmas pasi$alina i§ nepalankios jam vietos,
pakeicia savo elgseng arba pacig apsuptj sau
naudinga linkme nekeisdamas buvimo vie-
tos. Sio tipo reakcijos gali biiti pakankamai
subtilios. Kad tuo jsitikintume, pakanka pa-
studijuoti, pavyzdziui, katés elgseng prie Zzi-
dinio: kai ugnis didelé, katé atsitraukia ir $il-
dosi per pagarby atstumg, o kai ugnis gesta,
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ji prieina arciau, nes issiskiriancios Silumos
jau nebepakanka susilti. Pacios tokio tipo
reakcijos néra paveldimos, taciau be atitin-
kamy geny susiformuoti jos negali. Tai rodo
mazo kaciuko elgsena. Jis arba $ala, nulindes
j kambario kampa, arba, smalsumo vedamas,
lenda tiesiog j ugnj, rizikuodamas nudeg-
ti. Daugelis laukiniy gyvany karsta vasaros
dieng slepiasi nuo saulés medzio $esélyje ar
sléptuvéje, o Saltesniu oru $ildosi saulés ato-
kaitoje. Gyvoje gamtoje, ypa¢ tarp mikroor-
ganizmuy, labai paplite jvairas taksiai (foto-,
termo- ir kt.), kuriuos taip pat reikty laikyti
elgseninés adaptacijos atvejais. Tai bene pa-
¢ios primityviausios reakcijos. Lizdy ir slép-
tuviy statyba, jy prieziara ir apsauga - kur
kas sudétingesnis prisitaikymo prie aplinkos
budas. Elgseninés adaptacijos formg Zmogus
yra i$vystes iki stebétino, likusiai gyvai gam-
tai nepasiekiamo tobulumo. Taciau jo padétj
biosferoje sukomplikavo tai, jog savo gyve-
namgjg aplinka jis keité taip neracionaliai,
kad be teigiamy poslinkiy buvo sukelta dau-
gybé neigiamy ir, kaip taisyklé, nenumatyty
pasekmiy.

Elgseninés reakcijos - vienos i§ sparciau-
siy. Jos gali testis kelias sekundes, minutes,
valandas ar kelias paras. Pavyzdziui, Zuvies
pasisalinimas i$ uzterstos zonos gali teuzimti
vos kelias sekundes. Todél gamtoje Sios re-
akcijos ypac gelbsti tada, kai aplinka keiciasi
nelauktai, staigiai ir daznai. ] tokius pokyc¢ius
kiti - fiziologiniai ir morfologiniai - prisitai-
kymo mechanizmai sureaguoti nespéja, jie
per daug létaeigiai.

Fiziologiniai ir biocheminiai atsakai.
Daznai atsitinka, kad organizmai nesugeba
arba dél kokiy nors priezas¢iy nebegali pasi-
$alinti i$ nepalankios aplinkos arba padaryti
ja palankesne. Tada jie yra priversti persi-
tvarkyti patys. Vienas i$ persitvarkymo bady
yra biocheminés ir fiziologinés reakcijos j
iSorinius poveikius. Hochachka ir Somero
(1984, 2002) taip klasifikuoja $iuos atsakus:

1. Pasikeicia fermenty, jau buvusiy prie$
aplinkos pokytj, koncentracija lastelése
(“kiekybiné strategija”).

2. Pradedami sintetinti nauji fermentai,
kuriy iki tol Iastelése nebuvo. Jie geriau ten-
kina organizmo poreikius naujomis salygo-
mis (,,kokybiné strategija”). Kalbama ne apie
mutacijas ir naujos genetinés informacijos
pasirodyma, bet apie esamos panaudojima
- transkripcija ir transliacija.

3. Pakei¢iama fermenty mikroapsuptis.
Pavyzdziui, tiesioginis aplinkos poveikis
daznai pasireiskia lasteléje esanciy istirpusiy
mazo molekulinio svorio junginiy ir jony
sudéties ir koncentracijos pokyc¢iu. O tai
savo ruoztu keicia, ir daznai adaptyvia lin-
kme, makromolekuliy erdvine struktiirg ir
funkcijas. Nors $is prisitaikymo mechaniz-
mas mazai iStirtas, gamtoje jis néra retas ir
nesvarbus.

4. Atsakoma viso metabolizmo pasikeiti-
mu, jsijungia alternatyviis medziagy apykai-
tos keliai. Siuo atveju persitvarkymai esmi-
niai, j juos jtraukiamos visos arba bent jau
dauguma organy sistemy. Juos gali sukelti
tiek dideli pasikeitimai aplinkoje (pvz., anks-
tyvi $alciai), tiek ir jvairas vidinés kilmés fi-
ziologinai signalai, suteikiantys organizmui
galimybe preadaptuotis (pvz., vienos indi-
vidualaus vystymosi fazés peréjimas j kitg;
jvairtis endogeniniai ritmai). Sie iSoriniai
ar vidiniai signalai gali suintensyvinti arba
sulétinti visa metabolizmg, vienus medzia-
gu apykaitos kelius pakeisti kitais. Tokie i§
esmés keiciantys organizmo veikla atsakai
dazniausiai vyksta dalyvaujant nervy siste-
maj ir/ar hormonams.

Tarp $iy keturiy atsaky tipy néra grieztos
ribos. Be to, reikia turéti omeny, kad daznai j
vieng atsakg yra jtraukiami i$ karto keli me-
chanizmai.

Fiziologiniai ir biocheminiai atsakai j
aplinkos pokycius dar vadinami atitinka-
mai fiziologine ir biochemine adaptacija, $ia
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suprantant ir kaip prisitaikymo process, ir
kaip jo galutinj rezultatg - tam tikrus meta-
bolizmo ypatumus, darancius nauja aplinka
palankesne.

Morfologiné adaptacija. Apie §j atsaky
tipg paprastai kalbama tada, kai pasikei-
¢ia organizmo ar jo atskiry organy forma,
skaicius ir kita iSoriné bei vidiné struktira.
Si prisitaikymo forma ypa¢ paplitusi auga-
ly pasaulyje. Priklausomai nuo konkreciy
salygy augimvietéje ar klimato pokyc¢iy gali
pasikeisti lapy forma, augalo dydis, lasteliy
ir jos organoidy skaicius ir pan. Netgi vienas
ir tas pats genotipas gali duoti visg puokste
morfologiniy formy, pritaikyty gyvenimui
konkreciose salygose. Tuo nesunku jsitikinti
iStyrus nelytiniu badu besidauginancios ra-
$ies morfologija. Pavyzdziu gali tarnauti kad
ir gerai visiems Zinomas apomiktas - kiaul-
piené Taraxacum officinale, kurios reakcijos
norma yra ypatingai plati. Tiek plati, kad
to pacio klono atstovus, augancius miske ir
dirbamame lauke, nepatyres botanikas gali
priskirti skirtingiems ekotipams ar net po-
rasiams. Tuo tarpu $ie skirtumai $iuo atve-
ju netgi néra paveldimi, jie griztami. Nuo
mokyklos suolo mums gerai zZinomas ir pa-
pliauskos (Sagittaria) lapy formos plastisku-
mas: panire vadenyje lapai yra vienokie, pli-
duriuojantys - kitokie, o iskile vir§ vandens
- dar kitokie. Tai irgi atsakai j aplinka, ir jie
adaptyvis, t.y. naudingi organizmui. Medziy
lapy numetimas - taip pat morfologinis pri-
sitaikymas prie nepalankaus mety laiko.

Visi $ie elgseniniai, fiziologiniai, bioche-
miniai ir morfologiniai atsakai yra grjZtami:
aplinkai besikaitaliojant, keiciasi i vieng ar j
kita puse organizmo elgsena, metabolizmas,
morfologiniai pozymiai. Taigi vyksta opera-
tyvus optimumy priderinimas prie aplinkos,
kurios parametrai svyruoja apie tam tikras
vidurkines reik$mes. Taciau skirtingose ge-
ografinése vietovése skiriasi patys vidurkiai.
Tokiu atveju elgseniniai, fiziologiniai, bio-
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cheminiai ir morfologiniai skirtumai tarp
organizmy daznai yra fiksuoti genotipe. To-
dél jie islieka ir tada, kai $ie skirtingi orga-
nizmai pakliava j ta pacig aplinka. Taigi jie
néra griztami ir yra genetinés adaptacijos re-
zultatas. Gerai zinomas ekologams genetinés
adaptacijos organizmo lygmenyje pavyzdys -
tai Aleno taisyklé. Ji teigia, kad zinduoliy, gy-
venanciy $altuose rajonuose, ausys, uodegos
ir kitos atsikiSusios kano dalys yra ne tokios
stambios, kaip giminingy Sioms rasims Silty
sri¢iy atstovy. Sis morfologinis ypatumas pa-
aiSkinamas tuo, kad $alto klimato salygomis
kova dél bavio laimédavo tie individai, kurie
aplinkai atiduodavo kuo maziau $ilumos ir
buvo maziau pazeidziami nusalimy. Si tai-
syklé yra kito biogeografinio désningumo,
vadinamo Bergmano taisykle, pasekmé. Sioji
byloja, kad kuo arciau asigaliai, tuo stam-
besni darosi $iltakraujai gyvanai. Ir tikrai, ir
$ioji, ir pirmoji taisyklés neblogai pasitvirti-
na. Tiesa, to ir reikéjo laukti, juk abi jos buvo
gautos indukcijos badu, t.y. apibendrinant
empirinius stebéjimus. Manoma, kad stam-
besni individai $altyje jgauna pirmenybe, nes
ju kiino ploto ir tario santykis yra mazesnis,
nei smulkesniy zinduoliy ir pauks¢iy. Todél
jie atiduoda aplinkai maziau $ilumos, jy me-
tabolizmas energetiskai maziau islaidus.
Mokslo sritis, kuri tiria aplinkos poveikj
organizmui ir jo reakcijas, vadinama ekolo-
gine fiziologija. Nuo klasikinés augaly ir gy-
vany fiziologijos §i skiriasi tuo, jog kur kas
daugiau démesio skiria aplinkos, ypa¢ nej-
prastos, poveikiui, o taip pat individualiems
atsakams j §j poveikj. Pagal jau spéjusia nusi-
stovéti tradicijg Sios disciplinos valdos apreé-
pia ir tg pazinimo sritj, kuri kartais vadinama
ekologine biochemija. Si linkusi apsiriboti
lastelés lygmeniu, nors, antra vertus, ji negali
i$siversti be fiziologiniy duomeny. ] ekolo-
ginés fiziologijos problemy ratg patenka ir
dalis morfologinés adaptacijos klausimy, o
elgseninés reakcijos gan placiai aptariamos
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etologijoje, t.y. elgsenos biologijoje.

Tuo ir uzbaigsime individualiy atsaky
tipy aptarimg. Tiems skaitytojams, kurie
susidoméjo Siais bendrais klausimais, reko-
menduojame susipazinti su Sios publikacijos
gale pateikta papildoma literattra.

3.1. Ektotermai ir endotermai

I auksciau isdéstyta teksta reikéty ziaréti
tik kaip j bendrg teorinj jvada j kur kas kon-
kretesnes, labiau apciuopiamas problemas,
turindias ir praktinj, ne tik teorinj aspekta.
Viena i§ tokiy problemy - tai organizmy
prisitaikymas prie besikaitaliojancios oro,
dirvos ir vandens temperataros. Ji yra pa-
kankamai detaliai itirta, kur kas geriau, nei
organizmy reakcijos j $viesa, slégi, pH, de-
guonies koncentracijg ir kitus abiotinius ro-
diklius. Ekologinés fiziologijos vadovéliuose
temperatiirai tenka ypatingai daug vietos.
Tai viena i$ priezas¢iy, paaiskinanciy, kodél
butent $iam aplinkos veiksniui mes skirsime
tiek palyginus daug vietos. Antra priezastis
yra ta, kad klimato kaita $iuo metu yra tapu-
si ypac aktualia tema (jai skirtas $ios mano
studijos 7 skyrius), todél temperatriniams
efektams démesys yra labai padidéjes. Kity
veiksniy, tiek abiotiniy, tiek ir biotiniy, po-
veikio organizmams bei prisitaikymo prie
ju aprasyma galima surasti ekologinés fizi-
ologijos vadovéliuose (Prosser, 1986, 1991;
Willmer et al., 2000; Pigliucci, 2001).

Pagal reakcija j aplinkos temperatiirg
visi organizmai skirstomi j homeotermus
(kartais juos dar vadina homojotermais ir
homotermais), t.y. pasiZymincius pastovia
kiino temperatiira, ir poikilotermus, t.y. tuos,
kuriy kaino temperatara keiciasi kartu su ap-
supties. Pirmieji - tai vadinamieji “Siltakrau-
jai” gyvanai, kuriems priklauso pauksciai ir
zinduoliai. Antrieji - “Saltakraujai” gyviunai,
o taip pat augalai, grybai ir mikroorganiz-

mai. Taciau $ig terminologija pastaraisiais
metais pakeité nauja. Zinduoliai ir pauks-
¢iai dabar vadinami endotermais, tai yra
organizmais, kuriy kiinas susyla nuo viduje
gaminamos $ilumos. Likusieji gyvi padarai
vadinami ektotermais, (pastaraisiais metais
galima sutikti ir identiskg pagal prasme s3-
voka ,egzotermas®) tai yra tais, kurie j$yla
iSoriniam $ilumos Saltiniui veikiant. Supran-
tama, jog toks susilimas jmanomas tik tada,
kai aplinkos temperatira yra auk$tesné uz
kiino temperatiirg. Skirstymo j homeoter-
mus ir poikilotermus buvo atsisakyta dél ke-
liy priezas¢iy. Pirmiausia, ne visy zinduoliy
ir pauksciy kiino temperatara yra homeos-
tazuojama. Pavyzdziu gali bati Zinduoliai, j
$alcius reaguojantys Ziemos jmigiu. Jy kiino
temperatira jmigio metu kartais nukrenta
iki keliy laipsniy °C. Panasi situacija badin-
ga ir kai kuriems pauk$c¢iams, ypa¢ smul-
kiesiems. Jy medziagy apykaita, kaip ir visy
smulkiy “Siltakraujy’, labai sparti, todél jie
turi daznai ir gausiai maitintis. Tai nesukelia
ypatingy problemuy, jei aplinkos temperattira
yra pakankamai auksta. Tac¢iau $altomis nak-
timis Silumos atidavimas aplinkai yra ypa¢
didelis, o susirasti maisto tokiu metu daznai
buna sunku. Todél kai kurie smulkas pauks-
iai apmir$ta, jy kano temperatira kartais
nukrenta net iki 20°C, kas sumaZina $ilumos
atidavimg ir sulétina kvépavimo procesa.
Tuo pacdiu sutaupoma nemazai sukauptos
energijos. Tokia elgsena budinga daugeliui
kolibriy rasiy, gyvenanciy kalnuose, kur
naktys biina ypaé vésios. Siy kolibriy taip pat
nepavadinsi homeotermais. Antra vertus, $is
terminas puikiausiai tinka zZuvims ir kitiems
“Saltakraujams” gyviinams, gyvenantiems
vandenyny gelmése, keliy takstan¢iy metry
gylyje, o taip pat poliarinése srityse. Jy ap-
suptis beveik nesikeicia laikui bégant, taigi
islieka stabili ir jy k@ino temperatiira. Tuo
tarpu ¢ia néra jokios termoreguliacijos, ba-
dingos “Siltakraujams”
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Taciau ir naujoji klasifikacija, skirstanti
organizmus j endo- ir ektotermus, néra to-
bula. Juk kartais Zinduoliai ir pauksciai vis
délto $ildosi saulés atokaitoje, panaudodami
iSoring Siluma termoreguliacijai, o kai kurie
vadinamieji ektotermai sugeba pagaminti
tiek metabolinés Silumos, kad jos pakanka
apsisildymui. Visa $i uZsitesusi terminolo-
giné diskusija ir painiava gerai iliustruoja
seniai zinoma tiesa: gamta pernelyg jvairi,
kad tilpty i dvi, tegu ir placias, “lentynas’.
Nepaisant to, $ig klasifikacija zinoti privalu,
i ja reikty ziaréti kaip j atskaitymo taska ar
pradinj punkty, kuriame specialistai susita-
ria dél pagrindiniy basimo tyrimo akcenty.

3.2. Ektotermai: tiesioginis
temperatiiros poveikis.

Chemikai ir biochemikai Zino, kad visos
cheminés reakcijos pagreitéja temperattrai
kylant. Jai pakilus 10°C, reakcijos pagreitéja
2-3 kartus. Sis koeficientas Zymimas simbo-
liu Q,,(Q,,=2.5). Tai van’t Hofo taisyklé. Jai,
be abejo, turi paklusti ir gyvi padarai. I$ pir-
mo zvilgsnio gali atrodyti, kad ji galioja be
islygy. Saltomis pavasario ar rudens dieno-
mis vikryjj drieZg galima pagauti rankomis,
ir nesunkiai. Tg padaryti kars$tg vasaros die-
ng kur kas sunkiau - gyviinas tampa nepa-
prastai vikrus. Kitas driezas, varanas, esant
35°C temperatiirai, béga taip, kad ir masina
nelabai galima pavyti, o at$alus iki 15°C, vos
velkasi. Toks nejudrumas yra létos medziagy
apykaitos Zemose temperatirose rezultatas.
Mat $iy gyviny kiino temperatiira atkartoja
juy apsupties temperatiras, ir joms nukritus,
sulétéja visos biocheminés reakcijos. Todél
Ziema dauguma vidutinio klimato zonos ek-
totermy, tame tarpe ir augalai, apmirsta, tai
yra pereina j mazai aktyvig stadijg.

Lokomotorinis aktyvumas néra pats
tiksliausias btidas metabolizmo intensy-
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vumui apibtadinti. Tobulesnis ir labiau tie-
sioginis budas - Sirdies ir plauciy veiklos
ritmo nustatymas. Kuo dazniau plaka Sir-
dis ir jkvepiama-i$kvepiama, tuo spartesnis
metabolizmas. Suprantama, $is budas tinka
tik gyvinams, ir tai ne visiems. Labiausiai
tinkamas rodiklis yra deguonies suvartoji-
mo greitis. Jis naudotinas dirbant su visais
aerobiniais organizmais. Norint nustatyti §j
rodiklj, tiriamas organizmas patalpinamas j
hermetiska kamerg, kurioje po to tam tikrais
laiko tarpais nustatinéjamas deguonies kon-
centracijos pokytis. Norint istirti dar ir skir-
tingy temperatiry poveikj, kameros su orga-
nizmais talpinamos j termostatus, kuriuose
palaikomas skirtingas terminis rezimas. Taip
eksperimentuojant su ektotermais, buvo is-
aiskinta, kad dazniausiai tiesioginis poveikis
pasireiskia deguonies suvartojimo pasparté-
jimu mazdaug 2-3 kartus temperattrai paki-
lus 10°C (4 pav.).

Panasiai iSorinés temperataros veikia ir j
vystymosi ir augimo greitj. Pavyzdziui, silkés
ikry vystymosi trukmé esant 0.5°C, yra 40-
50 pary, o 16°C - tik 7 paros. Menkés ikrai
1°C temperataroje vystosi 42 paras, 6°C -15
pary, o 14°C - tik 6 paras. Taigi, visais $iais
ir daugeliu kity atvejy organizmai paklista
van't Hofo taisyklei.

3.3. Ektotermai: reakcijos j
temperatiros pokycius

Néra ektotermy, kurie vienaip ar kitaip
nereaguoty j at$alima. DaZzniausiai $ios reak-
cijos yra adaptyvios, tai yra naudingos orga-
nizmui, jo gyvybingumo palaikymui. Pavyz-
dziui, augaly audiniai iSvengia suledéjimo
sumazindami savyje vandens ir padidindami
cukraus ir riebaliniy medziagy kiekj. Sj pro-
cesg botanikai vadina augaly uzsigradinimu.
Tai dazniausiai preadaptacija, ir ji vyksta dar
gerokai prie$ uzeinant $al¢iams. Tuo stebétis
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4 pav. Ektoterminiy (“Saltakraujy”) organizmy medziagy apykaita spartéja kylant aplinkos, taigi - ir kino temperatarai
pagal eksponentinj désnj. A - kvépavimo greitis, atidétas pagal aritmetinj mastelj, B - naudojant logaritminj mastelj.

neverta, zinant, jog mety laiky kaita viduti-
nio klimato juostoje periodiskai pasikartoja
jau daugelj milijony mety.

Pagal metabolizmo poky¢ius temperatii-
rai veikiant visus ektotermus galima suskirs-
tyti i dvi grupes: vieni jy visiskai paklasta
van't Hofo taisyklei ir nepasizymi reakcijo-
mis, kurios galéty kompensuoti biochemi-
niy procesy sulétéjima Zemose temperati-
rose, tuo tarpu kitai grupei tokios reakcijos
yra badingos. Organizmai, nesugebantys at-
sispirti aplinkos poveikiui, vadinami konfor-
mistais, o tie, kurie adaptyviy reakcijy déka
visiSkai arba bent dalinai kompensuoja nei-
giama aplinkos poveikj - reguliatoriais. Mes
jau pateikéme keleta pavyzdziy, kai orams
at$alus organizmai praranda judrumg, smar-
kiai sulétéja jy metabolizmas, vystymosi ir
augimo greitis. Tai tipiskas temperatiiros
poveikis konformistams. Antra vertus, visi,
kurie mégsta poledine zukle, gali patvirtinti,
jog daugelis musy Zuvy Ziema yra beveik tiek
pat greitos ir vikrios, kaip ir vasarg. Kadan-
gi Ziema jy kano temperatira yra mazdaug
20°C Zemesné, nei vasarg, tai reikty lauk-

ti, kad Ziemg jy lokomotorinis aktyvumas
bus mazesnis 4 (Q,,=2) arba netgi 9 kartus
(Q,,=3). Kai kuriy Zuvy aktyvumas i tikro
mazdaug tiek karty sumazéja, ta¢iau ne visy.
Panasy vaizda stebime palygine poliariniy
zuvy judruma su masy krasto ir Silty sriciy
zuvims budingu judrumu - $altesniy zony
zuvys beveik tokios pat vikrios, kaip ir $iltes-
niy. Kodél? Daug ka paaiskina J. R. Brett ir
T. D. Groves duomenys apie $iy ektotermy
medziagy apykaitos intensyvumo priklauso-
mybe nuo temperatiros (5 pav.).

Matosi, jog jprastose joms temperatu-
rose visy palyginimui paimty geografiniy
sriciy Zuvys yra beveik vienodai aktyvios
biocheminiu poziariu. Tiesa, Antarkties
zuvys 0°C temperatiiroje vis tik deguonies
suvartoja 2-3 kartus maziau, nei atograzy
zuvys 30°C temperatiroje, taciau fizikiniai
cheminiai désningumai leidzia prognozuoti
kur kas didesnj kritimg (8-27 kartus). Taigi
ne visos zuvys yra konformistés, daugelis jy
sugeba reguliuoti (homeostazuoti) savo me-
tabolizmg nezitrint i aplinkos temperatiry
jvairove. Siuo konkreciu atveju mes stebime
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5 pav. Skirtingy geografiniy zony Zuvys jprastose joms temperattrose suvartoja panasy kiekj deguonies, kas byloja apie gene-
tiskai apspresta temperatirine kompensacija. Sios kreivés gautos stebint zuvy kvépavima skirtingose eksperimentinése tempe-
ratdrose, netrukus nuo poveikio pradzios. Pagal J.R.Brett ir T.D.Groves 1979 m. duomenis.

daling, ne visiska homeostaze, ta¢iau ir ji ste-
bina kiekviena, kuris yra susipazings su van’t
Hofo taisykle.

Sie atsakai j temperatiiry jvairove jvairio-
se geografinése srityse pasireiskia individo
lygmenyje, jie yra fiziologiniai pagal veiklos
pobudj, taciau savo kilme tai evoliuciniai,
arba genetiniai, atsakai, kurie tolimoje pra-
eityje atsirado kaip naujos mutacijos ir re-
kombinacijos, suteikusios jy savininkams
galimybe uzkariauti iki tol neapgyvendintas
sritis.

Dar kartg atidziai pazvelkime j 5 pav.
Kreiviy pasvirimo kampai rodo, kad zuvys
paklasta van't Hofo taisyklei. Bet toks vaiz-
das gaunamas tik tada, kai metabolizmo
matavimai yra atliekami netrukus po to, kai
organizmai buvo patalpinti j eksperimenti-
nes temperatiras. Tuo tarpu kai aplinka kei-
Ciasi létai arba kai medziagy apykaitos ma-
tavimai atliekami praslinkus ilgesniam lai-

kui po temperatiiros pokycio, metabolizmo
intensyvumo svyravimai gaunami kur kas
mazesni (1< Q,<2). Apie tai liudija dviejy
vidutinio klimato Zuvy kreiviy palyginimas.
Viena jy buvo gauta eksperimentuojant su
ty paciy rasiy vasaros, kita - su Ziemos po-
puliacijomis. Punktyrinés 1 ir 2 kreivés rodo
atitinkamai tiesioginj at$alimo poveikj ir at-
sakomaja organizmo reakcija. Cia ir slypi at-
sakymas j klausimg, kodél ziemos metu dau-
gelis masy krasto zuvy yra tokios stebétinai
judrios. Skirtingai nuo likusiy $io paveikslo
kreiviy $iy dviejy palyginimas leidzia spres-
ti apie grjztamus, negenetinius adaptacijos
procesus. Lengva jsitikinti, kad sezoniniai
fiziologiniai persitvarkymai yra palyginus
greiti, taciau jy déka kreivés slankioja tik gan
nedidelése ribose, kur kas siauresnése, nei tai
jmanoma evoliucijoje.

O kaip atrodys kreivé “temperatira - me-
tabolizmo intensyvumas’, jei ektotermams
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bus suteikta galimybé kiekvienoje eksperi-
mentinéje temperatiroje pabuti ilgg laika,
tarkim, 2-3 savaites, ir tik po to bus matuo-
jamas metabolizmas? Norint, atsakyma gali-
ma i$gauti ir i§ tos informacijos, kuri yra 5
pav., taciau pateiksime tiesioginio stebéjimo
duomenis (6 pav.). Tai gana tipiskas ekto-
termams vaizdas. Kairéje paveikslo dalyje
parodytas tiesioginis temperatiiros poveikis
varléms, kuriy vienos buvo aklimuotos prie
5°C, kitos - prie 25°C. Cia Q, ~ 2. Tadiau
aklimacijos prie 5°C déka visa tiesioginio
poveikio kreivé pasislenka j Zemesniy tem-
peratiiry puse, o tai reiskia, kad aklimuotos
prie Zemos temperatiiros varlés jprastoje
joms aplinkoje pasizymi kur kas didesniu
biocheminiu aktyvumu uz individus, kurie
tik ka pateko i $ig aplinkg. Aklimuojantis
prie aukstos temperatiiros stebimas atvirks-
Cias vaizdas: i§ pradziy staigus metabolizmo
suaktyvéjimas, kurj lydi palaipsnis, nors ir
nedidelis, kritimas. Tad sumarinis vaizdas
aklimacijai praéjus gaunasi toks, kaip pavaiz-
duota piesinio desinéje puséje. Tam tikrame
temperatiiriniame ruoze daugelio ektotermy
1< Q,,<L,5, tuo tarpu kitame ruoze regulia-
cija nestebima ir todél Q,, tampa lygus 2-3,

o kai kada ir 3-4.

Taigi ektotermai, skirtingai nuo endo-
termy, stabilizuoja ne kiino temperatiira, o
metabolizmo intensyvumg. Tiesa, tai grei-
¢iau tendencija, nei tikra ir visuotiné stabi-
lizacija. Ji budinga ne visiems ektotermams
ir ne vienodu laipsniu. Kai Q,=1L stebimas
tipiskas homeostazinis plato, ir $io plato ri-
bose metabolizmas nereaguoja j temperata-
ra. Tada kalbama apie visi$ka temperattrine
kompensacija. Ji stebima tik tada, kai kreivé
“temperatiira - metabolizmo intensyvumas”
pasislenka j kaire, ar desine lygiai tiek, koks
yra skirtumas tarp aklimacijos temperatary.
6 pav. kairéje dalyje kreivés pasislinko ma-
ziau, taigi ir visiskos kompensacijos néra. O
aklimacijos prie 30°C, kaip aiskéja i§ grafiko,
i$ viso neturéty buti, arba ji labai silpnai is-
reiksta.

Stai keletas visiskos temperatiirinés kom-
pensacijos pavyzdziy, pateikty Schmidt-
Nielsen (1997) apzvalgoje. Jarinis pilvako-
jis moliuskas Littorina littorea, gyvenantis
litoralés zonoje, islaiko vienodai intensyvig
medziagy apykaitg pradedant 0°C ir baigiant
30°C. Jeigu vieni driezo Lacerta oxycephala
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6 pav. Varliy (Rana pipiens) medziagy apykaitos intensyvumas tam tikroje temperattroje priklauso nuo to, kokioje temperata-
roje jos buvo aklimuotos pries bandyma. A dalyje pavaizduoti realls, eksperimente gauti duomenys (IS A.F.Rieck su bendradar-
biais 1960 m. straipsnio). B dalyje - schematizuota ir supaprastinta hipotetiné kreivé, j kurig panasia autoriai buty gave, jei organiz-
mams baty suteikta galimybé adaptuotis prie eksperimentiniy temperatary. Paimta i$ Lekeviciaus (1992).
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individai yra aklimuojami 3-4 savaites prie
13,5-16°C, o kiti - prie 24-28°C, tai aklimaci-
jos pabaigoje jy metabolizmo intensyvumas
yra vienodas. Tadiau jeigu $io driezo medzia-
gy apykaitos stovis nustatinéjamas i$ karto
po kino temperatiiros pokycio, tai gaunama
jprasta eksponentiné kreive, kurios Q  =2.5.
Panasis désningumai badingi taip pat dau-
geliui Zuvy, ypa¢ gyvenanciy vandenyse, ku-
riy temperatira stipriai kaitaliojasi.
Temperatiriné kompensacija badinga ir
kai kuriems augalams. Botanikai dazniausiai
stebéjimui pasirenka ne metabolizmo (kvé-
pavimo), o fotosintezés intensyvuma, kuris
atspindi tiek kvépavimo, tiek ir augimo tem-
pus. Tai §tai, jeigu oleandro Nerium oleander
individus aklimuoti prie vidutinés ir prie
aukstos temperatiry, o po to, panasiai kaip
bandymuose su gyviinais, iSmatuoti fotosin-
tezés intensyvumga jvairiose temperaturinése
salygose, tai gausime jau mums pazjstamg
kreiviy i$siskyrima (7 pav.). Atkreipkite dé-
mesj ] tai, kad kreiviy slankiojimo déka, - o
jis rodo esant adaptyvias reakcijas - fotosin-
tezés priklausomybé nuo aplinkos (ir vidaus)
temperataros gerokai sumazéja. Ir nors $iuo

2 -

Fotosintezés intensyvumas nanomoliai/cm’xs
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konkreciu atveju temperatiiriné kompensa-
cija néra visiSka, kompensacijos faktas neke-
lia abejoniy.

Analogisky fakty, bylojanciy apie auga-
ly gebéjima priderinti fotosintezés intensy-
vumg prie aplinkos poky¢iy, botanikai yra
sukaupe ir daugiau. Pavyzdziui, balandanés
(Atriplex lentiformis) arealo ribose buvo ap-
tikti du ekotipai. Jie buvo perkelti j laborato-
rijg, klonuoti ir auginami skirtingose ekspe-
rimentinése temperatarose. Vienas ekotipas,
paimtas i§ dykumos, intensyviai fotosinte-
tino 43°C temperatiiroje, o po aklimacijos
- ir 23°C, nors ir $iek tiek silpniau. Kitas
ekotipas, atgabentas i$ pajurio, $altesnio re-
giono, kaip ir reikéjo laukti, gana intensyviai
sintetino sau jprastoje 23°C temperatiroje,
taciau, perkeélus jj i 43°C, parodé labai men-
kus aklimacinius gebéjimus: fotosintetinis
aktyvumas nesieké nei pusés to, kuris buvo
stebimas 23°C salygomis. Jdomu tai, kad ab-
soliutus fotosintezés maksimumas abiems
ekotipams buvo panasus - apie 30°C. Tai ne
tik rodo, kad $ie organizmai savo augimvie-
tése daznai priversti tenkintis suboptimaliu
rezimu, bet grei¢iausiai liudija ir kitka: abu

10 20 30

40 50

Lapy temperatira °C

7 pav. Anglies dioksido suvartojimo priklausomybé nuo Nerium oleander lapy temperatiros (esant pakankamam ap-
Svietimui). 1 - pries bandyma auginta 20°C temperataroje dieng ir 15°C naktj; 2 - prie§ bandyma auginta 45°C tempe-
ratdroje dieng ir 32°C - naktj. O.Bjorkman ir bendradarbiy 1980 duomenys.
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ekotipai turéjo bendra kilmés zong, kurioje
klimatas buvo kiek kitoks, nei tas, su kuriuo
jie susiduria dabar (Zr. Larcher, 2003 ir litera-
taros nuorodas ten pat).

Arkties augaly metabolizmo intensyvu-
mas jiems jprastoje Zemoje pliusinéje tem-
peratiiroje yra mazesnis, nei tas, kuris ba-
dingas atograzy augalams atograzy klimato
salygomis. Taciau tas skirtumas nesiekia nei
2 karty, o skirtumai temperataroje $iuo atve-
ju yra apie 25°C. Jei ir vieni, ir Kkiti patalpina-
mi j 20°C temperatiirg, netgi po aklimacinio
laikotarpio atograzy augaly metabolizmo
intensyvumas nesugeba prilygti tam, kurj
demonstruoja augalai i§ Arkties (Larcher,
2003, 2.2 sk. ir nuorodos ten pat). Nepaisant
$io fakto, Larcher, apibendrindamas turima
medziagg, daro i$vada, kad metabolizmo in-
tensyvumo kreiviy slankiojimas augaly pa-
saulyje yra toks pat jprastas, kaip ir gyvany.
Déka $io slankiojimo kai kuriy euriterminiy
augaly Q, taip pat gali nukristi vos ne iki 1.

Visi $ie ir kiti duomenys (zr. Prosser,
1986, 1991; Willmer et al., 2000; Hochachka
ir Somero, 2002; Larcher, 2003) liudija, kad
ektotermai yra konformistai kiitno tempera-
taros atzvilgiu, taciau jos poveikio metabo-
lizmui ir lokomotoriniam aktyvumui (gyva-
ny) poziariu pasizymi neblogomis regulia-
toriams buadingomis savybémis. Tai leidzia
jiems bent dalinai stabilizuoti metabolizma
ir bati pakankamai aktyviais orams atvésus
ar vandeniui at$alus. Ypa¢ dideliu plastisku-
mu, kaip rodo gausi empiriné medziaga, pa-
sizymi augalai ir gyviinai, gyvenantys stipriai
besikaitaliojancios temperatiiros salygomis.

Kokie konkretis mechanizmai gladi $io
prisitaikymo esméje? Kokiu budu $altu mety
laiku arba $altuose krastuose gyvenantiems
ektotermams pavyksta neprarasti biologi-
nio aktyvumo? Biocheminiai tyrimai rodo
(Hochachka ir Somero, 2002; Larcher, 2003),
kad salty geografiniy rajony ektotermai turi
efektyvesnius fermentus palyginus su tg pa-

¢ig funkcija vykdanciais (homologiniais)
fermentais, isskirtais i$ ektotermy, gyvenan-
¢iy Siltesniuose rajonuose. O homologiniy
fermenty, isskirty i§ endotermy, katalitinis
efektyvumas dar mazesnis. Siuos ypatu-
mus nulemia skirtumai fermenty pirminéje
struktiiroje, amino ragsciy sekoje.

Sezoninés adaptacijos ir aklimacijos
metu dazniausiai stebimos jau minétos “kie-
kybiné” ir “kokybiné” strategijos: j at$alima
organizmas reaguoja didindamas fermen-
ty koncentracijg lastelése arba pradédamas
sintetinti naujas to pacio (homologinio)
fermento formas, pasizymincias didesniu
aktyvumu Zemose temperatiirose. Pastaruo-
ju atveju vyksta jau esamos genetinés infor-
macijos realizavimas fenotipe. Kol kas sunku
daryti i$vada, kuri i$ $iy dviejy strategijy yra
labiau paplitusi ektotermy tarpe, taciau pats
ju egzistavimas abejoniy nekelia.

3.4. Ektotermai: iSoriniai ir vidiniai
Silumos $altiniai.

Taciau vélgi neteisinga buty teigti, kad
ektotermai visiSkai nesugeba reguliuoti savo
kiino temperatiros ir $iuo atzvilgiu yra pasy-
vas. Kaip liudija jy pavadinimas, ektotermai
kano j$ildymui naudoja i$orinius Silumos
$altinius: orams atsalus jie meégsta kaitintis
sauléje, o per didelius karcius - slepiasi Se-
$élyje ar sléptuvéje. Auksciau aprasytas jy
sugebéjimas susirasti palankiausig tempera-
tarine zong, vadinamg termopreferendumu,
taip pat yra vienas i§ budy reguliuoti savo
kano temperatira, kuo ilgiau buti optima-
lioje aplinkoje.

Net ir ektotermai turi vidinj $ilumos $alti-
nj. Tai nuolatinis kvépavimo procesas, kurio
metu visada iSsiskiria $iluma. Organizme né
sekundei nenutruksta metabolinés reakcijos,
kurioms vykti butinas nuolatinis energijos
pritekéjimas. Jei organizmas neauga, netun-
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ka ir nesidaugina, visa asimiliuota energija
suvartojama kvépavimui. Tad pagaminamos
$ilumos kiekis néra toks jau mazas. Tai me-
taboliné $iluma. Teoriskai samprotaujant, ji
gali praversti termoreguliacijai uztikrinti.
Taciau pasirodo, kad $ios $ilumos ektoter-
muose pasigamina nepakankamai. Augalai
kvépuodami pakelia savo vidine tempera-
tara ne daugiau 1°C, o dazniausiai netgi dar
maziau. Tiesa, yra ir i§imciy. Pavyzdziui,
Philodendron zieduose pasigamina tiek me-
tabolinés $ilumos, kad jy viduje nepriklau-
somai nuo ory visada $ilta. Gyviinai meta-
bolinés $ilumos pagamina kur kas daugiau,
mat jie juda. Taigi judéjimas - vienas i$§ budy
susilti, kuriuo naudojasi ne tik pauksciai ir
zinduoliai. Intensyvaus judéjimo metu dau-
gelio ektoterminiy gyviiny kiino temperata-
ra vir$ija aplinkos temperatiirg keliais laips-
niais. Tadiau suprantama, kad toks budas
$ildytis yra labai neekonomiskas, ir jis tinka
tik ypatingais gyvenimo atvejais. Pavyzdziui,
daugelis vabzdziy, ir ypa¢ naktiniai drugiai,
pries$ pakildami turi savo kiing jsildyti iki gan
aukstos temperatiiros (37-39°C). Tai jie daro
intensyviai drebindami sparneliais. O skren-
dant kaino temperatira jau nenukrenta, nes
raumenims susitraukinéjant silumos pasiga-
mina uztektinai. Judriy ir greity zuvy kanas
visada yra bent keliais laipsniais $iltesnis uz
vandenj, kuriame jos plaukioja. Geriausia
termoreguliacijg tarp zuvy turi tunai. Jie gali
plaukti 90 kilometry per valandg greiciu. Sio
savo stebétino greitumo ir kai kuriy morfo-
loginiy prisitaikymy déka tuny kiino tempe-
ratiira nedaug tesvyruoja 10-30°C vandens
temperatiry intervale. Panasios savybés ba-
dingos ir rykliams.

Kai kurie gyvaciy pobirio atstovai nepa-
lieka savo kiausiniy likimo valiai ir, orams
atalus, apsiveja aplink kiausinius, bandyda-
mi juos 3ildyti. Siluma pasigamina raumeny
spazminiy susitraukinéjimy déka, be to, kuo
temperatiira Zemesné, tuo intensyvesni su-
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sitraukinéjimai. Gyvaciy kano temperatira
tokiais atvejais pakyla ir gali tapti aukstesné
uz aplinkos 5-7°C.

Kai kuriems vabzdziams (bitéms, dru-
giams, vabalams, laumzirgiams) yra budin-
ga kuo tikriausia endotermija: Saltyje jie ne
tik gali Sildytis saulés atokaitoje ar virpinti
sparneliais kad susilty, tam jie tiesiog suin-
tensyvina metabolinés $ilumos gamyba, kaip
tai daro ir tipiSki endotermai - pauksdiai ir
zinduoliai. Siy vabzdziy kiinas, $ildomas to-
kiu badu i§ vidaus, $yla mazdaug 2-4°C/min,
kol nepakyla iki 30-45°C (priklausomai nuo
rasies). Dar daugiau: kai kurios bi¢iy rasys
aukstoje temperataroje (vir§ 45°C) geba net-
gi ,,prakaituoti®, i$skirdamos i§ savo kano
vandenj (zr. Prosser, 1991 ir nuorodas ten

pat).

3.5. Pauksciai ir Zinduoliai:
termoreguliacija ir jos kaina

Normali zinduoliy kiino temperatira
- 36-37°C, o pauksciy 38-42°C. Ir kaip besi-
keisty aplinka, Sie skai¢iai mazai tepasikeicia.
Todél $ie gyviinai ir vadinami homeotermais,
tai yra pastovios temperaturos organizmais.
Suprantama, kad orams atSalus, endotermo
organizmas atiduoda aplinkai daugiau si-
lumos nei iki tol, ir kuo didesnis $altis, tuo
didesnis $ilumos praradimas iSspinduliavi-
mo, konvekcijos ir kontakto keliu. Ir atvirks-
Ciai, per didelius kar$cius, kai aplinka tampa
kar$tesné uz kiing, organizmas nei$vengia-
mai kaista, jo vidiné temperatiira kyla. Taigi
tiesioginis temperattros poveikis endoter-
mams pasireiskia arba $ilumos praradimu,
arba, atvirksciai, jos gavimu.

Adaptyviy reakcijy vaidmuo yra islaikyti
kino temperatiirg normos ribose. Tai reis-
kia, jog organizmas, grubiai tariant, Saltyje
turi dirbti kaip kaitintuvas, o teisingiau - kaip
termostatas, palaikantis aukstesne tempera-
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tirg, tuo tarpu karstyje - kaip Saldytuvas. Kai
aplinkos temperatiira prilygsta kiino, jokios
aktyvios reguliacijos, atrodyty, neturi pri-
reikti. Tad ir energetinés sgnaudos jai turéty
bati minimalios. Priimkime tai kaip pradine
hipoteze, kuri, nezitrint jos logiskumo, turés
buti pakoreguota, ir mes tai i§ tikro padarysi-
me. Tac¢iau $iuo momentu ji mus patenkina,
tuo labiau, kad jos naudai, atrodyty, kalba ir
empiriniai duomenys (8 pav.). Cia mes ma-
tome buadinga endotermams temperatiring
homeostaze, arba termoreguliacijg. Ji pasi-
reiSkia vidinés temperataros nepriklauso-
mybe nuo i$orinés. Kaip matome, metabo-
lizmas endotermuose spartéja ne tik dideliy
kar$¢iy metu (tai jprasta ir ektotermams),
bet ir aplinkos temperatarai nukritus Zemiau
tam tikro tagko, vadinamo termoneutralios
zonos (TNZ) Zemutiniu tasku. Tai zona, ku-
rioje organizmui nereikia nei saves vésinti,
nei $ildyti. Todél metabolizmas joje minima-
lus. Kitaip tariant, TNZ - tai temperatirinio
optimumo, arba komforto, zona. Joje orga-
nizmui nei per $alta, nei per karsta. Sios zo-
nos projekcija j ordinaciy asj yra vadinama

minimaliuoju, arba pagrindiniu, metaboliz-
mu. Tai medziagy apykaitos intensyvumas,
kurio reikia kad buaty palaikytas organizmo,
esanc¢io ramybés (nejudrumo) ir temperati-
rinio komforto busenoje, gyvybingumas.
Jeigu medziagy apykaitos funkcija buty
tik termoreguliacija, tai aplinkos tempera-
tarai susilyginus su kiino, minimalusis me-
tabolizmas tapty nuliniu, tai yra medziagy
apykaita sustoty. Ta¢iau be termoreguliacijos
medziagy apykaita ramybés biisenoje vykdo
ir kitas funkcijas, kaip antai: augimas, virs-
kinimas, $alinimas, biocheminé reparacija
(“remontas”) ir resintezé. Todél netgi tuo
atveju, kai nevyksta nei augimas, nei virski-
nimas, minimalusis metabolizmas néra ma-
zas. Suaugusiam zmogui jis lygus apie 2000
keal. per parg, skaiciuojant visai kitno masei.
Tiek energijos pavirsta $iluma, kuri yra is-
spinduliuojama j aplinkg. Smulkas endoter-
mai maziau éda ir maziau pagamina $ilumos
palyginus su stambiais. Taciau smulkiyjy
zinduoliy ir paukséiy metabolizmas yra in-
tensyvesnis (turimas omeny ne R, o R/B, kur
R - kvépavimo greitis, o B - kiino biomasé)

__

—

Kano temperatira

Minimalusis metabolizmas

Medziagy apykaitos intensyvumas

Aplinkos temperatira

8 pav. Endotermams bidinga atsakomoji metabolizmo reakcija j aplinkos temteratiros poky¢ius. Sios reakcijos déka palaiko-

ma organizmo temperatlriné homeostazé (kreiveé virsuje).
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desimtis karty. Tad tam, kad baty palaikytas
pelés ar karetaités vieno biomasés vieneto
gyvybingumas, per laiko vienetg jis su mais-
tu turi gauti desimtis karty daugiau energijos
nei, tarkim, Zmogaus ar kalakuto biomaseés
vienetas. Atitinkama karty daugiau energijos
$ilumos pavidale ir i$spinduliuojama.

Nenulinio minimaliojo metabolizmo
pasekmé yra ta, kad | TNZ niekada nejei-
na kano temperatiirai prilygstanti aplinkos
temperattra. Nuogam zmogui jkaites iki 36-
37°C oras ar vanduo yra per karstas. Kom-
fortiné jam temperatiira yra 26-30°C. Siame
diapazone medziagy apykaita, pulsas ir kveé-
pavimo daznis maziausi. Prie to paaiskini-
mo, kuris jau buvo duotas, galime pridurti
nebent tai, kad, kai aplinkoje yra 36-37°C,
nuolat gaminama metaboliné $iluma tampa
pertekline ir ji negali baiti pasalinta pasyviu
badu. Todél organizmas priverstas prakai-
tuoti. O geriausiai jauciamasi toje aplinko-
je, kurioje metabolinés $ilumos atidavima
aplinkai tiksliai atsveria jos nenutriikstanti
gamyba.

Daugumos pauksc¢iy ir zinduoliy TNZ
yra dar labiau pasislinkusi j Zemy tempera-
tliry sritj, nei Zmogaus. Stai kai kuriy endo-
termy TNZ Zemutiniai taskai, °C:

bezdZioné +28
Ziurkeé +25
kiauné +15
ruonis, pingvinas -10
eskimy laika (Suo) -25
poliariné lapé -40

Sie ir kai kurie kiti ¢ia nepateikiami faktai
rodo, kad artéjant link asigaliy $ie taskai slen-
ka vis toliau link ypa¢ Zemy temperatary. Tai
tagkai, temperatarai zemiau kuriy nukritus,
jsijungia aktyvios termoreguliacijos mecha-
nizmai, kompensuojantys paspartéjusj $ilu-
mos atidavima biologinés oksidacijos déka.
Ir kuo Zemesné temperatira, tuo didesni $i-
lumos nuostoliai ir tuo daugiau energetiniy
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sanaudy reikia jiems kompensuoti.

Biogeografinius skirtumus tarp endoter-
my TNZ zemutiniy tasky apsprendzia pasy-
vios termoreguliacijos ypatumai. AtSiauraus
klimato endotermai pasizymi kur kas geres-
ne termoizoliacine danga, tai yra geresniais
kailiais ir tankesne plunksny danga, taip pat
storesniu poodiniu riebaly sluoksniu. Arkti-
kos Zinduoliy kailis vidutiniskai 9 kartus ge-
riau izoliuoja kiing nuo aplinkos ir tiek karty
sumazina Silumos atidavimga aplinkai palygi-
nus su atograzy zinduoliy kailiais. Gyviinai,
dalj arba visg savo gyvenimg praleidziantys
$altame vandenyje, - banginiai, ruoniai, pin-
gvinai, baltieji lokiai - yra ypac riebas. Mat
kailis ir plunksnos vandenyje duoda maziau
naudos, nei ore. Kokig jtakag TNZ zZemuti-
niam taskui turi termoizoliaciné danga, mes
gerai zinome i$ to, kad kuo $il¢iau apsiren-
giame, tuo komfortiskiau jauc¢iamés saltyje.

Bendra aplinkos poveikio medziagy apy-
kaitai vaizda galima susidaryti i§ duomeny,
pateikty 9 pav. Gerai matyti, kokig nauda
$alty krasty organizmams duoda pasyvios
termoreguliacijos mechanizmai: jie ne tik
praplatina TNZ zemy temperatary saskaita,
bet ir sutaupo daug energijos, kuri antraip
baty suvartota aktyviai termoreguliacijai.
Taciau | zemy temperatiry puse, kaip tai-
syklé, slenka ir virSutinis TNZ taskas. Todél
karstyje Salty krasty endotermai jauciasi kur
kas blogiau, nei vidutinio klimato zonos ar
$ilty krasty endotermai. Ir vésinti savo orga-
nizmg prakaituojant ar lekuojant jie prade-
da Zemesnése temperatirose. Vienu Zodziu,
evoliucinio prisitaikymo prie Zemés klimato
ypatumy metu slankiojo, matyt, visa “aplin-
kos temperattros - metabolizmo intensyvu-
mo” kreivé.

I$ 9 pav. nesunku padaryti i$vadg, kad
Salty krasty gyvany metabolizmas jiems
jprastoje aplinkoje yra nedaug ka spartesnis
uz tg, kuris badingas Siltesniy vietoviy or-
ganizmams. (Tiesa, ¢ia pavaizduotas santy-
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9 pav. Jvairiy zinduoliy medziagy apykaitos reakcija j aplinkos temperattira. Simtui procenty prilygintas metabolizmas
ramybés bukléje, binant termoneutralioje zonoje (minimalusis metabolizmas). PF.Scholander ir bedradarbiy 1950 m.

duomenys.

kinis, ne absoliutus, intensyvumas. Taciau ir
absoliucios reiksmés tesiskiria nedaug.) Tuo
negalima nesistebéti, ypa¢ turint omeny, jog
skirtumas tarp iSorinés ir vidinés tempera-
taros poliariniy gyviny atveju pasiekia 80-
100°C!

Kaip ir daugumos ektotermy, zinduoliy
ir pauks¢iy organizmai reaguoja ir i sezoni-
nius rei$kinius. Tai rodo ir TNZ zemutiniy
tasky slankiojimas (2 lentelé):

2 lentelé. Kai kuriy zinduoliy zemutiniai TNZ taskai

vasarg, °C Ziema, °C
Zmogus +28 +26
lemingas +20 +14
dygliatriusis +17 -12
rudoji lapé +8 -13

Siuo atveju vélgi slankioja visa kreivé, ne
tik TNZ Zemutinis taskas. Apie tai liudija,
pavyzdziui, baltojo tetervino Lagopus lago-
pus medziagy apykaitos reakcija i sezonine
temperatiiros kaitg (10 pav.). Si rtidis gyvena
Arkties zonoje. Vasarg $ie tetervinai yra §vie-
siai rudi, o Ziemg tampa balti kaip sniegas.
Zieminé kino danga tankesné uZ vasarine,

tad ir jos izoliacinés savybés geresnés. Tai ir
nulemia TNZ Zemutinio tasko pasislinkimg
i dar Zemesniy temperatiry puse. Taliau
greta to organizme vyksta kiti persitvar-
kymai, kuriy déka Ziemos metu sumazéja
kreivés pasvirimo kampas, kas turi nemazos
reik§més taupant energija $iuo sunkiu mety
laiku. Taigi ne pirma karta mes matome tg
pati désninguma: j temperatiiros pokycius
organizmai reaguoja taip, kad jy optimumo
taskas (taskai) pasislenka j ta puse, kurlink
pasikeité aplinka. Kartu slenka visa medzia-
gy apykaitos intensyvumo kreivé, tuo paciu
medziagy apykaita darosi ekonomiskesné,
labiau atitinkanti organizmo poreikius kon-
krecioje aplinkoje ir konkreciu laiku.

Kokie egzistuoja aktyvios termoregulia-
cijos mechanizmai? Jy jvairové labai didelé,
taciau Zinduoliams pagrindiniai yra keli. At-
$alus orams:

1) daugiau gaminama metabolinés Silumos
- tiek grynai cheminiu budu, tiek, retsy-
kiais, nevalingy raumeny susitraukinéji-
my déka (drebulys);

2) susiauréja odos arteriolés (mazosios arte-
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10 pav. Baltojo tetervino medziagy apykaitos intensyvumo
reakcija j eksperimentines temperatdras. Balti rutuliukai zymi
individus, prie$ bandyma aklimuotus prie Ziemos temperata-
ry, o juodi - aklimuotus prie vasaros salygy. G.C.West 1972 m.
duomenys.

rijos) ir sulétéja kraujotaka odoje;

3) organizmas nustoja prakaituoti ar lekuo-
ti;

4) pasiSiau$ia plaukai, tuo pagerindami
kiino dangos termoizoliacines savybes;

5) organizmas mazina kino ploto ir tdrio
proporcija susiriesdamas j kamuolj, ir
pan.

Kar$tmetyje $ios reakcijos nestebimos
arba stebimos joms priesingos. Toks prisitai-
kymas netrunka ilgiau keliy valandy, todél
jis gerai tinka prisiderinant prie cirkadinés
(paros) ir sezoninés ory kaitos. Visos $ios re-
akcijos negali realizuotis be nervy sistemos
ir hormoninés veiklos. At$alus arba atsilus,
visy pirma reaguoja odoje esantys recepto-
riai, 1§ kuriy informacija pakliava j hipota-
liama (tarpiniy smegeny apatine dalj), kuris
yra - nei daugiau, nei maziau - vadovaujantis
organizmo homeostazei, ir ne tik tempera-
tarinei, centras. Priklausomai nuo gautos
informacijos pobuadzio jis ir jjungia vienas ar
kitas adaptyvias reakcijas. Dazniausiai tar-
pininkais tarp valdymo centro ir betarpisky
vykdytojy yra hormonai: adrenalinas, tirok-
sinas ir kt.

Makromolekuliy endoter-

lygmenyje

EDMUNDAS LEKEVICIUS

mams nebudingos specifinés reakcijos j tem-
peratiirg. Zinduoliy ir pauki¢iy fermentai
aktyvus labai siaurose ribose, jy veiklos op-
timumas mazdaug lygus kiino temperatiirai.
Tai juos gerokai skiria nuo ektoterminio or-
ganizmo, kuris daznai sintetina du ar dau-
giau tai paciai funkcijai skirtus fermentus su
skirtingais temperatariniais optimumais.

Mes jpratinti galvoti, jog pauksciai ir zin-
duoliai yra evoliucijos vir§uné, jos tobuliau-
sias produktas. Todél viska, kas jiems badin-
ga, vos ne automatiskai laikome tobulesniu
uz analogiskus kity organizmy poZymius. Ar
tokia logika pasiteisina endotermijos atve-
ju? Vienas endotermijos privalumas nekelia
abejoniy, butent, ji daro organizmus maziau
priklausomus nuo aplinkos salygy: zinduo-
liai ir pauksciai vienodai aktyvis dieng ir
naktj, vasarg ir Ziema, atograzose ir poliari-
nése srityse. Tiesa, mes turéjome progos jsi-
tikinti, jog kai kurie nepriklausomybés nuo
aplinkos bruozai budingi ir ektotermams,
taciau $i savybé endotermuose yra nepalygi-
namai labiau i$tobuléjusi.

Evoliucionistai yra jsitiking, kad pries
100-200 mln. mety, ropliy vie$patavimo
biosferoje metu, kai zinduoliy jvairové ir
vaidmuo buvo kur kas kuklesni, nei dabar,
jie naudojosi negin¢ytinu privalumu pries
roplius tik vidutinio klimato zonoje, ir tai
tik Ziemg ir nakties metu. Galvojama, kad
daugumoje tai buvo nakties gyvinai. Tik vé-
liau, praslinkus daugeliui milijony mety, jie
pradéjo iSstiminéti roplius i$ $iltesniy zony.
Manoma, kad endotermija gerokai prisidéjo
ir prie dauginimosi efektyvumo padidinimo:
pauksdiy ir zinduoliy jaunikliy, sulaukianciy
suaugeélio stadijos, procentas daznai desimtis
ir $imtus karty didesnis uz ta, kuris budingas
daugumai ektotermy.

Antra vertus, endotermija ir su ja susieta
homeotermija jy savininkams atsieina nepi-
giai. Endoterminiy organizmy metabolizmas
vidutiniskai 10 karty intensyvesnis uz tg, ku-
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riuo pasizymi tokio pat dydzio ektotermai!
Mat ne taip daznai bestuburiai, zuvys, auga-
lai ir kiti ektotermai pakliiva { palankesnes
jiems auks$tas temperatiras ir ne taip jau
daznai endotermai bana TNZ ribose, daz-
niausiai jiems reikia uzsiimti aktyvia termo-
reguliacija, kas reikalauja dideliy energetiniy
sanaudy. Stai kodél pauksciai ir Zinduoliai
yra priversti taip daznai ir gausiai maitintis ir
$tai kodél jie, ir visy pirma smulkas endoter-
mai, badauti tegali labai neilgai, daznai vos
1-2 paras. Zinduolis ir paukstis yra priverstas
80-95% visos asimiliuotos energijos paversti
$iluma (“Saltakraujai” gyvinai - 30-80%), tad
labai mazai energijos lieka augimui ir daugi-
nimuisi. Todél endotermy populiacijos nie-
kada nebtina tokios tankios, kaip kai kuriy
ektotermy. I§ tikro, niekam turbut neteko
stebéti tokio misko zvéreliy tankio, kuris pri-
lygty vézliy ir gyvaciy gausai pusdykumeése
arba véziy, moliusky ar zuvy gausai kai ku-
riuose musy vandens telkiniuose.

3.6. Apibendrinimas

Apibendrinant t3 medziagg, kurig yra
sukaupe ekologiné fiziologija, ekologiné bio-
chemija ir etologija (e.g. Prosser, 1986, 1991;
Schmidt -Nielsen, 1997; Hochachka, Some-
ro, 1984, 2002; Wilmer et al., 2000; Larcher,
2003; Zr. taip pat Lekevicius, 1986, 1992), ga-
lima i$skirti tokias adaptacijos teorijos kon-
tekste reik§mingas i§vadas:

o Organizmai paveldi ne tiek nekintancius
pozymius, kiek reakcijos norma: to pacio
genotipo pagrindu aplinka gali sukurti
daugybe fenotipy - atsaky j aplinkos po-
ky¢ius. Sie atsakai paprastai yra grjztamo
pobudzio ir adaptyvis, taigi didina orga-
nizmo tikimybe isgyventi ir daugintis bei
dirbti kiek galima palankesniame rezi-
me.

o Individualas adaptacijos mechanizmai

dirba gana sparciai palyginus, pavyzdziui,
su evoliuciniais mechanizmais: reakcija
paprastai uztrunka nuo keliy sekundziy
iki keliy savaiciy. Tac¢iau plastiSkumo ri-
bos $iuo atveju yra siauros, jas apspren-
dzia paveldéta reakcijos norma.

o Neéra abejoniy dél to, kad reakcijos nor-
mas pagal kiekvieng fenotipinj pozymj
yra suformavusi gamtiné atranka. Tad vi-
sai tikétina, kad individualiame genotipe
yra uzkoduota informacija ne tik apie la-
biausiai tikéting aplinkos salygy jvairove
artimiausioje geografinéje aplinkoje, ku-
rioje individui lemta gyventi, bet ir apie
labiausiai tikéting jos kintamumga laike;
be abejo, ¢ia kalbama daugiausia apie
informacijg, surinkta atrankai veikiant
ankstesnes generacijas. Jei tokios infor-
macijos nebuty, sunku bity paaiskinti
tuos gana sékmingus daugelyje atvejy
subtilaus prisitaikymo aktus, kuriuos mes
stebime gyvojoje gamtoje.

« Nors kai kurie vyresnés kartos ekologi-
nés fiziologijos specialistai (pvz.,EFry,
E.EAdolf, dirbe pries keliasdesimt mety)
nebuvo linke fiziologinés adaptacijos
procesus sieti su prisitaikymo laipsniu,
pastaraisiais metais vis dazniau pripazjs-
tama, kad fenotipinis plastiSkumas yra
prisitaikymo laipsnio didinimo ar bent
jau jo stabilizavimo jrankis. Kitas reika-
las, kad iki $iol néra sutarimo, koks Siuo
atveju gali buti prisitaikymo laipsnio ma-
tas.

4. Adaptacijos procesai populiacijose

Ilga laika tarp ekologijos ir genetikos
nebuvo organisko rysio. Abi Sios discipli-
nos atsirado beveik vienu metu, §io amZiaus
pradzioje, abi pergyveno gana sparcig plétra
ir tapo nepaprastai populiarios Sestame-sep-
tintame de$imtmetyje. TaCiau viena kit jos
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veiké mazai. Tai tuo labiau keista, kad dar
1908 m. pradéjo formuotis ir apie 1940 m.
galutinai susiformavo populiacijy genetika,
kurios pats pavadinimas, atrodé, jpareigoja
$ios disciplinos atstovus atlikti populiacijy
ekologijos ir genetikos moksly sinteze. Savo
pagrindiniu uzdaviniu populiacijy genetikos
specialistai laiké ir laiko genetiniy procesy
populiacijose tyrimg. Turimi galvoje gene-
tinis kintamumas ir gamtinés atrankos pro-
cesai. Plataus matematiniy metody taikymo
déka si disciplina greitai tapo viena i$ labiau-
siai teoretizuoty biologijos $aky. Daugu-
ma evoliucijos problemy naujoji disciplina
sprendé kur kas griez¢iau ir moksliskiau, nei
tai daré klasikinis darvinizmas. Tai stimulia-
vo naujos evoliucinés doktrinos, vadinamos
sintetine evoliucijos teorija (SET), atsiradi-
ma. Populiacijy genetika tapo jos teoriniu
branduoliu.

Taciau ekologija nuo to laiméjo nedaug.
Mat naujoji kryptis visg démesj sutelké j evo-
liucine raidg, kuri ekologus domino mazai.
Ekologinio laiko skalé geriausiu atveju api-
ma kelis §imtus mety, tai yra ne daugiau kaip
bendrijy kaitos, arba ekologinés sukcesijos,
trukmé. O evoliucinis laikas matuojamas
takstanciais ir milijonais mety. Daugumai
ekology ir genetiky atrodé, kad populiacijy
genetiné struktira keiciasi pernelyg létai,
kad tai turéty kokios nors reik§més kasdie-
nei bendrijy veiklai, demografiniams proce-
sams ir netgi bendrijy kaitai.

Situacija i§ esmés pasikeité septintojo de-
$imtmecio pabaigoje, ypa¢ po to, kai 1968
m. pasirodé R.Levins knyga “Evolution in
Changing Environments”, taip pat kai tais
paciais metais R.C.Lewontin suorganizavo
tarptautinj simpoziuma “Population Biology
and Evolution” Sie metai laikomi ekologinés
genetikos atsiradimo metais. Pagrindinis $iy
jvykiy rezultatas - tai jsisgmoninimas, kad
genetiniai procesai néra tokie létaeigiai, kaip
buvo galvota, kad jie dalyvauja populiacijy
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dydzio reguliavime ir kituose ekologiniuose
dinaminiuose procesuose. O jeigu taip, tai
ekologui privalu zinoti genetika.

Skirtingai nuo populiacijy genetikos,
ekologinéje kur kas placiau taikomi eksperi-
mentai ir stebéjimai gamtoje ir, o laboratori-
niai bandymai atliekami re¢iau. Be to, naujoji
disciplina sutelké démesj j vidurasinés gene-
tinés jvairovés kasdienj vaidmenj populia-
cijose, jos jnasa j gyvy sistemy prisitaikyma
prie besikaitaliojancios aplinkos ir kur kas
maziau, nei populiacijy genetika, yra uzimta
ilgalaikiy evoliuciniy procesy matematiniu
modeliavimu. Pagrindinis klausimas ekolo-
ginéje genetikoje - tai genetinis polimorfiz-
mas, jo palaikymas ir vaidmuo prisitaikyme.
Sj terming 30-siais $io amZiaus metais pir-
masis pavartojo anglas E.B.Ford, dirbes su
drugiais. Pasak jo, polimorfizmas tai “dviejy
ar daugiau ryskiai besiskirianciy vidurasiniy
formy koegzistavimas vienoje gyvenamo-
joje vietoje, kuriy kiekvienos, netgi pacios
re¢iausios i§ nuolat randamy formy, daznis
populiacijoje néra toks mazas, kad galéty
buti palaikomas vien mutagenezés ir imigra-
cijos déka” Taigi polimorfizmas yra geneti-
nés jvairovés populiacijoje sinonimas.

Morfos terminas dabar laikomas geno-
tipo sinonimu. Tai pats smulkiausias vidu-
rasinis taksonas. Kurj laikg morfomis buvo
vadinami tik diskretiniai kokybinio pozymio
variantai (pavyzdziui, besiskiriantys kano
spalva individai; Zirniy formos, besiskirian-
¢ios sékly raukslétumu, ir pan.). Véliau jomis
pradéti vadinti ir nepertraukiamai kintancio
kiekybinio pozymio paveldimi variantai
(pavyzdziui, besiskiriantys tigiu ar mase vie-
nos rusies individai). Ekologinéje genetiko-
je daznai vartojama ir ekotipo sgvoka. Tai
stambesnis taksonas, jis nusako vidurasines
paveldimas formas, arba variantus, prisitai-
kiusius gyventi vietovése, ryskiai besiski-
rianciose savo salygomis. Jie nebttinai turi
priklausyti tai paciai populiacijai, tuo tarpu
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morfos, arba genotipo, terminas paprastai
vartojamas tik vidupopuliacinei jvairovei
apibudinti. Labiausiai Zinomas polimorfiz-
mo pavyzdys - lytinis dimorfizmas. Apie ji
a$ rasysiu mazai, daugiausia démesio skirsiu
nelytiniam polimorfizmui.

Ekologinés genetikos istakose randame
du gerai Zinomus biologus: angla E.B.Forda
ir $vedy botanikg G.Turesson. Fordas ne tik
jvedé polimorfizmo sgvoka, jis pirmasis iSsa-
ké mintj, kad populiacijos genetiné strukti-
ra, atsakydama j poky¢ius aplinkoje, gali pa-
sikeisti per vieng ar kelias generacijas, taigi
genetiniai poky¢iai gali turéti didelés jtakos
demografiniams procesams. Kitaip tariant,
Fordas bandé parodyti, kad abi laiko skalés
- ekologiné ir evoliuciné - néra nesuderina-
mos. Si mintis, praéjus keliasdesim¢iai mety,
tapo naujosios disciplinos credo, tac¢iau For-
do laikais ji neturéjo zymaus atgarsio.Tu-
resson tre¢iame $io amziaus deSimtmetyje
jvedé ekotipo terming. Jis pirmasis tyrimams
panaudojo metoda, kuris véliau buvo isto-
bulintas ir tapo bene pagrindiniu dirbant su
augalais. I$ ryskiai besiskirianc¢iy augimvie-
¢iy buvo surenkamos skétinés vanagés Hi-
eracium umbellatum séklos. Visos jos buvo
pasétos viename lauke, tyréjo sode. Augalai
buvo auginami Siomis saglygomis kelias ge-
neracijas, ir paaiskéjo, kad daugelyje atvejy
morfologiniai skirtumai tarp grupiy (“ekoti-
py”) iSlieka ir sekanciose kartose. Turesson
i$sakeé prielaidg, kad $ie skirtumai yra pavel-
dimi, jie atspindi organizmy prisitaikymo
prie lokalios aplinkos ypatumus. Tarp kitko,
$is tyréjas jvedé genekologijos, arba geneti-
nés ekologijos, savoka, kuri reiské mazdaug
ta, ka mes dabar suprantame kaip ekologine
genetikg. Taciau $is naujadaras neprigijo.

4.1. Genetinés jvairovés paradoksas

Moksle neretos situacijos, kai gan aki-

vaizdis faktai, nesiderinantys su nusistové-
jusia nuomone, yra stebimi, taciau nepaste-
bimi, j juos Zirima, bet jy nematoma. Ir tik
po to, kai nusiviliama bendra nuomone (nes
ji reikiamai nepaaiSkina ne tik naujy, bet ir
seny fakty), tyréjy samonéje jvyksta staigus
lazis, kurio déka atsiranda reikalaujantis uz-
pildymo nezinojimas. Ir tik tada atkreipia-
mas démesys i faktinius duomenis, kurie taip
atkakliai buvo ignoruojami.

Toks likimas istiko ir polimorfizmo reis-
kinj. ] ji atkreipé ypatinga démesj dar Darvi-
nas. Jis pirmasis viduras$iniam neapibréztam
(atsitiktiniam) kintamumui suteiké zaliavos
evoliucijai statusa. Sio amZiaus pirmaisiais
desimtmeciais apie tai daug rasé Ford ir kiti
tyréjai, taciau tik septintame deSimtmety-
je, prasidéjus krizei populiacijy genetikoje,
taip ir nebetapusioje ekology pagalbininke,
pagaliau tyréjy zvilgsniai buvo nukreipti j
gamtines populiacijas ir jose egzistuojancia
jvairove. Buvo prisiminti Ford, Turesson ir
kity gyvy ir jau mirusiy ekologinés genetikos
pradininky darbai. Apie tai, kad gamtinése
augaly ir gyviiny populiacijose egzistuoja di-
delé genetiné jvairové, bylojo trys fakty gru-
pés: vizualas stebéjimai, dirbtinés atrankos
rezultatai ir elektroforetiné baltymy analizé.

1. Vizualas stebéjimai. Nuo neatmena-
my laiky Zmogus mato aplink save didziule
organizmy jvairove. Jis pastebi ne tik skir-
tumus tarp rasiy, bet ir tai, kad ir daznoje
rasyje koegzistuoja daugybé formy: skiriasi
kino spalva, dydis, forma ir pan. Atsiradus
genetikai, ir ypa¢ chromosominei teorijai,
subrendo jsitikinimas, kad vos ne kiekvie-
nas individas lytiskai besidauginancioje ra-
$yje yra unikalus, nepakartojamas. Be abejo,
$i i$vada buvo paremta ir Zmogaus iSoriniy
bruozy stebéjimais. Ja patvirtino ir detali ge-
netiné analizé. Stai, 1933-1935 metais rusy
genetikas N.Dubinin vizualiai i$tyré 129582
vaisinés muselés Drosophila melanogaster
individus, sugaudytus per 3 metus i$ 11 skir-
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tingy vietoviy, ir rado 2700 iSoriniy morfo-
loginiy nukrypimy nuo “normos” (2.08%).
O kai kuriais metais $is skaicius $okteldavo
beveik iki 7%. Analizés metu iSaiSkéjo, kad
zymi $iy variacijy dalis yra paveldima. Pa-
nasis tyrimai buvo atlikti su daugybe kity
rasiy, ir daugumoje atvejy buvo aptikta jvai-
rové, kuri buvo tokia didelé, kad vargu ar ga-
léjo buti paaiskinta vien naujai jvykusiomis
mutacijomis ir imigracija.

2. Dirbtiné atranka. Selekcininkai dar
pries§ atsirandant genetikai patyré, kad dirb-
tiné atranka, jei ji atliekama kryptingai, be-
veik visada duoda reikiamg arba bent jau
teigiama poslinkj organizmy savybése. Ypa¢
gery rezultaty galima tikétis, jei objektu pa-
sirenkama lytiskai besidauginanti rasis. Be
to, panasius rezultatus gaudavo ne tik selek-
cininkai, bet ir genetikai, uzsibréze tiksla tie-
siog idomumo délei paziareéti, kaip dirbtinés
atrankos keliu galima pakeisti tg ar kita po-
zymj. Ir nepriklausomai nuo to, koks pozy-
mis - fiziologinis, morfologinis ar elgseninis
- budavo bepasirenkamas, efektas dazniau-
siai btidavo teigiamas: pozymis badavo kryp-
tingai kei¢iamas i$ generacijos j generacija.
Tiesa, tik iki tam tikros ribos ir tik tada, kai
atranka budavo daroma ne Zmogaus gautoje
grynoje linijoje. Sie faktai negin¢ijamai bylo-
jo, kad atrankai panaudotos gamtinés popu-
liacijos yra genetiskai nevienalytés, antraip
jokio poslinkio fenotipe gauti nepavykty (i$
ko atrinksi, jei visi genotipai vienodi).

3. Elektroforetiniai fermenty tyrimai.
Sis metodas buvo pradétas masiskai naudoti
1966 m., ir jo déka gauti duomenys labai pa-
spartino ekologinés genetikos atsiradimg ir
plétra. Jo esméje gludi fermenty, pasizymin-
¢iy skirtingu elektrostatiniu kraviu, savybeé
elektriniame lauke judéti skirtingu greiciu.
Egzistuoja trijy tipy amino ragstys: teigiamai,
neigiamai jelektrintos ir neutralios. Todél
pirminés fermento struktdros pasikeitimas
dél jvykusios paveldimoje medziagoje muta-
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cijos daznai, nors ne visada, atsiliepia ir su-
mariniam makromolekulés kraviui. Dél $ios
priezasties fermento molekulés, koduojamos
skirtingy to pacio geno aleliy, dazniausiai
elektriniame lauke judés skirtingu greiciu ir
uzims skirtingas pozicijas po tam tikra laiko-
tarpj uztrukusios elektroforezés. Dazniausiai
elektroforezé atliekama gelyje (krakmole,
agare ar kokiame nors sintetiniame polime-
re). Po to belieka $iuos fermentus nudazyti.
Priklausomai nuo aleliy kiekio organizme
elektroforegramoje gaunama viena arba ke-
lios tamsesnés juostos. Fermenty sintezés
lygmenyje dominavimo néra, ir kiekvienas
heterozigotos alelis sintetina savo polipep-
tida. Po to galima palyginti skirtingiems in-
dividams priklausancias foregramas, ieSkant
panasumy ir skirtumy (11 pav.).

Netrukus po pirmy sékmingy $io metodo
iSbandymy jam padedant buvo istirti tiks-
tanciai augaly ir gyviny rasiy. Pasirodé, kad
beveik visos jos yra polimorfinés. Knygos
“The Genetic Basis of Evolutionary Change’,
autorius R.Lewontin (1974) taip joje reziu-
muoja tyrimus, atliktus su gyviinais:

“Mes nelabai nusizengsime tiesai, jeigu
apibudinsim gyvany rasis, besidauginancias
Iytiniu bidu, kaip polimorfines pagal trec-
dalj savo geny, ir $iy rasiy individus - kaip
heterozigo-tiskus pagal mazdaug 10% visy
lokusy.”

Siai tendencijai nepriestaravo ir analogis-
ki skaiciai, gauti dirbant su augalais.

Taigi, nors polimorfizmo reidkinys buvo
atrastas gerokai prie§ 1966 m., tik elektrofo-
retinis metodas galutinai jtikino genetikus,
kad gamtinése augaly ir gyviny populiaci-
jose jvairové yra netikétai didelé. O netikétai
todél, kad tuo metu buvo placiai paplitusi
nuomong, pagal kuria visy rasiy populiaci-
jos turéty buti monomorfinés, kitaip sakant,
jose turi baiti viso labo vienas genotipas - ge-
riausiai prisitaikes, “laukinis” Gali egzistuoti
ir daugiau genotipy, taciau tik laikinai, kaip
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11 pav. Tipiskas elektroforegramy vaizdas. Kairéje puséje - $esiy homozigotiniy pagal jvairius to paties lokuso alelius individy
elektroforegramos; desinéje - vaizdas, gautas istyrus dalies heterozigoty pagal Sio lokuso alelius genotipus. Paimta is Lekeviciaus

(1992).

nauji mutantai, kuriy dauguma yra blogiau
uz “lauking” forma prisitaikiusi prie aplin-
kos, todél anksciau ar véliau i§ populiacijos
i$stumiama. Tiesa, nors labai retai, bet gali
jvykti labai sékminga mutacija, suteikianti
genotipui tokig adaptyvia verte, kuriai negali
prilygti ir “laukinis” variantas. Tokiu atveju
vélgi naujasis genotipas anksciau ar véliau i$-
stumia sengjj ir pats tampa “laukiniu”.

Tokios nuomonés laikési populiacijy ge-
netikos specialistai. Jie savo ruoztu jg peré-
mé i$ Darvino. Mat ir Darvinas j nataralig
atrankg ziuréjo kaip i jéga, kuri kaskart at-
renka patj geriausig variantg i§ egzistuojan-
¢iy, negailestingai pasalindama likusius. Jau
minétoje savo knygoje R.Levontinas taip re-
ziumuoja $ig situacija biologijoje:

“Natarali atranka atrodé kaip kintamu-
mo antitezé. Kaip sakoma, daug kviestyjy,
bet mazai i$rinktyjy”.

Taigi faktai prieStaravo darvinizmui ir
SET. Visi duomenys liudijo, kad:

1) gamtinés augaly ir gyviny populiacijos
yra polimorfinés;

2) $is polimorfizmas daugelyje atvejy yra
adaptyvus, kitaip tariant jis néra neapi-

bréztas, néra atsitiktinis, nes jgalina orga-

nizmus geriau prisitaikyti prie aplinkos;
3) jis néra ir laikinas, panasu, kad stebimi

genotipai koegzistuoja nuo seno.

Sis neatitikimas tarp nurodyty fakty, i3
vienos pusés, ir teorijos, i§ kitos, vadinamas
genetinés jvairovés paradoksu. Kaip deréjo
elgtis Sioje situacijoje? Faktus neigti nebuvo
galima, jie buvo pernelyg akivaizdas ir tvirti.
Beliko keisti teorija. Su Siuo paradoksu kaip
tik ir susijusi populiacijy genetikos krizé sep-
tintame-astuntame de$imtmeciuose ir eko-
loginés genetikos plétra tuo paciu laiku. Mat
pastaroji §j paradoksa sprendé sékmingiau.

Populiacijy genetikos specialistai pasialé
dvi hipotezes. Vieng i$ jy dar 1955 m. sufor-
mulavo rusy kilmés amerikietis T. Dobz-
hansky bei tais paciais metais E.R.Dempster.
Joje tvirtinama, kad egzistuoja dvi gamtinés
atrankos formos. Viena i§ jy mazina gene-
tine jvairove populiacijose, tai jprasta dar-
vininé atranka. Kita forma didina jvairove,
nes atrenka heterozigotas, kurios yra geriau
prisitaikiusios uz homozigotas. O didelis
heterozigotiskumo laipsnis, suprantama,
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dazniausiai turéty sglygoti ir didelj polimor-
fiskumg. Si hipotezé apeliuoja j gerai Zinomga
genetikoje heterozés reiskinj. Ji buvo pava-
dinta balansine hipoteze.

Septinto desimtmecio pabaigoje atsirado
dar viena, neutraliosios evoliucijos, hipote-
zé. Jos autoriai - M.Kimura, ].Crow, ].King ir
T.Jukes. Jie mané, kad greta kintamumo, ku-
ris veikia j gyvybinguma, taigi ir adaptyvia
verte, egzistuoja ir neutralus kintamumas, tai
yra nei geras, nei blogas organizmui. Tarp ty
variacijy, kurios aptinkamos elektroforezés
metodu, tokiy yra dauguma. Todél atranka
jy ir nesugeba pasalinti.

Nesigilindami j daugybe argumenty,
kuriy buvo gausu aptariant $ias hipotezes,
pateiksime pagrindine iSvada, prie kurios
buvo prieita: abi hipotezés neblogai derinasi
su kai kuriais faktais, bet likusieji, kurie su-
daro dauguma, j $ias dvi schemas nebetelpa.
Jiems paaiskinimas buvo rastas ekologinéje
genetikoje. Dar 1953 m. H.Levene pasitlé
hipoteze, pagal kuria polimorfizmas gali bati
palaikomas tuo atveju, jeigu aplinkoje esama
ne viena, o daug skirtingy erdviniy subnisy,
ir skirtingi genotipai turi privalumy skir-
tingose subni$ose, todél jie negali i$stumti
vienas kito. Véliau $ig mintj sugrieztino ir
detalizavo kiti modeliuotojai: R.F. Hoeks-
tra, PW.Hedrick, J.A.Endler, ].H.Gillespie,
G.Bell, S.A.Frank, M.Slatkin. Dél to, ar
aplinkos salygy kaitaliojimasis laike taip pat
galéty tureéti tokj poveikj, ilga laikg abejota,
nors kai kas i$ teoretiky (pvz., J.B.S. Halda-
ne ir S.D.Jayakar 1963 m., R.Levins 1968 m.
ir S.Ellner bei N.G.Hairston 1994 m.) vis tik
laikési kitos nuomonés. IS naujesniy darby
reikty paminéti P.Chesson 2000 m. ir S.Barot
bei J.Gignoux 2004 m. gautus rezultatus. Jie
parengé modelius, kurie prognozuoja, kad
ne tik skirtingi genotipai (populiacijoje),
bet ir skirtingos rasys (bendrijoje) gali ko-
egzistuoti neapibréztai ilga laika, jei rasies/
genotipo prisitaikymo laipsnis taip varijuoja
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erdvés ar laiko atzvilgiu, kad visada atsiranda
pakankamai didelé vieta ar pakankamai ilgas
laikas tai rasiai/genotipui realizuoti savo
pranasuma.

O dabar turbut buty pats laikas nuo teori-
ju pereiti prie empirikos.

4.2. Mikrogeografiné genotipy
specializacija

Greta klimatiniy ir edafiniy (dirvoze-
mio) skirtumy, badingy skirtingoms geo-
grafinéms zonoms, egzistuoja ir mikrogeo-
grafiniai skirtumai. Kirtavietéje $viesos btina
daugiau, o dirva dazniausiai biina prastesné,
nei aplinkiniame miske. Kalvos vir§tné-
je drégmés maziau, nei papédéje. Netgi kai
tyréjas atlieka su augalais bandyma savo js-
taigos eksperimentiniuose laukeliuose, jis
negali garantuoti, kad augimo salygos skly-
puose nesiskiria niekuo i$skyrus tai, kas figa-
ruoja kaip eksperimentinis poveikis. Gamta
nemégsta ne tik tustumos, bet ir vienodumo.
Sie faktai neturéty kelti didelés nuostabos,
greiciau reikty nusistebéti tuo atveju, jei kas
nors imty jrodinéti prieSinga nuomone.

Prie abiotiniy salygy erdvinés jvairovés
organizmai, kaip mes jsitikinome, gali pri-
sitaikyti fiziologiniy reakcijy ir kitokiy indi-
vidualiy mechanizmy déka. Populiacijos ly-
gmenyje aptinkamas dar vienas adaptacijos
prie lokaliy salygy budas. Tai mikrogeografi-
né genotipy specializacija. Pateiksime keletg
tipisky jos pavyzdziy.

Detalas vienos i$ nekultariniy avizy Ave-
na barbata, augancios Kalifornijoje, tyrimai
leido J.L. Hamrick ir R.W. Allard 1975 metais
aptikti labai subtilig genotipy specializacija.
Vienos i$ kalvy vir§anéje augo monomorfiné
pagal tirtg elektroforezés metodu fermen-
ta subpopuliacija. Papédéje populiacija irgi
buvo monomorfing, bet pagal kita to pacio
lokuso genotipa. O kalvos vidurinéje dalyje



GYVOSIOS GAMTOS ADAPTYVUMAS

buvo aptiktas pleistinis genotipy issidés-
tymas: vir$tnés link “vir§tninio” genotipo
daznis augo, o “papédinio” mazéjo. Autoriai
iskélé hipoteze, kad tokj pasiskirstyma galéjo
nulemti dirvos ypatumai. Vélesni stebéjimai
fitotrone, kuriame abu genotipai buvo augi-
nami skirtingos drégmés dirvose, liudijo $ios
hipotezés naudai. Panasaus pobudzio mikro-
geografine specializacija, tik jau kiti botani-
kai, aptiko Veromica peregrina, Taraxacum
officinale, Trifolium repens ir kity augaly
gamtinése populiacijose.

A$ jau uzsiminiau apie klasikiniais ta-
pusius $vedo Turesson bandymus su augaly
ekotipais. Dabartiniu metu tam, kad buty ga-
lima jvertinti aplinkos ir paveldimumo jnasa
i fenotiping populiacijos jvairove, taikoma
tobulesné metodika - abipusis persodinimas,
arba reciprokiné transplantacija. I§ skirtingy
augimvie¢iy surenkami tam tikros rasies,
galin¢ios daugintis nelytiniu badu, augaly
pavyzdziai ir jie klonuojami, kad buty gauta
daug to paties genotipo kopijy. Po to kiekvie-
nas klonas suskirstomas j kelias lygias dalis,
kuriy kiekviena jterpiama kitoje augimvie-
téje, tarp jy ir toje, i kurios buvo paimtas
tas klonas. Imant pavyzdzius ir persodinant
stengiamasi kuo maziau pazeisti natairaly bi-
otopa ir augaline dangg. Toliau lieka tik ste-
béti, kaip eksperimentiniai augalai vystosi,
koks jy mirtingumas, biomasé ir pan. Tokie
eksperimentai gamtoje jgalina netgi kieky-
biskai jvertinti atrankos, nukreiptos pries ta
ar kitg genotipg, spaudima.

Pasitelke klonavimo ir transplantacijos
metodus, botanikai tirtose augaly populia-
cijose (Avena, Veronica, Taraxacum, Trifoli-
um, Anthoxanthum, Plantago, Ranunculus,
Dryas ir kai kurios kitos gentys) aptiko di-
dziule geneting jvairove, kurios didelé dalis
grei¢iausiai yra prisitaikymo prie biotiniy
ir abiotiniy aplinkos salygy mikrogeografi-
nio mozaiki$kumo rezultatas (zr. apZvalgas:
Ennos, 2001; Bell, 1996; Linhart and Grant,

1996; Mitton, 1997; Nevo, 2001). Tuose i$
darby, kuriuose buvo taikomas transplanta-
cijos metodas, buvo nustatyta, jog transplan-
tuoto genotipo adaptyvi verté priklausydavo
nuo betarpiskos apsupties (augimvietés),
paprastai ji budavo didZiausia “gimtoje”
augimvietéje. Tai rei$ke, jog tirti genotipai
yra specializuoti aplinkos salyguy, egzistuo-
janc¢iy populiacinio arealo ribose, atzvilgiu.
Nekilo abejoniy, jog tokio pobudzio augaly
genotipine diferenciacija sukuria ir palaiko
gamtiné atranka. Tiesa, tinkamas tai ar kitai
mikrogeografinei aplinkai genotipas daznai
paklitiva j “savajg” mikronisa grynai atsitikti-
niu badu, dar séklos stadijoje, tad intensyvi,
vykstanti kiekvienoje generacijoje gamtiné
atranka ir palyginus didelé genetiné nasta
yra nei$vengiami. Nepaisant to, gana daznai,
turbut, daugelis, o gal ir dauguma, potencia-
liai tinkamy populiacijai mikroni$y yra ap-
gyvendinamos specializuoty genotipy. Kaip
leido galvoti $ie tyrimai, genofondas - tai
savoti$ka informacijos apie aplinkos salygy
jvairove arealo ribose saugykla. Jdomu tai,
kad, esant gana dideliems aplinkos salygy
skirtumams tarp greta esanciy augimviediy,
diferenciacija daznai i$silaiko nezitirint gana
intensyvaus apsikeitimo genais (gene flow)
tarp subpopuliacijy.

Panasaus  pobudzio  eksperimentai
buvo atlikti ir su dirvos bakterijy izoliatais
(D.Belotte ir jo bendradarbiy 2003 m. duo-
menys). Jie parodé, kad bakterijos geriau
dauginasi toje augimo terpéje, kuri buvo
pagaminta naudojant tuos dirvos pavyz-
dzius, i§ kuriy tos bakterijos buvo izoliuo-
tos. Tolstant nuo “gimtosios” augimvietés
prisitaikymo laipsnis mazéjo eksponentiskai
mazdaug 0,06/metrui grei¢iu. Autoriai Siuos
faktus aiskina tuo, kad mikrogeografiskai
skirtinguose taskuose egzistuoja skirtingas
atrankos spaudimas, kuris ir sukuria lokalios
adaptacijos reiskinj.

Tirdami gamtines gyviiny populiacijas,
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zoologai taip pat aptiko nemaza polimor-
fizma, ir vieny populiacijy/subpopuliacijy
genetiné struktira daznai gerokai skirdavosi
nuo kity. Buvo prieita iSvados, jog $iuos skir-
tumus lemia abiotiniy ir/ar biotiniy salygy
mikrogeografinis mozaikiskumas, laborato-
riniai eksperimentai kartais leisdavo atrasti
ir konkrecius atrankg vykdancius veiksnius
(zr. apzvalgas: Kirpi¢nikov, 1987; Mitton,
1997 ir Nevo, 2001).

Pateiksiu kelis konkrecius pavyzdzius.
Botaniky sukurtu transplantacijos metodune
kartg naudojosi ir zoologai. Trys suomiy zo-
ologai (O.Halkka, L.Halkka, M.Raatikainen)
aStuntame $io amziaus deSimtmetyje apti-
ko, kad Philaenus spumarius (Homoptera)
populiacijos, apgyvendinusios $alia viena
kitos esancias to paties salyno saleles, gero-
kai skiriasi spalviniy morfy dazniu. Kas tai
- désningumas ar neturintis jokios biologi-
nés prasmés atsitiktinumas? Kad baty gautas
atsakymas, tyréjai prigaudé nemazg skaiciy
tipisky kiekvienai populiacijai morfy ir is-
leido jas i laisve salelése, kur $ie genotipai
nebuvo dazni. Naudojant botaniky termino-
logija, jie atliko abipusj persodinimg. Po tam
tikro laiko buvo atlikta apskaita ir isaiskéjo,
kad visy populiacijy genetiné struktira su-
grizo i prading, prieSeksperimenting biisena.
Kaip mano autoriai, $iuo atveju atranka vei-
ké pries nejprastus salelei genotipus, kuriy
adaptyvi verté naujomis salygomis pasirodé
besanti menka.

PS.Schmidt ir D.M.Rand 1999 m. apra-
$é rezultatus, kuriuos jie gavo tirdami $iau-
rines jary giles (Semibalanus balanoides),
tiksliau — manozés fosfato izomerazés (Mpi)
genotipus. Tiriamoje populiacijoje jie aptiko
3 genotipus - SS, SF ir FF. Kiekvienas i$ ge-
notipy turi ,,savo“ mikrobuveine, kurioje jo
daznis yra didziausias. Butent, skirtingi ge-
notipai mégsta skirtingus aukstus potvyniy
ir atoslagiy apimtoje litoraléje: FF genotipas,
kaip parodé eksperimentiné transplantacija,
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geriau iSgyvena auksty temperatiiry veikia-
moje virsutinéje litoraléje, o SS - Zemutinéje.
Si diferenciacija, kaip nustaté autoriai, isi-
laiko i$ generacijos j generacija, nepaisant to,
kad biudami lervutés stadijoje $ie véziagyviai
nukeliauja desimtis ar net $imtus kilometry.
Matyt, ¢ia veikia galingas atrankos spaudi-
mas, nukreiptas prie§ ,svetimy“ genotipy
jsikarima.

H.E.Hoekstra su bendradarbiais savo
2004 m. publikacijoje apraso Arizonoje
sutinkamy peliy Chaetodipus intermedius
kailiuko spalvos polimorfizma. Ta subpo-
puliacija, kuri aptinkama sustingusios lavos
biotopa, pasizymi tamsiu kailiuku, o subpo-
puliacija, apgyvendinusi $alia esantj §viesaus
granito biotopa, turi $viesy kailiuka. Autoriy
nuomone, tokig diferenciacija grei¢iausiai
lemia plésriny spaudimas, jy vykdoma at-
ranka. Buvo aptiktas ir lokusas, atsakingas uz
kailiuko spalva. Kaip ir pavyzdyje su gilémis,
¢ia taip pat vyksta nuolatinis apsikeitimas
genais, taciau jis tik susvelnina skirtumus, jy
nepanaikindamas.

»Drozofilininkai“ gali didziuotis tuo, jog
jy mégstamas objektas yra taip gerai istirtas.
I§ tikryjy, turbut néra tokios kitos rasies, su
kuria tiek daug dirbo ekologinés genetikos
specialistai. Jie aptiko vaisinése muselése
nepaprastai didziule viduras$ine ir vidupo-
puliacine genetine jvairove, kurios nemaza
dalis, autoriy nuomone, yra palaikoma mi-
krogeografinio aplinkos salygy mozaikisku-
mo (Zr.,pvz., G.Ananina su bendradarbiais
parengta 2004 m. apzvalga zurnale Genetics
and Molecular Biology).

4.3. Aktyvus pasirinkimas

Skirtingai nuo augaly, gyvinai gamtoje
daznai naudojasi aktyvaus pasirinkimo tak-
tika, kuri yra pasyvaus paklusimo atrankai
priesybé. Mat kiekvienas gyvunas gali judeé-
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ti ir pasirinkti aplinkg, kuri jam yra palan-
kiausia. Jei kurios nors populiacijos viduje
egzistuoja genotipy jvairové, tai tikétina,
kad Sie genotipai bandys i$sidéstyti erdvéje
pagal maksimalaus prisitaikymo prie aplin-
kos désnj, o ne bet kaip. Ir ne taip tragiska,
kad kiekvienoje generacijoje dél geny migra-
cijos, rekombinaciniy ir mutaciniy procesy
atsiranda nauji genotipai - kiekvienas i$ jy
naudojasi bent jau teorine galimybe susirasti
sau palankiausig aplinka. Toks paremtas elg-
sena ir genotipy jvairove prisitaikymo btidas
gerokai sumazina palyginus su gamtine at-
ranka geneting nasta, tai yra neprisitaikiusiy
genotipy daznj populiacijoje.

Apie gyvuny sugebéjima pasirinkti aplin-
ka a$ jau rasiau poskyryje, skirtame ekologi-
nei fiziologijai. Ta¢iau ten buvo nutyléta, kad
tos pacios rasies individai ne visada pasiren-
ka tg pacig aplinkg. Kitaip tariant, individy
termo-, foto-, chemo- ir kiti preferendumai
nesutampa, todél kiekvienas i$ jy iesko kitos
apsupties. Judédami erdvéje gyviinai tarsi
slankioja savo ekologinés nisos asimis j vie-
ng ir kitg puse ieskodami ty tasky, kuriuose
ju prisitaikymas baty didziausias.

Individy sugebéjimas susirasti tinka-
miausig sau apsupt] buvo aptiktas jury
minkstakanyje Littorina mariae, muselé-
se Drosophila persimilis, D. pseudoobscura,
berziniame $eriasprindyje Biston betularia
ir daugelyje kity rasiy. Ypa¢ vertingi yra
B.Christensen duomenys, aprasyti 1977 m.
Jis dirbo su vandens asiliuku Asellus aquati-
cus (Isopoda), kuris daznas ir masy vande-
nyse. Tyrimams autorius parinko nedidele
kadra, kurios viename krante augo gluosnis,
o kitame - bukas. Tai svarbi detalé, mat api-
puve medziy lapai sudaro Zymig asiliuky ra-
ciono dalj. Panaudojes elektroforezés meto-
da, Christensen $ioje populiacijoje aptiko du
genotipus pagal amilazés fermenta. Vienas i§
ju vyravo “gluosniskoje” kadros puséje, ki-
tas - “bukiskoje”. Autorius padaré prielaida,

kad kiekvienas i$ $iy genotipy pasirenka jam
palankiausig kadros puse, kurioje jis randa
tinkamiausio maisto. Sig hipoteze tas pats
tyréjas patikrino eksperimento badu. Jis pa-
émé akvariuma, viena jo puse isklojo gluos-
nio, o kitg - buko lapais, pripylé vandens ir
suleido abiejy genotipy individus. Pradzioje
genotipy issidéstyme nebuvo jokios tvarkos,
jis buvo atsitiktinis. Taciau po dviejy savaiciy
eksperimentiné populiacija pasiskirsté j dvi
gan ryskiai besiskirianc¢ias amilazés genoti-
po atzvilgiu subpopuliacijas, kaip ir numaté
autorius. Kadangi amilazé dalyvauja virski-
ne tik koreliacinj, bet ir priezastinj ry$j tarp
maisto Saltiniy i$sidéstymo ir genotipy pa-
siskirstymo erdvéje.

4.4. ,,Sezoniné atranka“

1943 ir 1947 metais T.H.Dobzhansky
aprasé chromosominiy inversijy polimor-
fizmg Drosophila pseudoobscura populia-
cijose, jsikiirusiose JAV. Skirtingos morfos
skirtingai reaguoja j temperatiira: viena i$ juy
yra ,Siltamége®, kita - ,,$altameégé” Todél jy
daznis gamtinése populiacijose, kaip paro-
dé stebéjimai, kasmet svyruoja. Saltu mety
laiku vyrauja ,,$altamégis® genotipas, o Siltu
- LSiltameégis“ Véliau ,sezoniné inversijy
atranka“ buvo aptikta ir kai kuriose kitose
drozofily rasyse (zr., pvz., ERodriquez-Trel-
les, D. Sperlich, C.B.Krimbas, ].R.Powell,
G.Ananina darbus, skelbtus 1973-2004 me-
tais). Laboratoriniai eksperimentai rodo, kad
atrankos vaidmenj $iuo atveju greiciausiai
atlieka ne tik susijusi su sezoniskumu tem-
peratiiros, bet ir drégmés kaita.

Ch.E.King 1972 metais aprasé jdomius
savo darbo su verpetémis Euchlanis dilatata,
gyvenanciomis viename i$ JAV eZery, rezul-
tatus. Tam tikru mety laiku jis émé verpeciy
pavyzdzius, po to kiekvienas individas buvo
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klonuojamas laboratorijoje. Kiekvieno klo-
no atstovai buvo suskirstomi i kelias grupes,
kuriy kiekvieng autorius toliau laiké skirtin-
gose eksperimentinése temperatarose. Buvo
nustatinéjamas kiekvienos grupés nariy vis-
lumas. Gauti rezultatai rodo, kad vienu mety
laiku eZere vyrauja vieni genotipai, kitu mety
laiku - visai kiti. Sie genotipai skiriasi tarpu-
savyje vislumo termopreferendumais. Vieni
geriau dauginasi prie vienos temperatiros,
kiti - prie kitos. Si informacija traktuotina
paprastai: kintant sezono metu eZero van-
dens temperatirai, pranaSuma dauginime-
si jgauna tai vieni, tai kiti genotipai ir todél
kei¢iasi jy daznis populiacijoje. Kingas jro-
dé taip pat, kad greta diferencinio genotipy
dauginimosi populiacijos prisitaikyme prie
temperattry kaitos dalyvauja ir fiziologinés
adaptacijos mechanizmai. Taciau jos galimy-
bés yra ribotos, siauresnés nei tos, kurias su-
teikia populiaciniai mechanizmai.

Panasius stebéjimus 1987-1989 metais
atliko G.Gurevi¢iaté ir E.Lekevicius, kaip
tyrimy objekta pasirinke Daphnia pulex po-
puliacija, gyvenancia vienoje i$§ Vilniaus ka-
dry. Metodika buvo labai panasi j ta, kurig
naudojo King. Dafnijy populiacijoje, kaip ir
verpeliy atveju, buvo aptikta genotipy jvai-
rové pagal vislumo reakcija j temperatiira:
vieni genotipai buvo “Siltamégiai”, kiti - “Sal-
tameégiai”. Jdomu tai, kad “Siltamégiy” geno-
tipy daznio maksimumas nesutapo laike su
vandens temperatiiros kiidroje maksimumu,
jis vélavo mazdaug 1-1,5 ménesiu. Sis faktas,
nors ir keistokas biologinés prasmés pozit-
riu, darosi visai suprantamas, jei j jj ziaréti
kiek i$ kitos pusés. Mat temperatarai kadroje
pasikeitus ir jgavus pranasumg klonams, ku-
rie iki tol nebuvo gausts, turi praeiti nemazai
laiko, kol $ie klonai prisidaugins ir pradés vy-
rauti, kartu padidindami visos populiacijos
prisitaikymo laipsnj. O dauginimosi, taigi ir
adaptacijos, tempus riboja generacijos laikas,
dafnijy atveju lygus 5-8 paroms. Sis pavyzdys
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rodo, kokj svarby vaidmenj prisitaikant prie
sezoniniy reiskiniy atlieka kai kuriose rasy-
se diferencinis genotipy dauginimasis, kuris
yra ne kas kitas, kaip gamtiné atranka. Siuos
duomenis graziai papildo 1987 m. paskelbti
angly ekologo G.R. Carvalho tyrimai, atlik-
ti panaudojant kitg dafnijy rasj - D. magna.
ISaiskéjo, kad vasarg vyraujantis genotipas
geriausiai dauginasi esant temperatirai, 5-
10°C didesnei, nei ta, kuri yra palankiausia
ziema vyraujan¢iam klonui. Sitoks visos po-
puliacijos termopreferendumo pasislinkimas
Ziema j Zemesniy temperatary sritj leidzia jai
pergyventi nepalanky laikotarpj su kur kas
mazesniais nuostoliais.

M.Niklasson su bendradarbiais 2004 m.
paskelbé savo duomenis apie partenogene-
tiskai besidauginanciy dvisparniy Dipsa bi-
furcata (Lonchopteridae §.), aptinkamy piety
Svedijoje, genetinés struktiiros poky¢ius per
8 metus. Buvo tirtos kelios populiacijos, ir
visose buvo aptikti atsikartojantys klony daz-
nio svyravimai i§ sezono j sezona ir i mety j
metus. Autoriai mano, kad §j reiskinj sukelia
sezoniné klimatiniy veiksniy kaita. Sezoniné
klony daznio kaita buvo aptikta taip pat He-
terocypris incongruens (Ostracoda; V.Rossi ir
P.Menozzi 1990 m. duomenys) bei vienoje
i$ erkiy rasiy (A.R.Weeks ir A.A.Hoffmann
1998 m. straipsnis).

Be abejo, taip, gamtinés atrankos keliu,
prisitaikyti prie sezoniniy reiskiniy gali tik
organizmai, kuriy generacijos laikas nevirsi-
ja 2-3 savai¢iy. Antraip reakcija véluos tiek,
kad jos verté populiacijai taps labai abejotina.
Netgi dafnijos vos spéja keisti savo populia-
cijy genetine struktiirg taip, kad populiacijos
reprodukcija rudenj ne per daug tesutrinka.
O ka bekalbéti apie aukstesniuosius véziagy-
vius, mink$takanius, zuvis ir kitus stambius
gyvanus, o taip pat aukstesniuosius augalus.
Prie sezoniniy reiskiniy jie gali prisitaikyti
tik individualiy mechanizmy déka. Gamtiné
atranka $iuose organizmuose vyksta taip lé-
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tai, kad neturi jokios Zymesnés jtakos prisi-
taikymui prie sezoninés kaitos.

M.C.Vavrek su bendradarbiais 1996 m.
paskelbé darbg, kuriame tvirtinama, jog ir
gamtinése kiaulpieniy populiacijose esama
genotipy jvairovés, palaikomos aplinkos s3-
lygy kaitaliojimosi laike. IS gamtinés popu-
liacijos (vakary Virdzinija, JAV) buvo pasi-
rinkti 5 $io apomikto biotipai, besiskiriantys
morfologiskai, ir, kaip buvo parodyta po to
- ir genetiSkai. Biotipai buvo klonuojami
laboratorijoje, po to jy replikos perkeltos
j $ienaujama pieva. Perkeliami buvo skir-
tingo amziaus augaliukai, be to $i operacija
buvo vykdoma 4 kartus per metus, skirtin-
gais sezonais. Taigi eksperimento apimtys
buvo nemazos: 60 vieno genotipo repliky X
4 amziaus grupés X 5 genotipai X 4 sezonai
= 4800 augaliuky. Buvo fiksuojamas iSgyve-
namumas, augimo greitis, sékly produkcija
bei lapy plotas. Eksperimentas parodé, kad
tirti genotipai skiriasi savo reakcija j sezoni-
ne aplinkos salygy kaitg: vienas i$ jy galéjo
bati pavadintas Saltamégiu, nes geriau augo
$altesniame sezone , tuo tarpu kitas buvo
»Siltamégis®, nes geriausiai augo $iltu mety
laikotarpiu. Kiti 3 genotipai uzémé tarpine
padétj. Taciau, kai buvo susumuoti genotipy
rodikliai, pasiekti per visus vieneriy mety se-
zonus, jy adaptyvios vertés supanaséjo. Au-
toriai daro i$vadg, kad sezoniné bei stebima
i$ mety | metus temperataros kaita grei¢iau-
siai yra visai pakankama, kad palaikyty $io
tipo polimorfizma kiaulpieniy populiacijoje.
Aigku, prie to prisideda ir erdvinis tempera-
tariniy salygy mozaikiskumas.

Cia norétysi jterpti maza komentarg. Vav-
rek nestebéjo sezoninés atrankos, t.y. tokio
reiskinio, kai genotipy daznis vieneriy mety
eigoje fluktuoja, ir kai $i kaita i$ mety j metus
pasikartoja. Skirtingi kiaulpieniy genotipai,
jei spresti i$ autoriy pateikty duomeny, skir-
tingu mety laiku sudygsta, auga ir dera, bet
juy daznis mety eigoje nesikeicia, nes ,,$alta-

mégiai“ ar ,Siltamégiai“ augaliukai niekur
nedingsta nepalankiu sau laiku, jie tiesiog
sulétina savo gyvybines funkcijas. Nepaisant
to, autoriy duomenys yra labai vertingi, nes
netiesiogiai jrodo, jog genotipy, besiskirian-
¢iy reakcija j temperatiirg (o gal ir/ar Sviesos
bei drégmés rezimga), jvairove gali palaikyti
jos kaita i§ mety j metus bei erdvéje.

4.5. Vartotojy ir jy auky
koadaptacija

Jau i$ Christenseno darby su vandens
asiliuku skaitytojas galéjo suprasti, koks
subtilus gali bati vartotojy prisitaikymas
prie jvairiy maisto Saltiniy. Pateiksime dar
vieng tokio pobudzio fakta. G.F. Edmunds
ir D.N. Alstad 1978 metais aprasé tokj gel-
tonosios pusies santykiy su ja eksploatuojan-
¢iy vabzdziy populiacija aspekts. Kiekvieng
karta, kai tyréjai sugaudydavo dalj vabzdziy,
besimaitinanc¢iy vieno medzio spygliais, ir
perkeldavo juos ant kito tos pacios rasies
medZio, jie staiga pradédavo blogiau augti ir
daugintis. Tai rodé, kad vabzdziai gerai prisi-
taike prie savos aukos, bet ne prie svetimos.
Kilo jtarimas, kad atskiri pusy individai ski-
riasi pagal gamtinius cheminius junginius,
nulemiancius jy patrauklumg vabzdziams. I§
tikro, véliau paaiskéjo, kad $iy pusy populia-
cijoje egzistuoja polimorfizmas pagal mono-
terpenus - jy sudétj ir kiekj organizme. Sie
junginiai ir apsprendzia augalo patraukluma
arba, teisingiau, nepatrauklumg vartoto-
jams. Genetiné jvairové pusy populiacijoje
savo ruoztu stimuliuoja jvairovés atsiradima
vabzdziy populiacijoje, jos susiskaldyma j
subpopuliacijas, kuriy kiekviena speciali-
zuojasi eksploatuodama sau parankesnj au-
gala. Apskritai, kaip parodé daugelio mety
ir daugelio autoriy tyrimai, augalédziy vabz-
dziy populiacijos labai polimorfiskos pagal
genus, apsprendziancius poreikius maistui.
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Tuo ir paaiSkinamas tas gerai Zinomas faktas,
kad vabzdziai gan lengvai, po neilgai trun-
kancios adaptacijos, pasireiskiancios vieny
morfy dauginimusi, o kity Zuvimu, gali pra-
déti eksploatuoti nejprastg jiems maisto $al-
tinj. Prisiminkite: tik esant jvairovei, atranka
pajégi ka nors nuveikti, apie tai jau rasiau.

Ekologai, tyrinéjantys vartotojy ir jy auky
santykius, pazymi, kad dazniausiai vartotojai
aukas eksploatuoja gan saikingai. Zolédziai,
plésranai ir parazitai paprastai suvartoja
tik auky pertekliy, suteikdami jy populiaci-
joms galimybe netrukdomai atsigaminti. Si
pusiausvyra tarp gretimy mitybos lygmeny
- tai jy tarpusavio koadaptacijos pasekmeé.
Taciau nereikia uzmirsti, kad koadaptacija
budinga tik nuo seno kontaktavusioms tar-
pusavy rasims. Vartotojai, suéje j kontakta su
naujomis jiems aukomis, daznai saikingumu
nepasizymi. Arba i$ viso nesugeba jy eksplo-
atuoti. Abiems atvejais apie koadaptacijg ne-
gali buti né kalbos.

Koadaptacijoje polimorfizmui tenka pa-
grindinis vaidmuo. Autoritetiskiausias $ios
srities specialistas - amerikietis D.Pimentel.
Jis su savo bendradarbiais ilgus metus eks-
perimentavo su musémis Musca domestica
ir jy parazitais vyciais Nasonia vitripennis, ir
pastebéjo, kad niekada anksc¢iau nekontak-
tavusios tarpusavyje $eimininky ir parazity
populiacijos i§ pradziy labai drastiskai veikia
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viena kitg. Véliau, po keliolikos generacijy,
parazity vislumas ir jy populiacijos dydis
pradeda mazéti, kol galy gale stabilizuojasi
galutinai. Detalesni tyrimai parodé, kad ir
musés, ir jos parazito populiacijose dar prie§
bandyma egzistavo genetiné jvairové pagal
genus, lemiancius tarpusavio santykiy po-
budj, o koadaptacijos metu atranka $alino
maziau atsparius parazitams $eimininkus ir
pernelyg virulenti$kus parazity individus.
Tad $eimininky atsparumas palaipsniui,
i§ generacijos | generacija, augo, o parazity
agresyvumas mazéjo. Pimentel daro i$vada,
kad $eimininky polimorfizmas atlieka savo-
tisko buferio vaidmenj, neleisdamas parazi-
tams, i§ vienos pusés, tapti pernelyg agresy-
viais, o i$ kitos - visiskai prarasti sugebéjima
eksploatuoti. (I$ tikro, pabandykite mintyse
sumodeliuoti situacija, kai visi aukos po-
puliacijos individai yra arba atsparts, arba,
atvirks¢iai, jautras.) Tokj stabilizuojantj po-
limorfizmo poveikj Pimentel pavadino gene-
tiniu griztamuoju rysiu. Grafiskai jj galima
pavaizduoti taip, kaip tas padaryta 12 pav.
Sio autoriaus nuomone, $i schema tinka vi-
siems vartotojams: parazitams, plésranams,
augalédziams. Atskiro paaiskinimo reikalau-
ja ta Sios sampratos vieta, kurioje teigiama,
kad vartotojy populiacijai sumazéjus, pra-
deda mazéti ir auky atsparumas. Pimentel
tai aiskina taip: $iomis aplinkybémis jautris

Vartotojy populiacija

@ didelé @

Auky populiacija didele,
atsparumas mazas

A

Y

Auky populiacija maza,
atsparumas mazas

® Vartotojy populiacija P @
maza N

12 pav. “Genetinio grjztamojo rysio” schema. Vartotojy populiacijai intensyviai eksploatuojant savo aukas, siy kiekis
mazéja, o atsparumas auga, nes isnaikinami pirmiausia jautrds, nesugebantys pasipriesinti genotipai (1). Tai neigiamai
atsiliepia vartotojams (2). Siems i$retéjus, pranasuma dauginantis vél jgauna jautriis genotipai, tad auky atsparumas
vartotojams krenta (3), o tai savo ruoztu skatina vartotojus (4). Prisilaikant D.Pimentel 1968 m. ir E.B.Ford 1971 m. pu-

blikacijy. Paimta i$ Lekevic¢iaus (1992).
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parazitams genotipai pranadesni uz atspa-
rius, nes jie nevartoja asimiliuotos energijos
bereikalingam tokiais momentais atsparu-
mui palaikyti. Uztat daugiau energijos lieka
augimui ir dauginimuisi.

Sios idéjos néra nuo pradzios iki galo
naujos, jy istakose - E.Ford darbai ir min-
tys, kurioms jau daugiau nei 60 mety. Jis
pirmasis pradéjo kalbéti apie buferinj poli-
morfizmo vaidmenj demografijoje. Iki tol
ekologai nemané, jog tarp gamtinés atrankos
ir populiacijy dinamikos gali buti koks nors
betarpiskas rysys. Pimentel $ias idéjas isvysté
ir pagrindé.

O kas atsitinka, kai vartotojo ar jo aukos
populiacijoje pritruksta genetinés jvairovés?
Pateiksiu viena pavyzdj. Tai beveik visiskas
amerikieti$kojo kastainio Castanea dentata
iSnykimas susidiirus su atveztuoju i$§ Kinijos
grybeliu Endothia parasitica. Sis pavyzdys
akivaizdziai rodo, kad koadaptacija jvyksta
anaiptol ne visada. Ir ypa¢ skaudZios pase-
kmeés lydi tuos atvejus, kai aukos populia-
cijoje truksta genetinés jvairovés - atspariy
genotipy, taip reikalingy koadaptacijai.

O stai kitas pavyzdys. 1859 m. | Austra-
lija buvo atvezta 12 pory europinio triusio.
Sio Zemyno uzkariautojams triusiai atrodé
tik laukiamu medzioklés objektu, ir ne dau-
giau. Tacdiau reali jvykiy eiga labai apvylé
naivuolius medziotojus. Triusiy netruko
prisidauginti tiek, kad medziotojai nespéjo
juy Saudyti. Truko ir nataraliy $iy zolédziy
priesy. 1950 m. triusiy skaicius padidéjo iki
1 milijardo. Augaliné danga daugelyje vieto-
viy buvo nuésta plikai. Kaip ir reikéjo laukti,
pradéjo siausti dulkiy audros. Kai nepadéjo
jokios kitos kovos priemonés, australieciai
1950 m. uzleido ant triusiy miksomatozés
virusg, parazituojantj P.Amerikos triusiuo-
se. Savo jprastiems Seimininkams $is viru-
sas néra labai patogenigkas, taciau europinj
triusj jis veikia kur kas labiau. Kilo didziulé
epidemija. Lygumas nuklojo lavonai. Pir-

maisiais epidemijos metais Zuvo 99,5% visy
triusiy. Aisku, isliko atsparesni genotipai. I§-
augo ne tik triudiy atsparumas, sumazéjo ir
viruso virulentiSkumas. Todél po keliolikos
mety triusiy populiacija atsigavo, nors taip
ir nepasieké buvusio dydzio. Sistema pasieké
pusiausvyra.

4.6. Konkurenty koadaptacija

M.M.Martin) ir J.Harding 1981m. apra-
$¢ labai ekstravagantiska eksperimentg su
dviem Erodium genties (dalgutis) rasimis.
Vienose vietovése $ios rasys auga kartu (sim-
patriskai), kitose - atskirai viena nuo kitos
(alopatriskai). Autoriai paémé i§ gamtos $iy
augaliuky pavyzdzius ir augino juos kontro-
liuojamomis salygomis, po stogu. Bandymo
variantai buvo du: misri grupé, sudaryta is
kartu gamtoje augusiy abiejy rasiy individy,
ir midri grupé, sudaryta i§ alopatriskai au-
gusiy abiejy rasiy individy. Konkurencijos
tarp rasiy intensyvumo matu tarnavo sékly
masé vegetacinio sezono gale. Ji buvo dides-
né - taigi, konkurencija mazesné - pirmame
variante. Autoriai daro iSvada, kad augant
rasims kartu konkurencija sukuria atrankos
spaudima, kuris pirmenybe suteikia ryskiai
besiskiriantiems savo poreikiais skirtingy
rusiy individams. Toks ekologiniy nisy per-
sidengimo laipsnio sumazinimas, be abejo,
silpnina konkurencija.

Sig problemg 1979 m. tyré taip pat
R.Turkington ir J.L.Harper. Jie uzsibrézé
tikslg patikrinti, ar skirtingi dobilo Trifolium
repens egzemplioriai (genotipai), augantys
skirtingoje biotinéje apsuptyje, yra prisitaike
prie savos apsupties geriau, nei prie sveti-
mos, ar jy buvimas tam tikroje augimvietéje
yra viso labo tik atsitiktinumy zaismas. Siam
tikslui autoriai paémé dobily pavyzdzius i$
bendrijy, kuriose vyravo skirtingi varpiniai
augalai:
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1) paprastoji smilga Agrostis tenuis (79.6%
visy augaly),

2) paprastoji kietavarpé Cynosurus cristatus
(56.5%),

3) pukuotoji  vilntné Holcus lanatus
(94.6%),

4) daugiameté svidré Lolium perenne
(96.4%).

Paimti dobily genotipai buvo po stogu
padauginti klonavimo budu, po to vél per-
kelti j gamtines salygas, kiekvienas genoti-
pas i “savo” bendrija ir j tris “svetimas”. Po
vieneriy mety transplantantai buvo surinkti,
kad buty nustatytas jy sausas svoris. Paais-
kéjo, kad augalai geriausiai jauciasi ir auga
persodinti kiekvienas j “savg” bendrijg. To-
kia subtili genotipy specializacija biotinés
apsupties atzvilgiu tuo labiau stebétina, kad
kiekvienais metais, be abejo, atskiros subpo-
puliacijos apsikeicia genais, kas turéty suar-
dyti koadaptuotus genotipus.

M.C.Vavrek 1998 m. aprasé savo eksperi-
mentg su skirtingais kiaulpieniy, Taraxacum
officinale, paimty i§ gamtos, genotipais. Lau-
ko stebéjimai parodé, kad tirtos kiaulpienés
paprastai auga tokiy konkurenty apsuptyje:
Plantago major, Poa pratensis ir Trifolium
pratense. Vietomis sutinkamos visos keturios
rasys kartu, kitur -  tik kai kurios i$ jy. Dél
visoms $ioms rasims budingo vegetacijos se-
zoniskumo, konkurenty tarpusavio poveikis
keiciasi grei¢iausiai dar ir laike. Taigi Vavrek
eksperimentui paémeé kelis kiaulpienés geno-
tipus, juos klonavo ir gautas replikas sodino
$iltnamyje kartu su viena i§ jprasty konku-
renciy. Skirtingi genotipai rodé reakcijos j
konkurentus specifiskuma: vieni genotipai
buvo geriau prisitaike augti, tarkim, Plan-
tago major apsuptyje, kiti — Poa pratensis ir
Trifolium pratense. Autoriaus nuomone, jo
duomenys grei¢iausiai rodo, jog ,skirtinga
genotipy reakcija j laiko bei erdvés atzvilgiu
fluktuojancia biotine aplinkg gali prisidéti
prie vidupopuliacinés genetinés jvairovés
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palaikymo.”

D.Prati ir B.Schmid 2000 m. aprasé tokius
rezultatus, gautus dirbant su répliojanciuoju
védrynu (Ranunculus reptans). Dalis tirtos
populiacijos individy auga prie pat vandens,
neapsupti jokiy konkurenty (autoriai juos
salyginai vadina ,,eZero” genotipais), kita da-
lis — iki 10 metry nuo vandens (,,sausumos”
genotipai). Pastarieji paprastai sutinkami
bendrijose su baltgja smilga. Autoriai paé-
meé po 16 kiekvieno genotipo augaliuky, juos
klonavo, o palikuonis sodino j dirva su skir-
tinga biotine aplinka, imituojancia biotinius
skirtumus gamtoje. Eksperimentas parodé,
kad klonai geriausiai klesti ,,gimtosiose bu-
veinése: ,,ezero* genotipai geriau augo nesant
jokiy konkurenty, o ,sausumos® - tarprasi-
nés konkurencijos salygomis. Autoriai jsiti-
kine, kad $iuo atveju tarprasiné konkurenci-
ja tapo efektyviu atrankos veiksniu, lémusiu
stebimg populiacijos skilimg j dvi subpopu-
liacijas, besiskiriancias konkurentiskumu.

Gamtinése augaly ir gyviiny populiacijo-
se aptikta ir genetiné jvairové pagal reakcija
j vidurtsine konkurencijg. Apie tai byloja
faktai, liudijantys, kad esant dideliam popu-
liacijos tankiui kaskart pranasumg jgauna
vieni tos populiacijos genotipai, o individy
skaic¢iui sumazéjus pradeda vyrauti visai kiti,
maziau konkurentiski, genotipai. Toks poli-
morfizmas, taip pat kaip ir jvairové pagal ge-
nus, apsprendziancius vartotojyir jy auky ry-
$ius, atlieka buferio vaidmeni. Si i$vada buvo
suformuluota po ilgai uzsitesusiy stebéjimy
ir eksperimenty, atlikty su kiaulpiene, siau-
ralapiu gyslociu, vaisinémis muselémis, kai
kuriais smulkiais grauzikais.

1968 m. D.Pimentel taip interpretavo tg
fakta, kad konkuruojancios tarpusavyje ra-
$ys retai kada iSstumia viena kitg. Kai viena
i$ rasiy tampa gausi, joje vyksta genotipy,
pakanc¢iy vidurasinei konkurencijai, at-
ranka. Taciau jie néra pakantis tarprasinei
konkurencijai. Tai komplikuoja $ios rusies
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padétj, tuo labiau, kad tuo pat metu atranka
skatina antros rasies tarprasinj konkurentis-
kumag. Tad palaipsniui antroji rasis pradeda
jveikti pirmajg, ji tampa gausesné. Po to ra-
$ys apsikeicia vaidmenimis. Taigi konkuruo-
janciy rasiy populiacijy dydzio svyravimus
turi lydéti atitinkami jy genetinés struktiiros
pokyciai, stabilizuojantys sgveikaujancias
tarpusavyje populiacijas. Sig hipoteze jos au-
torius tikrino eksperimentiskai, ir rezultatai
liudijo jos naudai. Galutinei i$vadai padaryti,
be abejo, prireiks papildomy tyrimy.

4.7. Apibendrinimas

Dar prie§ mazdaug keturis deSimtmecius
ekologinés genetikos pradininkai - teoretikai
pagrindé mintj, kad aplinkos salygy erdvinis
mozaiki$kumas ir/ar jy kaitaliojimasis laike
gali bati pakankama salyga genotipy jvai-
rovei egzistuoti. Kalba eina apie tos pacios
populiacijos genotipus, besiskiriancius reak-
cija j savo biotine ar abiotine aplinkg. Kin-
tancioje aplinkoje, teigé $ie tyréjai, genotipy
adaptyvios vertés suvienodéja, taigi jy $ansai
kovoje dél bavio turéty buti panasis. Todél
jie ir nejgali vienas kito iSstumti (Zr. 4.1 sk.).

A

Adaptyvi verté, santykiniai dydziai

Vélesni empiriniai tyrimai, kuriy dalj a$
aptariau, $ig mintj i§ esmés patvirtino (Zr.
taip pat apzvalgas: Ennos, 2001; Bell, 1996;
Linhart and Grant, 1996; Mitton, 1997; Nevo,
2001). Dabartiniu metu dauguma specialisty
pripazjsta, kad gamtinése augaly ir gyviny
populiacijose genotipai yra specializuoti
negyvos ir gyvos apsupties atzilgiu, kitaip
sakant, jy ekologinés ni$os nesutampa. Tu-
rint tai omenyje, nesunku jsivaizduoti, kaip
aplinkos parametrams besikaitaliojant apie
tam tikras vidurkines reik§mes, pranasuma
dauginimesi jgauna vis kiti genotipai, ir né
vienas jy negali naudotis ilgalaike sékme.
Tas stebima ir esant erdviniam aplinkos mo-
zaikiSkumui: vienoje vietoje geriau jauciasi
vienas genotipas, kitoje - kitas. Toks pozii-
ris i§ esmés keicia ankstesnjjj, kuriuo sekant
buvo galvojama, kad gamtinése populiaci-
jose vyrauja vienas, pats geriausias genoti-
pas, vadinamas laukiniu, o kiti genotipai yra
mutantiniai, neadap-tyvis, taigi pasmerkti
iSnykimui (13 pav.). Tuo tarpu naujoji dis-
ciplina - ekologiné genetika - tvirtina, kad
zymi genetinés jvairovés dalis yra adaptyvi ir
anaiptol ne laikina. O tas nelaikinumas pa-
aiskintinas adaptyviy verciy suvienodéjimu
kintancioje erdvés ir laiko atzvilgiu aplin-

B

1 2 3 4 5 6 17 8 9

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Genotipai
13 pav. Tradicinis (A) ir naujasis, ekologinés genetikos specialisty (B), pozitriai j gamtiniy populiacijy genetine jvairove. Cia
pavaizduoti skirtingi vienos hipotetinés gamtinés populiacijos genotipai. Balti stulpeliai - “laukiniai” genotipai, o uzbraksniuoti
- maziau prisitaike ir todél pasmerkti iSnykimui. Paimta i$ Lekeviciaus (1992).

47



48

koje. Tai yra pagrindiné genotipy ilgalaikio
koegzistavimo salyga.

I$ cia turéty sekti iSvada, kad aplinkai
nustojus kaitaliotis, genetiné jvairové turi
sumazeéti arba netgi visai i$nykti. Mat tokiu
atveju aplinka tapty palanki vienam-dviems
genotipams, bet ne visiems egzistuojantiems.
Patikrinti $ios idéjos pagrjstuma nesunku la-
boratorinio eksperimento biidu. Pavyzdziui,
tokio, kurj atliko J.R.Powell 1971 m.. Jis
prigaudé gamtoje nemaza kiekj Drosophila
willistoni individy ir suleido juos j specia-
liai sukonstruotas dézutes. Vienose dézuté-
se aplinka buvo pastovi laike ir vienoda er-
dviniu pozitriu. Kitose buvo kaitaliojamas
vienas i§ trijy veiksniy: substratas, maistas
(abu - erdviniu pozitriu) arba temperattra
(laike). Dar keliose dézutése buvo kaitalio-
jami visi trys iSvardyti veiksniai. Praéjus 45
savaitéms, kiekviena muselé buvo panaudo-
ta elektroforezei pagal 22 lokusus. Didziau-
sia genetiné jvairové buvo rasta dézutése,
kuriose kaitaliojosi visi trys veiksniai, ji ne-
daug nusileido tai, kuri buvo badinga gam-
tinei populiacijai. Nekintancioje aplinkoje
polimorfiskumas sumazéjo daugiau nei dvi-
gubai. Analogiska i$vada buvo gauta véliau
dirbant su kita musele - D.pseudoobscura
(J.R.Powell ir H.-Wistrand 1978 m. duome-
nys). Turédami panasy tikslg su bakterijomis
1998-2000 metais eksperimentavo P.Rainey
ir M.Travisano. Jy gauta i$vada sutapo su ta,
kurios priéjo ,drozofilininkai“: panaikinus
aplinkos salygy jvairove, po kurio laiko pra-
randama ir genotipy jvairové.

Kokie aplinkos veiksniai dalyvauja gene-
tinés jvairovés palaikyme? Dabartiniai duo-
menys, kuriy dalj a$ pateikiau, duoda tokj
atsakymag | §j klausima: jvairove palaiko visi
abiotiniai ir biotiniai veiksniai, tai yra visi
populiacijos ekologinés niSos komponentai
(14 pav.). Siy aplinkos veiksniy kokybiniai
arba kiekybiniai poky¢iai sukuria kaskart ki-
tos krypties atrankos spaudima, kurio déka
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kaitaliojasi populiacijos genetiné struktiira.
Tai populiacijos reakcija, ir ji tampa jmano-
ma tik esant polimorfizmui. Si reakcija yra
adaptyvi, nes jai pasibaigus populiacijoje
padidéja individy, prisitaikiusiy prie naujy
salygy, procentas. Kartu vyksta populiacinio
optimumo priderinimas prie pasikeitusiy
salygy. Aplinkai pasikeitus j kitg puse, atitin-
kamai persitvarko ir populiacija. Taigi tiké-
tina, kad populiacijos genetinéje struktaroje
yra uzkoduota informacija ne tik apie Sios
populiacijos abiotinés ir biotinés apsupties
buseng tam tikru metu, bet ir apie tai, kokia
ji buvo netolimoje praeityje ir, greic¢iausiai,
bus greitoje ateityje, ne tik kokia ji yra tam
tikroje vietovéje, bet ir greta esancioje. Kitaip
sakant, genetiné jvairové populiacijoje - tai
savoti$ka atminties forma. Reikiama tam ti-
kru momentu informacija gali bati labai sil-
pna, vos jauciama, taciau diferencinio dau-
ginimosi budu ji yra nesunkiai sustiprinama
ir tampa funkciskai svarbi. Dar lengviau tai
pasiekiama aktyvaus pasirinkimo keliu.

I aktyvaus pasirinkimo reiskinj reikty
ziaréti kaip j ypatingg elgseninés reakcijos
atvejj, kai reakcija, faktiskai vykstanti indi-
vidualiame lygmenyje, automatiskai sukuria
tam tikrg santykinai stabilig struktirg kita-
me, populiacijos lygmenyje. O diferencinis
genotipy dauginimasis - tai ne kas kita kaip
gamtiné atranka. Ir nors jos buvimas neke-
lia jokiy abejoniy, apie evoliucija dazniausiai
tokiais atvejais nekalbama. Mat evoliucija
biology yra suprantama kaip tokia genetinés
struktaros kaita, kuriai badingas tam tikras
ilgalaikis kryptingumas ir negrjztamumas. O
ekologiné genetika daugiausia aptarinéja si-
tuacijas, kai aplinkos veiksniy skaitinés reiks-
meés arba svyruoja apie vidurkines reik§mes,
arba yra nevienodos skirtingose vietovése.
Atsakydama | $ig jvairove, genetiné strukta-
ra taip pat arba svyruoja laiko atzvilgiu, arba
visai nekinta. Todél $ie procesai néra vadina-
mi genetine adaptacija, arba evoliucija. Jiems
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Klimatinés, edafinés (dirvos)
ir kitos abiotinés salygos

Maisto iStekliai

Fenetiné
ir genetiné
populiacijos
struktdra

,Priesai*
(populiacijos vartotojai)

vi

Konkuruojancios rasys

14 pav. Feneting ir genetine populiacijos struktdra nulemia jos ekologinés nisos bisena tam tikrais laiko momentais. Rodyklés
simbolizuoja poveikio $altinj ir objekta. Panasi j kilpg rodyklé rodo populiacijos tankio (N) poveikj genetinei, taigi ir fenetinei,
struktdrai (GxN), o taip pat genetinés struktaros poveikj sau paciai (GxG). Paimta i$ Lekeviciaus (1992).

A 1 B 1
2 2
3 3
|
I 4 4
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I
1
! 6
s 7
8 8
9 9

15 pav. Polimorfinés (A) ir monomorfinés (B) populiacijy ir jas sudaranciy individy reakcijos normos. Apie didesnj polimorfiniy
populiacijy plastiskuma, arba adaptyvuma, byloja suminiy (visos populiacijos) reakcijos normy palyginimas - jos pavaizduotos

apacioje. Paimta i$ Lekeviciaus (1992).

nusakyti geriausiai tinka populiaciniy adap-
tacijos mechanizmy pavadinimas. Jis akcen-
tuoja ta mintj, kad populiacijoms budingi
savi prisitaikymo budai, gerokai besiskirian-
tys nuo individualiy adaptacijos mechaniz-
my, mano apradyty skyrelyje, pasvestame
ekologinei fiziologijai.

Taigi ekologinés genetikos specialistai
atrado nauja, iki tol nezinomg atrankos vai-
dmenj. Pasirodo, kasdieniniame gyvenime ji

atlieka kuklig, ta¢iau ne maziau svarbig nei
evoliucijoje, funkcijg: jos ir polimorfizmo
déka populiacija i$saugo savo gyvybinguma
ir biologinj aktyvuma kur kas platesniame
aplinkos salygy diapazone, nei tai bty jma-
noma monomorfiskumo atveju.

Si genetinés jvairovés ir ja pagristos atran-
kos savybé gerai matosi i§ schemos, kurioje
pavaizduotos individualios reakcijos normos
polimorfinéje populiacijoje (15 pav.). Kaip
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yra zinoma, reakcijos normos sgvoka nusako
ribas, kuriose aplinkai kintant gali keistis or-
ganizmo fenotipiniai pozymiai. Kadangi $is
organizmo kintamumas daugumoje atvejy,
kaip a$ bandziau parodyti, yra adaptyvus, tai
reakcijos normos dydis nusako ir organizmo
adaptyvuma, arba plastiskumg. Kaip matome
i§ schemos, polimorfinés populiacijos adap-
tyvumas nei$vengiamai turi bati didesnis uz
monomorfinés, uzjai priklausancio bet kurio
individo plasti$kuma. Paprasciau tariant, eg-
zistuoja gan didelé tikimybé, kad kaip bepa-
sikeisty aplinka genetiskai nevienalytéje po-
puliacijoje atsiras individy, kuriems naujoji
aplinka bus tinkama. Jie ir neleis populiacijai
i$nykti. Monomorfiskoje populiacijoje nepa-
lanki aplinka yra nepalanki visiems.
Dabartiné teoriné ekologija numato, kad
konkurencija tarp organizmy yra tuo inten-
syvesné, kuo labiau sutampa jy ekologinés
niSos. Tai taikytina ir tarprasinei, ir vidu-
rasinei konkurencijai. Todél logiska galvoti,
kad polimorfinéje populiacijoje individai
konkuruoja maziau, nei monomorfinéje.
Tokiais atvejais sakoma: skirtingi genotipai
ir juos atitinkantys fenotipai ne tik konku-
ruoja, bet ir komplementuoja, arba papildo
vienas kitg. Tai, kg vienas daro gerai, kitas
atlieka blogiau, ir atvirkiciai. Komplementa-
cijos laipsnis tuo didesnis, kuo labiau skiriasi
genotipams biidingos ni$os, arba poreikiai.
Poreikiy skirtumas pagal idéja turéty di-
dinti istekliy panaudojimo efektyvuma. Si
mintis pagrjsta placiai paplitusia, atéjusia
i§ ekonomikos, nuostata, kad specializaci-
ja visada didina darbo efektyvuma. Misy
aptariamame kontekste tai reiksty, kad mo-
nomorfiniy populiacijy efektyvumas netgi
aplinkai laike nesikeiciant turéty buti mazes-
nis uz polimorfiniy. Ypac kai istekliy yra ne-
daug. Sig hipoteze nesunku patikrinti ekspe-
rimente: pakanka sudaryti individy grupes
i§ vienody genotipy, ir grupes, suformuotas
i§ skirtingy genotipy, po to auginti Siuos
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organizmus vienodai neturtingoje maisto
ar kitais istekliais aplinkoje. Jeigu tiriamoje
populiacijoje egzistuoja jvairové pagal po-
reikj maistui, o aplinkoje - maisto objekty
jvairové, tai misrios grupés eksperimento
pabaigoje turéty pasizyméti didesne bioma-
se, didesniu vislumu ir pan. Tokj bandyma
geriausia atlikti su rasimi, besidauginancia
ir lytiniu, ir nelytiniu biadu. Tokio pobudzio
bandymy ekologinéje genetikoje buvo atlikta
nedaug. Viename i jy, apra§ytame 1986 m.,
E.Lekevicius ir D.Bal¢itinas panaudojo gam-
ting Daphnia magna populiacijg. Laboratori-
joje kiekviena dafnijy patelé buvo daugina-
ma partenogenetiskai (klonuojama), po to i$
palikuoniy buvo sudarytos monomorfinés
(vieno klono) ir polimorfinés (keliy klony)
vienodo dydzio individy grupés. Toliau jos
augo vienodomis salygomis, duodant joms
jvairy, taciau negausy maista. Populiaci-
jos biologinio aktyvumo, arba prisitaiky-
mo laipsnio, rodikliu Siame eksperimente
tarnavo partenogenetiskai besidauginanciy
pateliy vidutinis vislumas grupése. I$ryské-
jo gana aiski tendencija: misriy grupiy indi-
vidai beveik visuose bandymo variantuose
buvo vislesni uz gryny linijy individus. Ki-
taip tariant, tas pats genotipas, budamas kity
genotipy apsupty, geriau dauginosi, nei bt-
damas tarp savo klono individy. Teigiamas
genetinés jvairovés poveikis vislumui augo
$ia kryptimi: izoliuotas individas > mono-
morfiné grupé > polimorfiné grupé.
Polimorfizmo problema turi ne tik aka-
deminj, bet ir grynai praktinj atspalvj. Vienas
toks taikomojo pobuidzio aspektas - tai mis-
riy paséliy klausimas. Zemdirbiams ekologi-
nés genetikos specialistai pataria neatsisaky-
ti misriy paséliy, tiek dvi- ir keliarasiy, tiek
ir polimorfiniy vienarasiy. Tokia strategija
leisty stabilizuoti derlius, gaunamus i§ mety
j metus, o taip pat padidinti maisto medzia-
gy panaudojimo efektyvuma, taigi - ir der-
liy. Deja, pastaraisiais deSimtmeciais vyrauja
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greiciau prieSinga praktika: paséliai misy
laukuose darosi vis grynesni genetiskai. Tai
daro juos lengvai pazeidziamus nepalankiy
klimato salygy, parazity, ligas sukelianciy
mikroorganizmy ir augalédziy gyviny.

Taigi polimorfizmo vaidmuo gamtoje
yra jvairiapusis. Labai tikétina, kad genetiné
jvairove
1) atlieka buferio vaidmenj demografiniuo-

se procesuose;

2) palengvina populiacijy adaptacija ir koa-
daptacija, padidina jy islikimo tikimybe;

3) mazina vidurasinés konkurencijos inten-
syvuma;

4) didina istekliy panaudojimo efektyvuma.

Visa tai savo ruoztu, be abejo, didina ir
stabilizuoja laike populiacijy prisitaikymo
prie aplinkos laipsnj.

Uzbaigiant $ig temg, nereikty turbit nu-
tyléti vienos, mano supratimu, apmaudzios
aplinkybés. Ekologiné genetika suklestéjo
praeito amziaus septintojo desimtmecio pa-
baigoje (zr. jvadine 4 sk. dalj). AStuntajame ir
devintajame de$imtmeciuose buvo stebimas
tikras mokslinés produkcijos $ioje srityje bu-
mas. Taciau jau desimtajame deSimtmetyje
galima buvo pastebéti i$sikvépimo ir nuovar-
gio pozymiy. Visai neseniai pasirodé i§ karto
du ekologinés genetikos vadovéliai - Conner
ir Hartl (2004) bei Lowe et al. (2004), taigi,
atrodyty, susidoméjimas $ia disciplina lyg
ir neblésta. Taciau pavartes $iuos vadoveé-
lius talas jsitikinty, jog tai truputj kita eko-
loginé genetika, nei ta, kurios problematika
bei rezultatus a$ ¢ia trumpai reziumavau.
Ir viename, ir kitame vadovélyje pagrindi-
nis démesys skiriamas mikroevoliuciniams
procesams, vykstantiems DNR lygmenyje,
polimorfizmo palaikymo mechanizmams
bei jo adaptyviam vaidmeniui vietos ski-
riama kur kas maziau. Autoriai $ig sritj dar
vadina molekuline ekologija. Ta¢iau, mano
supratimu, bitent ekologijos Siuose vadove-
liuose ir truksta, ypac jei lyginsime su tuo,

kiek jos biita ankstesniuose darbuose. Tokia
situacijg lémé, kaip man atrodo, du dalykai.
Pirmiausia, pastaraisiais metais molekulinés
genetikos metodai tiek iStobuléjo, kad gal ir
natiiralu, jog dalis ekologinés genetikos spe-
cialisty, ypa¢ jaunoji karta, susizavéjo jais.
Na, o metodas, kaip daznai turbat atsitinka,
pakoregavo ir tikslus. Kita gal ne ka menkes-
né priezastis — tai sunkumai, su kuriais buvo
be jokios abejonés susidurta bandant apiben-
drinti gausius rezultatus, gautus tukstanciy
ekologinés genetikos specialisty per daugiau
nei pussimtj mety. Mokslo istorikai Zino: jei
tam tikros pakankamai siauros mokslinés
disciplinos pasiekimy nepavyksta sékmin-
gai inkorporuoti i bendra tos mokslo srities
teorinj konteksta, Sie pasiekimai gali virsti
tik jy, mokslo istoriky, ir niekieno daugiau,
nuosavybe. Toliau a§ bandysiu pademons-
truoti, kaip grupé teoretiky vis tik inkorpo-
ravo ekologinés genetikos duomenis, suteiké
jiems ypatingg statuss, ir tai teikia viltj, kad
iStisos armijos ekology-genetiky pastangos
nebus nurasytos.

5. Ruasiy jvairové ir ekosistemy
stabilumas

I$ auksciau pateiktos medziagos lyg ir
turéty susidaryti jspadis, kad besikaitalio-
jancioje aplinkoje - o butent tokia ir yra daz-
niausiai gamtiné aplinka - struktiiry jvairovée
gali suteikti joms papildomo stabilumo, ho-
meostaziniy savybiy. Tai gali bati fermenty,
elgsenos akty, metabolitiniy keliy, o taip pat
genotipy jvairové. Tadiau negali likti nepa-
minétas dar vienas ekologui labai svarbus
struktiiry jvairovés tipas - rasiy jvairove.
Kaip gerai Zinoma, ji yra stebétinai didelé.
Klausimg “Kodél gamtoje tiek daug rasiy?”
galima padalinti j dvi dalis: “Kaip rasiy jvai-
rové atsirado?” ir “Kokios jégos palaiko rasiy
jvairove?” Pirmas klausimas daugiau domi-
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na evoliucionistus, nei ekologus, o antrasis,
atvirk§ciai, yra mazai jdomus evoliucijos
specialistui, taciau aktualus ekologui. Kokj
adaptyvy vaidmenj atlieka (jeigu i$ viso at-
lieka) $is struktary jvairovés tipas? Prie $iy
klausimy ir apsistosiu. Vienu Zodziu, a$ kel-
siu tuos pacius klausimus, kuriuos kéliau ki-
tuose poskyriuose, tik §j kartg rasiy jvairovés
atzvilgiu.

Hipotezé apie teigiama ry$j tarp rusiy
jvairovés ir ekosistemy funkcinio stabilu-
mo buvo sukurta $io amziaus viduryje. Ja
karé garsusis bendrosios sistemy teorijos
pradininkas L.Bertalanfty, o taip pat eko-
logai R.MacArthur, broliai E. ir H. Odum,
R.Pinkerton, R.Margalef ir kiti. Sie tyréjai
prisilaiké nuomonés, kad besikaitaliojancio-
je aplinkoje rasiy jvairové gali buti naudinga
bendrijai, nes esant tokioms aplinkybéms
rasys gali pavaduoti viena kitg. Nepalankios
vienai sglygos gali buti palankios kitai, todél
energijos srauto, tekancio per ekosistema
dydis gali islikti nepakites placiose aplinkos
salygy ribose. Ir ne taip svarbu, apie kokj
aplinkos kintamumg - laiko ar erdvés atzvil-
giu - kalbama: ir tuo, ir kitu atveju susidaro
nesuskai¢iuojama daugybé ekologiniy nisy,
kuriy kiekvienoje geriausiai jauciasi, pasizy-
mi didziausiu aktyvumu kaskart kitos rasys.
Todél vienoje vietoje ir vienu metu vyrauja
vienos rasys, o kitoje vietoje ir kitu metu -
visai kitos. Didziausi pakitimai stebimi tarp
rasiy, priklausanciy tam pac¢iam mitybos ly-
gmeniui. Tuo tarpu ry$iai tarp vartotojy ir jy
auky lieka i§ esmés nepazeisti, nors saglygoms
pakitus gali pradéti vyrauti nauji vartotojai ir
naujos aukos.

Si hipotezé septinto desimtmecio pabai-
goje, galima sakyti, virto neabejotina teori-
ja. Tai tapo ypac¢ akivaizdu per tarptautinj
simpoziuma, pa$vesta struktiry jvairoveés
ry$iui su ekosistemy stabilumu aptarti. Jis
jvyko 1969 metais. Taciau jau 1974 metais
pozitris i§ pagrindy pasikeité. Tais metais
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buvo suorganizuotas Pirmasis ekologijos
kongresas, kuriame vyravo kiti ekologai, ir
jy nuomoné buvo priesinga: jvairové mazina
stabiluma. Prie $ios i$vados jie priéjo ne ste-
béjimy ir eksperimento keliu, kaip tai daré
ju pirmtakai, o matematinio modeliavimo
keliu. Zinomiausi $ios paZitiros $alininkai
- tai FEE.Smith ir RM.May. Véliau dar kiti
modeliuotojai parodé, kad priklausomai nuo
pradiniy sglygy modelis gali duoti ir prie$in-
ga Siam atsakymg. Kurj laikg atrodé, kad po
matematiniy modeliy srautu bus galutinai
palaidota senoji teorija apie teigiama jvairo-
vés ir stabilumo ry$j. Tuo labiau, kad vienu
metu diskutuojantiems, atrodo, tapo aplamai
nebeaisku, apie kieno - rasinés sudéties ar
funkciniy ekosistemos rodikliy - stabiluma
kalbama. Pasigirdo nuomoné, ir jos buvo
pasigriebta, kad neva pradinéje hipotezéje
buvo kalbama apie tai, kad jvairové stabili-
zuoja pati save. Tokia istorinio perimamumo
stoka tik dar labiau supainiojo ir taip neais-
kig problema. Si diskusija tarp matematiniy
metody $alininky, taip pat tarp jy ir senosios
krypties atstovy tebesitesia iki $iol, taciau
$iandien mums bent jau aiskis yra tie pra-
diniai argumentai, kurie buvo skirtingy sto-
vykly priimti ir nulémé skirtumus galutinése
i$vadose. Kaip ten bebuty, dabartiniu metu
pradiné hipotezé vél uzsiémeé tvirtas pozi-
cijas, nors jos $alininkai buvo priversti dis-
kusijos metu griez¢iau performuluoti savo
pagrindinius teiginius.

Sekant pradine ,rasiy jvairovés — stabi-
lumo® hipoteze, rasiy jvairové turi teigiamai
koreliuoti su aplinkos salygy jvairove. Taigi
$ig hipoteze galima lengvai kvestionuoti eks-
perimentiniu keliu: reikia panaikinti jprasta
gamtoje aplinkos sglygy kintamumg ir stebé-
ti, kas atsitiks su rasiy jvairove. Jei ji suma-
Zés ar visai i$nyks, tai grei¢iausiai reiks, kad
aplinkos jvairové yra viena i§ salygy, butiny
rasiy jvairovei palaikyti.

Tokie eksperimentai i$ tikro buvo atlik-
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ti. Elegancija i$siskiria U.Sommer 1984 me-
tais gauti rezultatai. Savo tyrimus jis atliko
chemostate, skirtame fitoplanktonui augin-
ti. Dumbliai (apie 30 rasiy) buvo paimti i$
Konstancos ezero Vokietijoje. Temperatiira
chemostate buvo 18°C. Kontroliniame vari-
ante fosforo, kaip ir kity biogeny, kiekis ter-
péje buvo pastovus visg laika. Bandyminiame
variante j terpe be fosforo $is elementas buvo
pridedamas porcijomis, karta per savaite, ir
jo kiekis palaipsniui mazédavo iki sekanéio
papildymo. Eksperimentai trukdavo kelias
savaites, jiems pasibaigus budavo nustati-
néjama, kiek liko rasiy i pradzioje buvu-
sio jy skaiciaus. Kaip parodé tyrimai, rasiy
jvairové mazéjo tiek kontroliniame, tiek ir
bandyminiame variante, taciau nevienodu
laipsniu. Neretai kontroléje i§ pradzioje bu-
vusiy 30 rasiy bandymo pabaigoje telikdavo
vos viena, tuo tarpu bandyminiame variante
islikdavo 5-7. Autorius daro i$vadg, kad che-
mostate galima buty palaikyti ir dar didesne
rasiy jvairove, gal net tokia, kuri budinga
gamtinéms bendrijoms, jeigu jame kaitalio-
tysi ne tik fosforo kiekis, bet ir kiti rodikliai,
tiek abiotiniai, tiek ir biotiniai, kaip tai stebi-
ma gamtoje.

1990 m. paskelbtame darbe A.C.Upton
su bendradarbiais apraso rezultatus, gautus
tiriant vieno i§ Antarkties ezero suminj bak-
teriobentosg. Jis buvo patalpintas j dvi skir-
tingas salygas: pastovig 8°C temperatirg ir
paros bégyje svyruojancia nuo 1°C iki 16°C
temperattrg. Po kurio laiko buvo patikrinta
bakterijy jvairové kiekviename i§ bandymo
varianty. Fluktuojanc¢iame rezime ji buvo ge-
rokai didesné, nei pastoviame. Pirmu atveju
méginyje isliko ir ,$iltamégeés®, ir ,$altameé-
gés“ bei ,tarpinés” ragys, antru atveju — tik
Jtarpinés. Autoriy teigimu, $ie rezultatai
rodo, kokj svarby vaidmenj aplinkos salygy
kaitaliojimasis vaidina rasiy jvairovés palai-
kyme. Beje, su viena i§ Pseudomonas gen-
ties bakterijy, islikusiy abiejuose rezimuose,

buvo atliktas atskiras bandymas. Preadap-
tuotos prie fluktuojancio rezimo bakterijos
buvo patalpintos j $j bei | pastovy rezima
kartu su preadaptuotomis prie pastovios 8°C
temperattiros bakterijomis. Preadaptuoto-
sios visada po kurio laiko i$stumdavo nepre-
adaptuotas. Tai grei¢iausiai rodo, jog $ios dvi
»ekomorfos® skiriasi ir genetiskai.

Taigi eksperimentai lyg ir nedviprasmis-
kai parodé egzistuojant glaudy teigiama rysj
tarp aplinkos kintamumo ir rasiy jvairovés
gildijose (rasiy, atliekanc¢iy panasia funkcija,
grupése).

5.1. Planktono paradoksas

Beveik kiekviename vandens telkiny-
je aptinkame fito- ir zooplanktong, i kuriy
sudétj jeina daugybé rasiy. Viename eZero
vandens lase kartais randama keliasdesimt
dumbliy rasiy. Sie faktai ilgg laikg varé eko-
logus j aklaviete. Mat akivaizdu, jog visoms
fitoplanktono rasims reikalinga Sviesa, o taip
pat azotas, fosforas, anglies dioksidas, kalis
ir kitos neorganinés medziagos, kuriy, ir
ypa¢ fosforo bei azoto, daznai vandens tel-
kiniuose truksta. Taigi netenka abejoti, jog
atskiry rasiy ekologinés nisos persidengia,
jeigu ne visiskai, tai bent jau didzia dalimi.
Panasiai yra ir su zooplanktonu, ypa¢ $ako-
tatsiy (Cladocera) burio filtratoriais. Visi jie,
atrodyty, minta tuo pac¢iu maistu: dumbliais
ir bakterijomis. Taigi ir $iuo atveju ilgalaikio
koegzistavimo faktas, panasu, nesiderina su
konkurenty i$sttmimo (competitive exclu-
sion) principu. Faktai prieStarauja teorijai,
kurios teisingumu dauguma ekology taip
pat neabejoja. Sig situacija G.E. Hutchinson
1961 m. pavadino planktono paradoksu.

Pats Hutchinson pasialé ir $io paradok-
so pasalinimo bida. Jo manymu, planktono
rusiy jvairove palaiko aplinkos salygy kinta-
mumas laiko ir erdvés atzvilgiu. Nors i§ pir-
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mo zvilgsnio atrodo, kad planktoniniy orga-
nizmy niSos labai panasios, i$ tikro jos néra
vienodos. Skiriasi ne tik maisto poreikiai, bet
ir palankiausios rasims temperataros, pH ir
panasiai. Tai ir leidZia joms gyventi kartu.

Esma nemazai duomeny, lyg ir patvirti-
nandiy $ias prielaidas.

I tikro, hidrobiologams seniai Zinoma,
kad vidutinio klimato juostoje kasmet vege-
tacijos sezono pradzioje ezeruose paprastai
vyrauja titnagdumbliai, véliau dominuoja
zaliadumbliai, o kar$tmetyje daugiausia bi-
omasés sukaupia melsvabakterés. Atlikus
tyrimus laboratorijose, iSaiskéjo, kad Sioms
organizmy grupéms budingi skirtingi ter-
mopreferendumai (palankiausios tempera-
taros): titnagdumbliai geriausiai daugina-
si vésesniame vandenyje, melsvadumbliai
mégsta auksty temperatiirg, o Zaliadumbliai
uzima tarpine, padétj. Koegzistuojancios fi-
toplanktono rasys skiriasi, atrodo, ir pagal
kitus niSos komponentus, pavyzdziui, porei-
kj $viesai. Visiems Siems aplinkos veiksniams
kaitaliojantis mety eigoje, pranasumu daugi-
nimesi naudojasi skirtingos rasys, ir tai grei-
Ciausiai yra papildomi veiksniai, uztikrinan-
tys koegzistavima (zr., pvz., USommer 1996
mety ir C.Butterwick 2005 mety publikaci-
jas). Sie tyrimai leido autoriams padaryti ir
kitg i$vadg: planktono rasiy jvairové leidzia
sumazinti pirminés produkcijos svyravimus
laiko atzvilgiu lyginant su tais produkcijos
poky¢iais, kuriy galima laukti nesant tokios
jvairoves.

Prie sezoninés vandens temperataros
kaitos fitoplanktonas, kaip parodé Y.Aruga
1965 m., prisitaiko suteikdamas temperati-
rinj optimumg kaskart kitoms rasims i$ ko-
egzistuojanciy. Optimumai seka paskui van-
dens temperatiirg, atkartodami pastarosios
svyravimus. Kaip parodé lauko ir laborato-
riniai tyrimai, prie sezoninés temperatiry
kaitos optimumus sugeba priderinti ir bak-
teriobentosas (D.L.Tison su bendradarbiais
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1980 m. duomenys) bei bakterioplanktonas
(1982 m. V..LRomanenko publikacija). Tiesa,
temperatarinio optimumo pokytis paprastai
siek tiek véluoja, kas ir suprantama: jgave
pranasuma tos ar kitos rasies individai turi
padidinti savo gausuma taip, kad jis pakeisty
suminj visos bendrijos optimuma. Persitvar-
kymy greit] $iuo atveju lemia generacijos lai-
kas, o jis néra nulinis.

Visuose cia apzvelgtuose rezultatuose
nesunku jzitréti analogija su polimorfizmo
palaikymo mechanizmais: abiem atvejais
aplinkos salygy kintamumas tikriausiai su-
kuria atitinkamo dydzio strukttry jvairove,
kartu tapdamas $iy struktary - genotipy ir
rasiy - koegzistavimo pagrindine salyga.

5.2. Homeostazé bendrijos
lygmenyje: pavyzdziai su vandens
ekosistemomis

Uolétuose jury pakrasc¢iuose daznai pas-
tebimos trys besiskiriancios vyraujanciais
organizmais zonos. Tai litoriny zona virsu-
tinéje litoraléje, juros giliy arba midijy zona
vidurio litoraléje ir makrofitiniy dumbliy
zona $iek tiek giliau, Zemutinéje litoraléje.
Zony pavadinimai rodo, kokios organizmy
grupés vyrauja, bet tai nereiskia, kad jose gy-
vena vien tik gyviinai arba vien tik augalai.
Ir litoriny, ir jary giliy zonose gausu viena-
las¢iy dumbliy, o Zemutinéje litoraléje gyve-
na daug gyvany. C.E. Gifford ir E.P. Odum
1961 metais atkreipé démesj j tai, kad chlo-
rofilo kiekis visose trijose zonose yra labai
panasus (3 lentelé).

3 lentelé. Chlorofilo kiekis uoléto dugno litoraléje.
C.E.Gifford ir EELOdum 1961 m. duomenys.

Zona Fitomasé | Chlorofilas, g/m?
Litoriny Labai maza 0,50
Juros giliy Vidutiné 0,87
Makrofitiniy dumbliy Didelé 1,07
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Viso labo dvigubas chlorofilo kiekio skir-
tumas tarp virSutinés ir Zemutinés litoralés
yra stebétinai mazas palyginus su didziuliais
skirtumais fitomaséje. Autoriai mano, kad
$ie stebéjimai byloja apie funkcing homeos-
taze bendrijos lygmenyije. Sie duomenys ne-
blogai papildo E.Gessner stebéjimus, atliktus
dar 1949 metais. Jau tada jis teigé, kad visose
ekosistemose chlorofilo kiekis ploto viene-
te yra labai panasus, nors rusies lygmenyje
skirtumai gali bati didziuliai.

Manoma, kad rasiy jvairové padeda sta-
bilizuoti ekosisteminius rodiklius taip pat ir
laiko atzvilgiu. I§ to, kad planktoniniy orga-
nizmy ni$os nesutampa, automatiskai seka,
kad aplinkos salygoms besikaitaliojant ir
vieny rasiy biologiniam aktyvumui kritus, §j
kritima lengvai gali kompensuoti kitos, atlie-
kancios bendrijoje analogiska funkcijg. O tai
veda prie homeostazés bendrijos lygmenyje.
Nors ir nelengva paaiskinti tokios bendrijai
naudingos savybés, kaip kad rasiy jvairoveé,
atsiradimg darvininés atrankos keliu (kuri,
kaip galvojama, gali veikti tik atskiry indi-
vidy naudai), dél pacios naudos abejoniy
nekyla.

Toks jsitikinimas ypac sutvirtéjo po eks-
perimenty su mikrokosmais, arba laborato-
rinémis ekosistemomis. Sis metodas atsirado
apie 1960 metus, bet pladiai paplito tik as-
tuntame ir devintame de$imtmetyje. Jis at-
sirado i$ poreikio eksperimentuoti ne tik su
atskiromis rasimis, bet ir su iStisomis ekosis-
temomis. Kadangi eksperimentuoti su gam-
tinémis ekosistemomis ir neetiska, ir brangu,
buvo griebtasi materialiy analogy, tai yra mi-
kro- ir mezokosmy (isvertus j lietuviy kalbg,
tai atitinkamai mazas ir vidutinis pasauliai).
Greta matematiniy ekosistemy modeliy, ku-
riuos reikéty laikyti formaliais, arba nemate-
rialiais, ekosistemy analogais, mikrokosmy
metodas atnesé daug naudos ekologijai. Ypac
tiriant jvairovés ir stabilumo rysj.

Dabartiniu metu egzistuoja didziulé

techniniy sprendimuy, kaip gali bati daromi
mikro- ir mezokosmai, jvairové, pradedant
nuo keliy mililitry talpos mikrokosmy ir
baigiant milziniskais pratekanciais baseinais,
imituojanciais upiy ekosistemas, o taip pat
didziuliais pelaginiais mai$ais ir uztvaromis,
jtaisomais pac¢iame vandens telkinyje. Pasta-
rieji jrenginiai - tai jau mezokosmai. Darbui
su mikro- ir mezokosmais keliami tokie rei-
kalavimai:

1. I ju sudétj paprastai jeina visos trys
“funkcinés gamtos karalijos” (E.Odum):
gamintojai, gyvaédziai ir skaidytojai. Ta-
Ciau pageidautina, kad rasiy jvairové juo-
se buty mazesné, nei gamtoje - tai labai
palengvina priezas¢iy paieskas.

2. Vienintelis energijos $altinis dirbant su
materialiais ekosistemy analogais - $vie-
sa. Papildomas maitinimas organiniu
maistu nepraktikuotinas.

3. Eksperimentuoti su jais galima pradéti
tik po to, kai jie tampa subalansuoti, tai
yra kai bendroji produkcija tampa lygi
kvépavimui (A = R, kur A - ekosistemos
asimiliacija, arba bendroji produkcija, R
- ekosistemos kvépavimas).

4. Greta bandyminio varianto turi bati nu-
matytas ir kontrolinis variantas, be po-
veikio.

Jeigu norima imituoti konkrecig gamtine
ekosistema, tai ji tampa dar viena kontrole,
ir tokiu atveju bandymas tesiamas tol, kol
tarp abiejy kontroliy neatsiranda zymesniy
skirtumy.

Sios metodinés detalés, manau, padés
skaitytojams geriau suprasti duomeny, gauty
dirbant $iuo metodu, esme.

1962 metais R.J.Beyers atliko tokj bandy-
ma su mikrokosmais. Visi jie pradzioje buvo
laikomi 23°C temperataroje, prie kurios jie
ilgainiui prisitaiké. Po to juos pernesé j skir-
tingas temperatiiras. Praslinkus kazkuriam
laikui buvo nustatinéjamas bendrijos i$ski-
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riamas per laiko vienetg CO, kiekis. Pasirode,
kad mikrokosmo bendrija kvépuoja vienodai
intensyviai visame eksperimentiniy tempe-
ratiiry diapazone - nuo 15 iki 32°C (16 pav.).
Visai kitaip j temperataros poky¢ius reaguo-
ja vienas i§ mikrokosmuose buvusiy orga-
nizmy - dafnija. Temperatiirai pakilus nuo
23°C iki 32°C, dafnijy kvépavimas beveik

N
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Kvépavimas (R), santykiniai dydziai
o
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T
20 25 30
Temperatira °C
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16 pav. Temperatlros poveikis visos mikrokosmo ben-
drijos (1) ir vienos i$ mikrokosme buvusiy rasiy - dafnijos
- kvépavimui (2). Cia atsispindi tik santykinis kvépavimas
(C0, gamyba). Vienetui prilygintas kvépavimas 23°C tem-
perataroje, prie kurios mikrokosmas buvo preadaptuo-
tas (RJ.Beyers 1962 m. duomenys. Paimta i$ Lekeviciaus
(1992).
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17 pav. Hipotetiné schema, paaiskinanti rezultata, gauta
RJ.Beyers (zr. 16 pav.). Cia pavaizduotos rsiy, jeinanéiy j mi-
krokosmag, reakcijos j aplinkos temperattirg. Kadangi kiekviena
rasis reaguoja kitaip, suminis efektas gali pasireiksti kaip tem-
peratdriné kompensacija (homeostazé) bendrijos lygmenyje.
Paimata i$ Lekeviciaus (1992).
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padvigubéja. Sig bendrijai bitddingg homeos-
taze véliau E.Odum pavadino temperatiirine
kompensacija bendrijos lygmenyje.

Siuos rezultatus nesunku paaiskinti gra-
fiskai (17 pav.). Cia pavaizduota situacija,
kuri susidaro, kai j bendrija jeinancios rasys
skiriasi savo reakcijomis j temperatiirg. Todél
temperatarai pasikeitus atsiranda galimybé
vienoms rasims kompensuoti kity rasiy me-
tabolizmo intensyvumo kritimg.

O kaip bendrija prisitaiko prie drastisky
poky¢iy, nejprasty jai salygy? I §j klausima
atsakymo ieskojo daugelis ekology. Ypac jdo-
mus Siame kontekste yra B.J.Copeland darbas
su akvariuminio tipo mikrokosmu, aprasy-
tas 1965 metais. Kai i§ anksto subalansuoto
mikrokosmo ap$vietimas buvo sumazintas
daugiau nei 6 kartus, per kelias paras Zymiai
sumazéjo tiek asimiliacija, tiek ir bendrijos
kvépavimas. TreCiame bandymo ménesy-
je asimiliacija ir kvépavimas pasieké pradi-
nj lygi (!), mikrokosmas vél susibalansavo.
Prisitaikyma nulémé tai, kad iki tol vyravusj
jurinj andrg (jis Zuvo dél $viesos stokos) pa-
keité melsvabakterés, kurios turi savybe ne-
paprastai efektyviai asimiliuoti silpng $viesa.
Taigi $iuo atveju adaptacija tapo galima todél,
kad greta $viesamégiy augaly bendrijoje buvo
ir tksmei pakantts organizmai. Ir, saglygoms
pasikeitus, bitent jie atstaté energijos srauto
dydj. Be abejo, persitvarkymai jvyko ne tik
gamintojy, bet ir vartotojy lygmenyje. Taigi,
laboratoriné ekosistema prisitaiké, tac¢iau po
adaptacijos proceso ji tapo visai kita, jos rasi-
né sudétis pasikeité i§ esmés.

5.3. Homeostazé bendrijos
lygmenyje: pavyzdziai su sausumos
ekosistemomis

1975-1977 metais S.J.McNaughton su
bendradarbiais bandé isspresti klausima,
kokig jtaka dviems bendrijoms, besiskirian-
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¢ioms rasiy jvairove, daro stresinis poveikis.
Bandymui buvo pasirinkti du apleisti dirba-
mi laukai, vieno i$ kuriy sukcesinis amzius
6 metai, o kito 17 mety. Pastarajame augaly
jvairové buvo 1.5 karto didesné. Stresoriumi
buvo pasirinktos trasos. Rezultatai apiben-
drinti 4 lenteléje.

Kaip matyti i$ lentelés, tekantis per gau-
sesne rusimis bendrija energijos srautas
nereaguoja j stresoriy, skirtumas néra pa-
tikimas (P>0,05). Jaunos, maziau turtingos
rasimis bendrijos homeostazinés savybés
prastesnés. Trasy poveikyje antZeminé fito-
masé joje padidéjo 40%, o pozeminé - 56%.
Skirtumas tarp patre$ty jauno ir senesnio
lauky patikimas (P<0,05). Stresorius Zymiau
nepakeité rasiy skaiciaus abiejuose laukuose,
taciau sumazino rusiy jvairove senesniame
lauke. Tai reiskia, kad Siame lauke padidéjo
skirtumai tarp rasiniy populiacijy tankiy.

Kaip mano autoriai, tokio rezultato ir reikéjo
laukti: funkciné homeostazé buvo pasiekta
zymiy struktariniy persigrupavimy déka.

McNaughton tuo neapsiribojo. Kitame
eksperimente, atliktame Tanzanijoje, Seren-
gec¢io nacionaliniame parke, jis iskélé sau
kitg uzdavinj, batent, nustatyti, kokj vaidme-
nj augaly jvairové atlieka prisitaikyme prie
intensyvaus Zzolédziy poveikio fitocenozei.
Siems tikslams nuo stambiy zolédziy buvo
atitverti tvora savanos plotai, besiskiriantys
zoliniy augaly jvairove (kontrolinis varian-
tas). Duomenys apie $iuos plotelius eksperi-
mento pabaigoje buvo lyginami su duome-
nimis, gautais stebint neaptvertus plotelius,
kuriuose tarp zolédziy vyravo Afrikos bui-
volai Syncerus caffer (bandyminis variantas).
Rezultatai suvesti 5 lenteléje.

Buivolai gerokai sumazino rasiy jvairove
turtingesnéje rasimis bendrijoje, taciau ben-

4 lentelé. Tresimo poveikis apleisto lauko augaly bendrijoms, besiskirianc¢ioms amziumi ir rGsiy jvairove. M.V.Mellinger

ir S.J.McNaughton 1975 m. duomenys.

Bendrijos rodikliai ir Poveikis B
lauko amzius Kontrolé Patresta
Gryna pirminé produkcija (g/m?x paros)
6 metai 28,0 42,7 <0,05
17 mety 19,7 22,8 >0,05
Rasiy skaicius 0,5 m?
6 metai 20,8 22,5 >0,05
17 mety 31,0 30,8 <0,05
RGSiy jvairove
6 metai 2,001 1,915 >0,05
17 mety 2,722 2,532 <0,05

' RUsiy jvairové matematiniu pozidriu - tai ne tik rasiy skaicius ploto vienete, bet ir rasiniy populiacijy tankiy vienodu-
mas (angl. equitability): kuo panasesni tankiai, tuo didesné, esant tam paciam rasiy skaiciui, ir jvairové.

5 lentelé. Afrikos buivoly poveikis Serengecio nacionalinio parko augalijai. S.J.McNaughton 1977 m. duomenys.

Rodiklis Rﬁ.éiq irlairové pries bandyvmq p
Didelé Maza
Rasiy jvairoveé:

Kontroliniuose (atitvertuose) laukeliuose 1,783 1,069 <0,005
Neatitvertuose laukeliuose, su Zolédziais 1,302 1,357 >0,05

P <0,005 >0,05 -
Suésta fitomasés, % 66,9 75,9 >0,05
Sumazéjo fitomasés, % nuo kontrolés 11,3 69,3 <0,005
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drijos fitomasé nuo to tesumazéjo vos 11,3%.
Istyrus tapo aiSku, kad Sioje bendrijoje yra
kam kompensuoti buivoly suéstg fitomase.
Mat butent i$édimas stimuliuoja netinkamy
buivolams Zoliy augimg, kurios tokiu badu
laimi konkurencinéje kovoje. Maziau tur-
tingose rasimis bendrijose kompensacijos
galimybés menkesnés. Todél jose fitomasé
buivoly poveikyje sumazéjo net 69,3%. Sig
i$vada neblogai iliustruoja vienos i§ netin-
kamy buivolams Zoliy - Themeda triandra
- gausumo kaita. Aptvertuose ploteliuose jos
biomasé sudaro vos 6,2% bendrijos fitoma-
sés, tuo tarpu eksploatuojamuose laukeliuo-
se §is skaicius pasoka iki 23,1. Tai neauksta
70lé, ir, buivolams iSretinus aukstesnius uz ja
konkurentus, jai pageréja Sviesos rezimas.

McNaughton taip komentuoja savo pa-
tirtj:

“Tiesiog stebétina, kiek daug per §j laika
pasirodé matematiniy modeliy ir kiek mazai
-empiriniy patikrinimy <...> Maziau grieztas
tradicinis Zodinis modelis gali duoti reales-
nius apibendrinimus apie rysj tarp jvairovés
ir funkcijos augaly bendrijose, nei dauguma
“elegantiskesniy” matematiniy analiziy”.

Taip, gana delikaciai, nors ir be uzuolan-
ky, jis pasmerké tais laikais (1977 m.) ben-
drijy ekologija uztvindziusj matematinio
modeliavimo bumg ir su tuo susietg atito-
limg nuo empirinés medziagos, ypa¢ lauko
bandymy rezultaty.

5.4. Rusiy jvairové - stabilumas:
istorijos pabaiga?

Pastaraisiais metais buvo surinkta, mano
supratimu, pakankamai duomeny, bylojan-
¢iy apie tai, kad pradiné hipotezé, teigianti
esant pozityvy ry$j tarp ruasiy jvairoveés ir
funkcinio ekosistemy stabilumo, vis tik yra
teisinga (zr. e.g. Tilman, Downing, 1994;
Wardle et al., 1999; Sankaran, McNaughton,
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1999; Diaz, Cabido, 2001 ir nuorodas juose).
Taigi turbat visi mes galime lengviau atsipis-
ti - beveik pus$imtj mety uzsitesusi odiséja,
reikia tikétis, pagaliau pasibaigé. Prie Sios
neabejotinos sékmés daugiausia prisidéjo
lauko eksperimentai, taip pat eksperimentai
su mikro- ir mezokosmais. Matematinis mo-
deliavimas §j kartg greiciau seké i§ paskos,
nei diktavo salygas.

Eksperimentatoriai $iuo atveju triumfa-
vo, taciau didelé dalis teoretiky, plusanciy
$ioje srityje, iki $iol savo darbe susiduria su
daugybe kliuviniy. Viena didziausiy teore-
tiky bédy $iuo metu - tai j neviltj varanti
sgvoky, apibrézimy ir menkai susiety su em-
pirine medziaga teoriniy konstrukty gausa.
Kaip viename i$§ straipsniy, paskelbtame
1997 m., teigia V.Grimm ir C.Wissel, ekolo-
ginéje literatiiroje galima aptikti 70 skirtin-
gy stabilumo sgvoky ir 163 jy apibrézimus.
Be abejo, tai nepanasu j progreso pozymi.
Sie autoriai netgi sitilo visiskai atsisakyti kai
kuriy sgvoky, tarp jy ir stabilumo termino,
nes jos tapo gana neapibréztos. Nuo saves
norédiau pridéti: matematiniam modeliavi-
mui ir teorijai i$ tikro gali ir turi priklausyti
paskutinio Zodzio teisé, bet tik su salyga, jei
teorija sugeba apjungti prieinamg empirine
medziagg ir padaryti i§ jos vientisas doktri-
nas, sékmingai vykdancias loginio supapras-
tinimo, ai$kinimo ir euristines funkcijas. Jei
teorija $iy funkcijy nevykdo ir ypac jei ji vis
labiau atsiriboja nuo empirinés medziagos, ji
gali taip sukomplikuoti patj klausima, kad jis
ilgam taps “neissprendziamu”.

IS pastarojo meto teoriniy darby, turin-
¢iy betarpiska rysj su rasiy jvairovés - sta-
bilumo problema, noréciau kaip, mano su-
pratimu, sekting pavyzdj iSskirti Norberg ir
jo bendradarbiy (2001, 2004) modeliavimo
patirtj. Pritaike metodus, taikomus gene-
tinéje gamtinés atrankos teorijoje, autoriai
sumodeliavo rasiy grupiy (gildijy) elgsena
kai aplinkos salygos nuolat kaitaliojasi. Buvo
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pasiremta taip pat empiriniais duomenimis,
liudijanciais, jog tai paciai gildijai priklau-
sancios rasys daznai turi skirtingus biotinius
ir abiotinius optimumus. Modelis parodé,
kad esant pakankamai rasiy jvairovei vidur-
kinis gildijos fenotipas turéty sekti paskui se-
zoninius aplinkos poky¢ius, nors vélavimas
$iuo atveju yra neiSvengiamas — adaptaciniai
persitvarkymai reikalauja laiko. Be to, mo-
delis parodé, kad tokiy persitvarkymy déka
ilgalaikis gildijy produktyvumas bei suminé
biomasé turéty buti didesni netgi lyginant su
produktyviausios modeliuojamomis salygo-
mis rasies rodikliais. Nukencia tik trumpa-
laikis produktyvumas, nes gildijose nuolat
esama ir radiy, kurios duotu momentu yra
mazai produktyvios. Taigi aukstas adapty-
vumas vargu ar yra suderinamas su tiek pat
auk$tu momentiniu prisitaikymo laipsniu.

5.5. Du ru$iy specializacijos tipai

Kur kas rimtesnis, nei daugumos mode-
liuotojy, pagrindas nepripazinti idéjos, esg
rasiy jvairové didina ekosistemy stabiluma
ir adaptyvuma, yra tas akivaizdus faktas, kad
didziausia rasiy jvairove pasizymi anaiptol
ne tie geografiniai rajonai, kuriy klimatinés
salygos labiausiai kaitaliojasi. Atvirks¢iai,
stebima grei¢iau atvirkscia tendencija: tur-
tingiausi rasimis yra drégnieji atograzy zo-
nos miskai, taciau jie auga kaip reta stabilioje
aplinkoje. Jeigu vadovautis ta logika, kuria
vadovavomeés iki $iol, reikty padaryti isvada,
kad tokia didelé jvairoveé $ilty krasty ekosis-
temoms yra nereikalinga, nes ¢ia beveik néra
ir dideliy cirkadiniy bei sezoniniy negyvos
aplinkos poky¢iy, taip budingy vidutinio kli-
mato zonai. Tad nespéjus iSspresti planktono
ir kity panasiy paradoksy, pries tyréjy akis
iskilo dar vienas, kur kas didesnis paradok-
sas uz iki tol buvusius. Nejaugi rasiy jvai-
rovei susidaryti ir palaikyti batinos kaip tik

pastovios, o ne kintancios salygos, kaip gal-
voja broliai E. ir H.Odum, G.E.Hutchinson,
U.Sommer, S.J. McNaughton ir jy paseke-
jai?

1969 metais H. Sanders i ekologijos teo-
rija jvedé dvi sagvokas: priderintos biologiskai
(biologically accomodated) ir kontroliuoja-
mos fiziskai (physically controlled) bendri-
jos.

Pirmasias galima vadinti ir koadaptuo-
ty rasiy bendrijomis, tuo tarpu antrosiose
koadaptacija labai silpna arba jos néra visai,
nes jg nuolat pazeidzia drastiski klimatiniai
ar kitokie fiziniai poky¢iai. Suprantama, tarp
$iy dviejy poliy telpa kur kas daugiau realiy
gamtiniy bendrijy, nei pa¢iuose poliuose, ta-
¢iau tokia bendrijy klasifikacija yra pagrijsta.
Tai $tai, pilnai galimas dalykas, kad egzis-
tuoja du risiy specializacijos tipai: abiotiné
ir biotiné specializacija. Pirmu atveju tam
paciam mitybos lygmeniui priklausancios
rusys skiriasi tarpusavyje reakcijomis j abi-
otinius veiksnius. Tai badinga bendrijoms,
egzistuojancioms besikaitaliojanciose saly-
gose, pavyzdziui, vidutinio klimato juostos
bendrijoms. Gi ten, kur abiotiné aplinka
kinta mazai, ra$ims atpuola batinybé turéti
skirtingus temperatarinius ar kitus abioti-
nius optimumus. Tokioje aplinkoje rusiy
evoliucija nukreipiama ne abiotinés, o bio-
tinés specializacijos ir koadaptacijos krypti-
mi. I§ tikro, gerai zinoma, kad masy klimato
zonos organizmai kur kas maziau speciali-
zuoti maisto iStekliy atzvilgiu nei $ilty krasty
organizmai. Uztenka paminéti kad ir vabz-
dzius, apdulkinancius Ziedinius augalus: ju
specializacija Siltuose krastuose yra nuéjusi
nepalyginamai toliau, nei vidutinio klimato
juostoje.

Tad pilnai galimas dalykas, kad ir $is
paradoksas yra pagimdytas misy polinkio
bandyti visa gyvos gamtos jvairove jsprausti
j viena ar kelias patogias teoretiky paruostas
“lentynas” Kur kas racionaliau baty uzuot
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taikant gamtai vienareikSme aristoteliska lo-
gika, priimti gyvybés daugiaplaniskuma kaip
realybe, su kuria butina skaitytis.

5.6. Apibendrinimas

Empiriniai ir teoriniai rezultatai, gauti

per pastaruosius keliasdesimt mety, leidzia
padaryti tokias preliminaraus pobudzio i$-
vadas:

Rasiy jvairovés fenomenas gali buti ais-
kinamas kaip specializacijos biotinés ir
abiotinés aplinkos atzvilgiu rezultatas.
Tuose regionuose, kuriems budingas di-
delis abiotiniy salygy nepastovumas laike
ir/ar erdvéje, reikia pripazinti labai tiké-
tinu buvimga gildijy, t.y. koegzistuojanciy
rasiy, kurios visos uzima tg pacia pozicija
medziagy ciklo ir energijos srauto atzvil-
giu, taciau skiriasi savo reakcija j tempe-
ratiirg, $viesa, drégme ir pan. Santykiai
tarp $iy rasiy didzia dalimi yra komple-
mentars ta prasme, kad kaip besikeisty
aplinkos salygos (jprastose evoliucine
prasme ribose), kaip taisyklé, visada atsi-
randa rasis ar rasys, kurioms tos salygos
yra daugmaz palankios. Si aplinkybé ne
tik mazina konkurencijos intensyvuma
- tokia vieny ras$iy kompensavimo kity
déka strategija matomai traktuotina kaip
evoliucijos eigoje pasiektas prisitaiky-
mas.

Pavartotg prisitaikymo sgvoka $iame
kontekste reikty suprasti taip, kad rasiy
jvairové greiciausiai pasizymi tendenci-
ja pozityviai koreliuoti su energetiniy ir
medziaginiy resursy panaudojimo efek-
tyvumu, produktyvumu bei sumine gil-
dijos ar net viso mitybos lygmens bioma-
se — bent jau tokig i$vada persa pastaryjy
mety empiriniai duomenys. Taciau $is i$
esmeés teigiamas rasiy jvairovés efektas
isryskéja greiciausiai tik ilgalaikéje pers-
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pektyvoje ir yra paai$kinamas padidintu
turtingy rasimis bendrijy adaptyvumu,
taip pravarciu nuolat kintancios laike ir
erdvéje aplinkos fone (Diaz, Cabido, 2001;
Norberg et al., 2001). Be to, rasiy jvairo-
vé, atrodo, sumazina globaliy funkciniy
rodikliy (pirminés produkcijos, suminés
biomasés bei medziagy cikla apibadinan-
¢iy rodikliy) svyravimo amplitudes laiko
atzvilgiu (Wardle et al., 1999; Sankaran,
McNaughton, 1999; Diaz, Cabido, 2001).
Gildijos ir ekosistemos gali prisitaikyti ne
tik prie jprasty evoliucine prasme aplin-
kos salygy kintamumo laike ir erdvéje,
bet ir prie gana drastisky ir nejprasty po-
ky¢iy. Néra abejoniy dél to, kad suminé
gildijos reakcijos norma paprastai yra
kur kas platesné, nei atskiros | ja jeinan-
¢ios risies reakcijos norma, o tai reiskia,
kad gildijos plastiskumo ribos turéty bati
didesnés nei atskiros rasies.

Savo adaptyvumg gamtinés bendrijos
realizuoja vyraujanciy rasiy kaitos déka:
praradusios optimuma risies populiacija
mazéja, o ji atgavusios — didéja, kol sa-
lygos vél netampa palankiomis pirmajai
ritdiai. Si kaita leidzia priderinti bendri-
jos optimumg prie besikeic¢ianciy iori-
niy aplinkybiy, taciau ji reikalauja laiko,
todél optimumas gana daznai lieka grei-
¢iau siekiamybe, nei realizuota potencija.
Vyraujanciy rasiy kaita, matyt, leidzia
bendrijoms prisiderinti ne tik prie aplin-
kos salygy kintamumo laike, bet ir prie jy
geografinés jvairovés. Juk populiacijos,
sugebancios migruoti, patiria paprastai
didesnius ar mazesnius aplinkos poky-
Cius, kaip ir tos, kurios yra séslios.

6. Bandymai kurti bendraja
adaptacijos teorija (BAT)

6.1. Vakarietiskoji mokykla: Ashby,
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Conrad, Fedra, Gregorius, Meyers ir
Bull

Pagal Esbi (Ashby, 1956) organizmas
funkciniu pozitriu - tai rinkinys esminiy ir
pagalbiniy kintamyjy. Esminiy kintamuyjy
pavyzdziu gali bati deguonies koncentra-
cija smegenyse, gliukozés kiekis kraujuje ar
zinduolio kino temperattra. Tai patys svar-
biausi rodikliai, nuo organizmo gebéjimo
juos stabilizuoti (homeostazé) priklauso jo
savijauta ir i§gyvenimas. Pagalbiniai kinta-
mieji, atvirksciai, gali ir turi kaitaliotis pla-
Ciose ribose, ir kaip tik $is kaitaliojimasis ir
leidzia stabilizuoti esminius kintamuosius
nepaisant aplinkos salygy neapibréztumo.
Siy kintamyjy kaitaliojimasis - tai atsakai
i aplinkos poky¢ius ir jie dazniausiai biina
adaptyvaus pobudzio. Gyvoms sistemoms
galioja tokia schema:

D->R >E

kur D - aplinkos salygy poky¢iai; R- regulia-
torius; E — esminiy kintamyjy aibé. R veikla
nukreipta ta linkme, kad D poveikis E baty
kuo mazesnis. Esminiy kintamyjy pastovu-
mo salyga reikalauja, kad organizmas apsira-
pinty ne mazesne atsaky jvairove, nei ta jvai-
rové, kuri badinga aplinkos salygoms. Kitaip
sakant, homeostazé galima tik tuo atveju, kai
vidiné (atsaky) jvairové pilnai neutralizuoja
iSorine.

Sig samprata E$bis vadino biitinos jvairo-
vés désniu (law of requisite variety), ir ji yra
gerai Zinoma daugumai BAT atstovy. Pirma-
sis, kuris $ig idéjg i$plété ir pritaiké visiems
adaptacijos reiskiniams aprasyti buvo Kon-
radas (M.Conrad).

Savo BAT versijg, kurig jis vadino hiera-
chine adaptyvumo teorija, $is autorius pra-
déjo konstruoti prie§ daugiau nei 30 mety.
Véliau jis savo darbus $ioje srityje apibendri-
no monografijoje (Conrad, 1983). Tam, kad
Esbio idéjoms suteikti tikslesnj ir talpesnj pa-

vidalg, jis pasinaudojo kai kuriomis lygtimis
i$ informacijos teorijos. Dar kita matematinj
aparatg jis sukaré savarankiskai.

Pagrindiné Konrado idéja buvo tokia:
homeostazuoti savo esminius kintamuosius
geba ne tik individai, bet ir populiacijos bei
ekologinés bendrijos. Tam gyvybé panaudo-
ja visus struktary ir funkcijy jvairoveés tipus:
makromolekuliy ir metaboliniy keliy jvairo-
ve organizme, genotipy ivairove populiaci-
joje ir rusiy jvairove lokalioje populiacijoje.
Kuo didesné struktary ir funkcijy jvairove,
tuo didesné potencialiy atsaky jvairové. Pas-
targja Konradas, pritaikydamas informacijos
teorijos tradicija, vadina entropija, arba tiks-
liau - biotos elgsenos neapibrétumu. Atitin-
kamai aplinkos salygy jvairové gali bati jver-
tinta kaip aplinkos neapibréztumas.

Stai pagrindiniai rezultatai, gauti Konra-
do:

o Dbiotos (w) adaptyvuma nusako tokia ne-
lygybé:
H(w) - H(w|w’) + H(w’|w) = H(W"),

kur H(w) - biotos elgsenos neapibréz-
tumas, arba jos statistiné entropija, arba
dar kitaip — bendrijos elgsenos turtingu-
mo matas; H(w’) - aplinkos elgsenos ne-
apibréztumas; H(w|w’) - biotos elgsenos
neapibréztumas kai yra Zinoma aplinkos
elgsena, kitaip — biotos nesugebéjimas
numatyti aplinkos poky¢ius; H(w’|w)
— aplinkos elgsenos neapibréztumas kai
yra zinoma biotos elgsena. Pastarajj narj
Konradas vadina dar ir organizmy indi-
ferentiSkumo aplinkos atzvilgiu matu.
Kairioji $ios lygybés pusé, pagal autoriy,
nusako ekologinés bendrijos adaptyvu-
ma, arba jos sugebéjima funkcionuoti ne-
paisant aplinkai bidingo neapibréztumo.
Prisitaikymas jmanomas tik su salyga, jei
kairioji lygybés pusé lygi arba yra didesné
nei desinioji. Evoliucijos eigoje tikriausiai
esama tendencijos nelygybei virsti lygybe
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(gamtiné atranka neskatina adaptyvumo
pertekliaus).

o Du pirmieji nariai $ioje nelygybéje yra
susieti minuso Zenklu, o tai pagal Kon-
radg reiskia, jog prisitaikymo laipsnio
(efektyvumo) augimas paprastai reika-
lauja adaptyvumo sumazéjimo, taigi di-
delis prisitaikymo laipsnis nesuderina-
mas su maksimaliu adaptyvumu. Nors
abu $ie komponentai yra gyvybei bitini,
adaptyvumas yra svarbesnis ilgalaikio
funkcionavimo pozitriu, nei prisitaiky-
mo laipsnis. Pana$iai yra ir su skirtingais
adaptacijos mechanizmais. Jei kokie nors
organizmai pasizymi labai gerai iSvysty-
tais individualaus prisitaikymo budais,
tai reikia laukti, kad jie nusileidzia kitoms
rusims pagal kitus adaptyvuma apspren-
dziancius komponentus, pavyzdziui, su-
gebéjima prisitaikyti populiaciniy ir ge-
netiniy mechanizmy déka. Pavyzdziui,
zmogus ir kiti aukStesnieji zinduoliai
pasizymi menkomis genetinio prisitai-
kymo galimybémis ir nei$vystytais po-
puliaciniais mechanizmais, taciau jie turi
efektyvias elgsenines ir imunines reakci-
jas. Ir atvirksciai, mikroorganizmai prie
aplinkos prisitaiko beveik vien tik bio-
cheminiy, populiaciniy ir genetiniy me-
chanizmy déka. Koegzistuojancios toje
pacioje aplinkoje rasys pasizymi panasiu
adaptyvumu, nors skirtingy mechanizmy
indélis kiekvienu atveju gali buti kitoks.
Autorius $iuos désningumus pavadino
adaptacijos mechanizmy kompensacijos
principu.

o Biotos elgsenos jvairové susideda is at-
saky, budingy jai paciai ir visiems Zze-
mesniems organizacinés hierarchijos ly-
gmenims iki pat atskiry lasteliy. Conrad
(1983) isskiria tokius adaptacijos mecha-
nizmus (6 lentelé):

6 lentelé. Adaptacijos mechanizmy klasifikacija pagal
Conrad (1986).

EDMUNDAS LEKEVICIUS

Lygmuo Prisitaikymo budas

Bendrija Rasinés sudéties plastiskumas.Mitybos
grandiniy tarpusavio pavadavimas

Populiacija Individy gausos pokyc¢iai, jy
persiskirstymas erdvéje

Organizmas | Ontogenezés plastiskumas

Fenotipas Morfologinis, fiziologinis ir elgsenos
plastisSkumas

Genotipas Genetinis kintamumas

o Viena i§ pagrindiniy adaptacijos teorijos
sudedamuyjy daliy, pagal Konrada, turéty
bati adaptacijos laipsnio samprata. Ypac
svarbu susitarti dél $io rodiklio mato ar
maty, nes kol jo/jy néra, teorija negalima
laikyti pabaigta. Taciau jis pripazjsta, kad
adaptacijos laipsnio samprata yra kol kas
fermentacijos stadijoje, jos karimas ne-
bus lengvas, ir iki galutinio rezultato cia
toli. Kartu jis savo publikacijose nuolat
pabrézia nesutinkas su sintetinéje evoliu-
cijos teorijoje jsigaléjusiu supratimu apie
adaptacijos laipsnj. Konradas sialo hie-
rarchinj poziirj: prisitaiko ne tik genai,
bet ir individai, populiacijos bei ekosis-
temos. Atranka, kaip ir adaptacija, prasi-
deda nuo viduorganizminiy lygmeny ir
nusitesia iki pat ekosisteminio lygmens.
Tad ir prisitaikymo laipsnio maty reikty
ieSkoti visuose organizacijos lygmenyse.

Uzbégant uz akiy su apgailestavimu reikia
pabrézti, kad Sios ir kitos, ¢ia nepaminétos,
adaptyvumo doktrinos sudedamosios dalys
véliau buvo kity tyréjy gerokai primirstos ir
nejgavo reikiamo pratesimo. Tuo tarpu pats
Konradas dirbo prie jos daugiau nei du de-
$imtmecius, iki pat mirties 2000 metais. Kaip
visai pagrjstai 2002 m. ra$é buves jo bendra-
zygis, garsus biologas-teoretikas H.H.Pattee,
daugumai i§ misy adaptyvumo teorijos ki-
réjo darbai i§ viso néra netgi girdéti, kg jau
besnekeéti apie jy supratimg bei jvertinima.
Pats Pattee mano, kad nuo to daug prarado
ir teoriné biologija, ir biologija apskritai. Siai
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pozicijai negalima nepritarti.

Greta $iy BAT versijy, paskutiniame pra-
eito amziaus deSimtmetyje Vakaruose buta
dar keliy bandymuy, kuriuos galima traktuoti
kaip gana savarankiskus darbus, papildan-
¢ius ankstesniuosius.

Pavyzdziui, Gregorius (1996, 2001) teigia,
jog adaptacija kaip procesas vyksta visuose
struktariniuose lygmenyse, pradedant las-
teliniu ir baigiant ekosisteminiu. Adaptacija
ekosistemos lygmenyje suprantama kaip me-
dziagy ciklo stabilizavimas nepaisant abioti-
niy salygy kintamumo, jis jmanomas tik vy-
raujanciy rasiy kaitos déka. Greta $iy adap-
tyviy persitvarkymuy, autorius i$skiria taip pat
individualius adaptacijos mechanizmus(pvz.,
fiziologinius), populiacinius (pvz., genotipy
daznio kaitg) ir evoliucinius. Pasinaudo-
damas atviry dinaminiy sistemy teorijoje
taikomu matematiniu aparatu, Gregorius
formuluoja savo “bendruosius adaptacijos
principus”, i§ kuriy pagrindinis yra toks:
reguliaciné adaptacija eina prie§ struktiri-
ne adaptacijg. Pirmoji ¢ia suprantama kaip
sistemos buferinés savybés, ji nesusijusi su
sistemos busenos pokyciais, adaptacija $iuo
atveju vyksta neprarandant stacionarumo.
Tuo tarpu struktarinés adaptacijos atveju ga-
limi sistemos biisenos poky¢iai, pavyzdziui,
atsakant j pokycius aplinkoje, gali “jsijung-
ti” struktdrinis genas arba gali iSaugti reto
alelio daznis. Minétas principas teigia, kad
aukstesniyjy lygmeny atsakai seka po to, kai
yra i$naudotos galimybés prisitaikyti, kurias
teikia Zemesnieji lygmenys. Stabilumas (sta-
cionarumas) viename i$ lygmeny automatis-
kai reiskia stabiluma visuose aukstesniuose
lygmenyse.

Meyers ir Bull (2002) bando integruoti
visus empirinius ir teorinius duomenis apie
adaptacijos mechanizmus i vieng schema,
kuria jie vadina i§samia adaptyvaus kinta-
mumo teorija (a comprehensive theory of
adaptive variation). Kaip pagrindinés isski-

riamos $ios prisitaikymo prie aplinkos po-
kyciy strategijos: fiziologinis plastiskumas,
somatinés mutacijos, “bet hedging” (pvz.,
diapauzé ir i$sisklaidymas (dispersal)), onto-
genetinis plastiSkumas, populiaciniai mecha-
nizmai, arba preadaptuoty genotipy daznio
kaita, ir genetinis kintamumas. Jei aplinka
buty pastovi laike ir ervéje, adaptacijos me-
chanizmai i$nykty ir organizmai turéty ga-
limybe evoliucionuoti optimalaus genotipo
link. Fiziologinio plasti$kumo atsiradimg ir
egzistavima autoriai ai$kina tuo, jog aplinka
daznai kaitaliojasi gal ir neZymiai, bet gana
staigiai ir neprognozuojamai, tad organiz-
mai, nesugebéje rasti tam atsvaros, tiesiog
i$nyko. “Bet hedging” strategijos atsiradimas
gali buti paaiskintas tuo, kad aplinka kartais
tampa ypac¢ nepalanki, lokaliai ar laikinai.
Genetinis polimorfizmas, kaip ir genetinis
kintamumas bei genotipy daznio kaita, pra-
vercia populiacijai tik esant palyginus létiems
aplinkos pokyc¢iams. Prognozuojami ir kryp-
tingi aplinkos poky¢iai, kuriuos mes stebime
gamtoje, ilgainiui suformavo ontogenetinj
ir fiziologinj plastiSkuma, tuo tarpu likusieji
adaptyvaus kintamumo badai yra skirti pri-
siderinimui prie neprognozuojamy poky<iy.
Atskiry mechanizmy indélis j adaptyvuma
gali labai skirtis ir priklauso daugiausia nuo
generacijos laiko: kai jis ilgas, polimorfizmas
néra tinkama strategija, tokiu atveju organiz-
mai turéty pasizymeti iSvystytais individua-
liais adaptyvaus kintamumo budais. Daugu-
ma $iy i$vady patys autoriai laiko gerokai hi-
potetinémis ir tikisi jas patikslinti basimose
publikacijose.

6.2. Rytietiskoji versija: Skorbatov,
Novoselcev, Lekevicius ir Silov

Skorbatov (rus. I.JI.IITkop6atoB - Zr. Le-
kevicius, 1986) dar 1971 m. ragino biologus
kurti bendraja adaptacijos teorijg. Pagal jj, §i
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teorija turéty apimti ne tik visus prisitaiky-
mo budus, sutinkamus gyvojoje gamtoje, bet
ir analogiskus procesus, budingus negyvai
gamtai bei Zmoniy visuomenei. Prisitaiky-
mo laipsnio matu galéty tarnauti energijos
sanaudos adaptacijos procesui. Autorius i$-
skyré tokius biologinius mechanizmus: in-
dividualas atsakai, jmanomi individualios
reakcijos normos ribose, populiaciniai - ra-
$iniai, arba evoliuciniai, atsakai ir biocenoti-
niai persitvarkymai, arba ekologiné sukcesi-
ja. Visi jie gamtoje dirba kartu, papildydami
vienas kitg. BAT turi atlikti sinteze, vienoje
doktrinoje aprasyti visus mechanizmus ir jy
tarpusavio saveika. Tiesa, autorius nesiilo
kokio nors konkretaus budo, kaip tai atlikti.

Savo monografijoje Novoselcev (1978)
neragina kurti BAT, jo tikslai kiek kiti, ta-
Ciau jis pateikia kai kurias visai netradicines
idéjas, kuriy negalima nepaminéti. Jo nuo-
mone, homeostazés ir adaptacijos reiskiniai
neatsiejami nuo biologinéms sistemoms
budingy valdymo mechanizmy. Tuo tarpu
valdymo mechanizmy paskirtis yra palaikyti
stacionarig, termodinamiskai nepusiausvyri-
ne buseng (pirmos eilés tikslas), stabilizuoti
funkcinius rodiklius (antros eilés tikslas) bei
optimizuoti funkcijas (trecios eilés tikslas).
Homeostazé yra budinga ne tik individams,
bet ir populiacijoms bei ekologinéms ben-
drijoms. Homeostaze palaiko: geny diferen-
cinis aktyvumas, humoralinés ir nervinés
reguliacijos mechanizmai, diferencinis rasiy
dauginimasis ir rasinés sudéties pokyciai.
Zemesniy organizacijos lygmeny homeosta-
zés mechanizmai jeina j auks$tesniy lygmeny
mechanizmus kaip sudedamosios dalys, to-
dél aplinkai palaipsniui blogéjant pradzioje
jsijungia lasteliniai, po to kiti individualas,
ir, galy gale, biocenotiniai mechanizmai. Sios
idéjos, mano supratimu, gali labai praversti
kuriant BAT. Taciau reikia pazymeéti, kad au-
torius prie jy detaliau neapsistoja ir beveik
neaptarinéja empiriniy duomeny, galinciy

EDMUNDAS LEKEVICIUS

$ias idéjas paremti ar pakoreguoti.
Lekevicius (1986) savo adaptacijos teori-
jos versija pradeda kurti nuo to, kg jis vadina
salyginai pilno priezastinio ai$kinimo sam-
prata. Jos esmé yra tokia. Biologija galima
padalinti j du stambius skyrius - funkcio-
navimo biologija ir evoliucine biologija. Pir-
mosios atstovai linke naudotis funkciniais
(teleologiniais) aiskinimais, antrosios — prie-
7astiniais aiSkinimais. Si aplinkybé dirbtinai
atskiria vieng biologija nuo kitos, neleidzia jy
suvienyti ir, kas dar svarbiau, gauti gilesnius
gyvybés reiskiniy aiskinimus. Savo pozicijai
pademonstruoti jis pasitelkia tokj pavyzdj. |
klausimg “kodél fotosintezé” mes galime at-
sakyti apeliuodami i chlorofilo molekulg, ap-
raSydami jos sintezés eiga, taip pat ja koduo-
janciy geny evoliucinius pirmtakus. Galimas
ir visai kitoks atsakymas, kada apeliuojama
j fotosintezés ir chlorofilo vaidmenj (funkci-
ja) augalo funkcionavime. Taciau fotosintezé
néra nepriklausoma nuo kity funkcijy tame
paciame organizme. Netgi dar daugiau: vaiz-
dziai tariant, $ios dienos fotosintezé augale
yra vakar dienos skaidytojy darbo padarinys.
Jei i$ ekosistemos eliminuotume skaidytojus,
kurj laikg (ménesj, metus ar kelis) fotosin-
tezé dar vykty, kol nei$sibaigty neorganiniy
maistmedziagiy atsargos. Ta¢iau po to au-
galai zaty, o dar po kurio laiko tokia lemtis
istikty visus vartotojus, tarp jy ir skaidytojus.
Taigi, reziumuoja Lekevicius, jei bet kokio
rei$kinio priezastys yra ne kas kita, o saglygos,
butinos tam reigkiniui realizuotis, tai netrik-
doma skaidytojy veikla yra tokia pat ilgalai-
kio fotosintezés vyksmo priezastis kaip ir ir
$viesa, anglies dioksidas, vanduo bei chlo-
rofilas. Ta pripazinti mums trukdo tik masy
jprotis apsiriboti viena dviem grandimis
priezasciy - padariniy grandinéje. Biologui-
teoretikui toks jprotis néra atleistinas.Toliau
vystydamas $ig samprata Lekevicius prieina
tokios isvados: naujo tipo evoliucine biologi-
ja racionaliausia pradéti kurti ne nuo jos pa-
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¢ios, o nuo gyvybés funkcionavimo principy

paieskos. Ypac svarbu issiaiskinti visumos ir

dalies santykiy pobudj. Po to funkcionavimo
principus reikty jtraukti j evoliuciniy aiski-
nimy eksplanansa. Si metodologiné nuostata
néra kazkas i$ principo nauja, ji artima gerai
zinomam geologams aktualizmo principui,
ir panasu, kad ja, nors to gal ir pilnai nejsisa-
monindamas, naudojosi ir Darvinas.

Lekevic¢ius (1986) taip apibrézia visumos
ir dalies santykiy pobudj ekosistemose:

o Gyvybé yra funkcijy (ir valdymo) hierar-
chija, nusitesianti nuo pavieniy makro-
molekuliy funkcijy iki globalios funkcijos
- lokalaus medziagy ciklo bei jj lydincio
energijos srauto. Autorius pateikia tokj
paaiskinimg. Né vienas individas, né vie-
na rasis néra savarankiska funkcionavi-
mo poziiiriu, nes né viena jy negali ,,suk-
ti“ medziagy ciklo pati viena. Ir taip kaip
virusas yra gyvas tik $eimininke, taip ir
rasys yra gyvos tik ekosistemos (= me-
dziagy ciklo) sudétyje. Netgi taip vadina-
mi autotrofai néra savarankiski ilgalaikio
funkcionavimo kontekste. Cia autorius
lieka iStikimas ,rusiskajai“ paradigmai
ekologijoje. Kooperacijos elementy Le-
kevic¢ius atranda taip pat viduje populia-
cijos: santykiuose tarp patino ir patelés,
tarp tévy ir palikuoniy (kai kuriose ra-
$yse), tos pasios kolonijos, bandos, gau-
jos ar praido nariy. Komplementarumo,
taigi — konkurencijos redukcijos - esama
netgi tarp skirtingy genotipy polimorfi-
néje populiacijoje. Svarbu pabrézti ir tai,
kad ¢ia autorius valdymo sgvoka traktuo-
ja placiai: jo nuomone valdymo esmé yra
apribojimai, atsirandantys vienodo ran-
go struktiroms sgveikaujant tarpusavyje
(pasyvus valdymas populiacijose ir ben-
drijose sensu Novoseltsev), nors kitais
atvejais, pvz., daugialgs¢iame organizme,
$i saveika gali vykti dalyvaujant ir specia-
liai valdymui skirtiems organams.

o Visiems biologiniams valdymo mecha-
nizmams yra budingi jautrumo slenks-
Ciai, ir paprastai didziausi jie - virSor-
ganizminiuose lygmenyse. Sis teiginys
komentuojamas taip. Nei populiacija, nei
ekosistema negali bati traktuojami kaip
superorganizmai. Biologiné hierarchija,
kaip teigé dar A.Koestler 1967 m., turi
dviveidzio Jano bruozy: viena jo veido
pusé, nukreiptoji j aukStesnj lygmenj,
$vyti nuolankumu ir atsidavimu, gi kita,
nukreipta ,Zzemyn“ - tai tikro despoto,
i$pazjstancio tik savus tikslus, veidas. I$
to seka, kad visos biologinés struktiros,
jeinancios | lokalios ekosistemos sudétj,
pradedant nuo atskiry Igsteliy ir baigiant
rusimis, ir kooperuoja, ir konkuruoja
vienu metu. Gyvojoje gamtoje vertos dé-
mesio tik dvi pagrindinés jégos: “bioti-
né trauka’, arba kooperacija, ir “biotinis
atostiimis”, arba konkurencija. Sios jégos,
nors ir priesingos krypties, néra nesu-
taikomos, grei¢iau atvirksciai, jos tarsi
atsveria viena kitg, juy taikus sambivis
persmelkia visus organizacijos lygmenis.
Tokia i§ pirmo zvilgsnio komplikuota
situacija biologinéje hierarchijoje yra s3-
lygojama tuo, kad biologinis valdymas
yra ,leaky®, valdymo mechanizmams yra
budingi jautrumo slenksciai, didesni po-
puliacijos ir bendrijos atveju ir mazesni
atskiro organizmo atveju. Cia slenkséio
sgvokai suteikiama tokia pat prasmé kaip
ir sistemy teorijoje (Ashby, 1956). Leke-
vi¢ius, kaip ir Mesarovic et al. (1970),
valdymo slenkstj traktuoja kaip kompo-
nento laisve, kuri gali bati panaudota sa-
viems tikslams, nebutinai sutampantiems
su tais, kuriy siekia aukstesnysis lygmuo.
Taigi gyvybé pagal Lekevic¢iy - tai funk-

cijy ir valdymo hierarchija, nusitesianti nuo

makromolekuliy iki pat lokalaus medziagy
ciklo, nors slenks¢iai §ig hierarchijg ir daro
dinamigkesne, maziau sustabaréjusig. Sis

65



66

pozitris turi daug bendro ir gali bati kildi-
namas i$ sistemy teorijos. Labai panasia j Sia
sampratg yra idéstes 1985 m. ir Salthe, nors
$io autoriaus darbai Lekevic¢iui 1986 metais
ir nebuvo Zinomi.

Toliau Lekevic¢ius (1986) konstruoja savo
adaptyviy persitvarkymy modelj (18 pav.).
Tam tikru laiko momentu lokalaus medziagy
ciklo ir jj lydincio energijos srauto palaiky-
me dalyvauja tik dalis (X,) visy ekosistemo-
je egzistuojanciy elementariy (fermentiniy)
funkcijy. Kita dalis - tai mazai aktyvuotos
funkcijos, jos tano ikislenkstinése zono-
se, taigi vaidina tam tikrg vaidmenj atskiry
populiacijy ar individy funkcionavime. Dar
kita dalis egzistuoja zonoje X, - X (uZzstri-
chuota sritis), kuri yra ikislenkstiné indivi-
dualiy valdymo mechanizmy atzvilgiu.

Eilinj kartg salygoms pasikeitus, vienos
elementarios funkcijos optimumg praranda,
kitos jj atranda. Praradusiy optimuma struk-
tary aktyvumas slopinamas, o jj atradusiy
- skatinamas, tad pirmosios suyra ar kitaip
inhibuojamos (rodyklés, nukreiptos zemyn),
o antrosios, atvirksciai, multiplikuojamos,
taigi — suaktyvinamos (rodyklés, nukreiptos
j vir$y). Tokiu badu vyksta adaptyvaus po-
badzio peréjimai i$ vieny zony j kitas. Ele-

18 pav. Biocenocés momentinis (laiko) pjavis ir adaptyvis
peréjimai (rodyklés) i§ zonos j zona. Kiti paaiskinimai - tekste.
Prisilaikant Lekeviciaus (1986).
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mentarios funkcijos aktyvumas gali dideéti/

mazéti tokiais badais:

o Fermento koncentracija lasteléje auga/
mazéja;

o Mitozés budu didéja/krenta skaicius Ias-
teliy, nesandiy §j fermenta;

o Auga/mazéja genotipy, produkuojanciy
$j fermenta, daznis populiacijoje:

o Auga/mazéja pati populiacija.

Pirmi du budai Zinomi kaip individualas
mechanizmai, treciasis gali bati pavadintas
populiaciniu, o paskutinis - specifiniu eko-
loginéms bendrijoms prisitaikymo mecha-
nizmu. Pagal Lekevic¢iy, treciasis prisitaiky-
mo budas yra jmanomas tik genetinio poli-
morfizmo atveju, kai populiacijoje egzistuoja
preadaptuoti besikartojanc¢ioms salygoms
genotipai.

Taigi, pagal §j modelj, j adaptacijg ($iuo
atveju - homeostaze) sialoma ziaréti kaip j
procesg, kurio metu individai, populiacijos
ir i$tisos bendrijos gali priderinti savo opti-
mumus prie besikaitaliojan¢iy aplinkos sa-
lygy. Taciau tiek homeostazé (esminiy kin-
tamyjy stabilumas), tiek ir optimizavimas
(tam tikry biologinj aktyvuma nusakanciy
parametry maksimizavimas ar minimizavi-
mas) greiciau yra tik siekiamybé, nei realybé,
nes nespéjus prisiderinti prie vieny poky<iy
daznai jvyksta nauji ir t.t.

I$skirtiné $io modelio ypatybé yra ta, kad
jame numatytas egzistavimas ikislenkstinése
zonose nemazo skaiciaus rezerviniy struk-
tary ir funkcijy. | jas sialoma ziaréti kaip
i savotiskg atminties apie praeities jvykius
forma, uzslépta informacijg, kurios dalis
retsykiais “i$plaukia j pavirsiy” ir yra panau-
dojama, kai tie ar kiti praeityje vyke jvykiai
pasikartoja. Sis modelis taip pat prognozuo-
ja, kad populiacijose ir ekosistemose turéty
egzistuoti nemazas skai¢ius funkciniy analo-
gu, t.y. genotipy ir rasiy, kuriy vaidmuo po-
puliaciniy parametry ir medziagy ciklo pa-
rametry palaikymo atzvilgiu nesiskiria, bet
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temperatiiriniai bei kitokie abiotiniai opti-
mumai nesutampa. Todél, kaip besikaitalio-
ty abiotinés salygos, visada atsiranda tokios
struktiiros ir funkcijos, kurioms $ie poky¢iai
yra palankis.

Kiek kita situacija susidaro, kai abioti-
né aplinka palyginus sparciai keiciasi viena
kuria kryptimi (kaip kad, tarkim, klimato
kaitos atveju): pradzioje prisitaikymo laips-
nio kritimg, sukeltg tokio pokyc¢io, turéty
kompensuoti individualis mechanizmai, s3-
lygoms dar labiau pablogéjus populiacijose
turétume stebéti vyraujanciy genotipy kaita,
kol galy gale, $iy mechanizmy galimybéms
i$sisémus, turéty prasidéti vyraujanciy rasiy
kaita bei evoliuciniai procesai. Esminiy eko-
sistemos kintamyjy zymaus poky¢io ir rasiy
i$mirimo reikty laukti tik tuo atveju, jei evo-
liuciniai procesai nespéty paskui aplinkos
poky¢ius.

Sis modelis numato, kad prisitaikant prie
abiotiniy poky¢iy nei$vengiamai sukuriami
du ,traukos centrai“: pats abiotinis pokytis
ir biotiné apsuptis, reikalaujanti neprarasti
koadaptacijos. Reikalavimas bati ir adap-
tuotam, ir koadaptuotam, be abejo, mazina
gyvybés adaptyvumg. Stai kodél gyvybé ,,is-
rado“ valdymo slenkscius, ir $tai kodél vir-
$organizminiy lygmeny valdymas yra toks
»palaidas, su didesniais slenksciais, taigi
- silpnesne komponenty integracija ir ma-
Zesniais reikalavimais jy koadaptacijai. Gali-
ma manyti, kad ekosistemos pavirsty tikrais
superorganizmais tik tuo atveju, jei jas supty
visiskai stabili aplinka.

Prisitaikymo mechanizmai sudaro tokia
pat hierarchijg, kaip ir atitinkami organi-
zacijos lygmenys. Tai reiskia, jog kai dirba,
tarkim, biocenotiniai mechanizmai, kartu
turéty vykti ir fiziologiné adaptacija bei vy-
raujanciy genotipy kaita, atvirkscias teiginys
nebatinai teisingas. Individualas ir populia-
ciniai persitvarkymai téra priemonés subti-
lesniam bendrijos optimumo priderinimui

bei viena po kitos sekancios gynybos linijos
stresinio poveikio kelyje link ekosistemos es-
miniy kintamujy.

Lekevi¢ius (1986, 1997) aptaria ir
Conrado i$analizuotg adaptyvumo savoka.
Jo nuomone, adaptyvumas susideda i$ dviejy
komponenty - adaptacijos greicio ir plas-
tiSkumo riby. Pastarasis rodiklis apibadina
aplinkos salygu diapazong, kurio ribose pri-
sitaikymas yra i§ viso jmanomas. Individu-
aliy persitvarkymy greitj riboja daugiausia
makromolekuliy sintezés ir irimo bei mito-
zés greitis. Persitvarkymy spartg populiaci-
joje ir bendrijos lygmenyje riboja generaci-
jos laikas, o evoliucijos greitj — dar ir muta-
cijy bei rekombinacijy daznis. Individualas
mechanizmai todél patys greiciausi, evoliu-
ciniai - 1é¢iausi, o populiaciniai ir bioceno-
tiniai uzima tarping padétj. Tuo tarpu pagal
kitg adaptyvumo rodiklj, plastiskumo ribas,
vaizdas atvirkscias: ¢ia pirmauja evoliuciniai
mechanizmai, o individualas atsiduria pa-
skutinéje vietoje (19 pav).

Prie Konrado ir Lekevi¢iaus sampraty
neblogai dera ir idéjos, issakytos Silov (1988)
straipsnyje. Jis tvirtina, kad homeostazé ir
adaptyvumas néra vien individy bruozas
- analogiskos paskirties mechanizmai ba-
dingi ir populiacijoms bei ekologinéms ben-
drijoms. Evoliuciniai mechanizmai prideri-
na organizmus ir ekosistemas prie vidutiniy
aplinkos parametry reik§miy. Taciau egzis-
tuoja ir kiti mechanizmai, padedantys indi-
vidams, populiacijoms ir ekosistemoms pri-
sitaikyti prie aplinkos salygy kaitaliojimosi
apie vidutines reik§mes. Tai individualas (fi-
ziologiniai ir elgseniniai), populiaciniai (is-
naudojantys individy jvairove populiacijose)
ir biocenotiniai mechanizmai (i$naudojantys
rusiy jvairove). Sglygoms kaitaliojantis, $iuo-
se organizacijos lygmenyse vyksta atitinkami
kompensatorinio pobudzio persitvarkymai,
kurie ir lemia homeostaze ir adaptacija.
Pagrindiné visy $iy mechanizmy paskirtis
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Prisirtaikymo Prisirtaikymo
greitis ribos
Didelis ADAPTACINIAI MECHANIZMAI Siauros

1. Individualds (fiziologiniai, elgseniniai ir pan.)

2. Populiaciniai (natdrali atranka arba vyraujanciy

genotipy kaita)

3. Biocenotiniai (vyraujanéiy rasiy kaita)

4. Genetiniai arba evoliuciniai (genetinis kintamumas,

lydimas natdralios atrankos)
Mazas Placios

19 pav. Adaptacijos mechanizmy palyginamoji analizé. Vieni mechanizmai spartus, taciau jy déka prisitaikoma tik siaurose aplin-
kos salygy ribose, kiti - atvirksciai, [étaeigiai, taciau jy galimybés praktiskai beribés. Prisilaikant Lekeviciaus (1997).

- priderinti individy ir populiacijy funkcijas
prie aplinkos salygu, taip pat padaryti eko-
sisteminj medziagy cikla kuo maziau pri-
klausomg nuo aplinkos uzgaidy.

6.3. Apibendrinimas

Mokslinés teorijos yra konstruojamos
dviem budais: arba naudojantis induktyvia,
arba deduktyvia argumentacijomis. Pirmu
atveju pradine medziaga tarnauja empiriniai
faktai, o teorija téra tik ty fakty apibendri-
nimas. Antru atveju viskas yra kiek sudétin-
giau: mes paprastai zinome kazkokius faktus
ir tuos faktus apibendrinancias sampratas,
taciau jos dél vienokiy ar kitokiy priezas¢iy
misy nepatenkina, tad mes iskeliame nauja,
daznai - apriorine hipoteze, taigi tiesiogiai
nesekancig i$ jau Zinomy ar dazniausiai ap-
tarinéjamy fakty. Mes tarsi atlieckame ekspe-
rimentg mintyse: o kas baty, jeigu...Paprastai
tikrinama empiri$kai ne pati hipotezé, nes ji
bina pernelyg abstrakti, bet konkretts i$ hi-
potezés dedukuotini numatymai apie kur kas
konkretesnius dalykus. Jei $ios prognozés lai-
kui bégant pasitvirtina, kartu patvirtinama
ir pradiné hipotezé. Sia, deduktyvia, argu-
mentacija konstruodami teorijas naudojasi
daugiausia fizikai, biologijoje ji anaiptol néra

tokia populiari. Tai $iek tiek kurioziska, nes
mokslo istorikams prie$ kelis desimtmecius
pavyko issiaigkinti, kad ir Darvino gamtinés
atrankos teorija buvo kuriama, prie$ingai nei
teigé pats autorius, naudojantis daugiau de-
duktyviu, nei induktyviu metodu.

Manau, skaitytojui yra akivaizdu, kad
BAT karéjai taip pat naudojosi daugiau de-
duktyvia, nei induktyvia argumentacija. Tai-
gi neverta jy klausti, kokiais faktais jie rémé-
si kurdami savo teorines doktrinas, deduk-
tyvaus metodo kontekste tai néra esminis
dalykas. Kur kas racionaliau zvilgteréti j i§
ju teorijy dedukuotinas i§vadas, konkrecius
numatymus. Juos ir jvertinti, ir patikrinti
lengviau.

Cia a3 pateiksiu dalj ty numatymy, kurie,
kiek a$ suprantu, daugmaz vienareik§miskai
seka i$ jvairiy BAT versijy ir kuriuos turbut
yra jmanoma empiri$kai falsifikuoti arti-
miausiu metu. Be abejo, $is sarasas yra gero-
kai nepilnas, ypac evoliucijos srityje.

1. Conrad (1986), Novoselcev (1978), Leke-
vicius (1986), Silov (1988) and Gregorius
(1996): nesant aplinkos salygy kaitalioji-
mosi (cirkadinio, sezoninio ar atsitikti-
nio), turi i$nykti ir jo palaikoma strukti-
ry - fermenty, genotipy, rasiy- jvairové.
Turima omeny rasiy jvairové gildijose.

2. Conrad (1986), Novoselcev (1978), Le-
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kevi¢ius (1986), Silov (1988), Gregorius
(1996): $ios struktiros (zr. 1 numatyma)
diferencinés multiplikacijos badu turé-
ty stabilizuoti laiko ir erdvés atzvilgiu
atitinkamy biosistemy funkcinius rodi-
klius/esminius kintamuosius.

3. Lekevic¢ius (1986) and Gregorius (1996):
visose ikislenkstinése zonose (Fig. 1)
greta struktiry, kurios “skirtos” ekosis-
temos esminiy kintamyjy palaikymui,
turéty egzistuoti, nors (pagal apibrézima)
ir mazai aktyvioje busenoje, struktiros,
kurios yra besalygiskai Zalingos auks¢iau
esanc¢iam lygmeniui. Labiausiai tikétinas
egoistiniy (,,selfish®) gamety, individy ir
rasiy egzistavimas.

4. Lekevicius (1986, 2002): tokie egoistiniai
pozymiai turi tendencijg kauptis evoliu-
cijos eigoje, o tai turéjo i$Saukti stipriy
konkurenty ir superkonkurenty (sensu
Lekevic¢ius) pasirodyma bei ekspansija.

5. Conrad (1983), Lekevicius (1986): prie
cirkadinio aplinkos salygy kaitaliojimosi
gildija, sudaryta i$§ organizmy su genera-
cijos laiku, matuojamu minutémis, turéty
prisitaikyti panaudodama visus negene-
tinio prisitaikymo budus; kai generacijos
laikas vir$ija vieng dvi valandas, telieka
tik viena galimybé - individualis mecha-
nizmai. Struktiry/atsaky jvairové abiem
atvejais neturéty Zymiai skirtis.

6. Conrad (1983), Lekevi¢ius (1986): prie
sezoninio aplinkos salygy kaitaliojimosi
gildija, sudaryta i§ organizmy su gene-
racijos laiku, ne didesniu kaip vienas du
meénesiai, turéty prisitaikyti panaudoda-
ma visus negenetinio prisitaikymo bia-
dus; jei $i salyga netenkinama, lieka tik
individualts mechanizmai. Struktary/at-
saky jvairové abiem atvejais neturéty zy-
miai skirtis.

7. Conrad (1983), Lekevicius (1986): ma-
Ziausiu adaptyvumu turi pasizymeéti ben-
drijos, egzistuojancios palyginus stabilio-

je laiko ir erdveés pozitriais aplinkoje, taip
pat tos, kuriose rasys yra labiau speciali-
zuotos, o bendrijos - integruotos.

8. Novoselcev (1978), Lekevicius (1986): s3-
lygoms blogéjant tolygiai ir taip staigiai,
kad evoliuciniai mechanizmai nespéja
paskui juos (tikriausiai tg mes ir stebime
dabartinés klimato kaitos atveju), labiau-
siai tikétina tokia jvykiy seka — po indivi-
dualiy atsaky turétume stebéti genotipy
daznio pokyc¢ius polimorfinése populia-
cijose, dar véliau - vyraujanciy rasiy kaitg
(sukcesija), ir tik pastaryjy mechanizmy
galimybéms is$sisémus — zenkly ekosiste-
mos esminiy kintamyjy pokytj.

9. Lekevitius (1986, 2002) Silov (1988): su
gyvybés atsiradimu Zeméje turéjo at-
sirasti ir pirmieji medziagy ciklai. Kur
ateityje beatrastume gyvybe, labiausiai
tikétina, kad ji bus jgijusi medziagy ciklo
pavidalg.

10. Lekevicius (1986, 2002): ekosistemoms
turi bati badinga funkciné konvergen-
cija, ty. medziagy cikly ir produkcijos
(energijos) piramidziy supanaséjimas.
Jis paaiS$kinamas egzistavimu invarianti-
nio pobudzio apribojimy, kurie atsiran-
da vykstant ekosistemy saviorganizacijai
(evoliucijai ir sukcesijai).

Mano supratimu, $ie numatymai, nors ir
gauti dedukciniu badu, neblogai dera su tais
empiriniais apibendrinimais, kuriuos padaré
ekologinés fiziologijos, ekologinés genetikos
ir bendrijy ekologijos specialistai (Zr. me-
dziaga 3-5 skyriuose). Siy apibendrinimy at-
zvilgiu BAT greiciausiai atliks apjungimo ir
papildymo, taip pat (reikia tikétis) euristing
funkcijas.

Antra vertus, reikia pripazinti, kad ta pa-
zitry sistema, kurig a$ $ioje savo publikaci-
joje vadinau bendraja adaptacijos teorija vis
tik $iandien negali buti laikoma kaip vientisa
ir tuo labiau uzbaigta konstrukcija, tinkanti
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naudojimui be visapusiskos kritinés anali-
zés. Buty idealus atvejas, jei jos privalumus ir
trakumus i$ryskinty platus specialisty ratas:
fiziologai, ekologai, evoliucionistai, sistemy
teorijos specialistai. Ir a§ rekomenduodiau
$iy sri¢iy specialistams susidométi BAT tik
todél, kad, deja, jai pakaitalo ar netgi analogo
$iuo metu nesama.

7. Ekosistemy prisitaikymo prie
klimato kaitos galimybés

7.1. Ekology poziiris i klimato
kaitos padarinius

Naujyjy amziy zmonés i§ pagrindy pa-
keité biosfera. Zeméje néra juros, ezero,
upés nei misko masyvo, kuriuose nesijausty
antropogeninis poveikis. Ten, kur nezengé
zmogaus koja, pabuvojo jo veiklos produktai
- ter$alai. Kai kuriose biosferos vietose ter-
$aly susikaupé tiek, kad iskilo realus pavojus
$iy rajony gyvybei apskritai. Pavojy kelia ne
tik cheminés medziagos, bet ir fiziné ,tarsa“
pavyzdziui, klimato kaita. Zus ar prisitaikys
gamta? Tai anaiptol ne retorinis klausimas, o
grei¢iau akistata su tikrove, kuri jau beldziasi
i masy duris.

Klimato kaitos problema neblogai Zi-
noma biologams, tad priminsiu tik kai ku-
riuos duomenis, daugiausia tuos, kurie buvo
paskelbti gerai Zinomoje Contribution of
Working Group II to the Third Assessment
Report of the Intergovernmental Panel on
Climate Change (McCarthy et al.,, 2001; to-
liau $j dokumentg a$ sutrumpintai vadinsiu
TAR - Third Assessment Report; 7r. taip pat
$ia ataskaitg papildantj straipsnj - Gitay et
al., 2002). Prie Sios ataskaitos dirbo didelis
mokslininky kolektyvas i jvairiy $aliy, buvo
apibendrinta medziaga i§ keliy takstanciy
publikacijy.

TAR prognozuoja, kad vidutiné globali
temperattira 2100 metais gali virsyti uzfik-
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suotg 1990 metais 1,4 - 5,8°C. Sausumoje
temperatiros pokytis bus didesnis, nei van-
denynuose, aukstesnése platumose — dides-
nis, nei atograzose. Pasikeis ne tik vidutiné
temperattra, bet ir jos kintamumas - grei-
Ciausiai iSaugs paros, sezoniniy ir daugiame-
¢iy svyravimy amplitudé. Atsilimas greiciau-
siai sukels krituliy pagauséjima bei padidins
krituliy kiekio kintamuma laike ir erdvéje.

Tai gana Zymus pokyd¢iai, ir jie negali
neturéti padariniy ekosistemoms. Sie pada-
riniai juntami, ataskaitos rengéjy nuomone,
jau dabar (McCarthy et al., 2001, zr. taip
pat McCarty, 2001; Root et al., 2003; Jump,
Penuelas, 2005; Parmesan, 2006). Savo apz-
valgoje Parmesan (2006) raso, kad daugiau
nei pusé i$ tirty 1598 augaly ir gyvany rasiy
pakeité savo fenologija ir/ar arealg per pas-
taruosius 20-140 mety, ir $ie pokyciai buvo
kaip tik tokie, kokiy ir reikéjo laukti turint
omeny metereologinius duomenis. Feno-
loginiu atsaku buvo pavasarinio aktyvumo
paankstéjimas vidutini$kai 2,3 dienomis/10
mety. Ypa¢ daug medziagos sukaupta apie
pauksciy migracinio kalendoriaus pokycius
per pastaruosius keliasdesimt mety - Zr. pvz.,
Parmesan, 2006; taip pat Zalakevi¢iaus ir
Zalakevicitités (2001) apzvalga apie Lietuvos
pauksciy fenologinius poky¢ius.

Nors ne visur vienodai, daugelyje Zemy-
ny stebimas augaly ir guvuny arealy slinki-
mas paskui klimato zonas. Siauriniame pus-
rutulyje arealy ribos slenka $iaurés kryptimi
vidutini$kai 6,1 km/ 10 mety greiciu, o kalny
vir$aniy link - vidutiniskai 6,1 m/10 mety
(Parmesan, 2006). Pagal UNEP (United Na-
tions Environment Programme) paskelbtus
duomenis, $iame amziuje laukiama tokiy
globaliy pokyc¢iy:

e Gali 85% sumazéti plotas, uzimamas
$lapZemiy;

e Dél nesugebéjimo pakankamai greitai
plisti (ir taip palikti nepalankig klimato
zong) bei padidésiancio gaisringumo
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misky uzimamamas plotas grei¢iausiai
stipriai sumazeés;

e Stipriai sumazés alpiniy, ypa¢ aukstikal-
niy, augaly bei gyviny jvairové;

o Taigos miskai pasistimés bent kelis $im-
tus km. Siaurés kryptimi, o tundra beveik
iSnyks, nes neturés kur slinktis;

e Amzinasis jSalas dabartinéje tundros zo-
noje grei¢iausiai iSnyks ir is$auks zenkly
anglies dioksido koncentracijos atmosfe-
roje padidéjima, kas dar labiau sukompli-
kuos klimata;

e Stipriai prasiplés dykumy uzimami plotai
savanos bei kity zolyny (grasslands) sgs-
kaita;

e Tikeétinas beveik visiSkas koraliniy rify
iSnykimas.

Vaizdas toks, tarsi Zeme virto milZinisku
termogradientiniu jtaisu (zr. 3 pav.), kuris
yra $ildomas vis intensyviau ir intensyviau,
tad jprasta kiekvienai rasiai vidutiné tem-
peratira slenka link $altojo galo (Zemés
poliaus), o paskui jg bando sekti ir organiz-
mai. Tiesa, skirtingai nuo termogradientinio
lovio, pripildyto vandens, Zemés sausuma
dél gausybés geografiniy barjery néra tokia
palanki migravimui terpé.

Antra vertus, tyréjai pastebi, jog kai ku-
riose rasyse nesimato jokiy poky¢iy, kuriuos
galima buty susieti su klimato kaita. Taciau
esama nemazai rasiy, kurios patiria su tem-
peraturos augimu tiesiogiai ar netiesiogiai
susietg stresa, ir jy populiacijos sparéiai ma-
zéja. Pavyzdziui, yra manoma (zr. McCarthy
et al., 2001; Parmesan, 2006), kad batent kli-
mato kaitos veikiami i$nyko mazdaug 16%
koraliniy rify. Betarpiska priezastis, specia-
listy nuomone - epizodai, kai pernelyg ilgai
issilaiko nejprastai auksta vandens tempera-
tira. Yra duomeny, liudijanciy apie tai, kad
klimato kaita prisidéjo prie visisko i$nykimo
kai kuriy varliagyviy rasiy, gyvenanciy ato-
grazy zonos kalnuose, nors kas buvo betar-

piska to priezastimi, kol kas neaisku. Tac¢iau
sutariama dél to, kad i$nykimo atvejy ateityje
reikty tikétis vis dazniau.

Taigi, kaip galima spresti i§ TAR ir kity
ekology paskelbty apzvalgy, organizmai
i klimato kaita kol kas reaguoja dvejopai:
vyksta fenologijos priderinimas prie pasi-
keitusiy salygy in situ ir migracija paskui kli-
mato zonas. Taciau autoriai vis tik atiduoda
pirmenybe migracijai kaip veiksmingesniam
mechanizmui. Susidaro netgi jspuadis, kad
augalams ir gyviinams tai yra vienintelé
iSeitis i$ susidariusios padéties. Tac¢iau TAR
konstatuoja, kad dauguma pasaulio ekosiste-
my vargu ar prisitaikys prie klimato kaitos
be Zenkliy nuostoliy, nes: klimato atsilimas
vyksta daug sparciau, nei prieSistorinéje
praeityje vyke klimato pokyciai (1); Zmoniy
veikla gerokai nuniokojo gamtines pasau-
lio bendrijas, sumazino biojvairove, o §i yra
buatina prisitaikymo salyga (2); atmosferos,
oro ir vandens tarsa sukelia papildomus stre-
sus, kas dar labiau apsunkina adaptacija (3).
Manoma, kad dauguma augaly rasiy tiesiog
nesugebés migruoti poliy link tokiu greiciu,
kokiu judés klimato zonos (4). Sig migracija
be to labai apsunkins buveiniy fragmentaci-
ja: gamtines ekosistemas Zzmonés yra suskal-
de i daugybe “saleliy”, atskirty viena nuo ki-
tos sunkai jveikiamais barjerais - tvoromis,
dirbamais laukais, gyvenvietémis.

Esama dviejy poziariy j organizmy ir
ekosistemy judéjimo pobudj: pagal vieng i$
pozitriy, kuris TAR dokumente vadinamas
ekosistemy slinkimo paradigma, ekosiste-
mos judés poliy ir kalny vir$aniy link kaip
vieningas frontas. Pagal kita, slinks ne istisos
ekosistemos, bet pavienés rasys, todél naujos
ekosistemos gerokai skirsis savo rasine su-
détimi nuo dabartiniy. Tai ekosistemy mo-
difikavimo paradigma. TAR autoriai labiau
simpatizuoja antrajai hipotezei. Jy nuomone,
skirtingos rasys skirtingai reaguoja j tempe-
ratiros kaitg, ta patvirtina ir gausi empiriné
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medziaga, ypac¢ eksperimentiniai duomenys.
Be to, pagal juos, esama ir nenuginc¢ijamy
paleontologiniy jrodymy, liudijanciy, kad
i praeityje buvusius klimato pokycius eko-
sistemos taip pat nereagavo kaip nedalomas
vienetas. Turima omeny paskutinio apledé-
jimo ir po jo sekusio atsilimo poveikis bio-
geografiniam augalijos ir gyvinijos pasis-
kirstymui (Overpeck et al., 1992). Ir vis tik
modeliuotojai ir toliau naudojasi daugiausia
“ekosistemy slinkimo* pozitiriu, nes $is neke-
lia tokiy dideliy reikalavimy duomeny bazei,
taigi yra kur kas paprastesnis uz “ekosistemy
modifikavimo” pozitrj.

7.2. Prisitaikymas prie klimato
atSilimo BAT kontekste

Pagrindinis skirtumas tarp tik ka apra-
$yto tradicinio, paremto nusistovéjusiomis
ekologijoje sampratomis, pozitrio j ekosiste-
my prisitaikyma prie vis $iltéjancio klimato
ir to pozitrio, kurj bando ginti BAT atstovai
yra toks: pastarieji teigia, kad sékmingas pri-
sitaikymas reiskia visy pirma iSgyvenimga ir
dauginimasi salygoms pasikeitus, o i$gyveni-
mas ir dauginimasis néra atskiro organizmo
ar netgi atskiros rusies funkcija, savybé; or-
ganizmai néra savarankiski funkciniu pozit-
riu, todél net jei atskiras organizmas ir prisi-
taiko fiziologiniy ar elgseniniy reakcijy déka,
jis ilgai negalés egzistuoti be rysio su kitais
organizmais. Sutinkamai su bendraja adap-
tacijos teorija, prisitaikymo reikalauja ne tik
pavieniai organizmai, bet ir populiacijos bei
ekosistemos/ekologinés bendrijos. Tam $ios
turi specifinius instrumentus - polimorfiz-
mg bei rasiy jvairove.

ZodZiu, prisitaikymas, kaip taisykle, yra
kolektyvo (bent keliy gentainiy, tarp kuriy
turi buati patelés ir patinai, bent keliy rasiy,
tarp kuriy turi buti gamintantys organing
medziagg bei ja skaidantys) bruozas. Dél tos
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pacios priezasties prisitaikymo metu visada
susidaro du, o ne vienas, ,traukos centrai®:
pats abiotinis veiksnys ($iuo atveju - tempe-
ratara) ir biotiné aplinka, verc¢ianti koadap-
tuotis. Tradici$kame ekologiniame pozitryje
BAT atstovai visy pirma ir pasigenda giles-
nio pozitrio j koadaptacijos problemg. Ka-
dangi dabartiné ekologija gana mazai domisi
»biotinés traukos® (sensu Lekevicius) jégo-
mis, beveik visg savo démesj skirdama ne-
gatyviems santykiams tarp organizmy, ,,bi-
otiniam atostamiui®, visai suprantama, kodél
klimato kaitos padarinius modeliuojantys
ekologai taip pat apeina koadaptacijos klau-
sima arba jai skiria nepelnytai menka vieta.
Todél kai ,ekosistemy modifikavimo*
paradigmos $alininkai tvirtina, jog kiekviena
rasis slinks poliy ir kalny vir$aniy link sava-
rankiskai, su tuo vargu ar galima be islygy
sutikti. Koadaptacija BAT kontekste reikty
suprasti kaip rasies prisitaikymg prie betar-
piskos biotinés apsupties: mitybos $altiniy,
konkurenty bei ja eksploatuojanciy rasiy.
Sis prisitaikymas - tai rusies evoliucinés pra-
eities produktas, todél turbut esama pagrin-
do (zr. 4 sk.) galvoti, kad jos genofonde yra
sukaupta adaptyvaus pobudzio informacija,
ir gana detali, apie $ig apsuptj. Rasis gali pa-
bégti nuo jprastos jai biotinés apsupties ir jsi-
kurti uz simty kilometry - tokiy pavyzdziy
galime atrasti, ir nemazai, ta¢iau tokiais atve-
jais tikriausiai rasis neiSvengiamai budavo
priversta mazesniu ar didesniu laipsniu re-
organizuoti savo genofonda. Sj karta - taip,
kad jis atitikty naujg bioting apsuptj. Toks
reorganizavimas tikriausiai ne visada buda-
Vo paprastas, ypac kai prie biotiniy skirtumy
prisidédavo ir klimatiniai - atranka turédavo
vykti pagal daugybe parametry vienu metu.
Zodziu, skirtingai nei TAR autoriai, BAT at-
stovai linke galvoti, kad daznai koadaptacija
gali tapti kur kas rimtesniu iSbandymu, nei
tie geografiniai barjerai, kurie gali tykoti ra-
sies kelyje link palankesnés klimato zonos.



GYVOSIOS GAMTOS ADAPTYVUMAS

Aigku, galima lengvai jsivaizduoti ir kit
scenarijy, kai rasis juda poliy link kartu su
savo biotine apsuptimi, taciau tai baty grj-
zimas prie ,ekosistemy slinkimo“ modelio,
o §is, kaip minéta, nekelia pasitikéjimo TAR
autoriams.

Koadaptacija gali buti prarandama ir in
situ, ne tik migruojant. Visai palyginus nese-
niai iSaiskéjo, kad skirtingos tos pacios eko-
sistemos rasys skirtingai reaguoja j klimato
poky¢ius, ir dél to nusistovéjes tarprisinis
balansas gali buti lengvai pazeistas. Pavyz-
dziui, prie$ keliasdesimt mety Olandijoje
azuolo, jy lapais mintancio Ziemsprindzio ir
$io vabzdzio viksrais mintancios didziosios
zylés gyvenimo ciklai buvo suderinti laike,
ko nepasakysi apie dabarting situacija, ir
greiciausiai kaltas cia klimato pokytis. Di-
ferenciniy reakcijy j klimato kaitg rezultatas
yra toks: gzuolo sulapojimas paskutiniais
metais jvyksta mazdaug 5 dienom véliau, nei
i$sirita ziemsprindzio vik$rai (taip §i rasis
sureagavo i klimato pasiltéjima), taigi jie lie-
ka be savo pagrindinio maisto $altinio; tuo
tarpu zyliy jaunikliai i$sirita praéjus savaitei
po vikéry biomasés maksimumo (zylés savo
fenologijos beveik nepakeité per pastaruo-
sius keliasdesimt mety) - ir vél akivaizdus
neatitikimas (Visser, Both 2005, zr. taip pat
Root et al., 2003). Visser ir Both prognozuo-
ja, kad zylés gali atstatyti prarasta koadap-
tacijg, bet tik mikroevoliucijos keliu, ir tai
yra jmanoma tik tuo atveju, jei zyliy popu-
liacijose esama preadaptuoty ankstesniam
reprodukavimosi sezonui genotipy. Jei tokiy
genotipy néra, nuo i$mirimo ar Zymaus po-
puliacijos sumazéjimo gali gelbéti tik naujy
genotipy imigracija, tarkim, i$ pietinés are-
alo dalies, arba genetinis kintamumas. Pas-
tarasis atvejas, aiSku, maziau tikétinas. Pana-
$us reiskinys, kurj autoriai vadina mitybiniy
rys$iy i$siderinimu, pastebétas ir kai kuriose
kitose mitybos grandinése. Pvz., M.Winder
ir D.E.Schindler 2004 m. paskelbtame darbe

pranesa, kad netgi fitoplanktono ir jais min-
tancio zooplanktono gausumo pikai ezeruo-
se i§sibalansavo pastaraisiais deSimtmeciais,
ir grei¢iausiai tai taip pat klimato kaitos su-
keltas padarinys. Visser ir Both neabejoja,
kad tai tik pradzia, su laiku mes i$girsime dar
ne vieng prane$img apie panasius koadapta-
cijos praradimus.

Sie pavyzdziai neblogai iliustruoja daznai
BAT autoriy kartojama mintj apie du ,trau-
kos centrus®. Butinybé biti ne tik adaptuo-
tam, bet dar ir koadaptuotam - tai papildomi
apribojimai, o tai reiskia, kad individams ir
rusims prisitaikant prie klimato kaitos neis-
vengiamai jsijungs ,biotinés traukos® jégos,
ir jos tikrai létins adaptacijos greitj.

Kai BAT atstovai akcentuoja koadaptaci-
jos problemag, jie turi omeny ne tik dvinares
ar trinares sistemas, kalba eina apie butinybe
prisitaikyti iStisoms ekologinéms bendri-
joms. Jokie augalai, jokie gyviinai nesugebés
prisitaikyti prie klimato kaitos nedalyvaujant
skaidytojams, kuriy dauguma, kaip Zinia
- mikroorganizmai. Siems TAR autoriai aps-
kritai neskiria jokio démesio. Kaip savo 1998
m. straipsnyje pabrézia D.M.Wilkinson,
gyvybés ilgalaikio funkcionavimo pozitriu
skaidytojai yra nusipeln¢ ne mazesnio susi-
doméjimo, nei fotosintetikai, ta¢iau daugu-
ma ekology mano kitaip. Todél TAR doku-
mente nerasite bandymy atsakyti  klausima,
o kaipgi bus su lokaliais ciklais: ar juos or-
ganizmai migruodami poliy link ,,temps® su
savimi, ar paliks ,,gimtinéje. Gerai zinoma,
kad cheminiu poZiariu medziagy ciklai $iau-
réje ir pietuose, rytuose ir vakaruose nesiski-
ria (zr.,pvz., Lekevi¢ius, 2002), tadiau, antra
vertus, juos ,,sukti gali tik tam tikri, ne atsi-
tiktiniu badu suburti j krava rasiy deriniai.
Visai galimas dalykas, TAR autoriai nekvarsi-
ja sau galvos dél mikroorganizmy todél, kad
$iy rasys, kaip yra jprasta galvoti, laikomos
kosmopolitais, neturinciais apibrézty arealy.
Be to, jos dar ir evoliuci$kai plastiskos, tad
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prie bet kokiy poky¢iy lengvai prisitaiko. Gal
ir taip, bet, kaip ten bebuty, palikti mikro-
organizmy ir jy déka varinéjamy medziagy
cikly klausimg neaptarus, neprideréjo, ypac
tokiame rimtame dokumente, kaip TAR.

Ar tas faktas, jog gyvybé negali iSsiversti
be mikroorganizmy ir medziagy ciklo BAT
autoriams reiskia, kad ,ekosistemy slinki-
mo" paradigma yra labiau priimtina, nei jos
alternatyva? Vargu. Ekosistemos néra super-
organizmai, sudaryti i§ rasiy, kurios arba
prisitaiko ir i§gyvena visos, arba né viena.
Rasys bandys judéti palankesnio joms kli-
mato kryptimi savarankiskai. Kitas reikalas,
kad jos naujoje geografinéje vietovéje beveik
nei$vengiamai susidurs su biotinio pobudzio
apribojimais. Antra vertus, nors kiekvienai
geografinei vietovei budingi (kad ir nedideli)
rasinés sudéties ypatumai, kaip Zinia, ekosis-
temoms yra budinga ir funkciné konvergen-
cija (zr. Lekevicius, 2002): medziagy cikly ir
produkcijos (energijos) piramidziy supana-
$éjimas bei egzistavimas daugybés ekologi-
niy ekvivalenty, t.y. raisiy, kurios skirtingose
lokaliose ekosistemose uzima labai panasias
nisas, taigi jy poreikiai yra panasus. Kai rasis
migruoja ir atsiduria svetimoje jai biotinéje
apsuptyje, tai jokiu badu nereiskia, jog ji ¢ia
neturés kur jsiterpti, ypac jei naujojoje ben-
drijoje esama laisvy ni$y (nepanaudojamy ar
tik i$ dalies panaudojamy istekliy).

Tilman ir Lehman (2001) pateikia gana
svarius empirinius ir teorinius argumentus,
verciancius galvoti, kad tarsa, pasiltéjimas ir
buveiniy likvidavimas ne tik mazina rasiy
jvairove, bet ir sukuria daugybe laisvy nisy,
kurias ateity gal okupuos vietinés rasys ar
imigravusios svetimos.

Kuo ekosistemos rasys yra stipriau inte-
gruotos, kitaip tariant, kuo ekosistema yra
panadesné j superorganizma, tuo grieZtes-
ni biotiniai apribojimai joje egzistuoja, tad
krastutiniu atveju (kurj galima tik teoriskai
aptarti, bet ne aptikti gamtoje) i aplinkos su-
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kelta stresg tokia ekosistema turéty reaguoti
kaip viena visuma - arba ji islieka, arba ziista
visa. Todél sunku, pavyzdziui, jsivaizduoti
koraliniy rify ekosistemos judéjima poliy
link pagal modifikacinj modelj, $is kur kas
labiau tikty prognozuoti judéjimg tokiy “i$-
skydusiy” ekosistemy kaip Siaurés ar Baltijos
jaros ekosistemos. Taciau net ir Siose ekosis-
temose egzistuoja ir medziagy ciklai, ir eko-
loginés piramidés bei mitybiniai tinklai - tai
nustatytas faktas, o tai reiskia, jog jose esama
ir biotinio pobudzio apribojimy, ver¢ianciy
rasis koadaptuotis. Apibendrinant galima
teigti, kad ,ekosistemy modifikavimo“ mo-
delis vargu ar gali bati laikomas teisingu
grynam pavidale, jj turbat reikty papildyti
kai kuriais teiginiais i§ ,ekosistemy slinki-
mo*“ modelio. Kokiais? Turbat gan i§samy
atsakymyg j §j klausimag yra pateikusi BAT (Zr.
6 sk.). Apibendrinant galima pazymeéti, kad
priklausomai nuo integracijos laipsnio, vie-
noms ekosistemoms labiau tikty vienas mo-
delis, kitoms - kitas, tad logika “arba tas, arba
anas“ — o butent ji dazniausiai ir naudojama
- bet kuriuo atveju nepasiteisina, kiekvienas
i$ modeliy uzgriebia tik dalj tiesos.

Kas dél migracijos poliy link galimybés,
tai pagal §j pozymj (sugebéjima plisti) augaly
ir gyvany rasys, kaip Zinia, gerokai skiriasi
tarpusavyje. Visai tikétina, kad ir daugelio
populiacijy viduje esama polimorfizmo pa-
gal §j pozymj. Jeigu taip, tai klimato kaita ne-
iSvengiamai turi lydéti ne tik selektyvi rasiy
reakcija j temperataros poky¢ius, bet ir pa-
didéjes atrankos pagal sugebéjimg migruoti
spaudimas bei jo nulemta gana greita mikro-
evoliucija. Jos greitj apspres polimorfizmo
lygis, tinkamy genotipy daznis ir, aisku, ats-
kiroms rasims buadingas generacijos laikas. A
priori galima galvoti, kad butent generacijos
laikas taps pagrindiniu veiksniu, limituojan-
¢iu sumedéjusiy augaly populiacijy geneti-
nés struktiros persitvarkymus, taigi - ir jy
sugebéjima migruoti. Tuo tarpu tikimybé,
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kad mazai judrios augaly ir gyviiny populia-
cijos padidins savo migracinius sugebéjimus
paveldimo kintamumo keliu dar pries§ joms
iSnykstant, yra beveik nuliné, $i iSvada per-
$asi sugretinus realius klimato kaitos tempus
su potencialiais genetinés adaptacijos (evo-
liucijos) greiciais. Tiesa, genetikai gerai Zino,
kad pablogéjus aplinkos salygoms ir ypac
streso atveju, daznai jsijungia kazkokie vidi-
niai mechanizmai, generuojantys padidéjusj
kombinacinj kintamumg ir/ar papildoma
spontaninj mutabilumg, ta¢iau sunku pasa-
kyti, kiek $is reiskinys yra paplites gamtoje,
ir koks jo galimas vaidmuo mikro- ir makro-
evoliucijoje.

Ar tie keli °C papildomos $ilumos per
$imtmetj yra daug, ar mazai prisitaikymo
kontekste? Atsakymas galéty buti tik toks:
zitrint kam. Gamtinés ekosistemos savo dis-
pozicijoje turi individualius, populiacinius
ir biocenotinius prisitaikymo prie aplinkos
poky¢iy biudus, kurie suteikia bendrijoms
didziulj adaptyvuma. Tad tvirtinti, jog gy-
vybei gresia rimtas pavojus, vargu ar galima.
Bent dalis gamintojy ir skaidytojy tikrai is-
liks, medziagy ciklai, kaip labiausiai uzbufe-
rinti gyvybés parametrai, isliks taip pat, nors
vargu ar kas imtysi garantuoti, jog nekris
ekosistemy pirminé produkcija ar suminé
biomasé. Tas scenarijus, kurj aprasé Cope-
land, eksperimentaves su jariniu mikrokos-
mu (jo prisitaikymas prie 6 kartus mazesnio
nei jprastas apsvietimo - Zr. 5.2. sk.), taip pat
tikétinas. Jeigu taip ar panasiai bus ir klima-
to kaitos atveju, 2lamziuje tikétini radikalts
rusinés sudéties pasikeitimai, ypa¢ sausumos
ekosistemose.

Reikia pazyméti ir kita svarby aspekta.
Tie prognozuojami keli °C vir$ temperatari-
nio vidurkio tikriausiai nepridarys tiek daug
bédy jau vien todél, kad daznoje populiacijo-
je esama genetinés jvairovés pagal reakcija
temperatiirg. Pvz., kaip parodé Carvalho bei
Lekevic¢iaus su bendradarbiais prie§ mazdaug

du desimtmecius atlikti datnijy temperatari-

niy optimumy tyrimai, vienoje populiacijoje

galima aptikti genotipus, kuriy optimumai
skiriasi 5-8 °C. Vieni genotipai vyrauja va-
saros pabaigoje, ir visai kiti — pavasarj. Pa-
nadi padétis yra, kaip aiSkéja i$ literatiros,
susidariusi ir daugelyje kity rasiy. Tad mes
galime tikeétis ateityje tiesiog ,,Silumameégiy®
genotipy daznio augimo daugelyje rasiy. Tai
ir garantuos rasims prisitaikyma prie klima-
to poky¢iy. Taciau kur kas didesnj susiri-
pinima nei vidutinés temperatiiros pokytis
turéty, mano supratimu, kelti ekstremaliai
auksty temperatary (dar kitaip — pesimaliy
ir visiSkai netoleruojamy) grésmé. Tokiy
temperatary atsiradimg bei padaznéjimg ir
prognozuoja metereologai. Reikalas tas, kad
populiacijy genofonde tikriausiai individu-
alios reakcijos normos ar polimorfizmo pa-
vidalu nesaugoma informacija apie aplinkos
temperatarg, kurios niekada nebuvo praeity-
je (zr. 3.6. ir 4.7. sk., nors Zr. toliau). Todél
ir adaptyvaus atsako tokiu atveju vargu ar
reikty laukti. Kokiy drastisky tai gali turéti
pasekmiy, rodo kad ir beprecedentinis kora-
liniy rify nykimas.

Silpnoji populiaciniy mechanizmy vieta

- tai palyginus mazas prisitaikymo greitis,

kuris $iuo atveju priklauso daugiausia nuo

generacijos laiko. Sis varijuoja mazdaug nuo
vienos paros vienalgs¢iams organizmams
iki keliy de$imciy mety sumedéjusiems au-
galams. Tad reto, nors ir preadaptuoto, ge-
notipo virtimas vyraujanciu gali uztrukti
priklausomai nuo rasies nuo savaités dviejy
iki keliy $imty mety. Taigi anaiptol ne visos
rasys, net jeigu jos yra pakankamai polimor-
fiskos, gali spéti prisiderinti prie klimato po-
ky¢iy be nuostoliy.

Taigi egzistuoja didziulé tikimybé, kad:

e Kai kurios ragys (pvz., dauguma sumedé-
jusiy augaly) tiesiog nesugebés taip grei-
tai migruoti paskui klimato zonas (per
$imtmetj $ios zonos gali pasislinkti iki

75



76

100-200 km.);

e Dar kitos neturés kur migruoti (pvz.,
tundros organizmai);

e Daliai rasiy, ypa¢ toms, kurioms buadin-
gas ilgas generacijos laikas ir palyginus
nedidelés populiacijos, tiesiog pritruks
genetinés jvairovés (preadaptuoty nau-
joms salygoms genotipy bei genetinio
kintamumo sukurty de novo mutanty ir
rekombinanty).

Daugiausia galima tikétis i§ biocenotiniy
mechanizmy, ir $tai kodél. Vidutinio klima-
to biomuose esama nemazai rasiy, palyginus
neseniai, matuojant evoliuciniu laiku, atke-
liavusiy i$ Siltesniy regiony. Juk paskutinis
ledynmetis pasibaigé vos tik prie§ kokius
10 takstanc¢iy mety. Kaip tvirtina kai kurie
paleobiologai, regionuose, kuriuose bita le-
dyny, rasiné jvairové iki $iol néra pasiekusi
to lygmens, kuris buvo buidingas jiems prie$
apledéjima. Kai kuriuose $iy regiony orga-
nizmuose, galimas daiktas, iki $iol saugoma
genetiné informacija, paveldéta i§ ankstes-
niy generacijy, tad jy evoliuciskai apibrézti
temperatdrinai optimumai gali buti Siek tiek
auks$tesni, nei vidutiné tam regionui bua-
dinga temperatara. I tikro, tie, kurie tiria
organizmy, gyvenanciy vidutiniame ir $al-
tame klimate, temperatirinius optimumus
laboratorinémis salygomis seniai atkreipé
démesj i ta fakta, kad optimumai, nors jie ir
kei¢iasi mety eigoje, paprastai beveik visa
laikg i$lieka aukstesni uz temperattirg in situ,
gamtoje ( Zr.,pvz., D.L.Tison su bendradar-
biais 1980 m. paskelbta straipsnj apie bak-
teriobentoso, WK.W.Li ir P.M.Dickie 1987
m. bei C.Butterwick su bendradarbiais 2005
m. straipsnius apie fitoplanktono ir bakte-
rioplanktono temperattrinius optimumus).
Amerikie¢iy ir rusy miskininky atlikti pla-
taus masto eksperimentai (Rehfeldt et al.,
2002) leido padaryti isvada, jog paprastoji
pusis turi daug klimatipy (angl. - climaty-
pes sensu G.Turesson), kuriy kiekvienas yra

EDMUNDAS LEKEVICIUS

neblogai prisitaikes prie jprasto jam klimato,
taciau kai kuriy i$ jy, ypa¢ jsikarusiy viduti-
nio ir $alto klimato zonose, temperatariniai
augimo optimumai yra gerokai aukstesni, nei
jprasta jiems gamtinémis salygomis vidutiné
vasaros temperatiira. Taigi pudys (tikriausiai
nuo pat holoceno pradzios) auga ir daugina-
si suboptimaliame terminiame rezime.

Ar tai reiskia, kad ty 10 tukstantmeliy,
kurie praslinko po paskutinio apledéjimo,
neuzteko, kad kai kurie masy klimato juos-
tos organizmai pilnai priderinty savo tem-
peratirinius optimumus prie vietos salygy
- i §j klausimg a$ aiskaus atsakymo neturiu.
Medziaga, aptarta 3 ir 4 skyriuose, skaityto-
jui gali sudaryti jspudj, kad gamtiniy popu-
liacijy genofonduose esama visos informa-
cijos apie konkrecios vietovés, kurioje gy-
venama, aplinkos salygas bei jy kintamuma
- tuo pasiripino gamtiné atranka. Taciau
tik kg paminéti faktai veréia pakoreguoti $j
jsitikinimg. Prisitaikymas ne visada buna
idealus, o optimali basena, kaip jau buvo mi-
néta — greiciau siekiamybé, nei reali situacija
gamtinémis salygomis. Turbat vis tik bent i$
dalies yra teisus K.Rohde (2005) bei kiti taip
vadinamos nepusiausvyrinés ekologinés pa-
radigmos Salininkai teigdami, jog gamtoje
néra ir vargu ar kada buta pusiausvyros tarp
aplinkos ir organizmy, ja apgyvendinusiy,
jog atsitiktinumas gyvosios gamtos formose
yra palikes ne maziau pédsaky, nei determi-
nizmas.

Grjztant prie klausimo dél to, kurie bio-
mai ir ekosistemos labiausiai nukentés nuo
prognozuojamos klimato kaitos, tai greta ty
argumenty, kuriuos pateikia TAR autoriai,
galima pridurti $tai ka. Sekant BAT, ma-
ziausiu adaptyvumu pasizymi ekosistemos,
egzistuojancios pastovesnése laiko ir erdvés
atzvilgiu salygose. Perteklinis adaptyvumas
néra skatinamas evoliucijos. Jeigu taip, tai
vélgi mes prieiname minties, kad, ceteris
paribus, pazeidziamiausios klimato kaitos
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akivaizdoje turéty buti atograzy zonos eko-
sistemos, ypac i§sidésciusios pusiaujo regio-
nuose - jos turéty pasizymeti siauriausiomis
plastiskumo ribomis ir Zemiausiu polimor-
fizmo lygiu (pagal pozymius, apsprendzian-
Cius reakcija j klimatinius veiksnius).

7.3. Apibendrinimas

Mano supratimu, modeliavimas, ypac
konceptualusis (kartais jj vadina kokybiniu
arba grubiu), labai pravercia siekiant apiben-
drinti medziagg, kuri nepatyrusiam skaityto-
jui gali atrodyti gerokai paini ir komplikuota
dél empiriniy fakty triakumo, jy nesuderi-
namumo ar teoriniy sgvoky bei sampraty
gausos ir painiavos. Be to, gerai atliktas mo-
deliavimas daznai atnesa ne tik pedagoginés
naudos, kartais jis dar atlieka ir euristine,
arba aiSkinamajg bei numatanciaja, funkcija.
Pabandykime tokj, apibendrinantj, modelj
sukurti ir mes. Tam tikslui pasinaudokime
ne tik kai kuriais jau paminétais empiriniais
faktais, bet ir BAT, jos baziniais teiginiais.

Tarkim, mums reikia sumodeliuoti vi-
dutinio klimato juostos eZere vegetuojancio
fitoplanktono reakcijas j klimato atsilima.
Paimkime tris rasis — A, B ir C, ir tarkime,
kad jos yra polimorfinés pagal reakcijg j tem-
peratiirg (20 pav.). A rasj galima pavadinti
salyginai $ilumameége, o B - Saltamége. Savo
ruoztu kiekvienoje i$ $iy trijy rasiy esama,
kaip rodo schema, ir labiau, ir maziau Silumai
ar Sal¢iui pakanciy genotipy. IS viso schemo-
je pavaizduota 15 genotipy, po 5 kiekvienai
rasiai. Tiksliau, parodytos tik tiems genoti-
pams budingos plastiskumo ribos. Primenu,
kad (Siuo atveju) plastiskumo ribos - tai in-
dividualiy kreiviy ,temperatiira — prisitaiky-
mo laipsnis“ slankiojimo aplinkos veiksnio
as$imi diapazonas. Ji galima i$matuoti tuo
atveju, kai aplinka kaitaliojasi ne$uoliskai,
kai adaptacijos mechanizmai spéja paskui

aplinkos poky¢ius, priesingu atveju organiz-
mai nesugebéty realizuoti savo plastiskumo,
taigi negaléty iSgyventi tokiame plac¢iame,
kaip parodyta, aplinkos salygy diapazone.

Pradiniu laiko momentu t, (pries atsili-
ma) geriausiai prisitaikiusiomis, jeigu spres-
ti i§ schemos, reikty laikyti B ir C rasis, tuo
tarpu A rasis, reikia manyti, didzigja laiko
dalj egzistuoja suboptimalioje busenoje ir
gausia tampa tik epizodiskai, kai vandens
temperatiira ezere tampa ekstremaliai auks-
ta. Vandens temperatarai i$ sezono i sezong
ir i§ mety j metus svyruojant apie jprasta vi-
durkj keiciasi ne tik populiacijy dydziai, bet
ir genotipy daznis populiacijose, ir né viena
rudis, né vienas genotipas nejgauna perma-
nentinio pranasumo. Taip jos prisitaiko, taigi
- iSlieka aktyvios ir kazkiek stabilizuoja savo
biomase besikaitaliojanc¢ios aplinkos fone.
Kartu stabilizuojamas ir suminis, visos gildi-
jos, arba funkcinés rasiy grupés, aktyvumas
bei biomasé. Po atsilimo (t,) vaizdas turéty
gerokai pasikeisti: prana§uma jgauna jau A ir
C rasis, tuo tarpu B visiSkai eliminuojama po
pirmo ekstremaliai auksty temperatary epi-
zodo. Jeigu $ios trys rudys dar pries atsilima
buvo jtrauktos j konkurencinius santykius,
kas fitoplanktono gildijos atveju yra labai
realu, islikusios dvi radys greiciausiai pilnai
kompensuos biomasés ir produktyvumo
praradimus, sietinus su vienos i§ konkuren-
¢iy eliminavimu. Atkreipkite démes;j ir | tai,
kad, kaip prognozuoja modelis, kryptinga
aplinkos salygy kaita $iuo atveju grei¢iausiai
sukels kryptinga atranka, taigi sumazés ne
tik rasiy, bet ir genetiné jvairové populiaci-
jose (bus eliminuoti 6 i§ 15 genotipy).

Tose gildijose, kuriose rasiy maziau, ir
nisy persiklojimas bei konkurencija ne tokia
intensyvi kaip fitoplanktone, vienos ar keliy
rusiy iSnykimas gali turéti kur kas rimtesniy
pasekmiy ekosistemai.

Baigdamas noréciau akcentuoti vieng
bendro pobudzio problemg, su kuria susidu-
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20 pav. Teorinis modelis, demonstruojantis fitoplanktono gildijos, sudarytos is trijy koegzistuojanciy rasiy (A, Bir C),
prisitaikymo prie klimato kaitos mechanizmus ir pasekmes. Cia parodytos 15 genotipy (po 3 rasiai) bidingos plastis-
kumo ribos. Skaiciai zymi pritaikymo laipsnj: 0 — pesimumas; 1,0 — optimumas, tarpinés reikSmés nepazymétos. Verti-
kalios rodyklés rodo viduting vandens temperaturg pries at3ilima (t,) ir po jo (t,). Apacioje - sezoniniy ir daugiameciy
vandens temperatros svyravimy diapazonas pries (t,) ir po (t,) atsilimo.

ria visi teoretikai, tarp jy ir a$ taip pat, kurie
bando biologijoje atlikti tai, kg fizikoje vadi-
na hipotetiniu deduktyviu metodu. Sio me-
todo esmé yra tokia: teoretikas, operuoda-
mas faktais ir sampratomis, pasiskolintomis
i$ jvairiy jo mokslo discipliny bei gretimy
mokslo sri¢iy, ieSko analogijy, bendrumy,
vienijanciy idéjy, tikédamasis ateityje sukur-
ti sampratg ar teorija, apjungiancia daugybe
iki tol, atrodyty, mazai susiety fakty bei nuo-
moniy | vientisg konceptualy darinj. Tam
tikslui jis kuria naujas hipotezes, i$ kuriy po

to dedukuoja konkrecias tg ar kitg reiskinj
nusakancias i$vadas, o $ias jau galima pati-
krinti eksperimento ar stebéjimo keliu. Jai
i$vada falsifikuojama, tuo paciu netenka ga-
lios ir pati hipotezé. Sis teoretizavimo ir pa-
tikrinimo ciklas kartojamas tol, kol hipotezé
patenkina empirikus. Tada hipotezé virsta
teorija. Biologijoje, skirtingai nuo fizikos, $is
ciklas retai kada dirba, daugiausia dél nepa-
sitikéjimo deduktyvia argumentacija ir dél
menko bendradarbiavimo tarp teoretiky ir
empiriky.



GYVOSIOS GAMTOS ADAPTYVUMAS

Sig i$vadg galima pagrjsti ne vienu pavyz-
dziu, ta¢iau mums ¢ia uzteks ir BAT: nepai-
sant to, kad $i teorija egzistuoja daugiau nei
20 mety, kad per tg laika jos autoriai paskel-
bé apie 100 straipsniy ir bent kelias mono-
grafijas, ji iki pastarojo meto egzistavo sau,
o ekologija ir evoliucijos teorija — sau. Buta
kritikos, bata nesupratimo, bet ne paneigi-
mo, falsifikacijos. Dabar, kai susidoméjimas
klimato kaita bei jos sukeltais padariniais
iSaugo beprecedentiniu mastu ir sukélé ti-
kra publikacijy audrs, BAT lyg ir jgauna,
jeigu spresti i§ pastaryjy keleriy mety pu-
blikacijy $ia tema, $iokj tokj pasitikéjima
(daugiausia todél, kad jai alternatyviy pana-
$aus pobudzio teorijy kaip ir néra), taciau ja
iki $iol naudojasi, ir tai - nepilna apimtimi,
vos vienas kitas ekologas. Be abejo, tame
esama ir misy paciy, teoretiky, kaltés: per
daug ,zaista teorijg“ ir per mazai dométasi
jos pritaikymais. Kaip jau sakyta, teoretikai
turi patys pasirtpinti konkreciais numaty-
mais, sekanciais i§ jy doktriny, bei jvairaus
pobudzio pritaikymais. Visa $ia produkcija
tiesiog reikia, gal kartais ir rizikuojant jky-
réti, atkakliai sialyti empirikams. UZsispyre
visada pasiekia savo. Deja, tokio uzsispyrimo
trako, kiek a$ suprantu, visiems be iSimties
BAT autoriams, taigi — ir man. Tad leiskite
uzbaigti palinkéjimu skaitytojui: bukite at-
kaklesni nei mes, ypac jei jauciate, jog jisy
»preké® io to verta.

Padéka

Esu dékingas abiems anoniminiams opo-
nentams, padariusiems nemazai vertingy
pastaby $ios straipsnio rankrascio parastése.
I visas jas a$ pagal galimybes atsizvelgiau.
Dékoju taip pat Ekologijos instituto kolekty-
vui, svariai prisidéjusiam rengiant $ig publi-
kacija spaudai.
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