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Vadov� lyje „Ekologija: nuo individo iki biosferos“ aptariami santykiai tarp gyv� j�  organizm�  ir j�  ryšiai 
su negyv� ja apsuptimi. Mokymosi knyga parengta paskait� , kurias daugiau kaip du dešimtme� ius auto-
rius d� sto Vilniaus universiteto biologijos, biofizikos ir ekologijos specialybi�  studentams, pagrindu. 

Autoriaus pozicija švietimo tiksl�  po�i � riu n� ra originali, nors kai kam ji gali pasirodyti ir keistoka. 
Jo supratimu, faktai, gauti steb� jimo ar bandymo b� du, yra b� tini supratimui, ta� iau jie t� ra tik �aliava, 
tod� l n� ra pati svarbiausia informacija, kurios tik vienos ir reik� t�  reikalauti iš mokinio ar studento per 
egzaminus ar tarpinius atsiskaitymus. Kur kas svarbesnis yra geb� jimas skirti tikrus faktus nuo tariam� , 
susieti faktus tarpusavyje, mok� ti juos interpretuoti ir apibendrinti, skirti esminius dalykus nuo antraeili� . 
Tai pasiekti padeda daugelis vadov� lio s� vok�  ir pastraip� , parašyt�  pusjuod�iu šriftu, taip pat per šimt�  
konceptuali� j�  modeli� , knygoje �gavusi�  schemos pavidal� . 

Turb� t ne ma�iau svarbus yra geb� jimas savarankiškai spr� sti teorines ar praktines problemas, taigi 
– geb� jimas pasisavintas �inias pritaikyti. Vadov� lyje t� ra vos kelios u�duotys, skirtos savarankiškam 
darbui. Š� tr� kum�  autorius band�  kompensuoti nema�u skai� iumi pavyzd�i� , kaip teorinio ar praktinio 
pob� d�io problemas bando spr� sti mokslininkai, kaip jie atlieka steb� jimus ir bandymus, kod� l taip, o ne 
kitaip, kas jiems pavyko ir kas – ne. Geb� ti argumentuotai abejoti viskuo ir visais – kur kas didesnis 
moksleivio ar studento pasiekimas nei pasisavintos dogmos. 

Gal�  gale, aukš� iausias bet kokio švietimo tikslas – tai vertybin� s nuostatos, pasaul� �i � ros ir pa-
saul� jautos formavimas. Ekologija – tai mokslas apie tai, kaip veikia gyvoji gamta, biosfera, kurios k� no 
syvais mintame ir mes. Suprasti gamtos ir �monijos istorij� , gamtos dali�  s� sajas bei �mogaus viet�  gam-
toje – ar tai n� ra vieni iš svarbiausi�  tiksl� , kuri�  siekia šiuolaikinis švietimas? Jeigu taip, tai kiekvienas 
geras ekologijos vadov� lis yra geras tik tiek, kiek jis atspindi realyb� , t. y. sukuria �taig�  �sp� d�, kad nors 
mums, �mon� ms, likimo buvo leista �siterpti � gamtos k� n� , atlikti jame gal ir �ym�  vaidmen�, ta� iau m� -
s�  galimyb� s išlikti nusiaubtoje gamtoje yra ribotos. Kaip da�nai tenka išgirsti, mes pašaukti valdyti gam-
t� . Bet t�  daryti gamtos nepa�inus sunku, tad pa�inkime j� ... kol dar yra k�  pa�inti. Bet ar apskritai � ia 
vartotinas �odis „valdyti“? Juk gamta – tai tarpusavio priklausomyb� s ryšiais susaistytas pasaulinis orga-
nizmas; ne mes, �mon� s, j� suk� r� me, ir vargu ar mes j� paj� gsime paminti po savo kojomis. Mums gal ir 
lemta ieškoti jo pritaikymo savo reikm� ms, bet gal dar svarbiau yra neprarasti prisitaikymo prie jo, siekti 
sugyvenimo, simbioz� s. 

Šis vadov� lis yra ir panašus, ir nepanašus � kitus šio profilio tekstus. Pastaraisiais metais nusistov� -
jo tradicija, ypa�  pastebima Vakar�  šalyse, ekologij�  sieti su populiacij�  ir ekologini�  bendrij�  funkcio-
navimu. Ekosistem�  ekologijai – med�iag�  ciklams ir energijos srautams – skiriama kiek ma�iau 
d� mesio. Vadov� lis parengtas vadovaujantis nuostata, kad holistinis, arba sisteminis, po�i� ris ne tik nepa-
seno, bet ir n� ra iki galo išsemtas ekolog� . Tad greta naujausi�  samprat�  apie populiacij�  savireguliacij�  
ir ekologini�  bendrij�  funkcionavim�  palyginti daug d� mesio skiriama ekosistemoms. Šiuo at�vilgiu va-
dov� lis gal panašesnis � gerai �inomas E. P. Odumo ir G. W. Barreto (2005), T. M. Smith‘o ir 
R. L. Smith‘o (2009) mokom� sias knygas nei � populiacij�  ekologij�  akcentuojan� ius ir ne ma�iau popu-
liarius M. Begono, J. L. Harperio ir C. R. Townsendo (1996) tekstus. 

Autoriaus nuomone, dabartin� s ekologijos dar negalima laikyti nusistov� jusia disciplina, kurioje 
gausu visuotinai pripa�int�  ties� . Deja, ji vis dar teb� ra pernelyg gausi ad hoc (lot. ad hoc – šiuo atveju, 
šiam tikslui) hipotezi� . Egzistuoja keletas ekologijos pakraip�  ir daugyb�  ma�ai suderint� , nors ir gana 
autoriteting�  nuomoni�  tuo ar kitu klausimu. Reikia pripa�inti, kad netgi kai kurie principin� s svarbos 
klausimai neturi aiškaus atsakymo, nors ekologai juos svarsto daugiau nei keliasdešimt met� . Supranta-
ma, kad šio vadov� lio autorius, kaip ir dauguma kit�  autori� , vis�  pirma išd� stys asmenin�  pozicij�  dau-
gelio samprat�  at�vilgiu, nors da�niausiai ji ir nebus originali. 

Vadov� liui sunku išvengti kaltinimo kompiliacija jau vien tod� l, kad jo paskirtis – atspind� ti �ino-
miausias ir naujausias id� jas iš tam tikros pa�inimo srities. Šiuo at�vilgiu vadov� lio tekstas gali daugeliui 
pasirodyti pernelyg nekompiliacinis: greta fakt�  ir samprat� , fig� ruojan� i�  daugelyje kit�  ekologijos va-
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dov� li � , skaitytojas ras ir nema�ai netradicini�  pa�i� r� , kurios, nors ir nepaskelbtos u� �statymo rib� , va-
dov� li �  puslapiuose da�nai ignoruojamos. Pavyzd�iui, visi ekologai, net ir tie, kurie nelink�  kalb� ti apie 
med�iag�  ciklus ir energijos srautus, pripa��sta, kad gyvyb�  negal� t�  egzistuoti be skaidytoj� : jie skaido 
negyvas organines med�iagas, atpalaiduodami neorganinius komponentus, tad pastarieji v� l yra naudoja-
mi fotoautotrof�  ar kit�  organini�  med�iag�  sintez�  vykdan� i�  organizm� . Da�niausiai ekologijos vado-
v� liuose šiam akivaizd�iam ir nemenkos svarbos faktui aptarti skiriama palyginti nedaug vietos, kai 
kuriuose – vos keli sakiniai (Begon, Harper, Townsend, 1996), o šiame vadov� lyje jam suteikiamas fun-
damentalaus d� snio statusas ir jis nagrin� jamas keliuose knygos skyriuose. Tok� akibrokšt�  visuotinai pri-
imtoms tiesoms ir tradicijoms autorius pateisina tuo, kad ir šiuo atveju kompiliuojama – beveik visos 
vadov� lyje aprašytos daugiau ar ma�iau netradicin� s sampratos, tarp j�  ir sukurtos ši�  eilu� i�  autoriaus, 
buvo aprobuotos mokslin� s bendruomen� s vienokiu ar kitokiu mastu ir paskelbtos mokslin� je spaudoje. 
Antra vertus, vadov� liai, autoriaus supratimu, netur� t�  vengti hipotetinio pob� d�io samprat� , ypa�  jei jos 
neturi alternatyvi�  sprendim�  ir be j�  sunku paaiškinti ypatingos svarbos teorines ar praktines problemas. 

Dabartiniai ekologijos vadov� liai, išskyrus retas išimtis, rašomi teoretik� , t. y. mokslinink� , kurie 
kuria sampratas ir modelius, skirtus apibendrinti ir dedukuoti. Autorius n� ra išimtis iš šios taisykl� s: nors 
per netrump�  mokslininko karjer�  dirbo ir eksperimentin� darb� , dauguma jo publikacij�  turi teorin� at-
spalv�. Tai jokiu b� du nereiškia, kad skaitytojas bus apkraunamas daugybe matematini�  modeli�  ir �man-
tri�  termin� . Antra vertus, be teorijos šiais laikais mokslas ne�sivaizduojamas, ta� iau tos teorijos neb� tinai 
turi �gauti matematin� pavidal� , ir autorius knygoje bando pateisinti, netgi reklamuoti konceptual� j� mo-
deliavim� , kuris tur� t�  b� ti lengvai suprantamas kiekvienam skaitytojui, net ir neturin� iam universitetinio 
matematinio išsilavinimo. 

Ekologijos vadov� lyje paprastai neišvengiama tem� , kurios yra ekologijos ir kit�  mokslo disciplin�  
sand� roje. Šis vadov� lis irgi n� ra išimtis iš bendros taisykl� s. � ia skaitytojas atras skyri� , kuriuose nagri-
n� jama ekosistem�  evoliucija ir individ� , populiacij�  bei ekosistem�  prisitaikymas prie kintan� i�  aplin-
kos s� lyg� . Tiesa, šioms temoms vadov� lyje skiriama gal kiek daugiau vietos nei kit�  autori�  
mokomosiose knygose. Vadov� lio autori�  gal� t�  pateisinti ta aplinkyb� , kad per pastaruosius metus 
spaudoje pasirod�  nepaprastai daug nauj�  fakt�  ir apibendrinim� , gerokai papild�iusi�  m� s�  supratim�  
apie ekosistem�  atsiradim� , j�  evoliucin�  raid�  ir apie gyvyb� s geb� jim�  prisitaikyti prie aplinkos poky-
� i� . 

Dar vienas šio vadov� lio bruo�as – gana daug d� mesio ekologijos metodologijai. Š� ypatum�  pa-
aiškina ma�iausiai dvi prie�astys. Pirma, autoriaus manymu, studentai m� s�  universitetuose gauna nema-
�ai �ini �  iš �vairi�  sri� i� , bet stokoja savarankiško mokslinio darbo �g� d�i � . Viena iš toki�  pad� t� 
lemian� i�  prie�as� i�  – gana menkas m� s�  universitet�  laboratorij�  tinklas, ne visada naujausia j�  techni-
ka, per ma�as finansavimas ir dar daug kas, ko galima pageidauti, bet ko mes da�nai neturime. Tokiu at-
veju lieka vienas b� das, b� tent, pademonstruoti per paskaitas, kaip, kokiais metodais ekologines 
problemas sprend�ia kiti, geriau apr� pinti kolektyvai, kartu pa�ym� ti, kad visa tai daug geriau der� t�  pa-
daryti patiems per praktik� , laboratorinius darbus ir, aišku, savarankiškai atliekant mokslinius tyrimus. 
Antra, daugelio supratimu, metodas yra mokslo širdis, ir jei matomas kurios nors mokslo šakos s� stingis 
ar nepasitenkinimas rezultatais, tai, kaip rodo mokslo istorija, da�niausia prie�astis – neadekvat� s metodai 
arba netinkami po�i� riai � savo tyrim�  objekt� . Autoriaus nuomone, ekologija irgi neišveng�  kai kuri�  
povandenini�  rif � , nes jai ne visada pavykdavo pasirinkti adekva� ius po�i� rius ir metodus. Ties�  sakant, 
negalima sakyti, kad ir šiandien, po tiek met�  trukusi�  paiešk� , pa�ym� t�  ir viltimis, ir nusivylimais, mes, 
ekologai, tikrai esame aptik�  b� tent tinkamiausius po�i� rius ir metodus. 

Vadov� lio autorius nuošird�iai d� koja kolegoms prof. habil. dr. Lilijai Kal� dienei, prof. habil. dr. 
Sauliui Armaliui, lekt. Giedriui Trakimui, taip pat recenzentams prof. habil. dr. Sergejui Oleninui, doc. dr. 
K� stu� iui Arba� iauskui, radusiems laiko per�i� r� ti kai kurias ypa�  sunkiai pasidavusias temas ir pateik�  
si� lym� , kaip pataisyti ar papildyti tekst� . Autorius d� kingas ir savo studentams – jiems aiškindamas ir su 
jais diskutuodamas tur� jo prog�  atrasti pa�inimo sprag�  ir tiksliau suformuluoti ne visai išrutuliotas min-
tis. 

Edmundas Lekevi� ius 
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Kaip jau min� ta pratarm� je, ekologij�  sunku pavadinti vientisu, visuotiniu konsensusu sutvirtintu mokslu. 
Iki šiol ekologijai priskiriamos bent kelios pakraipos ir daugyb�  sunkiai suderinam�  nuomoni�  tuo ar kitu 
klausimu. Esama pliuralizmo netgi po�i� ryje � tikslus, kuri�  tur� t�  siekti ekologija. Holistin� , arba siste-
min� , metodologij�  taikantys ekologijos klasikai (Odum, 1971) pagrindiniu ekologijos tikslu laik�  nei 
daugiau, nei ma�iau – išsiaiškinti, kaip funkcionuoja gyvoji gamta. Be abejo, tai, j�  nuomone, nereiškia, 
kad ekologai turi dom� tis ir molekuliniais mechanizmais. Nors molekulin�  biologija irgi siejasi su gyvo-
sios gamtos funkcionavimu, ta� iau ekologijos u�davinys kitas – pateikti bendr�  vaizd� , neperkraut�  bio-
chemini�  ar fiziologini�  detali� . Taigi E. P. Odumas ekologijai k� l�  gana ambicingus tikslus. 

Gerokai kuklesn�  u�duot� ekologijai yra išk� l� , pavyzd�iui, M. Begonas, J. L. Harperis ir 
C. R. Townsendas (1996), C. J. Krebsas (2001). J�  supratimu, ekologija – vis�  pirma mokslas apie popu-
liacijas, j�  dyd�iui turin� ias poveikio j� gas. Tai analitinis po�i� ris, pagrindin� d� mes� skiriantis populiaci-
joms, ir jis gana pla� iai paplit� s šiuo metu. Nat� ralu, kad šio po�i� rio šalininkai, skirtingai nuo 
E. P. Odumo šalinink� , kiek ignoruoja ekosistem�  ekologij�  ir mokym�  apie biosfer� . 

Ta� iau visi ekologai, atrodo, sutaria, kad ekologija – mokslas apie organizm�  tarpusavio ryšius ir j�  
ryšius su negyv� ja apsuptimi. �odis „ekologija“ kildinamas iš graik�  oikos (namas, buvein� ) ir logos 
(mokslas). Taigi pa�od�iui ekologija reiškia moksl�  apie vis�  gyv� j�  organizm�  namus, gyvenam� j�  ap-
link� . 

Yra �prasta gyvojoje gamtoje ��velgti tam tikrus organizacijos, arba strukt� ros, lygmenis: biosfer� , 
lokalias ekosistemas, ekologines bendrijas, populiacijas, individus, organ�  sistemas, organus ir taip toliau 
iki atskir�  molekuli� . Ekologijos tyrimo objektas – biosfera, ekosistemos, bendrijos ir populiacijos, eko-
logija nelinkusi gilintis � fiziologinius ir biocheminius mechanizmus. Pagal tiriamuosius lygmenis ekolo-
gija skirstoma � ekosistem�  ekologij� , arba ekosistem�  biologij� , bendrij �  ekologij� , populiacij �  
ekologij�  ir individ �  ekologij� . Biosferos ekologija kaip disciplina n� ra susiformavusi ir netgi toks s� -
vok�  derinys n� ra paplit� s: tradiciškai biosfera tiesiog laikoma globalia ekosistema, jos lygmens procesus 
paprastai aprašo ekosistem�  ekologija. Ta� iau kartais šiam ekologijos aspektui suteikiamas globaliosios 
ekologijos pavadinimas. 

Išskyrus nedideles išimtis, vadov� lis apima vien biologinius aspektus, palikdamas nuošalyje eko-
nominius, socialinius, higieninius ir medicininius klausimus, susietus su �mogaus veikla ir jos poveikiu 
aplinkai. Tod� l jo pavadinimas gal� t�  b� ti, tarkim, „Bioekologija“ ar „Bendroji ekologija“. Nors daug kas 
nor� t�  ekologijai priskirti ir taikomuosius aspektus, �mogaus ekologija, aplinkos mokslai (angl. envi-
ronmental sciences), aplinkosauga ir kitos taikomosios šakos paprastai bioekologijai nepriskiriamos. 
Bioekologija �mog�  traktuoja tik kaip vien�  iš daugyb� s ekolog�  d� mesio vert�  r� ši� ; jai d� mesio papras-
tai netr� ksta, nes palyginti gerai ištirta.  

Galimi ir kiti ekologijos skirstymo � disciplinas variantai. Pavyzd�iui, atsi�velgiant � taikomus me-
todus, skiriama aprašomoj i ,  ekspe r iment in�  ir t eo r in�  eko logi j a ; pagal tiriam� sias organiz-
m�  grupes – auga l�  eko log i j a ,  gyv� n�  eko log i j a ,  mi k roorgan i zm�  eko logi j a  ir pan.; 
pagal tiriam�  ekosistem�  tipus – up i�  eko log i j a ,  j� r �  eko logi j a ,  mi ško  eko logi j a  ir pan. 

Atskirai reik� t�  pamin� ti paribio disciplinas: ekosistem�  evoliucij� , ekologin�  fiziologij � , ekolo-
gin�  genetik�  ir ekologin�  metodologij� . Šioms disciplinoms ekologijos vadov� liuose paprastai skiriama 
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daugiau ar ma�iau d� mesio, ta� iau tie tyr� jai, kurie dirba vienoje iš ši�  sri� i� , anaiptol ne visada vadina 
save ekologais. Pastaraisiais metais pradeda formuotis dar viena, gana netradicin�  paribio disciplina – 
bendroji adaptacijos teorija (BAT): daug d� mesio skiriama gyvyb� s adaptyvumui, jos reakcijoms � ap-
linkos s� lyg�  poky� ius. Tai sintetin�  disciplina, tikslais ir tematika apr� pianti ekologin�  fiziologij � , eko-
login�  genetik�  ir kartu �siterpianti � ekosistem�  ir bendrij�  ekologij� , evoliucijos teorij� . 
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Prie ekologijos ištak�  stov� jo du gerai �inomi mokslininkai: A. Humboltas (Alexander von Humboldt, 
1769–1859) ir � . R. Darvinas (Charles Robert Darwin, 1809–1882). Humboltas teis� tai laikomas vienu 
iš biogeografijos pradinink� , jis pagrind�  mint� apie fizionomines augal�  formas, susidariusias veikiant 
skirtingoms klimato s� lygoms, ir apie augalijos geografin� zoniškum� .  

Darvinas savo garsiausioje knygoje „R� ši�  atsiradimas nat� raliosios atrankos b� du, arba Pranašes-
ni�  veisli�  išlikimas kovoje d� l b� vio“, pasirod�iusioje 1859 metais, detaliai apraš�  santyki�  tarp orga-
nizm�  ir j�  santyki�  su negyv� ja apsuptimi pob� d�. Darvino nuomone, kiekviena karta produkuoja 
palikuoni�  pertekli� , vis�  j�  gamta išmaitinti nepaj� gi, nes ištekliai riboti. Tod� l �uvimas yra neišven-
giamas, ta� iau jis pasirinktinis, silpnesni „kovotojai u� b� v�“ eliminuojami, o stipresni išlieka. „Kov�  u� 
b� v�“ Darvinas suprato kaip konkurencij�  (vidur� šin�  ir tarpr� šin� ), „kov� “ su pl� šr� nais, parazitais ir 
nepalankiomis klimato s� lygomis. Šioje „kovoje“ išlieka labiausiai prisitaik� , t. y. atspariausi konkurent� , 
pl� šr� n�  ir parazit�  spaudimui bei nepalankioms klimato s� lygoms. � ia reik� t�  pabr� �ti, kad Darvinas, be 
„kovos“, gamtoje mat� , be abejo, ir bendradarbiavim� , tarpusavio priklausomyb�  ir specializacij� , nors 
pozityvi�  santyki�  ir nelaik�  pagrindine evoliucij�  lemian� ia j� ga. Kita ekologin� atspalv� turinti išvada, 
padaryta Darvino, buvo tokia: d� l evoliucijos kiekviena r� šis yra gana gerai prisitaikiusi prie t�  specifini�  
s� lyg� , kurios b� dingos jos gyvenamajai vietovei, bet ne prie s� lyg� , su kuriomis ji niekada nebuvo susi-
d� rusi (prisitaikymo specifiškumas, arba jo ribotumas).  

Ekologijos s� vok�  1866 metais �ved�  vokie� i�  biologas E. Haeckelis (Ernst Haeckel, 1834–1919). 
Jo supratimu, ekologija – mokslas apie ryšius tarp organizm�  ir j�  ryšius su negyv� ja apsuptimi. 
E. Haeckelis buvo uolus Darvino šalininkas ir kviet�  sutelkti d� mes� � santykius, kuriuos didysis evoliuci-
jos teorijos k� r� jas vadino „kova u� b� v�“. 

Prie ekologijos atsiradimo ypa�  daug prisid� jo vokietis K. A. Möbiusas (1825–1908), �ved� s bio-
cenoz� s s� vok� . Ta� iau ekologija kaip mokslo disciplina prad� jo formuotis tik XX am�iaus prad�ioje. 
Pirmiausia atsirado augal�  ekologija, po jos – ir gyv� n�  ekologija. Anglijoje ši�  disciplin�  pradininkais 
reik� t�  laikyti botanik�  A. E. Tansley ir zoolog�  C. Elton� . Amerikoje šioms dviem disciplinoms atsto-
vavo botanikas F. Clementsas ir zoologas V. Shelfordas. 

Iš prad�i�  tarp botanin� s ir zoologin� s ekologijos atstov�  b� ta arši�  nesutarim� , ypa�  Amerikoje. 
Jie leido skirting�  pavadinim�  �urnalus, k� r�  atskiras draugijas, atskirai reng�  konferencijas ir kongresus. 
Ir, aišku, veng�  s� sti prie bendro stalo. Gyv� n�  ekologai neneig�  ryši�  tarp augal�  ir gyv� n� , o to meto 
augal�  ekologai man� , kad gyv� nai neturi jokios �takos augalams, taigi be zoologini�  �ini �  galima leng-
vai apsieiti. Šiai „schizmai“ (susiskaldymui) gal�  pirmieji band�  padaryti min� ti F. Clementsas ir 
V. Shelfordas, kurie 1939 metais išleido knyg�  „Bio-Ecology“, � ia palyginti daug vietos skiriama b� tent 
augal�  ryšiams su gyv� nais. Taigi prielaid�  sukurti bendr� j�  ekologij�  b� ta jau tada, ta� iau negalima tvir-
tinti, kad ši�  dviej�  disciplin�  konceptuali sintez�  vyko lengvai. Galutin� s s� km� s šiame bare prireik�  
laukti dar kelis dešimtme� ius, iki XX am�iaus 7-ojo dešimtme� io pabaigos, kol atsirado naujoji ekologi-
ja. 

Ta� iau ši takoskyra tarp augal�  ir gyv� n�  ekologijos tur� jo ir gilesnes šaknis. Botanikai-ekologai 
buvo link�  dom� tis tik augal�  bendrijomis ir ma�ai d� mesio skyr�  populiacij�  ekologijai, o gyv� n�  eko-
logai, atvirkš� iai, nuo pat savos disciplinos susiformavimo sutelk�  pastangas atskiroms populiacijoms tir-
ti. Jie netgi buvo link�  taikyti matematinio modeliavimo metodus, nors tada augal�  ekologijoje vyravo 



�	�
��
�����������
������������
����	�
��
��������� �������
�

11 

metodas, paremtas verbaliniu (�odiniu) aprašymu ir tokiomis pat teorijomis. Viena iš toki�  teorij�  buvo 
XX am�iaus 2-ajame dešimtmetyje F. Clementso sukurta samprata apie ekologin�  bendrij�  kaip superor-
ganizm� . 
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F. Clementsas tvirtino, kad augal�  bendrijos turi daug bendro su daugial� s� iu organizmu: jos yra beveik 
tokios pat vientisos, jos gimsta, br� sta ir miršta panašiai kaip ir atskiras organizmas. Bendrijos jokiu b� du 
n� ra atsitiktinumo suburt�  r� ši�  samplaika, r� šis sieja ryšiai – beveik tokie pat stip-
r� s, kaip ir ryšiai tarp organizmo organ� . Bendrij�  kaita, sukelta �vairi�  kataklizm� , 
visada pereina tas pa� ias stadijas ir baigiasi brand�ia, arba klimaksine, bendrija, ir 
jai b� ding�  r� šin�  sud� t�, be abejo, galima numatyti iš anksto. Šis procesas yra ne 
ma�iau d� sningas nei individualus vystymasis (ontogenez� ). 

Šias pa�i� ras netruko perimti ir kai kurie zoologai. Pavyzd�iui, 
W. M. Wheeleris raš� , kad skruzd�i�  ir termit�  kolonijos taip pat yra savotiški 
puikiai organizuoti superorganizmai. W. M. Wheeleris �ymus ir tuo, kad dieg�  ho-
listin�, arba sistemin�, m� stym� , kuris tapo ypa�  populiarus v� liau, po Antrojo pa-
saulinio karo. Jis propagavo po�i� r�, kad visi tos pa� ios bendrijos organizmai yra 
susieti � vientis�  visum� , kad ekologai daro didel�  klaid�  šiuos saitus ignoruodami. 
Šios ir panašios id� jos buvo detaliai išrutuliotos ir išvystytos � ikagos ir Šiaur� s 
Vakar�  universitetuose susib� rusi�  zoolog� : W. C. Allee (1.1 pav.), T. Parko, 
A. Emersono, K. Schmidto ir O. Parko. Šie ekologai 1949 metais išleistame va-
dov� lyje „Gyv� n�  ekologijos principai“ teig� , kad pagrindiniu ekologijos tyrimo 
objektu turi tapti mitybiniai ryšiai, energijos biud�etai ir populiacij�  dinamika. Pa-
gal juos, organizmin�  F. Clementso ir W. M. Wheelerio samprata buvo „viena iš 
vaisingiausi�  id� j� , kuriomis biologijos mokslas praturtino šiuolaikin�  civilizacij� “. 

Nors ekologin� s bendrijos kaip superorganizmo suvokimas vyravo ekologijoje iki pat XX am�iaus 
7-ojo dešimtme� io, j� pri� m�  anaiptol ne visi. Dar 3-ajame dešimtmetyje amerikietis H. A. Gleasonas ir 
rusas L. Ramenskis tvirtino, jog augal�  bendrijos n� ra jokie superorganizmai, kad vienos bendrijos r� šis 
ma�ai kas sieja tarpusavyje, nebent tik panašus atsparumas klimato veiksniams. Bendrijos – atsitiktinumo 
suburtos r� ši�  samplaikos, tod� l ekologin�  bendrij�  kaita nepasikartoja, ji produkuoja unikalius r� ši�  rin-
kinius ir galutinio rezultato prognozuoti jokiu b� du negalima. 

H. A. Gleasono ir L. Ramenskio id� jos, kartais vadinamos individualistine samprata, nesulauk�  di-
desnio d� mesio iki pat 6-ojo dešimtme� io, ir tik tada jos tapo populiacij�  ekologijos bei bendrij�  ekologi-
jos nuosavybe, j�  teoriniu branduoliu. Dar v� liau iš šios sampratos išsirutuliojo vadinamoji 
nepusiausviroji ekologija. 

Ši priešprieša tarp superorganizmo ir individualistin� s paradigm�  štai jau beveik šimtmet� nesiruo-
šia nueiti � u�maršt�. Iki šios dienos ekologai nesutaria, kurie iš j�  – F. Clementsas ar H. A. Gleasonas su 
L. Ramenskiu – buvo teis� s.  

Ta� iau ar tai n� ra brovimasis pro atvirus vartus? J. L. Richardsonas 1980 metais taip nusak�  susi-
klos� iusi�  pad� t�. �em� je, kaip �inia, egzistuoja gana daug �vairi�  bendrij�  ir ekosistem� . Vienoms iš j�  
labiau b� dingi d� sningumai, aptikti F. Clementso, kitoms – H. A. Gleasono. Pirmasis vis�  gyvenim�  tur� -
jo reikal�  su prerijomis, kurios yra gana stabilios laiko at�vilgiu, o antrasis tyr�  u�liejam� sias pievas – la-
bai nestabilias bendrijas, kuri�  dinamikai atsitiktinumas turi didel�  �tak� . Taigi teis� s jie abu, kiekvienas 
savaip. O gal dar teisingiau – n�  vienas iš j� . 

Šio vadov� lio autorius prid� t� , kad dauguma mokslinink�  elgiasi panašiai: duomenis, gautus dir-
bant su tam tikrais organizmais ar bendrijomis, jie link�  pritaikyti daug platesniam objekt�  ratui. Tokiais 
atvejais jie taiko dalin� s indukcijos metod� , kuris pats savaime n� ra ydingas, reikia tik tur� ti omenyje su 
juo susietus pavojus. Autorius nesiima spr� sti, kurie – patys samprat�  autoriai ar j�  pasek� jai – � ia padar�  
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lemting�  klaid�  leisdamiesi � niekuo nepagr�stus apibendrinimus, ta� iau pati teoretizavimo klaida, atrodo, 
nekelia joki�  abejoni� . 

Prieš Antr� j� pasaulin� kar�  b� ta ir kit�  samprat�  ta pa� ia tema. Pavyzd�iui, anglas A. E. Tansley 
ne tik �ved�  � ekologij�  ekosistemos termin�  (1935), bet ir pasi� l�  kompromisin� sprendim� : bendrija ne-
gali b� ti laikoma superorganizmu, ta� iau ji n� ra ir atsitiktini�  r� ši�  samplaika. Ekologin� s bendrijos kaip 
diskre� ios strukt� ros apskritai vargu ar egzistuoja gamtoje. Visai kas kita ekosistema, kaip organizm�  ir 
juos supan� ios negyvosios aplinkos vienetas: tarp negyvosios apsupties ir organizm�  vyksta nuolatin�  
energijos bei med�iag�  apytaka, kuri ir daro iš s� veikaujan� i�  dali�  beveik vientis�  sistem� . A. E. Tansley 
taip pat nepritar�  ir vienintelio klimakso id� jai. Jis gyveno Anglijoje, kurioje, kaip ir visoje Vakar�  Euro-
poje, klimaksini�  bendrij�  seniai niekas nemat�  ir kurioje �mogaus �taka jaut� si visur, tad jam sunku buvo 
susitaikyti su mintimi, jog ka�kur gali b� ti visai kitaip. 

A. E. Tansley nebuvo pirmasis, prabil� s apie med�iag�  ir energijos mainus. Dar 1926 metais 
E. Transeau nustat�  energijos kiek�, kur� sukaupia kukur� z�  laukas per vien�  augimo sezon� . Jis apskai-
� iavo ne tik Saul� s energijos kiek�, kuris pasiekia augal�  lapus, bet ir asimiliacijos bei produkcijos efek-
tyvum� , gryn� j�  produkcij�  ir kv� puojant sunaudot�  energij� . 

Kiek v� liau, 1940 metais, Ch. Juday apskai� iavo vieno e�ero Viskonsino valstijoje metin�  pirmin�  
produkcij�  ir asimiliuotos energijos kiek�.  

Ta� iau mokslo istorikai labiausiai vertina ekologo R. L. Lindemano (1.2 
pav.) 1942 metais paskelbt�  darb� . Jis kartu su �mona kur� laik�  tyrin� jo Seder 
Bogo e�er�  Minesotos valstijoje ir pareng�  šios ekosistemos matematin� model�. 
Jame atsirado vietos ne tik pirminei produkcijai, gamintojams, bet ir gyv� d�iams 
bei skaidytojams. �od�iu, R. L. Lindemanas pirmasis, b� damas vos 27 met�  am-
�iaus, ne tik surinko duomenis apie e�ero med�iag�  cikl�  ir energijos sraut� , bet 
ir pateik�  juos modeliu. Šis modelis pademonstravo, kad energijos srautas yra 
vienakryptis, energijai keliaujant nuo gamintoj�  link augal� d�i � , pl� šr� n�  ir 
skaidytoj� , ji prarandama šilumos pavidalu. Šiam srautui tinka �prasti termodi-
namikos d� sniai. R. L. Lindemanas apskai� iavo ir energijos perdavimo iš vieno 
mitybos lygmens � kit�  efektyvumus. Jis taip pat pademonstravo, kad med�iagos, 
skirtingai nuo energijos, juda ratais, nuo gamintoj�  link gyv� d�i �  ir skaidytoj� , o 
nuo j�  – v� l link gamintoj� . Ir nors duomen�  tr� ko, o modelis iš� jo grubokas, šis 
darbas tur� jo tapti ir tapo vienu iš reikšmingiausi�  XX am�iaus biologijoje. Jis 
parod� , kad visus organizmus, gyvenan� ius vienoje vietov� je, � vien�  sistem�  
jungia med�iag�  ciklas ir j� lydintis energijos srautas. 

Deja, pa� iam R. L. Lindemanui neteko laim� s išvysti savo straipsnio iš-
spausdinto. Jis mir�  1942 metais nuo �gimtos hepatito formos, ir tik po keli�  m� -
nesi�  �urnale „Ecology“ pasirod�  jo revoliucinis straipsnis. Reik� t�  pridurti, kad 
�urnalo redaktori�  kolegija, recenzent�  padedama, iš prad�i�  atmet�  š� straipsn� motyvuodama, kad jame 
per ma�ai faktini�  duomen�  ir pernelyg daug nepagr�sto teoretizavimo, spekuliacij� . Ir tik �sikišus 
G. E. Hutchinsonui, tuometiniam R. L. Lindemano šefui, garsiam limnologui ir biogeochemikui (1.3 
pav.), straipsnis 1941 met�  pabaigoje buvo priimtas spausdinti, nors prieš tai autoriui j� teko gerokai pa-
koreguoti. 
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Ta� iau kur� laik�  ekologai nebuvo link�  gilintis � R. L. Lindemano darb� . Galima netgi �tarti, kad jis buvo 
greitai pamirštas. Pad� tis iš esm� s pasikeit�  tik 1953 metais, iš spaudos iš� jus broli�  E. P. ir H. T. Odum�  
vadov� liui „Ekologijos pagrindai“. Nuo šio laiko ekologijos pagrindiniu objektu tampa ekosistema, jos 
med�iag�  ciklas ir j� lydintis energijos srautas. Skaitytojams buvo primintas ne tik R. L. Lindemanas, bet 
ir A. E. Tansley, E. Transeau, Ch. Juday. Be to, broliai Odumai šioje knygoje suformulavo kai kuriuos 
teiginius apie tai, k�  bendra turi visos ekosistemos, j�  energijos srautai ir med�iag�  ciklai. Pirm�  kart�  
ekologijoje prieglobst� rado ne tik augalai ir gyv� nai, bet ir mikroorganizmai, kaip pagrindiniai med�iag�  
cikl�  veik� jai. 
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Dar viena aplinkyb� , pad� jusi empiriškai pagr�sti ekosistemos koncepcij� , buvo 1961 metais prasi-
d� jusi ir daugiau nei 10 met�  trukusi Tarptautin�  biologijos programa (TBP) – beprecedentis pagal apimt� 
projektas, � kur� buvo �traukta t� kstan� iai mokslinink�  iš 54 šali� , taip pat ir iš Taryb�  S� jungos. Taiky-
dami standartizuotas metodikas, jie matavo �vairius biologinius ir ekologinius rodiklius, kurie gal� jo b� ti 
svarb� s apib� dinant e�ero, miško, savanos ar pelk� s pirmin�  produkcij� , biomas� , negyvos organin� s 
med�iagos ir skaidytoj�  vaidmen� med�iag�  cikluose ir kt. Visi duomenys buvo siun� iami � vien�  „sme-
gen�  trest� “ (pagrindinis j�  buvo JAV, ir ekosistemos sampratos k� r� jai gal� jo laisvai tais duomenimis 
operuoti), kuriame duomenys buvo lyginami ir bandoma ieškoti d� sningum� . 

Naujajai ekosistemos koncepcijai susiformuoti pad� jo ne tik R. L. Lindemano bioenergetinis, arba 
termodinaminis, po�i� ris, bet ir kibernetika bei sistem�  teorija, atsiradusios apie 1948 metais. Sistemolo-
gai savo pagrindiniu u�daviniu laik�  vis�  organizuot�  ir neorganizuot�  sistem�  bendr�  bruo��  aptikim�  ir 
formalizavim� . Ypatingo j�  d� mesio sulauk�  �moni�  visuomen�  ir ekosistemos. Broliai Odumai ir j�  pa-
sek� jai ne tik per� m�  sistemolog�  patyrim� , bet ir band�  j� pritaikyti gamtini�  ekosistem�  tyrimams. B� -
tent sistemologai pad� jo pagr�sti pasaul� �i � r� , pagal kuri�  gamta n� ra padalyta � daugyb�  nesusiet�  
tarpusavyje objekt� . Visuotinis s� ryšis ir individ�  bei r� ši�  tarpusavio priklausomyb� s faktas buvo iškelti 
� tokias metodologines aukštumas, kad tapo tarsi akiniais, per kuriuos buvo prad� ta �i � r� ti � gamtos reiš-
kinius. Ir nors negalima teigti, kad ekosistema buvo prilyginta superorganizmui, vis d� lto broli�  Odum�  
apibr� �tas gamtos paveikslas buvo artimesnis tam, kur� propagavo F. Clementsas nei H. A. Gleasonas ir 
L. Ramenskis. 

Ta� iau kur� laik�  ekosistemos samprata nebuvo �gavusi vientisos formos. Galima teigti, kad ji galu-
tinai susiformavo tik apie 1970 metus. Štai jos pagrindiniai k� r� jai: broliai Odumai , 
G. E. Hutchinsonas, R. Margalefas ir B. C. Patennas. 

Mokslininkas, ieškantis apibendrinim�  ir kuriantis teorijas, negali nesid�iaugti, jei aptinka vis�  tirt�  
objekt�  bendr�  bruo�� . Vadov� lio autoriaus manymu, E. P. Odumas (1.3 pav.) ir jo bendradarbiai su pa-
lengv� jimu atsiduso pasteb� j�  d� sningum� : kad ir koki�  ekosistem�  tirsi, visada atrasi tarp j�  daug k�  
bendra. Taigi jie gal� jo vienas kitam pasakyti (o gal ir pasak� ): štai, �i� r� kite, mes turime vien�  teorij� , 
tinkan� i�  visoms ekosistemoms, mums nereikia kurti atskir�  ekosistem�  samprat� , tai b� t�  virt�  tikru 
košmaru mums visiems. Daugelis mokslinink�  iš tikr� j�  gal� t�  pavyd� ti šiems tyr� jams juos aplankiusio 
atradimo d�iaugsmo. 
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Naujoji ekosistemos samprata susiformavo 
apie 1970 metus, o po met� , pasirod�ius tre� iajai 
„Ekologijos pagrind� “ (Odum, 1971) laidai, perga-
lingai triumfavo. Pasipyl�  šio vadov� lio vertim�  � ki-
tas kalbas, atidaroma ekologijos katedr�  
universitetuose, �kurta ekologijos institut� . Be abejo, 
prie naujosios disciplinos populiarumo prisid� jo ir ta 
aplinkyb� , kad tuo laiku per pasaul� nuvilnijo masi-
niai aplinkosaugos jud� jimai. 

Kaip dabar daugelis pripa��sta, ekosistemos 
koncepcijos pagrindiniai tr� kumai – tai s� vok�  ir 
samprat�  neapibr� �tumas bei aprašomieji metodai, 
kuriais da�nai b� davo paremtos tos sampratos. Ir vis 
d� lto negalima tvirtinti, kad šios koncepcijos k� r� jai 
netaik�  eksperimentinio metodo. Dar 1962 metais 
R. J. Beyersas atliko pirmuosius bandymus su mik-
rokosmais (laboratorin� mis ekosistemomis). V� liau, 
jau 8-ajame ir 9-ajame dešimtme� iuose mikrokosm�  
ir mezokosm�  (u�dar�  lauko ekosistem� ) metodas pla� iai paplito ir dav�  daug vertingos med�iagos. Rei-
k� t�  pamin� ti taip pat klasikiniais tapusius G. E. Likenso ir F. H. Bormanno (1.4 pav.) eksperimentus su 
Hubbard Brooko miško ekosistema (JAV). Jie buvo prad� ti dar 1963 metais, ir šie du mokslininkai, nie-
kieno never� iami, atsisak�  pasinaudoti beveik tuo pa� iu metu prasid� jusios TBP pinigais. Motyvas buvo 
svarus: mes norime atlikti eksperimentus, aprašomieji darbai m� s�  nedomina. Miško dalis buvo iškirsta, o 
�oliniai augalai išnaikinti herbicidais. Buvo matuojami hidrologiniai ir meteorologiniai parametrai, me-
d�iag�  patekimas � ekosistem�  ir j�  nuostoliai. Šiuo darbu siekta patikslinti kai kuriuos ekosistemos kon-
cepcijos teiginius, ir tai tyr� jams puikiai pavyko. Netgi dar daugiau – j�  tyrimai dav�  ir nema�ai 
taikomojo pob� d�io informacijos. 

Vos tik ekosistemos koncepcija �gavo sparnus ir pasklido po pasaul�, � atak�  met� si ir jos oponen-
tai. Apie 1972 metus jie � m�  formuoti nauj�  krypt�, taip pat priskiriam�  naujajai ekologijai. Tai teorin�  
(populiacij� , evoliucin� ) ekologija. Skirtingai nuo E. P. Odumo ir jo bendradarbi�  propaguojamo po�i� rio 
� ekosistemas, šios krypties atstovai (�inomiausias iš j�  R. MacArthuras) man� , kad ekosistemos n� ra 
organizuotos diskre� iosiosios strukt� ros ir šiuo atveju „visuma n� ra didesn�  u� element�  sum� “. Tod� l ty-
rim�  strategija turi b� ti tokia: iš prad�i�  reik� t�  ištirti dalis (populiacijas), paskui nebus joki�  problem�  iš 
ši�  fragment�  atkurti bendr�  vaizd� , t. y. modeliuoti visumos, „ekosistemos“, vaizd� . Ši�  tyr� j�  po�i � riai 
� ekologijos ir evoliucijos ryš� taip pat buvo priešingi. E. P. Odumas ir jo šalininkai laik� , kad ekosiste-
moms yra b� dinga gana stabili laiko at�vilgiu organizacija, ir b� tent ji diktuoja atskiroms r� šims, kurio-
mis kryptimis jos gali evoliucionuoti. J�  oponentai laik� si nuomon� s, kad evoliucionuodamos r� šys 
pa� ios pasirenka krypt�, ir b� tent j�  evoliucija lemia ekosistemos organizacij� , o ne atvirkš� iai. 

Teorin� s ekologijos specialistai savo disciplinos pradininkais laiko A. J. Lotk �  ir V. Volterr � , ku-
rie dar XX am�iaus 3–4 dešimtme� iuose suk� r�  matematinius tarpr� šin� s konkurencijos ir grobio–
pl� šr� no modelius. Siektinu etalonu eksperimentini�  tyrim�  srityje jie laiko G. Gauze bandymus su pir-
muonimis ir T. Parko darbus su miltvabaliais (Tribolium). 

R. MacArthuro šalininkai yra link�  kaltinti ekosistemos sampratos autorius polinkiu � paini�  ir ne-
grie�t �  terminij� , pom� giu kelti menkai pagr�stas, nors ir dr� sias, apibendrinamojo pob� d�io hipotezes. 
Vadov� lio autoriaus manymu, šie kaltinimai yra bent iš dalies pagr�sti. Išvados, kurias gavo broliai Odu-
mai, buvo pakoreguotos laikui b� gant j�  pa� i�  ar oponent� , ta� iau dauguma j�  išliko ir yra intensyviai 
eksploatuojamos iki šiol. Abejoti gal ir abejojama – skepticizm�  mokslininkai laiko savo pagrindiniu 
bruo�u, bet paneigiant nesigirdi net ir iš u�kiet� jusi�  oponent�  l� p� . Pastariesiems grei� iau netiko 
E. P. Odumo ir panaši�  � j� filosofija, j�  taikoma metodologija, pasaul� vaizdis, o ne konkre� ios id� jos. 
Tarkim, E. P. Odumas gamtoje mat�  harmonij� , visuotin� s� ryš� ir d� sningumus, o jo oponentai yra link�  
manyti, kad visa tai t� ra iliuzija, kad gamtoje viešpatauja atsitiktinumai, joje daug laikinumo ir chaoso 
element� , tod� l j �  sunku pa�inti. 
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Ekologijos pad� tis, kuri susiklost�  XX am�iaus pabaigoje, apibendrinta 1.1 lentel� je.  
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Yra gana pagr�st�  nuomoni� , kad ekosistemos sampratai meškos paslaug�  padar�  XX am�iaus 7-
ajame dešimtmetyje išplitusi (netgi tarp ekolog� ) kraštutin�  šios sampratos versija: biosferoje visuotinis 
s� ryšis ir organizm�  tarpusavio priklausomyb�  yra pasiekusi toki�  stadij� , kad �em�  jau virtusi tikr�  tik-
riausiu superorganizmu; jam b� dinga tobula homeostaz�  bei organizacija, yra ideali pusiausvyra tarp jo ir 
aplinkos, nors pastar� j�  ir pa�eid�ia �mogus.  

Tuo laiku daug kam gal� jo visai pagr�stai susidaryti �sp� dis, jog F. Clementso šm� kla, kad ir �gavu-
si kit�  pavidal� , bando �sikurti presti�iniuose, k�  tik pastatytuose naujosios ekologijos r� muose. Broli�  
Odum�  oponentai, suprantama, netruko šiais, nors ir nedideliais, nukrypimais nuo ekosistemos koncepci-
jos pasinaudoti burdami savo šalininkus. Šiuo metu j�  yra tikrai daug: ma�daug tiek, kiek prieš 30–40 
met�  tur� jo broliai Odumai. 
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Broli�  Odum�  ir j�  koleg�  sukurta naujosios ekologijos versija, kad ir gana negailestingai kritikuota j�  
oponent� , iki šios dienos neturi jokio analogiško pakaitalo, kuriuo b� t�  patenkinta dauguma. Tod� l dau-
gelis ekolog�  j�  vienaip ar kitaip naudoja savo kasdien� je veikloje. Apskritai vargu ar reikia garbinti vie-
n�  iš ši�  dviej�  naujosios ekologijos kryp� i�  ir paniekinamai atsiliepti apie kit� . Jos grei� iau papildo 
viena kit� , nei konkuruoja. Ekosistem�  ekologija stokoja grie�tumo ir eksperimentinio pagrindimo, o te-
orin�  ekologija yra tiesiog u�tvindyta gausybe grie�t� , matematine kalba aprašyt�  „teorij� “, kuri�  ryšio su 
realia situacija gamtoje da�nai, deja, neieško netgi patys j�  autoriai. Ekosistem�  specialistai da�nai per-
vertina aprašomuosius metodus (�skaitant ir matematin� ekosistem�  modeliavim� ), o su populiacijomis 
laboratorijoje eksperimentuojantys ekologai n� ra �sitikin� , kad j�  gauti duomenys gali b� ti pritaikyti ir 
gamtin� mis s� lygomis. �od�iu, abi kryptys turi tr� kum� , nors kiekviena iš j�  gali teis� tai pasigirti, jog 
esama ir puiki�  pasiekim� . 

Abi šios naujosios ekologijos kryptys pla� iai taiko matematin� modeliavim� , taigi bent jau šis bruo-
�as jas vienija. Ypa�  populiarus matematinis ekosistem�  modeliavimas buvo XX am�iaus 8–9 dešimtme-
� iuose, kai sistemin�  ekologija vis dar buvo ant bangos. V� liau at� jo nusivylimas, ir ne tiek matematika ar 
sistem�  teorija, kiek j�  panaudojimo ekologijoje galimyb� mis. Buvo suvokta, kad mitybos tinklai ir me-
d�iag�  ciklai yra pernelyg sud� tingos strukt� ros, ir ne tiek tod� l, kad j�  ne�manoma sumodeliuoti, o grei-
� iau tod� l, kad sunku surinkti reikiamus duomenis apie tiriam� j�  ekosistem� , norint korektiškai 
modeliuoti. Iš pirmo �vilgsnio gali atrodyti, kad populiacij�  ekologijos specialistams tokio pob� d�io sun-
kumai neb� dingi arba kad jie lengvai �veikiami, nes j�  tyrimo objektai gerokai paprastesni. Ta� iau patirtis 
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parod� , kad ir � ia keblum�  renkant empirin�  med�iag�  ir j�  interpretuojant pakanka, ir matematika kartais 
niekuo pad� ti negali. �od�iu, niekas iš ekolog�  turb� t neabejoja matematizavimo teikiama potencialia 
nauda, ta� iau reali �vyki�  eiga rodo, jog šis procesas, toks nat� ralus ir apsieinantis be desperacijos, tar-
kim, biochemijoje, fizikoje ar chemijoje, ekologijoje vyksta nelauktai sunkiai. 

Skaitant pastar� j�  met�  publikacijas, susidaro �taigus �sp� dis, jog analitin�  paradigma, nors vyrauja 
ir šiandien, susiduria su nema�omis problemomis, kurios tur� t�  kvestionuoti jos metodus ir pagrindinius 
pasiekimus. Pagrindinis motyvas, kur� visi šie kritikai sutartinai pabr� �ia, – tai, j�  nuomone, neleistinai 
l� tas ekologijos progresas, ypa�  jos teorin� s dalies. O l� tas jis tod� l, kad ekologija niekaip nesuranda tin-
kam�  savo tyrim�  objektui metod� . Štai kokiais �od�iais J. Weineris, vienas iš kritik� , 1995 metais apra-
š�  situacij� , susiklos� iusi�  XX am�iaus pabaigoje: „Mes iki šiol gin� ijam� s d� l to, d� l ko nesutar� me ir 
prieš keliasdešimt met� . Nors kai kuriose specifin� se srityse esama progreso, mes nematome �ymesni�  
m� s�  supratimo apie esminius ekologinius procesus poslinki� . Nusivylimas, kur� suk� l�  ekologijos pa-
�angos stoka, daugel� ekolog�  privert�  suabejoti tais metodais, kuriuos jie taiko savo tyrimuose.“ 

Šio autoriaus nuomone, ekologijoje prad� jo vyrauti anarchistin�  dvasia, neskatinanti tiesos paiešk�  
ir vedanti link postmodernaus nihilistinio po�i� rio, kuriame nebus vietos mokslinei tiesai, bet vyraus 
nuomon� s, o kurios nors nuomon� s pasirinkimas bus tik individualaus skonio (ir �takos) klausimas. 

J. H. Brownas, pla� iai �inomas ekologas, 1997 metais pateik�  ne k�  švelnesn�  kritik� : „Aš suskai-
� iavau daugiau nei 20 teorini�  ir empirini�  1955–1975 metais atlikt�  tyrim� , kurie iš esm� s pakeit�  m� s�  
disciplin� . Ta� iau vargu ar man pavykt�  atrasti bent kelis tiek pat reikšmingus pasiekimus per pastaruo-
sius du dešimtme� ius.“ 

Panašios kritikos dosniai pa�eria ir kai kurios pastar� j�  met�  publikacijos. Štai k� , pavyzd�iui, raš�  
2004 metais kitas �ymus ekologas G. E. Belovsky ir 11 jo bendraautori� : „Aptariamos ekologijoje temos 
tai tampa madingos, tai išeina iš mados, tarsi jos b� t�  paskutinis haute couture, ir nepateikiama jokio 
mokslinio sprendimo.“ 

Sakoma, n� ra nam�  be d� m� , taigi ka�kiek tiesos šiuose kritik�  �od�iuose, matyt, esama. Turb� t 
jie teis� s, kad ekologijos metodologija kol kas n� ra nusistov� jusi, kad dar tebeieškoma veiksmingesni�  
po�i � ri�  ir metod� , o toks pasimetimas tarp metod�  negali netur� ti �takos ir tyrim�  rezultatams. 

Bene labiausiai šiuolaikin� s pad� ties ekologijoje kritikams u�kli� va tai, kad analitin�  paradigma, 
nors ir daug prisid� jo prie m� s�  supratimo apie vidur� šinius ir tarpr� šinius santykius, deja, netapo vieni-
jan� ia visus ekologus platforma. Grei� iau atvirkš� iai – šiandienos ekologai yra pasidalij�  ma��  ma�iausiai 
� kelias stovyklas, kuri�  kiekviena turi sav�  supratim�  apie tai, kokie turi b� ti ekologijos tikslai bei jos 
metodai, kurie jos pasiekimai gali b� ti laikomi vertingais, o kuriuos reik� t�  išmesti � istorijos archyv� . 
Toks pliuralizmas po daugiau nei šimtmet� trukusios raidos turb� t visai pagr�stai laikomas ne ekologijos 
stipryb� s, o grei� iau jos silpnumo, nesubrendimo po�ymiu. 
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Ekosistemos ir ekologin� s bendrijos – nepaprastai sud� tingos strukt� ros, ir, visai galimas daiktas, 
mokslas neturi tinkam�  priemoni�  tokiems objektams tirti. Ta� iau vargu ar b� tume teis� s a priori atmet�  
kaltinim� , kad mes gal buvome nepakankamai atkakl� s, išradingi ir vieningi kovoje su ne�inios r� ku, sle-
pian� iu gamtos paslaptis. Kitaip tariant, gal tas tyrimo objekto sud� tingumas, apie kur� tiek daug šnekama 
norint pasiteisinti prieš kitas disciplinas, yra tariamas ir jis išnykt� , jei mes atrastume tinkam�  tokiems ob-
jektams tirti metodologij�  (pla� iau �r. 8 skyri� ). 
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Apibendrinant galima teigti, kad šiuolaikin�  ekologija kol kas negali b� ti laikoma grie�tu ir vienti-
su mokslu (1.5 pav.). Matematiniai modeliai (o j�  gausu netgi ekologijos vadov� liuose), nors ir sukuria 
grie�tumo ir moksliškumo �sp� d�, deja, da�niausiai nutol�  nuo realaus gyvenimo, tod� l j �  euristin�  vert�  
menka. Be to, jie paprastai atspindi tik vien�  ar kit�  stovykl�  ar pakraip�  pozicij�  tuo ar kitu klausimu ir 
n� ra sulauk�  visuotino pripa�inimo. Šis bruo�as – priva� i�  nuomoni�  �vairov�  – yra neleistina prabanga 
fizikoje ar chemijoje, su ja �prat�  taikstytis tik filosofai ar istorikai. Ekologai taip pat siekia jos išvengti, 
nors tai jiems sunkiai sekasi. Nuomoni�  šiuo metu yra pernelyg daug, ir tenka apgailestauti, kad b� gant 
laikui daugelyje ekologijos sri� i�  j�  ne ma�� ja, o daug� ja.  

Pagrindiniai ekologijos raidos etapai parodyti 1.2 lentel� je. 
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Rusiškosios tradicijos ekologijoje ištak�  reik� t�  ieškoti pasaulinio garso mikrobiologo S. N. Vinog-
radskio (1856–1953) darbuose. Savo kalboje, pasakytoje 1896 metais Imperatoriškojo eksperimenti-
n� s medicinos instituto nariams, jis pagrind�  mint�, kad ilgalaikis gyvyb� s egzistavimas ne�manomas 
be mikroorganizm� , atliekan� i�  negyvos organin� s med�iagos skaidym� . Nesant j� , organin� s atlie-
kos kaupt� si ir organin�  med�iag�  gaminantiems augalams greitu laiku pritr� kt�  anglies, azoto, kit�  
med�iag� , ir jie � � t� , paskui �� t�  ir visa, kas gyva. Gamtoje turi egzistuoti pusiausvyra tarp sintez� s ir 
jai priešingo proceso – skaidymo. Be med�iag�  ciklo gyvyb�  egzistuoti negali. Gyvoji med�iaga – tai 
„viena visuma, vienas mil�iniškas organizmas“. S. N. Vinogradskis pamini ir analogiškas L. Pasteuro 
(1822–1895) mintis, išd� stytas dar anks� iau. 

Sunku pasakyti, koki�  �tak�  rusiškajai paradigmai susiformuoti b� t�  tur� jusios 
S. N. Vinogradskio id� jos, jei jis neb� t�  emigrav� s � Pranc� zij� , kur jis dirbo nuo 1922 met�  iki pat 
mirties (1953)  Pasteuro institute skyriaus ved� ju. Kad ir kaip b� t� , tos �takos grei� iausiai b� ta. Ta� iau 
ne ma�esn� s reikšm� s tolesnei �vyki�  eigai tur� jo kito rus�  mokslininko – biogeochemiko 
V. I. Vernadskio (1863–1945) veikla. Vakarie� iams jis �inomas kaip sampratos apie biosfer�  k� r� jas. 
Jis pirmasis mokslo istorijoje pagrind�  mint�, kad gyvyb�  yra nepaprastai galinga geologin�  j� ga, iš 
pagrind�  pakeitusi atmosfer� , hidrosfer�  ir litosfer� . Jis toliau t� s�  t�  linij � , kurios laik� si ir 
S. N. Vinogradskis: gyvyb�  negali egzistuoti kitokiu kaip tik biocenoz� s (ekologin� s bendrijos) pavi-
dalu, biocenozi�  atsirado kartu su gyvybe. V. Vernadskis, atrodo, buvo neblogai susipa�in� s su di-
d�i � j�  holist�  – G. L. de Buffono (1707–1788) ir Humbolto – id� jomis. Panašu, kad jis vadovavosi 
Humbolto credo: „	 niek�  negalima �i� r� ti izoliuotai.“ 

Praslinkus keliems dešimtme� iams po V. Vernadskio mirties 1945 metais, Taryb�  S� jungoje jis 
virto vos ne kultine fig� ra. Tapo �prasta min� ti ir cituoti j�, kur reikia ir kur gal nereik� t� . Mintis, jog 
ilg�  laik�  gyvyb�  gali egzistuoti tik med�iag�  ciklo pavidalu, buvo detaliai aptarin� jama ir po 
V. Vernadskio mirties, ir šiai min� iai iš esm� s buvo pritarta. Šios nuostatos, panašu, rus�  ekologai 
laikosi ir šiandien. Logiška šiame kontekste daugeliui j �  atrodo ir mintis, kad med�iag�  ciklai tur� jo 
atsirasti �em� je vos ne kartu su pa� ia gyvybe. 

Taigi ekologijos vystymasis Rusijoje ir Taryb�  S� jungoje pasi�ym� jo kiek kitomis tendencijo-
mis nei Vakaruose. Vakar�  šalyse ekologijos teorin� branduol� formavo beveik išimtinai vien buv�  
zoologai ir botanikai, o � ia, Rytuose, ne ma�esn�  �tak�  savo šalies ekologijos tradicijoms tur� jo mik-
robiologai ir geochemikai. Reik� t�  tur� ti omenyje ir tai, kad ilg�  laik�  Taryb�  S� junga buvo viena iš 
lyderi�  ekologin� s mikrobiologijos ir geochemijos srityse. Vos atsiradusi, ekosistemos koncepcija ra-
do plat�  atgars� šioje šalyje: buvo ver� iama iš angl�  kalbos E. P. Odumo ir kit�  autori�  ekologijos va-
dov� li � , �kurta ekologin� s pakraipos katedr� . Daugeliui rus�  ekolog�  atrod� , jog vakarie� iai 
nepelnytai ignoruoja rus�  nuopelnus šioje srityje, jog b� tent rus�  mokslininkai turi negin� ijam�  priori-
tet�  moksle apie ekosistemas. Be abejo, � ia b� ta nema�ai tiesos.  

Ta� iau prieš ma�daug tris dešimtme� ius, kai Vakar�  šalyse ekosistemos koncepcija tapo antra-
plane veik� ja ekologijos mokslo scenoje, priekaištai d� l prioritet�  aptilo. Atsirado kur kas svarbesn�  
intriga. Mat Rusijoje ekosistemos ir toliau yra laikomos pagrindiniu ekologijos objektu, ir šiandien � ia 
steb� tinai gajus holistinis po�i� ris � gamt� , paveld� tas iš S. N. Vinogradskio ir V. Vernadskio. Tad vi-
sai suprantama, kod� l akademikas (beje, taip pat mikrobiologas pagal bazin� išsilavinim� ) 
G. A. Zavarzinas (1995) išskyr�  rusišk� j�  paradigm�  ekologijoje ir evoliucin� je biologijoje kaip 
priešprieš�  dabar vyraujan� iai Vakaruose analitinei, arba, kaip jis vadina, redukcionistinei, paradig-
mai. Jo �od�iais tariant, redukcionizmas n� ra produktyvus, jis nepagr�stai akcentuoja konkurencij�  bei 
augal�  ir gyv� n�  svarb�  gyvosios gamtos funkcionavimui, o sistemin�  biologija mato ne tik konku-
rencij� , bet ir bendradarbiavim� , ypa�  globaliu mastu, ji taip pat pabr� �ia mikroorganizm�  vaidmen�, 
o šis yra gyvybiškai svarbus visai biosferai (daugiau apie rusiškosios ekologijos ypatumus �r. Lekevi-
� ius, 2006). 
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Organizmai gyvena ir funkcionuoja aplinkoje, prie kurios jie paprastai yra puikiai prisitaik� . Lydekos pri-
sitaikiusios gyventi vandenyje, varnos – skraidyti, o sliekai geriausiai jau� iasi b� dami dirvoje. Vienos �u-
vys ištveria s� r�  j� ros vanden� gerai, kitos – blogai, vienos m� gsta šalt� , kitos – šiltesn� vanden�. 
Pavyzd�iui, antarktin�  Trematomus genties �uvis puikiausiai jau� iasi �prastoje jai minusin� je (–1,8 °C) 
temperat� roje (s� rus vanduo tokioje temperat� roje nesuš� la � led� ), bet �� sta, kai vandens temperat� ra 
pakyla iki +5 °C. Ta� iau atogr� � �  (tropik� ) �uvys, atvirkš� iai, � � sta temperat� rai nukritus iki 10–15 °C. 
Taigi kiekviena biologin�  r� šis yra gerai prisitaikiusi prie aplinkos, ta� iau tik prie tos, kurioje ji gyvena 
nuo seno. Tod� l pakliuv�  � jiems ne�prasto klimato zon� , organizmai paprastai jau� iasi blogai arba netgi 
� � sta. Organizm�  savyb�  gyventi ir daugintis tik tam tikromis, palyginti ribotomis aplinkos s� lygomis, 
ekologai vadina prisitaikymo ribotumu , jo specifiškumu. Š� specifiškum�  organizmai �gijo d� l prisitai-
kymo, o tiksliau – d� l evoliucijos.  

Ta� iau organizmai geba migruoti ir susiduria su vis kitomis aplinkos s� lygomis. Gyv� nai migruoja 
naudodamiesi jud� jimo organais, o augalai plinta � naujas teritorijas per s� klas ar sporas. Netgi šalia esan-
tys dirvos ploteliai gali skirtis savyb� mis, ir dygstanti s� kla ar spora kaskart reaguoja skirtingai. Paprastai 
tokiais ir panašiais atvejais organizme vyksta biocheminiai bei fiziologiniai persitvarkymai, pagerinantys 
jo prisitaikym�  prie tai ar kitai vietai b� ding�  aplinkos s� lyg� .  

Kad pajustume, kaip dirba m� s�  organizmo prisitaikymo mechanizmai, pakanka nuvykti � kalnus ir 
�kopti � 3–4 t� kstan� i�  metr�  aukšt�. Pirmomis dienomis m� s�  savijauta b� t�  labai prasta: tr� kt�  oro, tan-
kiai mušt�  širdis, smarkiai padid� t�  prakaitavimas, atsirast�  vangumas ir apatija, sutrikt�  m� stymas ir 
kalba. �od�ius koštume pro dantis tarsi per prievart� . Ta� iau po 2–3 savai� i�  organizmas prisitaikyt� . Pa-
did� t�  hemoglobino kiekis kraujyje, nustot�  dau�ytis širdis, kv� pavimas tapt�  retesnis ir gilesnis, o kalba 
– rišlesn� . Nusileidus nuo kaln� , v� l tekt�  prisitaikyti, tik š� kart�  – prie �prast�  nuo vaikyst� s s� lyg� . 
Hemoglobino kiekis ir kiti fiziologiniai rodikliai po keli�  dien�  sugr��t �  � �prast� , normali�  pad� t�. 
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Gali atrodyti, kad tuo atveju, kai organizmai niekur nekeliauja, nepalieka �prast�  gyvenimo viet� , 
jiems prisitaikyti nereikia, tarp j�  ir aplinkos yra savotiška pusiausvyra. Ta� iau taip n� ra. Mat aplinka kin-
ta ne tik keliaujant iš vienos vietov� s � kit� , ji kei� iasi ir b� gant lakui. Egzistuoja trys pagrindiniai aplin-
kos kintamumo b� gant laikui tipai : periodiniai, arba lengvai prognozuojami, atsitiktiniai, arba sunkiai 
prognozuojami, ir kryptinga aplinkos kaita. �inomiausi periodiniai svyravimai – temperat� ros ir šviesos 
intensyvumo poky� iai per par�  ir ši�  parametr�  sezoniniai svyravimai. Ta� iau ši kaita, kaip �inome, nie-
kada neb� na grie�tai periodin� , nes visada gausu netik� t�  atsitiktinio pob� d�io fluktuacij� . Pavyzd�iui, 
bir�elio m� nes� kartais pasitaiko šaln� , o sausio – retsykiais temperat� ra pakyla iki +5 ir net +10° C. 
Krypting�  poky� i�  pavyzdys – �mogaus sukeltas anglies dioksido koncentracijos atmosferoje did� jimas ir 
šiuo metu vykstanti klimato kaita.  

Iš ties� , gyvojoje gamtoje gausu steb� tino organizm�  plastiškumo pavyzd�i� . Štai G. P. Harris 
1973 metais aptiko, jog pra� jus vos 1–2 val. po to, kai debesys u�dengia Saul� , kei� iasi titnagdumbli�  
biochemin� s savyb� s: iš šviesam� gi�  virsta � � ksminius. Tai leid�ia jiems prisiderinti vos ne prie kiekvie-
nos valandos debesuotumo ir kartu išsaugoti gana intensyvi�  fotosintez�  netgi apniukusiomis dienomis. 
O. Buchneris ir G. Neuneris 2001 metais nustat� , kad kaln�  augalo Silene acaulis prisitaikymas prie oro 
�šilimo (paprastai kiekvien�  vidudien�), trunka ma�daug 3 val. Taip organizmai bando priderinti savo fi-
ziologin� optimum�  prie pasikeitusio re�imo.  
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Galima netgi teigti, jog organizm� , ypa�  gyvenan� i�  da�nai kintan� iomis s� lygomis, prisitaikymas 
(prisiderinimas prie aplinkos) niekada nesibaigia. Nat� rali toki�  organizm�  b� sena yra ne fiziologinis op-
timumas, ne komfortas, o grei� iau nuolatinis šios b� senos siekimas, suboptimalioji b� sena. Nesp� jama 
prisitaikyti prie vieno poky� io, kai �vyksta naujas, ir taip – iki gyvenimo pabaigos.  

Gyvajame pasaulyje nesunku rasti daugyb�  panaši�  pavyzd�i� , ir jie gerai �inomi specialistams. 
Taigi gyvieji organizmai gali prie aplinkos prisitaikyti ne tik evoliucionuodami, bet ir d� l nepaveldim�  
fenotipo poky� i� . Kadangi jie n� ra paveldimi, tai jie gr��tami – aplinkai eilin� kart�  pasikeitus, pasikei� ia 
ir fenotipas. Faktai liudija, kad organizmai geba reaguoti netgi ir � nedidelius ir �prastus aplinkos s� lyg�  
poky� ius. Prisiderinimas prie konkre� ioje vietoje ar konkre� iu laiku egzistuojan� i�  aplinkos s� lyg�  labai 
praver� ia kovojant d� l b� vio. Tuo ir paaiškinamas individuali�  adaptacijos mechanizm�  egzistavimas. 
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Fenotipinius atsakus tiria kelios biologin� s disciplinos: ekologin�  biochemija, ekologin�  fiziologija 
ir etologija, arba elgsenos biologija. Ši�  mokslo srit� galima laikyti tarpdisciplinine. 

Taigi individai gali keisti savo fenotip�  neper�engdami paveld� tos reakcijos normos, ir jie šia sa-
vybe naudojasi, kad pagerint�  prisitaikym�  (reakcijos norma – kokio nors fenotipinio po�ymio galimos 
kaitos diapazonas). Jei reakcijos norm�  neb� t� , organizmai �� t�  pirm� kart �ymiau pakitus aplinkai. 

Da�nai vietoj individuali�  adaptacijos mechanizm�  s� vokos vartojami kiti (sinonimiški ar ne visai) 
terminai: fenotipinis plastiškumas, fiziologin�  ir biochemin�  adaptacija. Po fenotipinio plastiškumo s� -
voka slepiasi supratimas, kad individo genotipas per gyvenim�  nesikei� ia, bet jis gali produkuoti daug 
skirting�  fenotip� , priklausomai nuo aplinkos s� lyg�  kiekvienu konkre� iu momentu. Mat fenotip�  lemia 
ne vien genotipas, tai grei� iau genotipo s� veikos su išorine aplinka rezultatas. Vaizd�iai tariant, iš viso 
galimo (turimo genotipo pagrindu) fenotip�  rinkinio individas bando pasirinkti t� , kuris tuo momentu yra 
tinkamiausias. 
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Adaptacijos, arba prisitaikymo , s� voka – viena iš da�niausiai vartojam�  biologijoje ir kartu viena 
iš fundamentaliausi� . Tokia ji tapo nuo Darvino laik� . Šiuo terminu biologai nusako ne tik pat� proces� , 
bet ir jo galutin� rezultat� , nauj�  strukt� r�  ar funkcij� . Pavyzd�iui, teisinga sakyti, kad kiškio �ieminis kai-
lis yra prisitaikymas prie �iemos šal� i� . Bet lygiai taip pat teisinga tvirtinti, jog ir vasarinio kailio virsmas 
� �iemin� artinantis šal� iams yra prisitaikymas. Kai kalbama apie �em� s � kio kenk� j�  prisitaikym�  prie 
pesticid� , tai turimas galvoje arba prisitaikymo prie ši�  chemikal�  procesas, arba jo galutinis rezultatas, 
tai yra atsparumas pesticidams, arba ir tas, ir kitkas vienu metu. Taigi šis terminas vartojamas ir statiniam, 
ir dinaminiam aspektui apib� dinti.  

Aplinkos poveikis organizmams da�name 
vadov� lyje vaizduojamas panašiomis � varp�  krei-
v� mis (2.1 pav.). Šiose kreiv� se svarbiausi yra 3 
taškai: 1 – �emutinis kritinis taškas (�emutinis pe-
simumas); 2 – viršutinis kritinis taškas (viršutinis 
pesimumas) ir 3 – optimumo taškas, t. y. palan-
kiausios s� lygos. Tiksliau pasakius, optimumo 
taškas – tai jo projekcija � horizontali� j�  aš�. Opti-
mumo taške prisitaikymas (biologinis aktyvumas) 
yra maksimalus. Iš to, kas pabr� �ta anks� iau, daro-
si aišku, kad kiekvienai biologinei r� šiai b� dingi 
savi optimum�  ir pesimum�  taškai daugiamat� je 
aplinkos s� lyg�  erdv� je. 
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Toks aplinkos poveikio organizmams grafinis 
vaizdavimas turi privalum� , ta� iau jis gali ir klaidinti. 
Mat gali susidaryti �sp� dis, kad kiekvienos r� šies ar 
individo kreiv�  yra nejudanti, grie�tai fiksuota aplin-
kos veiksni�  gradiento at�vilgiu. Toli gra�u taip n� ra – 
kreiv� s slankioja, ir tam visai neb� tina evoliucija: pa-
kanka fenotipinio plastiškumo, o jis, panašu, b� dingas 
visiems organizmams. 

Kreivi�  slankiojimas gali b� ti pavaizduotas taip 
(2.2 pav.). Paprastumo d� lei parodyta tokia hipotetin�  
situacija: organizmas gyvena optimaliomis s� lygomis 
(taškas O); �vyksta staigus aplinkos s� lyg�  pokytis 
  
(rodykl�  apa� ioje), kurio tiesiogin� poveik� rodo biolo-
ginio aktyvumo kritimas (1); � tai organizmas atsako adaptyvaus pob� d�io reakcija (2), d� l kurios biolo-
ginis aktyvumas, arba prisitaikymo laipsnis, iš dalies atsistato. 

Atkreipkite d� mes� � du svarbius dalykus. Kaip rodo grafikas, nereik� t�  suplakti � kr� v�  tiesioginio 
poveikio ir organizmo reakcijos. Tik pastar� j� proces�  galima vadinti adaptacija. Kai ultravioletiniai spin-
duliai prasiskverbia � m� s�  audinius ir pa�eid�ia gyv� sias l� steles, šis pasikeitimas – ne adaptacija, o tie-
sioginis aplinkos poveikis. Ta� iau kai odoje padaug� ja melanino ir ji �dega kartu blokuodama ultravioleto 
patekim�  � gilesnius audinius – tai jau reakcija, kuri�  tik ir galima vadinti adaptacija. Antra svarbi išvada: 
biologinio aktyvumo atstatymas, dalinis ar visiškas, yra neišvengiamai susietas su kreiv� s poslinkiu, šiuo 
atveju – � kair� . Suprantama, jog aplinkai pasikeitus priešinga linkme, kreiv�  prisitaikymo atveju pasi-
slinkt�  � dešin� . Kartu su visa kreive paprastai slankioja abu pesimumo taškai ir optimumo taškas. Taigi � 
prisitaikym�  galima �i� r� ti kaip � optimum�  priderinimo prie aplinkos proces� . 
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Dar viena svarbi s� voka – preadaptacija, arba išankstinis prisitaikymas. Grie�tai formuluojant, 
kiškio �ieminis kailis n� ra reakcija � �iemos šal� ius papras� iausiai tod� l, kad jis pradeda formuotis dar 
prieš prasidedant šal� iams. Tokios preadaptacijos paaiškinimas nesud� tingas. Ka�kada, prieš milijonus 
met� , kai kiškiai tik pasirod�  evoliucijos arenoje, šiltesnis kailis buvo reakcija � ne�prastai �em�  tempera-
t� r� , ta� iau per ilg�  kart�  sek�  b� gant daugeliui t� kstantme� i�  ši reakcija u�sifiksavo genotipe ir �gavo au-
tomatiškum� . Ji tapo endogenin� , tai yra nepavaldi išoriniam stimului (sezoniniams temperat� ros 
poky� iams). Antra vertus, šiam stimului b� dingas gana grie�tas kasmetinis periodiškumas, tad nuolatinis 
stimuliavimas nebuvo ir b� tinas. 

Augal�  audiniai šal� iams u�� jus išvengia suled� jimo, nes suma�ina vandens ir padidina cukraus bei 
riebalini�  med�iag�  kiek�. Š� proces�  botanikai vadina augal�  u�sigr� dinimu. Tai irgi preadaptacija, nes 
šie persitvarkymai prasideda dar gerokai prieš ateinant šal� iams.  

Organizmai yra neblogai preadaptuoti ne tik prie sezoninio periodiškumo, bet ir paros, arba cirka-
dini � , reiškini�  – šviesos ir tamsos kaitaliojimosi (fotoperiodizmo) ir su juo susiet�  aplinkos temperat� ros 
poky� i� . M. W. Youngas, cirkadini�  ritm�  specialistas, 2002 metais raš� : „Gyv� n�  elgesys yra ciklinis: 
aktyvumo ir ramyb� s faz� s eina viena po kitos kartu su aplinkos s� lyg�  cirkadine kaita. Su šiais elgsenos 
ritmais susij�  patikimi fiziologiniai ferment�  aktyvumo, hormon�  sintez� s ir j�  išskyrimo, k� no tempera-
t� ros (�induoli� ) ir gen�  aktyvumo svyravimai. <...> „Cirkadiniai“ ritmai b� dingi ne tik gyv� nams. Kai 
kurie pirmieji �rodymai, jog endogeniniai cirkadiniai laikrod�iai tikrai egzistuoja, buvo gauti dirbant su 
augalais ir grybais. Pastar� j�  met�  darbai su fotosintetinan� iomis bakterijomis parod� , kad daugelis gen�  
�sijungia ir išsijungia kas 24 val. veikiami cirkadinio laikrod�io.“  

Visi šie kasdieniniai cikliški persitvarkymai, kaip teigia šis autorius, yra adaptyvaus pob� d�io. 
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Apie preadaptacij�  kalbama ir tada, kai populiacijoje atsiranda vienas kitas mutantas ar rekombi-
nantas, atsparus kokiam nors ne�prastam poveikiui, pavyzd�iui, naujam antibiotikui ar pesticidui. Taigi 
šiuo atveju populiacij�  gelbsti atsitiktinumas.  

Vieni organizmai yra labai plastiški ir sugeba greitai prisitaikyti prie �vairiausi�  s� lyg� , o kiti yra 
konservatyv� s, neplastiški. Dar kiti u�ima tarpin�  pad� t� tarp ši�  dviej�  kraštutinum� . Tokiais atvejais sa-
koma, kad organizmai skiriasi plastiškumu, arba adaptyvumu (angl. plasticity, adaptability). Galima 
skirti du plastiškumo komponentus: prisitaikymo greit � ir plastiškumo ribas, kuo šie du rodikliai dides-
ni, tuo plastiškesnis organizmas (Lekevi� ius, 1986). Plastiškumo ribos – tai diapazonas išorini�  s� lyg� , 
kurioms esant prisitaikymas yra �manomas. Kartais jos dar vadinamos ekologiniu valentingumu. Reik� t�  
skirti plastiškumo rib�  s� vokos prasm�  nuo supratimo apie reakcijos norm� . Reakcijos norma – tarsi plas-
tiškumo rib�  veidrodinis atspindys fenotipe.  
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Pagal plastiškum�  organizmai skirstomi � euribiontus ir stenobiontus, tai yra � tokius, kurie leng-
vai pakelia smarkiai kintan� ias s� lygas, ir tokius, kurie gali gyventi tik tam tikroje, ma�ai kintan� ioje ap-
linkoje. Atskirais atvejais kalbama apie euriterminius ir stenoterminius organizmus, eurifagus, stenofagus 
ir pan. 

Yra �vairi�  b� d�  �vertinti adaptyvum� . Vienas iš j�  – termogradientinis metodas. Tam naudoja-
mas termogradientinis �renginys, kurio pagrindin�  dalis yra pailgas indas su vandeniu. Šio lovio vienas 
galas yra kaitinamas, o kitas – šaldomas, tod� l per lovio ilg� ilgainiui susidaro temperat� ros gradientas 
nuo, tarkim, 0 ºC viename gale iki +35 °C – kitame. Paskui � termogradientin� �rengin� �leid�iama ekspe-
rimentini�  gyv� n� , pavyzd�iui, �uv�  ar v� �iagyvi � . Metodo esm�  yra ta, kad organizmai gali visiškai 
laisvai pasirinkti jiems palankiausi� , arba optimali� , temperat� r�  iš pasi� lyt� j� . Ši temperat� ra vadinama 

tinkamiausia temperat� ra. Vyrauja 
nuomon� , kad jie pasirenka t�  temperat� -
r� , kuri tuo momentu geriausiai atitinka j�  
fiziologin�  b� sen� . Tad tyr� jas, fiksuoda-
mas organizm�  pad� t� termogradientinia-
me �renginyje, kartu nustato optimumo 
tašk�  slankiojim�  vykstant adaptacijos 
procesui. Suprantama, jog ši�  tašk�  slin-
kimo greitis gali b� ti traktuotinas kaip 
adaptacijos greitis (2.3 pav.). 

Vieno iš toki�  bandym�  duomenys 
pateikti 2.1 lentel� je. Tinkamiausi�  tempe-
rat� r�  (29 °C) kanalinio šamo jaunikliai 
pasirenka per ma�iau nei 10 val. tuo atve-
ju, jei dar prieš bandym�  jie buvo prea-
daptuoti prie artim�  šiai temperat� r� , ir 
per 10–24 val., jei tokios preadaptacijos 
nebuvo.  
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Kaip matome, tinkamiausios 
temperat� ros (optimumai) n� ra ly-
giavert� s. Vienos iš j�  yra laikinos, 
o kitos (29 °C) yra galutin� s. Pasta-
rosios nepriklauso nuo priešistor� s: 
kad ir iš koki�  s� lyg�  b� t�  paimti 
gyv� n� liai, anks� iau ar v� liau jie su-
sirenka drauge, pasirinkdami b� tent 
ši�  temperat� ros zon� . Matyt, tai yra 
tinkamiausia temperat� ra iš vis� . 
Panaš� s d� sningumai b� dingi dau-
gumai kit�  gyv� n� , kuri�  elgsena 
buvo tirta termogradientiniame 
�renginyje. Aišku, atskir�  r� ši�  galu-
tin�  tinkamiausia temperat� ra ir 
adaptacijos greitis skiriasi.  

Apskritai galima kalb� ti apie 
pagalbinius optimumus, kuri�  skai� ius n� ra ribotas, ir vien�  pagrindin� optimum� , kartais vadinam�  
optimum�  optimumu, t. y. toki�  aplink� , kurioje individo biologinis aktyvumas turimo genotipo pagrindu 
yra pats did�iausias (�r. 2.3 pav.).  

Plastiškumo ribas galima išmatuoti ir kitaip: aplinkos s� lygas vienaip ar kitaip reikia keisti taip l� -
tai, kad organizmai sp� t�  prie ši�  poky� i�  prisitaikyti. Aišku, anks� iau ar v� liau ateit�  momentas, kai vi-
sos galimyb� s prisitaikyti b� t�  išsemtos. �uvimo faktas tokiu atveju liudyt�  apie �emutin� ar viršutin� 
kritinius taškus, arba pesimumus, o atstumas tarp j�  rodyt�  plastiškumo ribas. Reikalavimas pama�u keis-
ti aplinkos s� lygas lengvai paaiškinamas: norint prisitaikyti paprastai reikia laiko, prisitaikymas negali 
�vykti tuojau pat (2.4 pav.). Tuo atveju, kai aplinka kei� iama staigiai, pavyzd�iui, organizmai staigiai per-
keliami iš �prastos jiems temperat� ros � ne�prastai �em�  ar aukšt� , atstumai tarp pesimum�  paprastai gero-
kai suma�� ja, nes organizmams nesuteikiama galimyb� s atitinkamai reaguoti (realizuoti savo reakcijos 
norm� ). Tokiu atveju vietoj plastiškumo rib�  gauname tai, k�  eksperimentatoriai vadina tolerancijos, ar-
ba pakantumo, ribomis. Suprantama, kad individui b� dinga tik viena plastiškumo kreiv� , ji aplinkos gra-
diento ašimi neslankioja, o tolerancijos kreivi�  skai� ius yra begalinis, šios kreiv� s pad� t� aplinkos 
gradiento at�vilgiu lemia priešistor� , t. y. s� lygos, kuriomis individas gyveno prieš eksperimentui prasi-
dedant. 

B
��������&"��
����������
���
����-�����������#���� ��
��������#��������>��
������
��������0�
����=
��
��� ����9��
����� #���
����������&���
�
9�����>� ����
���
+�������������2����������
�����3���

Su fenotipinio plastiškumo id� ja susijusi dar viena, homeostaz	 s, samprata. J�  k� r�  du tyr� jai: XIX 
am�iuje dirb� s pranc� z�  fiziologas C. Bernardas ir XX am�iaus pirmojoje pus� je gyven� s JAV fiziologas 
W. B. Cannonas. Jos esm�  – supratimas, jog organizmai sugeba kai kuriuos svarbius vidinius parametrus 
palaikyti pastovius, juos stabilizuoti, nepaisydami kintan� i�  aplinkos s� lyg� . Pavyzd�iui, daugumos �in-
duoli�  ir paukš� i�  k� no temperat� ra esant tam tikroms aplinkos temperat� ros riboms yra pastovi, ir nuo 
normos �ymiau nukrypsta tik jiems susirgus. Tai vienas iš labiausiai �inom�  homeostaz� s pavyzd�i� . Ne 
veltui šie organizmai ilg�  laik�  buvo vadinami homotermais, taip pabr� �iant j �  geb� jim�  stabilizuoti k� no 
temperat� r� . 

Nusistov� jo nuomon� , kad homeostaz�  aptinkama tik tada, kai aplinkos kaita neper�engia �prast�  
organizmams rib� . O kai aplinkos poky� iai yra nelaukti ir labai �ym� s, homeostazei b� dingo vidini�  pa-
rametr�  stabilumo laukti sunku. Kai �mogus, ilgus metus ma�ai jud� j� s, dirb� s s� dim�  darb� , staiga su-
galvoja b� gti maraton� , jam tai gali li� dnai baigtis, jei nebus preadaptacijos, t. y. gerai apgalvot�  
treniruo� i� , per kurias apkrovimas organizmui turi b� ti didinamas palaipsniui. Tik tokiu b� du bus �ma-
noma (ir tai vargu) stabilizuoti gyvybiškai svarbius organizmo rodiklius. Panaš� s d� sningumai b� dingi ir 
kopiant � kalnus: jei � 3–4 t� kstan� i�  metr�  aukšt� kopiama greitai, laipsniškai nepriprantant prie aukš� io, 
homeostaz� s tik� tis nereik� t� . 

 
��/� ����� ;�	��#�� ���� 	����!$�� �$!����� �M�� ���	�	� �#
�� ������ ��� �����	��� �	&
��!���� ���� �4������� �-�� 	
� �	
� �4������� �2��� 0	�
	� �	�� �	�� 	��!��	�	� �#$
� �$��
�
����	�!��	��
��!	�	#�	��	�!$��+�!���.�#�
�1>$���. �#�
�;	�	�
�-3�����



�	����������
��
������
�

24 

Aklimatizacija  ir aklimacija – su prisitaikymo s� voka susij�  terminai. Aklimatizacija apib� dina-
ma kaip organizm�  prisitaikymas prie jiems ne�prast�  klimatini�  ir biotini�  veiksni� . Šis terminas papras-
tai vartojamas kalbant apie organizm�  introdukcij�  � jiems nauj�  geografin� region� , o aklimacija – 
prisitaikymas tik prie vieno kurio nors fizinio veiksnio. Kadangi pastar� j� atvej� galima steb� ti nebent la-
boratorijoje, tai aklimacijos s� vok�  da�niausiai vartoja eksperimentatoriai, o aklimatizacijos – gamtoje 
dirbantys ekologai. 
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Šiuo atveju organizmas pasišalina iš nepalankios jam vietos, pakei� ia savo elgsen�  arba pa� i�  apsupt� sau 
naudinga linkme nekeisdamas buvimo vietos. Šio tipo reakcijos gali b� ti gana subtilios. Kad tuo �sitikin-
tume, pakanka pastudijuoti, pavyzd�iui, kat� s elges� prie �idinio: kai ugnis didel� , kat�  atsitraukia ir šil-
dosi per pagarb�  atstum� , o kai ugnis g� sta, ji prieina ar� iau, nes išsiskirian� ios šilumos jau nebepakanka 
sušilti. Pa� ios tokio tipo reakcijos n� ra paveldimos, ta� iau jos negali susiformuoti be atitinkam�  gen� . Tai 
rodo ma�o ka� iuko elgsena. Jis arba š� la, nulind� s � kambario kamp� , arba, smalsumo vedamas, lenda tie-
siai � ugn�, rizikuodamas nudegti. Daugelis laukini�  gyv� n�  karšt�  vasaros dien�  slepiasi nuo saul� s me-
d�io šeš� lyje ar sl� ptuv� je, o šaltesniu oru šildosi saul� s atokaitoje. Gyvojoje gamtoje, ypa�  tarp 
mikroorganizm� , labai paplit�  �vair� s taksiai (foto-, termo- ir kt.), kuriuos taip pat reik� t�  laikyti elgse-
nos adaptacijos atvejais. Tai bene pa� ios primityviausios reakcijos. Lizd�  ir sl� ptuvi�  statyba, j�  prie�i � ra 
ir apsauga – daug sud� tingesnis prisitaikymo prie aplinkos b� das. Elgsenos adaptacijos form�  �mogus yra 
išvyst� s iki steb� tino, likusiai gyvajai gamtai nepasiekiamo tobulumo. Ta� iau jo pad� t� biosferoje sukom-
plikavo tai, jog savo gyvenam� j�  aplink�  jis keit�  taip neracionaliai, kad, be teigiam�  poslinki� , buvo su-
kelta daugyb�  neigiam�  ir da�niausiai nenumatyt�  pasekmi� . 
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Elgsenos reakcijos – vienos iš spar� iausi� . Jos gali t� stis kelias sekundes, minutes, valandas ar ke-
lias paras. Pavyzd�iui, �uvis vos per kelias sekundes gali pasprukti iš u�terštos zonos. Tod� l gamtoje elg-
senos reakcijos ypa�  gelbsti tada, kai aplinka kei� iasi nelauktai, staigiai ir da�nai. 	 tokius poky� ius kiti – 
fiziologiniai ir morfologiniai – prisitaikymo mechanizmai reaguoti nesp� ja, jie per daug l� ti. 
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Da�nai atsitinka, kad organizmai nesugeba arba d� l koki�  nors prie�as� i�  nebegali pasišalinti iš nepalan-
kios aplinkos arba padaryti j�  palankesn� . Tada jie priversti persitvarkyti patys. Vienas iš persitvarkymo 
b� d�  yra biochemin� s ir fiziologin� s reakcijos � išorinius poveikius. P. W. Hochachka ir G. N. Somero 
(2002) nurodo tokius atsako tipus: 

1. Pasikei� ia ferment� , jau buvusi�  prieš aplinkos pokyt�, koncentracija l� stel� se (kiekybin�  stra-
tegija). 

2. Pradedama sintetinti nauj�  ferment� , kuri�  iki tol l � stel� se nebuvo. Jie geriau tenkina organiz-
mo poreikius naujomis s� lygomis (kokybin�  strategija). Kalbama ne apie mutacijas ir naujos 
genetin� s informacijos pasirodym� , bet apie esamos panaudojim�  – transkripcij�  ir transliacij� . 

3. Pakei� iama ferment�  mikroapsuptis. Pavyzd�iui, tiesioginis aplinkos poveikis da�nai pasireiškia 
l� stel� je esan� i�  ištirpusi�  ma�o molekulinio svorio jungini�  ir jon�  sud� ties ir koncentracijos 
poky� iu. O tai savo ruo�tu (da�nai adaptyvia linkme) kei� ia makromolekuli�  erdvin�  strukt� r�  
ir funkcijas. Nors šis prisitaikymo mechanizmas ma�ai ištirtas, gamtoje jis n� ra retas ar nesvar-
bus. 
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4. Atsakoma viso metabolizmo pasikeitimu, �sijungia alternatyv� s med�iag�  apykaitos procesai. 
Šiuo atveju persitvarkymai yra esminiai, � juos �traukiamos visos arba dauguma organ�  sistem� . 
Juos gali sukelti tiek dideli aplinkos poky� iai (pavyzd�iui, ankstyvi šal� iai), tiek �vair� s vidin� s 
kilm� s fiziologiniai signalai, suteikiantys organizmui galimyb�  preadaptuotis (pavyzd�iui, vie-
nos individualaus vystymosi faz� s per� jimas � kit� , �vair� s endogeniniai ritmai). Šie išoriniai ar 
vidiniai signalai gali intensyvinti arba l� tinti vis�  metabolizm� , vienus med�iag�  apykaitos pro-
cesus pakeisti kitais. Toks iš esm� s organizmo veikl�  kei� iantis atsakas da�niausiai vyksta daly-
vaujant organizmo reguliacin� ms sistemoms – nerv�  sistemai ir (ar) hormonams. 
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Tarp ši�  keturi�  atsako tip�  n� ra grie�tos ribos. Be to, reikia tur� ti omenyje, kad da�nai � vien�  at-
sak�  yra �traukiami iš karto keli mechanizmai. 

Fiziologinis ir biocheminis atsakas � aplinkos poky� ius dar vadinamas atitinkamai fiziologine ir 
biochemine adaptacija, j�  suprantant ir kaip prisitaikymo proces� , ir kaip jo galutin� rezultat�  – tam tikrus 
metabolizmo ypatumus, daran� ius nauj�  aplink�  palankesn� . 
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Apie š� atsako tip�  paprastai kalbama tada, kai pasikei� ia organizmo ar jo atskir�  organ�  forma, 
skai� ius ir kita išorin�  bei vidin�  strukt� ra. Ši prisitaikymo forma ypa�  paplitusi augal�  pasaulyje. Pri-
klausomai nuo konkre� i�  s� lyg�  augaviet� je ar klimato poky� i� , gali pasikeisti lap�  forma, augalo dydis, 
l� steli�  ir j�  organoid�  skai� ius ir pan. Netgi vienas ir tas pats genotipas gali duoti vis�  puokšt�  morfolo-
gini�  form� , pritaikyt�  gyventi konkre� iomis s� lygomis. Tuo nesunku �sitikinti ištyrus nelytiniu b� du be-
sidauginan� ios r� šies morfologij� . Pavyzdys gali b� ti visiems gerai �inomas apomiktinis augalas – 
kiaulpien�  (Taraxacum officinale). Kiaulpien� s reakcijos norma yra tokia plati, kad to paties klono atsto-
vus, augan� ius miške ir dirbamajame lauke, nepatyr� s botanikas gali priskirti skirtingiems ekotipams ar 
net por� šiams; šiuo atveju tie skirtumai netgi n� ra paveldimi, jie gr��tami. Nuo mokyklos suolo mums ge-
rai �inomas ir papliauškos (Sagittaria) lap�  formos plastiškumas: panir�  vandenyje lapai yra vienokie, 
pl� duriuojantys – kitokie, o iškil�  virš vandens – dar kitokie. Tai irgi skirtingas atsakas � aplink� , ir jis 
adaptyvus, t. y. naudingas organizmui. Med�i�  lap�  numetimas – taip pat iš dalies morfologinis prisitai-
kymas prie nepalankaus met�  laiko. 
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Visi šie elgsenos, fiziologiniai, biocheminiai ir morfologiniai poky� iai (atsakas) yra gr��tamieji: ap-
linkai kei� iantis, kei� iasi ir organizmo elgsena, metabolizmas, morfologiniai po�ymiai. Taigi vyksta ope-
ratyvus optimum�  priderinimas prie aplinkos, kurios parametrai svyruoja apie tam tikras vidutines 
reikšmes. Ta� iau skirtingose geografin� se vietov� se skiriasi vidurkiai. Tokiu atveju skirtumai tarp orga-
nizm�  da�nai yra genotipiniai. Skirtumai išlieka ir tada, kai šie organizmai pakli� va � t�  pa� i�  aplink� . 
Taigi jie n� ra gr��tamieji. Gerai �inomas ekologams tokios adaptacijos pavyzdys – Aleno taisykl	 . Ji tei-
gia, kad �induoli� , gyvenan� i�  šaltuose rajonuose, ausys, uodegos ir kitos atsikišusios k� no dalys yra ne 
tokios stambios kaip gimining�  šioms r� šims šilt�  sri� i�  atstov� . Šis morfologinis ypatumas aiškinamas 
tuo, kad šalto klimato s� lygomis išlikdavo tie individai, kurie aplinkai atiduodavo kuo ma�iau šilumos ir 
kuo re� iau nušaldavo periferines k� no dalis. Ši taisykl�  yra kito biogeografinio d� sningumo, vadinamo-
sios Bergmano taisykl	 s, pasekm� . Bergmano taisykl�  teigia, kad ar� iau ašigali�  gyvenantys šiltakraujai 
gyv� nai (�induoliai ir paukš� iai) yra stambesni u� artimus jiems šiltesni�  sri� i�  atstovus. Iš tikr� j� , abi 
taisykl� s neblogai pasitvirtina. Tiesa, to ir reik� jo laukti, nes jos buvo gautos indukcijos b� du, t. y. api-
bendrinant steb� tus faktus. Manoma, kad stambesni individai šaltyje �gauna pirmenyb� , nes j�  k� no ploto 
ir t� rio santykis yra ma�esnis nei smulkesni� . Tod� l jie atiduoda aplinkai santykinai ma�iau šilumos, pa-
lyginti su smulkesniais giminai� iais. 
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Organizmai reaguoja � bet kokius savos aplinkos pasikeitimus – temperat� ros, šviesos, sl� gio, pH, deguo-
nies koncentracijos, dr� gm� s ar kitus abiotinius poky� ius. Apie tai liudija faktai, apibendrinti ekologin� s 
fiziologijos vadov� liuose (Willmer et al., 2000; Pigliucci, 2001). Geriausiai ištirtos yra reakcijos � aplin-
kos temperat� ros kait� , šio veiksnio poveik� smulkiau aptarsime ir mes. Be to, klimato kaita šiuo metu 
ypa�  aktuali tema, tod� l temperat� ros ir krituli�  poveikio organizmams klausimas yra �gav� s ir svarb�  
taikom� j� aspekt� .  

�induoliai ir paukš� iai priskiriami endotermams, tai yra organizmams, kuri�  k� nas sušyla nuo vi-
duje gaminamos šilumos. Jiems b� dinga daugma� pastovi k� no temperat� ra (�induoli�  – ma�daug 36–
38 °C, paukš� i�  – 38–43 °C), nepriklausomai nuo aplinkos temperat� ros. Taigi �induoliams ir paukš-
� iams b� dinga termoreguliacija.  

Kiti gyvieji organizmai – ropliai, varliagyviai, �uvys, bestuburiai, augalai, grybai, bakterijos – va-
dinami ektotermais (pastaraisiais metais vartojama ir identiška s� voka „egzotermas“). J�  k� no tempera-
t� ra atkartoja aplinkos temperat� ros svyravimus, termoreguliacija jiems neb� dinga. O sušilti jie gali tik 
tuo atveju, jei b� t�  išorinis šilumos šaltinis.  

Kaip toliau paaišk� s, ši klasifikacija n� ra tobula ir turi daug išim� i� , bet tobulesn� s, deja, n� ra. 
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Kiekviena ektoterm�  r� šis pasi�ymi temperat� ros optimumais ir pesimumais. Vidutinio klimato organiz-
mams b� dingi �emesni optimumai ir pesimumai nei atogr� � �  ektotermams. Tundroje gyvenan� i�  ekto-
term�  temperat� ros optimumai ir pesimumai yra dar �emesni. Toks yra biogeografinis d� sningumas, ir j� 
l� m�  evoliucija, prisitaikymo specifiškumas.  

Ta� iau, kaip buvo rašyta, aplinkos poveikio kreiv� s n� ra nejudan� ios, jos slankioja reaguodamos � 
aplinkos kait�  gyvenamojoje vietov� je. Taigi kartu slankioja ir optimumo bei pesimumo taškai. 2.5 pav. 
parodyti kai kuri�  vidutinio klimato ektoterm�  optimumai, pesimumai ir j�  slankiojimo diapazonai. Kaip 
matome, pagrindiniai, arba genetiniai, miško med�i�  optimumai yra 10–25 °C. Optimum�  slankiojimo ri-
bos yra platesn� s (5–32 oC, tiksli�  duomen�  stokojama). � ksm�  m� gstan� i�  augal�  (papar� i� , asi� kli �  ir 
patais� ) temperat� ros optimumai šiek tiek �emesni u� b� dingus med�iams, o dirvos mikroorganizm�  – 
aukštesni (prisitaikant gali pasislinkti net iki 45 °C). Prisitaikymo prie sezonini�  poky� i�  metu slankioja 
ne tik optimumo, bet ir pesimumo taškai. Pavyzd�iui, daugelis miško augal�  �iem�  ištveria iki –48 °C šal-
t�, o vasar�  – ne daugiau kaip –12 °C. 
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Chemikai ir biochemikai �ino, kad visos chemin� s reakcijos pagreit� ja temperat� rai kylant. Jai pa-
kilus 10 °C, reakcijos pagreit� ja 2–3 kartus. Šis koeficientas �ymimas simboliu Q10 (Q10 �  2,5). Tai van‘t 
Hofo taisykl	  (2.6 pav.). Jai, be abejo, turi paklusti ir gyvieji organizmai. 

Iš pirmo �vilgsnio gali atrodyti, kad van‘t Hofo taisykl�  neturi išlyg� . Šaltomis pavasario ar rudens 
dienomis vikr� j� drie��  gana lengvai galima pagauti rankomis, o karšt�  vasaros dien�  – daug sunkiau, nes 
gyv� nas tampa nepaprastai vikrus. Kitas drie�as, varanas, esant 35 °C temperat� rai b� ga taip, kad ir ma-
šina nelabai galima pavyti, o atšalus iki 15 °C – vos velkasi. Toks nejudrumas yra l� tos med�iag�  apykai-
tos �emose temperat� rose rezultatas. Tod� l �iem�  vidutinio klimato zonos ektotermai, tarp j�  ir augalai, 
apmiršta, tai yra pereina � ma�ai aktyvi�  b� sen� . 
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Lokomotorinis aktyvumas n� ra pats tiksliausias b� das nusakyti metabolizmo intensyvum� . Tobu-
lesnis ir beveik tiesioginis b� das gyv� n�  atveju – širdies ir plau� i�  veiklos ritmo nustatymas. Kuo da�niau 
plaka širdis, �kvepiama ir iškvepiama, tuo spartesnis metabolizmas. Vis d� lto pa� iu tinkamiausiu rodikliu 
laikomas deguonies suvartojimo (kv� pavimo) greitis. Jis naudotinas dirbant su visais aerobiniais orga-
nizmais.  

Panašiai, paklusdamas van‘t Hofo taisyklei, � temperat� ros poky� ius reaguoja ir ektoterm�  vysty-
mosi bei augimo greitis. Pavyzd�iui, silk� s ikr�  vystymosi trukm�  esant 0,5 °C, yra 40–50 par� , o 16 °C 
temperat� roje – tik 7 paros. Menk� s ikrai 1 °C temperat� roje vystosi 42 paras, 6 °C – 15 par� , o 14 °C – 
tik 6 paras. 

Ir vis d� lto toki�  temperat� ros �tak�  ektotermams vargu ar galima vadinti adaptyvi� ja reakcija, tai 
grei� iau tiesioginis temperat� ros poveikis jiems. Vangumo ir l� to vystymosi nelaikome adaptyviaisiais 
po�ymiais. Pagal temperat� ros poveik� visus ektotermus galima suskirstyti � dvi grupes: vieni j�  visiškai 
pakl� sta van‘t Hofo taisyklei, jiems neb� dingos reakcijos, kurios gal� t�  kompensuoti biochemini�  proce-
s�  sul� t� jim�  �emose temperat� rose, o kitiems tokios reakcijos yra b� dingos. Pirmieji vadinami konfor-
mistais, o antrieji – reguliatoriais. 
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Visi, kurie m� gsta poledin�  � � kl� , gali patvirtinti, kad daugelis m� s�  �uv�  �iem�  yra beveik tokios 
pat greitos ir vikrios kaip ir vasar� . Kadangi �iem�  j�  k� no temperat� ra yra ma�daug 20 °C �emesn�  nei 
vasar� , reik� t�  manyti, kad �iem�  j�  judrumas tur� t�  b� ti ma�esnis 4 (Q10 = 2) arba netgi 9 kartus 
(Q10 = 3). Kai kuri�  �uv�  aktyvumas iš tikr� j�  ma�daug tiek kart�  suma�� ja, ta� iau ne vis� . Taigi vienos 
�uvys yra konformistai, kitos – reguliatoriai. Panaš�  vaizd�  matome palygin�  poliarini�  �uv�  judrum�  su 
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vidutinio klimato ir šilt�  sri� i�  �uvims b� dingu judrumu: šaltesni�  zon�  �uvys beveik tokios pat vikrios 
kaip ir šiltesni� . Kod� l? Daug k�  paaiškina duomenys apie ši�  ektoterm�  med�iag�  apykaitos intensyvu-
mo priklausomyb�  nuo temperat� ros (2.7 pav.). 
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Kreivi�  pasvirimo kampai rodo, kad �uvys iš esm� s pakl� sta van‘t Hofo taisyklei. Bet atkreipkite 
d� mes� � tai, kaip gautos šios kreiv� s: metabolizmo matavimai buvo atliekami netrukus po to, kai orga-
nizmai pateko � eksperimentines temperat� ras, jiems nebuvo duota galimyb� s prie j�  prisitaikyti. O kaip 
pasikeist�  šis vaizdas, jei tokia galimyb�  b� t�  suteikta?  

Atsakym�  galima gauti palyginus dviej�  vidutinio klimato �uv�  kreives (2.7 pav.). Viena j�  buvo 
gauta atliekant bandymus su t�  pa� i�  r� ši�  �uvimis vasar� , kita – �iem� . Punktyrin� s 1 ir 2 rodykl� s rodo 
atitinkamai tiesiogin� atšalimo poveik� ir organizm�  reakcij�  � atšalim� . Mintyse galite nubr� �ti dar dvi 
rodykles, kuri�  viena rodys tiesiogin� aukšt�  eksperimentini�  temperat� r�  poveik� �iem�  paimtoms �u-
vims ir metabolizmo reakcij�  � jas. Pastaroji bus nukreipta ne aukštyn, o �emyn. Apibendrinant galima 
teigti, kad tos �uvys, kurias fiziologai priskiria reguliatoriams, prisitaiko prie �emos temperat� ros paspar-
tindamos savo metabolizm� , o prie aukštos – j� sul� tindamos. Skirtingai nuo likusi�  2.7 pav. kreivi� , ši�  
dviej�  kreivi�  palyginimas leid�ia spr� sti apie gr��tamuosius, neevoliucinius, adaptacijos procesus. Leng-
va �sitikinti, kad sezoniniai fenotipo persitvarkymai yra palyginti greiti, ta� iau d� l j �  kreivi�  slankiojimo 
diapazonas yra daug siauresnis, nei tai �manoma d� l ilgai trunkan� ios evoliucijos. 
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Visa tai rodo vis�  ektoterm�  reguliatori�  bendr�  d� sningum� : jie reguliuoja ne k� no temperat� r� , 
kaip paukš� iai ir �induoliai, o metabolizmo intensyvum� , kuris neturi b� ti nei pernelyg ma�as, nei perne-
lyg didelis. Didelis metabolizmo intensyvumas yra susietas su didel� mis s� naudomis, b� tinybe da�niau 
maitintis ir nesugeb� jimu ilgai badauti, o tai nesuderinama su daugumos ektoterm�  gyvenimo b� du ir mi-
tybos ypatumais.  

O dabar mintyse nubr� �kime vertikalias linijas nuo �prastos toms ar kitoms �uvims temperat� ros iki 
susikirtimo su joms b� dinga kreive. Atrasime, kad, pavyzd�iui, Antarkties �uvys 0 °C temperat� roje de-
guonies suvartoja 2–3 kartus ma�iau nei atogr� � �  �uvys 30 °C temperat� roje, nors van‘t Hofo taisykl�  
prognozuoja kur kas didesn� kritim�  (8–27 kartus). Taigi � ia v� l matome nukrypim�  nuo taisykl� s, nors š� 
kart�  j� lemia evoliucija, trukusi milijonus met� . 

Kai Q10 = 1, matomas tipinis homeostatinis plato; jei neper�engiamos jo ribos, metabolizmas ne-
priklauso nuo temperat� ros. Tada kalbama apie visišk�  temperat� rin �  kompensacij� . Atliekant 
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eksperiment�  ji matoma tik tada, kai temperat� ros 
ir metabolizmo intensyvumo kreiv�  pasislenka � 
kair�  ar dešin�  lygiai tiek, koks yra skirtumas tarp 
aklimacijos temperat� r� . Štai keletas visiškos 
temperat� rin� s kompensacijos pavyzd�i�  
(Schmidt-Nielsen, 1997): j� rinis pilvakojis mo-
liuskas (Littorina littorea), gyvenantis litoral� s zo-
noje, išlaiko vienodai intensyvi�  med�iag�  
apykait�  visu 0–30 °C diapazonu; jeigu vieni drie-
�ai (Lacerta oxycephala) yra aklimuojami 3–4 sa-
vaites prie 13,5–16 °C, o kiti – prie 24–28 °C, tai 
aklimacijos pabaigoje j�  metabolizmo intensyvu-
mas bus vienodas, ta� iau jeigu ši�  drie��  med�ia-
g�  apykaita vertinama iškart, pakitus k� no 
temperat� rai, tai gaunama �prasta eksponentin�  
kreiv� , kurios Q10 �  2,5; panaš� s d� sningumai b� -
dingi taip pat daugeliui �uv� , ypa�  gyvenan� ioms vandenyse, kuri�  temperat� ra stipriai kei� iasi. 

Botanikai, tiriantys augal�  reakcijas � temperat� r� , da�niausiai pasirenka ne metabolizmo (kv� pa-
vimo), o grynosios (angl. net) fotosintez� s intensyvum� , t. y. asimiliacijos ir kv� pavimo grei� io skirtum� , 
kuris atspindi augimo temp�  (2.8 pav.). Pavyzd�iui, oleandr�  (Nerium oleander) aklimav�  prie vidutin� s 
ir prie aukštos temperat� r� , o paskui, panašiai kaip per bandymus su gyv� nais, išmatav�  fotosintez� s in-
tensyvum�  �vairiose temperat� rose, gauname nesutampan� ias kreives (2.9 pav.). Atkreipkite d� mes�, kad 
d� l kreivi�  slankiojimo, kuris rodo esant adaptyvi� j�  reakcij� , fotosintez� s priklausomyb�  nuo aplinkos 
(ir k� no) temperat� ros gerokai suma�� ja. Ir nors šiuo konkre� iu atveju temperat� rin�  kompensacija n� ra 
visiška, kompensacijos faktas nekelia abejoni� . 
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Analogišk�  fakt� , bylojan� i�  apie augal�  geb� jim�  priderinti fotosintez� s intensyvum�  prie aplin-
kos poky� i� , botanikai yra sukaup�  ir daugiau. W. Larcheris (2003), apibendrindamas turim�  med�iag� , 
daro išvad� , kad metabolizmo intensyvumo kreivi�  slankiojimas d� l fenotipinio plastiškumo augal�  pa-
saulyje yra toks pat �prastas kaip ir gyv� n� . D� l šio slankiojimo kai kuri�  euritermini�  augal�  Q10 taip pat 
gali nukristi vos ne iki 1. 

Kokiu b� du šaltuoju met�  
laiku arba šaltuosiuose kraštuo-
se gyvenantiems ektotermams 
pavyksta neprarasti biologinio 
aktyvumo? Biocheminiai tyri-
mai rodo (Hochachka ir Some-
ro, 2002; Larcher, 2003), kad 
šalt� j�  geografini�  rajon�  ekto-
termai turi efektyvesni�  fermen-
t� , palyginti su t�  pa� i�  funkcij�  
vykdan� iais (analogiškais) fer-
mentais, išskirtais iš ektoterm� , 
gyvenan� i�  šiltesniuose rajonuose. 
O analogišk�  ferment� , išskirt�  iš 
endoterm� , katalitinis efektyvu-
mas dar ma�esnis. Šiuos ypatumus 
lemia ferment�  pirmin� s strukt� -
ros – aminor� gš� i�  sekos – skir-
tumai. 
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Sezonin� s adaptacijos ir aklimacijos metu da�niausiai matomos jau min� tos kiekybin�  ir kokybin�  
strategijos: � atšalim�  organizmas reaguoja didindamas ferment�  koncentracij�  l� stel� se arba prad� damas 
sintetinti naujas to paties (analogiško) fermento formas, pasi�ymin� ias didesniu aktyvumu �emose tempe-
rat� rose. Pastaruoju atveju realizuojama jau esama genetin�  informacija. Pavyzd�iui, baltyminiai antifri-
zai, neleid�iantys �� ti artimoje 0 oC temperat� roje, daugeliui �uv�  reikalingi tik �iem� . Vasar�  j�  k� nuose 
ši�  baltym�  neaptinkama. Tai tipinis kokybin� s strategijos atvejis.  

Kol kas sunku daryti išvad� , kuri iš ši�  dviej�  strategij�  yra labiau paplitusi tarp ektoterm� , ta� iau 
pats j�  egzistavimas abejoni�  nekelia. 

!�5�!���#�$�(��
�?��"$����
�����>�)���
��"�%��$��"
 %����
��

Neteisinga b� t�  teigti, kad ektotermai visiškai nesugeba reguliuoti savo k� no temperat� ros. Kaip sako j�  
pavadinimas, ektotermai k� nui �šildyti gali panaudoti išorinius šilumos šaltinius: daugelis gyv� n�  orams 
atšalus m� gsta kaitintis saul� je, o per didelius kar� ius slepiasi šeš� lyje ar sl� ptuv� je. Anks� iau aprašytas 
gyv� n�  geb� jimas termogradientiniame �renginyje susirasti zon� , kurioje yra tinkamiausia temperat� ra, 
taip pat yra vienas iš b� d�  reguliuoti savo k� no temperat� r�  – kuo ilgiau b� ti optimalioje aplinkoje. Taigi 
termoreguliacija, nors ir primityvi, b� dinga ir daugeliui ektoterm� . 

Pavyzd�iui, dykum�  drie�ai d� l elgsenos reakcij�  palaiko savo k� no temperat� r�  tarp 28 ir 38 oC, 
nors oro temperat� ra j�  aplinkoje svyruoja nuo ma�daug 10 iki 50 oC. Tokia k� no temperat� ra automatiš-
kai garantuoja gana aukšt�  metabolizm� , kaip reikalauja van‘t Hofo taisykl� . 
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Kai sakoma, jog ektotermai neturi vidinio šilumos šaltinio, tai n� ra visiška tiesa. Visi organizmai 
kv� puoja dien�  nakt�, taigi jie visi gamina metabolin�  šilum� . Tik tos šilumos dauguma ektoterm�  pa-
gamina nedaug, ir k� no temperat� ra paprastai viršija aplinkos temperat� r�  vos 1–2 oC. Ta� iau yra nema-
�ai išim� i� , ypa�  tarp gyv� n� . Mat 
gyv� nai juda, taigi metabolin� s šilu-
mos pagamina daugiau nei augalai. 
Kai kurie tunai taip intensyviai plau-
kioja, kad aplinkos (vandens) tempe-
rat� r�  j�  k� no temperat� ra viršija 
15 oC ir daugiau (2.10 pav.). Panašios 
savyb� s b� dingos ir kai kuriems ryk-
liams. 

Daugelis vabzd�i� , ypa�  nakti-
niai drugiai, prieš pakildami, turi savo 
k� n�  �šildyti iki gana aukštos tempera-
t� ros – 37–43 °C (2.11 pav.). Tai jie 
daro intensyviai virpindami sparne-
lius. O skrendant k� no temperat� ra 
jau nekrinta, nes raumenims susitrau-
kin� jant šilumos pasigamina u�tekti-
nai.  
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Kai kuriems vabzd�iams (bit� ms, drugiams, vabalams, laum�irgiams) b� dinga kuo tikriausia endo-
termija, o dar tiksliau – homotermija. Šaltyje jie ne tik gali šildytis saul� s atokaitoje ar virpinti sparneliais, 
kad sušilt� ; jie gali ir be raumen�  veiklos tiesiog suintensyvinti metabolin� s šilumos gamyb�  ir pakelti 
k� no temperat� r�  iki reikiamos. Tuo jie panaš� s � paukš� ius ir �induolius (2.12 pav.). Ši�  vabzd�i�  k� nas, 
šildomas tokiu b� du iš vidaus, šyla ma�daug 2–4 °C per minut� , kol pakyla iki 30–45 °C (priklausomai 
nuo r� šies). Dar daugiau: kai kurios bi� i�  r� šys aukštoje temperat� roje (virš 45 °C) geba netgi „prakaituo-
ti“, išskirdamos iš savo k� no vanden�. 
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Augalai kv� puodami pakelia savo vidin�  temperat� r�  ne daugiau kaip 1 °C, o da�niausiai netgi dar 
ma�iau. Nors yra išim� i� . Pavyzd�iui, filodendro (Philodendron) �ieduose pasigamina tiek metabolin� s 
šilumos, kad j�  viduje nepriklausomai nuo or�  visada šilta. Šiaur� s Amerikoje augantis dvokusis lipšnis 
(Symplocarpus foetidus) pasi�ymi dar unikalesn� mis savyb� mis, ne veltui jis vadinamas endoterminiu 
augalu. Dygdamas jis pagamina tiek šilumos, kad nuo jos ištirpsta virš ir šalia daigo esantis sniego 
sluoksnis. 
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Normali �induoli�  k� no temperat� ra – 36–37 °C, o paukš� i�  38–43 °C (priklausomai nuo r� šies). Kad ir 
kaip keist� si aplinka, j�  k� no temperat� ra kei� iasi ma�ai. Tod� l šie gyv� nai dar vadinami homotermi-
niais, t. y. pastovios temperat� ros organizmais. Suprantama, kad orams atšalus, endotermo organizmas 
atiduoda aplinkai daugiau šilumos nei iki tol, ir kuo didesnis šaltis, tuo didesnis šilumos praradimas d� l 
išspinduliavimo, konvekcijos ir kontakto. Ir atvirkš� iai, per didelius karš� ius organizmas neišvengiamai 
kaista, jo vidin�  temperat� ra kyla.  

Adaptyvi� j�  reakcij�  vaidmuo – išlaikyti normali�  k� no temperat� r� . Tai reiškia, jog organizmas 
šaltyje turi dirbti tarsi kaitintuvas, teisingiau – kaip termostatas, palaikantis aukštesn�  temperat� r� , o karš-
tyje – kaip šaldytuvas (2.13 pav.). Kaip matome, endoterm�  metabolizmas paspart� ja ne tik dideli�  karš-
� i�  metu (tai �prasta ir ektotermams), bet ir aplinkos temperat� rai nukritus �emiau tam tikro taško, 
vadinamo neutralios temperat� ros zonos (TNZ) �emutiniu tašku. Tai zona, kurioje organizmui nereikia 
nei sav� s v� sinti, nei šildyti, tod� l metabolizmas minimalus. Kitaip tariant, TNZ – tai temperat� ros opti-
mumo, arba komforto, zona: organizmui nei per šalta, nei per karšta. Šios zonos projekcija � ordina� i�  aš� 
vadinama minimaliuoju , arba pagrindiniu, metabolizmu. Tai med�iag�  apykaitos intensyvumas, kurio 
pakanka, kad b� t�  palaikytas ramyb� s (nejudrumo) ir temperat� rinio komforto b� senos organizmo gyvy-
bingumas. 
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Aplinkos temperat� rai nukritus �emiau TNZ, �sijungia aktyviosios termoreguliacijos mechaniz-
mai, d� l biologin� s oksidacijos, arba l� stelinio kv� pavimo, kompensuojantys paspart� jus� šilumos atida-
vim� . Kuo �emesn�  temperat� ra, tuo didesni šilumos nuostoliai ir tuo daugiau energijos s� naud�  reikia 
jiems kompensuoti. Tod� l van‘t Hofo taisykl�  tarsi apvirsta aukštyn kojomis. 
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	 TNZ niekada ne�eina k� no temperat� rai prilygstanti aplinkos temperat� ra. Nuogam �mogui �šil� s 
iki 36–37 °C oras ar vanduo yra per karštas. Jo komfortin�  temperat� ra yra 26–28 °C �iem�  ir 28–30 °C 
vasar� . Esant šiam diapazonui, med�iag�  apykaita, pulsas ir kv� pavimo da�nis ma�iausi. Paaiškinimas 
yra toks: kai aplinkos temperat� ra yra 36–37 °C, nuolat gaminama metabolin�  šiluma tampa perteklin�  ir 
ji negali b� ti pašalinta pasyviuoju b� du. Tod� l organizmas priverstas prakaituoti, lekuoti ar kaip kitaip at-
sikratyti perteklin� s šilumos. O geriausiai jau� iamasi toje aplinkoje, kurioje metabolin� s šilumos atidavi-
m�  aplinkai tiksliai atsveria nenutr� kstama jos gamyba. 
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Daugumos paukš� i�  ir �induoli �  TNZ yra dar labiau pasislinkusi � �em�  temperat� r�  srit� nei �mo-
gaus (2.14 pav.).  

Art� jant ašigali�  link, atrandame organizm� , kuri�  
TNZ �emutiniai taškai vis �emesni (2.15 pav.). Šiuos 
skirtumus lemia pasyviosios termoreguliacijos ypatu-
mai – atšiauraus klimato s� lygomis gyvenan� i�  endo-
term�  k� no danga pasi�ymi geresne termoizoliacija. 
Jiems b� dingas tankesnis kailis ar plunksn�  danga, sto-
resnis poodinis riebal�  sluoksnis. Arktikos �induoli�  kai-
lis vidutiniškai 10 kart�  geriau sulaiko k� no šilum� , 
palyginti su atogr� � �  �induoli �  kailiais. Dal� arba vis�  
savo gyvenim�  praleid�iantys šaltame vandenyje gyv� -
nai – banginiai, ruoniai, pingvinai, baltieji lokiai – yra 
ypa�  rieb� s, nes kailis ir plunksnos vandenyje duoda ma-
�iau naudos nei ore.  
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Iš 2.15 pav. nesunku padaryti išvad� , kad šalt�  krašt�  gyv� n�  metabolizmas jiems b� nant �prastoje 
aplinkoje yra nedaug spartesnis u� t� , kuris b� dingas šiltesni�  vietovi�  organizmams. Kad tuo �sitikintu-
me, pakanka mintyse nubr� �ti vertikali �  linij �  nuo �prastos tam ar kitam �induoliui oro temperat� ros iki 
susikirtimo su jo kreive. Tuo negalima nesisteb� ti, ypa�  turint omenyje, kad skirtumas tarp vidin� s polia-
rini�  gyv� n�  temperat� ros ir j�  aplinkos temperat� ros siekia 80–100 °C! 

	 �em�  temperat� r�  srit� da�niausiai yra pasislink� s ne tik �emutinis, bet ir viršutinis TNZ taškas 
(2.15 pav. neparodyta). Tod� l karštyje šalt�  krašt�  endotermai jau� iasi blogiau nei vidutinio klimato zo-
nos ar šilt�  krašt�  endotermai. Ir v� sinti savo orga-
nizm� , t. y. prakaituoti ar lekuoti, jie pradeda �e-
mesn� se temperat� rose. �od�iu, evoliucinio 
prisitaikymo prie �em� s klimato ypatum�  metu 
slankiojo, matyt, visa aplinkos temperat� ros povei-
kio metabolizmo intensyvumui kreiv� . 

Kaip ir dauguma ektoterm� , �induoliai ir 
paukš� iai taip pat reaguoja � sezonin�  aplinkos tem-
perat� ros kait�  (2.16 pav.). Baltieji tetervinai gyvena 
Arkties zonoje. Vasar�  jie yra šviesiai rudi, o �iem�  
tampa balti kaip sniegas. �iemin�  k� no danga tan-
kesn�  u� vasarin� , tad ir jos izoliacin� s savyb� s ge-
resn� s. Tai ir lemia TNZ �emutinio taško 
pasislinkim�  � �emesni�  temperat� r�  srit�. Ta� iau 
greta organizme vyksta ir kit�  persitvarkym� , d� l 
kuri�  �iem�  suma�� ja kreiv� s pasvirimo kampas, tai 
turi nema�os reikšm� s taupant energij�  šiuo sunkiu 
met�  laiku. Šiuo atveju slankioja visa kreiv� , ne tik 
TNZ �emutinis taškas (2.16 pav. neparodyta). 
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Taigi ne pirm�  kart�  mes matome t�  pat� d� sningum� : � temperat� ros poky� ius organizmai reaguoja 
taip, kad j�  optimumo taškas (šiuo atveju – TNZ) pasislenka � t�  srit�, kurios link pasikeit�  aplinka. Kartu 
slenka visa med�iag�  apykaitos intensyvumo kreiv� , tod� l metabolizmas darosi ekonomiškesnis, labiau 
atitinkantis organizmo poreikius konkre� ioje aplinkoje ir konkre� iu laiku. 
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Kokie yra aktyviosios termoreguliacijos mechanizmai? J�  �vairov�  labai didel� . Atšalus orams, 
�induoliams b� dingos tokios reakcijos: 

1) daugiau gaminama metabolin� s šilumos – tiek grynai cheminiu b� du, tiek retsykiais nevalingai 
susitraukin� jant raumenims (drebulys); 

2) susiaur� ja odos arteriol� s (ma�osios arterijos) ir sul� t� ja odos kraujotaka; 
3) organizmas nustoja prakaituoti ar lekuoti; 
4) pasišiaušia plaukai, taip pagerindami k� no dangos termoizoliacines savybes; 
5) organizmas ma�ina k� no ploto ir t� rio santyk�, susiriesdamas � kamuol�. 

Karštyme� iu toki�  reakcij�  neb� na arba b� na priešing� . Toks prisitaikymas netrunka ilgiau kaip 
kelias valandas, tod� l jis gerai tinka prisiderinti ne tik prie sezonin� s or�  kaitos, bet ir prie paros tempera-
t� ros kaitos. Makromolekuli�  lygmeniu endotermams neb� dingos specifin� s reakcijos � temperat� r� : j�  
ferment�  aktyvumo optimumas ma�daug lygus k� no temperat� rai. Tai juos gerokai skiria nuo ektotermi-
ni�  organizm� , kurie da�nai sintetina du ar daugiau tai pa� iai funkcijai skirt�  ferment� , pasi�ymin� i�  
skirtingais temperat� ros optimumais. 
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Šilumos atidavimas vyksta per k� no pavirši� , tad kuo didesnis k� no ploto ir t� rio santykis, tuo 
daugiau šilumos endotermo mas� s vienetas atiduoda aplinkai. Štai kod� l smulki�  endoterm�  biomas� s 
vienetas yra priverstas išskirti dešimtis kart�  daugiau šilumos nei stambi�  endoterm� . Kitaip tariant, tiek 
kart�  yra didesnis j�  metabolizmo intensyvumas, tod� l smulkieji negali ilgai badauti, jie turi gausiai mai-
tintis, da�nai per par�  su� sdami daugiau maisto, nei sveria patys. Tai nesukelia ypating�  problem� , jei ap-
linkos temperat� ra yra gana aukšta ar maisto yra u�tektinai. Ta� iau, tarkim, šaltomis naktimis šilumos � 
aplink�  atiduodama daug daugiau, o susirasti maisto tokiu metu da�nai b� na sunku. Tod� l kai kurie smul-
k� s paukš� iai apmiršta (naktinis s� stingis), j�  k� no temperat� ra kartais nukrinta net iki 10 °C, tada kv� -
pavimas tampa l� tesnis, ma�iau atiduodama šilumos, kartu sutaupoma nema�ai sukauptos energijos. 
Tokia elgsena, pavyzd�iui, b� dinga daugeliui kolibri�  ir nektarinuki� , gyvenan� i�  kalnuose, kur naktys 
b� na ypa�  v� sios, taip pat � iurliams. 
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Netgi stamb� s �induoliai, susiduriantys su aršiais �iemos šal� iais ir �iem�  da�nu maisto tr� kumu, 
yra priversti panašiu b� du taupyti energij� . Tokiais atvejais jie migruoja paskui maisto šaltinius ar �minga 
(�iemos �migis). 	migis gali b� ti dviej�  tip� : 

1) negilusis: k� no temperat� ra nukrinta iki 30–32 oC, sutrikdyti greitai pabunda; taip �minga kai 
kurie lokiai, opšrus (barsukas), mangutas; �mig� , ne� da ir negeria (vanduo – iš riebal� ), nesišla-
pina (šlapalas v� l panaudojamas aminor� gš� i�  sintez� s procese), nesituština; 

2) gilusis: k� no temperat� ra nukrinta iki 3–5 oC, nepabunda net ir sutrikdyti; b� dinga e�iui, šikš-
nosparniui, miegapelei; šiuo atveju gyv� n�  k� no temperat� ra visiškai priart� ja prie aplinkos 
temperat� ros (tai b� dinga ir daugumai �iemojan� i�  ektoterm� ). 
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Mes �pratinti galvoti, jog paukš� iai ir �induoliai yra evoliucijos virš� n� , jos tobuliausias produktas. Tod� l 
visk� , kas jiems b� dinga, vos ne automatiškai laikome esant tobuliau u� analogiškus kit�  organizm�  po-
�ymius. Ar toki�  logik�  patvirtina endotermija? Vienas endotermijos privalumas nekelia abejoni� , nes b� -
tent d� l jo organizmai yra ma�iau priklausomi nuo aplinkos s� lyg� : dauguma �induoli�  ir paukš� i�  
vienodai aktyv� s dien�  ir nakt�, vasar�  ir �iem� , atogr� �ose ir poliarin� se srityse. Ektoterm�  vangumas 
šaltame ore ar šaltame vandenyje daro juos lengvai prieinamus endoterminiams pl� šr� nams. Antra vertus, 
endotermija ir su ja susieta homotermija j�  savininkams atsieina nepigiai. Endotermini�  organizm�  meta-
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bolizmas vidutiniškai 10 kart�  intensyvesnis u� t� , kuriuo pasi�ymi tokio pat dyd�io ektotermai! Mat ne 
taip da�nai endotermai atsiduria temperat� roje, �einan� ioje � TNZ, da�niausiai jiems reikia �jungti akty-
vi� j�  termoreguliacij� , o atogr� � �  sri� i�  ektotermai – bestuburiai, �uvys, augalai ir kiti – be joki�  pastan-
g�  palaiko didel� biologin� aktyvum� , nes j�  k� n�  sušildo pati aplinka. Taigi endotermijos pranašumas 
išryšk� ja tik vidutiniame ir šaltame klimate. 
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Apibendrinant vis�  2 skyri� , galima padaryti tokias išvadas: 

� Organizmai paveldi ne tiek nekintamus po�ymius, kiek reakcijos norm� : to paties genotipo pa-
grindu aplinka gali sukurti daugyb�  fenotip�  – atsak�  � aplinkos poky� ius. Šis atsakas paprastai 
yra gr��tamojo pob� d�io ir adaptyvus, taigi didina organizmo tikimyb�  išgyventi, daugintis ir 
funkcionuoti kiek galima palankesniu re�imu. 

� Individual� s adaptacijos mechanizmai veikia gana spar� iai, palyginti, pavyzd�iui, su evoliuci-
niais mechanizmais: reakcija paprastai u�trunka nuo keli�  sekund�i�  iki keli�  savai� i� . Ta� iau 
plastiškumo ribos šiuo atveju yra siauros, jas lemia paveld� ta reakcijos norma. 

� N� ra abejoni� , kad reakcijos normas pagal kiekvien�  fenotipin� po�ym� yra suformavusi gamti-
n�  atranka. Tad visai tik� tina, kad individo genotipe yra u�koduota informacija ne tik apie la-
biausiai tik� tin�  aplinkos s� lyg�  �vairov�  artimiausioje geografin� je aplinkoje, kurioje tam 
individui lemta gyventi, bet ir apie labiausiai tik� tin�  jos kintamum�  b� gant laikui; be abejo, � ia 
kalbama apie genetin�  informacij� , surinkt�  atrankai veikiant ankstesnes kartas. 
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Populiacija yra gentaini�  grup� , gyvenanti toje pa� ioje vietov� je. Ekologai tai pa� iai populiacijai papras-
tai priskiria tik tuos gentainius, tarp kuri�  yra koki�  nors kontakt�  ir jie veikia vienas kit� . Jei, pavyzd�iui, 
Kybart�  �virbliai nedaro jokio poveikio Kauno �virbliams, su jais nekontaktuoja – nei konkuruoja, nei 
bendradarbiauja, galima laikyti, kad tai dvi atskiros populiacijos. Skirtingai nuo populiacijos, r � šis gali 
b� ti u� � musi mil�inišk�  teritorij� . Pavyzd�iui, paprastoji pušis auga vos ne visoje Eurazijoje, o naminis 
�virblis yra išplit� s dar pla� iau. R� šies u�imam�  teritorij�  �prasta vadinti jos arealu. Areale galima su-
skai� iuoti ne vien� , o daug vietini�  populiacij� , ryšiai tarp kuri�  yra arba labai silpni, arba j�  visai nesa-
ma. 

Tiesa, yra r� ši� , teturin� i�  vos vien�  populiacij� . Tokiu atveju sakoma: ši r� šis yra endemin	 , t. y. 
aptinkama tik labai nedidel� je teritorijoje ir daugiau niekur. Daugiausia toki�  r� ši�  – salose, esan� iose toli 
nuo bet kurio �emyno. 

Prieš kelis dešimtme� ius R. Levinsas �ved�  metapopuliacijos s� vok� , kuria nor� jo pabr� �ti, kad 
da�nai populiacijos išnyksta ir v� l j �  atsiranda d� l imigracijos. Kelios pasipildan� ios viena iš kitos popu-
liacijos gali b� ti pavadintos metapopuliacija. Šiuo metu ši s� voka vartojama gana pla� iai. Ta� iau imigra-
cijos, kaip ir emigracijos, faktas rodo esant ryš� tarp „populiacij� “, taigi pagal apibr� �t � jos negali b� ti 
laikomos atskiromis populiacijomis. �od�iu, iš metapopuliacijos s� vokos naudos sulaukta ma�ai, šiame 
vadov� lyje mes jos iš viso nevartosime. 
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Bet kuri populiacija laikui b� gant gali ma�� ti, did� ti ar išlikti s� lyginai pastovi. Kalbama apie indi-
vid�  skai� i�  (gausum� ) populiacijoje, arba populiacijos dyd�. Jis �ymimas raide N. Šia raide �ymimas ir 
populiacijos tankis, t. y. individ�  skai� ius t� rio (ml, m3, km3) ar ploto vienete (m2, ha, km2). 

Populiacij�  dyd�iai niekada neb� na pastov� s: dalis populiacijos krinta, dalis migruoja, atsiranda 
naujagimi�  ir panašiai. Vis�  populiacijos individ�  per tam tikr�  laik�  produkuojam�  palikuoni�  skai� ius – 
tai populiacijai b� dingas absoliutusis gimstamumas, �ymimas raide b (angl. birth – gimimas):  

babs = � Nb /� t, 

� ia �  (delta) – pokytis, � Nb – naujagimi�  skai� iaus prieaugis populiacijoje per laik�  � t.  

Kartais naudojamas ir santykinis gimstamumas, t. y. per tam tikr�  laik�  produkuotas naujagimi�  
skai� ius, tenkantis vienam subrendusiam individui: 

bsant = � Nb / � t No. 

Reik� t�  skirti gimstamum�  nuo vislumo, arba vaisingumo, nors šios s� vokos artimos: skirtumas tik 
toks, kad pirmoji apib� dina vis�  populiacij� , o vislumo ar vaisingumo s� vokas galima taikyti ir kalbant 
apie atskir�  individ� . Antra vertus, vidutinis populiacijai b� dingas vislumas yra sinonimiškas santykiniam 
gimstamumui. Pavyzd�iui, menk� s patel�  per savo gyvenim�  produkuoja apie 100 milijon�  ikr� . Da�nas 
medis per savo gyvenim�  paskleid�ia panaš�  skai� i�  s� kl� . Taigi jie irgi labai visl� s. � ia kalbama apie 
bendr� j �, arba sumin�, vislum�  – naujagimi� , s� kl�  ar spor�  skai� i� , kur� paleido � pasaul� vienas indivi-
das per vis�  savo gyvenim� . Suprantama, galima kalb� ti ir apie metin� vislum� , ir panašiai. Per vien�  kar-
t�  (gimdym�  ar d� t�) atvestus palikuonis zoologai vadina vada. Kai kurie smulk� s gyv� nai (pel� s, 
�virbliai ir kiti) atveda kelias vadas per vienus metus.  
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Antra vertus, yra organizm� , kuri�  kiekvienas po sav� s palieka labai nedidel� skai� i�  palikuoni�  – 
vos keliasdešimt ar kelis. Nedaug palikuoni� , vos po keliasdešimt, per savo gyvenim�  produkuoja stam-
bi�  �induoli �  ir stambi�  paukš� i�  patel� s. �mogus yra pati nevisliausia r� šis: vadinamosiose išsivys� iu-
siose šalyse moterys per savo gyvenim�  pagimdo vidutiniškai po 1,5–2 vaikus. Kitose šalyse šis rodiklis 
yra didesnis ir siekia 5 ir net daugiau, bet tai vis tiek, palyginti su kitais �induoliais, labai nedaug.  

Absoliutusis mirtingumas yra matuojamas mirusi� j�  per tam tikr�  laikotarp� skai� iumi ir �ymi-
mas raide d (angl. death – mirtis). Taigi, 

dabs = � Nd /� t, 

� ia Nd yra mirusi� j�  skai� ius populiacijoje. 

Kartais prireikia ir santykinio mirtingumo  rodiklio, t. y. mirusi� j�  skai� iaus, tenkan� io vienam 
populiacijos nariui:  

dsant = � Nd /� t No. 

Populiacijos dyd� N daugiausia lemia balansas tarp gimstamumo b ir mirtingumo d. Kai iš gimusi�  
per, tarkim, vienus metus atimame visus mirusius per š� laiko tarp�  individus, gauname populiacijos dy-
d�io pokyt�. Populiacija auga, kai daugiau individ�  gimsta, nei miršta, ir ma�� ja, kai ma�iau gimsta, nei 
miršta. Populiacijos dyd�io pokytis, arba populiacijos augimo greitis, �ymimas raide r (angl. reproduction 
– dauginimasis) ir matuojamas individ�  skai� iaus prieaugiu per laiko vienet� . Taigi gauname: 

rabs = � N/� t = babs – dabs, 

� ia � N – populiacijos prieaugis.  

Kai b = d, rabs = 0, populiacijos dydis (N) nesikei� ia, ji yra stacionariosios b� senos.  

Kai b > d, rabs > 0, N auga; kai b < d, r < 0, N ma�� ja. 

Tokius pat rezultatus duoda ir analogiškos manipuliacijos su santykiniu populiacijos augimo 
grei� iu (rsant), bsant ir dsant. 

Nors, kaip min� ta, r� ši�  vislumo ribos labai pla� ios, augal�  ir �uv �  populiacijos gamtoje neauga 
spar� iau negu paukš� i�  ar �induoli� . Taip yra tod� l, kad didel� vislum�  da�niausiai atsveria didelis t�  or-
ganizm�  mirtingumas, o ma��  vislum�  bei tok� pat gimstamum�  paprastai lydi ir ma�as mirtingumas. Ne-
specialistui tai gali atrodyti gana netik� ta – susidaro �sp� dis, tarsi organizmai geba prognozuoti b� sim�  
savo palikuoni�  mirtingum�  ir tod� l iš anksto apsir� pina atitinkan� iu j� gimstamumu. Ta� iau � ia jokios 
mistikos n� ra, nes kiekvienos r� šies populiacijoje, atrodo, praeityje b� ta (ir yra šiuo metu) gen� , lemian-
� i�  vislum� , �vairov� s. Gamtin�  atranka šalina tiek pernelyg vislius fenotipus, tiek ir pernelyg nevislius, 
tad ilgainiui ir nusistovi balansas. Aišku, aplinkos s� lygoms tam tikroje vietov� je esmingai pasikeitus, 
mirtingumas gali keistis taip pat, ir atranka prad� s skatinti kitus genotipus, lemian� ius kit�  vidutin� vislum� . 
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Kitas svarbus, nors retai taikomas rodiklis – dauginimosi efektyvumas, Er. Bene pirm�  kart�  jis 
buvo panaudotas šio vadov� lio autoriaus (Lekevi� ius, 1986). Tai procentas palikuoni� , sulaukian� i�  
brandos. Jis yra atvirkš� iai proporcingas vislumui ir gimstamumui: jei populiacijai reikia labai didelio vis-
lumo ir gimstamumo, kad ji išlikt�  stabili, tai ji dauginasi neefektyviai, tur� dama dideli�  s� naud� , maitin-
dama savo palikuonimis kitas r� šis. Ir atvirkš� iai, jei tam pa� iam populiacijos dyd�iui palaikyti pakanka 
nedidelio vislumo ir gimstamumo, tokia populiacija ar r� šis dauginasi, tur� dama ma��  s� naud� . Taigi, kai 
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r = 0, Er = 1/bsant = 1/dsant. Da�nai jis skai� iuojamas labai paprastai: 2/bendras patel� s vislumas × 100. � ia dvejeto 
prasm�  yra tokia: populiacija išliks stabili, jei patin�  ir patel�  jiems �uvus pakeis du naujos kartos individai. 
Suprantama, jog esant partenogenezei ar apomiksei skaitiklis suma�� ja iki 1.  

�mogui b � dingas ne tik ma�iausias iš vis�  �em � s organizm�  vislumas, bet ir ma�iausias mirtingu-
mas. Šiuo metu išsivys� iusiose šalyse 20 met�  am�iaus sulaukia ma�daug 95–98 % naujagimi� , ekono-
miškai atsilikusiose šalyse – 50–80 %. Toks ir yra �moni�  dauginimosi efektyvumas šiuo metu. Taigi, 
kad populiacija išlikt�  stabili (nei augt� , nei ma�� t� ), išsivys� iusi�  šali�  moterims pakanka po sav� s pa-
likti vidutiniškai 2,1 vaiko. Ši viena dešimtoji ir yra perviršis, kur� pasiima mirtis, lik�  2 – tai palikuonys, 
pakeisiantys t� v�  ir motin� .  

Stambi�  paukš� i�  ir stambi�  �induoli �  Er siekia ne daugiau kaip 5–10 %, ropli�  – ne daugiau kaip 
1 %, varliagyvi�  – 0,01 %, o �uv�  paprastai nesiekia 0,0001 %. Menki�  Er yra �  2/108 × 100 = 0,00002 %. 

Šie skai� iai rodo tam tikr�  d� sningum� , b� tent – vykstant evoliucijai, v� liau atsirad�  organizmai 
dauginasi efektyviau. Kitaip tariant, ši�  organizm�  mirtingumas palyginti ma�as, jie geriau prisitaik�  prie 
klimato, konkurent� , parazit�  ir pl� šr� n� , pastariesiems atiduodami menk�  duokl� . Ta� iau tai tik tenden-
cija, esama ir išim� i� . Tos �uvys ir tie varliagyviai, kurie pri�i� ri savo ikrus ir jauniklius, pavyzd�iui, tri-
spygl�  dyg� , j� r�  arkliukas, diska�uv� , j� r�  rup� � � , cichlidin� s �uvys, rup� � � s – bobut�  ir pipa, yra ma�ai 
visl� s, per savo gyvenim�  ši�  r� ši�  patel� s paprastai padeda viso labo po kelis šimtus ar kelis t� kstan� ius ikr� .  
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Be mirtingumo s� vokos, vartojamas ir išgyvenamumo (angl. survivorship) terminas. Juo da�niau-
siai nusakomas procentas palikuoni� , išgyvenusi�  iki tam tikro am�iaus. Jis gali b� ti traktuojamas ir kaip 
tikimyb�  sulaukti tam tikro am�iaus. Tokiu atveju jo priešingyb�  yra mirtingumas sulaukus tam tikro am-
�iaus. Išgyvenamumo kreiv� s paprastai sudaromos remiantis gyvenimo lentel	 mis (angl. life tables), ku-
riose fiksuojamas vienos kohortos – vis�  individ� , gimusi�  tam tikrais metais, mirties datos.  

Visi gyvieji organizmai (gana dirbtinai) da�nai skirstomi � tris grupes (3.1 pav.): 

� tuos, kuri�  mirtingumas did�iausias (išgyvenamumas ma�iausias) sulaukus senatv� s (iš esm� s 
tokiomis savyb� mis pasi�ymi tik Homo sapiens); 

� tuos, kuri�  dauguma miršta b� dami jauni; 
� tuos, kuri�  mirtingumas su am�iumi ma�ai kei� iasi. 

Pirmoji grup�  – organizmai, pasi�ymintys did�iausiu, o antroji – ma�iausiu dauginimosi efektyvu-
mu. Organizmai, kuri�  mirtingumas su am�iumi kei� iasi ma�ai, – tai beveik visi �induoliai ir paukš� iai. 
Vis d� lto 3.1 pav. parodytas vaizdas n� ra vi-
siškai korektiškas, jis gerokai supaprastina si-
tuacij� . Mat netgi �induoli�  ir paukš� i�  
mirtingumas did�iausias yra ankstyvose gyve-
nimo stadijose.  

Augalai savo evoliucijai pasirinko kit�  
keli� : daugindamiesi jie patiria daug nuostoli� , 
daugiausia �uvusi�  spor�  ir s� kl�  pavidalu. 
Ta� iau nepanašu, kad j�  populiacijos d� l to la-
bai nukent� jo. Augalai turi kit�  privalum� , 
neb� ding�  daugeliui gyv� n� : jiems netenka 
pri�i � r� ti palikuoni� , taip sutaupoma energi-
jos. Efektyviau u� augalus besidauginantys 
gyv� nai nedaug išlošia energijos po�i� riu: 
kiaušini�  bei palikuoni�  globa reikalauja ne-
ma�ai laiko ir energijos s� naud� . Išlošiama vienu at�vilgiu, pralošiama – kitu.  
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Nepriklausomai nuo vislumo, bet kuri r� šis, jei jai 
niekas iš šalies nekliudyt� , per tam tikr�  laik�  (me-
tus, kelerius metus ar kelis šimtme� ius) savo pali-
kuonimis gal� t�  u�tvindyti m� s�  �em � . Dar 
Darvinas savo laiku suskai� iavo, kad iš vienos 
drambli�  poros, jeigu jai niekas netrukdyt� , per 
ma�daug 700 met�  atsirast�  ma�daug 19 milijon�  
drambli� . O juk tai palyginti ma�ai visli, l� tai be-
sidauginanti r� šis! Paprastai laikoma, kad idealio-
mis s� lygomis, taigi – jei niekas netrukdo, 
organizmai dauginasi geometrine progresija, eks-
ponentiškai (3.2 pav.).  

Eksponentinis augimas – tokia situacija, kai 
esama pastovaus daugiklio, kuriuo šiuo atveju 
tampa r� šies vislumas, o tiksliau – gimstamumas, 
pasireiškiantis idealiomis s� lygomis. Šio augimo analitin�  išraiška yra tokia:  

dN/dt = rmax N, 

� ia rmax – maksimalus augimo greitis, biotinis potencialas.  

Biotiniu potencialu vadinamas maksimalus tos ar kitos r� šies dauginimosi, arba populiacijos augi-
mo, greitis. J� lemia genotipas, taigi jis susiformavo vykstant r� šies evoliucijai. Kadangi r formul� je fig� -
ruoja ir laikas (t), tad suprantama, kad biotinis potencialas, kaip ir vislumas, atspindi ne tik atsivedam�  
palikuoni�  skai� i� , bet ir generacijos trukm� . Tai laiko tarpas nuo gimimo iki brandos, t. y. momento, 
kada organizmas pradeda daugintis pats. Kuo generacijos trukm�  ma�esn� , tuo didesnis biotinis potencia-
las ir vislumas esant kitoms s� lygoms vienodoms. 

Med�iai pradeda brandinti s� klas sulauk�  keli�  dešim� i�  met� , menk� s turi b� ti 2–3 met�  am�iaus, 
kad gal� t�  daugintis. �moni�  generacijos trukm�  – apie 20 met� , drambli�  – apie 15 met� . Tai vis labai 
daug. Ta� iau daugelis bakterij�  idealiomis s� lygomis gali dalytis kas 20–40 minu� i� , o realiai gamtoje – 
kas kelias valandas. Taigi per vasar�  jos gali pasidauginti šimtus kart� , viena vienintel�  bakterija gali pro-
dukuoti iki 2100 palikuoni� . Atrodyt� , bakterij�  vislumas netur� t�  b� ti didelis – bakterijai pasidalijus per 
pus� , atsiranda vos 1 naujas individas. Bet tai apgaulingas �sp� dis, j�  biotinis potencialas yra mil�iniškas, 
nes generacijos trukm�  labai ma�a.  
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U�fiksuotas toks d� sningumas: 
kuo stambesnis organizmas, tuo di-
desn�  generacijos trukm�  (3.3 pav.). 

Populiacij�  eksponentin� au-
gim�  galima steb� ti nebent laborato-
rijoje, tarkim, kolb�  su maitinan� i� ja 
terpe u�s� jus kokia nors bakterij�  ar 
mieli�  kult� ra. Net ir tokiomis s� ly-
gomis, deja, augimas negali t� stis be 
galo, anks� iau ar v� liau mikroorganiz-
mai pritr� ksta maisto, u�teršia terp�  
savo metabolizmo atliekomis ir pa-
našiai. Dar re� iau eksponentin� au-
gim�  pastebime gamtoje, kur 
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s� lygos niekada neb� na idealios. Bet kurios r� -
šies populiacijos susiduria su nepalankiais augi-
mui veiksniais, aplinkos pasipriešinimu: 
maisto tr� kumu, konkurentais, pl� šr� nais ir pa-
razitais, nepalankiomis klimato s� lygomis. Šie 
veiksniai s� lygoja organizm�  � � t�, taigi b� tent 
jie neleid�ia populiacijoms augti eksponentiškai. 
Mirtis d� l senatv� s – reta prabanga pasaulyje, 
kuriame pilna pavoj� . 

Darvinas aplinkos pasipriešinim�  vadino 
„kova u� b� v�“, suprasdamas j�  kaip organizm�  
„kov� “ su visais nepalankiais aplinkos veiks-
niais, tiek klimatiniais, tiek ir gyvaisiais. Jo 
nuomone, šie veiksniai �udo pasirinktinai, taigi 
vykdo gamtin�  atrank� .  

Esant aplinkos pasipriešinimui, gaunama 
logistin	 , arba sigmoidin� , populiacijos augimo 
kreiv	  (3.4 pav.). Matematine prasme aplinkos pasipriešinimas yra skirtumas tarp biotinio potencialo 
(rmax) ir augimo realaus grei� io. Jei augimas logistinis, šio skirtumo (pasipriešinimo) n� ra, tik kai N = 0. 
Kitaip tariant, populiacijos auga eksponentiškai tik nuliniame taške, t. y. kai j�  n� ra. Toks teiginys prieš-
tarauja buitinei, bet ne matematinei logikai. 

Min� tas atsilikimas tampa maksimalus, kai populiacijos dydis N išauga iki tam tikros ribos ir nusi-
stovi, taigi populiacijos augimo greitis r tampa lygus 0, o gimstamumas – mirtingumui (3.4 ir 3.5 pav.). 
Šis maksimaliai „leistinas“ esamomis s� lygomis populiacijos dydis vadinamas aplinkos talpa ir �ymimas 
K raide. Taigi, kai N = K, r = 0, b = d. 

Aplinkos talp�  reikia suprasti, vis�  pirma, kaip tok� populiacijos dyd�, kur� dar gali iš b� dos palai-
kyti aplinkos ištekliai: maisto ir vandens kiekis, sl� ptuvi�  ar tinkam�  lizdavie� i�  skai� ius ir panašiai. Pa-
vyzd�iui, kalbama, kad m� s�  planetos talpa n� ra didesn�  kaip 10 milijard�  gyventoj� . Didesniam �moni�  
skai� iui, es� , neu�teks ištekli� . Kai sakoma, kad tam tikrame miško masyve gali gyventi, tarkim, ne dau-
giau kaip 10 vilk� , paprastai norima pasakyti, kad daugiau vilk�  šiame masyve tiesiog neprasimaitins, nes 
neu�teks grobio.  

Ekologai kartais skirsto organizmus � r  ir K  strategus. Pirmieji – smulk� s, greitai subr� stantys, vis-
l� s ir nesir� pinantys savo palikuonimis organizmai. Antriesiems b� dinga didel�  k� no mas� , ilga generaci-
jos trukm� , menkas vislumas, r� pinimasis palikuonimis. r strategai greitai plinta ir taip pat dauginasi, 
u�pildydami teritorijas, kuriose d� l koki�  nors prie�as� i�  r� ši�  rinkiniai n� ra iki galo sukomplektuoti. J�  
pavyzdys gali b� ti vienmet� s pikt�ol� s. Ir atvirkš� iai, ekologin� ms bendrijoms nusistov� jus, pirmenybe 
naudojasi K strategai, jie yra stipresni 
konkurentai. D� l ši�  ypatum�  
r strategus dar vadina oportunistais, o 
K strategus – pusiausvirosiomis r� ši-
mis (šio vadov� lio autorius pavadint�  
jas stacionariosiomis). Antra vertus, 
daugelis pripa��sta, kad toks skirsty-
mas pernelyg paviršutiniškas, nes yra 
gausyb�  r� ši� , pasi�ymin� i�  tarpin� -
mis savyb� mis, dar kitos yra stambios 
(pavyzd�iui, med�iai, daugelis �uv�  ir 
stambi�  bestuburi� ), bet labai vislios. 
Kitas tokio skirstymo tr� kumas – ig-
noravimas r� ši� , kurios b� dingos 
brand�ioms, nusistov� jusioms bendri-
joms, bet savyb� mis jos labiau atitinka 
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r negu K kriterijus (pavyzd�iui, smulk� s dirvos organizmai). �od�iu, toks skirstymas � neva stiprius ir sil-
pnus konkurentus neišlaiko rimtos kritikos.  

Analitin�  logistinio augimo išraiška yra tokia: 

dN/dt�= �rmaxN�(K�–�N/K). 

Kaip matote, ši lygtis, palyginti su eksponentinio au-
gimo lygtimi, turi papildom�  nar� (K – N/K). Jis nusako ne-
panaudojam�  aplinkos talpos dal�, taigi yra atvirkš� iai 
proporcingas aplinkos pasipriešinimui. Kai N 
  0, (K –
 N/K) 
  1; kai N 
  K, (K – N/K) bei dN/dt 
  0. 

Logistinis augimas gamtoje kartais pasitaiko. Ypa�  kai 
r� šis randa gana daug niekieno nenaudojam�  ištekli� . Tada 
jos populiacija auga tol, kol u�tenka ištekli�  (3.6 pav.). 
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Vis d� lto gamtin� mis s� lygomis populiacijos da�niau-
siai nesuma�� ja iki nulio ir neauga taip gra�iai, kaip bando mums �teigti eksponentin� s ir logistin� s krei-
v� s. Kur kas da�niau populiacij�  dydis svyruoja (kartais labai pla� iu diapazonu) apie tam tikr�  vidurk�, 
kuris da�niausiai b� na ma�esnis u� K. Tuo „pasir� pina“ r� šys konkurent� s, taip pat pl� šr� nai ir parazitai. 
Taigi tipišk�  logistin� augim�  mes paprastai stebime ne gamtoje, o laboratorijoje, kai vieninteliu aplinkos 
pasipriešinimo komponentu tampa vidur� šin�  konkurencija, da�niausiai d� l maisto. 
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Ištekli�  kiekis visada yra baigtinis, ribotas. Tai viena iš prie�as� i� , d� l kuri�  populiacijos negali augti ne-
ribotai. Populiacijos tankiui augant, ištekli�  kiekis, tenkantis vienam individui, nuolat ma�� ja, kol pasie-
kiama tokia riba, kai j�  pradeda tr� kti. Prasideda tai, k�  ekologai vadina vidur � šine konkurencija. Kad 
konkurencija vykt� , b� tinos dvi s� lygos: 

� s� veikaujan� i�  individ�  poreikiai turi sutapti; 
� ištekli�  turi tr� kti. 

Jeigu yra tik viena s� lyga, konkurencija netur� t�  pasireikšti. Laikoma, jog tos pa� ios populiacijos 
nari�  poreikiai labai panaš� s: paprastai jiems reikia to paties maisto, vandens, sl� ptuvi� , lizdavie� i�  ir pa-
našiai. Tod� l konkurencija tarp gentaini�  da�nai b� na labai intensyvi, ypa�  kai populiacija yra tanki. At-
kreipkite d� mes� – šiuo atveju mes vartojame populiacijos tankio, o ne dyd�io s� vok� . Tai darome 
apgalvotai, nes populiacija juk gali augti dviem b� dais. Vienas iš j�  yra ekstensyvus: kai populiacija did� -
ja, ji u�ima vis didesn�  teritorij� , o individ�  skai� ius ploto vienete lieka, koks buv� s. Jei augimas intensy-
vus, u�imama teritorija nedid� ja arba ji padid� ja nedaug, tod� l populiacijai augant did� ja jos tankis. 
Ištekli�  paprastai pritr� ksta, kai populiacija auga intensyviai. 
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Kaip rodo lauko eksperimentai, jei tr� ksta ištekli� , 
sul� t� ja augimas, ma�� ja vislumas ir gimstamumas (3.7 
pav.), padid� ja mirtingumas. Taip reaguoja visi be išimties 
organizmai. 

Išorinis konkurencijos po�ymis yra toks: kiekvienas 
naujas papildomas individas suma�ina santykin� populiaci-
jos augimo greit�. Ir atvirkš� iai – kuo ma�esnis populiaci-
jos tankis, tuo ji spar� iau dauginasi. 

Laikoma, jog bene stipriausiai konkuruoja tarpusa-
vyje tos pa� ios r� šies augalai. Mat visiems jiems reikia t�  
pa� i�  neorganini�  maisto med�iag�  ir šviesos, o s� kl�  ir 
palikuoni�  jie produkuoja ypa�  daug, šimtus kart�  dau-
giau, nei gamta gali išmaitinti. Tad ištekli�  jiems visada 
tr� ksta. � ia yra daug tiesos. Toki�  atvej� , kad to paties au-
galo palikuonys ar tos pa� ios augal�  populiacijos nariai 
kooperuot� , arba bendradarbiaut� , n� ra �inoma. Atvirkš-
� iai, visi faktai byloja, kad augalai savo gentainius „myli“ 
tik per atstum� . Kartais tokiais atvejais sakoma: augalams 
yra b� dingos biotinio atost� mio j� gos – jei geb� t� , jie at-
sistumt�  vienas nuo kito kuo toliau. Metaforiškai kalbant, 
jei susodintume keturias pušis kambario viduryje, kiekvie-
na j�  neabejotinai rodyt�  pastangas pasist� m� ti kurio nors 
kambario kampo link. 

Ta� iau potencialiai konkuruoti tur� t�  visi organiz-
mai, ne tik augalai, nes palikuoni�  visada produkuojama 
per daug. Š� „per daug“ reik� t�  suprasti taip: pernelyg 
daug, kad gamta visus išmaitint� , bet visai ne per daug, o 
ma�daug tiek, kiek reikia populiacijai atsigaminti, turint 
omenyje visas galimas netektis. 

Laikoma, jog ypa�  tankiose gyv� n�  populiacijose 
individus ištinka stresas: pasikei� ia hormon�  kiekis orga-
nizme, sul� t� ja augimas, padaug� ja tarpusavio agresijos 
atvej� , nusilpsta imunin�  sistema, padid� ja savaimini�  abort�  (išsimetim� ) skai� ius. Šie faktai buvo gauti 
eksperimentuojant su peliniais grau�ikais, ta� iau neaišku, ar ka�kas panašaus atsitinka organizmams, gy-
venantiems laisv� je. 

Yra duomen� , kad netgi augal�  pasaulyje tos pa� ios populiacijos individai n� ra genetiškai identiški 
vieni kitiems, skiriasi ir j�  fenotipai (reakcijos normos); išimt� sudaro nebent vegetatyviškai besidaugi-
nan� ios grup� s. Tod� l gentaini�  poreikiai gali iš dalies ir nesutapti, o tai tur� t�  ma�inti konkurencijos in-
tensyvum�  ir galb� t vesti link stabilaus koegzistavimo (�r. toliau).  

Daugelis gyv� n�  elgiasi panašiai kaip ir augalai, jie irgi link�  „myl� ti“ gentainius per atstum� . Nors 
ir b� dami judr� s, daugelis gyv� n�  turi savo pam� gtas sl� ptuves, lizdavietes, mitybos vietas ir šias teritori-
jas gina nuo var�ov� . Toki�  elgsen�  ekologai vadina teritorine . Ji b� dinga daugeliui paukš� i�  ir �induo-
li � , ypa�  pl� šri� j� , kai kuriems ropliams, daliai �uv�  ir netgi bestuburiams (pavyzd�iui, upiniam v� �iui). 
Šie gyv� nai konkuruoja, da�nai ir kovoja d� l tam tikros teritorijos, kurioje yra maisto, sl� ptuvi� , lizdavie-
� i�  ir kit�  ištekli� . Taip elgiasi, pavyzd�iui, paukš� iai giesmininkai. Pirmas r� pestis patin� lio, parskridu-
sio pavasar� � gimt� j� mišk� , yra ne lizdo statyba, ne lytin�  partner� , net ne maisto paieškos, o teritorija. 
Kai ji bus pasirinkta ir apginta, maistas ir partner�  bus gauti vos ne automatiškai. Ta jo giesm�  ir reiškia: 
„ � ia vietos laisvos n� ra, � ia šeimininkas aš“. Kai giesm� s nepakanka, tenka ir susikauti. Kartais gyv� n�  
kovos d� l teritorijos b� na gana aršios. Pavyzd�iui, upiniai v� �iai da�nai po tokios kovos lieka be vienos 
�nypl � s. 
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Individai, pralaim� j�  kov�  ir lik�  be tinkamos terito-
rijos, da�nai susiburia � viengungi�  grupes ir valkatauja, 
daugiausia d� l ištekli�  stokos j�  mirtingumas ypa�  dide-
lis. 

Kai kurie organizmai, pavyzd�iui, vilkai, �enklina 
savo teritorijos ribas šlapimu (3.9 pav.). Nors ir pasitaiko 
arši�  kov�  tarp gauj� , d� l tokio savos teritorijos �enkli-
nimo j�  b� na ma�iau. Grupinis vilk�  staugimas atlieka 
panaš�  vaidmen� kaip ir paukš� io giesm�  – atseit, � ia j�  
gaujos teritorija, j�  valdos, � jas brautis niekam nevalia.  
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Kai tos pa� ios populiacijos individai vien tik konkuruoja, t. y. kai veikia vien tik atost� mio j� gos, indivi-
dai erdv� je pasiskirsto daugma� tolygiai (3.10 pav.): atstumai tarp individ�  yra daugma� vienodi, �inant 
vieno individo pad� t�, galima lengvai prognozuoti, kur aptiksime kit� . Taip, pavyzd�iui, išsid� sto pušys 
pušyne. Ta� iau šis pasiskirstymas reikalauja dar vienos s� lygos: visame plote turi b� ti vienodai tinkamos 
aplinkos s� lygos. Manoma, kad atsitiktinis pasiskirstymas tur� t�  b� ti aptinkamas tada, kai santykiai tarp 
gentaini�  yra indiferentiški, gentainiai nei konkuruoja, nei bendradarbiauja. Be to, ir šiuo atveju visame 
plote turi b� ti homogeniška aplinka. Atsitiktinis pasiskirstymas reiškia, kad, �inant vieno individo pad� t�, 
sunku numatyti, kur galima aptikti kit�  gentain�. Manoma, kad toks pasiskirstymas b� dingas daugeliui 
primityvi�  organizm�  (bakterijoms, vienal� s� iams protistams, fitoplanktonui ir zooplanktonui). Iš dalies 
tok� j�  pasiskirstym�  grei� iausiai lemia ir išorin� s atsitiktinio pob� d�io j � gos, pavyzd�iui, vandens srov� s, 
bangavimas, ypa�  kai patys organizmai yra ma�ai judr� s. Ta� iau tokiu atveju sunku nustatyti, kiek tok� 
atsitiktin� pasiskirstym�  lemia santyki�  indiferentiškumas, ir kiek – išorin� s j� gos. Apskritai teiginys, kad 
santykiai tarp gentaini�  gali b� ti indiferentiški, kelia tyr� jams, taip pat ir šio vadov� lio autoriui, nema�a 
abejoni� . Matyt, da�niausiai po indiferentiškumo kauke slepiasi konkurenciniai santykiai, veikiami atsi-
tiktini �  išorini�  veiksni� . 

Labiausiai paplit� s gamtoje yra grupinis, arba agreguotasis, gentaini�  pasiskirstymas (3.10 pav.). 
Jis rodo:  

� a r b a  tai, kad turimame plote s� lygos 
funkcionuoti yra nevienodos, erdv�  yra 
heterogeniška (pavyzd�iui, netgi tos pa-
� ios r� šies augalai paprastai auga gru-
p� mis, t. y. tik ten, kur s� lygos jiems 
tinka); 

� a r b a šiuo atveju veikia biotin�  trauka, 
kuri�  ekologai vadina kooperacija, arba 
bendradarbiavimu. 

Pastaroji santyki�  forma yra ypa�  paplitusi tarp gyv� n� . Daugeliui gyv� n�  taikytina tokia metafo-
ra: pad� k keturis kokios nors r� šies individus � keturis kambario kampus, ir jie b� tinai anks� iau ar v� liau 
susiburs � kr� v� . Gyv� nams, skirtingai nei augalams, b� dingas ne tik biotinis atost� mis, bet dar ir biotin�  
trauka. 
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Taigi, nors vidur� šin�  konkurencija yra visuotinis reiškinys, kur� lemia vis�  pirma palikuoni�  gausa 
ir ištekli�  tr� kumas, gyv� n�  pasaulyje kooperacija paplitusi ne k�  ma�iau – grei� iausiai tod� l, kad dauge-
lio gyv� n�  r� ši�  (kitaip nei augal� ) atskiras individas n� ra savarankiškas nei dauginimosi, nei išgyvenimo 
po�i � riu. Atskirtas nuo gentaini� , jis da�nai ne tik nesidaugina, bet ir sunkiai išgyvena. Kitaip tariant, gy-
v� nams b� dinga didesn�  vidur� šin�  specializacija: ne tik lytys, bet ir kastos, rangai, vaidmen�  pasiskirs-
tymas med�iojant grob�, ginantis ir panašiai. Kooperaciniai santykiai yra b� dingi netgi daugumai 
bestuburi� . Tuo teko �sitikinti ir ši�  eilu� i�  autoriui. Eksperimentuojant su dafnijomis jam teko steb� ti to-
k� reiškin�: partenogenetiškai besidauginan� ios dafnij�  patel� s produkuoja daugiau palikuoni�  (kai kitos 
s� lygos yra vienodos) tada, kai jos tam tikroje talpoje gyvena drauge su savo gentain� mis, palyginti su tuo 
atveju, kai kiekviena iš j�  gyvena izoliuotai.  

Kai santykiai tarp gentaini�  yra dvejopo pob� d�io – ir konkurenciniai, ir kooperaciniai, populiaci-
jos augimo kreiv�  negali b� ti logistin�  jau vien tod� l, kad esant nedideliam tankiui N vyrauja kooperaci-
niai santykiai, ir su kiekvienu nauju populiacijos nariu rsant ne ma�� ja, o did� ja (3.11 pav., plg. su 3.5 
pav.). Šis gyv� nams b� dingas d� sningumas ka�kada buvo pavadintas Olio principu (1 skyriuje min� to 
ekologo W. C. Allee garbei, nes jis bene daugiausia nusipeln�  tirdamas kooperacijos reiškin�). Tiesa, tai 
t� siasi tol, kol pasiekiamas N, vadinamas optimaliu (U), toliau pradeda tr� kti ištekli� . Nuo šio momento 
populiacijoje pradeda vyrauti konkurencija – su kiekvienu papildomu individu rsant tik ma�� ja, nors popu-
liacija vis dar auga (r > 0). Gal�  gale viršijama aplinkos talpa (K2), ir populiacija pradeda ma�� ti (r < 0). 
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W. C. Allee man� , kad bent jau gyv� n�  pasaulyje kooperacija atlieka ne menkesn� vaidmen� nei 
konkurencija. Ir jis, atrodo, buvo teisus. Tenka tik apgailestauti, kad pra� jus daugiau nei pusšim� iui met�  
nuo šio tyr� jo mirties, organizm�  bendradarbiavimui dabar skiriama palyginti nedaug d� mesio. 

3.11 pav. pavaizduota dinamika gali b� ti matematiškai aprašyta �vairiais b� dais. Vienas iš j�  yra 
toks (Berryman, 1981; �r. taip pat Berryman, Kindlmann, 2008): 

rsant�=�r0�+ �spN�–�smN2, 

� ia r0 – momentinis populiacijos augimo greitis, kai N yra artimas 0; sp – koeficientas, nusakantis koope-
racijos intensyvum� ; sm – koeficientas, nusakantis konkurencijos intensyvum� . 

Kaip min� ta, kooperacijos buvimas kartu reiškia ir atskiro individo nesavarankiškum� . Kitaip ta-
riant, atskirtas nuo kit� , jis negali vykdyti populiacijai b� ding�  funkcij� : dauginimosi ir i l g a l a i k i o iš-
gyvenimo. Štai kod� l kreiv� je (3.11 pav.) mes aptinkame dar vien�  kritin� tašk�  (K1). Tai minimalus 
kritinis tankis.  Esant dar ma�esniam tankiui, populiacija išnyksta, nes patinai neaptinka pateli� , populia-
cijai tr� ksta kokios nors kastos, rango, genotipo, �od�iu – kokio nors „specialisto“, neigiamos �takos turi 
artim�  gimini�  poravimasis ir panašiai. Š� fakt�  gerai �ino ne tik teoretikai, bet ir gamtosaugos darbuoto-
jai. Pavyzd�iui, argumentas, kad b� tina naudoti kuo gausesnes imtis, norint s� kmingai �veisti (išplatinti) 
koki�  nors gyv� n�  laukin� je gamtoje, paremtas b� tent supratimu apie minimal�  kritin� tank�. 
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Pati primityviausia bendradarbiavimo forma – protokooperacija. Jos pavyzdys – individ�  susib� -
rimai, kai sukuriamas palankus mikroklimatas. Tarkim, �al� iai �iemai buriasi � keli�  ar keliolikos individ�  
grupes, kurios susitelkia med�io drev� je, savo k� nais sudarydamos kompaktiškus kamuolius. Taip suma-
�inamas ploto ir t� rio santykis, tad k� nai praranda ma�iau šilumos. Sutaupoma energijos, taip lengviau 
sulaukti pavasario. Per šaltmet� ar p� g�  tokiais pat tikslais � kr� v�  susiburia ir kai kurie kiti gyv� nai, pa-
vyzd�iui, avijau� iai, pingvinai.  

Daugelio r� ši�  �uv�  mailius susiburia � kr� v� , � „�uv �  mokyklas“ ir, anot ichtiolog� , taip kiekviena 
�uvel�  suma�ina rizik�  tapti pl� šr� no grobiu. Mat kai aki�  daug, tai ir pl� šr� n�  pasteb� ti lengviau. Be to, 
pl� šr� nui puolant, mailiaus tuntas da�nai tiesiog susprogsta, taip dezorientuodamas ir gal išg� sdindamas 
grobik� . Beje, panašiai elgiasi varn� n�  ir kai kuri�  kit�  paukš� i�  pulkai.  

Migruodamos gerv� s ir �� sys susiburia � trikampius, kuri�  smaigalyje esantys individai kei� ia vie-
nas kit� , nes b� tent jie patiria did�iausi�  oro pasipriešinim�  ir b� tent ant j�  pe� i�  gula vedlio pareigos. Tai 
v� l protokooperacijos pavyzdys. Tiesa, � ia mes susiduriame dar ir su darbo pasidalijimu, arba speciali-
zacija, kuri yra tipiškas kooperacijos palydovas. 

Bene ryškiausias biotin� s traukos pasireiškimo pavyzdys – lytiniai partneriai , individ�  specializa-
cija dauginimosi po�i� riu. Nei patinas, nei patel�  negali atlikti dauginimosi funkcijos be kito partnerio, 
tam b� tina j�  s� veika, kontaktas. Ir, kaip �inia, jo siekia abu partneriai. Tai tipiškas darbo pasidalijimo ir 
bendradarbiavimo atvejis, paplit� s ne tik tarp gyv� n� , bet ir tarp augal�  (dvinamiai augalai), tik ma�esniu 
mastu. Bet tai jokiu b� du nereiškia, jog patinas negali konkuruoti su savo išrinkt� ja. Badme� iu ar pasibai-
gus dauginimosi sezonui da�nai taip ir atsitinka. 

Šeim� , t. y. t� vus, gyvenan� ius kartu su j�  nesubrendusiais vaikais, reikia laikyti dar viena grupinio 
gyvenimo forma, labai pla� iai paplitusia gamtoje. Kokie santykiai – konkurenciniai ar kooperaciniai – vy-
rauja šeimose? Atsakymas gali b� ti toks: ir vieni, ir kiti. T� vai, pri�i � rintys savo at�alas, bendradarbiauja 
vienas su kitu ir elgiasi altruistiškai savo palikuoni�  at�vilgiu, o vaikai da�nai yra bes� lygiškai priklau-
somi nuo t� v�  globos. Kitokie santykiai vyrauja tarp tos pa� ios vados nari� , broli�  ir seser� , � ia neabejo-
tinai kiekvienas yra ryškus egoistas, kartais nerodantis joki�  gailestingumo po�ymi�  artimiesiems. Tarp 
stambi�  pl� šri� j�  paukš� i�  neretai pasitaiko, kad pirmasis dienos švies�  išvyd� s jauniklis be ceremonij�  
išmeta iš lizdo likusius kiaušinius arba tiesiog negyvai u�niurko jaunesniuosius. Sunku surasti „kovai u� 
b� v�“ geresn�  iliustracij� . 
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Kitas kooperacijos pasireiškimo atvejis – tai ko-
lonijos, gyvuojan� ios tik dauginimosi sezono metu. 
Jas sudaro, pavyzd�iui, kovai, kirai, kormoranai, gar-
niai ir kai kurie kiti paukš� iai (3.12 pav.). Nors koloni-
jose lizd�  ir populiacijos tankis yra nepaprastai didelis, 
ir d� l to, be jokios abejon� s, aštr� ja konkurencija, ypa�  
badme� iui ištikus, šiuos tr� kumus su kaupu kompen-
suoja privalumai. Jie susij�  vis�  pirma su kiaušini�  ir 
jaunikli�  apsauga nuo pl� šr� n� . Netgi lapei tampa ne-
lengva nepastebimai prisiartinti prie ant �em� s perin-
� i�  kir�  kolonijos – tuoj pat sukeliamas did�iulis 
triukšmas, t� vai kolektyviai puola gintis nuo u�puoliko. 
Aišku, bene daugiausia išlošia tie t� vai, kurie tuo metu 
yra toli nuo lizdo su kiaušiniais ar jaunikliais. 
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Tokiose kolonijose n� ra rang� , hierarchijos, taigi visi yra daugma� lyg� s. Ta� iau tik daugma�: vy-
resni ir labiau patyr�  individai paprastai �sikuria arti kolonijos centro, kur tikimyb�  b� ti u�pultam pl� šr� -
no yra daug ma�esn�  nei periferijoje. Ši atitenka jaunesniems ir silpnesniems. Nepaisant to, kolonijos – 
daugma� anonimišk�  individ�  grup� , kurios nariai arba nepa��sta vienas kito „iš veido“, arba individua-
liems skirtumams nesuteikiama daug reikšm� s, tad j�  ir �siminti neverta. 
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Kiek kitaip yra grup� se, kuriose esama rang� , arba hierarchijos. Jos kartais taip ir vadinamos – 
rangus turin
 ios grup	 s. Jos paprastai b� na kur kas pastovesn� s u� kolonijas, išlieka ir po dauginimosi 
sezono. Tai �vairios bandos, gaujos ir b� riai (pavyzd�iui, be�d�ioni� , vilk� , li� t� , valkataujan� i�  šun� ). 
Šiuo atveju individai, da�niausiai patinai, kovoja vienas su kitu d� l kuo aukštesnio rango, pad� ties grup� je. 
Laim� jusieji paprastai naudojasi privilegija poruotis ir maitintis, net jei maisto aptinka ar pagauna ne jie. Ar-
šios kovos vyksta, kol nusistovi santykiai, v� liau jas pakei� ia ritualinis paklusnumo ar pavaldumo elgesys.  

Pavyzd�iui, vilk�  gauj�  da�niausiai sudaro vilk�  pora, j�  jaunikliai ir vilkai iš ankstesni� j�  vad� . 
Kiekvienoje gaujoje b� na vadas ir jo pora, dominuojanti vilk� . Pastarosios rangas tik šiek tiek �emesnis 
nei vado. Tik jie gali susilaukti jaunikli� . Kiekvienas vilkas �ino savo dominavimo lygmen� ir stengiasi j� 
išlaikyti. �emesnieji vilk�  gaujos nariai parodo savo pavaldum�  guldamiesi ant nugaros ar glausdamiesi 
prie �em� s. Ta� iau lyderiui pasenus ar susi�eidus, kovos atsinaujina, kol santykiai v� l nusistovi. Nepa-
klusnus, aikštingas vilkas gali b� ti vado išvytas iš gaujos. Vienišas vilkas – tai paprastai jaunas patinas, 
palik� s gauj�  ar iš jos išvytas ir ieškantis atskiros teritorijos.  

Išskirtinis ši�  grupi�  bruo�as yra tas, kad j�  nariai puikiai atpa��sta vienas kit�  „iš veido“, �ino, kas 
vertas paklusnumo ir pagarbos, o kas – nelabai. Be to, šiose grup� se esama kur kas daugiau darbo pasida-
lijimo nei kolonijose.  

Vyraujantis patinas kai kuriose grup� se, pavyzd�iui, li� t� , nesivargina med�iodamas, jis atlieka 
daugiausia dauginimosi ir apsaugos nuo �sibrov� li �  patin�  funkcijas. Med�ioja kiti, o ir tarp j�  esama ir 
linkusi�  atlikti �valg�  vaidmen�, ir linkusi�  u�vyti grob� ar tykan� i�  pasaloje, taigi stipri�  ir šokli�  indivi-
d� . Šitaip kooperuodama li� t�  ar vilk�  gauja med�ioja daug efektyviau, nei t�  gal� t�  atlikti pavienis indi-
vidas. Dar kiti gaujos nariai, patys tiesiogiai nedalyvaudami dauginantis, atlieka daugiau aukli� , tet�  ar 
d� d�i �  vaidmen�. Tiesa, ši specializacija yra gana s� lygiška ir neb� dinga vis�  gyvenim� , taigi to paties in-
divido vaidmuo laikui b� gant gali pasikeisti. 
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Dar viena grupinio gyvenimo forma – tikrosios ben-
druomen	 s. Be t�  bruo�� , kuri�  atrandame anks� iau min� tose 
grup� se, tikrosioms bendruomen� ms b� dinga dar ir kooperaci-
ja statant, pri�i� rint bendr�  b� st�  ir kur kas geriau išvystytas 
geb� jimas bendrauti (komunikuoti), perduoti vienas kitam in-
formacij� . Taip gyvena kai kurie vabzd�iai: skruzd� l� s, bit� s, 
vapsvos, termitai. Kai kuriems iš j�  dar b� dingos ir kastos, t. y. 
individai, kuri�  vaidmuo bendruomen� je yra nulemtas gen� , 
taigi skirtas visam gyvenimui (pavyzd�iui, bi� i�  tranai). Kiti 
vaidmenys kei� iasi, priklausomai nuo individo am�iaus ar ge-
b� jim� . Pavyzd�iui, bit�  darbinink�  per savo gyvenim�  papras-
tai bent kelis kartus pakei� ia savo „profesij� “, u�siimdama tai 
avilio prie�i � ra, tai aukl� s darbu, tai b� sto apsauga, tai nektaro 
bei �iedadulki�  rinkimu, tai �valgo darbu. Eidama �valgo pa-
reigas, ji geba savotišku šokiu perduoti savo draug� ms infor-
macij�  apie jos atrast�  nauj�  maisto šaltin� – atstum�  iki jo bei 
krypt�, tai pat gaus�  (3.13 pav.). 
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Gyvenim�  tikrosiose bendruomen� se praktikuoja taip pat placentiniai �induoliai: plikieji sm� lrau-
siai, surikatos, preriniai šuniukai, visos �mogbe�d�ion � s (gorilos, gibonai, orangutanai, šimpanz� s) ir 
�mogus. Vis d� lto �mogus iš vis�  ši�  organizm�  išsiskiria tuo, kad greta bendruomeninio gyvenimo jam 
dar b� dingas ir neprilygstamas protas, kur� jis daugiausia naudoja savo aplinkai pertvarkyti.  

Tikrosiose bendruomen� se konkuruojama ma�iau nei bendradarbiaujama. Ta� iau ir � ia be „kovos“ 
neapsieinama: pavyzd�iui, tranai konkuruoja d� l motin� l� s apvaisinimo; pirmoji išsiritusi motin� l�  nu�u-
do kitas, dar negimusias, motin� les. Be to, bendruomenei ple� iantis, jos nariams pradeda tr� kti maisto, 
tad santykiai paaštr� ja, kol dalis palikuoni�  atsiskiria ir kolonizuoja nauj�  teritorij� . Gretim�  bendruome-
ni�  nariai, priklausantys tai pa� iai r� šiai, neretai pešasi tarpusavyje.  
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	domu tai, kad vabzd�i�  bendruomen� se, atrodo, nesama jokio valdymo centro, analogiško diktato-
riui, parlamentui ar vyriausybei. Tuo jos gerokai skiriasi nuo rangus turin� i�  grupi� . Tokiu atveju sako-
ma, kad valdymas yra difuzinis, arba išskyd� s. Tad tuo labiau nesuprantama, kaip yra suderinama veikla 
gausyb� s individ� , kartu statan� i�  ir remontuojan� i�  gana sud� tingos konstrukcijos b� stus, besir� pinan� i�  
motin� l� s ir palikuoni�  prie�i � ra bei apsauga. Daug ko mes dar ne�inome apie ši�  bendruomeni�  gyve-
nim� , ypa�  kaip kei� iamasi informacija (3.14 pav.). 

�

���/������ ;!
#>�4�4������	��#�!��	��#��'��$��	#�$�	�$��@�
$�$ �#�����	����!
	��%7�������
���'�	�	�
� �!����	�.�	��$
#��R�����	�� 	�
	��	
� !	�� !	�� !#
�$�� �!
#>�4�4�� :���
	#�	� �	
� �
�
�!�����	�$�� �	
�#�
� �	��� ����
#!�#$�	�$�� ����	� !��( ��?	.�	#� 	�	���$�� ��� ����� ���� �	:>�'���
�������$� ��	�#�	�� �#��� �
	� '��$��� � ���������!�&�
�

������ �	� ����	���	� �� ������	���
��������!��
����
 ���

5�5�5��8�)��."��
�&(�(���
�E>
��$>
���$�,%(�(��
7�* 
�

R� šys, kuri�  arealas yra didelis, paprastai n� ra vienalyt� s genetiniu po�i� riu: skirtingose arealo da-
lyse s� lygos gali labai skirtis, tad skiriasi ir genotipai. Ekologai da�niausiai skiria ekologines rases, arba 
ekotipus, t. y. tai pa� iai r� šiai priklausan� ias formas, ryškiai išsiskirian� ias morfologija ar fiziologija ir 
prisitaikiusias prie specifini�  tai vietovei klimato ar dirvos s� lyg�  (3.15 pav.).  
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Sistematikai jas vadina �vairiai: por� šiais, ras� mis, formomis. B� tina pabr� �ti, kad tai pa� iai r� šiai 
priklausantys ekotipai gali lengvai kry�mintis tarpusavyje, ta� iau gamtoje jie nesikry�mina arba kry�mi-
nasi retai, nes yra atskirti geografini�  barjer� . Genetikai tokiais atvejais sako: ši�  ekotip�  populiacijos ne-
apsikei� ia genais. Taigi ekotipai da�niausiai atstovauja skirtingoms populiacijoms. 

Dar subtilesn�  diferenciacij�  mes aptinkame atskirose gamtin� se populiacijose. Genotip�  �vairov�  
populiacijoje vadinama genetiniu polimorfizmu, ir ji gamtoje yra pla� iai paplitusi (Lewontin, 1974). 
Tuo �sitikinta po vizuali�  steb� jim� , dirbtin� s atrankos eksperiment�  ir tyrim�  baltym�  elektroforez� s me-
todu (aloferment�  ir izoferment�  �vairov� ). Gauti duomenys buvo gana netik� ti daugeliui, nes tradiciškai 
buvo galvojama, kad gamtin�  atranka iš populiacijos šalina visus genotipus, išskyrus tinkamiausi� , lauki-
n� (angl. wild). 

Mokslo disciplina, tirianti vidur� šin� s genetin� s �vairov� s palaikymo mechanizmus ir jos adaptyv� -
j� vaidmen�, vadinama ekologine genetika. Jai jau daugiau nei pusšimtis met� , jos pradininku paprastai 
laikomas E. B. Fordas (1964). 

Dabartiniu metu dauguma specialist�  pripa��sta, kad gamtin� se augal�  ir gyv� n�  populiacijose, 
ypa�  besidauginan� iose lytiniu b� du, vos ne kiekvienas genotipas yra unikalus, kad ši�  genotip�  savinin-
kai, individai, yra specializuoti negyvosios ir gyvosios apsupties at�vilgiu, kitaip sakant, j�  ekologin� s ni-
šos nesutampa. Tiesa, ši specializacija gana subtili, bet jos pakanka, kad skirtingi genotipai netrikdomai 
koegzistuot� . Manoma, kad aplinkos parametrams svyruojant apie tam tikras vidutines reikšmes, prana-
šum�  dauginimosi at�vilgiu �gauna vis kiti genotipai, ir n�  vieno j�  s� km�  n� ra ilgalaik� . Tai vyksta ir 
esant erdviniam aplinkos mozaikiškumui: vienoje vietoje s� kmingiau gyvuoja vienas genotipas, kitoje – 
kitas. Taigi manoma, kad genetin�  �vairov�  gamtin� se populiacijose palaiko aplinkos s� lyg�  �vairov� . 
Toks po�i� ris iš esm� s kei� ia ankstesn�j�, kai buvo galvojama, kad gamtin� se populiacijose vyrauja vienas 
pats geriausias genotipas, vadinamas laukiniu, o kiti genotipai yra mutantiniai, neadaptyv� s, taigi pa-
smerkti išnykti (3.16 pav.). Ekologin� s genetikos specialistai tvirtina, kad �ymi genetin� s �vairov� s dalis 
yra adaptyvi ir anaiptol ne laikina. O tas nelaikinumas aiškintinas adaptyvi� j�  ver� i�  suvienod� jimu ap-
linkai kintant erdv� s ir laiko at�vilgiu. Tai grei� iausiai yra pagrindin�  skirting�  genotip�  ilgalaikio koeg-
zistavimo s� lyga. 
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Tokiu atveju, kai populiacijos nari�  genotipai skiriasi tarpusavyje, santykiai tarp gentaini�  skiriasi, 
palyginti su situacija, kai populiacija yra monomorfin�  (vyrauja vienas – laukinis – genotipas). Ekologai 
santykius tarp skirting�  tos pa� ios populiacijos genotip�  link�  apibr� �ti kaip vidur � šin	 s komplementa-
cijos, arba papildymo, reiškin�. Tai tokie santykiai, kai gentaini�  poreikiai skiriasi ne�ymiai, bet to pa-
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kanka, kad konkurencija susilpn� t� . Š� san-
tyki�  tip�  galima traktuoti ir kaip primityvi�  
kooperacij�  (protokooperacij� ), ta� iau racio-
naliau b� t�  j� priskirti atskirai santyki�  r� -
šiai.  

Polimorfizmo adaptyvusis vaidmuo 
grind�iamas po�i� riu, kad jis didina popu-
liacijos išgyvenimo tikimyb�  (3.17 pav.). 
Kaip �inoma, reakcijos normos s� voka nu-
sako ribas – kiek, aplinkai kintant, gali keis-
tis organizmo fenotipiniai po�ymiai. 
Kadangi šis organizmo kintamumas da�-
niausiai yra adaptyvus, tai reakcijos normos 
dydis nusako ir organizmo adaptyvum� , arba 
plastiškum� . Kaip matome iš schemos, po-
limorfin� s populiacijos adaptyvumas neiš-
vengiamai turi b� ti didesnis u� monomorfin� s. Papras� iau tariant, egzistuoja gana didel�  tikimyb� , jog 
genetiškai nevienalyt� je populiacijoje, kad ir kaip pasikeist�  jos aplinka, atsiras individ� , kuriems naujoji 
aplinka bus tinkama. Jie ims daugintis ir neleis populiacijai išnykti. Monomorfin� je populiacijoje nepa-
lanki aplinka yra nepalanki visiems (daugiau �r. Lekevi� ius, 2007). 
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Ekologin	 s nišos samprata yra viena iš centrini�  ekologijoje. Kalbama apie tai, k�  populiacija veikia ir 
kas j�  veikia, kokius išteklius vartoja, su kokiomis kitomis r� šimis konkuruoja, kas j�  pa� i�  vartoja kaip 
ištekli� . Taigi populiacijos ekologin�  niša yra visuma aplinkos veiksni� , kurie betarpiškai s� veikauja su 
populiacija ir veikia gimstamum� , mirtingum�  bei kitus rodiklius (3.18 pav.). Kaip �inia, populiacijos ap-
linka yra ir gyvoji, arba biotin� , ir negyvoji, arba abiotin� , tad ekologin�  niša susideda iš biotin 	 s ir abio-
tin 	 s niš�  (kartais jos dar vadinamos biotine ir abiotine nišos dalimis). Biotin�  niša susideda iš ši�  dali� : 

� vartojamo maisto; 
� konkurent� ; 
� mutualist� , t. y. r� ši� , kurios susietos su esama r� šimi kooperaciniais ryšiais; 
� pl� šr� n�  ir parazit� , eksploatuojan� i�  esam�  populiacij� .  

3.18 pav. tinka ir augal�  nišoms aprašyti, nors j�  maistas yra ne gyvi kieno nors audiniai ar l� stel� s, 
ir netgi ne dirvoje esan� ios organin� s med�iagos, o šviesa ir neorganiniai junginiai: CO2, H2O, NH4

+, 
NO3

- ir dar keliolika kit� . 
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Galima kalb� ti ir apie atskiro individo niš� . Jis irgi maitinasi, su ka�kuo konkuruoja d� l ištekli� , 
yra eksploatuojamas ir vienaip ar kitaip reaguoja � negyvosios aplinkos veiksnius. Individo niša visada yra 
sud� tingesn�  u� populiacijos kaip nedalomo vieneto niš� , nes apima dar ir santykius tarp gentaini� : kon-
kurencij� , komplementacij�  ir (ar) bendradarbiavim� . Tad individo niša yra sudaryta ne iš 4, kaip parody-
ta 3.18 pav., o iš 5 dali� . 

3.18 pav. nurodyti pl� šr� nai ir parazitai gali b� ti eksploatuojami sav�  pl� šr� n�  ir parazit� , o tarp 
konkuruojan� i�  r� ši�  tikriausiai yra toki� , kurios konkuruoja ne tik su paveikslo centre fig� ruojan� ia po-
puliacija. „Maistas“, jeigu jis gyvas, pats ka�kuo minta, ir tikriausiai yra �trauktas � tarpr� šin�  konkurenci-
j� . �od�iu, visi vienoje vietov� je gyvenantys organizmai yra susieti daugybe mitybini�  ryši�  ir panašiu 
atsparumu klimatiniams veiksniams. Ši�  koegzistuojan� i�  organizm�  visum�  ekologai vadina ekologine 
bendrija , arba biocenoze. Šia s� voka norima pasakyti, kad koegzistuojantys organizmai n� ra atsitiktin�  
r� ši�  samplaika, j�  sudaran� ias r� šis ir gildijas � vien�  visum�  yra sujung�  �vair� s tarpusavio priklauso-
myb� s ryšiai. Aišku, d� l konkurencinio ir eksploatacinio pob� d�io ryši�  bendrija negali b� ti laikoma ir 
superorganizmu. Jos dalys (r� šys ir gildijos) n� ra taip stipriai susietos tarpusavyje kaip organizmo dalys. 
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3.18 pav. galima vadinti konceptualiuoju nišos modeliu: � ia parodytas apibendrintas, idealizuotas 
vaizdas, tinkantis ne vienai kuriai nors, o bet kuriai r� šiai. Kitaip tariant, aprašant bet kokios populiacijos 
niš� , visada turi b� ti vietos nurodytoms 4 aplinkos dalims. Gero modelio pranašumas, palyginti su �odi-
niu aprašymu, – jo grie�tumas, vienareikšmiškumas, tai mokslinink�  labai vertinama. Be to, geru laiko-
mas modelis, kuriame esama kuo ma�iau detali� , kuris išryškina tik esminius reiškinio ar proceso 
bruo�us. Toks yra ir šis modelis. Paprastumo sumetimais jame neparodyta dar viena galima nišos dalis – 
mutualistai, t. y. r� šis ar r� šys, su kuriomis m� s�  populiacija galb� t bendradarbiauja.  

Šalia pateikiamas us� rinio šuns biotin� s nišos modelio pavyzdys (3.19 pav.). � ia vaizduojamos 3 
šios nišos dalys: mitybin�  niša, konkurentai ir us� rinio šuns vartotojai. �mon� s us� rinius šunis šaudo, 
nors ir nevartoja maistui, ko nepasakysi apie us� rinis šunis parazituojan� ius organizmus ir stambius pl� š-
r� nus, med�iojan� ius juos. Be to, šis modelis pernelyg supaprastintas jau vien tod� l, kad ir l� šys, ir vilkai, 
progai pasitaikius, ne tik galabija us� rinius šunis, bet vartoja dar ir tinkant� pastariesiems maist� , taigi yra 
ir j �  konkurentai (kaip ir pl� šrieji paukš� iai).  
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	 abiotin�  niš�  patenka aplinkos temperat� ra, dr� gm� , v� jas, sl� gis, r� gštingumas, anglies dioksi-
das, deguonis bei kiti klimatiniai ir cheminiai veiksniai. N� ra klaida sakyti: temperat� ros niša, t. y. šilu-
mos poreikis ir temperat� ros poveikis, dr� gm� s niša, t. y. dr� gm� s poreikis ir jos poveikis, ir panašiai. 
Aprašyti bet koki�  organizm�  abiotin�  niš�  yra nelengva. Pavyzd�iui, tik bandymu galima nustatyti, ko-
kia oro temperat� ra us� riniam šuniui yra optimali (komfortiška) ir kokia temperat� ra yra kritin� , mirtina. 
Tai sunku padaryti jau vien tod� l, kad m� s�  �induoliai paprastai iš sezono � sezon�  kei� ia kail�. Pavyz-
d�iui, �iemai at� jus kailis tank� ja, optimali tampa kur kas �emesn�  temperat� ra nei vasar� . Panašus d� s-
ningumas b� dingas ir paukš� iams. 

Kol kas mes aptar� me tik konceptualiuosius modelius, �gavusius schemos ar grafiko pavidal� . Ta-
� iau ekologai paprastai siekia gauti kuo tikslesn� ir išsamesn� tiriam�  reiškini�  aprašym� . Jie nori kiek 
�manoma priart� ti prie idealo – matematinio, arba kompiuterinio, modelio. Tarkim, norint iš konceptua-
liojo modelio (pavyzd�iui, tokio kaip 3.18 ir 3.19 pav.) padaryti matematin�, reik� t�  tur� ti tikslesn� , skai-
� iais �vertint�  informacij�  apie nišos sudedam� sias dalis. Reik� t�  �inoti, kiek ir kada reikia to ar kito 
maisto, kokio intensyvumo yra konkurent�  spaudimas tuo ar kitu laiku, koki�  populiacijos dal� išnaikina 
pl� šr� nai, koki�  – parazitai, kokia temperat� ra ar dr� gm�  yra optimali ir panašiai. Tokie detal� s ir mate-
matiškai tiksl� s nišos aprašymai nelengvai rengiami, ta� iau j�  vert�  neabejotina (3.20 pav.). 
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Siekdamas sugrie�tinti ekologin� s nišos samprat� , G. E. Hutchinsonas 1957 metais �ved�  daugia-
dimens	 s nišos s� vok� . Šiuo atveju populiacijos poreikiai ir poveikiai yra demonstruojami ne vieno kurio 
nors aplinkos veiksnio (3.20 pav.), o dviej� , keli�  ar daugiau veiksni�  at�vilgiu (3.21 pav.). Vizualiai to-
kius modelius suvokti gal kiek sunkiau, ta� iau matematika daugiadimensiais modeliais leid�ia operuoti 
palyginti lengvai. 
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Kai kuri�  kult� rini�  augal�  nišos yra gerai ištirtos, taigi mes �inome j�  poreikius neorganin� ms 
maisto med�iagoms, dirvai ir klimatui. Tokios išsamios �inios �emdirbiams leido sukurti matematinius 
ši�  augal�  niš�  modelius. Jie reikalingi, kad kompiuteriais galima b� t�  valdyti augal�  prie�i � r� . Kompiu-
teris, tarkim, gauna informacij�  apie oro poky� ius. Remdamasis šia informacija ir turimu modeliu, jis sa-
vo ruo�tu teikia komandas, k�  daryti vienu ar kitu atveju, ir šios komandos automatizuotai vykdomos. Taip 
sutaupoma daug darbo j� gos, auginam�  kul-
t� r�  prie�i � ra tampa beveik ideali, o derlius 
geras.� 

Be abejo, �mogaus kaip r� šies niša 
taip pat gana gerai �inoma: mes beveik ma-
tematiškai tiksliai galime pasakyti, kiek ir 
kokio maisto ar vitamin�  reikia vartoti kiek-
vienam iš m� s� , kokie parazitai mus eksplo-
atuoja ir kiek jie mums pavojingi, kokia oro 
temperat� ra ir dr� gm�  mums palanki ir pa-
našiai. Netgi m� s�  konkurentai (besik� si-
nantys � m� s�  maist�  šernai, kiškiai, �iurk� s, 
vilkai, vabzd�iai – kenk� jai, kult� rini�  auga-
l�  ir namini�  gyvuli�  parazitai) yra neblogai 
�inomi ir sulaukia ypatingo d� mesio. 
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Dar viena svarbi s� voka – nišos plotis, dar vadinamas ekologiniu valentingumu. Da�nai r� šys 
skirstomos � euribiontines ir stenobiontines, t. y. turin� ias pla� i�  ir siaur�  nišas. Pavyzd�iui, skiriami euri-
terminiai ir stenoterminiai individai (turintys pla� i�  ir siaur�  temperat� ros niš� ), eurifagai ir stenofagai 
(mintantys �vairiu ir ne�vairiu maistu).  

Štai jau kuris laikas populiari ir laisvosios nišos s� voka. Ja nusakoma situacija, kai išteklius neturi 
vartotojo. Laisv� ja niša gali b� ti pavadinta organin�  atlieka, kuriai skaidyti organizmai dar neturi fermen-
to, Saul� s šviesos pluoštas, krintantis ant plikos �em� s, ir netgi gyvieji organizmai, jei j�  niekas nevartoja 
(pastaroji situacija ypa�  domina evoliucionistus). Dabartin�  �moni�  populiacija yra virtusi apylaisve niša, 
nes dauguma jos vartotoj�  (parazit�  ir pl� šr� n� ) yra išnaikinti. Laikoma, kad laisvosios nišos tokios ilgai 
b� ti negali, jos u�imamos d� l imigracijos ar evoliucijos (�r. Lekevi� ius, 2009). 
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Kaip jau min� ta, vidur� šinei konkurencijai vykti b� tinos dvi s� lygos: 1) organizm�  poreikiai ištekliams 
turi bent iš dalies sutapti; 2) t�  ištekli�  turi tr� kti. Toki�  pat s� lyg�  reikia ir tarpr � šinei konkurencijai. 
Konkuruoja tik r� šys, mintan� ios panašiu maistu ar naudojan� ios kitus bendrojo vartojimo išteklius: van-
den�, sl� ptuves, lizdavietes ir pan. Tokios r� ši� , da�nai gimining�  (nors neb� tinai), grup� s, turin� ios pa-
naši�  poreiki� , vadinamos gildijomis . Galima kalb� ti apie miško med�i� , miško augal� d�i � , stambi�  
miško pl� šr� n�  ir pan. gildijas. E�ere galima skirti priekrant� s augal� , dugno augal� , fotosintez�  vykdan-
� i�  smulki�  organizm�  (fitoplanktono) gildijas, taip pat smulki�  v� �iagyvi �  (zooplanktono), jais mintan-
� i�  �uv� , augal� d�i �  �uv� , stambi�  pl� šri� j�  �uv�  ir �uvimis mintan� i�  paukš� i�  gildijas. 

Kaip jau buvo rašyta, esant vidur� šinei konkurencijai, kiekvienas papildomas individas n� ra pagei-
dautinas, nes suma�ina kit�  populiacijos nari�  galimybes išgyventi ir daugintis. Panašiai ir su tarpr� šine 
konkurencija: papildoma r� šis da�niausiai suma�ina kit� , su ja konkuruojan� i� , r� ši�  populiacijas ir j�  
arealus. Ir atvirkš� iai, vienai iš konkuruojan� i�  r� ši�  pasitraukus ar išnykus, kitos tik laimi. Tod� l tarpr� -
šinei konkurencijai nusakyti ir vartojami du minusai, kuri�  kiekvienas simbolizuoja neigiam�  poveik� 
vienam iš partneri� . 

Pavyzd�iui, �siveisus kokioje nors vietov� je vilkams, paprastai suma�� ja vietin� s lapi� , us� rini�  
šun� , kojot�  ar l� ši�  populiacijos. Vilkams pasitraukus arba juos išnaikinus, šios populiacijos v� l atsigau-
na. Mat vis�  ši�  r� ši�  maisto poreikiai panaš� s ir maisto da�nai pritr� ksta gausioms populiacijoms palai-
kyti. Be to, vilkai yra stipr� s ir agresyv� s konkurentai, galintys dal� savo var�ov�  tiesiog išpjauti.  

3.22 ir 3.23 pav. parodyta, kas atsitinka, kai kokioje nors vietov� je gyvenusios rudosios lap� s susidu-
ria su atvyk� liais – kojotais. Abi r� šys minta panašiu ir gana �vairiu maistu, ta� iau jei jos gyvena kartu, 
priver� iamos susiaurinti savo mitybines nišas. Toks kreivi�  išsiskyrimas vadinamas ištekli�  pasidalijimu 
ir yra pla� iai paplit� s reiškinys. Remdamiesi šiais ir gausiais analogiškais faktais, ekologai skiria funda-
mentin�  ir realizuot� j �  nišas. Fundamentin�  niša yra platesn� , nes u�imama nesant konkurent� , o reali-
zuotoji – d� l konkurent�  �takos susiaur� jusi niša. Panašiai yra ir su populiacij�  dyd�iu bei r� šies arealu: 
abu jie auga konkurentams išnykus.  
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Visos jos minta panašiu maistu: �vairiais 
vabzd�iais ir smulkiomis augal�  s� klomis. Taigi 
j�  mitybos poreikiai yra panaš� s, jos gal� t�  kon-
kuruoti tarpusavyje d� l maisto, o gal ir d� l lizda-
vie� i�  ar sl� ptuvi� . Ta� iau jei tokios 
konkurencijos ir esama, ji vargu ar intensyvesn�  
u� t � , kuri vyksta kiekvienos r� šies viduje. Tam 
yra kelios prie�astys. Pirmiausia, taip tik atrodo, 
kad j�  maisto poreikiai yra identiški: vienos zy-
li �  r� šys pirmenyb�  teikia vieniems vabzd�iams 
bei s� kloms, kitos – kitiems, vienos m� gsta lan-
kytis ir maitintis vienose vietose, kitos – kitose. 
Tokiu atveju sakoma: � ia esama mitybin� s spe-
cializacijos, iš esm� s tai yra ištekli�  pasidaliji-
mas. Be to, j�  maisto – s� kl�  ir vabzd�i�  – bent 
jau vasar�  ir ruden� b� na apstu. Panaš� s santy-
kiai (silpna konkurencija) yra nusistov� j�  ir tarp 
kit�  tai pa� iai gen� iai priklausan� i�  ir vienoje te-
ritorijoje gyvenan� i�  r� ši� : geni� , start� , strazd�  
ir kit �  (3.24 ir 3.25 pav.). Tokius santykius tarp 
r� ši�  daugelis ekolog�  vadina tarpr � šine kom-
plementacija. 
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To paties miško med�iai išvengia intensyvios konkurencijos tod� l, kad vieni gali augti tik palyginti 
derlingoje dirvoje, kiti pasitenkina ir skurdesne, vienos r� šys m� gsta dr� gnas buveines, kitos j�  nepaken-
� ia (3.26 pav.) ir panašiai.  

Dar silpniau konkuruoja r� šys, priklau-
san� ios skirtingoms, nors ir artimoms, gildi-
joms. Pavyzd�iui, miško med�iai ir kr� mai, 
atrodyt� , turi konkuruoti su to paties miško 
�oliniais augalais, nes visiems jiems juk reikia 
šviesos ir t�  pa� i�  neorganini�  maisto med�ia-
g� . Ta� iau kai kurie �oliniai augalai – �ibuok-
l� s, da�nai vadinamos �ibut� mis, r� teniai, 
gelton�ied� s ir balta�ied� s pluk� s (3.27 pav.) – 
pra�ysta ir sp� ja sukaupti med�iag�  atsarg�  iki 
sulapojant med�iams ir kr� mams. Dar kitos 
�olin � s r� šys, vadinamos � ksmin� mis, kur kas 
geriau jau� iasi ir auga med�i�  ir kr� m�  pav� -
syje nei atviroje vietoje. � ksmini�  augal�  gau-
su m� s�  miškuose. Tokia specializacija 
gerokai susilpnina konkurencij� . Gal�  gale, 
vanden� ir neorganines maisto med�iagas kartu augantys augalai da�nai siurbia iš skirting�  dirvos hori-
zont�  (3.28 pav.), ir tai leid�ia r� šims sugyventi.  

Yra ir kita tokio ištekli�  pasidalijimo (kreivi�  išsiskyrimo) tarp gausaus b� rio koegzistuojan� i�  r� -
ši�  ypatyb� . Laikoma, kad taip panaudojama daugiau ištekli�  nei tuo teoriškai galimu atveju, kai vis�  teri-
torij�  apgyvendina viena kuri r� šis iš šio gausaus b� rio. D� l šios prie�asties gildija gali sukaupti didesn�  
biomas�  nei pavien�  jos r� šis. 	 š� fakt�  atkreip�  d� mes� dar Darvinas.  
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Vis d� lto ištekliais dalijamasi ne visada taikiai. Gerai �inoma, kas vyksta, kai, pavyzd�iui, dirba-
mosios �em� s plotas nustojamas eksploatuoti. � ia per pirmuosius kelerius metus paprastai �sikuria ne-
ma�ai vienme� i�  šviesam� gi�  augal� , prasideda antrin�  sukcesija. Steb� jimai rodo, kad augal�  
�sik� rim�  (prigijim� ) vegetacijos prad�ioje daugiausia lemia oro temperat� ra bei krituli�  kiekis: vienos 
r� šys labiau m� gsta šilum�  (šilumam� g� s) ar dr� gm�  nei kitos. Tod� l tarpr� šin�  konkurencij�  laimi 
vienais metais vienos, kitais metais – kitos r� šys. Pralaim� jusi�  ši�  kov�  r� ši�  s� klos arba neišdygsta 
visai, arba j�  daigus nustelbia kiti geriau prisitaik�  prie to pavasario s� lyg�  augalai. Taigi šiuo atveju 
konkurencija tarp r� ši�  yra arši, ištekli�  pasidalijimas vyksta turint nuostoli� , ir arbitro vaidmen� atlie-
ka klimato s� lygos. Dar po kiek met�  dal� vienme� i�  šviesam� gi�  augal�  iš šio lauko išstumia daugia-
me� iai �oliniai augalai ir šviesam� giai kr� mai bei med�iai, kol gal�  gale dar po keliasdešimties met�  
pradeda vyrauti ilgai savo dienos lauk�  � ksminiai kr� mai ir tokie pat med�iai. Šios brand�iam miškui 
b� dingos r� šys pasidalija išteklius taikiai, o j�  santykiai su ankstesni�  stadij�  augalais – ne tokie taik� s. 

Kuri konkurencija yra intensyvesn�  – vidur� šin�  ar tarpr� šin� ? Šis klausimas aktualus taip pat 
nuo Darvino laik� . Jo atsakymas buvo toks: vidur� šin� . Šiuolaikin�  ekologija pateikia iš esm� s tok� pat 
atsakym� , nors jame yra išlyg� . Pavyzd�iui, šitoks atsakymas korektiškas tik lyginant koegzistuojan-
� ias vienoje vietov� je r� šis, kuri�  kiekvienos kooperacijos laipsnis yra menkas ar ji joms n� ra b� dinga 
iš viso. Augalai geriau paken� ia svetimos r� šies individus nei savus, bet to negalima pasakyti apie dau-
gel� gyv� n� .  
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Tai labai svarbi išvada, ji paaiškina, tarkim, kod� l viename atogr� � �  miško hektare galima aptikti 
vos 1–2 tos pa� ios r� šies med�ius, nors med�i�  r� ši�  skai� ius šiame plote gali b� ti 100 ir daugiau. Šiuo 
atveju biotinis atost� mis sukuria r� šies viduje išties galing�  išcentrin�  j� g� . Šiame kontekste darosi aiš-
kesnis ir tas faktas, kad daugelis augal�  naudojasi labai efektyviomis s� kl�  platinimo priemon� mis, lei-
d�ian� iomis jas kuo pla� iau skleisti erdv� je. 

Galimas ir kitoks šio fakto aiškinimas: tos pa� ios r� šies augal�  susib� rimus sunaikina siaurai 
specializuoti kenk� jai ir patogenai, mat nuo t� vinio augalo jie labai lengvai persimeta ant � ia pat išdy-
gusi�  palikuoni� . 
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Mes tik k�  aptar� me klausim� , kas leid�ia tos pa� ios gildijos r� šims palyginti taikiai sugyventi, netrik-
domai koegzistuoti nepaisant konkurencijos. Pri� jome tok� atsakym� : gildijos nari�  mitybin� s nišos pa-
prastai sutampa tik iš dalies, jos ne tiek konkuruoja, kiek tarp j�  vyksta komplementacija. Ši išvada, 
pasirodo, tinka tik nuo seno vienoje vietov� je gyvenan� ioms r� šims. Jei � j�  pakli� va svetim�em�  r� šis, 
jos ekologin�  niša gali ir sutapti su kokios nors vietin� s r� šies niša, tada taikaus ištekli�  pasidalijimo 
tik� tis sunku.  

Konkurent �  išst� mimo principas teigia, jog toje pa� ioje geografin� je vietov� je negali ilgai su-
gyventi r� šys, kuri�  nišos yra vienodos – viena kuri tur� t�  išstumti kit� . Kita jo formuluot�  yra tokia: 
jei r� šys nuo neatmenam�  laik�  gyvena kartu ir sugyvena, neišstumdamos viena kitos, galime b� ti tikri, 
kad j�  nišos nesutampa.  
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1934 metais rus�  ekologas G. F. Gause apraš�  tok� savo bandym�  su dviem artimomis klumpeli�  
(Paramecium) r� šimis. Jos abi vartoja panaš�  maist� , taigi jo tr� kstant gali konkuruoti. Taip ir atsitiko: 
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auginamos viename indelyje, jos kur� laik� , esant nedideliam tankiui, dar pak� sdavo viena kit� , ta� iau v� -
liau viena iš j�  (P. aurelia) visada išstumdavo kit�  (3.29 
pav.). 

R� ši�  skai� ius e�ero fitoplanktone gali siekti 30–50. 
Ilg�  laik�  nebuvo aišku, kas ši�  �vairov�  palaiko. Mat buvo 
galvojama, kad ši�  r� ši�  nišos tur� t�  b� ti beveik identiš-
kos. Šis prieštaravimas tarp teorijos (konkurent�  išst� mi-
mo principo) ir realyb� s buvo pavadintas planktono 
paradoksu. V� liau išaišk� jo, kad r� ši�  nišos (šviesos ir 
neorganini�  maisto med�iag�  poreikiai, temperat� ros po-
veikis) vis d� lto skiriasi, ir kai kuriais atvejais �ymiai. Šie 
skirtumai ir garantuoja konkuruojan� i�  r� ši�  koegzistavi-
m� . Kai U. Sommeris 1984 metais, panaudodamas che-
mostat� , dirbtinai suma�ino aplinkos s� lyg�  kintamum� , 
b� ding�  gamtin� ms s� lygoms, iš ma�daug 30 Konstancos 
e�ero fitoplanktono r� ši�  po kurio laiko liko vos kelios, ki-
tos buvo išstumtos konkurent� . Liko tos, kurioms tos s� ly-
gos chemostate buvo tinkamos. Taip gana �tikinamai buvo 
parodyta, kad r� ši�  �vairov�  gamtoje gali palaikyti aplin-
kos s� lyg�  kaita. Taigi buvo �sitikinta, jog jokio paradokso � ia 
n� ra. 
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Ar konkurentai išstumiami gamtoje da�nai? 3.4.2 skyrelyje buvo rašyta, kad vykstant sukcesijai 
augalai išst� min� ja vieni kitus, kol nusistovi brandus miškas. Kaip tai vyksta, detaliau bus aptarta 5 sky-
riuje, ta� iau jau dabar reik� t�  pabr� �ti, kad visi augalai, kurie �sik� r�  tam tikrame pla� iame geografiniame 
regione, negali sugyventi vienoje nedidel� je teritorijoje, kur s� lygos daugma� vienodos iš met�  � metus ir 
erdv� s po�i� riu. Vienos r� šys �sikuria pirmiau ir auga grei� iau u� kitas, ta� iau anks� iau ar v� liau kitos, 
� ksmin� s, r� šys išstumia savo šviesam� gius konkurentus iš j�  niš� , nes kiek daugiau skiriasi tik j�  švie-
sos nišos, o kitos nišos dalys beveik sutampa ir neleid�ia koegzistuoti visoms atvyk� l� ms. Ta� iau nišos 
r� ši� , sudaran� i�  brandaus miško bendrij� , skiriasi daug labiau.  

Kiti konkurent�  išst� mimo atvejai n� ra da�ni ir jie da�niausiai yra išprovokuojami �moni� . Vienas 
iš toki�  atvej�  susij� s ir su Lietuva. Ka�kada � Europ�  buvo atve�ta kanadin�  audin�  (3.30 pav.). Netrukus 
prad� jo ma�� ti vietin� s, europin� s, audin� s populiacija, kol ji visai išnyko. Ekologai link�  manyti, kad 
šiuo atveju veik�  konkurent�  išst� mimo principas. Dar pora analogišk�  atvej� : ka�kieno atgabentas � 
Šiaur� s Amerik�  m� s�  varn� nas baigia nukonkuruoti kelias vietines r� šis, perin� ias uoksuose; Galapag�  
ir Havaj�  salynuose �mogaus atve�tos sulauk� jusios o�kos ir kiaul� s baigia išstumti ar gal ir išst� m�  kai 
kuriuos augal� d�ius, nes pasisavino j�  mitybos išteklius. 
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Literat� roje galima aptikti dar bent keliasdešimt panaši�  atvej� , ta� iau tai beveik ir viskas. Netgi 
tais atvejais, kai svetim�em�  r� šis tampa invazin	 , t. y. s� kmingai išplinta naujoje teritorijoje, anaiptol ne 
visada ji k�  nors išstumia. Su tuo susij� s ty� in� s ar nety� in� s r� ši�  introdukcijos (�ve�imo) klausimas, 
dabar pla� iai aptariamas ekolog�  ir gamtosauginink� . Vyrauja nuomon� , kad introdukcija n� ra pageidau-
tina, ji tinkama nebent tais atvejais, kai svetim�em�  r� šis �kurdinama laisvoje ar apylaisv� je nišoje. Pa-
vyzd�iui, kai kuriose okeanin� se salose visai n� ra g� lavandeni�  �uv� , nors maisto joms yra u�tektinai. 
Atlikus ty� in�  �uv�  introdukcij� , joki�  neigiam�  pasekmi�  nesulaukta.  

Deja, ekologijos mokslas kol kas nepaj� gus patikimai prognozuoti daugelio panaši�  eksperiment�  
padarini� . Tod� l mums da�nai n� ra aišk� s ir pavojai, kylantys d� l to, jog �mon� s ty� ia ar nety� ia atve�a 
svetim�  krašt�  organizm� . Priimta galvoti, kad panaikinus gamtinius barjerus, r� ši�  �vairov�  pasaulio 
mastu tik suma�� t� . 	vykt�  mil�iniško masto biotin 	  homogenizacija. Mat daugelis pasaulio r� ši�  turi 
savus ekologinius ekvivalentus, t. y. svetim�emes r� šis, kuri�  nišos yra jei ne identiškos, tai bent labai 
artimos. Pavyzd�iui, daugelyje geografini�  sri� i�  galima aptikti paukš� i� , kuri�  mitybin� s nišos labai pa-
našios � m� s�  geni�  nišas, ta� iau da�nai jas yra okupavusios net negiminingos geniams r� šys. N� ra abe-
jon� s, kad, tarkim, m� s�  geniai, pasitaikius progai, išstumt�  kur kas ma�iau specializuotus „genius“ iš 
Galapag�  ar Havaj�  salyn� .  
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Amerikos kolibriai yra Afrikos, Pietry� i�  Azijos ir Šiaur� s Australijos nektarinuki�  (Nectariniidae) 
ekvivalentai – abiem paukš� i�  grup� ms b� dingi panaš� s išoriniai bruo�ai ir mityba, nors jos n� ra artimai 
giminingos. Amerikos kaktusai yra Afrikos karpa�oli�  (Euphorbiaceae) ekvivalentai. Pietry� i�  Azijos ir 
Brazilijos atogr� � �  miškuose sunkiai rasite nors vien�  med�i�  ar kr� m�  r� š�, kuri augt�  abiejuose regio-
nuose, ta� iau ekologini�  ekvivalent�  atrasite t� kstan� ius. Visa tai daugma� aišku, ta� iau joks atsakingai 
m� stantis ekologas nesiimt�  numatyti, kurie iš ši�  ekvivalent�  yra pranašesni, ar gal� t�  jie sugyventi 
esant introdukcijai. Grei� iausiai ne, tad geriau kol kas griebtis karantino, daugelis šali�  taip ir daro.  

Šiuo at�vilgiu labai jautri ir Australijos biologin�  �vairov� , ne veltui šio �emyno gyventojai taip bi-
jo svetim�emi�  r� ši� . Australijoje, kaip �inia, gyvena daug sterblini�  �induoli �  (3.31 pav.). Pagal analogi-
j�  su placentiniais �induoliais jie da�nai vadinami taip pat – vilkais, vover� mis, kurmiais, skruzd� domis, 
nors ir pridedant �odel� „sterblinis“. Kadangi j�  nišos panašios, j�  išvaizda nedaug skiriasi nuo placenti-
ni�  analog� , o klasifikacijos (ir kilm� s) po�i� riu jie pastariesiems n� ra artimi gimin� s. Laikoma, jog pla-
centiniai �induoliai daugeliu at�vilgi�  pranašesni u� sterblinius, tod� l australai deda daug pastang� , kad 
ši�  arši�  konkurent�  nepakli� t�  � j�  �emyn� . Deja, kai kuri�  vienaip ar kitaip � ionai pateko ir nukonkura-
vo, t. y. išst� m� , nema�ai vietini�  r� ši�  – ekologini�  ekvivalent� . 
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� ia reik� t�  pateikti ma��  pastab� . Konkurent�  išst� mimo principas logikos prasme n� ra nepriekaiš-
tingas: jei A r� šis, gyvendama su B r� šimi, pastar� j�  nukonkuruoja, ir niekada ne�vyksta atvirkš� iai (3.29 
pav.), tai ši�  r� ši�  nišos negali b� ti identiškos. Jei jos tokios b� t� , kartais išlikt�  A, kartais – B r� šis, pa-
darinius lemt�  išties menki, per eksperiment�  nekontroliuojami skirtumai. Real� s faktai tam prieštarauja – 
dvi r� šys gali u�imti skirtingose ekosistemose išties panaši�  niš� , bet joms susid� rus viena iš j�  gali pasi-
rodyti esanti pranašesn�  u� kit � . Taigi dviej�  visiškai identišk�  niš�  biosferoje apskritai gal n� ra. 
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Augal� d�ius, pl� šr� nus ir parazitus ekologai vadina gyv	 d�iais , arba biofagais. Taip jie vadinami tod� l, 
kad maitinasi gyvomis l� stel� mis ar gyvais audiniais. Kartais vietoj šios s� vokos vartojamas vartotojo, 
arba konsumento, terminas; tai n� ra korektiška, nes, be gyv� d�i � , vartotojams priskirtini dar ir organiz-
mai, mintantys negyv� ja organine med�iaga. Gausiausi iš augal	 d�i �  yra vabzd�iai, ypa�  j�  lervos, ta� iau 
mes daugiau turb� t girdime apie kitus augalais ir j�  s� klomis mintan� ius gyv� nus: �vairius �induolius bei 
paukš� ius. Panašiai mes da�nai link�  �sivaizduoti ir pl	 šr� n�  – kaip gana stamb�  �v � r� ar paukšt�, � dant� 
u� save ma�esniuosius. Visa tai tiesa, ta� iau ekologai pl� šr� nais vadina visus, kurie �udo ir � da gyv� nus 
bei kitus organizmus, nepriskirtinus augalams, dumbliams ar kitiems vykdantiems fotosintez�  ar chemo-
sintez� . Tod� l pl� šr� n�  kategorijai priskirtini ir palyginti smulk� s organizmai (pavyzd�iui, gandrai, e�iai, 
varl� s, voragyviai, daugelis vabzd�i� , v� �iagyvi �  ir netgi pirmuoni� , tarkim, klumpel� ).  

Parazitais vadinami bet kokie organizmai – gyv� nai, grybai, bakterijos, pirmuonys, kurie gauna 
jiems reikalingas med�iagas ir energij�  iš kito organizmo, vadinamo šeimininku, jam nuolat kenkdami, 
nors da�niausiai ir nenu�udydami tiesiogiai. Parazitoidais vadinami organizmai, kurie savo šeiminink�  
nu�udo, nors pavadinti pl� šr� nais j�  irgi negalima. Pavyzd�iui, parazitoidinis vabzdys vytis deda kiauši-
nius kit�  vabzd�i�  k� nuose, o išsiritusios lervos šeiminink�  tiesiog suvalgo iš vidaus. Vartojama ir kita 
s� voka – patogenai (ligos suk� l� jai), kuriais laikomi tik smulk� s parazitai, t. y. kai kurios bakterijos, 
virusai, grybai, pirmuonys.  

Turb� t nedaug �em� je yra organizm� , tarp j�  ir augal� , neturin� i�  parazit� . Pasitaiko ir parazituo-
jan� i�  augal� , pavyzd�iui, amalas. Parazit�  turi ir patys parazitai, pavyzd�iui, bakterijas parazituoja viru-
sai, vadinami fagais. Skirtingai nuo pl� šr� n� , kurie paprastai b� na stambesni u� grob�, dauguma parazit�  
yra smulkesni u� savo šeiminink� . 
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Santykius tarp augalo ir augal� d�io, grobio ir pl� šr� no, šeimininko ir parazito priimta laikyti nau-
dingais tik vienai pusei, iš � ia ir (– +) �ym� jimas. Eksploatatorius, arba išnaudotojas, gauna naudos, o tas, 
kuris yra išnaudojamas ar net pra�udomas, nuken� ia. Iš tikr� j� , sunku kalb� ti apie koki�  nors naud� , kuri�  
gauna, tarkim, ap� stas augalas, gyvat� s praryta pel�  ar parazit�  apniktas šernas. Tokio po�i� rio labui by-
loja ir tas faktas, kad da�nas augalas turi spygli�  ar dilginam� j�  plaukeli� , dar kiti sintetina nuodingas 
daugeliui augal� d�i �  med�iagas, vadinamas antriniais metabolitais. Savo ruo�tu kai kurie gyv� nai turi ap-
siginti nuo pl� šr� n�  skirtus ragus, dar kiti tam tikslui naudojasi kanopomis, �nypl� mis, kiautais, spygliais. 
Kiti išsisukimo nuo pl� šr� n�  b� dai – slepiamoji k� no spalva, sl� ptuv� s, urvai, savo j� gomis pastatyti b� s-
tai. Kaip ir kai kurie augalai, dalis gyv� n�  taip pat turi efektyviai veikian� i�  pl� šr� nus nuod� . Apsigyni-
mo nuo parazit�  b� d�  irgi yra daug, pavyzd�iui, �vairios atbaidomosios išskyros, nepralaid� s parazitams 
k� no dangalai, imunin�  sistema bei higiena – „maudymasis“ sm� lyje ar vandenyje, kailio ar plunksn�  
apieškojimas (labai populiarus tarp be�d�ioni� ). 
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Pats faktas, kad niekieno neišnaudojam� , t. y. kuriais kiti nemist� , organizm�  pasaulyje n� ra ar be-
veik n� ra, grei� iausiai byloja, jog kiekviena apsauga gali b� ti �veikta. N� ra ir negali b� ti apsaugos prie-
moni� , kurios garantuot�  visišk�  saugum� . Tod� l kiekviena augal�  r� šis turi savus augal� d�ius, visi 
augal� d�iai ir dauguma pl� šr� n�  – savus pl� šr� nus. Na, o parazit�  taip pat neišvengia niekas ar beveik niekas. 

Ir vis d� lto laikoma, kad tas minusas šalia pliuso negali b� ti traktuotinas be išlyg� , gyv� dyst�  turi ir 
pozityvi�  bruo�� . D� l koevoliucijos gyv� j�  ištekli�  eksploatacija, kuri�  vykdo augal� d�iai, pl � šr� nai ir 
parazitai, ilgainiui tapo saikinga. Tai reiškia, kad šie partneriai – augalas ir augal� dis, grobis ir pl� šr� nas, 
šeimininkas ir parazitas – tampa koadaptuoti. Koevoliucija vadinamas tarpusavio prisiderinimo vykstant 
evoliucijai procesas, o koadaptacija – jo rezultatas. Augal�  pasaulyje koevoliucionuojama taip. Kai koks 
nors augalas, �vykus mutacijai, pradeda sintetinti nauj�  nuoding�  jungin� (antrin� metabolit� ), efektyviai 
apginant� j� nuo augal� d�io, pastarojo populiacija patiria did�iuli�  nuostoli� . Ir atvirkš� iai, tokiu b� du ap-
sisaugoj� s nuo vartotoj� , augalas klesti, jis susilaukia gausyb� s panaši�  � j� atspari�  palikuoni� . Ta� iau 
anks� iau ar v� liau iš t�  pa� i�  ar kit�  augal� d�i �  d� l genetinio kintamumo atsiranda toki�  individ� , ku-
riems šie nuodai n�  motais. Ilgainiui d� l ši�  individ�  palikuoni�  augal� d�i �  populiacija atsigauna, o augal� , 
laikinai „pab� gusi� “ nuo vartotoj� , plitimas sustabdomas. Eksploatavimas tampa saikingas. Iki kito karto.  

Be to, augal� d�iai retai kada ap� da augal�  taip, kad jis negal� t�  atsigauti ir atauginti prarast�  audi-
ni� , t. y. regeneruoti. Netgi atvirkš� iai, daugelis augal�  yra taip prisitaik�  prie nuolatinio apskabymo, 
ap� dimo ir apgrau�imo, kad, j�  nesant, blogiau auga. Tai irgi koadaptacija, koevoliucijos padarinys. Tai-
gi, skirtingai nuo pl� šr� n�  poveikio savo grobiui, augal� d�iai augalus daug re� iau nu�udo, nepalikdami 
galimyb� s atsigauti, ir šiuo at�vilgiu j�  poveikis panašesnis � parazit�  nei � pl� šr� n� .  

Pl� šr� no ir grobio populiacijos koevoliucionuoja taip pat. Šiuos partnerius koevoliucija taip pride-
rino vien�  prie kito, kad vieno iš j�  geb� jimas nepastebimam pris� linti ir, puolant grob�, greitai plaukti, 
skristi ar b� gti ma�daug prilygsta kito budrumui ir geb� jimui greitai sprukti. Tod� l pl� šr� n�  poveikis gro-
bio populiacijoms paprastai irgi b� na saikingas. 

Kai d� l genetinio kintamumo ir gamtin� s atrankos pl� šr� nai tampa greitesni, nei buvo iki tol, jie 
pradeda naikinti anks� iau buvusius nepavejamus, kiek l�� iau b� giojan� ius individus grobio populiacijoje. 
Taip jie vykdo krypting�  grobio atrank� . Tod� l auga procentas individ� , budresni�  ir grei� iau sprunkan� i�  
nuo pl� šr� no. O kai dar prisideda ir genetinis kintamumas bei atranka, ilgainiui tarp pl� šr� no ir grobio v� l 
nusistovi pusiausvyra: nuken� ia palyginti nedidel�  grobio populiacijos dalis – tie, kurie d� l �vairi�  prie-
�as� i�  ma�iau budr� s ir ne tokie greiti kaip kiti j�  gentainiai. Manoma, kad dauguma grobio ir pl� šr� no 
populiacij�  panašiu b� du prisiderino viena prie kitos, taigi tapo koadaptuotos.  
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Panaš� s santykiai yra nusistov� j�  tarp šeiminink�  ir parazit� . Parazitai minta tik gyvais audiniais 
arba tik gyv�  l� steli�  turiniu. Daugelis parazit�  net ir daugintis geba tik gyvame šeimininko k� ne. Lavonu 
pavirt� s šeimininkas visiems parazitams bevertis, nes netinka maistui. Tod� l pernelyg agresyvius parazi-
tus atranka negailestingai šalina, o saikingus – palaiko. Taip dauguma šeiminink�  ir j�  parazit�  tapo koa-
daptuoti. Tokia koadaptacija paranki ir parazitams. Kai šeimininko populiacija tanki, lig�  suk� l� jams 
plisti joje lengviau nei retoje. Taigi, kad ir kaip paradoksaliai skamb� t� , parazitai, kaip beje ir kiti eksplo-
atatoriai, yra „suinteresuoti“ ne išnaikinti, o grei� iau padidinti eksploatuojam� j�  populiacijas.  

Na, o kad išvengt�  antropomorfišk�  teigini� , ekologai link�  sakyti ma�daug taip: tarp eksploatuo-
jam� j�  ir eksploatuojan� i� j�  yra nusistov� j� s neigiamas gr��tamasis ryšys: kuo eksploatuojantysis yra ag-
resyvesnis, tuo ma�iau jis gauna. Aišku, atranka neskatina ir per didelio gailestingumo.  
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Tyrimais �rodyta, kad pl� šr� nai daro grobio atrank� , sunaikindami daug parazitais u�kr� st� , ligot�  
individ� . Taip, netiesiogiai, parazitai da�nai pra�udo savo šeiminink� . Tod� l sakoma, kad pl� šr� nai gro-
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bio at�vilgiu atlieka sanitar�  vaidmen�, jie neleid�ia parazitams išplisti. Deja, to negalima pasakyti apie 
pl� šr� n�  vaidmen� prisiiman� ius med�iotojus, da�nai jie laiko s� kme nušauti kuo sveikiausius egzempliorius.  

Pl� šr� n�  ir parazit�  saikingumas n� ra b� dingas r� šims, 
neper� jusioms koevoliucijos. Pavyzd�iui, kai �mon� s prad� jo 
apgyvendinti toli vandenyne iškilusias vulkanin� s kilm� s salas 
(Šv. Elenos sal� , Galapag�  ir Havaj�  salynus, kitas salas), kar-
tu su savimi jie da�nai atsigabendavo ir gyv� n� : ka� i� , šun� , 
o�k � , kiauli� . Šie padarai �niko lankytis laukuose ir miškuose, 
o dalis j�  ilgainiui sulauk� jo. Sulauk� jusios kat� s ir šunys � ia 
atrado savo „pa�ad� t� j�  �em� “ (3.32 pav.). Mat šiose salose jie 
aptiko steb� tinai patikli�  laukini�  paukš� i�  ir kit�  gyv� n� , ku-
rie niekada prieš tai nebuvo susid� r�  su stambiais pl� šr� nais – 
j�  iki �mogaus pasirodymo � ia niekada neb� ta. Kaip ir galima 
buvo tik� tis, naujieji pl� šr� nai be gailes� io išnaikino ne vien�  
vietin�  paukš� i�  ir ropli�  r� š�, o sulauk� jusios kiaul� s ir o�kos galutinai nualino kai kurias endemines 
(b� dingas tik šioms saloms) augal�  r� šis, neprisitaikiusias prie ši�  augal� d�i � . Taip buvo sunaikinta vietini�  
augal� d�i �  (pavyzd�iui, v� �li � ) mitybin�  baz� , tad nukent� jo ir jie. 

Ta� iau dar daugiau nelaimi� , atrodo, atneš�  parazit�  išplitimas, kur� skatino �mogaus veikla. Sve-
tim�emis parazitas da�niausiai ne�veikia vietini�  augal�  ar gyv� n� , artim�  toms r� šims, kurias jis parazi-
tavo savo t� vyn� je. Ta� iau pasitaiko ir priešing�  atvej� , kai jis naujojoje t� vyn� je randa visiškai 
nepasiruošus� antpuoliui (nekoadaptuot� ) šeiminink�  (Woolhouse et al., 2001). Tokiu atveju kyla epide-
mija – masinis parazit�  išplitimas šeimininko populiacijoje, da�nai sukeliantis staig�  pastarojo populiaci-
jos suma�� jim� .  
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Prieš daugiau nei 100 met�  iš Europos � JAV ryti-
n�  pakrant�  ka�kokiu b� du, tikriausiai kartu su japoninio 
ar kininio kaštainio mediena, nety� ia pakliuvo ir grybelis 
(Cryphonectria parasitica). � ia jis surado kit�  šeiminin-
k�  – amerikin� kaštain�, pla� iai paplitus� rytin� s pakran-
t� s miškuose (3.33 pav.). Skirtingai nuo Azijos 
kaštaini� , šis pasirod�  neturintis joki�  priemoni�  apsi-
ginti nuo šio parazito, tad per kelet�  met�  beveik visos 
vietini�  kaštaini�  populiacijos, u�iman� ios mil�inišk�  
areal� , buvo sunaikintos.  

XIX am�iaus pabaigoje panaši katastrofa ištiko af-
rikin� buivol�  ir dry�uot� j�  gnu Ryt�  Afrikoje po to, kai � 
š� region�  nety� ia buvo atve�tas namini�  galvij�  maro 
virusas. Panašiai atsitiko ir su kai kuriomis Havaj�  en-
demini�  paukš� i�  r� šimis, jos buvo išnaikintos paukš� i�  
maliarijos, kuri�  išplatino �mogaus atve�ti � šias salas 
moskitai (atogr� � �  ir paatogr� �i �  uodai). 
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Kaip jau min� ta, parazitams n� ra naudinga šeimininko �� tis, jie netgi suinteresuoti, kad pastarojo popu-
liacijos b� t�  kuo didesn� s. Nuo toki�  santyki�  iki abipus� s naudos, arba mutualizmo, – tik vienas �ings-
nis, ir jis, atrodo, daugelio parazit�  ka�kada buvo �engtas. Yra �inoma, pavyzd�iui, kad ant daugelio 
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med�i�  šakn�  gyvena grybai, sudarydami s� jung� , vadinam�  mikorize (3.34 pav.). Grybas iš med�io 
gauna organini�  med�iag� , o augalas iš grybo – jo susiurbt�  neorganini�  med�iag� , ypa�  taip tr� kstam�  
med�iui fosfat�  ir nitrat� . Ta� iau ten, kur fosfat�  ir nitrat�  dirvoje pakanka, tas pats grybas yra virt� s pa-
razitu, iman� iu iš šeimininko organines med�iagas ir niekuo u� tai neatsilyginan� iu. 
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Skiriami du mikoriz� s tipai: 

� Endomikoriz 	  (3.34 pav., kair� je) – kai grybas per šakniaplaukius �siskverbia � �iedinio augalo 
šaknies pirmin� s �iev� s l� steli�  vid�  ir � ia išsiraizgo. B� dinga orchidini�  ir erikini�  šeimos au-
gal� , taip pat klev�  šaknims. Kai kuri�  orchid� j�  daigai be mikoriz� s visai negali augti, netgi 
nedygsta s� klos. Grybai apr� pina j�  s� kl�  gemalus fiziologiškai aktyviomis med�iagomis (B 
grup� s vitaminais). 

� Ektomikoriz 	  (3.34 pav., dešin� je) – kai grybai tankiu rezginiu apipina augal�  šaknis, �siterpia � 
tarpul� s� ius, bet � l� steli�  vid�  ne�siskverbia. Ši mikoriz�  b� dinga daugumos m� s�  med�i�  šak-
nims: � �uol � , ber�� , puš� , egli� , maumed�i� , drebuli� . 

Mikoriz�  yra virtusi visuotiniu reiškiniu, b� dingu visiems ar beveik visiems augalams. Pavyzd�iui, 
daugelis miško med�i�  ir gryb� , kuri�  mes aptinkame grybaudami, susieti mutualistiniais ryšiais. Vargu 
ar tai reiškia, kad be gryb�  med�iai ir kiti augalai neišgyvent� , ta� iau neabejojama, kad jie augt�  gerokai 
pras� iau. Antra vertus, orchid� j�  šeimos augalai su savo grybais yra susieti obligatiniais santykiais, t. y. 
privalomu ryšiu, be sav�  gryb�  orchid� jos neišgyvena.  

Gerai �inoma ir augal�  s� junga su oro azot�  fiksuojan
 iomis bakterijomis. Labiausiai išgars� jo 
ankštiniai augalai, pavyzd�iui, �irniai, pupel� s, lubinai, kuri�  šakn�  gumbeliuose ir gyvena šios bakterijos 
(Rhizobium gentis). Ta� iau neseniai tapo aišku, kad naudos iš azot�  fiksuojan� i�  bakterij�  gauna dauguma 
augal� . Kai kurios iš j�  gyvena laisvai, ant augal�  lap� , dar kitos formuoja gumbelius, bet nepriklauso 
Rhizobium genties bakterijoms. M� s�  miškuose, kaip ir kitur vidutinio klimato juostoje, daugiausia oro 
azoto fiksuoja Frankia genties bakterijos. Jos formuoja gumbelius ant daugelio �iedini�  augal� , daugiau-
sia kr� m�  ir med�i� , šakn�  (3.35 pav.) ir daro juos nepriklausomus 
nuo dirvoje esan� io azoto kiekio, kurio retai b� na pakankamai. 
Nauda visais šiais atvejais abipus� : augalai iš bakterij�  gauna 
amonio jon� , o bakterijoms tiekiama fiksacijos reakcijai reikalinga 
energija iš angliavandeni� . 

Bene labiausiai �inoma s� junga tarp r� ši�  – �iedini�  augal�  
ryšiai su apdulkintojais , daugiausia su vabzd�iais, paukš� iais ir 
�induoliais. Šis apdulkinimo b� das ka�kuriame evoliucijos etape 
pakeit�  senesn�j�, kai �iedadulkes pernešdavo v� jas. Tiesa, kai ku-
rie augalai (pavyzd�iui, pušys) iki šiol š� primityv�  b� d�  tebenau-
doja. Jis geras tada, kai individai yra arti vienas kito, auga 
masyvais. Tuo atveju, kai individai išsibarst�  didel� je teritorijoje, 
toks b� das netinka. Gamta rado, kaip išspr� sti ši�  problem� , sukur-
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dama augal� d�i �  gyv� n� , pernešan� i�  �iedadulkes nuo vieno augalo ant kito „tikslingai“ ir beveik be 
nuostoli� . Augalas u� š� tri� s�  visada atsilygina pa� iomis �iedadulk� mis (gausu baltym� ), nektaru (gausu 
cukraus) ar aliejais. Nesunku suvokti, kas atsitikt� , jei s� junga tarp �iedini�  augal�  ir apdulkintoj�  vien�  
dien�  iširt� . Nuo �em� s paviršiaus b� t�  nušluota šimtai t� kstan� i�  augal�  r� ši� , tarsi j�  ir nebuvo. Mat jie 
nepaj� g� s apsidulkinti patys, v� jas jiems pad� ti taip pat negali. Tiesa, nesant �iedini�  augal� , toks pat li-
kimas ištikt�  ir apdulkintojus. 

Dar viena gausi mutualist�  grup�  – augal�  s	 kl �  platintojai . Tai vis�  pirma paukš� iai ir �induoliai, 
mintantys sultingais vaisiais (3.36 pav.). 
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Šie gyv� nai s� kl�  nevirškina, per� jusias per virškinam� j� trakt�  numeta jas bet kur. Augalams toks 
platinimas yra naudingas, nes jie gamina gausyb�  s� kl� , kuri�  tik ma�a dalis gali sudygti ir suformuoti 
gyvybingus palikuonis � ia pat, šalia motininio augalo. Tad šie augalai ir negaili pastang�  privilioti auga-
l� d�ius: kai s� kla subr� sta, vaisiai pradeda skleisti viliojant� kvap� , juose padid� ja cukraus ir aliejaus kie-
kis, jie nusida�o ryškiomis spalvomis. Atseit, štai, pasteb� kite, ateikite ir ragaukite, bi� iuliai. Dar kiti 
paukš� iai ir �induoliai, taip pat skruzd� s, s� klomis minta ir platina jas sand� liuodamos, kaupdamos atsar-
gas ar tiesiog pamesdamos pakely.  
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Kerp	  – tai glaudi grybo ir dumblio (re� iau – melsvabakter� s) s� junga (3.37 pav.). Vykdantysis fo-
tosintez�  tiekia grybui organini�  med�iag� , o šis savo k� nu apsaugo partner� nuo pernelyg intensyvios 
šviesos, gamina med�iagas, stimuliuojan� ias fotosintez� , siurbia ir sulaiko vanden� bei mineralines maisto 
med�iagas, reikalingas abiem. Be to, melsvabakter� s, esan� ios kai kuriose kerp� se, daro jas nepriklauso-
mas nuo amonio ir nitrat�  atsarg�  aplinkoje, nes jos geba fiksuoti oro azot� , t. y. ver� ia ore esan� ias azoto 
dujas � amonio jonus. Taip azotas tampa prieinamas ir grybui. 
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Turb� t nedaug suklysime teigdami, kad visa 
nuostabiai �vairi koralini�  rif�  gyvyb�  priklauso nuo 
vienal� s� i�  šarvadumbli� , turin� i�  su koralais mutua-
listini�  ryši�  (3.38 pav.). Šie dumbliai, vadinami zook-
santel� mis, apr� pina šeiminink�  angliavandeniais, 
aminor� gštimis ir O2, o jis teikia dumbliams apsaug� , 
CO2, amon� ir kitas metabolizmo atliekas, reikalingas 
fotosintezei. Tik 10 % reikalingos energijos polipas 
gauna savarankiškai, gaudydamas vandenyje pl� du-
riuojant� zooplankton� .  

Augal� d�iai vargiai apsieit�  be virškinant daly-
vaujan� i�  simbiont�  (sugyventini� ), nes augal� d�i �  
maiste esama labai daug organinio polimero – celiu-
lioz	 s. Ta� iau retas kuris augal� dis pats sintetina fer-
mentus, galin� ius suskaidyti š� atspar�  irimui chemin� 
jungin�. Tai gali padaryti tik kai kurie tarakonai, termitai, sliekai, taip pat vienas kitas moliuskas. U�tat 
daugelio augal� d�i �  virškinamajame trakte gyvena simbiontai, kurie tokius fermentus sintetina (3.39 
pav.). Tai kai kurios bakterijos ir pirmuonys. Šie sugyventiniai skaido celiulioz�  iki med�iag�  (daugiausia 
riebal�  r� gš� i� ), kurias jau gali pasiimti šeimininkas. Jis taip pat suvirškina ir dal� pa� i�  simbiont� , pate-
kusi�  � �arnyn� . Naudos turi ir simbiontai – jie apr� pinami maistu ir prieglobs� iu. 

Simbiont�  padedami ypa�  efektyviai celiulioz�  pasisavina atrajojantys gyv� nai – karv� s, avys, o�-
kos, buivolai, elniai. �moni�  �arnyne taip pat esama daug nauding�  simbiont� . Tiesa, celiulioz� s jie ne-
skaido. Nors jie minta �arnyno turiniu, šeimininkui tiekia kai kuri�  aminor� gš� i�  bei vitamin� , suteikia 
imunitet�  daugelio lig�  suk� l� jams, skaido v� � � sukelian� ius junginius. Štai kod� l �arnyno mikrofloros 
išnaikinimas antibiotikais, alkoholiu ar kitais b� dais sutrikdo virškinim�  ir mes tampame jautresni ligoms. 
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Lignin � , dar vien�  organin� polimer�  ir pagrindin� medienos komponent� , skaidyti geba tik kai ku-
rie pirmuonys ir grybai. Jie gyvena arba laisvai, arba kaip simbiontai kai kuri�  mediena mintan� i�  orga-
nizm�  virškinamajame trakte. Toks mutualizmas yra paplit� s tarp termit�  ir, �tariama, kit�  medienos 
vartotoj� . Kai kurios termit�  r� šys lignino pasisavinimo problem�  sprend�ia dar kitaip: jos s� ja gryb�  
sporas ir augina juos specialiai tam skirtuose „dar�uose“, maitindamos mediena. Na, o v� liau po truput� 
ap� da pa� ius grybus, ne medien� . Panašiai elgiasi ir kai kurios kinivarpos: negyvame arba mirštan� iame 
kamiene grau�ia tunelius, kuriuose pas� ja gryb� , skaidan� i�  lignin� , spor� . � ia pat padedama ir kiaušin� -
li � . Išsiritusios lervos minta grybais, kai šie suveši. Nauda ir grybams – jie efektyviai platinami, jiems ne-
reikia ieškoti maisto. Mat šie grybai auga tik kamieno viduje. 
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Tai dar viena tarpr� šini�  santyki�  
forma. Pliusas reiškia naud�  vienam iš 
partneri� , o nulis – neutralum�  kito part-
nerio at�vilgiu, santykio bereikšmišku-
m� . Kai kas abejoja, ar tokio tipo s� veik�  
gamtoje yra iš viso.  

J�  oponentai kaip �tikinam�  ko-
mensalizmo atvej� da�niausiai pateikia 
atogr� � �  epifitus, j�  ryš� su šeimininkais 
– med�iais ir kr� mais (3.40 pav.). At-
seit, augalas epifitas naudoja augal�  
šeiminink�  tik kaip atram� , substrat� , 
jam nekenkdamas, o jis pats iš tokio su-
gyvenimo naudos turi. Kerp� s ir sama-
nos, augan� ios ant med�i�  kamien�  ir 
šak� , – taip pat epifitai. Santykius tarp 
negyvas atliekas skaidan� i�  organizm�  
kai kas taip pat vadina komensalizmu. 
Tarkim, nukritusiais lapais mintantys 
sliekai ar vandens asiliukai ne tiek su-
virškina lap� , kiek j� savo virškinimo 
aparatu susmulkina ir palengvina kit�  skaidytoj�  – gryb� , protist�  ir bakterij�  – veikl� . Atseit, pastarieji 
sliekams ir vandens asiliukams nei padeda, nei trukdo. Panašiai �i� rima ir � santykius tarp augal�  ir auga-
lines atliekas skaidan� i� j� . Atseit, augalams skaidytojai nereikalingi, bet jie ir nekenkia. Ne su visais šiais 
teiginiais galima be išlyg�  sutikti, kai kurie iš j�  yra menkai pagr�sti (�r. toliau).  
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Šis klausimas ekolog�  dienotvark� je fig� ruoja nuo pat šios disciplinos atsiradimo, ta� iau aiškaus atsaky-
mo n� ra po šiai dienai. Vienu metu, viso labo prieš ma�daug 40 met� , vyravo po�i� ris, kad bendradarbia-
vimo gamtoje yra daugiau. V� liau buvo laikomasi nuomon� s, kad vyrauja santykiai su minuso �enklu – 
konkurencija ir gyv� dyst� . Pastaraisiais metais lyg ir ryšk� ja tendencija priimti tarpin� atsakym� . 

Gali b� ti, kad ir pats klausimas n� ra apgalvotas. „Arba“ gali pasirodyti labiausiai nevyk� s klausimo 
�odis. Atrodo, ne vien�  kart�  mes, biologai, tur� jome �sitikinti, kad „arba..., arba...“ logika da�niausiai 
nepasiteisina, ji veda � aklaviet� , kad kur kas racionaliau taikyti „ir..., ir...“ logik� . Tada gali pasirodyti, 
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kad visi gyvieji organizmai ir kovoja, ir bendradarbiauja vienu metu, kad d� l galyb� s gerai veikian� i�  
neigiam�  gr��tam� j�  ryši�  tarp biotin� s traukos ir tokio pat atost� mio yra nusistov� jusi dinamin�  pusiau-
svyra, ir mes nepastebime jos tik tod� l, kad link�  daugiau �av� tis ypatumais ir detal� mis, nei pasteb� ti 
bendrumus ir visuotin� ryš�. 
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Pavyzd�iui, kai mes apsiribojame tik betarpiškais ryšiais tarp dviej�  r� ši� , anks� iau išd� styta tar-
pr� šini�  santyki�  klasifikacija su jos plius� , minus�  bei nuli�  sistema, atrodo, yra nepriekaištinga. Bet pa-
�velgus pla� iau, ji tokia neatrodo. Pavyzd�iui, galime sav� s paklausti, kaip vadinti ir �ym� ti santykius 
tarp augal�  ir augal� d�ius eksploatuojan� i�  pl� šr� n�  arba santykius tarp augal� d�i �  ir pl� šr� nus eksploa-
tuojan� i�  parazit� . Juk m� s�  prieš�  priešai virsta m� s�  draugais, taigi gauname (+ +) �ym� jim� . Vilkai 
yra geriausi augal�  draugai – t�  �ino kiekvienas. Tokius organizm�  santykius su j�  prieš�  priešais kai ku-
rie ekologai vadina netiesioginiu mutualizmu.  

Kadangi gyvojoje gamtoje n� ra eksploatatori� , kurie savo ruo�tu netur� t�  sav�  eksploatatori� , gali 
taip nutikti, kad visa �emiškoji gyvyb�  artimiausioje ateityje m� s�  vaizduot� je virs ne kuo kitu kaip mil-
�inišku tinklu, supintu iš daugyb� s abipus� s naudos (+ +) ryši� . Kad ir k�  kalb� tume apie santykius tarp 
augal�  ir dirvoje gyvenan� i�  nuokrit�  skaidytoj� , jie tikrai negali b� ti laikomi komensališkais (+ 0). Mat 
niekas neabejoja, kad be skaidytoj�  veiklos med�iagos (anglis, fosforas, azotas, siera ir kitos) negr��t �  at-
gal � cikl� , ir gyvyb�  ištikt�  katastrofa. Taigi ir � ia turb� t esama daugiau netiesioginio mutualizmo nei 
komensalizmo. Prie šios temos mes dar ne kart�  gr�šime.  
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Kaip jau buvo pabr� �ta, kokios nors r� šies didel� vislum�  ir tok� pat gimstamum�  paprastai atsveria dide-
lis mirtingumas. Ir atvirkš� iai, ma�ai vislios r� šys pasi�ymi ir ma�u mirtingumu. Tod� l mes retai matome 
neribot�  individ�  skai� iaus augim�  ar visišk�  r� šies išnykim� . Aišku, jei ne�sikiša �mogus. 

Matyt, esama ne tik aplinkos pasipriešinimo, neleid�ian� io populiacijoms neribotai augti, bet ir ap-
linkybi� , neleid�ian� i�  joms išnykti. Tokiais atvejais sakoma: populiacij�  dyd�iai yra ka�kaip reguliuo-
jami. 

Hipotezi� , aiškinan� i� , kaip tai vyksta, šiuo metu suskai� iuojama bent dvidešimt. Pamin� sime po-
puliariausias. Vienu metu turb� t visai pagr�stai buvo galvojama, kad augal�  populiacij�  nereguliuoja au-
gal� d�iai. Mat buvo gerai �inoma, kad augal� d�iai paprastai sunaudoja tik nedidel�  dal� augalin� s 
produkcijos, tokiomis s� lygomis reguliacija negali b� ti efektyvi. Buvo galvojama, kad augal�  populiacij�  
augim�  riboja tik ištekliai. Panašiai ir su stambiais pl� šr� nais – j�  populiacij�  dydis, es� , taip pat priklau-
so tik nuo ištekli� , t. y. grobio, gausos. Ši hipotez�  vadinama reguliacija iš apa
 ios (angl. bottom-up con-
trol). Ta� iau augal� d�i �  populiacij�  dyd� da�niausiai riboja ne ištekliai, o pl� šr� nai, taigi jos 
reguliuojamos iš viršaus (angl. top-down control). 

Nors toks po�i� ris patraukia skaitytoj�  savo paprastumu, specialistai laiko j� teisingu tik su didel� -
mis išlygomis. Akivaizdu, kad populiacijoms augti neleid�ia tie patys veiksniai, kurie yra organizm�  mir-
ties prie�astys. O j�  gali b� ti ištisas kompleksas. Tad pravartu b� t�  aptarti kokios nors r� šies 
(iš)gyvenimo lentel� , t. y. detalius duomenis apie mirtingumo �vairiuose am�iaus tarpsniuose mastus ir 
prie�astis. Toki�  lenteli�  n� ra sudaryta daug, nes tai gana daug pastang�  reikalaujantys tyrimai. Vien�  iš 
toki�  lenteli�  vis d� lto pateiksime (4.1 lentel� ). 
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Lengva pasteb� ti, kad tirtoji populiacija yra arti stacionariosios b� senos, suaug� li �  skai� ius iš met�  
� metus padid� jo nedaug. Pagrindin� s mirties prie�astys šiuo atveju yra klimatas (�iemos šal� iai), parazitai 
ir pl� šr� nai (šiuo atveju – kirstukai, pl� šrieji vabalai). Kaip matome, iš bado ne�uvo n�  vienas individas 
(šie drugiai minta � �uolo lapais). Tirdami kitas r� šis, aptiktume kit�  mirtingumo veiksni�  ir kit�  proporci-
j� , ta� iau išvada likt�  iš esm� s ta pati: gamtin� mis s� lygomis reguliacijoje paprastai dalyvauja bent kelios 
veiksni�  grup� s. Be to, pastaruoju metu stipr� ja �sitikinimas, kad gamtini�  populiacij�  dyd� lemia ne tik 
veiksniai, sukeliantys mirt�, bet ir veikiantys diferencin� dauginim� si. Pavyzd�iui, aptariant planktono pa-
radoks�  (3.4.3 skyrelis), buvo pa�ym� ta, kad tarpr� šin� s konkurencijos rezultatus lemia sezonin�  tempe-
rat� ros bei kit�  abiotini�  veiksni�  kaita. N�  viena iš fitoplankton�  sudaran� i�  r� ši�  neišnyksta, tiesiog 
vienos r� šys intensyviau dauginasi (yra vislesn� s) šaltesniu met�  laiku, kitos – šiltesniu. Panašiai, iš met�  
� metus kei� iantis klimatin� ms s� lygoms, gali selektyviai ma�� ti ar did� ti t�  ar kit�  kartu egzistuojan� i�  
sausumos augal�  galimyb�  didinti savo populiacij� . Šiuo atveju klimato poky� iai taip pat pirmenyb�  dau-
gintis suteikia tai vienai, tai kitai gildijos r� šiai, nesuteikdami ilgalaikio pranašumo n�  vienai iš j� .  

D� l ši�  ir kit�  aplinkybi�  pastaruoju metu ekologai, sprend�iantys populiacij�  reguliacijos proble-
m� , linksta prie kiek sud� tingesn� s teorin� s schemos, nei anks� iau pamin� ta. J�  vadina daugiaveiksne 
hipoteze. Ši�  hipotez�  k� r�  ir tikrino W. Z. Lidickeris, R. Hillbornas, L. Hanssonas, C. J. Krebsas ir kiti. 
� ia pateiksime pagrindinius jos bruo�us. 

Aplinkos pasipriešinim�  sukelia nepalank� s veiksniai, tarp kuri�  svarbiausi yra šie: 

� maisto ar kit�  ištekli�  tr� kumas; 
� vidur� šin�  konkurencija; 
� tarpr� šin�  konkurencija; 
� eksploatatori� , t. y. populiacij�  var-

tojan� i�  organizm� , poveikis; 
� nepalanki�  klimato (fizini� ) ar 

chemini�  veiksni�  poveikis. 

Tod� l reguliacijoje vienokiu ar kito-
kiu laipsniu dalyvauja visos penkios indivi-
do ekologin� s nišos dalys (�r. 3.18 pav. ir jo 
komentarus). Nors tos ar kitos dalies �našas � 
mirtingum� , kartu ir reguliacij� , gali smar-
kiai skirtis priklausomai nuo r� šies biologi-
ni�  ir ekologini�  ypatum� , n� ra jokio 
pagrindo ignoruoti koki�  nors nišos dal� kaip 
visiškai nereikšming� .  

Vis d� lto abiotiniai veiksniai (teisin-
giau – j�  tiesioginis poveikis) nelaikomi 
efektyviais reguliatoriais, nes j�  sukeliamas 
mirtingumas nepriklauso nuo populiacijos tankio (3.41 pav.). Tarkim, ne�prasti ir stipr� s šal� iai, potvynis 
ar miško gaisras gali sunaikinti vis�  tos ar kitos r� šies populiacij� , ar ji b� t�  tanki, ar reta. Tiesa, klimatas 
gali veikti ne tik mirtingum� , bet ir vislum� , taip pat, nors ir netiesiogiai, konkurencin� s kovos rezultatus, 
ir apie tai tik k�  buvo rašyta. 
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Kiek kitaip veikia biotiniai aplinkos veiksniai: kuo didesn�  populiacija, tuo stipriau jie j�  veikia, 
tuo daugiau mir� i�  jie sukelia. Ir atvirkš� iai, kokiai nors populiacijai praret� jus, mirtingumas nuo biotini�  
veiksni�  joje smarkiai krinta. Mat išretintai populiacijai paprastai pakanka maisto bei kit�  ištekli� , taigi ji 
ma�iau nuken� ia nuo bado ir konkurent� . Be to, j�  santykin� je ramyb� je palieka eksploatatoriai: pl� šr� nai 
pereina prie gausesnio grobio, o parazitai išret� jusioje populiacijoje plisti galimybi�  beveik neturi (3.42 
pav.). Tuo ir paaiškinamas tas faktas, kad gamtin� s populiacijos yra retai be liekanos išnaikinamos �prast�  
joms konkurent� , pl� šr� n�  ar parazit� . Apibendrinant galima sakyti, kad gamtin� s populiacijos yra regu-
liuojamos neigiamo gr��tamojo ryšio principu: j�  augimas anks� iau ar v� liau sukelia j�  ma�� jim�  ir at-
virkš� iai (buferio analogija).  
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Turb� t tik pasitelkiant daugiaveiksn�  hipotez�  �manoma �minti seniai ekologams ramyb� s nedavu-
si�  m�sl� , b� tent, kod� l kai kurie organizmai, rodos, visai netur� dami prieš�  (pavyzd�iui, spygliuotieji ir 
nuodingieji augalai, tokie pat gyv� nai), ne�gauna jokio ypatingo pranašumo kovoje u� b� v�, jie ne k�  la-
biau išplit� , j�  populiacijos ne k�  gausesn� s nei intensyviai eksploatuojam�  r� ši� . Peršasi toks atsakymas: 
grei� iausiai tod� l, kad ši�  organizm�  gaus�  reguliuoja ka�kokie kiti veiksniai iš to penketo, kuris buvo 
nurodytas anks� iau. Be to, pasipriešinimas iš t� , kit� , veiksni�  pus� s (j�  sukeliamas mirtingumas) šiuo at-
veju turb� t tur� t�  b� ti didesnis nei �prasta kitoms, eilin� ms, r� šims. Antraip b� t�  sunku suprasti, kod� l jos 
neplinta. Juk nepasi�ymi tendencija plisti ir stamb� s pl� šr� nai, nors j�  taip pat niekas negali �veikti, išsky-
rus jiems kenkian� ius parazitus. 
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Ir atvirkš� iai, jei kurios 
nors r� šies gausumas labai 
nuken� ia nuo j�  eksploatuo-
jan� i�  r� ši� , grei� iausiai ji yra 
stipri konkurent� . Aišku, kal-
bame apie nusistov� jusias 
(koadaptuotas) bendrijas. �o-
d�iu, silpn�  kovotoj�  u� b� v� 
gamtoje n� ra, silpnos vienu 
at�vilgiu r � šys yra stiprios ki-
tu po�i� riu; kiekvienai r� šiai 
gamta yra suk� rusi tok� aplin-
kos pasipriešinim�  (mirtingu-
m� ), kok� ji gali kompensuoti 
vislumu. O kuriam iš aplinkos 
veiksni�  reguliacijoje tenka 
pagrindinis vaidmuo ir kuriam 
– šalutinis, priklauso nuo r� -
šies ir aplinkos ypatum� . 
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Baltojo kiškio populiacija Kanadoje 
vasar�  maisto turi pakankamai, ta� iau 
ilgais �iemos m� nesiais yra priversta 
misti spygliuo� i�  pumpurais ir lapuo� i�  
šakel� mis (3.43 pav.). Kai kiški�  
populiacija smarkiai išauga, medeliai taip 
nuniokojami, kad didel�  j�  dalis �� sta, j�  
populiacijos nesp� ja atsigauti taip greitai, 
kad patenkint�  augan� ius kiški�  
poreikius. Tada prasideda badmetis, 
kiški�  imunitetas susilpn� ja, atsiranda 
streso po�ymi� , juos apninka parazitai, 
d� l to ma�� ja kiški�  gimstamumas, o 
mirtingumas smarkiai išauga ne tik iš 
bado, bet ir tod� l, kad jie tampa lengviau 
prieinami pl� šr� nams. Suma�� jus kiški�  
populiacijai, po kurio laiko pradeda 
ma�� ti ir beveik vien jais mintan� i�  
pl� šr� n�  (kanadin� s l� šies) populiacija. 
Visa tai leid�ia medeli�  populiacijoms po 
keleri�  met�  pertraukos v� l atsigauti, ir 
visas ciklas prasideda iš naujo. 

Tokius periodinius, turin� ius 
pla� i�  amplitud� , populiacij�  dyd�io 
svyravimus ekologai vadina pl	 šr� no ir 
grobio ciklais (3.44 pav.). Šiuo 
konkre� iu atveju svyravim�  periodas yra 
10 met� , o svyravim�  amplitud�  – 
ma�daug 10–160 t� kstan� i�  kiški�  ir 
ma�daug 5–80 t� kstan� i�  l� ši� . 
Atkreipkite d� mes�, kad kreiv� s 
tarpusavyje n� ra sinchroniškos (3.43 ir 
3.44 pav.). Medeliams atsigaunant, kiški�  
pradeda gaus� ti po met�  ar dvej� , o l� ši�  
populiacija � tai sureaguoja dar po 
ma�daug vien�  met� . Ir atvirkš� iai, kiški�  gausai staigiai ma�� jant, l� šys vis dar intensyviai dauginasi, nors 
šiuo laikotarpiu pasirod�  l� ši�  jaunikliai priversti badauti, j�  mirtingumas išauga. Jei l� šys subr� st�  ne per 
dvejus metus, kaip yra realyb� je, o per du m� nesius, v� lavimo beveik nebelikt� , suma�� t�  ir abiej�  r� ši�  
gausos svyravimo amplitud� . 

� ia mes susiduriame su abiem anks� iau min� tais reguliacijos tipais – iš apa� ios ir iš viršaus: 
augalai yra reguliuojami kiški� , o ši�  gausa priklauso ir nuo medeli�  („apa� ios“), ir nuo l� ši�  vienu metu 
(3.43 pav.). Atkreipkite d� mes�, kad � ia esama ir netiesiogin� s s� veikos tarp augal�  ir l� ši� : pastar� j�  
gaus� jimas leid�ia augalams atsigauti (netiesioginis mutualizmas). Taigi, aiškinantis populiacij�  
dinamik� , niekada nereikia apsiriboti vien betarpiškos apsupties (nišos komponent� ) poveikiu, antraip 
mes galime gauti iškreipt�  tikrov� s vaizd� .  

Pasakyti, kuri iš ši�  trij �  mityba susiet�  grand�i�  inicijuoja daugiame� ius ciklus, kol kas 
nedr�stama. Iš pateikto paveikslo susidaro �sp� dis, kad augalai pradeda, paskui reaguoja kiški�  ir, gal�  
gale, l� šies populiacija. Bet gal � ia pateikta ne visa prie�astin�  grandin� ? Oponentai sako: kur d� josi 
galyb�  potencialiai gal� jusi�  paveikti, bet tyr� j�  netirt�  poveiki� ? Pavyzd�iui, gali b� ti ir taip, kad augalus 
veikia Saul� s spinduliuot� s intensyvumo svyravimai, o kiški�  gaus�  – dar ir fiziologin� s, genetin� s ar kitos 
prigimties veiksniai. �od�iu, veiksni� , turin� i�  �takos daugiame� iams ciklams, gali b� ti daug. 
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Šiuo metu tyr� jai, nagrin� jantys daugiame� i�  cikl�  problem� , atrodo, yra atsid� r�  tam tikroje 
aklaviet� je, išeitis iš kurios, tikriausiai, bus ne tiek nauji metodai, kiek naujas m� stymo stilius, 
metodologija (Krebs, 1988, 2009; Lindstrom et al., 2001). Per vos ne šimt�  pastar� j�  met�  šiam, vienam 
iš fundamentaliausi�  ekologijoje, u�daviniui spr� sti buvo išbandyti visi po ranka buv�  metodai: 
steb� jimo, laboratoriniai, netgi lauko eksperimentai ir matematinis modeliavimas. Kaip rašo šie autoriai, 
rezultatai kol kas, deja, daugiau negu kukl� s (daugiau �r. 8 skyriuje). 

Daugiame� iai pl� šr� no ir grobio ciklai da�niausiai vyksta tundroje, re� iau – vidutinio klimato 
juostoje. Be balt� j�  kiški�  ir l� ši�  ciklo, pla� iai išgars� j�  yra leming� , pel� n�  ir j�  pl� šr� n�  (lapi�  ir 
pel� d� ) ciklai, nors šiais atvejais svyravim�  periodas yra ne 10, o 4 metai.  

Manoma, kad tokie ciklai, pasi�ymintys tokiais dideliais individ�  gausos svyravimais, egzistuoja 
tik ten, kur r� ši�  �vairov�  menka, tod� l pl� šr� n�  ar augal� d�i �  racione vyrauja viena grobio ar augalo 
r� šis. Pavyzd�iui, baltieji kiškiai sudaro apie 80 % viso kanadini�  l� ši�  maisto kiekio. Tod� l l � šys ir 
reaguoja taip jautriai � kiški�  populiacijos poky� ius. Lietuvos l� ši�  populiacija daug stabilesn�  tikriausiai 
tod� l, kad m� s�  l� šys minta �vairesniu maistu: be kiški� , dar ir stirnomis, elniais, šernais, peliniais 
grau�ikais, paukš� iais ir j�  kiaušiniais. Suma�� jus vienos kurios nors r� šies maisto, m� s�  l� šys gali 
pereiti prie kito grobio. Panašiai, atrodo, elgiasi ir namin� s pel� dos (3.45 pav.), daugelis kit�  pl� šr� n� .  
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Kaip min� ta, esant gausiam pasirinkimui, pl� šr� nai mieliau renkasi t�  grob�, kurio populiacija didesn�  ir 
tankesn� . Taigi jie pirmiausia renkasi stipriausias gildijoje konkurentes, taip palengvindami gyvenim�  
silpnesn� ms r� šims. Šitokiu b� du pl� šr� nai neleid�ia vienoms r� šims, kurios yra j�  grobis, nukonkuruoti 
kit� , taigi jie prisideda prie r� ši�  �vairov� s palaikymo. Tai dar viena prie�astis, d� l kurios pl� šr� nai, net ir 
smulk� s, turi ger�  vard�  tarp ekolog�  ir gamtosauginink� . 
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Prie šios išvados daugiausia prisid� jo lauko eksperimentai, iš kuri�  reik� t�  pamin� ti klasikin� 

R. T. Paine darb� , paskelbt�  1974 metais (3.46 pav.). Jis atitv� r�  nedidelius vandenyno priekrant� s 
laukelius potvyni�  ir atosl� gi�  zonoje ir išgaud�  juose visas j� ros �vaig�des (Pisaster ochraceus); šios 
pl� šr� n� s minta beveik vien tik midijomis (moliuskai) ir j� r�  gil� mis, kuri�  visada yra gana gausu. Tyr� jo 
veiksmai tur� jo did�iul � poveik�: po kurio laiko buvo pasteb� ta, kad bandym�  laukeliuose labai suma�� jo 
stambi�  bestuburi�  r� ši�  �vairov� , prisidaugino daug midij�  ir j� r�  gili � , kitos filtruojan� i�  vanden� be-
stuburi�  r� šys arba buvo išstumtos visiškai, arba j�  gausa stipriai suma�� jo. R. T. Paine padar�  išvad� , 
kad, nesant pagrindinio pl� šr� no, midijos tiesiog nukonkuravo savo silpnesnes var�oves. Kontroliniuose, 
neapgaudytuose, laukeliuose �vairov�  nesuma�� jo, juose j� ros �vaig�d� s, naikindamos midijas ir j� r�  gi-
les, talkino j�  silpnesniems konkurentams. R. T. Paine pavadino j� ros �vaig�des šios ekologin� s bendrijos 
kertine r � šimi, t. y. tokia, kurios vaidmuo bendrijoje yra ypa�  didelis. Ši s� voka pla� iai vartojama ekolo-
gijoje po šiai dienai.  

6�
���#������
�-�"
��#�����
�
������������!���*���# ����������������������
�����������"-���9���=
���(#�
���
�
�(���������
��
���������2��
�
����
��� �
��3#���������������2����������
����
��3�����
��=
+�������

Panaš� s rezultatai buvo gauti ir stebint kit�  pl� šr� n�  elgsen�  (3.47 pav.). Atrastas d� sningumas, 
matyt, tinka ir kitiems gyv� d�iams, ne tik pl� šr� nams. Pasteb� ta, kad daugelis stambi�  augal� d�i �  pereina 
nuo mitybos vien�  r� ši�  augalais prie kit�  r� ši� , kai pirm� j�  biomas�  j�  pastangomis suma�� ja. Su tuo, 
beje, yra susietos ir tolimos sezonin� s paukš� i�  bei �induoli�  migracijos.  

Kaip teigia Woolhouse su bendraautoriais 
(2001), daugelis parazit�  n� ra siaurai speciali-
zuoti, kai kurie iš j�  eksploatuoja keliasdešimt 
r� ši� . Taigi tokie parazitai gali lengvai persimes-
ti nuo vieno, išret� jusio, šeimininko ant kitos, 
gausesn� s, r� šies. Jei taip, tai jie gali palaikyti 
šeiminink�  �vairov�  tokiu pat b� du, kaip tai daro 
ir kiti gyv� d�iai. Parazitologai �sitikin� , kad ši 
aplinkyb�  gali tur� ti neigiam�  padarini�  ir �mo-
nijai, nes m� s�  populiacija nepaliaujamai auga, 
tad kasmet atsiranda vis nauj�  lig�  suk� l� j� , 
per� jusi�  nuo laukini�  gyv� n�  prie �mogaus (ten 
pat; dar �r. Valki� nas ir kt., 2007). 

Šie ir � ia nepamin� ti kiti analogiški tyri-
mai leido padaryti išvad� , kad taik�  konkurent�  
koegzistavim�  gildijose lemia ne tik jau min� tas 
ištekli�  pasidalijimas bei skirtumai abiotin� se 
nišose. Reikšm� s grei� iausiai turi ir eksploatuo-
jantys gildij�  gyv� d�iai.  
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Vyresn� s kartos Lietuvos gyventojai gerai prisimena tuos laikus, kai u� nušaut�  vilk� , nendrin�  lin-
g�  ar kit�  stamb�  pl� šr� n�  buvo mokamos premijos, ir tokia tradicija vyravo ne tik Taryb�  S� jungoje. Ta-
da netgi tarp zoolog�  vyravo po�i� ris, kad stamb� s pl� šr� nai turi b� ti išnaikinti, nes �udo naminius, 
med�iojamuosius ir kitus globotinus gyv� nus. Panašu, kad per med�ius jie nemat�  miško. Šiam po�i� riui 
pakeisti prireik�  keli�  dešim� i�  met� .  
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Kai kurie reguliacijos sutrikimo faktai buvo pamin� ti 3.4.4 skyrelyje. � ia bus pateikti dar keli. Kartu bus 
aprašytos priemon� s, kuriomis kartais reguliacij�  pavykdavo atstatyti.  

1910 metais � nedidel�  Šv. Pauliaus sal�  (Aliaska, Beringo j� ra) buvo atgabenti 25 šiauriniai elniai. 
Saloje stambi�  pl� šr� n�  nebuvo, tad elniai gal� jo nekliudomai daugintis. Ir iš tikr� j� , 1940 metais j�  jau 
buvo virš 2000 (3.48 pav.). Ta� iau paskui iš bado prad� jo kristi jaunikliai, o v� liau – ir suaugusieji. 1950 
metais beliko vos 8 elniai. Ištyrus paaišk� jo, jog elniai dauginosi tol, kol pakako maisto – kerpi�  ir �oli � . 
Maisto ištekliai nepaj� g�  atsinaujinti taip greit, kaip augo augal� d�i �  maisto poreikiai. 

Kitas labai panašus atvejis – incidentas su juodauodegiais elniais Kaibabo plynaukšt� je (JAV). 
1905 metais ši�  elni�  med�iokl�  buvo u�drausta, beveik išnaikintos juos med�iojusios pumos, vilkai, ko-
jotai ir l� šys. Populiacija, iš prad�i�  neviršijusi 4000, prad� jo augti eksponentiškai ir 1925 metais jau bu-
vo apie 100 t� kstan� i�  individ� , o aplinkos talpa, pagal mokslinink�  apskai� iavimus, tebuvo vos 30 
t� kstan� i� . Tad katastrofa buvo neišvengiama: per keliolika met�  populiacijos dydis nukrito iki 10 t� ks-
tan� i� . Prie�astis ta pati – elniai tiek nuniokojo maisto išteklius, kad šie nesp� jo atsinaujinti. 
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Prieš kelis dešimtme� ius Lenkijoje buvo bandyta išnaikinti visas � dras. Manyta, kad, išnaikinus 
šiuos pl� šr� nus, tvenkiniuose ir e�eruose padaug� s �uv� . Ta� iau rezultatas buvo netik� tas: �uv�  iš tikro 
prad�ioje pagaus� jo, ta� iau netrukus atsirado lig�  ir �uv �  gausa suma�� jo ma�daug iki pradinio lygio. 
Taigi šiuo atveju u� pl� šr� nus j�  darb�  atliko parazitai. Tad � dras teko palikti ramyb� je. 

Ka�kada, dar XVIII am�iuje, � JAV buvo atve�ta Europoje (ir Lietuvoje) pla� iai paplitusi paprastoji 
jona�ol�  (Hypericum perforatum). Naujoje t� vyn� je ji pasirod�  esanti dar stipresn�  konkurent� . Ji masiš-
kai išplito, ypa�  ganyklose, iš kuri�  išst� m�  kai kurias vietines augal�  r� šis. Tokia �vyki�  eiga buvo nepa-
tenkinti gyvuli�  augintojai, nes jona�ol�  yra nuodinga galvijams (nors ma�ais kiekiais ir naudojama kaip 
vaista�ol� ). Ka�kas pasi� l�  atsive�ti iš Europos lapgrau�i�  (Chrysolina quadrigemina, priskiriami vaba-
lams), eksploatuojan� i�  ši�  �ol � . Taip ir buvo padaryta. Netrukus jona�ol� s populiacijos stipriai suma�� -
jo, paskui suma�� jo ir lapgrau�i� .  

Ka�kada � Australij�  iš Piet�  
Amerikos buvo atve�ta kaktus� , o tiks-
liau – opuncija (Opuntia). Ilgainiui ji iš-
plito šimt�  milijon�  hektar�  plote ir net 
okupavo ganykloms skirtus plotus, taigi 
tapo sunkiai išnaikinama pikt�ole. Dau-
gelyje viet�  kaktusai suformavo neper-
einamus s� �alynus (3.49 pav.). Teko iš 
tikrosios kaktus�  t� vyn� s atsigabenti na-
t� ral�  ši�  kaktus�  prieš�  – drug� Cactob-
lastis cactorum, jo vikšrai minta kaktus�  
audiniais. Tai buvo padaryta tik 1925 
metais, t. y. praslinkus 60 met�  po kak-
tus�  introdukcijos. Jau 1935 metais 
Australijoje beveik nebeliko nei invazi-
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ni�  kaktus� , nei šio drugio, nes jis beveik sunaikino 
savo mitybos išteklius. 

Panašiai buvo numalšintas europinio triušio po-
puliacijos sprogimas Australijoje (3.50 pav.). Dvylika 
ši�  triuši�  por�  1859 metais atgabenta iš Europos ir 
paleista � laisv� . Buvo galvojama, kad med�iotojams 
teks daugiau laimikio, kurio šiaip jau Australijoje tuo 
metu buvo lik�  ne per daugiausia. XX am�iaus pra-
d�ioje triuši�  skai� ius pasiek�  kelis šimtus milijon� . 
Nesp� ta ne tik šaudyti (šie triušiai kasa urvus ir juose 
slepiasi), bet ir nuodyti. At� jo sunk� s laikai avi�  au-
gintojams: triušiai nu� d�  ganyklas, tvoros negal� jo pa-
gelb� ti, nes po jomis triušiai lengvai pasikasdavo. Gal�  
gale ka�kas pasi� l�  u�kr � sti triušius miksomos virusu, 
saikingai parazituojan� iu vien�  iš Piet�  Amerikos triu-
ši�  r� ši� . Buvo laukta vieno iš dviej� : arba šis virusas 
bus visiškai neefektyvus, arba išnaikins Australijoje 
išplitusius triušius (koadaptacijos juk b� ti negal� jo). 
Viltys pasiteisino, bet tik iš dalies. Krito apie 99,9 % 
triuši� , ta� iau vienas kitas atsparus (dar prieš u�kr� ti-
m�  egzistav� s) mutantas išliko. Jie kry�minosi tarpu-
savyje, taip dar labiau didindami savo atsparum�  
virusui. Tuo tarpu viruso virulentiškumas, arba agre-
syvumas, ma�� jo, nes kartu su išgaišusiais triušiais 
b� davo šalinami ir virulentiškiausi virus�  genotipai. 
Ilgainiui triuši�  populiacija atsigavo, nors nepasiek�  
tokios gausos, kokia buvo prieš išplintant virusui.  

Šis atvejis bent jau pad� jo suprasti, kaip vyksta 
koevoliucija, kuri baigiasi saikinga eksploatacija. Pasi-
rodo, tokiai koevoliucijai baigtis kartais nereikia t� kstantme� i� , ji 
vyksta labai spar� iai. 

Australijoje tikra nelaime tapo ir ty� in�  rup� � � s agos (Bufo 
marinus, 3.51 pav.) introdukcija 1935 metais. Galvota, kad ji pad� s 
susidoroti su kai kuriais cukranendri�  vabalais kenk� jais. Ta� iau, 
kiek u�delsusi, ji greitai išplito visoje šiaur� s ryt�  Australijoje, jos 
arealo ribos ir toliau stumiasi ma�daug 30 km per metus grei� iu. Tai 
stambus, vislus, rajus ir dar pritvink� s nuod�  gyv� nas. � da beveik 
visk�  ir daug: vos ne visus nariuotakojus, moliuskus, kitus varliagy-
vius, smulkius roplius, �induolius ir paukš� ius – iš esm� s visus, ku-
riuos gali �veikti. Agos išplitim�  lydi vietini�  gyv� n�  �vairov� s 
kritimas d� l konkurencijos ir iš� dimo. Dauguma j�  kaip grob� išban-
d�iusi�  pl� šr� n�  (krokodilai, sulauk� j�  šunys, gyvat� s) apsinuodija ir 
gaišta. Tiesa, pasteb� ta, kad pl� šr� nai vis d� lto jau išmoko šio grobio 
nelaikyti tinkamu. Dar kitos r� šys, pavyzd�iui, varnos, išmoko nau-
doti tik tas rup� �i �  k� no dalis, kuriose nuod�  yra ma�iau. Taigi regu-
liacini�  svert�  po truput� atsiranda. Pa�ym� tina, kad t� vyn� je (Piet�  
ir Centrin� je Amerikoje) šios rup� � � s turi kur kas daugiau ir efekty-
vesni� , su jais koadaptuot�  konkurent� , pl� šr� n� , parazit�  ir didelio 
pavojaus vietin� ms ekologin� ms bendrijoms nekelia. Pavyzd�iui, agos, šiuo metu u�kariaujan� ios Austra-
lij � , neturi parazitini�  nematod� , toki�  �prast�  j�  tikroje t� vyn� je. 
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Visiems mums gerai �inomas kolorado vabalas JAV per-
simet�  nuo laukini�  augal�  ant bulvi�  1850 metais. 1877 metais 
jis ka�kokiu b� du pasiek�  Vakar�  Europ� , o 1960 metais, ke-
liaudamas po kelis kilometrus per metus, – ir Lietuv� . Mil�iniška 
apylaisv�  niša (bulvi�  laukai) ir nat� rali�  vartotoj�  nebuvimas 
skatino neribot�  dauginim� si. Kaip ir galima buvo tik� tis, šio va-
balo t� vyn� je buvo aptikta ne viena eksploatuojanti juos parazi-
toid�  ir pl� šr� n�  (3.52 pav.) r� šis, o naujojoje t� vyn� je toki� , 
galima sakyti, visai neatsirado. Grei� iausiai tod� l šis bulvi�  ken-
k� jas taip masiškai ir plito.  

Biologin� s apsaugos priemon� s – tai irgi bandymai atsta-
tyti prarast�  reguliacij� . Kult� rinius augalus eksploatuojan� ius 
organizmus �emdirbiai vadina kenk� jais, o su augalais konku-
ruojan� ius – pikt�ol� mis. Tokie epitetai visai suprantami: visi, 

kurie ma�ina derli� , n� ra pageidautini. Ir atvirkš� iai, visi mes raginami, pavyzd�iui, kelti inkilus ir taip 
pad� ti išplisti kenk� j�  priešams, taigi, remiantis šia logika, ir augal�  draugams. Visos šios priemon� s va-
dinamos kenk� j�  ir pikt�oli �  kontrole, arba augal�  apsauga. O biologin�  ji tampa tada, kai kovai su ken-
k� jais ir pikt�ol � mis naudojami ne pesticidai, o gyvieji organizmai ar j�  ekstraktai (ištraukos). Soduose ir 
dar�uose pageidautini ne tik varn� nai ir zyl� s, bet ir e�iai, rup� � � s, drie�ai, kreg�d� s, musinuk� s, bit� s, 
kaman� s, boru�� s ir daugyb�  kit�  gyv� n�  (3.53 pav.). Pavyzd�iui, boru�� s ir j�  lervos yra pl� šrios, jos 
naikina amarus bei kai kuriuos kitus kenk� jus.  

Aišku, kartais, kaip mes jau �sitikinome, labai praver� ia ir kenk� jus bei pikt�oles eksploatuojantys 
parazitai, tiek stamb� s, pavyzd�iui, parazitin� s vapsvos, tiek ir mikroskopiniai (patogenai). Visa ši armija 
talkinink�  sunaikina gausyb�  kult� rini�  augal�  prieš� , taip ma�indami ir reguliuodami pastar� j�  populia-
cij�  dyd�. 

Kenk� jais laikomi ir stamb� s 
organizmai, kurie k� sinasi � kult� ri-
nius augalus. Toki�  organizm�  pa-
vyzd�iai: šernai, stirnos, kiškiai, 
� � sys. Tada stambius pl� šr� nus, ku-
rie med�ioja šiuos augal� d�ius, rei-
k� t�  laikyti augal�  draugais, taigi 
globotinais. 
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Šioje vietoje reik� t�  �terpti 
vien�  pastab� . Laukin� je gamtoje n� ra nei pikt�oli� , nei kenk� j�  – kiekviena r� šis turi savo viet� . Orga-
nizm�  skirstymas � naudingus ir �alingus yra pavojingas jau vien tod� l, kad mes nesame pakankamai ge-
rai ištyr�  ryši�  tarp j� . Vakar atrod�iusi �alinga, rytoj ta pati r� šis, geriau j�  ištyrus, gali b� ti reabilituota, 
kaip tai ne kart�  yra atsitik� . Be to, viskas priklauso dar ir nuo �moni�  interes� , j�  veiklos pob� d�io. Pa-
vyzd�iui, vilkai augalininkyst� s specialistams yra neabejotini draugai, augal�  mutualistai, o gyvulininkys-
te u�siimantiesiems – priešai, arš� s kenk� jai. Kaip tokiu atveju prieiti prie vieningo po�i� rio?!  

Beprecedentis m� s�  pa� i�  populiacijos augimas naujaisiais laikais – tai dar vienas reguliacijos su-
trikimo atvejis. Vargu ar pradin�  Homo sapiens populiacija, egzistavusi prieš 200 t� kstantme� i� , buvo di-
desn�  nei keli milijonai. Moterys gimdydavo vos ne kasmet, ta� iau populiacija augo iš l� to, nes 
mirtingumas buvo daug kart�  didesnis nei šiais laikais. Vis d� lto populiacija augo; ir ne tik tod� l, kad iš 
kit�  r� ši�  konkuren� i�  buvo atkariaujama nauj�  teritorij� . �mon � s �vald�  ugn�, stat� si primityvius b� stus, 
deng� si kailiais. Taigi jie gal� jo pasklisti ir � regionus, kur klimatas buvo atšiauresnis nei atogr� �ose – 
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pirmin� se �moni�  gyvenamosiose teritorijose. Kitas svarbus iškovojimas – ginklais pasiekta pergal�  prieš 
stambius pl� šr� nus, kuriems �mon� s ilg�  laik�  buvo toks pat geid�iamas laimikis kaip ir kiti stamb� s au-
gal� d�iai. Prieš keliasdešimt t� kstan� i�  met� , o gal ir dar anks� iau, vaidmenimis pasikeista, ir iš grobio 
�mogus pats tapo stambiu pl� šr� nu, t. y. med�iotoju, kuriam sekasi. Tiesa, laukiniai augalai, j�  vaisiai ir 
s� klos vis dar sudar�  did�i � j�  jo valgiaraš� io dal�. 

L� �is �vyko prieš ma�daug 10 t� kstantme� i� , kai atsirado �emdirbyst� . Grei� iausiai tai �vyko ten, 
kur dabar yra piet�  Turkija ar Irakas. Beveik tuo pa� iu metu buvo prijaukintos laukin� s avys ir o�kos, v� -
liau – šernai ir galvijai. �emdirbyst�  ir gyvulininkyst�  �mones iš klajokli�  pavert�  s� sliais gyventojais, 
prad� jo kurtis pirmosios gyvenviet� s. Maisto stygiaus problema buvo beveik visiškai likviduota, ir �mo-
ni�  populiacija prad� jo augti daug spar� iau nei iki tol. Kristaus laikais pasaulyje gal� jo b� ti 100–200 mili-
jon�  gyventoj� , viduram�iais – kelis kartus daugiau. Miestai augo, o kartu ger� jo s� lygos plisti 
parazitams, ypa�  patogenams. Tad pasaulin�  �moni�  populiacija kur� laik�  liov� si augti. Tam trukd�  taip 
pat intensyvesn�  nei anks� iau vidur� šin�  konkurencija (pada�n� j�  karai). 

Nauj�  prog�  �moni�  populiacijoms augti suteik�  mokslin�  ir pramonin�  revoliucija, prasid� jusi 
prieš ma�daug tris šimtme� ius. Atsirado mikrobiologijos ir higienos mokslas, ištobul� jo medicina, prad� -
ta naudoti skiepus, prasid� jo mokslin� s selekcijos am�ius. Technikos naujov� s gyvenim�  padar�  komfor-
tiškesn�. Gal�  gale po ilgos profesini�  s� jung�  kovos mokslo ir technikos pasiekimais prad� jo naudotis ne 
tik turtingieji, bet ir paprasta liaudis. Mirtingumas ma�� jo labai spar� iai, o gimstamumas – daug l�� iau. 
Taip buvo inicijuotas spartus augimas, vykstantis iki šiol (3.54 pav.). Šiuo metu (2012) pasaulyje gyvena 
per 7 mlrd. �moni� , ir jei tendencija išliks ta pati, j�  padvigub� s per artimiausius 40 met� . Kartais š� epi-
zod�  �monijos istorijoje ekologai vadina demografiniu sprogimu. Jis �gavo nauj�  pagreit� prieš keliasde-
šimt met� , kai buvo prad� ta naudoti antibiotikus ir susik� r�  tarptautini�  organizacij� , kontroliuojan� i�  
konfliktus tarp taut� . Tiesa, reik� t�  pa�ym� ti, kad kai kuriose šalyse, tarp j�  ir Lietuvoje, gyventoj�  skai-
� ius d� l �vairi�  prie�as� i�  pastaraisiais metais ne did� ja, bet ma�� ja. 

Liko tik viena kita „smulkmena“, pavyzd�iui, anaiptol n� ra aišku, ar kada nors mes baigsime kar�  
su �em� s � kio kenk� jais ir �moni�  ligas sukelian� iais mikroorganizmais. Mat ir vien� , ir kit�  gretos, ne-
paisant m� s�  pasiekim� , su metais ne ret� ja, o tik auga. 
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Apibendrinant galima teigti, kad �mogaus santyki�  su gamta istorija – tai nuolatin�  kova su 
nepalankia apsuptimi. Pasitelk� s � pagalb�  civilizacij� , �mogus vien�  po kitos nukirto grandines, kuriomis 
gamta buvo j� supan� iojusi, neleisdama jam daugintis neribotai.  
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Kaip � beprecedent� �moni�  populiacijos augim�  sureagavo gamta? Ka�kada, dar XIV am�iuje, Eu-
rop�  nusiaub�  maro epidemija ir nusineš�  milijonus gyvybi� . V� liau, naujaisiais laikais, ištobul� jus medi-
cinai ir higienai, � m�  rodytis, kad kovoti su infekcin� mis ligomis greitai bus baigta visiškai. Ta� iau 
realyb�  labai mus nuvyl� . Nauj� j�  laik�  pranašu tapo masinis tuberkulioz� s išplitimas ir gripo epidemija, 
1918 metais nusinešusi 21 milijon�  gyvybi� . Bet ir tai buvo palaikyta atsitiktinumu. Netgi šiuo metu 
siau� iantis �mogaus imunodeficito virusas, sukeliantis AIDS, taip pat daugeliui neatrodo gr� smingas. 

Specialistai (Woolhouse et al., 2001; Valki� nas ir kt., 2007) persp� ja, kad �moni�  pastangos atsi-
kratyti parazit�  yra pasmerktos nes� kmei. Kova su jais grei� iausiai niekada nebus baigta vien tod� l, kad, 
tapusi mil�iniška apylaisve niša, �monija kartu stimuliuoja nauj�  šios mitybin� s nišos okupant�  atsiradi-
m�  iš t� , kurie šiuo metu eksploatuoja laukinius gyv� nus. Nors yra skiep� , antibiotik�  ir gausyb�  kit�  
priemoni� , mus parazituojan� i�  organizm�  rinkinys tik auga. Šiuo metu, atrodo, n� ra kitos gyv� n�  r� šies, 
kuri tur� t�  tiek parazit� , kiek m� sišk�  – 1415 r� ši�  (Valki� nas ir kt., 2007). Did�ioji j�  dalis „padovano-
ta“ mums laukini�  ir namini�  gyv� n� . Sunkinanti aplinkyb�  yra dar ir ta, kad, ma�indama mirtingum�  ir 
gamtin� s atrankos spaudim� , �monija pakeit�  savo genofond�  anaiptol ne geresne linkme. Neabejojama, 
pavyzd�iui, kad m� s�  imunin�  sistema yra silpnesn�  nei m� s�  prot� vi� . 
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�monijos ateitis turb� t daug priklausys nuo to, ar mes išmoksime naudotis ištekliais saikingai, kaip 
tai daro gyv� d�iai laukin� je gamtoje. Kaip �inome, jie tai daro nes� moningai, u� juos š� darb�  atlieka nei-
giami gr��tamieji ryšiai. Tas faktas, jog �moni�  populiacijos vis dar auga, grei� iausiai rodo, kad arba to-
kio pob� d�io ryšiai n� ra �gav�  reikiam�  mast� , arba �monija gana efektyviai šiuos ryšius nutrauko, 
pavyzd�iui, pesticidais ir antibiotikais. Stebinti gali nebent tas m� s�  gal kiek perd� tas ir neturintis pagrin-
do pasitik� jimas savimi, �sitikinimas, jog ištekli� , kaip ir priemoni� , atremian� i�  gamtos pastangas sure-
guliuoti gyventoj�  skai� i� , vargu ar kada pritr� ks. 
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Šiame poskyryje autorius bandys aprašyti samprat�  apie ekosistemas; esminius šios sampratos bruo�us 
suformulavo prieš daugiau nei keturis dešimtme� ius broliai Odumai, G. E. Hutchinsonas, R. Margalefas ir 
B. C. Patennas (�r. Odum, 1971). 

Ekosistema – vienoje vietov� je egzistuojan� i�  gyv� j�  organizm�  visuma, vadinama ekologine 
bendrija , ir jos negyvoji apsuptis, su kuria organizmai vienaip ar kitaip s� veikauja. Negyv� j�  apsupt� 
sudaro: 

� terp	 , arba substratas: vanduo, oras ir uolienos; 
� klimatiniai, hidrologiniai ir edafiniai (dirvos) ve iksniai, betarpiškai veikiantys gyvuosius or-

ganizmus; 
� neorganin� s maisto med�iagos, arba biogenai (biogeniniai elementai): vanduo (kaip elektron�  

šaltinis), anglies dioksidas, fosfatai, amonio ir nitrato jonai, sulfatai ir kitos med�iagos, iš kuri�  
augalai ir kiti gamintojai gamina organinius junginius; biogenams dar priskiriami kalis, magnis, 
kalcis, natris, gele�is, manganas, boras ir kai kurie kiti cheminiai elementai, be kuri�  daugelis 
gamintoj�  negal� t�  normaliai funkcionuoti; molekulinis deguonis, kaip ir kiti kv� puojant naudo-
jami oksidatoriai, n� ra laikomas biogenu; 

� negyva organin�  med�iaga, arba detritas, – dumble, dirvoje ar vandenyje ištirp�  ar kito pavida-
lo organiniai junginiai: maita, išmatos, augalin� s nuokritos ir ne iki galo suskaidytos organin� s 
atliekos, esan� ios vandenyje, dirvoje ar dumble. 

E. P. Odumo (1971) supratimu, atskira ekosistema galima laikyti e�er� , k� dr� , up� , j� r�  ir bet kur� 
kit�  stabiliai funkcionuojant� gyv� j�  organizm�  ir aplinkos kompleks� . Niekas nedraud�ia ši�  s� vok�  var-
toti netgi vandens lašo at�vilgiu, bet tik tada, jei tame laše esama bendrijos, gyv� j�  organizm� . �od�iu, 
sampratoje apie ekosistem�  nesama joki�  taisykli� , kurios apibr� �t �  minimal�  ekosistemos dyd� ar jos ribas. 

Ta� iau toks E. P. Odumo duotas supratimas apie ekosistem�  yra gana ribotas, nes akcentuoja tik 
sandar� , strukt� rinius ekosistem�  bruo�us. Tod� l jis kartais ir vadinamas strukt � riniu po�i � riu  � ekosis-
temas. Greta jo Odumai ir j�  bendradarbiai �ved�  � ekologij�  ir funkcin � po�i � r �. Jis akcentuoja ne sanda-
r� , o ryšius tarp sistemos element� , jis klausia, ne iš ko sudaryta ekosistema, o k�  ji veikia, kaip ji 
funkcionuoja. Be abejo, abu po�i� riai yra vienodai geri, jie reikalingi, nes vienas kit�  papildo. 

Kaip rašo E. P. Odumas (1971), pirmasis ekologijos principas turi nusakyti ryši�  tarp organizm�  ir 
j�  ryši�  su negyv� ja apsuptimi pob� d�. Jis pats š� princip�  formuluoja ma�daug taip: n�  vienas organiz-
mas negali egzistuoti atskirtas nuo kit�  organizm�  arba nuo savo negyvosios apsupties, gyvoji ir negyvoji 
ekosistemos dalys taip susietos tarpusavyje, kad sudaro koordinuota veikla pasi�ymin� i�  visum� .  

Funkciniu po�i� riu lokali ekosistema – tai vis�  pirma vietinis med�iag�  ciklas ir j� lydintis energi-
jos srautas. Gr��tant prie ekosistemos rib�  klausimo, dabar galima teigti: lašas gal ir gali b� ti laikomas 
ekosistema, bet tik tada, jei jame vyksta bent minimal� s med�iag�  bei energijos virsmai, garantuojantys 
ilgalaik� gyvyb� s egzistavim� . Taip turb� t reik� t�  suprasti E. P. Odum�  ir jo pasek� jus. 

� ia šio vadov� lio autorius nor� t�  �terpti nedidel� komentar� . Ekosistemos samprata n� ra formuluo-
jama labai grie�tai, tod� l kartais, kaip ir šiuo konkre� iu atveju, atsiranda dviprasmybi� . Anot vadov� lio 
autoriaus, lokalios ekosistemos s� voka gal� t�  tur� ti kok� nors grie�t�  kriterij� , po�ym�, nesant kurio apie 
ekosistem�  ir jos ribas kalb� ti b� t�  sunku. Sistem�  teorija teigia: atskira sistema galima laikyti aib�  ele-
ment� , arba posistemi� , ryšiai tarp kuri�  yra intensyvesni nei j�  ryšiai su kitais elementais, nepriklausan-
� iais sistemai. Nors šiai apibr� � � iai akivaizd�iai stinga grie�tumo (be to, ji dar ir šiek tiek tautologiška), 
ekologams ji gali praversti. Jau vien tod� l, kad praktiškesnio recepto, kaip apibr� �ti sistemos ribas, atro-
do, nesama. Taigi, kai ekologas teigia, kad jis tyrin� ja ka�kokio konkretaus e�ero ekosistem�  ar miško 
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masyv� , jis tikriausiai nori pasakyti ir štai k� : ryšiai tarp šiose vietov� se gyvenan� i�  organizm�  ir j�  be-
tarpiškos negyvosios apsupties yra intensyvesni nei j�  ryšiai su kitais organizmais ar kita negyv� ja apsup-
timi, tod� l pastaruosius galima ignoruoti. Ar ekologai panašiais atvejais nusi�engia tiesai? Be abejo, jei 
tiesa yra visuotinis s� ryšis, tiksliau – teiginys, kad viskas su viskuo yra susij� . Tarkim, � e�er�  �tekantis 
upelis bei lietaus nuotekos iš sausumos atneša � e�er�  �vairi�  organini�  ir neorganini�  med�iag� , vandens 
paukš� iai migruoja iš e�ero, atgal ir panašiai. Aklinai atitvert�  sistem�  �em � je n� ra. Ta� iau jei ekologai ir 
neteis� s teoriniu at�vilgiu, tai praktiniu po�i� riu juos galima pateisinti, antraip pasaulis tapt�  sunkiai pa-
�inus, jiems likt�  vienas vienintelis tyrimo objektas – ekosistem�  ekosistema, arba biosfera. Tod� l jie pri-
versti „skaldyti ir valdyti“, kaip tai s� kmingai daro ir kit�  gamtos moksl�  specialistai. 

Kokia yra pagrindin�  gyvosios gamtos funkcija, kaip galima nusakyti gyvyb� s veiklos esm� ? 	 š� 
klausim�  koncepcijos autoriai atsako ma�daug taip. Gyvoji gamta akumuliuoja ir transformuoja med�ia-
gas ir energij� . Augalai ir kiti gamintojai neorganines maisto med�iagas ver� ia � organines med�iagas, 
kartu šviesos energij�  paversdami chemine energija; kv� puojant ir skaidant organines med�iagas, jos virs-
ta � neorganines, kartu chemin�  energija paver� iama šilumine. �od�iu, vienoms med�iagoms virstant � ki-
tas, kartu viena energijos forma virsta � kit� : 

neorganin� s maisto med�iagos 
  organin� s med�iagos 
  neorganin� s maisto med�iagos; 
                                       šviesos energija 
  chemin�  energija 
  šiluma. 

Šiluma palieka sistem� , o atpalaiduotos kv� puojant ir skaidant neorganin� s maisto med�iagos gali 
b� ti v� l panaudotos gamintoj� . Taigi med�iagos ekosistemoje juda ratu, ciklais (4.1 pav.), o energijos ke-
lias yra vienakryptis, nuo gamintoj�  link organin� s med�iagos vartotoj�  ir galiausiai – kosmoso. 

Ekosistemos koncepcijoje teigiama, kad med�iag�  ciklas yra ne tik procesas, jungiantis bendrijos 
organizmus � vien�  visum� , bet ir b� tinas gyvyb� s atributas: be jo anks� iau ar v� liau � � t�  visa gyvyb� . 
Nesant ciklo, kaupt� si galutiniai gyvybin� s veiklos produktai, o pradini�  med�iag�  atsargos, atvirkš� iai, 
po kiek laiko išsekt� . Med�iag�  ciklo vaidmens akcentavimas – vienas iš pagrindini�  (jei ne pagrindinis) 
ekosistemos koncepcijos ypatum� . 
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E. P. Odumas (1971) taip nusako ekologijos tikslus: mes turime išsiaiškinti, kaip funkcionuoja gy-
voji gamta. Nei daugiau, nei ma�iau. Tikslas gana ambicingas, gal netgi pernelyg. K�  E. P. Odumas turi 
omenyje? Juk lygiai tokius pat �od�ius gali ištarti ir, tarkim, molekulin� s biologijos atstovas, ir jis bus 
bent iš dalies teisus. Iš konteksto, kuris lydi E. P. Odumo �od�ius, galima padaryti išvad� , jog ekologai 
turi reikal�  su pa� iais bendriausiais gyvosios gamtos funkcionavimo bruo�ais, jie ne�ada nuodugniai tirti 
fiziologini�  ar molekulini�  gamtos funkcionavimo aspekt� . Taigi, kai E. P. Odumas apib� dina gyvyb�  
kaip sistem� , kuri vykdo anks� iau nurodytus energijos ir med�iag�  virsmus, jis nori pasakyti, kad tai yra 
pati bendriausia gyvyb� s veiklos charakteristika. Ar tokio pob� d�io abstrakcijos naudingos? Grei� iausiai, 
taip. Abstrakcija, kaip �inia, puikiai pravert�  ne tik gamtos mokslams. Ne išimtis ir ši, nes visai neblogai 
atskleid�ia kai kuriuos esminius gyvyb� s bruo�us. 
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Kaip toliau rašo E. P. Odumas (1971), visus gyvuosius organizmus galima suskirstyti � tris stam-
bias grupes, „gyvosios gamtos funkcines karalystes“: gamintojus, makrokonsumentus ir mikrokonsumen-
tus, arba saprotrofus. Gamintojai  – tai augalai, dumbliai, melsvabakter� s ir kiti fotoautotrofai bei 
chemoautotrofai. Makrokonsumentai – organizmai, mintantys kitais organizmais, j�  gyvaisiais audiniais. 
Tai augal� d�iai, pl � šr� nai ir parazitai. Mikrokonsumentai – detritu mintantys organizmai: daugelis bakte-
rij � , gryb� , pirmuoni� , gyv� n� . Ne visi šie organizmai yra ma�i (mikro-), tod� l mes juos toliau vadinsime 
tiesiog detritofagais (detrita� d�iais, t. y. mintan� iais detritu), arba skaidytojais. O makrokonsumentams 
geriau tikt�  gyv	 d�i � , arba biofag� , pavadinimas. Konsument� , arba vartotoj �  (dar kitaip – heterotrof� ), 
kategorijai priskirtini skaidytojai ir gyv� d�iai. Pagal E. P. Odum� , šios trys funkcin� s karalyst� s yra susie-
tos tarpusavyje priklausomyb� s ryšiais (4.1 lentel� ). Vartotojai priklauso nuo gamintoj� , kurie tiekia 
jiems ir med�iagas, ir energij� . Ta� iau ir gamintojai n� ra savarankiški funkcionavimo kontekste, bent jau 
med�iag�  at�vilgiu. Jei skaidytojai nuolatine savo veikla neprodukuot�  neorganini�  maisto med�iag�  kaip 
galutini�  savo metabolizmo produkt� , gamintojai greitu laiku �� t� , paskui toks pat likimas ištikt�  ir kitus 
organizmus. Taigi gal ir galima augalus ir kitus gamintojus vadinti autotrofais (savarankiškai mintan-
� iais), š� termin�  suprantant kaip nepriklausomyb� s nuo kit�  organizm�  liudijim� , kaip tai kartais ir da-
roma, bet da�n�  tyr� j�  šis pavadinimas gali ir suklaidinti, tad gal geriau šiame kontekste jo nevartoti.  

Kaip �inia, daugiau nei 2 mlrd. met�  ekosistemos buvo „nepilnavert� s“, nes tetur� jo tik dvi funkci-
nes karalystes: gamintojus ir skaidytojus. Pirmieji gyv� d�iai atsirado „neseniai“, prieš ma�daug 1 mlrd. 
met� . Tad galima galvoti, jog gyv� d�iai n� ra b� tinas ekosistemos komponentas: be jo ekosistemos turb� t 
apsieidavo anks� iau, tad gal� t�  apsieiti ir dabar. Med�iag�  ciklai egzistuoja beveik vien tik gamintoj�  ir 
skaidytoj�  pastangomis, juose gyv� d�iai atlieka tik pagalbin� vaidmen�. Tiesa, visi gyv� d�iai kv� puoja, 
produkuodami greta kit�  med�iag�  ir biogenus, tarkim, anglies dioksid�  ir vanden�, taigi, be kitos veiklos, 
jie atlieka ir skaidytoj�  vaidmen�. Bet med�iag�  ciklai gal� t�  be vargo apsieiti be gyv� d�i �  veiklos rezul-
tat� . Tai pravartu tur� ti omenyje kiekvienam išsilavinusiam m� s�  visuomen� s pilie� iui, ypa�  tam, kuris 
mano, jog saugoti ir globoti reikia vis�  pirma stambius laukinius gyv� nus, na, aišku, ir pat� �mog� . Ta-
� iau realyb�  yra kiek kita: gyv� nai n� ra savarankiški funkcionavimo po�i� riu, jie yra savotiški �namiai, 
sen� j�  ekosistem�  u�kuriai, kurie naudojasi kit�  organizm�  sukurtais gyvybingumo garantais – gamintoj�  
nuolat kaupiama chemine energija ir skaidytoj�  veikla pagr�stais med�iag�  ciklais. Tad saugoti turb� t rei-
k� t�  ne tik mus, �mones, ar mums tokius mielus laukinius gyv� nus, bet ir t�  gyvybin�  sistem� , nuo kurios 
mes visi esame priklausomi. 

Priklausomyb�  tarp funkcini�  karalys� i�  galima 
pavaizduoti grafiškai (4.2 pav.). Šiuo paveikslu tarsi 
modeliu stengtasi maksimaliai supaprastinti reali�  si-
tuacij� , o tai, deja, j�  kiek iškraip� . Galima pasteb� ti, 
kad tr� ksta kai kuri�  gal ne pirmaeili� , bet gana 
reikšming�  ryši� . Pavyzd�iui, gal nepakenkt�  br� �ti 
dar ir rodykles nuo gamintoj�  ir gyv� d�i �  link neorga-
nini�  maisto med�iag�  – šie organizmai juk kv� puoja, 
taip gamindami biogenus. Galima b� t�  prid� ti dar ir 
rodykl�  nuo skaidytoj�  link detrito (jie juk irgi �� sta, 
virsdami detritu). Vis d� lto likime prie schemos, paro-
dytos paveiksle, nes m� s�  tikslas šiuo atveju – gauti 
ekosistemos model�, atspindint� esminius jos ryšius. 
Modelis neturi b� ti toks smulkus, kad detal� s u�go�t�  
tai, kas yra svarbiausia. 
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Reziumuojant galima pasteb� ti, kad ekosistemos koncepcijos k� r� jai išryškino med�iag�  cikl�  ir 
juos lydin� i�  energijos sraut�  svarb�  �emiškajai gyvybei. J�  supratimu, b� tent med�iag�  ciklai susieja 
ekologin� s bendrijos organizmus � vien�  visum� . Šiame kontekste r� šys tampa ne tik tikslu sau, bet ir 
priemone, nes kiekviena iš j�  turi daugiau ar ma�iau �takos visa apiman� iam med�iag�  ciklui. Tikslas sau 
jos negali b� ti vien tod� l, kad n�  viena r� šis nefunkcionuoja savarankiškai. Toks po�i� ris iš esm� s kei� ia 
iki tol vyravusi�  biolog�  pasaul� �i � r� . 

Ekosistemos samprata, išk� lusi � pirm�  viet�  organizm�  tarpusavio priklausomyb� , kartu gerokai 
papild�  Darvino „kovos u� b� v�“ samprat� . Apie tai, kad r� šys ne tik kovoja tarpusavyje, bet ir bendra-
darbiauja, buvo gerai �inoma ir pa� iam Darvinui, ir daugumai v� liau gyvenusi�  biolog� . Ta� iau tik ne-
daugelis iš j�  �sivaizdavo, jog šis bendradarbiavimas yra nu� j� s taip toli.  
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Nesunku pasteb� ti, kad kai kurios ekosistemos sampratos formuluot� s šiek tiek primena tas, kurio-
mis naudojosi ir F. Clementsas, ekologas, suk� r� s bendrijos kaip superorganizmo koncepcij�  (�r. 1.2.2 
skyrel�). Ar visa tai reiškia, kad E. P. Odumas ir jo bendramin� iai link�  �i � r� ti � ekosistem�  kaip � super-
organizm� ? Vargu, nes šie ekologai neteigia, jog r� šys yra nepamainomos, t. y. vienai ar kitai r� šiai iš 
bendrijos iškritus, ekosistem�  ištikt�  katastrofa. Be to, akcentuodama bendradarbiavim� , ekosistemos 
koncepcija neignoruoja ir to fakto, kad gyvojoje gamtoje svarbi�  viet�  u�ima ir konkurencija, pl� šrumas 
bei parazitizmas. Biologai, remdamiesi Darvinu, klasifikuoja pastaruosius santykius tarp r� ši�  kaip „kov�  
u� b� v�“. E. P. Odumas (1971) savo vadov� lyje jiems skiria nema�ai vietos, ta� iau pernelyg smulkiai j�  
neaprašo, nes pagrindiniu ekologijos objektu vis d� lto laiko ekosistem� , o ne populiacij� . 

Ta� iau ekosistemos koncepcija, nors ir atsiribojusi nuo superorganizmo id� jos, dar ma�iau dera 
prie H. A. Gleasono ir L. Ramenskio pozicijos (�r. 1.2.2 skyrel�), pagal kuri�  r� šis, koegzistuojan� ias vie-
noje bendrijoje, sieja tik bendras atsparumas klimatiniams ir edafiniams (dirvos) veiksniams. R� ši�  deri-
niai, kuriuos mes vadiname bendrijomis, n� ra suburti vien akl�  abiotini�  j� g� , teigia ekosistemos 
koncepcija. Šie deriniai neatsitiktiniai, nes tik tam tikras r� ši� , tiksliau, j�  vykdom�  funkcij�  kompleksas 
gali u�tikrinti bendrijos gyvybingum�  ir stabilum� . 
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Sistem�  teorija, arba sistemologija, atsirado apie 1948 metus, kai iš spaudos iš� jo N. Vynerio „Kiberne-
tika“ ir kai dar po met�  L. von Bertalanffy prad� jo leisti �urnal�  „Bendrosios sistemos“. Nors abi šios 
disciplinos, kibernetika ir bendroji sistem�  teorija (BST), turi daug bendra, jos niekada nesusiliejo � 
vien�  moksl� . Mat kibernetikai buvo link�  vis�  d� mes� skirti technin� ms sistemoms, j�  valdymui ir au-
tomatizavimui, o BST atstovai svajojo apie labai sud� ting�  sistem� , toki�  kaip skruzd� lynas, ekonomi-
ka ar ekosistemos, pa�inim� . Buvo manoma, kad visoms šioms sud� tingoms sistemoms b� dingi 
ka�kokie bendri bruo�ai ir kad BST tikslas – šiuos bruo�us aptikti. 

Kur� laik�  BST buvo daugiau filosofijos nei mokslo sritis, ta� iau jau XX am�iaus 7-ajame de-
šimtmetyje j�  per� m�  grie�to m� stymo šalininkai, ir ji tapo nepaprastai madinga tarpdisciplinine moks-
lo šaka. Kibernetika ir BST �av� josi turb� t visi be išimties ekosistemos sampratos k� r� jai, ypa�  
H. T. Odumas ir B. C. Pattenas. Galima turb� t teigti, jog be ši�  dviej�  disciplin�  neb� t�  ir ekosistemos 
koncepcijos. 

Sistemologija – tai tarsi akiniai, per kuriuos �velgdamas tyr� jas mato kiek kitok� pasaul�, negu 
�prastas daugumai. Pirmiausia jis bando apr� pti kuo daugiau objekt�  ir ryši� , neskirstydamas visumos � 
dalis. Taigi visi sistemologai yra nepataisomi holistai (graik. holos – visas). Ryšiuose tarp objekt�  jie 
ieško tvarkos, organizacijos, valdymo, invariant� , kad gal� t�  atrasti bendr�  vis�  organizuot�  ar neorga-
nizuotoms sistem�  „vardikl�“. Be abejo, kad atrast� , kas yra bendra tarp daugial� s� io organizmo, 
skruzd� lyno, ekonomikos ir ekosistem� , jie priversti atsiriboti nuo daugelio detali�  ir palikti, tarkim, tik 



�	�
������
���� 80 

valdymo ir funkcinio pavaldumo aspektus. Kad ir kaip b� t�  keista, sistemologams, atrodo, pavyko 
mokslin�  bendruomen�  �tikinti, kad visos tik k�  nurodytos sistemos, iš pirmo �vilgsnio tokios skirtin-
gos, turi nema�ai bendr�  bruo�� . 

Kaip, �velgiant per šiuos „akinius“, atrodo populiacijos ir ekosistemos? Pirmiausia, šioms siste-
moms yra b� dinga strukt � r �  hierarchija , arba organizacijos lygmenys. 	 globalios ekosistemos (bios-
feros) sud� t� �eina lokalios ekosistemos, sudarytos iš negyvosios apsupties ir ekologin� s bendrijos, � 
bendrij�  sud� t� �eina r� šys ir taip toliau iki atskir�  makromolekuli� , atom�  ir elementari� j�  dalely� i� . 
Tokiais atvejais sistemologai sako: ma�esn� s sistemos yra didesni�  posistemiai. Gyvosioms sistemoms 
taip pat b� dinga ir funkcij �  hierarchija . Papras� iau tariant, gyvojoje gamtoje egzistuoja darbo pasida-
lijimas. Arba dar kitaip: gyv� j�  sistem�  dalys n� ra nepriklausomos funkcionavimo po�i� riu. Tarkim, 
daugial� s� iam organizmui b� dingos funkcijos (augimas, gyvybingumo palaikymas ir dauginimasis) yra 
padalytos � ma�esnio masto funkcijas, kurias vykdo organ�  sistemos ir atskiri organai, šios – � dar 
smulkesnes, b� dingas audiniams, ir taip toliau iki funkcij� , b� ding�  atskiroms makromolekul� ms. 

Ta� iau funkcij�  hierarchija n� ra vien gyvyb� s bruo�as. Laikrod�io ar automobilio dalys taip pat 
yra specializuotos, arba pasidalijusios darb� . Ir vis d� lto skirtumas tarp organizmo ir laikrod�io ar au-
tomobilio kaip sistem�  yra esminis: organizmo dalys gali augti, daugintis, jis reaguoja � aplinkos poky-
� ius ir geba prie j�  prisitaikyti keisdamas savo metabolizm� , morfologij�  ar elgsen� . Nei laikrodis, nei 
automobilis toki�  savybi�  neturi. Tokiais atvejais sakoma: organizmas yra ne tik prisitaik� s, bet ir prisi-
taikantis, o laikrod�, kaip ir automobil�, galima tik pritaikyti.  

Populiacijos ir ekosistemos, skirtingai nuo daugial� s� io organizmo, yra „palaidos“ sistemos: j�  
posistemiai atskirti erdv� je, tai suteikia jiems kur kas daugiau laisv� s, nei jos turi organai ar audiniai. 
Ta� iau ir šiose sistemose esama to, k�  galima pavadinti darbo pasidalijimu, arba funkcij�  hierarchija. 
Tarkim, lytinio dauginimosi funkcija yra „padalyta“ patinams ir patel� ms. N�  vienas iš lytini�  partneri�  
šios funkcijos negali atlikti be kito. Dar subtilesn�  specializacija yra, tarkim, bi� i�  šeimoje ar skruzd� -
lyne. Panašiai ir su ekosistema: šiuo atveju bendra funkcija (med�iag�  ciklas ir j� lydintis energijos 
srautas) yra „padalyta“ � daugyb�  dalini�  funkcij� , kurias vykdo atskiros r� šys, dalyvaujan� ios cikle. 
R� šys n� ra savarankiškos funkcionavimo po�i� riu, jos negali išgyventi be med�iag�  ciklo, kurio „suk-
ti“ n�  viena iš j�  n� ra paj� gi. 

Ir vis d� lto populiacijos ar ekosistemos negali b� ti laikomos superorganizmais jau vien tod� l, 
kad ši�  sistem�  posistemiai naudojasi didesne laisve nei organai ar audiniai. R� šys ši�  laisv� , supran-
tama, panaudoja saviems tikslams – dauginasi ir plinta. Ir jos t�  daryt�  be galo ir be krašto, jei joms ne-
kliudyt�  išorin� s aplinkyb� s: vis�  pirma, toki�  pat tiksl�  siekia ir kitos r� šys, o ištekliai juk yra riboti. 
A. Koestleris 1967 metais gana taikliai nusak�  santyki�  tarp visumos ir dalies pob� d� sistemose, orga-
nizuotose panašiai kaip ekosistemos ar ekonomika, panaudodamas dviveid�io Jano �vaizd�: vienas jo 
veidas, atsuktas � aukštesn� organizacijos lygmen�, švie� ia nuolankumu, o kitas, nukreiptas � �emesn�j�, 
– tai despoto, išpa��stan� io tik sav�  naud� , veidas. Taigi, be taikaus samb� vio ir darbo pasidalijimo, 
šiuose organizacijos lygmenyse neabejotinai esama ir „kovos u� b� v�“, ir Darvinas, ši�  aplinkyb�  pa-
br� �damas, tikriausiai buvo teisus. 

Anot sistemolog� , jei kur nors aptikote funkcij�  hierarchij� , ieškokite ir valdymo hierarchijos, 
tikriausiai surasite ir j� . Da�nai valdymo funkcij�  vykdo special� s organai, tarkim, parlamentas kartu su 
vyriausybe, kariuomene ir teismais. Da�name daugial� s� iame organizme – nerv�  sistema ir (ar) hor-
monai. Ta� iau valdymas gali b� ti ir pasyvusis, arba difuzinis, kai aiškaus valdymo organo n� ra, nors 
koordinacija egzistuoja. B� tent toks valdymo tipas yra b� dingas populiacijoms ir ekosistemoms. Gali-
ma teigti, kad šios sistemos turi savivald� : draudim�  ir leidim�  atsiranda s� veikaujant daugma� lygia-
ver� iams valdymo po�i� riu posistemiams. Kartais šiuos leidimus ir draudimus vadina tiesiog 
apribojimais (angl. constraints). Teisinga sakyti ir kitaip: populiacijoms ir ekosistemoms yra b� dinga 
saviorganizacija. Sistemologai tokio valdymo bruo��  randa, tarkim, ir laukinio kapitalizmo ekonomi-
koje, siautusioje did�iojo ekonomisto A. Smito (1723–1790) laikais: Anglijos Vyriausyb�  suteik�  lais-
v�  savos visuomen� s nariams kur tik nori apsigyventi, k�  tik nori gaminti, parduoti ir pirkti (net darbo 
j� g� ), o visa kita paliko moralei ir savieigai. Šalies ekonomika ne tik nepra�uvo, bet susireguliavo pati 
ir augo steb� tinais tempais vien privataus intereso stumiama. Tiesa, v� liau, nuo XIX a. vidurio, Vyriau-
sybei vis da�niau tekdavo �sikišti – vien ekonomini�  subjekt�  morale ir s� moningumu, pasirodo, pasi-
kliauti pavojinga. 
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Yra ma�iausiai 22 cheminiai elementai, be kuri�  organizmai negali augti ir daugintis arba bent jau norma-
liai funkcionuoti. Skiriami makroelementai (C, O, H, N, P, Ca, Mg, S, Cl), kuri�  organizmams reikia san-
tykinai daug, ir mikroelementai (Fe, Mn, Mo, Cu, Si, Na, I ir kt.), kuri�  reikia santykinai nedaug. 

Neorganines maisto med�iagas, arba biogenus, gamintojai ver� ia � organines med�iagas, kartu su-
kaupdami chemin�  energij� . Dal� ši�  med�iag�  jie patys v� l paver� ia � neorganines kv� puodami. Kita da-
lis med�iag�  ir juose sukaupta chemin�  energija atitenka vartotojams. Šie transformuoja maiste esan� ias 
med�iagas tokiu b� du, kad jos virsta savais audiniais ir l� stel� mis. Be to, vartotojai savo ruo�tu kv� puoja, 
toliau versdami organines med�iagas � neorganines, kol gal�  gale, mitybos „konvejerio“ gale, lieka tik 
biogenai, t. y. pradin� s med�iagos, kurias gamintojai v� l gali panaudoti biosintezei. Toks med�iag�  ciklo 
�sivaizdavimas yra ir paprastas, ir patogus, nors jis toli gra�u neatspindi tos med�iag�  virsm�  �vairov� s, 
kuri�  mes matome ekosistemose (4.3 pav.). 
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4.3 pav. supaprastintai parodyti tokie med�iag�  ciklai:  

A – anglies ciklas: 1 – asimiliacija, arba anabolizmas, vykdo visi autotrofai; 2 – disimiliacija, arba 
katabolizmas (kv� pavimas ir skaidymas), vykdo daugelis heterotrof� , arba vartotoj� , ir gamintoj� .  

B – deguonies ir vandenilio ciklas: 1 – kv� pavimas, vykdo visi aerobiniai organizmai; 2 – oksi-
genin�  (deguon� gaminanti) fotosintez� , vykdo augalai, dumbliai ir melsvabakter� s.  

C – azoto ciklas: 1 – asimiliacija, vykdo daugelis autotrof� ; anamoksin�  reakcija (NH4
+ + NO2

-), 
vykdo anamoksin� s bakterijos; denitrifikacija, vykdo denitrifikuojan� ios bakterijos; 2 – azoto mineraliza-
cija (organinis N 
  NH4

+), vykdo daugelis skaidytoj�  ir nitrifikuojan� ios bakterijos (NH4
+ 
  NO3

-); bio-
login�  (N2 
  NH4

+) ir atmosferin�  (N2 
  NO3
-) azoto fiksacija.  

D – sieros ciklas: 1 – asimiliacija, vykdo daugelis autotrof� ; 2 – mineralizacija, vykdo daugelis 
skaidytoj� . 

E – fosforo ciklas: 1 – asimiliacija, vykdo daugelis autotrof� ; 2 – mineralizacija, vykdo daugelis 
skaidytoj� . 

F – metal�  ciklai: 1 – asimiliacija, vykdo daugelis autotrof� ; 2 – mineralizacija, vykdo daugelis 
skaidytoj� . 

G – mikrobinis gele�ies ciklas: 1 – gele�ies redukavimas, vykdo gele�� redukuojan� ios bakterijos; 
2 – gele�ies oksidavimas, vykdo gele�� oksiduojan� ios bakterijos. 

H – mikrobinis mangano ciklas: 1 – mangano redukavimas, vykdo mangan�  redukuojan� ios bak-
terijos; 2 – mangano oksidavimas, vykdo mangan�  oksiduojan� ios bakterijos. 

I – mikrobinis sieros ciklas: 1 – sieros ir sulfat�  redukavimas, vykdo fotosintetinan� ios sierabak-
ter� s, sier�  redukuojan� ios ir sulfatus redukuojan� ios bakterijos; 2 – vandenilio sulfido oksidavimas, vyk-
do fotosintetinan� ios ir bespalv� s sierabakter� s. 

J – mikrobinis anglies ir vandenilio ciklas: 1 – anglies dioksido ir vandenilio asimiliacija, vykdo 
metan�  gaminan� ios bakterijos, fotosintetinan� ios sierabakter� s ir vandenil� oksiduojan� ios (oksidatoriai: 
O2, NO3

-, So , SO4
2-, Fe3+, Mn4+, CO2) bakterijos; 2 – anaerobinis skaidymas ir anaerobinis kv� pavimas, 

vykdo daugelis skaidytoj� , fotosintetinan� ios sierabakter� s, metan�  oksiduojan� ios bakterijos ir vandenil� 
oksiduojan� ios bakterijos. 

Med�iag�  ciklai n� ra u�dari (�r. 4.1 pav.): sausumoje med�iagos yra išplaunamos ar išpustomos, 
vandens ekosistemose jos palieka cikl�  ilgam u�sikonservuodamos dugno nuos� dose, kai kurie junginiai 
virsta dujomis ir tokiu pavidalu palieka vietines ekosistemas. Be to, med�iagas iš vien�  ekosistem�  � kitas 
perneša ir patys organizmai migruodami. Ta� iau med�iag�  yra ne tik prarandama, bet ir �gyjama. Dal� 
med�iag�  ekosistemos gauna su krituliais, dal� – d� l uolien�  d� l� jimo, dar kita dalis atkeliauja iš kaimy-
nini�  ekosistem� . Kiekvienoje ekosistemoje esama organizm� , geban� i�  fiksuoti molekulin� azot� , taip 
jie iš dalies kompensuoja neišvengiam�  šio elemento praradim�  d� l išplovimo, denitrifikacijos ar ana-
moksin� s reakcijos (�r. 4.3 pav., C).  

Ekosistemos koncepcijos autoriai nuolat pabr� �ia, kad gamtoje esama apytikrio balanso tarp me-
d�iag�  praradimo bei j�  �sigijimo. Nesant tokio balanso, gyvyb� s egzistavimas b� t�  problemiškas. Juos, 
reikia manyti, stebino dvi krintan� ios � akis aplinkyb� s: 

1. Dauguma pasaulio ekosistem� , kuri�  nepaliet�  niokojanti �mogaus ranka, grei� iausiai išsilaik�  
ma�ai pakitusios per pastar� j� geologin� laikotarp�, išskyrus tuos momentus, kai jas ištikdavo ka-
tastrofos (apled� jimai, ugnikalni�  išsiver�imai, kosmin� s kilm� s katastrofos ir pan.). Šis faktas 
byloja, kad vis�  š� laikotarp� buvo išlaikomas med�iag�  balansas. Juk netgi labai ma�as med�ia-
g�  praradimo perviršis, besit� siantis t� kstan� ius ir šimtus t� kstan� i�  met� , tur� jo dabartini�  
ekosistem�  vietoje palikti bevaises dykumas. Tiesa, šiuolaikinis mokslas kol kas nepaj� gus at-
sakyti � klausim� , kokiais mechanizmais šis balansas yra pasiekiamas. Jo egzistavimas stebina, 
juo labiau kad kai kurie reikšmingi med�iag�  cikl�  procesai, pavyzd�iui, med�iag�  patekimas 
su krituliais, n� ra veikiami gyvyb� s, taigi negali b� ti jos kontroliuojami. 
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2. Visos be išimties skaidant detrit�  susidariusios atliekos tinka gamintojams kaip maisto med�ia-
gos. Tai grei� iausiai reiškia, jog ciklai yra beatliekiai: n� ra organini�  med�iag� , kurioms skaidy-
ti skaidytojai netur� t�  atitinkam�  ferment� , ir n� ra toki�  galutini�  skaidymo produkt� , kurie 
netikt�  gamintojams kaip pradin� s med�iagos biosintezei. Ta� iau vis d� lto tam tikromis aplin-
kyb� mis atliekos, kaip �inia, susidaro. Turima omenyje ta dalis med�iag� , kuri palieka cikl�  ir 
ilgam u�sikonservuoja, kol virsta durp� mis ar kitu iškastiniu kuru. Ir nors taip kasmet praran-
dama palyginti nedidel�  vietin� s ekosistemos mastu med�iag�  dalis, pats faktas rodo, jog orga-
nini�  med�iag�  produkcija pasi�ymi tendencija ne�ymiai viršyti destrukcij� .  

Vietinio med�iag�  ciklo ypatumus ir j�  vis�  bendrus bruo�us galima nusakyti naudojantis tam tik-
rais rodikliais. Vienas iš j�  – med�iag�  atsinaujinimo greitis. Tai procentas med�iag� , kurios praranda-
mos ar �gyjamos per tam tikr�  laik� . Tarkim, tam tikroje ekosistemoje esama 500 kg azoto (N) amonio 
jon�  ir nitrat�  pavidalu, gamintojai per metus sunaudoja 100 kg N ir ma�daug tiek pat jo pasigamina da-
lyvaujant skaidytojams, azot�  fiksuojan� ioms bakterijoms ir nitrifikatoriams. Taigi med�iag�  atsinaujini-
mo greitis šiuo atveju yra 100/500, t. y. 0,2 (arba 20 %) per metus. Pravartus gali b� ti ir priešingas 
rodiklis – med�iag�  atsinaujinimo trukm 	 . Tai laikas, per kur� atsinaujina visos med�iagos, esan� ios tu-
rimame ekosistemos bloke. Šiuo atveju 500/100, t. y. 5 metai. Geochemikai š� rodikl� vadina med�iag�  
gyvavimo trukme (angl. residence time). 

Atsinaujina ne tik neorganini� , bet ir organini�  med�iag�  fondai. Pavyzd�iui, biomas� , arba gyv� j�  
organizm�  mas� , gali b� ti prarandama d� l iš� dimo ar neprievartinio �uvimo, o papildoma vykstant pro-
dukcijos procesams. Taigi biomas� s atsinaujinimo trukm�  gali b� ti apibr� �ta kaip santykis B/P, � ia B – 
biomas� , P – produkcija. Sausumos augal�  B/P svyruoja nuo 1 met�  (�olynai; angl. grasslands) iki 20 ir 
daugiau met�  (brandus miškas), o atviro vandenyno ir e�ero fitoplanktono jis gali b� ti lygus 0,02 met�  ir 
netgi dar ma�iau. Tai reiškia, jog u�tenka viso labo vien�  met� , kad sena augalin�  mas�  (seni gyvi audi-
niai) �olynuose b� t�  pakeista naujais audiniais, o fitoplanktonui tam tereikia ma�daug savait� s.  

Pravartu tur� ti ir rodikl�, nusakant� viso med�iag�  ciklo efektyvum� , jo u�darum� . Tai ta dalis me-
d�iag� , kuri lieka ekosistemoje at� mus med�iagas, prarastas per metin� cikl� . Tarkim, tam tikroje sausu-
mos ekosistemoje esama 500 kg N biogen�  forma; kasmet su paviršiniu nuot� kiu ir vykstant 
denitrifikacijai prarandama 10 kg N, nors ma�daug toks pat kiekis ir �gyjamas. Kadangi ciklui „apsisukti“ 
pakanka vien�  met� , gauname tok� jo efektyvum� : 

1 – 10/500, t. y. 98 %. 

Tai gana svarbus ekologui rodiklis, nes jis rodo ekosistemos izoliuotumo, jos savarankiškumo laipsn�.  

Anglies, vandenilio ir deguonies atomai sudaro apie 96 % augalo sauso svorio. Kiti atomai – tai 
azotas, fosforas, siera, kalis, kalcis ir daugelis kit�  element� . Nors ir skirtingais kiekiais, visi jie reikalin-
gi, kad augalas normaliai augt� . Pavyzd�iui, sausumos augal�  biomas� je C, N ir P esama ma�daug to-
kiomis proporcijomis: 200 : 13 : 1, g� l�  vanden�  dumbliuose – 125 : 19 : 1, vandenyno fitoplanktone – 
106 : 16 : 1. Tod� l pritr� kus bent vieno iš b� tin�  element�  augalas ar kitas gamintojas sustoja augti. Š� 
fakt�  aptiko J. Libichas dar 1840 metais, šiandien kartais jis vadinamas minimumo d	 sniu. Pavyzd�iui, 
gerai �inoma, kad gamintoj�  augim�  ir dauginim� si daugelyje e�er�  riboja fosforo tr� kumas. Prid� jus šio 
elemento, gamintojai (dumbliai ir melsvabakter� s) pradeda intensyviai daugintis, o kito elemento, tarkim, 
azoto, prid� jimas tokio efekto nesukelia. Tai nereiškia, kad limituojan� iu veiksniu negali tapti kitomis s� -
lygomis azotas ar kiti biogenai: jei, tarkim, � e�ero ekosistem�  pateko didelis fosforo kiekis, gamintojai 
augs ir dauginsis tol, kol pritr� ks kito elemento, tarkim, azoto. Taigi bet kurio elemento ciklas negali 
normaliai vykti, jei d� l koki�  nors prie�as� i�  sustoja kito b� tino elemento ciklas. Kitaip tariant, � ia galioja 
d� snis „Arba visi, arba n�  vienas“: dviej�  dešim� i�  ar netgi daugiau b� tin�  gyvybei chemini�  element�  
ciklai turi „suktis“ arba visi kartu, arba „nesisuks“ n�  vienas iš j� . Tokia yra šiuolaikin�  minimumo d� snio 
traktuot� . J�  pravartu �sis� moninti visiems, kurie vis dar link�  galvoti, kad gyvyb� s reiškinius galima pa-
�inti tik juos izoliavus vien�  nuo kito, gamt�  tiriant dalimis, tarsi jos b� t�  nesusietos jokiais ryšiais.  
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Šiuo metu priimta galvoti, kad sausumoje ekosistem�  pirmin�  produkcij�  riboja vis�  pirma CO2, N 
ir P kiekis, atvirame vandenyne – N, Fe ir P, o g� luose vandenyse – P ir N, ta� iau tai gana paviršutiniški 
apibendrinimai, neatspindintys visos realiai egzistuojan� i�  aplinkybi�  gausos. Tarkim, N limituoja pirmi-
n�  produkcij�  ma�daug pus� je viso atviro vandenyno ploto, Fe – beveik tre� dalyje ploto, o likusioje daly-
je pagrindinis ribojantis veiksnys yra P. 
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Visiems be išimties organizmams reikia energijos ir med�iag� . Vieniems iš j�  (augalams, dumbliams, kai 
kurioms bakterijoms) savo audini�  produkcijai pakanka neorganini�  med�iag�  ir šviesos kaip energijos 
šaltinio, kitiems (vartotojams) maistas – tai organin� s med�iagos ir jose sukaupta chemin�  energija, o dar 
kit�  (chemoautotrof� ) poreikius energijai ir med�iagoms gali visiškai patenkinti neorganin� s med�iagos. 
Metabolizmas (med�iag�  apykaita) – tai veikla, kurioje esama ir anabolizmo, ir katabolizmo. Anaboliz-
mas susietas su k� no med�iag�  gamyba, organini�  med�iag�  sinteze, o katabolizmas – su j�  skaidymu. 
Pagal anabolizmo, arba asimiliacijos, pob� d� organizmai skirstomi � tokias grupes: fotoautotrofai, chemo-
autotrofai ir vartotojai (4.2 lentel� ). Egzistuoja, tiesa, ir tarpini�  gyvyb� s form� , t. y. organizmai, kuri�  
mitybos poreikiai yra tokie neapibr� �ti ar kintantys, kad netelpa � kuri�  nors vien�  iš ši�  trij �  „lentyn� “. 
Taigi šis skirstymas jokiu b� du n� ra išsamus.  

Taigi energijos šaltiniai iš esm� s yra tik du: šviesa ir redukuotos ar nevisiškai oksiduotos med�ia-
gos. Organin� s med�iagos priskirtinos daugiau redukuotoms nei oksiduotoms med�iagoms, tod� l puikiai 
tinka kaip energijos šaltinis, kaip „kuras“ ir kaip „statybin� s med�iagos“ organizmams, kuriuos mes vadi-
name vartotojais. Kai šios med�iagos yra gyvos, mes kalbame apie gyv� d�ius, kai negyvos – apie skaidy-
tojus. Šviesa gali b� ti ir yra puikus energijos šaltinis, ta� iau fotoautotrofams, kaip ir kitiems 
organizmams, dar reikia ir „statybini�  med�iag� “.  

Metabolizmas – tai, nuodugniau �i� rint, redokso reakcijos, elektron�  permetimai nuo vien�  atom�  
kitiems. Katabolizmo, arba kv� pavimo, metu elektronai palieka organin�  med�iag�  ir keliauja link galu-
tinio elektron�  akceptoriaus, tarkim, deguonies, taip atpalaiduodami chemin�  energij� , kuri reikalinga gy-
vybingumui palaikyti, o fotosintez� s ar chemosintez� s metu elektronai iš vienos neorganin� s med�iagos 
pereina � kit� , paprastai – � anglies dioksid� , taip šis yra redukuojamas iki angliavandeni�  (�r. 4.2 lentel�  
ir 4.4 pav.). Elektronai tiems patiems tikslams reikalingi ir vartotojams, tik pastarieji j�  gauna iš maisto, 
organini�  med�iag� .  
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Vieni organizmai organines med�iagas tik vartoja, kiti, gamintojai, jas ir vartoja, ir gamina. Kitaip 
tariant, organines med�iagas geba skaidyti visi: ir gamintojai, ir vartotojai, nes visi jie priversti kv� puoti, 
kad palaikyt�  gyvybingum� , ta� iau jas sintetinti iš neorganini�  geba tik gamintojai. Ta� iau reik� t�  skirti 
gamintojus nuo autotrof�  (paraid�iui – savarankiškai mintan� i� , apsieinan� i�  be kit�  pagalbos), nes tai ne 
visai tapa� ios s� vokos. Šiuo metu yra priimta autotrofo s� vokai priskirti kiek siauresn�  reikšm� , nei buvo 
�prasta anks� iau, kai gamintojas buvo autotrofo sinonimas. Šis �odis dabar da�niausiai �ymi organizmo 
nepriklausomyb�  nuo organin� s anglies. Tokiu atveju visi, kuriems anglies šaltinis yra organin�  med�ia-
ga, vadinami heterotrofais (4.2 lentel� ). Bet autotrofo s� voka gali b� ti taikoma ir nepriklausymui nuo kit�  
element�  pa�ym� ti. Pavyzd�iui, organizmai, gebantys fiksuoti azot� , yra autotrofai azoto at�vilgiu, nes jie 
j�, tiksliau – amon�, „pasigamina patys“ iš molekulinio azoto. Dar kiti organizmai gali b� ti autotrofai tam 
tikros amino r� gšties ar vitamino at�vilgiu ir panašiai, nes jie šias med�iagas sintetina patys. Bet tikrai 
reik� t�  vengti ši�  s� vok�  taikyti absoliu� ia prasme, t. y. kalb� ti apie organizmus, kurie yra nepriklausomi 
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nuo kit�  visomis prasm� mis, nes jie, es� , „visk�  pasigamina patys, be kit�  pagalbos“. Toki�  organizm�  
�em � je nesama. Netgi molekulin� azot�  ar anglies dioksid�  juk ka�kas turi nuolat produkuoti, jau nekal-
bant apie kitus b� tinus elementus, kad ekosistema funkcionuot�  normaliai. Nedaug nusi�engt�  tiesai tas, 
kuris pasakyt� : fotosintez� s reakcijoje dalyvauja ne tik anglies dioksidas, vanduo, šviesa ir chlorofilas, 
kaip teigia tradiciniai vadov� liai, ilgalaikiam fotosintez� s vyksmui ne ma�iau reikalingi ir � ia pat šalia 
augal�  gyvenantys skaidytojai. Ir tikrai, jei prie�astis yra s� lyga, be kurios negali realizuotis �vykis, kur� 
�prasta vadinti padariniu (šiuo konkre� iu atveju – tai fotosintez� ), tai turime pripa�inti, kad pernykšt�  ar 
u�pernykšt�  skaidytoj�  veikla gali b� ti laikoma šiandienin� s fotosintez� s prie�astimi. B� tent tokiems api-
bendrinimams pareng�  dirv�  broli�  Odum�  ir j�  bendramin� i�  samprata apie ekosistemoje vykstan� ius 
energijos ir med�iag�  virsmus. Sunku surasti fakt� , kurie gal� t�  paneigti šias j�  išvadas. 

Organizmai skiriasi ne tik pagal tai, kok� maist�  vartoja, bet ir kaip t�  maist�  „virškina“, tiksliau – 
kaip jie kv� puoja, kaip skaido sukauptas organines med�iagas ir išgauna taip reikaling�  gyvybingumui 
palaikyti energij�  (4.3 lentel� ). Per biosintez�  anglies dioksidas redukuojamas iki angliavandeni� , o per 
katabolizm�  vyksta atvirkš� ias procesas: organin� s med�iagos yra oksiduojamos, taigi šiam procesui vyk-
ti išorini�  energijos šaltini�  nereikia, jis vyksta savaime, „deginant kur� “. Elektron�  šaltinis � ia irgi vienas 
– organin�  med�iaga. Taigi kv� pavimo b� dai gali skirtis tik pagal tai, kas yra oksidatorius, arba elektron�  
akceptorius.  

Gamintoj�  atveju paprastai elektronus priima ta med�iaga, kuri susidar�  kaip atlieka fotosintez� s ar 
chemosintez� s metu, kai elektronai buvo atimti iš j�  šaltinio, arba donoro. Donoras gali b� ti vanduo, van-
denilio sulfidas, dvivalent�  gele�is ar kitos med�iagos (4.2 lentel� ). At� mus elektronus šios med�iagos 
oksidavosi, taigi pasigamino potencial� s elektron�  akceptoriai: vienu atveju – deguonis, kitu – siera ar 
sulfatai, dar kitu – trivalent�  gele�is ar pan. Nat� ralu, kad b� tent šios „atliekos“ ir yra panaudojamos kv� -
puojant. Juk reikiam�  ferment�  gamintojai jau turi, jie dalyvauja ir sintez� s procesuose. Taigi galima lai-
kyti, kad fotoautotrof�  ir chemoautotrof�  organizmuose vyksta ma�ieji med�iag�  ciklai: neorganin� s 
med�iagos virsta � organines ir tuo pat metu vyksta atvirkštin� s reakcijos, produkuojan� ios biogenus. O 
auga šie organizmai tik tod� l, kad ma�ieji ciklai n� ra subalansuoti, jie produkuoja organin� s med�iagos 
pertekli� , kuris lieka nesuskaidytas. Svarbu suprasti ir kitk� : gamintoj�  kv� pavimas principiniu po�i� riu 
nedaug kuo skiriasi nuo skaidytoj�  kv� pavimo, kur� ekologai vadina tiesiog skaidymu. Ir vienu, ir kitu at-
veju chemin� s reakcijos yra beveik identiškos, ypa�  jei mes lyginame, tarkim, aerobinio ciklo dalyvius 
tarpusavyje. Augalai, dumbliai ir melsvabakter� s kv� puoja biocheminiu po�i� riu taip pat, kaip ir juos vi-
sur lydintys aerobiniai skaidytojai bei aerobiniai gyv� d�iai. Fotosintetinan� ios anaerobin� s sierabakter� s 
kv� puoja taip pat, kaip ir j�  partner� s, t. y. sier�  ir sulfatus redukuojan� ios bakterijos, gele�� oksiduojan-
tys chemoautotrofai – taip pat, kaip gele�� redukuojantys skaidytojai ir t. t. (�r. 4.3 pav.).  
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Organizmuose vykstan� iuose cheminiuose bei energijos virsmuose esmin� vaidmen� atlieka elektronai. 
Procesas, kai atomai, molekul� s arba jonai atiduoda elektronus, vadinamas oksidacija. Ir atvirkš� iai, kai 
atomai, molekul� s arba jonai prijungia elektronus, šios med�iagos yra redukuojamos. Redukcijos ir ok-
sidacijos procesai vyksta kartu: viena med�iaga elektronus atiduoda, kita tok� pat� j�  kiek� prijungia. 
Tod� l sakoma: redukuojan� ioji med�iaga (reduktorius) tokios reakcijos metu yra oksiduojama, o ok-
siduojan� ioji med�iaga (oksidatorius) – redukuojama. Kaip min� ta, tokios reakcijos vadinamos redok-
so reakcijomis. 

Pavyzd�iui, vykstant fotosintezei ir veikiant šviesai, elektronai yra tiesiog išpl� šiami iš vandens 
molekul� s, su�adinami ir pernešami iš �emesnio energinio lygmens � aukštesn�j�. Jie prijungiami prie 
anglies dioksido, tad šis redukuojamas iki angliavandeni�  (CH2O). Taip šviesos energija virsta chemi-
ne. Paskui, augalui kv� puojant, elektronai kartu su vandeniliu palieka organin�  med�iag�  ir prisijungia 
prie oksidatoriaus molekul� s, prarasdami energij� . Tiksliau tariant, chemin�  energija kv� puojant virsta 
šilumine (4.4 pav.). 
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Vanduo nereaguoja su anglies dioksidu savaime, angliavandeniams susidaryti reikia energijos iš 
šalies (šiuo atveju – šviesos). Tai endotermin� , arba reikalaujanti energijos s� naud� , reakcija; o anglia-
vandeni�  reakcija su deguonimi yra egzotermin� , jai vykstant chemin�  energija yra atpalaiduojama, ji 
gali b� ti panaudota darbui, kol gal�  gale palieka organizm�  šilumos pavidalu. Taigi galima sakyti, kad 
pastaroji reakcija yra savaimin� . Ta� iau tai ne visai tikslu šiuo ir daugeliu analogišk�  atvej� : kad an-
gliavandeniai b� t�  oksiduoti esant �prastam sl� giui ir temperat� rai, reikia tam tikro energijos kiekio, 
vadinamo aktyvacijos energija. Toki�  energij�  buityje angliavandeniams, pavyzd�iui, malkoms, sutei-
kia degtukas, o organizme – fermentai. Teisingiau, jie suma�ina reakcijai vykti reikaling�  aktyvacijos 
energij� , tod� l ji vyksta ir �prastomis sl� gio bei temperat� ros s� lygomis. Ar visos „savaime“ vykstan-
� ios �em� s s� lygomis reakcijos yra tapusios organizm�  metabolizmo dalimi? Specialistai link�  galvoti, 
kad taip, bent jau dauguma. Kai kuri�  med�iag�  kiekis yra toks ma�as, kad neatsirado n�  vienos gyvy-
b� s formos, kuri specializuot� si jas panaudoti. Esama ir reakcij� , kurios vyksta pernelyg intensyviai, 
kad b� t�  suvaldytos. Pavyzdys gali b� ti gele�ies oksid�  reagavimas su vandenilio sulfidu j� r�  dugno 
nuos� dose. Abiej�  med�iag�  kiekis, atrodyt� , tikrai yra pakankamas, kad išmaitint�  gausias chemoau-
totrof�  populiacijas, ta� iau taip neatsitiko. Joks organizmas po šiai dienai n� ra apsir� pin� s fermentu, 
geban� iu sul� tinti ir taip valdyti ši�  reakcij� . Kitas kraštutinumas – nepaprastai didel�  aktyvacijos ener-
gija, b� dinga lignino, pagrindinio medienos komponento, molekul� s suskaldymui. Su šia u�duotimi su-
sidoroja (tiesa, sunkiai) tik nedaugelis aerob� , daugiausia grybai. 
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Fotoautotrofai kaip elektron�  šaltin� naudoja arba vanden� (augalai, dumbliai, melsvabakter� s), 
arba vandenilio sulfid�  ir vandenil� (�aliosios ir purpurin� s sierabakter� s). Chemoautotrofai, arba che-
molitoautotrofai, tam tikslui naudoja vandenilio sulfid �  ir vandenil� (bespalv� s sierabakter� s, vandenil� 
oksiduojan� ios bakterijos), taip pat metan� , amonio, gele�ies (II), mangano (II) jonus ir kai kuriuos ki-
tus katijonus (�r. 4.3 pav. ir 4.2 lentel� ). Visi vartotojai jiems b� tinus elektronus paima iš organin� s 
med�iagos, maisto. Visos šios med�iagos – tarsi kuras: jas galima oksiduoti ir kartu apsir� pinti arba 
elektronais (fotoautotrofai), arba ir elektronais, ir energija (chemoautotrofai, vartotojai). Ta� iau kuras 
kurui nelygu. Geriausio kuro r� šys – tai organin�  med�iaga, vandenilis ir metanas. Juos oksiduojant ga-
lima gauti did�iausi�  kiek� energijos. Blogiausias kuras – tai manganas, molekulinis azotas ir, supran-
tama, vanduo. Ta� iau kuro blogum�  ar gerum�  lemia ir turimas oksidatorius. Pats geriausias 
oksidatorius iš ekologui r� pim�  med�iag�  yra molekulinis deguonis. Jis lengviausiai atima elektronus 
iš kuro, jam dalyvaujant gaunama did�iausia energijos išeiga. Patys blogiausi oksidatoriai iš ekologui 
r� pim�  – tai anglies dioksidas ir organin�  med�iaga. Taigi belieka tik steb� tis, kaip iš pirmo �vilgsnio 
keistai elgiasi klestintys šiais laikais fotoautotrofai: jie paima vien�  iš blogiausi�  kuro r� ši� , vanden�, ir 
j� oksiduoja ne ma�iau blogesniu oksidatoriumi – anglies dioksidu. Ši reakcija yra endotermin	 , taigi 
gali vykti tik esant išoriniam energijos šaltiniui. Jos egzistavimas paaiškinamas tik tuo, jog oksigeninei 
fotosintezei b� tin�  energij�  organizmai praktiškai neribotais kiekiais gauna iš Saul� s. Fotosintetinan-
� ios sierabakter� s vykdo „lengvesn� “ reakcij� , nes vandenilio sulfidas ir ypa�  vandenilis yra geresnis 
kuras nei vanduo, nors jos ir naudoja t�  pat� oksidatori�  – anglies dioksid� . Ir gyvena šios bakterijos ne 
paviršiniuose vandens sluoksniuose, kur gausu šviesos, o giliau, kur vyrauja prieblanda. Šios šviesos 
joms, matyt, pakanka termodinaminio pob� d�io sunkumams �veikti, nes jie šiuo atveju nedideli. Dar ki-
taip savo metabolizm�  yra sutvark�  chemolitoautotrofai: jie yra pa�aboj�  egzotermines reakcijas, ku-
rioms vykstant energija yra atpalaiduojama. Tad elektron�  donorai joms yra kartu ir energijos šaltiniai, 
reikalingi iš neorganini�  komponent�  sintetinti organinius.  

Kai kuri�  dalyvaujan� i�  biologiniuose cikluose med�iag�  geb� jimas atiduoti ar priimti elektro-
nus parodytas 4.5 paveiksle. Tai supaprastinta schema, joje specialistas pasigest�  kai kuri�  daugiau ar 
ma�iau reikšming�  reagent�  ar net ��velgt�  netikslum� . Ta� iau, autoriaus supratimu, ji visai tinkama 
m� s�  tikslams.  
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Med�iag�  ciklas miške, panašu, realizuojamas gana paprastai, jei nuodugniau nenagrin� tume. Augalai, 
naudodami neorganines med�iagas ir veikiami šviesos, augina biomas� , kurios dalis atitenka gyv� d�iams, 
o kita dalis nuokrit �  pavidalu tampa skaidytoj�  grobiu. Šie nuokritas skaido atpalaiduodami neorganines 
med�iagas, kurias susiurbia šakniaplaukiai, ir v� l viskas prasideda iš prad�i� . Toki�  organini�  atliek� , ku-
rias skaidytojai, esant tinkamoms s� lygoms, nepaj� gt�  suskaidyti, gamtoje n� ra. Kiekvienai organinei 
med�iagai, virtusiai atlieka, detritu, esama atitinkamo j�  suskaldan� io fermento. Teisingas ir priešingas 
teiginys: skaidytojai „nekolekcionuoja“ ferment� , tinkam�  med�iagoms, kuri�  gamtoje iš viso n� ra, skaidyti. 

Taigi miško med�iag�  ciklui vykti tarsi n� ra joki�  kli �� i� , ir jis tur� t�  b� ti vos ne u�daras, neturin-
tis atliek�  ir nuostoli�  – taip bent jau galima manyti iš prad�i� . Ta� iau vis d� lto toks vaizdas pernelyg su-
paprastina reali�  situacij� . Pavyzd�iui, anglies atomai vietiniame cikle keliauja anaiptol ne u�darais ratais: 
kaip galutin� produkt�  skaidytojai atpalaiduoja dujas, anglies dioksid� , o did�ioji j �  dalis palieka dirv�  ir 
išlekia � or� . Tolesn� j�  keli�  koreguoja oro masi�  jud� jimas. Tad suprantama, kad anglies atomas da�-
niausiai dalyvauja vietiniame cikle viso labo vien�  vienintel� kart� . Tiesa, nukeliav� s vien�  ar kit�  atstu-
m� , jis v� l gali dalyvauti fotosintez� s reakcijoje, bet tai jau kita lokali ekosistema, kitas ciklas. Visai 
kitoks likimas ištinka, tarkim, „statistin�“ fosforo ar natrio atom� . Jie gali dalyvauti vietiniame cikle po 10 
ir daugiau kart� , ir tik paskui palieka ši�  ekosistem� , da�niausiai – su paviršiniu ir po�eminiu nuot� kiu. 

Miške per metus gamintojai pagamina did�iul� kiek� organin� s med�iagos, ta� iau tik ma�daug 5–
10 % jos suvartoja gyv� d�iai, likusioji nuokrit�  pavidalu atitenka skaidytojams. Jei visas šis med�iag�  
kiekis yra suskaidomas ir dauguma j�  v� l, jau biogen�  pavidalu, sugr��ta u� met�  ar kit�  atgal � cikl�  (d� l 
to kyla ma�ai abejoni� ), tai byloja apie nepaprastai didel� dirvos organizm�  vaidmen� miškuose. Dar di-
desn�  nuostab�  tur� t�  kelti tas faktas, kad organini�  atliek�  skaidymo greitis yra ma�daug toks, kaip ir 
organin� s med�iagos gamybos greitis. Vidutinio klimato juostoje stambus medis virsta puvenomis ir bio-
genais ma�daug per 40–100 met� , t. y. per laikotarp�, prilygstant� jo am�iui, o nukrit� s lapas skaidomas 
ma�daug vienus metus. Dr� gnuosiuose atogr� � �  miškuose lapas suskaidomas per 2–6 m� nesius, nes ši-
luma ir dr� gm�  skatina skaidytoj�  veikl� . Spygliai skaidomi kur kas l�� iau, bent 4–5 metus, ta� iau jie ir 
kabo ant med�io ma�daug tok� pat laik� . Visa tai lyg ir duoda teis�  mums padaryti išvad� , jog organini�  
med�iag�  atsargos dirvoje netur� t�  did� ti iš met�  � metus. Ta� iau taip n� ra: ekologai mano, kad vis d� lto 
šiokio tokio disbalanso esama, ir humusas, arba puvenos, miškuose kaupiasi, nors ir labai l� tai. 
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Dirvo�emio  paviršius miške yra nuolat maitinamas augalin� mis nuokritomis: negyvais lapais ir 
spygliais, nul� �usiomis šakel� mis ir šakomis, �iev� s atplaišomis ir nuvirtusiais kamienais. Nuokritomis 
vadinamos ir gyv� n�  veiklos atliekos: ekskrementai ir maita. Dirvos gilumoje taip pat atsiranda atliek�  – 
tai šakn�  išskyros, negyvos šaknys, dirvos gyv� n�  išskyros ir maita. Visos susikaupusios dirvos paviršiu-
je augalin� s nuokritos vadinamos paklote. Ji kartu su giliau dirvoje besikaupian� iu detritu yra pagrindinis 
dirvos organizm�  maisto šaltinis. Vidutinio klimato zonoje vien lap�  ir spygli�  pavidalu miško paklot�  
pasipildo vidutiniškai 3 t ha-1. Atogr� � �  regionui b� dingas bent kelis kartus didesnis augalini�  nuokrit�  kiekis.  

Negyvuose lapuose ir spygliuose esama angliavandeni�  (daugiausia celiulioz� s ir hemiceliulioz� s), 
lignino, lipid� , vaško, tanin�  bei daugyb� s kit�  med�iag� . Mineralini�  komponent�  kiekis siekia 10 %, 
tarp kuri�  vyrauja kalcis, bet esama ir kalio, ir kit�  gyvybei b� tin�  element� . Grei� iausiai yra suskaidomi 
ma�esn� s molekulin� s mas� s organiniai junginiai. Ilgiausiai nuokritose išsilaiko organiniai polimerai: ce-
liulioz�  ir ligninas. Celiulioz�  – tai labiausiai paplit� s organinis polimeras, kurio gausu bet kokioje fito-
mas� je (augal�  audiniuose). J�  geba skaidyti nedaugelis skaidytoj� , iš kuri�  verta pamin� ti grybus 
Aspergillus, Fusarium ir bakterijas Cytophaga, Vibrio, Cellulomonus, Streptomyces, Clostridium. Ligni-
nas – dar vienas nepaprastai sunkiai skaidomas polimeras, pagrindinis medienos komponentas. Jo biosin-
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tez�  vyksta ne�prastai, atsitiktiniu b� du persigrupuojant monomerams. Tod� l kiekviena šio polimero mo-
lekul�  yra tam tikru laipsniu unikali. D� l šios prie�asties jos skaidymas ir yra toks sunkus, jai �veikti rei-
kalingi specifiniai fermentai, kuri�  turi pap� dgrybiai ir galb� t kai kurios bakterijos. Nesant organizm� , 
galin� i�  skaidyti šias med�iagas, ilgainiui visa anglis išeit�  iš ciklo ir milijonams met�  u�sikonservuot�  
augaliniame detrite, nes nesant ferment�  oksidavimasis vykt�  neišmatuojamai l� tai. 
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Nuodugniai išnagrin� kime, kaip vyksta augalini�  nuokrit�  skaidymas, tarkim, lapuo� i�  miške. Kai 
kurios ma�o molekulinio svorio med�iagos iš tik k�  nukritusio lapo pirmiausia yra tiesiog išplaunamos 
lietaus. Tuoj pat lap�  apipuola uol� s vartotojai: bakterijos, verpet� s, pirmuonys, grybai. Pastarieji netru-
kus lap�  ar spygl� apraizgo savo hifais iš vis�  pusi� . Per kelias dienas yra suskaidomi iki biogen�  cukr� s, 
krakmolas, hemiceliulioz� , baltymai, kol gal�  gale lieka tik sunkiai skaidomos med�iagos – pektinas, ce-
liulioz�  ir ligninas. Celiulioz� s yra daugiausia, ji sudaro augalini�  l� steli�  pagrindin�  dal�, ta� iau „prieiti“ 
prie jos celiuliolitini�  (celiulioz�  skaldan� i� ) ferment�  turintiems organizmams paprastai trukdo tarpl� ste-
lin� s audinius sutvirtinan� ios med�iagos – pektinas arba ligninas. Pektino skaidymas yra gerai �inomas 
procesas ir lin�  perdirb� jams: linai mirkomi tam, kad atsipalaiduot�  nuo šio polimero jam hidrolizuojan-
tis. Panašus procesas vyksta ir paklot� je. Jo dalyviai – tai bakterijos ir grybai, pavyzd�iui, Bacillus, Clost-
ridium, Aspergillus, Penicillium. Šie organizmai atveria vien�  iš did�iausi�  ir svarbiausi�  pasaulyje – 
celiulioz� s „rink� “. Pirmosios � ši�  „rink� “ pl � steli siaurai specializuotos celiuliolitin� s bakterijos Cytop-
haga ir Cellvibrio. 

Ta� iau skaidymo procesas neb� t�  toks spartus, jei jame nedalyvaut�  lap�  smulkintojai, vis�  pirma, 
sliekai ir oribatidin� s erk� s (4.6–4.8 pav.). J�  �arnyne pilna mikroorganizm� , skaidan� i�  celiulioz� . 
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Oribatidini�  erki�  dirvoje yra tikra gausyb� , šimtai t� kstan� i�  grame dirvos, o kartais ir daugiau. 
Šie mikroskopiniai voragyviai burnos aparatu pa�eid�ia parenchim�  tarp lapo gysleli� , smulkina lapo 
plaukelius ir epiderm�. Panaš�  vaidmen� paklot� je atlieka ir kai kurios pod� ros, taip pat dviporiakojai 
šimtakojai, sliekai, v� dar� liai, skruzd� l� s, dvisparni�  lervut� s, šliu�ai, sraig� s ir kai kurie kiti organizmai 
(4.7 ir 4.9 pav.). Ypa�  gerai �inomas yra sliek�  vaidmuo. Ten, kur dirvoje gausu organin� s med�iagos, j�  
gali b� ti šimtais t� kstan� i�  1 ha. Vienas sliekas per savo virškinam� j� trakt�  per metus pervaro ma�daug 
400 g augalini�  atliek�  kartu su �eme. Vien tik j�  ekskrement�  kiekis gali siekti 25 t ha-1 per metus. Šie 
ekskrementai – ideali terp�  ir puikus maistas mikroorganizmams, kurie gamina humus� , arba puvenas. 
Be to, sliekai palieka paskui save urvelius, jie aeruoja, purena dirv�  ir pagerina augal�  šakn�  ir aerobini�  
dirvos organizm�  apr� pinim�  deguonimi. 
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Ta� iau klaida b� t�  manyti, kad sliekai ir kiti lapo smulkintojai pirmieji pradeda skaidymo darb�  – 
jie da�niausiai atiduoda pirmenyb�  bakterijoms, grybams ir protistams, taigi labiau m� gsta jau pa�eistus, 
prad� jusius p� ti lapus, o ne švie�iai nukritusius. Aišku, su lapo dalimis jie praryja ir suvirškina ir pirmi-
nius jo vartotojus. Taigi net ir sliekas n� ra taikus, n� ra vien skaidytojas, jis, pasirodo, neatsisako ir gyvo 
grobio. Panaš�  „kaltinim� “ galima iškelti visiems išvardytiems smulkintojams. 
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Humusas – tai sunkiai klasifikuojama chemini�  med�iag�  �vairov� . Šios med�iagos yra atsiradusios 
kaip tam tikr�  skaidytoj�  ir jais mintan� i� j�  veiklos atliekos, ta� iau, antra vertus, kaip organin� s atliekos, 
yra kit�  skaidytoj� , dalies bakterij�  ir gryb�  maistas. Cheminiu aspektu humusas – vis�  pirma humuso 
r� gštys. Tai organiniai polimerai, kuri�  netgi monomerai yra sud� tingi junginiai, sudaryti iš aromatini�  
�ied� , labai �vairiais b� dais sujungt�  per deguonies ir azoto atomus. D� l tokios gana sud� tingos sandaros 
bei r� gš� ios terp� s, kuri�  sukuria organin� s r� gštys ir skaidymo metu išsiskiriantis anglies dioksidas, hu-
musas skaidomas gana l� tai. Tod� l jo kiekis dirvose paprastai auga iš met�  � metus. Per t� kstant� met�  
humuso sluoksnis vidutinio klimato miške gali pastor� ti nuo milimetro dali�  iki keli�  centimetr� , priklau-
somai nuo dr� gm� s re�imo, augalin� s dangos pob� d�io (vyrauja spygliuo� iai ar lapuo� iai), temperat� ros, 
pH ir kai kuri�  kit�  veiksni� . 
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Humusu augalai tiesiogiai nesimaitina, nors jis ir yra biogen�  šaltinis, savotiškas j�  depozitorius. 
Ta� iau humusas svarbus ir dar vienu po�i� riu. Humuso dalel� s, kaip ir molio dalel� s, paprastai turi nei-
giam� j� kr� v�. Tod� l jos gali pritraukti teigiam� j� kr� v� turin� ias med�iagas, katijonus, esan� ius dirvos 
tirpale (4.10 pav.). Tod� l katijonai paprastai yra daug sunkiau išplaunami lietaus nei anijonai (pavyzd�iui, 
nitratai ir sulfatai), o augalai juos gali lengvai nuo humuso daleli�  paimti. Kuo katijonas ma�esnis ir kuo 
jo kr� vis didesnis, tuo jis yra stipriau pritraukiamas humuso ir molio daleli� . Pritraukimo j� ga ma�� ja to-
kia seka: Al3+ > H+ > Ca2+ > Mg2+ > K+ = NH4

+ > Na+. Taigi geocheminiu po�i� riu judr� s yra ne tik nitra-
tai ir sulfatai, bet ir natris, o sunkiausiai iš dirvos yra išplaunami aliuminio ir vandenilio jonai. Ši seka taip 
pat rodo, kad vandenilio jonai, esant dideliam j�  kiekiui, gali lengvai atimti iš humuso daleli�  natr�, kal�, 
amon�, magn� ir netgi 
kalc�. Per� j�  � dirvos tir-
pal� , pastarieji v� l tampa 
judr� s, taigi gali b� ti 
lengvai išplauti ir patekti 
� gruntinius ar pavirši-
nius vandenis. Kai taip 
atsitinka, tarkim, r� gš-
� iajam lietui u�� jus, 
dirva gali lengvai pa-
r� gšt� ti, o biogen�  kie-
kis dirvoje – gerokai 
suma�� ti. Tokiu atveju 
padid� ja aliuminio jon�  
koncentracija, o šie pa-
si�ymi toksišku poveikiu 
augalams. Šie jonai pa-
�eid�ia vis �  pirma šak-
nis, tod� l dar labiau 
suma�� ja galimyb� s pa-
sisavinti maisto med�ia-
gas. 
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Iki šiol pateikta informacija daugiau tinka lapuo� i�  ir mišriesiems miškams, o spygliuo� i�  miškuo-
se med�iag�  ciklas turi savo ypatum� . Skirtingai nuo �oli�  ar lapuo� i�  med�i�  lap� , spygliai skaidomi 
daug l�� iau, nes j�  chemin�  sud� tis yra kitokia (juose daugiau sunkiai skaidom�  med�iag� , ma�iau azoto, 
visa tai l� tina skaidym� ). Tokiuose miškuose dirva paprastai r� gšti, tod� l joje negausu bakterij� , sliek� , 
nedaug yra ir pirmuoni�  bei šimtakoj� . Tokia aplinka tinka tik nedaugeliui bestuburi� , taip pat kai ku-
riems grybams, ir j�  hifai taip tankiai apraizgo negyvus lapus, kad suformuoja dirvos paviršiuje tarsi plu-
t� , sudaryt�  iš sulipusi�  kasmetini�  pusiau suskaidytos paklot� s plokš� i� . Tai vadinamasis grubusis 
humusas (angl. mor humus), sudarytas beveik vien tik iš negyvos organin� s med�iagos ir j�  skaidan� i�  
gryb�  hif� . Molio ir humuso kompleks�  � ia beveik nesusidaro, tad išsiplauna daug jon� . Kadangi n� ra 
kam permaišyti viršutini�  dirvos sluoksni� , riba tarp organinio horizonto ir po juo esan� io mineralinio 
sluoksnio tokiuose miškuose yra labai ryški. D� l menkos skaidytoj�  gausos, ne k�  didesn� s j�  �vairov� s ir 
d� l par� gšt� jusios terp� s spygliuo� i�  med�i�  liekanos skaidomos l� tai, tad humusas kaupiasi iš met�  � 
metus. �od�iu, spygliuo� i�  miškuose, ypa�  vienar� šiuose egli� , puš�  ar kit�  spygliuo� i�  sodiniuose, me-
d�iag�  ciklai n� ra tokie efektyv� s ir spart� s kaip lapuo� i�  ir mišriuosiuose miškuose. Tikriausiai b� tent 
tod� l pirmin�  produkcija taigoje yra ma�daug du kartus ma�esn�  nei vidutinio klimato miškuose. Kai ku-
rie ekologai mano, kad gal kaip tik tod� l �iediniai augalai ka�kada, dar kreidos periode, išst� m�  visus 
spygliuo� ius ir daugel� kit�  plikas� kli �  iš atogr� � �  zonos, o v� liau gerokai suma�ino j�  �vairov�  paatogr� -
�i �  ir vidutinio klimato zonose. 

Dar kitokia situacija susidaro u�pelk� jusiose dirvose: d� l deguonies stokos ir r� gš� ios terp� s � ia 
skaidymas taip pat sul� t� j� s, tod� l atpalaiduojamas ne tik anglies dioksidas, bet tipiški anaerobinio skai-
dymo produktai, b� tent: vandenilis, metanas, vandenilio sulfidas, azoto dujos. Biogenai tokiu atveju yra 
prarandami ir duj�  pavidalu palieka vietin�  ekosistem� . 

Ten, kur skaidymas vyksta spar� iu tempu, tarkim, atogr� � �  miške, humuso niekada neb� na daug ir 
jo sluoksnis neb� na storas. Atliekos � ia suskaidomos iki biogen�  be ypating�  trikd�i �  ir gana spar� iai, 
apie tai byloja ir galingas anglies dioksido srautas, kylantis nuo dirvos paviršiaus. J� nesunku u�fiksuoti 
tam tikra �ranga, ypa�  nakt�, kai fotosintez�  nebevyksta, taigi ši�  duj�  vartojimas nutr� ksta. Tai dirvos 
kv	 pavimo �taka, o tiksliau – dirvos organizm�  veiklos �ym� s. Suprantama, dirva kv� puoja visur ir visa-
da, jeigu ji nesterilizuota ar kitaip nepa�eista, bet ne taip spar� iai kaip atogr� �ose.  

Kartais galima išgirsti, kad celiulioz�  bei lignin�  gali skaidyti ir gyv� nai, ne tik bakterijos ir grybai. 
Tai netiesa. Mat kai kurie iš celiulioz� s ir lignino skaidytoj� , gyvenan� i�  gyv� n�  (kai kuri�  vabzd�i� , 
moliusk� , atrajojan� i�  �induoli �  ir kt.) virškinamajame trakte, su jais turi abipusiškai nauding�  s� ryš�, 
taigi šie gyv� nai taip pat gali kaip maist�  panaudoti šiuos polimerus (�r. 3.39 ir 4.6 pav.). �mogui, kaip ir 
daugumai kit�  �induoli � , jie yra tik balastas, nors tai nereiškia, jog celiulioz�  ar ligninas neatneša šiems 
organizmams jokios naudos. 

Siekiant išsiaiškinti dinaminius miško med�iag�  ciklo bruo�us, turb� t verta nuodugniau aptarti 
konkret�  tyrim� , pavyzd�iui, XX am�iaus 7-ajame dešimtmetyje F. H. Bormanno ir G. E. Likenso atliktus 
steb� jimus. Šie tyr� jai smulkiai išstudijavo med�iag�  balans�  s� lyginai nepa�eistame miške ir palygino j� 
su balansu iškirstame plote. J�  tyrimo objektu tapo Hubbard Brooko miškas Baltuosiuose kalnuose (Niu 
Hempšyras, JAV). Šis miškas yra paverstas hidrologine lauko laboratorija, kurioje reikiama �ranga fiksuo-
ja gana daug �vairi�  rodikli� , tad ekologai gal� jo ja pasinaudoti. Vietov�  kalnuota, apaugusi mišku, kurio 
am�ius siekia 55 metus, � ia vyrauja cukrinis klevas, stambialapis bukas ir geltonasis ber�as. Per pasirinkt�  
miško plot�  teka 6 upeliai, kuri�  debit�  ir chemin�  vandens sud� t� nesunku nustatyti pasinaudojant stan-
dartine �ranga. Tyrimui buvo pasirinkti ši�  upeli�  baseinai, nuo 12 iki 48 ha. Svarbu ir tai, kad pasirinktai 
vietovei b� dingos nepralaid�ios gimtosios uolienos ir krantai, atitinkantys topografin�  takoskyr� . Taigi 
kiekvieno upelio baseinas yra izoliuotas nuo kit� . 

Azoto, vieno iš pagrindini�  biogen� , balansas nepa�eistame miške pateiktas 4.11 pav. Krinta � akis 
tai, kad detrite (nuokritose ir humuse) sukaupto N atsargos yra steb� tinai didel� s, palyginti su dirvos mi-
neraliniu azotu. Stebina ir nedideli skai� iai, nusakantys kasmetin� N išplovimo iš ekosistemos greit�, – vi-
so labo 4 kg ha-1. Šiuos nuostolius su kaupu kompensuoja N kiekis, patenkantis � sistem�  su krituliais ar 
dulk� mis ir gautas d� l biologin� s oro azoto fiksacijos, kuri�  vykdo bakterijos (iš viso 27,2 kg ha-1). Ta� iau 
reikia tur� ti omenyje, kad autoriai nepateik�  duomen�  apie denitrifikacijos intensyvum� . Tod� l labai tik� -
tina, kad �gyjamo ir prarandamo N kiekio skirtumas yra daug ma�esnis, nei galima b� t�  spr� sti iš pateikt�  
skai� i� . 
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Iš ši�  duomen�  galima nesunkiai apskai� iuoti, pavyzd�iui, apytikr�  mineralinio azoto atsinaujinimo 
trukm� . Ji lygi ma�daug 1–2 m� nesiams, o tai reiškia, jog, nesant papildymo iš skaidytoj�  veiklos bei pa-
pildymo iš oro (daugiausia d� l biologin� s fiksacijos), per tiek laiko išsekt�  mineralinio azoto atsargos dir-
voje ir augalai sustot�  augti. Šie faktai gana akivaizd�iai liudija apie gana trap�  augal�  autotrofiškum� , 
t. y. j�  savarankiškumas mitybos po�i� riu yra grei� iau tariamas nei tikras. 
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Iš 4.11 pav. pateikt�  duomen�  galima apskai� iuoti ir azoto ciklo efektyvum� . Iš viso per metus pa-
sigamina 76,1 + 27,2 = 103,3 kg ha-1 mineralinio azoto. Taigi metinio azoto ciklo efektyvumas = 1 –
 4/103,3; t. y. 96 %. Tiesa, mes � ia ne�skai� iavome nuostoli� , s� lygojam�  denitrifikacijos, tad metinio 
ciklo efektyvumas grei� iausiai yra ma�esnis. Kad ir kaip b� t� , šie skai� iai negali nestebinti, ypa�  turint 
omenyje kalnuotiems kraštovaizd�iams b� ding�  gana didel� nuokrit� , dirvos viršutinio sluoksnio nuplo-
vimo pavoj�  ir šiai konkre� iai vietovei b� ding�  nema��  metini�  krituli�  kiek� (123 cm). Vis�  sistemoje 
esan� i�  azoto atom�  atsinaujinimo trukm�  yra daugiau nei 1000 met�  (532 + 4700 + 26 = 5258 kg ha-1 

azoto; 5258/4 > 1000), nors jis grei� iausiai yra bent kelis kartus ma�esnis, turint omenyje, kad n� ra duo-
men�  apie denitrifikacijos greit�. 

Prieš nukrintant lapams, didel�  dalis azo-
to, susikaupusio juose d� l vidin� s recirkuliacijos, 
susiurbiama ir be nuostolio gali b� ti panaudota 
kit�  sezon�  (kilpin�  rodykl�  šalia augal�  bloko). 
Panašu, kad šitaip tausojami tik tie biogenai, ku-
ri�  kiekis sistemoje yra kritiškai ma�as. Omeny-
je turimi vis�  pirma azotas ir fosforas. T�  pa� i�  
autori�  duomenys rodo, kad, tarkim, su kalcio 
katijonais elgiamasi šiek tiek išlaid�iau (4.12 
pav.): kasmet ekosistema praranda su upeli�  
nuot� kiu apie 8 kg ha-1 kalcio. Tiek pat jo yra 
�gyjama su lietumi ir d� l� jant uolienoms. Šio 
elemento kiekis neorganine forma visoje siste-
moje – 365 kg ha-1. Taigi metinio kalcio ciklo 
efektyvumas šiuo atveju yra 1 – 8/365 = 0,978; 
arba 97,8 %. Kaip parod�  šie tyrimai (�r. Likens, 
Bormann, 1972), panašus efektyvumas b� dingas 
ir kalio, natrio bei magnio ciklams. 
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	 Hubbard Brooko miko ekosistemas azoto su krituliais ir dulk� mis patenka daugiau, nei pasišalina 
su nuot� kiu (4.11 pav. ir 4.4 lentel� , nepa�eisto miško duomenys). Tai, matyt, reiškia, kad šio elemento 
kiekis sistemoje did� ja, nes biologin�  azoto fiksacija grei� iausiai daugma� atsveria denitrifikacij� . Antraip 
b� t�  sunku paaiškinti sumin� s fitomas� s teigiam�  prieaug� šiame gana jauname miške. O štai kit�  elemen-
t�  (Ca, K, Na, Mg) prarandama daugiau, nei patenka su krituliais ir dulk� mis (4.4 lentel� , nepa�eisto miš-
ko duomenys). Kadangi sumin�  fitomas�  iš met�  � metus auga, belieka �tarti, kad esama kito ši�  element�  
šaltinio. Tai uolien�  d� l� jimas. Autoriai apskai� iavo, kad motinin� s uolienos šiame miške d� l� ja ma�daug 
70 g m-2 per metus grei� iu. Balt� j�  kaln�  aukštis, bent jau tyrim�  rajone, ma�� ja ma�daug po 0,04 mm 
per metus. Kartu � dirvos tirpal�  pereina min� ti katijonai. 

Apibendrindami gautus rezultatus, F. H. Bormannas ir G. E. Likensas teigia, kad nepa�eistam miškui 
b� dingi daugma� subalansuoti med�iag�  ciklai, ir b� tent ši aplinkyb�  leid�ia jam ne tik palaikyti turim�  fi-
tomas� , bet ir j�  nekliudomai didinti. Miško ekosistema biogenus naudoja efektyviai, kasmet ji praranda ne 
daugiau kaip t� kstant� j�  dal� to j�  kiekio, kur� yra sukaupusi biomas� je, detrite ir neorganiniu pavidalu. 
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Kaip jau min� ta, F. H. Bormannas ir G. E. Likensas taip pat tyr�  miško augalijos išnaikinimo po-
veik� med�iag�  balansui. Tam tikslui nema�as Hubbard Brooko miško plotas buvo iškirstas, o med�i�  ir 
kr� m�  kamienai – palikti gul� ti ant �em� s. Likusi augalija buvo išnaikinta herbicidais purškiant trejus 
metus iš eil� s. Gauti rezultatai skai� iais parodyti 4.4 lentel� je. Augalijos išnaikinimas ypa�  stipriai pavei-
k�  nitrat�  išplovim� : padid� jo nuo 2 iki 117,7 kg ha-1 per metus. Stipriai padid� jo taip pat kito geochemiš-
kai judraus jono – kalio – praradimas: nuo 1,7 iki 31,5 kg ha-1 per metus. Kit�  biogen�  netektys buvo ne 
k�  ma�esn� s. �ymiai daugiau, net 11 kart� , palyginti su kontroliniu plotu, padid� jo � upelius patekusi�  
organini�  med�iag�  (daugiausia lap�  ir j�  liekan�  bei humuso) kiekis (4.4 lentel� je neparodyta). Taigi 
dirvos erozija, kuri�  reik� t�  suprasti kaip dirvos ir biogen�  nuplovim�  ar nupustym� , plyname plote 
vyksta daug spar� iau nei nepa�eistame miške. 
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Autoriai šiuos skai� ius aiškina taip: išnaikinus augalij� , lietaus laš�  kinetin�  energija atpalaiduoja-
ma, kai jie atsitrenkia � negyvus kamienus ir nuog�  dirv� ; tai gerokai padidina paklot� s ir viršutinio dirvos 
sluoksnio nuplovimo tikimyb� , ypa�  turint omenyje, kad vietov�  kalnuota, nuolydis didelis; be to, pa�eis-
tame miške skaidytojai savo darb�  juk dirbo ir toliau, tad biogen�  atsargos kaup� si, o j�  asimiliuoti nebu-
vo kam. Šuoliškas nitrat�  praradimas aiškintinas dar ir tuo, kad amonio jon�  kaupimasis iškirstame plote 
suk� l�  nitrifikatori�  veiklos suaktyv� jim� . Jie vert�  amonio jonus � nitratus, o šie, kaip �inia, geocheminiu 
po�i � riu yra judresni nei amonio jonai (�r. 4.10 pav.). 

Atkreiptinas d� mesys ir � vandens balans� . Kontroliniame plote upeli�  debitas, arba nuot� kis, yra 
ma�esnis, nes didel�  dalis krituli�  u�silaiko augalin� je dangoje ir patenka � augalus, kur naudojama trans-
piracijai ir fotosintezei. Augalija – tarsi kempin� , sugerianti ir paskui iš l� to garinanti vanden�. Kai ji buvo 
pašalinta (bandomieji plotai), daug didesn�  krituli �  dalis atiteko paviršiniam nuot� kiui, ir tik 191 cm iš 
1246 cm metini�  krituli �  išgaravo nuo apnuogintos dirvos ir plik�  gulin� i�  kamien� . Padid� jo ne tik pa-
viršinis nuot� kis, bet ir jo svyravim�  amplitud�  (4.4 lentel� je neparodyta): po didesnio lietaus upeliai pa-
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tvindavo, o u�� jus sausrai j�  debitas stipriai suma�� davo. Iš ši�  ir kai kuri�  kit�  analogišk�  duomen� , su-
rinkt�  kit�  autori� , padaryta išvada, jog mišk�  iškirtimas pa�eid�ia vandens balans�  ir sukelia dideli�  po-
tvyni�  pavoj� , ypa�  regionuose, kur iškrinta didelis kiekis krituli� . Dabartiniu metu ši išvada patvirtinta, 
atlikus reikiam�  ekspertiz� , ir jau tapo vienu iš neabejotin�  d� sningum� , kuriuos ekologai nustat�  ir pa-
si� l�  taikyti. 

Kita praktinio pob� d�io išvada, padaryta iš F. H. Bormanno ir G. E. Likenso darb� , buvo susijusi 
su dirvos erozijos problema. Šiems autoriams tapo akivaizdu, jog iškirtus mišk�  b� na dideli�  dirvos, hu-
muso ir biogen�  nuostoli� . Jie b� t�  buv�  dar didesni, jei miško med�iaga b� t�  išgabenta iš miško, nes tai 
neabejotinai pa�eist�  viršutin� dirvos sluoksn�. Štai kod� l šiuo metu JAV ir kitose stiprios ekonomikos ša-
lyse miškui kirsti naudojama nepaprastai �mantri technika, laikomasi grie�tai reglamentuot�  dirvo�emio 
apsaugos proced� r� . Dar kitur miškus leid�iama kirsti tik �iem� , esant �šalui. Suma�� jo ir plynojo kirtimo 
šalinink� . Šie tyrimai tur� jo �takos ir �emdirbi�  praktikai: dar labiau nei anks� iau suabejota ta patirtimi, 
kai dirva b� davo suariama ir paliekama ils� tis (p� dymas) kartais metams ir netgi daugiau. Išaugo nearia-
mosios �emdirbyst� s šalinink�  gretos (šiuo metu be pl� go apsieinantys JAV fermeriai disponuoja milijo-
nais hektar�  �em� s).  

Šios technologin� s inovacijos, kaip ir tas d� mesys, kur� daugelis šali�  skiria kovai su dirvos erozija, 
netur� t�  m� s�  stebinti. Nuo neatmenam�  laik�  �monija �sis� monino, kad dirvo�emis yra sausumos gyvy-
b� s pagrindas. �odis adama hebraj�  kalba reiškia dirv�  ir neatsitiktinai turb� t šiuo vardu �ydai pavadino 
ir pirm� j� �mog� . Lotyniškas homo, �mogus, tikriausiai yra kil� s iš �od�io humus, kuris senov� s rom� -
nams reišk�  �em� , dirv�  ir tik gerokai v� liau jau kit�  taut�  buvo prad� tas vartoti puven�  prasme. 

Gal�  gale po F. H. Bormanno ir G. E. Likenso darb�  išryšk� jo ir tas pavojus, kur� mišk�  iškirtimas 
kelia vandens ekosistemoms, vis�  pirma up� ms ir e�erams. Jos yra papildomos biogenais, organine me-
d�iaga, sm� lio ir molio dalel� mis. Visa tai sukelia nepageidaujam�  reiškin� – eutrofikacij�  (vandens �yd� -
jim� ), o ši savo ruo�tu neigiamai veikia kai kuri�  organizm� , pavyzd�iui, lašišini�  �uv� , populiacijas, be 
to, pablogina geriamojo vandens kokyb� , sumenkina vandens telkini�  rekreacin�  vert� . 
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Kaip min� ta, Hubbard Brooko miško augalijos naikinimas t� s� si trejus metus. Paskui miškas buvo 
paliktas savieigai, jam buvo leista savaime atsikurti. Per keliolika met�  fitomas�  beveik pasiek�  kontrolei 
b� ding�  lyg�, kaip ir med�iag�  praradimas su upeli�  vandeniu. Taigi med�iag�  cikl�  efektyvumas v� l pri-
art� jo prie �prasto, b� dingo nepa�eistam miškui lygio. Susireguliavo ir vandens apytaka. 

Ar apibendrinimai, gauti dirbant su šiomis vidutinio klimato miško ekosistemomis, tinka kitiems 
sausumos biomams, tarkim, atogr� �oms? Atsakymas � š� klausim�  gal� t�  b� ti toks: panašum�  daug, nors 
kitiems biomams b� dingi tam tikri ypatumai. Pavyzd�iui, dr� gnieji atogr� � �  miškai geba biogenus išsau-
goti ne ma�iau efektyviai negu vidutinio klimato miškas. Faktas, jog atogr� � �  miškai be degradacijos po-
�ymi �  egzistuoja nuo priešistorini�  laik� , byloja apie tai, kad netgi intensyv� s ir da�ni liet� s nepaj� g� s 
išplauti tiek med�iag� , kad sukelt�  j�  stygi�  šiose ekosistemose. Ekologai neabejoja, kad med�iag�  išsau-
gojimo b� dai šiuose miškuose yra dar tobulesni nei tie, kurie �prasti vidutinio klimato miškams. Štai kai 
kurie iš j�  (Jordan, Herrera, 1981): 

� Atogr� � �  miškams b� dingas nepaprastai tankus šakniaplauki�  tinklas, �siskverbiantis net ir � pa-
klot� . Tod� l dal� biogen�  iš karto, aplenkdami dirv� , v� l pasisavina augalai. Yra duomen� , kad 
šakniaplaukiai ka�kokiu b� du slopina denitrifikuojan� i�  bakterij�  veikl�  ir taip neleid�ia nitra-
tams pavirsti molekuliniu azotu. D� l ši�  ir daugelio kit�  galim�  prie�as� i�  mineralini�  med�ia-
g�  atsargos dirvoje yra dar menkesn� s nei vidutinio klimato miškuose, jos dirvoje tiesiog 
neu�sib� na: nors skaidymas � ia spartesnis, augal�  produktyvumas yra didesnis. Taigi be skaidy-
toj�  šie galingi miškai turb� t neišgyvent�  ilgiau kaip savait�  ar dvi. 

� Daugyb�  mikorizini�  gryb�  (grybašakni� ) hif� , išraizgiusi�  dirv�  ir paklot� , atlieka t�  pa� i�  
funkcij�  – jie veikia kaip biogen�  gaudykl� s. Grei� iausiai � ia esama mutualizmo (abipus� s nau-
dos), taigi turi naudos ir augalas, ir simbiontas grybas. Mikoriz�  b� dinga ir vidutinio klimato 
miškams, nors � ia ji n� ra pasiekusi tokio išsivystymo lygio. 
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� Daugelio augal�  lapai yra padengti dumbliais ir kerp� mis. Šie simbiontai sugeria su krituliais 
patenkan� ius biogenus, kuri�  dal� paima lapai. Be to, kerp� s fiksuoja oro azot� . 
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Svarbu pa�ym� ti, kad atogr� � �  miškai auga skirtingomis edafin� mis s� lygomis. Tarkim, Amazon� s 
baseino centrin� je ir rytin� je dalyse dirva ypa�  skurdi, nes šiame regione paviršin� s uolienos arba labai 
senos, u�silikusios dar iš prekambro, ir išplautos, arba virtusios sm� liu. Puerto Riko ir Kosta Rikos kal-
nuose, And�  priekaln� se dirvos yra turtingesn� s, nors � ia augan� i�  atogr� � �  mišk�  biomas�  ir produkty-
vumas beveik nesiskiria nuo b� dingo oligotrofiniams (ma�amais� iams) regionams, tokiems kaip 
Amazon� s aukštupys ir vidurupis. Panašu, kad skurd�ioje dirvoje �sik� rusi�  mišk�  med�iag�  ciklai yra ne 
tokie išlaid� s ir efektyvesni nei augan� i�  turtingesn� se dirvose, ir š� didesn� efektyvum�  lemia anks� iau 
nurodyti b� dai. 

6�!�6���()2�
&/�7��#�%�
7�*
�(2(��$�(�

Pagrindinis vandens ekosistem�  ypatumas, skiriantis jas nuo sausumos ekosistem� , yra vandens storym�  
ir dumblas, kuris gerokai skiriasi nuo savo analogo – dirvos. Skiriasi ir gamintoj�  dydis: e�eruose ir j� rose 
didesn� vaidmen� nei sausumoje atlieka mikroskopiniai dumbliai ir chemosintez�  bei fotosintez�  vykdan� ios 
bakterijos. Kadangi šie gamintojai neturi šakn� , med�iag�  ciklas � ia susiduria su nema�omis problemomis. 

Ypa�  daug j�  atsiranda gilesniuose e�eruose vasar� , kai vanduo susisluoksniuoja pagal temperat� -
rin� ir chemin� re�im� . Paviršinis vanduo �šyla, išsiple� ia ir pasidaro lengvesnis u� vanden�, esant� giliau. 
Tod� l jis gali persimaišyti v� jui veikiant tik iki keli�  metr�  gylio. Šiame sluoksnyje vyksta fotosintez� , 
jame apstu deguonies, ta� iau vasaros antrojoje pus� je da�nai pritr� ksta fosforo, azoto ar kit�  neorganini�  
maisto med�iag� . Ta� iau priedugnio sluoksnyje, ypa�  jei šviesa jo nepasiekia, atvirkš� iai – deguonies at-
sargos po truput� senka, kol jo beveik nelieka, o biogen�  atsargos did� ja, nes b� tent priedugnyje ir dumble 
susikaupia daug maisto skaidytojams. Jokio mechanizmo, kuris pad� t�  gamintojams priedugnio biogenus 
atsigabenti � paviršinius vandenis, n� ra. Išimtis – vandenyse gyvenantys makrofitai (stamb� s augalai), 
nors da�name e�ere jie ma�ai prisideda prie pirmin� s produkcijos. 
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Vanduo pasi�ymi unikaliomis savyb� mis: pats tankiausias ir sunkiausias yra +4o C vanduo. Nuo 
šios temperat� ros vanduo lengv� ja tiek šaldamas, tiek šildamas. Tod� l suprantama, kod� l vasar�  m� s�  
klimato zonoje gilesni�  e�er�  priedugnyje nusistovi b� tent +4–6o C, o link paviršiaus vanduo darosi vis 
šiltesnis. Ta� iau per vandens storym�  temperat� ra kei� iasi netolygiai. Ta vieta, kur šalt�  vanden� kei� ia 
daug šiltesnis paviršinis vanduo, vadinama temperat� ros šuoliu, arba termoklinu . Virš šio sluoksnio išsi-
d� s� iusi zona vadinama epilimnionu, o �emiau jo esanti – hipolimnionu (4.13 pav.). Termoklino zona – 
sritis, skirianti daug deguonies turint� epilimnion�  nuo hipolimniono, kur deguonies yra ma�ai. Tod� l 
termoklinas yra kartu ir chemoklinas, per� jimas iš vienos chemin� s aplinkos � kit� . 

Daugelyje vidutinio klimato e�er�  vasar�  susiformuoja dvi s� lyginai savarankiškos ekosistemos, 
atskirtos termoklino ir chemoklino (4.13 pav.). Galvoje turimas med�iag�  cikl�  atsiskyrimas. Mat epilim-
nione paprastai esama ne tik gamintoj�  ir gyv� d�i � , bet ir aerobini�  skaidytoj� , kurie vandenyje esan� ias 
tirpias ir netirpias organines med�iagas skaido iki biogen� , gr� �indami juos gamintojams ir taip garantuo-
dami jei ne pastar� j�  bei gyv� d�i �  populiacij�  augim� , tai bent j�  gyvybingum� . Da�name e�ere hipolim-
nione galima aptikti ne tik anaerobini�  skaidytoj� , bet ir gamintoj�  – tiek fotoautotrof� , tiek ir 
chemoautotrof� . Suprantama, anaerobini�  fotoautotrof�  egzistavimas �manomas tik tada, jeigu eufotin	 , 
arba apšviestoji, zona ir hipolimnionas siejasi, taigi jei šviesa prasiskverbia po termoklinu. Šie du ciklai – 
aerobinis ir anaerobinis – n� ra savarankiški jau vien tod� l, kad iš deguonin� s zonos � bedeguon�  (anoksi-
n� ) nuolat krinta detrito lietus, o priešinga kryptimi, nors ir silpnu srautu, d� l difuzijos keliauja galutiniai 
anaerobinio skaidymo produktai – neorganin� s maisto med�iagos (NH4

+, H2S, CO2, PO4
3-, Na+, K+ ir kt.), 

molekulinis azotas ir metanas. Pastar� j� metanogenai (metan�  gaminan� ios bakterijos) gali taip intensy-
viai produkuoti, kad da�nai jis burbul�  pavidalu pasiekia deguonin�  zon� , epilimnion� , kur jo „laukia“ ki-
tos, metan�  oksiduojan� ios, bakterijos, arba metanotrofai. Pelk� se, skirtingai nuo e�er� , metanotrof�  
negausu, tod� l jose metanogen�  pagamintas metanas paprastai išlekia � or� . Panašus likimas ištinka ir de-
nitrifikacijos metu pasigaminusi�  didel�  dal� molekulinio azoto, ir tai b� dinga tiek e�erams, tiek pelk� ms. 
Ta� iau galima galvoti, kad dal� vykstant skaidymui pasigaminan� io azoto fiksuoja � ia pat �sik� r�  azoto 
fiksatoriai. E�ere šia veikla u�siima daugiausia melsvabakter� s. 

Vandens storymei susisluoksniavus, joje d� sningai pasiskirsto ne tik gamintojai, bet ir skaidytojai 
(4.14 pav.): viršutin� aukšt�  okupuoja aerobai, o termokline bei iškart po juo �sitaiso fakultatyv� s aerobai 
ir fakultatyv� s anaerobai (pavyzd�iui, denitrifikuojan� ios bakterijos), šiek tiek giliau – obligatiniai anae-
robai, pradedant mangan�  redukuojan� iomis bakterijomis ir baigiant fermentuojan� iais mikroorganizmais 
bei metan�  gaminan� iomis bakterijomis (metanogenais), gyvenan� iomis priedugnyje.  
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Taigi paviršin� sluoksn� okupav�  organizmai skaidymui naudoja geriausius oksidatorius (�r. 4.5 
pav.), o einant gilyn jie vis prast� ja. Daugum�  ši�  oksidatori�  skaidytojams tiekia gamintojai, �sik� r�  tuo-
se pa� iuose ar kituose horizontuose. Jie oksiduoja vanden�, amonio jonus, dvivalent� mangan� , dvivalent�  
gele��, vandenilio sulfid�  ir � aplink�  išskiria atliekam�  reakcijos produkt� , tinkam�  organin� s med�iagos 
oksidavimui – tiek aerobiniam, tiek anaerobiniam. Šie gamintojai – tai dumbliai ir melsvabakter� s, nitri-
fikuojan� ios bakterijos, mangan�  ir gele�� oksiduojan� ios bakterijos, fotosintetinan� ios sierabakter� s. �o-
d�iu, skirtingai nuo skaidymo dalyvaujant deguoniui, bedeguon� je aplinkoje skaidytojai prigamina daug 
redukuotos formos biogen� , kurie pakliuv�  vienokiu ar kitokiu keliu � aplink� , kur deguonies yra daugiau, 
gal� t�  b� ti lengvai oksiduojami savaime, organizmams nedalyvaujant. Ši�  proces�  metu � aplink�  išsiskir-
t�  šiluma, taigi energija b� t�  prarasta negr��tamai. Ta� iau visas šias reakcijas vykdo chemoautotrofai, tad 
reakcijos vyksta kur kas spar� iau, nei vykt�  jiems nedalyvaujant, be to, jie geba akumuliuoti ši�  chemin�  
energij�  organini�  jungini�  pavidalu. Ir tik v� liau, vykstant metabolizmui, chemin�  energij�  jie ver� ia � ši-
lumin� . 
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Nepaisant, kad dalis neorganini�  med�iag�  susisluoksniavusiame e�ere yra regeneruojamos ir tod� l 
gali iš naujo dalyvauti biosintez� s procesuose, jau vasaros pirmojoje pus� je vidutinio klimato zonoje 
esan� ius e�erus da�nai ištinka stagnacija, susijusi su tuo, jog pritr� ksta ka�kokio biogeno, da�niausiai – 
fosfat� . Stagnacija gali u�sit� sti iki rudens, nes dauguma susidaran� io detrito atsiduria priedugnyje, kur 
jis ir skaidomas, o iš ten kelio atgal, išskyrus difuzij� , n� ra. Galima dr� siai teigti, kad dauguma epilim-
nione �sik� rusi�  organizm�  ilgainiui � � t� , jei gamtoje neb� t�  kokio nors mechanizmo, sugr� �inan� io iš 
hipolimniono biogenus (vis�  pirma, amonio jonus, fosfatus ir sulfatus). 
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Antra vertus, jei susikaup� s epilimnione deguonis niekada negal� t�  patekti � hipolimnion� , jame 
gyvyb�  ilgainiui taip pat gerokai nuskurst� , o organin� s atliekos kaupt� si nepalyginamai grei� iau, nei tai 
vyksta realiai.  
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Ta� iau toki�  gyvybei skaud�i�  scenarij�  nepasitaiko, nes biogen�  gr� �inimo mechanizmas vis d� lto 
egzistuoja. Tai vandens s� maiša, inicijuojama vandens tankio svyravim�  kei� iantis oro, kartu ir vandens 
temperat� rai iš sezono � sezon�  (4.17 pav.). Paprastai ji vyksta du kartus per metus, ankstyv�  pavasar� ir 
v� lyv�  ruden�. �iemos metu šal� iausias vanduo yra iš karto po ledo sluoksniu, jei toks susidaro. Gilyn jis 
šiltesnis ir priedugnyje gali b� ti 2–4 oC. Ledui ištirpus, vandens paviršiaus temperat� ra pradeda kilti, kol 
pasiekia 4 oC. Vanduo tampa tankiausias, koks tik jis begali b� ti, tod� l pradeda grimzti gilyn, išstumda-
mas priedugnio vanden�, kuris paprastai b� na dar šaltesnis ir tod� l lengvesnis. S� maišai šioje situacijoje 
jau gali pad� ti ir v� jas. Ruden� susidaro panaši situacija: vandens paviršius š� la spar� iau, ir kai jo tempe-
rat� ra nukrinta iki 4 oC, jis leid�iasi gilyn, išstumdamas kiek šiltesn� ir tod� l lengvesn� priedugnio vanden�.  

Vis d� lto tokia �vyki�  eiga b� na ne visuose e�eruose. Šiltesnio klimato zonose paviršiaus vanduo 
niekada nepasiekia išganing� j�  4 oC. Tiesa, kai kur to ir nereikia, nes priedugnio vandens temperat� ra 
daugelyje ši�  zon�  e�er�  nenusileid�ia �emiau 8–12 oC. Tokiu atveju u�tenka, kad šaltesnio sezono metu 
paviršiaus vanduo atv� st� , tarkim, iki 7–11 oC, ir tapt�  sunkesnis u� giliau esant�j�. Šiuose regionuose pa-
prastai b� na viso labo viena s� maiša, vykstanti tik �iem� . Ta� iau atogr� � �  zonoje, labai giliuose, kilomet-
ro ir daugiau, e�eruose, kaip ir giliai j� rose, hipolimniono temperat� ra niekada nepakyla iki toki�  
aukštum� , kad viršyt�  vandens paviršiaus temperat� r� . Tokiu atveju s� maiša yra ne�manoma, jei jai �vykti 
nepadeda povandenin� s versm� s, srov� s ar �tekan� ios bei ištekan� ios up� s. Tokiuose nesimaišan� iuose 
e�eruose priedugnis yra anaerobini�  organizm�  nuolatin�  buvein� , joje susikaupia did�iuliai kiekiai anae-
robinio skaidymo produkt� : vandenilio sulfido, anglies dioksido, metano. Negiliame vandens telkinyje 
šios dujos išl� kt�  � or� , bet b� damos taip giliai, kur sl� gis labai didelis, jos išlieka ištirpusios b� kl� s. Taip 
jos tampa puikaus kuro talpyklomis, nors j� panaudoti praktiniams tikslams dar neišmokta. Nereik� t�  gal-
voti, kad, nesant cirkuliacijos, tokiuose vandens telkiniuose n� ra ir med�iag�  cikl� . Anaiptol, daugelyje iš 
ši�  e�er� , pavyzd�iui, viename giliausi�  pasaulyje Tanganikos e�ere (Ryt�  Afrika), gyvyb�  klesti. Paaiš-
kinimas � ia tegali b� ti tik toks: tokiu atveju esama arba nema�o srauto alochtonini�  (atkeliavusi�  iš sau-
sumos up� mis ar kitokiu keliu) med�iag� , arba beveik visas susidarantis detritas yra suskaidomas 
viršutiniame e�ero sluoksnyje, epilimnione, ir med�iagos recirkuliuoja b� tent šioje zonoje. Kaip aišk� ja, 
tikriausiai yra abu šie atvejai. 

Dar kitaip susiklosto situacija poliariniuose e�eruose. � ia vandens temperat� ra nei paviršiuje, nei 
giliau niekada nepakyla iki 4 oC, o vienintel�  s� maiša per metus �vyksta tik tod� l, kad vasar�  vandens pa-
viršiaus temperat� ra tampa aukštesn�  nei priedugnio. Taigi � ia b� na tik viena, vasarin� , s� maiša.  

Ta� iau sekli�  e�er�  vandens storymes permaišyti geba ir v� jai, nepriklausomai nuo geografin� s 
platumos. 

Gr��tant prie vidutinio klimato e�er� , reik� t�  pridurti, kad po kiekvienos s� maišos stagnacija bai-
giasi, fotosintez� s ir chemosintez� s procesai paspart� ja, ir tai vyksta netgi rudeniui baigiantis. Tik kai led�  
padengia sniegas, fotosintez�  u�slopinama. Suprantama, pavasarin�  s� maiša turi ne ma�esn� s �takos pir-
minei produkcijai (gamintoj�  sumin� s biomas� s prieaugiui per laiko vienet� ) e�ere, nes šiuo atveju j�  sti-
muliuoja dar ir gana aukšta temperat� ra bei kur kas palankesnis nei v� l�  ruden� ar �iem�  šviesos re�imas. 



�	�
������
���� 103 

Po kiekvienos s� maišos stipriai paspart� ja ir skaidymas, nes deguonis prasiskverbia � visus horizon-
tus. Aerobiniams skaidytojams atsiranda s� lygos �sigal� ti per vis�  vandens storym� . Ta� iau po eilin� s s� -
maišos vanduo netrukus v� l pradeda sluoksniuotis, nes arba vandens paviršius pradeda šilti (pavasar�), 
arba jis atš� la iki 0–1 oC (�iem� ). Taigi abiem atvejais jis tampa lengvesnis u� priedugnio vanden�. D� l to 
anks� iau ar v� liau deguonies atsargos gilesniuose horizontuose v� l išsenka, organizmai pereina prie anae-
robinio skaidymo, naudodami iš prad�i�  nitratus, o v� liau ir kitus jau min� tus elektron�  akceptorius. 

Šio skyriaus prad�ioje akcentavome, jog vandens ekosistemose esama kur kas daugiau nei sausu-
moje smulki�  gamintoj�  – vienal� s� i�  dumbli� , fotosintetinan� i�  bakterij�  ir chemolitoautotrofini�  bakte-
rij � . Šie organizmai gali daugintis labai spar� iai, tad pirmin�  produkcija e�eruose, atrodyt� , tur� t�  viršyti 
miškams b� ding�  pirmin�  produkcij� , nors pati biomas�  e�eruose niekada ir neprilygsta tai, kuri b� dinga, 
tarkim, vidutinio klimato miškams. Iš tikr� j�  toks spartus gamintoj�  augimas ir dauginimasis e�eruose 
vyksta, bet jis trunka neilgai, vos 1–2 pavasario m� nesius. Paskui b� na santykinai l� ta vegetacija, vadi-
nama stagnacija, susijusi su fosforo ar kit�  med�iag�  tr� kumu. Ta� iau santykinai ma��  biogen�  koncen-
tracij�  vandenyje tam tikru laiko momentu nereik� t�  interpretuoti kaip neišvengiamos gamintoj�  � � ties 
artimiausiu metu liudijim� . Svarbi ne tik biogen�  koncentracija, bet ir j�  atsinaujinimo trukm� . Ji gali b� ti 
kur kas didesn� , nei, tarkim, vidutinio klimato miške. Aptariant Hubbard Brooko miško ekosistemos me-
d�iag�  cikl�  min� ta, jog mineralinio azoto atsinaujinimo trukm�  1–2 m� nesiai. Tas pats ištirpusio e�er�  
vandenyje mineralinio fosforo rodiklis neviršija keli �  ar keliolikos par� , o da�nai ir keli�  valand� . Tai 
reiškia, kad fosforas gana intensyviai asimiliuojamas gamintoj�  ir taip pat intensyviai produkuojamas 
skaidytoj� . Pagal laisv�  biogen�  kiek� ir j�  atsinaujinimo trukm�  vandens ekosistemos, ypa�  vasar� , yra 
panašesn� s � atogr� � � , o ne vidutinio klimato mišk� . Skirtumas � ia nebent tik toks, kad e�ere esama stag-
nacijos laikotarpio, o atogr� � �  miške netoli pusiaujo tokia situacija tiesiog ne�manoma, be to, e�ere tas 
fosforo ar azoto kiekis, kuris recirkuliuoja eufotiniame sluoksnyje nepaisant stagnacijos, yra šimtus kart�  
ma�esnis nei atogr� � �  miške, tad ir organini�  med�iag�  gamyba šiuo laikotarpiu negali b� ti intensyvi. 

Palyginti sausumos ekosistemas su e�erais pagal cikl�  efektyvum�  nusakan� ius rodiklius yra sun-
ku, nes toki�  duomen� , atrodo, iš viso n� ra. 

Ar organin� s med�iagos produkcijos procesai e�eruose atsveria jos destrukcij� ? Visi turimi duo-
menys byloja apie tai, kad tokio balanso grei� iausiai nesama: destrukcija atsilieka nuo produkcijos. Taigi 
organin�  med�iaga e�eruose iš met�  � metus po truput� kaupiasi, bet reikia nepamiršti, kad � ia turima 
omenyje ne tiek biomas� , kiek detritas. Išsamaus paaiškinimo, kod� l skaidymas atsilieka, n� ra, nors kai 
kurie aspektai aišk� ja. Pavyzd�iui, nustatyta, kad priedugnyje skaidymas vyksta sunkiau, nes anaerobiniai 
skaidytojai ir fermentuotojai nesugeba bedeguon� mis s� lygomis baigti organini�  polimer�  (celiulioz� s, 
lignino, baltym� , lipid� ) skaidymo iki galo, iki neorganini�  komponent� , ta� iau kaip galutines metabo-
lizmo atliekas jie prigamina daug organini�  r� gš� i� , iš kuri�  ypa�  daug – humino r� gš� i� . Pastarosioms 
b� dinga randomizuota (neapibr� �ta, atsitiktini�  veiksni�  s� lygota) chemin�  sud� tis, organizmai neturi tiek 
ferment� , kad jie tikt�  kiekvienai iš ši�  nepaprastai �vairi�  med�iag�  skaldyti, tod� l, atrodo, jos ir kaupia-
si. Kritus pH, skaidymas dar labiau sul� t� ja. Ilgainiui e�eras gali galutinai u�dumbl� ti, apaugti mišku ar 
virsti pelke. 

Beje, panašios aplinkyb� s, atrodo, s� lygoja ir l� t� , bet neabejotin�  humuso kaupim� si daugumoje 
sausumos ekosistem� , jei šio proceso nenutraukia kokie nors gamtiniai ar �mogaus sukelti kataklizmai. 

6�!�C���()2�
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Šiame skyriuje ap�velgsime med�iag�  ciklo ypatumus pasauliniame vandenyne, akcentuodami vadinam� -
j�  atviro vandenyno zon� . 

Pirmiausia reik� t�  pa�ym� ti, kad, chemiko akimis �i� rint, med�iag�  virsmai vandenyne iš esm� s 
niekuo nesiskiria nuo virsm�  e�eruose, ypa�  giliuose (ekosistem�  funkcin� s konvergencijos reiškinys). 
Pavyzd�iui, vandenyne, kaip ir e�ere, paprastai aptinkame t�  pa� i�  azoto ciklo vykdytoj� : azoto fiksato-
ri� , nitrifikatori�  ir denitrifikatori� , anamoksini�  bakterij� , azotini�  organini�  jungini�  skaidytoj�  – aero-
b� . Ta� iau med�iag�  cirkuliacijai vandenyne b� dingi ir kai kurie savitumai, kuriuos lemia, vis�  pirma, 
neapr� piami vandens plotai, palyginti did�iulis gylis ir didel�  drusk�  koncentracija. 
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Atviro vandenyno ekosistema biologiniu at�vilgiu panaši � dykum� . Pirmin�  (sukuriama daugiausia 
fotoautotrof� ) produkcija � ia viena iš ma�iausi� , ypa�  atogr� � �  zonoje. Šviesos ten daug, ta� iau fotoautot-
rofai negali šios energijos pasisavinti efektyviau – jie susiduria su biogen�  tr� kumu, kuris juos lydi kiau-
rus metus. Pabandykime nuodugniau išsiaiškinti, kokios aplinkyb� s lemia tok� ši�  ekosistem�  skurdum� . 

Klausimas, kas riboja pirmin�  produkcij�  atviro vandenyno ekosistemose, lieka atviras ir šiandien, 
nors jis tiriamas jau daugyb�  met� . Vis d� lto kai kas nekelia joki�  abejoni� . Pavyzd�iui, sutariama, jog 
ribojantis veiksnys negali b� ti anglies dioksidas, nes jo koncentracijos vandenyje yra kur kas didesn� s nei 
ore. Ilg�  laik�  buvo galvota, kad atvirame vandenyne pirmin�  produkcij�  tikriausiai riboja azoto tr� ku-
mas. Apie tai bylojo ir eksperimentai bei biogen�  kiekio matavimai. Jie parod� , kad dabartiniame okeane, 
giliau nei 0,5 km, neorganini�  N ir P santykis (N/P) yra apie 14,7; taigi esama azoto tr� kumo (šis santykis 
geriausiu atveju tur� t�  b� ti 16,0). Paplito nuomon� , kad azoto fiksatoriai vandenyne nedirba taip efekty-
viai, kad atsvert�  azoto praradim�  d� l azoto u�sikonservavimo dugno nuos� dose, denitrifikacijos ir ana-
moksin� s reakcijos. Ta� iau fiksatoriai pastaraisiais metais buvo reabilituoti, mat, visai galimas dalykas, 
kad vandenyne paplitusiems azoto fiksatoriams (tai daugiausia Trichodesmium genties melsvabakter� s) 
yra b� tina gele�is, be jos nevyksta nei fotosintez� , nei azoto fiksacija. Gele�ies kiekis vandenyje, panašu, 
yra kritiškai ma�as. Tai gali kelti nuostab�  �inantiesiems, jog kalbama apie vien�  iš labiausiai paplitusi�  
uolienose element� . Ta� iau reikia tur� ti omenyje, kad tirpi yra tik dvivalent�  gele�is, ji gamtin� mis s� ly-
gomis spar� iai oksiduojasi arba j�  oksiduoja gel�bakter� s, taigi ji virsta netirpiais hidroksidais, kurie iš-
krinta � nuos� das. Atvir�  vandenyn�  gali pasiekti tik gele�is, v� jo ar kitokiu b� du atnešta iš sausumos su 
dulk� mis, o tokio �vykio tikimyb� , suprantama, negali b� ti didel� : ji ma�� ja did� jant atstumui iki arti-
miausios sausumos. Šiuolaikiniame vandenyne tirpios gele�ies koncentracija paprastai neviršija keli�  na-
nomoli�  (10-9 M). Manoma, kad b� tent gele�is riboja pirmin�  produkcij�  Ramiajame vandenyne, o 
kituose vandenynuose jos �taka gerokai ma�esn� , � ia produkcij�  riboja arba azotas, arba (re� iau) fosforas.  

Papildymo gele�imi eksperimentai, kuriuos 1994 metais Ramiajame vandenyne atliko 
J. H. Martinas su kolegomis, patvirtino j�  pa� i�  iškelt�  hipotez� : išpiltas � vandenyn�  papildomas gele�ies 
kiekis suk� l�  intensyv�  fitoplanktono augim�  ir dauginim� si eksperimentiniuose plotuose (�r. Falkowski, 
2002; Boyd et al., 2007). Beje, b� tent J. H. Martinui priklauso laki, da�nai ekolog�  cituojama fraz� : 
„Duokite man pus�  tanklaivio gele�ies, ir aš sukelsiu nauj�  ledynmet�.“ Jo nuomone, nuo šio gele�ies kie-
kio vandenyn�  vanduo su�yd� s, paskui l� stel� s �us ir grimzdamos nusineš � dugn�  atmosferos anglies 
dioksid�  („biologinis anglies siurblys“). Gra�i mintis, bet sunku pasakyti, ar ji teisinga, nes išpilta gele�is 
stimuliuos ne tik produkcijos, bet ir skaidymo procesus (kuo daugiau detrito, tuo daugiau skaidytoj� ), tad 
visai galimas dalykas, kad anglies dioksidas bumerangu sugr��t �  mums atgal. Gamta savaip supranta ir 
savaip pakoreguoja m� s�  voliuntaristinius veiksmus ir svajones.  

Ten, kur vandenyno gylis daugiau negu 1 km, priedugnyje temperat� ra kiaurus metus b� na pastovi 
ir da�niausiai ne aukštesn�  kaip 2 oC, nepriklausomai nuo geografin� s platumos. Paviršinis vandens 
sluoksnis šilto ir vidutinio klimato juostose vasar�  �šyla ir tampa lengvesnis u� giliau esant�j�. Taigi susi-
sluoksniavimas, arba stratifikacija, b� dinga ne tik e�erams, bet ir vandenynui. Susiformuoja gerai apšvie-
� iamas šiltesnis ir gausus deguonies viršutinis sluoksnis ir nuo jo temperat� ros šuoliu, arba termoklinu, 
atskirti gilesni vandenys. Nors med�iagos gali pereiti per termoklin�  difuzijos b� du, tai pernelyg menkas 
mechanizmas, kad jis apr� pint�  virš termoklino �sik� rusius gamintojus (fitoplankton� ) jiems b� tinais 
elementais. Tod� l vasaros stagnacija b� na ne tik e�eruose, bet ir vandenyne: pavasar� paprastai intensyvus 
dumbli�  ir melsvabakteri�  dauginimasis išsekina biogen�  atsargas ir augimas sustoja. Stagnacij�  paprastai 
lydi l � steli�  � � tis ir autoliz�  (savaiminis suirimas). �uvusios l� stel� s atitenka skaidytojams. Ta� iau detrito 
dalel� ms b� dinga tendencija grimzti gilyn, o joms nugrimzdus �emiau termoklino ir palikus eufotin�  zo-
n� , jose susikaupusios med�iagos tampa gamintojams nepasiekiamos.  

Skirtingai nuo daugumos e�er� , atvirame vandenyne vasar�  termoklinas prasideda prie pat pavir-
šiaus ir nusit� sia labai giliai, iki ma�daug 200 m gylio, taigi apima vis�  paviršin�, arba eufotin� (šviesos 
persmelkt� ), sluoksn�, o kartais j� ir viršija (4.18 pav.). Š� skirtum�  lemia kur kas stipresni v� jai ir vande-
nyne siau� ian� ios galingos audros, kurios ir permaišo tok� stor�  viršutin� sluoksn�. Vidutinio klimato juos-
toje, š� lant orams, termoklinas po truput� nyksta. Kai viršutinio sluoksnio temperat� ra pasiekia ma�daug 
10 oC, sezoninis termoklinas išnyksta, ta� iau susisluoksniavimas išlieka, nes netgi �iem�  paviršinis van-
duo neatš� la tiek, kad tapt�  šaltesnis u� gilumin� vanden�. Antra vertus, išnykus sezoniniam termoklinui, 
audros ir uraganinis v� jas gali permaišyti dar storesn�, iki keli�  šimt�  metr� , vandens sluoksn�. 
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Taigi vandens paviršius jokiu sezonu neb� na šaltesnis u� gilesnius vandens sluoksnius, j�  tempera-
t� ra vienoda irgi netampa. Tod� l viršutinio sluoksnio vanduo niekaip negali tapti toks tankus, kad gal� t�  
grimzti gilyn ir išstumti giliuosius vandenis � pavirši� , kaip tai vyksta daugelyje vidutinio klimato e�er� . 
Iš to tampa aišku, kad med�iag�  jud� jimas okeane tur� t�  b� ti vienakryptis, nuo paviršiaus link dugno, o 
cikl�  efektyvumas – labai nedidelis, palyginti su e�erais ir sausuma. Tikriausiai toks gal� t�  b� ti atsaky-
mas � klausim� , kod� l atviro vandenyno ekosistemos tokios skurd�ios. Ta� iau neskub� kime spr� sti taip 
greitai, situacija n� ra tokia paprasta ir aiški, kaip gali atrodyti iš pirmo �vilgsnio. 

Vis�  pirma si� lytina atkreipti d� mes� � vien�  svarbi�  aplinkyb� . Vandens tank� lemia ne tik tempe-
rat� ra, bet ir drusk�  koncentracija: kuo ji didesn� , tuo didesnis tankis. Tod� l vandenyno vanduo sunkiau-
sias yra ne 4 oC, o arti u�šalimo taško (–1,9 oC esant tipiškam vandenyno druskingumui, t. y. ma�daug 
3,5 %). Taip �emai vandens temperat� ra vandenyne nukrinta tik aukštesn� se kaip 50o platumose. Vanduo 
� ia ne tik šal� iausias, bet ir druskingiausias, taigi �em� s s� lygomis – pats tankiausias. Šiose srityse da�-
niausiai neb� na nei termoklino, nei susisluoksniavimo, per vis�  vandens storym�  jis yra vienodai šaltas 
visais met�  laikais. Tai yra viena iš prie�as� i� , paaiškinan� i�  palyginti didel� produktyvum� , b� ding�  ši�  
zon�  vandenims (apie kitus veiksnius rašoma toliau). Limituojan� iu veiksniu � ia tampa ne biogenai, o 
šviesa. Netgi �ema temperat� ra n� ra didel�  kli � tis fitoplanktonui, gerai priderinusiam savo augimo tem-
perat� ros optimum�  prie atšiauri�  vietini�  s� lyg� . Tuo aiškinamas gana didelis Norvegijos, Grenlandijos, 
Barenco j� r�  ir Islandij�  supan� ios Atlanto akvatorijos produktyvumas. 

Antroji aplinkyb� , gerokai praskaidrinusi m� s�  supratim�  apie med�iag�  cikl�  vandenyne, – tai tas 
neseniai atrastas faktas, jog daugiausia skaidymo proces� , kad ir kaip b� t�  keista, vyksta ne priedugnyje, 
o aukš� iau nuolatinio, arba permanentinio, termoklino (4.18 pav.), t. y. viršutiniame ma�daug 1 km storio 
vandens sluoksnyje. Viena iš prie�as� i�  – detrito grimzdimo greitis einant gilyn ma�� ja, nes did� ja van-
dens tankis, ir dugn� , esant� keli�  kilometr�  gylyje, pasiekia tik labai nedidel�  detrito lietaus dalis. Ma�-
daug 80 % anglies, pasisavintos organizm� , recirkuliuoja paviršiniame 0–200 m gylio sluoksnyje (4.19 
pav.). Likusi dalis organin� s C (19,8 %, arba 9,9 Pg per metus) yra suskaidoma gilesniuose sluoksniuose 
(200–1000 m) ir vienaip ar kitaip sugr� �inama � cikl� . Tik ma�daug 0,2 %, arba 0,1 Pg per metus, atgula 
su nuos� domis dugne. Ta� iau net ir ši organin�  C ne visa litifikuojasi (pavirsta uoliena), išeidama iš bio-
loginio ciklo, dalis jos ka�kokiu b� du � cikl�  sugr��ta. Taigi metinio C ciklo efektyvumas vandenyne yra 
ne ma�esnis nei 100 – 0,2 = 99,8 %. Tiesa, reik� t�  tur� ti omenyje, kad tokiu ar panašiu efektyvumu pasi-
�ymi tik visa atviro vandenyno ekosistema kaip vienetas, o nedideli akvatorijos plotai praranda nema��  
kiek� med�iag� , kurios nukeliauja � kitas „lokalias“ ekosistemas. Tiesa, tok� pat kiek� šie plotai ir gauna 
(apie sroves �r. toliau). 
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Atkreiptinas d� mesys, kad C kiekis gyvuosiuose organizmuose (3 Pg) yra kur kas ma�esnis nei j�  
produkuojamos per metus organin� s med�iagos kiekis (50 Pg). Tai byloja apie jiems b� ding�  didel� bio-
login� aktyvum� . Biomas� s (gyv� j�  organizm�  mas� s) atsinaujinimo trukm�  šiuo atveju lygi 3/50 = 0,06 
met� , t. y. 22 dienos. Per š� laik�  biomas� , galb� t, nei �ymiau did� ja, nei ma�� ja, ta� iau, pra� jus šiam lai-
kui, tame pa� iame rajone vegetuoja jau kitos l� stel� s, anos, rastos prieš 22 dienas, jau su� stos arba �uvo ir 
virto detritu. Svarbu pa�ym� ti ir kitk � : organin� s C (detrito) kiekis 200–1000 m gylyje viršija biomas� , 
susikaupusi�  daugiausia paviršiniame sluoksnyje, daugiau nei 200 kart� . Šio detrito atsinaujinimo trukm�  
yra ma�daug 700/10 = 70 met� . Visa tai daro atviro vandenyno ekosistemas panašias � step� s ar prerijos 
ekosistemas, kuriose detrito mas�  taip pat daug kart�  viršija biomas� . 

Pabandykime išsiaiškinti, kaip organizmams pavyksta taip greitai skaidyti detrit� , kad jis nesp� ja 
palikti paviršiaus sluoksnio. Pastaraisiais dešimtme� iais išaišk� jo, kad vasar� , prasid� jus stagnaciniam 
laikotarpiui, fitoplanktono l� stel� s ne�� sta masiškai ir spar� iai negrimzta � gilesnius vandenis. Jos išskiria 
� aplink�  �vairi�  tirpi�  organini�  med�iag�  (eksudacija), kol gal�  gale lizuojasi, t. y. l� stel� s apvalkalai 
savaime suyra, atpalaiduodami citoplazmos turin�. Tai gerokai supaprastina skaidytoj�  veikl� . Ant netir-
paus detrito daleli�  spar� iai formuojasi mikroorganizm�  kompleksai, kuri�  specializacija – ardyti sunkiai 
skaidomus biopolimerus. Tai daugiausia bakterijos ir arch� jos. Šias eksploatuoja visur esantys virusai ir 
mikrozooplanktonas, jiems veikiant biomas�  virsta tirpia organine med�iaga, kuri�  toliau skaido bakteri-
jos ir arch� jos. Kaip galutiniai skaidymo produktai, susidaro biogenai, o šie yra pasisavinami fitoplankto-
no (4.20 pav.). �od�iu, per ma�� j� cikl�  stagnacijos pasekm� s paviršiniuose vandenyse gerokai 
sušveln� ja, nors jis gr� �ina vargu ar daugiau nei 80 % biogen� . 
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Dalis detrito išvengia suskaidymo iki biogen�  ir patenka � gilesnius, 0,2–0,5 km gylio, sluoksnius. 
Netirpi�  daleli�  grimzdimas l� t� ja, nes gilesnis vanduo yra ir tankesnis. � ia skaidymas, daugiausia daly-
vaujant deguoniui, vyksta toliau. Šiame gylyje gausu ne tik skaidytoj� , bet ir jais mintan� io zooplanktono 
bei juo mintan� i�  kit�  organizm� . Dauguma ši�  organizm� , skirtingai nuo mikroorganizm� , lengvai mig-
ruoja iš gilesni�  sluoksni�  � pavirši�  ir atgal, taigi tokiu b� du perneša med�iagas iš vien�  sluoksni�  � ki-
tus. Tai irgi padeda med�iagoms recirkuliuoti. 

Turb� t galima galvoti, kad detritas yra skaidomas ir dar gilesniame, 0,5–1 km, sluoksnyje. Apie tai 
byloja ir biogen�  bei deguonies pasiskirstymas vandens storym� je: did� jant gyliui biogen�  (nitrat� , fosfa-
t� , anglies dioksido ir kit� ) koncentracija did� ja, maksimumas fiksuojamas ma�daug 1 km gylyje, o de-
guonies koncentracija, atvirkš� iai – gilyn 
ma�� ja, jos minimumas fiksuojamas tame 
pa� iame 1 km gylyje (4.21 ir 4.22 pav.). 
Vykstant šiam skaidymui gaminasi dideli 
amonio jon�  kiekiai. Jie tampa energijos ir 
elektron�  šaltiniu nitrifikatoriams, tai rodo 
gilyn did� janti nitrat�  koncentracija. Ten, 
kur deguonies koncentracija yra nukritusi 
beveik iki nulio, intensyviai dauginasi de-
nitrifikatoriai ir anamoksin� s bakterijos, 
naudojan� ios nitratus ir nitritus kaip oksi-
datorius ir išskirian� ios � aplink�  atliek�  – 
molekulin� azot� , kurio perteklius išlekia � 
or� . Ta� iau dar giliau, ten, kur deguonies 
koncentracija v� l padid� ja (4.22 pav.), 
pastarosios dvi bakterij�  grup� s negali ne-
kliudomai funkcionuoti, nes jos yra anae-
robai, grei� iausiai tod� l nitrifikatori�  
išskirti nitratai � ia ir kaupiasi (4.21 pav.). 
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Pastaraisiais metais teko pakeisti ilgai vyravusi�  
nuomon� , kad vandenyn�  gilumoje �sik� r�  organizmai 
yra maitinami vien energijos ir med�iag� , kurios gauna-
mos su detritu, kai jis grimzta � dugn� . Atseit, skaidytojai 
skaido detrit� , o skaidytojais minta kiti gilum�  gyvento-
jai, šiais minta dar kiti, stambesni, organizmai ir t. t. iki 
stambi�  �uv�  ir galvakoj�  moliusk� . Ta� iau išsamesni 
tyrimai parod� , kad biomas�  gilumoje kuriama ir kitu 
b� du – iš neorganini�  med�iag�  d� l chemosintez� s. Mat 
skaidant detrit�  pagaminama daug atliek� , biogen� , ku-
rie gali b� ti panaudoti gamintoj�  net ir tamsoje, bet tik 
tada, jei šiems biogenams oksiduoti esama tinkam�  ok-
sidatori� , d� l kuri�  reakcija tampa naudinga termodina-
miniu po�i� riu. Kitaip tariant, jei pagaminama daug 
kuro, tai tereikia tik oksidatori� . O akumuliuota tokiu 
b� du chemin�  energija gali b� ti panaudota anglies diok-
sidui paversti � organin�  C. Kurui tinka redukuotos ir ne-
visiškai oksiduotos neorganin� s med�iagos, o oksidatori�  
vaidmen� gali atlikti ne tik deguonis, bet ir nitratai, sulfa-
tai, manganas (IV), gele�is (III) ir netgi anglies dioksidas (�r. 4.5 pav.).  

Pavyzd�iui, anaerobin� mis s� lygomis vykstant skaidymui pasigamin� s metanas, CH4, gali b� ti sa-
vaime oksiduotas sulfat�  ir nitrat� , ir ši�  reakcij�  išnaudoja anaerobiniai metanotrofai. Ir tik nedidel�  dalis 
pasigaminusio metano pasiekia deguonines zonas, kur jis yra panaudojamas kit� , aerobini� , metanotrof� . 
O � or�  metano patenka labai nedidelis kiekis. Tai labai svarbi aplinkyb� , nes metanas ir CO2 laikomi šilt-
namio dujomis, t. y. sukelian� iomis klimato šilt� jim� . 
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Taigi vandenyne, kaip ir e�eruose, ypa�  kur esama ir deguonini� , ir bedeguoni�  zon� , kaip rodo il-
galaikiai tyrimai, gali vykti nema�ai chemosintetini�  reakcij� : anaerobinis skaidymas tiekia redukuotas ir 
nevisiškai oksiduotas neorganines med�iagas, kurias kaip kur�  naudoja arba anaerobiniai chemoautotro-
fai, arba kurui difundavus � deguonin�  zon�  – aerobiniai chemoautotrofai (4.23 pav.). Na, o šiuos eksploa-
tuoja bakterijomis mintantys organizmai: kai kurios kirm� l� s, moliuskai ir daugyb�  kit�  sistematini�  
grupi�  atstov� . Taip ne tik recirkuliuoja maisto med�iagos, bet ir sukuriama papildoma mitybin�  baz�  
daugeliui stambi�  organizm� , �sik� rusi�  vandenyno gilumoje. 
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Kai kuriuose pasaulinio vandenyno rajonuose aerobiniai chemoautotrofai yra suk� r�  tikr�  tikriausi�  
oazi�  visiškoje tamsoje. Vis�  pirma kalbama apie hidrotermines versmes, gausiai maitinan� ias vandenilio 
sulfidu ir kitomis redukuotomis med�iagomis priedugnio vandenis. J�  ypa�  daug vidurio Atlante, ma�-
daug 2 km gylyje. 

Vis d� lto detritas, kaip aišk� ja, kaupiasi vandenyn�  dugne. Apskai� iuota, kad per tuos kelis šimtus 
milijon�  met� , kai egzistuoja Atlanto vandenynas, � ia susikaup�  vidutiniškai 860 m storio nuos� d�  
sluoksnis. Manoma, kad �mogaus veikla ma��  ma�iausiai padvigubino dirvos erozij�  ir dugno nuos� d�  
kaupimosi vandenyne greit�. Daugum�  nuos� dose sudaro vietoje susidar�  karbonatai ir kitos neorganin� s 
med�iagos, atneštos upi� , ta� iau organin� s kilm� s daleli�  jose taip pat yra nema�ai, ypa�  antropogenin� s 
kilm� s. Antra vertus, atviro vandenyno duburius vargu ar galima laikyti iškastinio kuro intensyvaus for-
mavimosi vieta, nes deguonies dalyvavimas skatina skaidym�  iki pergalingos pabaigos. Be to, ir geolog�  
patyrimas rodo, jog nafta, kuri�  mes eksploatuojame, atsirado kaupiantis detritui ne atvirame vandenyne, 
o turb� t sekliose j� rose ir vandenyn�  priekrant� se mezozojaus eroje. 

Deguonies koncentracijos did� jimas pradedant 1 km gyliu (4.22 pav.) – nuostab�  keliantis faktas, 
kurio paaiškinti ekologai iš prad�i�  negal� jo. Suprantama, jie �inojo, kad giliai vandenyne yra �uv�  ir kit�  
makroorganizm� , negalin� i�  išsiversti be deguonies, ta� iau kaip jis ten atsiduria – m�sl� . Juk nesant van-
dens s� maišos, apie kuri�  rašyta anks� iau, deguonies atsargos tur� jo b� ti išsekintos nuolat vykstan� io or-
ganini�  atliek�  skaidymo ir fotoautotrof�  nebuvimo. Toki�  mint� suponavo analogija su gilesniais 
vidutinio klimato e�erais, kuriuose vanduo pavasar� susisluoksniuoja ir deguonies koncentracija pradeda 
nepaliaujamai ma�� ti. Beliko tik galvoti, kad vandenyne deguonis yra ka�kokiu b� du nuolatos tiekiamas 
šiems, atrodyt� , su atmosfera jokio ryšio neturintiems, vandens sluoksniams. Bet kokiu b� du? Šiuo klau-
simu gal� jo pad� ti tik okeanologai. 

B� tent okeanologai savo tyrimais pagrind�  išvad� , jog deguonies pasiskirstym�  vandenyne, van-
dens storym� je, lemia ne tik jau min� ti v� jai bei j�  sukeltos audros, bet ir niekada nenustojan� ios tek� ti 
paviršin� s ir gilumin� s srov� s. �od�iu, vandenyne vyksta nuolatin�  vandens cirkuliacija, d� l kurios pavir-
šiaus vanduo ne tik juda iš vien�  vandenyno region�  � kitus, bet ir kai kuriuose regionuose grimzta gilyn, 
išnešiodamas � vandenyn�  priedugn� deguon�. Savo ruo�tu paviršiaus vandens viet�  u�ima priedugnio 
vanduo, kuriame gausu biogen� . Anot okeanolog� , ekolog�  kalbos apie lokalias, t. y. tarsi savarankiškas, 
atviro vandenyno ekosistemas yra ne visai pagr�stos. Visos „lokalios“ ekosistemos šiuo atveju yra ne kas 
kita kaip vienos sistemos – pasaulinio vandenyno ekosistemos – neatsiejamos dalys. 

Geriausiai ištirtos paviršin� s srov� s (4.24 pav.) – Golfo, Šiaur� s Atlanto, Labradoro, Kalifornijos, 
Aliaskos, Norvegijos, Ryt�  Grenlandijos, Ramiojo vandenyno ir kai kurios kitos. Tai galingi vandens 
srautai, pernešantys vandenis visomis �manomomis kryptimis. Pavyzd�iui, Golfo srov� s plotis – 50 km, o 
gylis – 0,4 km. Kartu su vandeniu keliauja ne tik med�iagos, bet ir nejudr� s bei ma�ai judr� s organizmai: 
fitoplanktonas, zooplanktonas ir bakterioplanktonas. Š� vandens masi�  jud� jim�  lemia �vair� s veiksniai, 
bet daugiausia – vyraujantys v� jai, Koriolio (�em � s sukimosi) j� gos, temperat� ros ir druskingumo skir-
tumai. Šie veiksniai priver� ia vanden� jud� ti mil�iniškais ratais, kuri�  skersmuo gali b� ti keli t� kstan� iai 
kilomentr� . Šiaur� s pusrutulyje vanduo juda pagal laikrod�io rodykl� , piet�  pusrutulyje – prieš laikrod�io 
rodykl� .  
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Be paviršini�  srovi� , yra ir popaviršini�  (4.25 pav.). Pavyzd�iui, pusiaujo zonoje palyginti greitos 
popaviršin� s srov� s teka iš vakar�  � rytus temperat� ros šuolio sluoksnyje, nešdamos � j� deguon� ir kai ku-
ri�  biogen�  prisotint�  vanden�. Po Golfo srove, ma�daug 1500–3000 m gylyje, aptikta priešsrov� , tekanti 
priešinga kryptimi – � pietus. Šios srov� s da�nai vadinamos priešsrov� mis, nes teka po paviršin� mis sro-
v� mis priešinga kryptimi. Po šiomis priešsrov� mis aptikta dar kit�  priešsrovi� , tekan� i�  jau ta pa� ia kryp-
timi kaip ir paviršin� s srov� s.  
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Dar giliau esama priedugnini�  srovi�  (4.25 ir 4.26 
pav.). Poliarin� se platumose, formuojantis ledams, � van-
den� išsiskiria daug drusk�  (lede j�  n� ra), paviršinio van-
dens tankis padid� ja, be to, jis smarkiai atš� la, tod� l tampa 
tankesnis ir grimzta gilyn, nešdamasis daug deguonies. Be 
to, galingoms priedugnio srov� ms atsirasti impuls�  sutei-
kia ir paviršin� s srov� s, ypa�  tos, kurios pasiekia poliarines 
platumas ir atv� susios leid�iasi gilyn, prad� damos kelion�  
priešinga kryptimi. Šis didelio tankio vanduo �emesn� mis 
dugno vietomis sklinda link pusiaujo, palengva u�pildy-
damas vis�  vandenyn�  priedugn�. Taip deguonis išnešio-
jamas po vis�  pasaulin� vandenyn� . Tiesa, gilumin� s 
srov� s yra kur kas l� tesn� s nei paviršin� s, bet per kok� 
šimt�  ar kelis šimtus met�  jos ne tik kerta pusiauj� , bet ir 
sukaria vis�  keli�  nuo piet�  platum�  iki šiaur� s. Vandeniui 
tekant, deguonis yra vartojamas, bet nepapildomas, tod� l 
jo koncentracija ilgainiui gerokai suma�� ja. 

Taigi bet koks vandens masi�  grimzdimas bet ko-
kioje vietov� je sukelia kit�  vandens masi�  jud� jim�  prie-
šinga linkme (tuš� i�  viet�  juk neb� na). Taigi daunveling�  
(vandens masi�  grimzdim� ) visada lydi apvelingas (van-
dens kilimas � pavirši� ). Kitaip tariant, kur yra gilumini�  
srovi� , � ia pat reik� t�  ieškoti ir priešinga kryptimi tekan� i�  
paviršini�  srovi� . Daunvelingas neša � priedugn� deguon�, o kildamas � eufotin�  zon�  – biogenus (kylan-
� iame vandenyje da�niausiai b� na labai nedaug deguonies, nes prieš iškildamas šis vanduo ilgai keliavo 
be jokio s� ly� io su paviršiniu vandeniu ir atmosfera, taigi deguonis buvo tik naudojamas skaidymui bei 
kv� pavimui).  

Apibendrinant galima pasakyti, kad okeanologai pastaraisiais metais nuveik�  nepaprastai daug ir 
ekologams teko sutikti, kad ryšiai tarp lokali�  pasaulinio vandenyno ekosistem�  yra labai stipr� s ir kad 
vandens cirkuliacija jungia lokalias sistemas � vien�  visum� , lokalius ciklus – � vien�  global�  med�iag�  
cikl� . Tad tyrin� ti atskiras akvatorijos dalis tarsi nepriklausomas – gan� tinai beprasmis darbas. Tai jokiu 
b� du nereiškia, kad nagrin� ta kiekybinio pob� d�io schema (4.19 pav.) yra neteisinga ir kad m� s�  išvados, 
gautos pasinaudojant šia schema, yra nekorektiškos. Tiesa, ji daro �sp� d�, jog med�iagos recirkuliuoja vie-
toje ar keliauja tik vertikaliai, nors da�niausiai taip n� ra. Dabar mes jau �inome, kad tas azoto ar fosforo 
atomas, kuris šiandien ir � ia per�eng�  temperat� ros šuolio sluoksn� ir pateko � eufotin�  zon� , gal yra tas 
pats, kuris prieš 1000 met�  kitoje planetos pus� je buvo daunvelingo nuneštas � gilum�  ir vis�  t�  laik�  be 
joki�  perturbacij�  jud� jo šios „lokalios“ ekosistemos link. 
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Viena iš svarbiausi�  okeanolog�  padaryt�  išvad�  – puikus paaiškinimas, kaip � gilum�  patenka de-
guonies ir kod� l giluminiuose vandenyse klesti gyvyb� , vis�  pirma deguonimi kv� puojantys mikro- ir 
makroorganizmai. 
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Up� s n� ra savarankiškos ekosistemos, daugum�  med�iag�  jos gauna iš sausumos. Med�iagos, tiek orga-
nin� s, tiek ir neorganin� s, � upes patenka nukritusi�  lap� , šak�  ir kamien�  pavidalu, yra nuplaunamos nuo 
sausumos su lietaus vandeniu, patenka kaip �mogaus veiklos atliekos. � ia, upi�  vandenyje, vyksta jau ap-
rašyti biosintez� s ir skaidymo procesai. �velgiant chemiko akimis, apie med�iag�  ciklus lyg ir negalima 
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b� t�  pasakyti k�  nors ypatinga. Ta� iau biologai turb� t manyt�  kitaip: vis�  pirma, upi�  vanduo nuolat te-
ka, tad med�iagos ir organizmai tikriausiai keliauja taip pat, d� l šios prie�asties upi�  ekosistemos ypatin-
gos; be to, reik� t�  kalb� ti ne apie vien�  vienalyt�  up� s ekosistem� , o bent jau apie aukštupio, vidurupio ir 
�emupio ekosistemas – juk jos gerokai skiriasi tarpusavyje savo gyvyb� s formomis. Ir biologai, vadov� lio 
autoriaus nuomone, b� t�  teis� s, tad nereik� t�  skub� ti ir apibendrinti paviršutiniškai. 

Aukštupys – tai da�nai gana sraun� s, šalti ir u�tamsinti med�i�  pav� sio vandenys. Pagrindinis 
energijos ir med�iag�  šaltinis aukštupio vandens organizmams – negyvi med�i �  ir kr� m�  lapai, kitas det-
ritas. Tad � ia galima aptikti lapus skaidan� i�  gryb�  ir bakterij� , taip pat lap�  smulkintoj� , pavyzd�iui, ap-
siuv� , ankstyvi�  ir kit�  vabzd�i�  lerv� . Smulkintojai, aišku, virškina ne tik lapo audinius, bet ir 
mikroorganizmus, pl� vele dengian� ius lap� . Susmulkinti lap�  fragmentai ir smulkintoj�  ekskrementai ati-
tenka kitiems skaidytojams, kuriuos ekologai vadina surink� jais. Iš filtruojan� i�  surink� j�  galima pamin� -
ti mašal�  ir kai kuri�  apsiuv�  lervas. Dar kita grup�  detrito daleles išrenka iš dumblo, pavyzd�iui, uod�  
tr� kli �  lervos. Visi surink� jai virškina ne tik detrit� , bet ir ant jo �sik� rusius grybus ir bakterijas. Apskri-
tai, up� se detrito skaidymo s� lygos yra puikios jau vien tod� l, kad j�  vandenyje deguonies beveik niekada 
nepritr� ksta, o turbulencija neleid�ia susidaryti storam bedeguonio dumblo sluoksniui. Be skaidytoj� , 
aukštupiuose gyvena ir jais mintan� i�  pl� šr� n�  – kai kuri�  vabzd�i�  ir j�  lerv� , taip pat ir �uv� , pavyz-
d�iui, k � jagalvi� , šly�i � , raini� , up� taki� . Šie gyv� nai m� gsta šalt�  ir deguonies prisotint�  vanden�. 

Vidurupyje gyvenimas kiek kitoks. Nors detrito importas ir toliau klesti, šalia detrita� d�i �  jau apstu 
ir gamintoj�  – vienal� s� i�  ir si� lini �  dumbli�  bei makrofit�  (stambi�  augal� , pavyzd�iui, Fontinalis – 
nertvi� , arba vandens saman� ). Saul� s šviesos gana daug, nes up�  platesn�  ir da�nai ramesn� , taigi ir van-
duo šiltesnis. Biogen�  taip pat pakanka, tad gamintojai pagamina daugiau organin� s med�iagos, nei jos 
patenka detrito pavidalu iš sausumos. Visa tai sudaro s� lygas plisti augal� d�iams: kai kuri�  vabal�  ir ap-
siuv�  lervoms, moliuskams ir daugeliui kit�  vandens organizm� . Savo ruo�tu smulkiais augal� d�iais ir 
skaidytojais minta stambesni pl� šr� s organizmai, o šiais – dar stambesni, daugiausia �uvys. 

�emupyje s� lygos v� l kitokios: t� km�  dar l� tesn� , vanduo drumstesnis, up�  platesn�  ir gilesn� , o iš-
tirpusio deguonies kiekis gerokai ma�esnis (apie 4 ml l-1) nei aukštupyje (apie 10 ml l-1) ir vidurupyje. 
Tad ir besilaikan� ios � ia �uvys – ešeriai, lydekos, aukšl� s, karšiai ir kai kurios kitos – atsparios deguonies 
tr� kumui. Importas iš sausumos �emupyje yra arti minimumo, bet susilpn� ja ir gamintoj�  veikla, nes 
vanduo drumstas. U�tat �io� i�  link did� ja dugno nuos� d�  kiekis. Tod� l �emupyje gausu dumble gyvenan-
� i�  surink� j� , tarp vartotoj�  jie � ia sudaro daugum� . Ypa�  gaus� s dvigeld�iai moliuskai, g� lavanden� s 
sraig� s, vabzd�i�  lervos, kirm� l� s. Nema�ai esama ir surink� j�  vaidmen� atliekan� io zooplanktono atsto-
v� ; tiesa, jie minta ne tik detrito dalel� mis, bet ir vienal� s� iais dumbliais bei bakterijomis. 

Apibendrinti galima ma�daug taip. Tik ne specialistui gali atrodyti, kad up� s yra išlaikomos sau-
sumos, atseit, jos virtusios tarsi virškinamaisiais traktais, ver� ian� iais augal�  nuokritas � neorganines 
maisto med�iagas. T� las gal pridurt� , kad up� je gaus� s organini�  atliek�  vartotojai patys yra virt�  gyv� -
d�i �  grobiu, tad �uvims ir kitiems stambiems organizmams maisto pakanka. Toks supratimas, deja, neati-
tinka tikrov� s. Upi�  gyventojams nuokrit�  importas duoda labai daug, bet tai ne vienintelis j�  
„pragyvenimo“ šaltinis. Skaidytojai, kaip rodo tyrimai, ne tik maitina savo vartotojus, jie dar ir prigamina 
did�iulius kiekius biogen� , kurie gali b� ti ir yra panaudojami gamintoj� : dumbli�  ir makrofit� . Na, o šiais 
jau minta gyv� d�iai. Taigi up� se, kaip ir daugumoje kit�  ekosistem� , esama ne tik katabolin� s, bet ir ana-
bolin� s med�iag�  ciklo dalies.  

Up� s ekosistemos ypatumas nebent tik tas, kad � ia ir šiandien pasisavintas azoto ar anglies atomas 
palieka organin�  med�iag�  u� keli �  šimt�  metr� , o gal u� daugelio kilometr� , �iotyse, o gal ir j� roje. Tas 
pats atomas, bekeliaudamas upe, tikriausiai cikl�  nuo prad�ios iki galo pereina bent kelis kartus, kol galu-
tinai prarandamas �iotyse. Daug kas priklauso nuo up� s t� km� s grei� io, jos ilgio, vandens temperat� ros, 
gal ir kit�  veiksni� . Med�iagos gali kur� laik�  u�trukti �lank� l� se, dumble, inkorporuotos � makrofitus ar 
stambius gyv� nus, � negyvas šakas ar kamienus. Ta� iau anks� iau ar v� liau jos atlaisvinamos ir �traukia-
mos � naujus ciklus. Taigi, nors med�iagos up� se recirkuliuoja ciklais, kaip ir kitur, ribos tarp vietini� , ar-
ba lokali� , ekosistem�  � ia visiškai „išskydusios“, o ciklus galima pavaizduoti spiral� mis (4.27 pav.). 
Viena spiral�  – visas kelias nuo neorganin� s formos atomo, jo pasisavinimo, biosintez� s, keliavimo nuo 
vieno organizmo link kito, jo vartotojo, ir panašiai, kol atomas v� l virsta neorganiniu jonu, galin� iu daly-
vauti naujuose biosintez� s aktuose. 
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J. D. Newboldas ir jo kolegos iš Nacionalin� s Oukrid�o (Oak Ridge) laboratorijos Tenesio valstijo-
je (JAV) išk� l�  sau u�davin� ištirti fosforo keliavimo kartu su ma�o miško upelio vandeniu greit�. Jie pa-
dar�  išvad� , kad fosforo atomas nukeliauja ma�daug 10,4 metro per par� , o vis�  cikl�  nuo neorganin� s 
med�iagos iki organin� s ir atvirkš� ia kryptimi pereina per 18,4 paros. Taigi visas ciklas tempiasi pasro-
viui, kol išsitempia iki 190 metr�  (�r. Smith, Smith, 2009). Sprend�iant iš ši�  duomen� , galima galvoti, 
kad didel� se ir ramios t� km� s up� se fosforo atomas, keliaudamas nuo aukštupio j� ros link, vis�  cikl�  ga-
l� t�  pereiti bent keliasdešimt kart� . Grei� iausiai ši išvada tinka ne tik fosforui, bet ir kitiems biogenams, 
kuri�  cikle n� ra dujin� s faz� s. 
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Taigi „vietini� “ cikl �  efektyvumas nedidel� je up� s atkarpoje yra labai menkas, o med�iag�  apyvar-
tos greitis – itin didelis: med�iag�  prarandama did�iuliais kiekiais ir tokiais pat kiekiais papildoma iš ša-
lies. Ta� iau visos up� s mastu ciklai grei� iausiai yra gal ne ma�iau efektyv� s nei kitose ekosistemose, nes 
up� je med�iagos tiesiog neturi daug galimybi�  b� ti išplautos ar kitaip prarastos. Be to, reik� t�  tur� ti ome-
nyje, kad upi�  t� km�  n� ra ka�kas išskirtinio, b� dingo tik joms. Ar pratekantis e�eras ka�kiek n� ra pana-
šus � up� ? Gal�  gale, vandenynai ir j� ros – ar jos tikrai neteka? Kaip jau �inoma iš anks� iau pateiktos 
med�iagos, vandenynai tikrai „teka“, tad ir apie juos kalbant vartota ciklo s� voka gal t� ra tik paranki, iš 
inercijos vis dar daugelio ekolog�  eksploatuojama metafora, ir gal kur kas teisingiau buvo j� ros ciklus 
vadinti spiral� mis. Antra vertus, ne terminai svarbiausia – jie nekei� ia esm� s. 
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Gyvieji organizmai dalyvauja ne tik med�iag� , bet ir energijos virsmuose. Med�iag�  virsmus visada lydi 
energijos virsmai, tad juos atskirti galima nebent tik analiz� s tikslais. 

Biosintez�  neorganines med�iagas paver� ia � organines, pastarosiose kaupiama chemin�  energija, 
kuri, jei reikia, gali b� ti gamintoj�  panaudota arba augimui, arba kv� pavimui (gyvybingumui palaikyti). 
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Kv� puoti priversti visi, ne tik gamintojai, ir nuolat, dien�  nakt�. Kv� puojant chemin�  energija virsta šilu-
ma ir negr��tamai palieka ekosistem� . Tod� l energija turi b� ti nuolat papildoma iš šalies. 

Energij� , gaut�  su maistu, ekologai vadina racionu ir �ymi I  raide. Organizmo viduje ši energija 
padalijama porcijomis. Viena iš j�  – kv	 pavimas, o tiksliau – energija, skirta gyvybingumui palaikyti: 
virškinimui, biosintez� s ir resintez� s reakcijoms, reparacijai (remontui) ir daugybei kit�  funkcij� . Kv� pa-
vimas �ymimas R raide (angl. respiration). Kita porcija – nepasisavinta, arba neasimiliuota, energija, 
�ymima NU (angl. non-utilized) raid� mis. Gal�  gale augan� iame organizme susiformuoja dar viena ener-
gijos porcija – biomas� s prieaugis, arba produkcija , �ymima P raide. 

Gyv� d�iai (augal� d�iai, pl� šr� nai ir parazitai) minta vieni kitais, taigi maisto med�iagos kartu su 
jose esan� ia chemine energija perduodamos iš vien�  organizm�  kitiems. Skiriamos gyv� d�i �  ir detritin� s 
mitybos grandin	 s. Pirmosios visada prasideda nuo gamintoj�  ir baigiasi pl� šr� nais bei j�  parazitais, ant-
rosioms prad�i�  duoda pats detritas, o grandin� s gale aptinkame tik biogen� . Kadangi tas pats gyv� dis 
da�nai minta keliomis maisto r� šimis ir dar pats tampa �vairi�  vartotoj�  grobiu, realiame gyvenime mity-
bos grandin� s susipina � mitybos tinklus. Tai da�niausiai nepaprastai sud� tingos strukt� ros, tod� l ekolo-
gai supaprastinimo tikslais �sived�  mitybos lygmen�  samprat� . Pirmasis mitybos lygmuo – visi tos ar 
kitos ekosistemos gamintojai, antrasis – visi augal� d�iai, tre� iasis – visi augal� d�iais mintantys pl� šr� nai 
ir taip toliau iki pa� i�  stambiausi�  pl� šr� n� . Gamtin� se ekosistemose retai b� na daugiau kaip 5–6 grandys 
mitybos grandin� je, taigi ir lygmen�  skai� ius retai b� na didesnis (parazitai jokiems lygmenims nepriskiriami). 

Keliaudama gyv� d�i �  grandin� mis iš vieno lygmens � kitus, energija kiekvienoje grandyje pasi-
skirsto � anks� iau nurodytas tris porcijas: NU, R ir P. Nepanaudota energija atitenka skaidytojams, o pa-
naudota kv� pavimui energija virsta šiluma ir išlekia � aplink� , tod� l chemin� s energijos kiekis, jai 
keliaujant iš vieno mitybos lygmens � kitus, palaipsniui ma�� ja; d� l šios prie�asties lygmen�  skai� ius ri-
botas. Laikoma, jog per laiko vienet�  augal� d�iai chemin� s energijos (biomas� s) pavidalu sukaupia ma�-
daug 10 kart�  ma�iau energijos nei gamintojai. Augal� d�iais mintantys pl� šr� nai savo ruo�tu gali 
sukaupti tik dešimt� j�  dal� to, k�  sukaupia j�  grobis ir t. t. (10 % taisykl 	 ). Gyv� d�iai savo biomase pa-
ver� ia tik ma�daug 10 % visos su maistu gaunamos energijos (P/I �  10 %). 
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Visi organizmai yra priversti misti, ir ne tiek tod� l, kad nuolatos gaut�  reikiam�  med�iag� , kiek tam, kad 
kompensuot�  energijos praradimus. Mat energija, skirtingai nuo med�iag� , bet kokiai veiklai vykstant yra 
linkusi �gauti šilumos pavidal�  ir tiesiog yra išspinduliuojama � kosmos� , o pa� ios med�iagos niekur ne-
dingsta, jos gali b� ti panaudotos begalin� skai� i�  kart� . Tod� l ekologai ir sako: med�iagos gali keliauti ra-
tais, kuriuos mes vadiname ciklais, o energija – ne, jai b� dingas vienos krypties jud� jimas: nuo šviesos 
energijos link chemin� s energijos, o nuo chemin� s – link šilumin� s. Tiesa, tose ekosistemose, kuriose 
esama tik chemoautotrof� , bet n� ra fotoautotrof� , energijos kelias kiek kitoks, jis dar paprastesnis, nes 
chemin�  energija, sukaupta neorganin� se med�iagose, � ia paver� iama organini�  med�iag�  chemine ener-
gija ir tik paskui, organizmams kv� puojant, ji virsta šiluma. 

Ta� iau visiems organizmams b� dinga savyb�  asimiliuoti ne vis�  energij� , gaut�  su maistu. Ši nepa-
naudota dalis vadinama neasimiliuota energija ir �ymima NU raid� mis. Augalai ir kiti fotosintetinantys 
organizmai panaudoja, arba asimiliuoja, tik nedidel�  dal� šviesos energijos, pasiekian� ios l� steles, kuriose 
yra chlorofilo. Sugeriama tik tam tikra šviesos spektro dalis, visa kita lieka nepanaudota. Vartotojai taip 
pat suvirškina ne visk� , dalis maiste esan� i�  med�iag�  kartu su jose slypin� ia chemine energija pereina 
per virškinam� j� trakt�  nepaliestos ferment� , taigi neasimiliuotos. Turima omenyje chemin�  energija, su-
kaupta sunkiai virškinamose med�iagose, gautose su maistu, pavyzd�iui, celiulioz� je, lignine, šeriuose ir 
pan.  

Ta raciono I dalis, kuri yra pasisavinama, taip ir vadinama – pasisavinta, arba asimiliuota, energi-
ja ir �ymima A raide. Augan� iame organizme ši energija savo ruo�tu yra padalijama � dvi porcijas. Viena 
iš j�  – tai kv	 pavimas, arba katabolizmas. Kv� pavimas �ymimas R raide. Kita energijos porcija – bioma-
s� s prieaugis, arba produkcija , �ymima P raide (4.28 pav.). Gauname: 

I = P + R + NU. 
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Visi šie dyd�iai turi vien� , galios, dimensij� : ki-
lokalorijos per laiko vienet� , kcal s-1, arba d�auliai per 
laiko vienet� , J s-1. Tai suprantama, juk jie yra d� me-
nys. Taigi pasisavinta energija, arba asimiliacija (A), 
susideda iš produkcijos ir kv� pavimo: A = P + R. � ia 
P = � B/� t; � B yra biomas� s pokytis, kuris taip pat gali 
b� ti matuojamas kilokalorijomis ar d�auliais. 

Kai organizmo biomas�  nesikei� ia (P = 0, 
B = const, � ia B �ymi biomas� ), pavyzd�iui, da�no su-
augusio gyv� no, visa asimiliuota energija be liku� io 
kv� puojant yra paver� iama šiluma (A = R) ir palieka 
organizm� . Tokia situacija vadinama stacionari� ja 
b� sena. 

4.28 pav. pavaizduota schema tinka ne tik atski-
ram individui, nesvarbu, b� t�  augalas, gyv� nas ar bak-
terija, bet ir atskirai populiacijai ir netgi visai 
ekologinei bendrijai. Tod� l ji vadinama universali� ja 
energijos srauto schema, nes ir populiacijos, ir ben-
drijos yra sudarytos iš atskir�  organizm� . Tiesa, popu-
liacijos ir bendrijos biomas� s prieaugis atsiranda ne tik 
d� l atskir�  individ�  augimo, bet ir d� l dauginimosi, ir 
tai reik� t�  tur� ti omenyje operuojant produkcijos s� -
voka. Atitinkamai apibr� �iama ir stacionarioji popu-
liacijos b� sena: tai tokia situacija, kai populiacijos 
sumin�  biomas�  neauga ir nema�� ja, emigracij�  atsve-
ria imigracija, o mirtingum�  – gimstamumas. Ekosis-
tema taip pat gali b� ti vadinama stacionaria, jei jos 
sumin�  biomas�  nesikei� ia, ir visa asimiliuota energija 
paver� iama šiluma, taigi sunaudojama jos gyvybingu-
mui, jos status quo palaikyti. Paprastai tokia pusiau-
svyra tarp produkcijos ir destrukcijos proces�  b� na 
nusistov� jusiose subrendusiose ekosistemose, pavyzd�iui, brand�ioje, �mogaus nepa�eistoje girioje. 

Ši schema tinka ir energijos kelionei iš organizm� , kurie gali b� ti grobis, � organizmus – šio grobio 
vartotojus – aprašyti. Pavyzd�iui, kiškis nepasisavina dalies su augaliniu maistu gaut�  med�iag� , kaip an-
tai celiulioz� s ir lignino, tad šios med�iagos pašalinamos kartu su išmatomis. Did�i� j�  dal� iš to, kas pasi-
savinama, kiškis suvartoja kv� pavimui, arba darbui: maisto paieškoms, virškinimui, termoreguliacijai ir 
daugybei kit�  funkcij� . Tik tai, kas atlieka nuo kv� pavimo išlaid� , gali b� ti paversta biomas� s prieaugiu, 
produkcija. Analogiškas likimas ištinka ir kiškio biomas� , pakliuvusi�  lapei � nasrus. Panašiai � tris dalis 
pasiskirsto ir energija, kuri�  su maistu gauna augalus, kiškius ir lapes parazituojantys organizmai. Gal�  
gale, tokie patys energijos virsmai vyksta ir skaidytoj�  k� nuose, t�  skaidytoj� , kurie skaido negyvas au-
gal�  nuokritas, kiškio ar lap� s išmatas ir mait� .  

� ia reik� t�  �terpti por�  pastab�  d� l kv	 pavimo sampratos. Ekolog�  supratimas apie kv� pavim�  
šiek tiek skiriasi nuo to, kurio laikosi biochemikai. Pastarieji skiria tik aerobin� ir anaerobin� kv� pavim� , o 
ekologai kv� pavimu laiko dar ir r� gim� , arba fermentacij� . Šiame vadov� lyje neanalizuojamos prie�astys, 
l� musios tokius termin�  skirtumus, tuo labiau kad abi grup� s, atrodo, sutaria: nors kalbama apie tris šiek 
tiek skirtingus katabolizmo tipus, tarp j�  vis�  bendra yra tai, kad ši�  chemini�  virsm�  metu organin� s 
med�iagos yra oksiduojamos ir gauta energija panaudojama gyvybingumui palaikyti. 

Kod� l visi organizmai yra priversti dien�  nakt� kv� puoti? 	 š� klausim�  atsakyti n� ra sunku, nors ga-
limos �vairios formuluot� s. Ekologai link�  atsakyti ma�daug taip (�r. intarp�  šiame poskyryje). Gyvyb�  
n� ra termodinamin� s pusiausvyros b� senos, o tai reiškia, kad organizmai turi be perstojo dirbti, kad pa-
laikyt�  ši� , nepusiausvir� j� , b� sen� . Gyvyb�  – tai tarsi laivas kiauru dugnu, � kurio triumus nuolat pl� sta 
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vanduo. Laivas nesk� sta tik tod� l, kad nuolatos dirba siurblys, pumpuojantis vanden� iš trium�  lauk. Siur-
bliui d� l kokios nors prie�asties nustojus dirbti, atomazga �vyksta labai greitai. Kv� pavimas atlieka analo-
gišk�  siurbliui funkcij� . Galima pasakyti ir kitaip: � gyv� j� organizm�  nuolat pl� sta mirtis entropijos 
(betvark� s) pavidalu. Kiekvien�  sekund�  daugial� s� iame organizme suyra milijonai l� steli� , milijardai 
molekuli� , �vyksta gausyb�  gedim� , ir juos visus b� tina taisyti. Be to, dar reikia prid� ti b� tinyb�  palaikyti 
homeostaz� , tarkim, k� no temperat� r�  ir kai kurias kitas gyvybiškai svarbias funkcijas. Visiems šiems 
vyksmams reikalinga energija, kuri�  organizmai tegali panaudoti tik vien�  kart� , paskui jie turi ieškoti 
naujos jos porcijos. 

Kv� pavimas yra kur kas svarbesnis procesas u� augim� . Augimas yra k� no statyba, taigi j� reali-
zuoti be energijos s� naud�  ne�manoma. Organizmas gali ir neaugti, ir tokia b� sena gali t� stis ilg�  laik� , 
ta� iau nustoti kv� puoti (nedirbti darbo, skirto gyvybingumui palaikyti) tolygu greitai ��� iai. Kai, tarkim, 
augalas diena iš dienos gauna vis ma�iau šviesos, iš prad�i�  jis nustoja augti, bet ne kv� puoti. Ir tik kai 
šviesos intensyvumo nepakanka visoms su kv� pavimu susietoms funkcijoms atlikti, augal�  ištinka �� tis. 
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J. R. Majerio ir H. Helmholco suformuluotas pirmasis termodinamikos d	 snis teigia: viena energijos 
forma gali virsti kita, ta� iau energijos kiekis ši�  virsm�  metu nesikei� ia. Da�nai šis d� snis vadinamas 
tiesiog energijos tverm� s, arba jos pastovumo, d� sniu. Energija gali b� ti chemin� , šilumin� , elektros, 
šviesos, gravitacin� , termobranduolin�  ir kt. Ekologui svarbu suprasti, tarkim, kad d� l fotosintez� s 
šviesos energijai virstant � chemin� , o šiai savo ruo�tu kv� pavimo metu virstant šilumine energija, jos 
kiekis išlieka pastovus. Energija nesukuriama ir nepanaikinama. 

Pirmasis termodinamikos d� snis nenurodo, kokia kryptimi vyksta gamtiniai procesai. Tam pri-
reik�  antrojo termodinamikos, arba entropijos, d	 snio. Jo formuluo� i�  yra bent kelios. Pavyzd�iui, 
fizikai sako, kad bet kokia sistema linkusi pereiti iš ma�esn� s � didesn� s tikimyb� s b� sen�  (Bolcmano 
traktuot� ). Dar kiti link�  š� d� sn� formuluoti ma�daug taip: bet kokios u�daros sistemos linkusios vysty-
tis gradient�  išnykimo linkme. Šiluma savaime pereina nuo šiltesnio � šaltesn� k� n� , bet ne atvirkš� iai. 
Ištirpusios dalel� s difunduoja iš didesn� s koncentracijos � ma�esn� s koncentracijos zon� , bet ne atvirkš-
� iai. Kai gradientai išnyksta, savaiminiai procesai sustoja, �sivyrauja termodinamin	  pusiausvyra. 

Fizikai ir chemikai, nor� dami grie�� iau apibr� �ti antr� j� termodinamikos d� sn�, vartoja dvi papil-
domas s� vokas: entropijos ir laisvosios energijos. Entropija – tai sistemos netvarkos matas, ja matuo-
jamas atotr� kis nuo termodinamin� s pusiausvyros b� senos (kuo jis didesnis, tuo ma�iau entropijos). 
Tikslesn�  entropijos (S) išraiška yra tokia: S = Q/T, � ia Q – sukauptas sistemoje šilumos kiekis, T – ab-
soliu� ioji temperat� ra. Antrasis termodinamikos d� snis sako, kad izoliuotoje sistemoje entropija gali tik 
did� ti, taigi visos energijos formos linkusios �gauti pras� iausi�  pavidal� , šilumin�, o šiluma – pasiskirs-
tyti tolygiai. Esant termodinaminei pusiausvyrai S = max. 

Laisvosios energijos s� voka nusako sistemoje sukauptos energijos nauding� j�  dal�, t. y. t� , kuri 
paver� iama darbu. Likusi energija yra nenaudinga, naudoti nebetinkama, b� tent ji nusako entropijos 
dyd�. Tai reiškia, kad bet kokia sistema gali išb� ti termodinamin� s nepusiausvyros b� senos tik tuo atve-
ju, jei ji atlieka nuolatin� darb� , skirt�  šiai b� senai palaikyti. Kadangi bet koks darbas yra susietas su 
energijos nuostoliais išspinduliuojamos � aplink�  šilumos pavidalu, tai laisvoji energija turi b� ti nuolat 
papildoma iš šalies. Nesant tokio papildymo, sistema savaime juda link pusiausvyros. �od�iu, antrasis 
termodinamikos d� snis nedraud�ia entropijai ma�� ti, bet tai �manoma tik lokaliai. Tarkim, organizmai 
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egzistuoja gerokai nutol�  nuo pusiausvyros, t. y. suma�in�  entropij� , tik tod� l, kad jie didina betvark�  
kosmoso mastu išskirdami � aplink�  šilum� , anglies dioksid�  ir kitas atliekas. Sistemoje „gyvieji orga-
nizmai–aplinka“ entropija gali tik did� ti, – teigia šis d� snis. 

Tvarka b� dinga ne tik gyvajai gamtai. Tarkim, tarp Saul� s sistemos ir jos aplinkos taip pat n� ra 
termodinamin� s pusiausvyros. Fizikai pateikia tok� paaiškinim� . Kosmose veikia ne tik šiluminis mo-
lekuli�  jud� jimas, kuris link� s iš tvarkos daryti betvark� . Gravitacin� s, atomin� s, elektrin� s ir kai ku-
rios kitos j� gos išd� sto mikro- ir makrok� nus kiek galima ekonomiškiau, kad laisvosios energijos 
kiekis sistemoje tapt�  minimalus, o šiluminis daleli�  jud� jimas nuolat tam trukdo. Tai, kas matoma tik-
rov� je, yra kompromisas tarp energinio ir tikimybinio prad� . Panaš� s reiškiniai b� dingi ir gyvajai gam-
tai.  

Termodinamikos principai rado plat�  pritaikym�  biochemijoje ir biofizikoje. Buvo aptikta, kad 
polipeptidin�  grandin�  yra sudaryta iš hidrofilini�  ir hidrofobini�  grupi�  (1); vandens tirpale, baltymo 
molekul� ms organizuojantis � tretin�  strukt� r� , pastarosios visada išsid� sto strukt� ros viduje, o vandens 
molekul� s stengiasi suformuoti kuo daugiau vandenilini�  ryši�  (2). Kaip rezultatas produkuojama 
strukt� ra, kuriai b� dingas minimalus laisvosios energijos kiekis ir maksimalus tomis konkre� iomis s� -
lygomis stabilumas (3). Zigotos dalijimasis taip pat vyksta minimaliomis energijos s� naudomis. 

Kai kurie teoretikai yra link�  termodinamik�  taikyti dar platesniam biologini�  reiškini�  spektrui. 
Pavyzd�iui, R. Rosenas ka�kada suformulavo optimalumo princip� , pagal kur� optimalia biologine 
strukt� ra iš vis�  turimomis aplinkyb� mis �manom�  laikoma ta, kurios gyvybingumui palaikyti reikia 
ma�iausiai s� naud� . Tokia pa� ia kryptimi, jo nuomone, gyvyb�  kreipia ir gamtin�  atranka.  

Termodinamika pagelb� jo ir ekologams, ypa�  tiems, kurie modeliavo energijos srautus ir jos vir-
smus. Pavyzd�iui, dar 1942 metais R. L. Lindemanas pasi� l�  ekologams � ekosistemas �i� r� ti kaip � sa-
votiškus agregatus, kurie kaupia chemin�  energij�  ir j�  panaudoja savo organizm�  gyvybingumui 
palaikyti. Ekolog�  pla� iai taikoma 10 % taisykl�  yra antrojo termodinamikos d� snio reiškimosi ekolo-
gin� s bendrijos mastu išraiška. Tiesa, fizikui b� t�  sunku pasakyti, kod� l � ia fig� ruoja 10, o ne, tarkim, 
2 ar 50 %, ta� iau jis tikrai �inot� , kod� l šis skai� ius negali išaugti iki 100; šimtaprocentinio energijos 
perdavimo iš vieno mitybos lygmens � kit�  efektyvumo galima laukti tik tada, jei gyvoji gamta dirbt�  
kaip am�inasis variklis (perpetuum mobile). Fizikui gal tr� kt�  informacijos, kas dar, be termodinami-
kos, diktuoja s� lygas biologijoje, ta� iau jis tikrai neabejot� , jog gyvieji organizmai nepa�eid�ia fizikos 
d� sni� . Nereik� t�  tuo abejoti ir mums. 

Pasinaudodami termodinaminiu po�i� riu, kai kurie teoretikai suk� r�  išties ne�prast�  gyvosios 
gamtos paveiksl� . Pavyzd�iui, H. J. Morowitzas (1968, 1999), gerai �inomas teorin� s biologijos specia-
listas, teigia, jog t� ra tik du principiniai energijos srauto šaltiniai: Saul� s šviesa ir magmin� s kilm� s re-
duktoriai, nuolat tiekiami iš po �em� s plutos. D� l ši�  šaltini�  susidaro termodinamikos at�vilgiu 
nepusiausviroji aplinka, grandiozinis elektrocheminis potencialas – juk planetoje, be reduktori� , visada 
b� ta ir oksidatori� , galin� i�  inicijuoti savaimines reakcijas. Visa tai neišvengiamai sudaro s� lygas be 
gyvyb� s pagalbos atsirasti energijos srautams, o šie savo ruo�tu sukuria vandens bei kit�  med�iag�  ge-
ologinius ciklus. Taigi ciklai n� ra tik gyvyb� s bruo�as, jie egzistavo dar prieš jos atsiradim� . B� t�  labai 
keista, teigia toliau šis autorius, jei neatsirast�  reikiamai organizuot�  strukt� r� , kurios ir pasinaudojo 
šiuo elektrocheminiu potencialu ir jau sukurtais med�iag�  ciklais saviems tikslams, b� tent, kad akumu-
liuot�  kuo daugiau chemin� s energijos ir taip dar labiau nutolint�  planet�  nuo pusiausvirosios b� senos. 
Šiame kontekste biosferos autotrofams tenka pagrindinis vaidmuo. Antra vertus, kad palaikyt�  š� savo 
status quo, gyvyb�  tur� jo apsir� pinti kv� pavimu ir negyvos organin� s med�iagos skaidymu. Anglies 
dioksidas, vanduo, amoniakas, azotas ir kitos ma�o molekulinio svorio neorganin� s med�iagos yra tai, 
kuo mes, visi gyvieji organizmai, tur� tume anks� iau ar v� liau virsti antrojo termodinamikos d� snio 
veikiami. Ir tik med�iag�  ciklai bei energijos pritek� jimas, b� tinas šiems ciklams varin� ti, leid�ia gy-
vybei kur� laik�  klest� ti. Be ši�  proces�  neb� t�  �manomas ir nuolatinis biomas� s augimas. Taigi, teigia 
šis autorius, m� s�  planetoje susidar�  tiesiog išskirtin� s s� lygos, nepaprastai palankios atsirasti gyvybei 
ir jai evoliucionuoti. Be to, kaip tvirtina H. J. Morowitzas, med�iag�  ciklai, be kuri�  sunku �sivaizduoti 
gyvyb� , – tai organizuotos strukt� ros, valdomos gr��tam� j�  ryši� . Nors mes gerai ne�inome, kaip šis 
valdymas, arba savireguliacija, yra realizuojamas, ta� iau jo egzistavimas nekelia joki�  abejoni� . 
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Augalas pasisavina tik ma�daug 1–2 % šviesos energijos, pasiekian� ios lapo pavirši� . Taigi energi-
jos pasisavinimo, arba asimiliacijos, efektyvumas (EA = A/I , � ia A – pasisavinta, arba asimiliuota, 
energija; I – racionas, arba maiste esanti energija) šiuo atveju yra 0,01–0,02. Kult� rini�  augal�  EA gali 
siekti kelis procentus, bet ne daugiau. Nors tai gana menkas efektyvumas, bet jo paprastai pakanka, kad 
b� t�  išlaikyti ne tik augalai, bet ir j�  maitinama visa gamtin�  ekologin�  bendrija. Augal� d�iams b� dingas 
kur kas didesnis asimiliacijos efektyvumas – apie 0,5, arba 50 %, o pl� šr� nams – dar didesnis, prilygstan-
tis ma�daug 80 %. Š� skirtum�  tarp augal� d�i �  ir pl� šr� n�  lemia aplinkyb� , kad augaliniame maiste pa-
prastai esama nema�o kiekio nevirškinam�  ar sunkiai virškinam�  komponent� , ypa�  celiulioz� s ir lignino. 

Produkcijos efektyvumas (P/A) – ta dalis pasisavintos energijos, kuri sukaupiama biomas� s prie-
augio pavidalu. Augalai augimui panaudoja ma�daug pus�  visos asimiliuotos energijos (P/A = 0,5, arba 
50 %). Šiek tiek ma�esnis efektyvumas b� dingas ektotermams (šaltakraujams gyv� nams). Endotermai 
(�induoliai ir paukš� iai) asimiliuot�  energij�  ver� ia biomase ma�daug 10 kart�  ma�esniu efektyvumu nei 
ektotermai (�r. 4.5 lentel� ). Mat P = A – R, o endotermai kur kas daugiau nei ektotermai energijos sunau-
doja kv� pavimui (R), taigi jos nedaug lieka produkcijai. Pagrindin� s su endoterm�  kv� pavimu susietos iš-
laidos – energijos s� naudos k� no temperat� rai palaikyti. Ektoterm�  k� no temperat� ra iš esm� s atkartoja 
aplinkos temperat� ros svyravimus, taigi jiems nereikia nei savo k� no kaitinti, nei v� sinti. Tod� l jie kur 
kas didesn�  pasisavintos energijos dal� gali skirti augimui. Suprantama, ir paukš� iams bei �induoliams 
kartais pasitaiko b� ti komfortin� je aplinkoje, kai nereikia nei sav� s iš vidaus šildyti, nei v� sinti, bet da�-
niausiai tai trunka gana trumpai. 
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Kai kalbama apie organizm�  energetik� , patogu imti rodikl�, kuris �vertint�  energijos nuostolius ši-
lumos pavidalu. Ekolog�  naudojamas rodiklis – metabolizmo, arba tiksliau b� t�  sakyti katabolizmo, in-
tensyvumas, R/B, � ia R reiškia kv� pavim� , tiksliau – jo greit�, o B – biomas� . Tai energijos s� naudos 
vieno biomas� s vieneto gyvybingumui palaikyti. Jis da�nai matuojamas kaip sunaudoto per laiko vienet�  
deguonies kiekis, tenkantis vienam biomas� s vienetui. Suprantama, toks b� das tinka tik aerobams. Lai-
koma, kad endoterm�  metabolizmo intensyvumas yra bent kelis kartus didesnis u� ektoterm� , o iš pasta-
r� j�  l�� iausiu metabolizmu pasi�ymi sumed� j�  augalai. Ta� iau tai pernelyg paviršutiniška išvada. Jei 
lyginami palyginti smulk� s endotermai su tokio pat dyd�io ektotermais, tai ji gal ir tikt� , bet kai gretinami 
stamb� s endotermai su tokiais pat ektotermais, tai skirtumas tarp j�  R/B yra gerokai menkesnis. Apskritai, 
ektoterm�  R/B ma�ai priklauso nuo organizmo dyd�io, o kuo stambesnis yra endotermas, tuo, esant ki-
toms s� lygoms vienodoms, jo R/B yra ma�esnis. Varl�  vasar�  per valand�  suvartoja apie 100 mikrolitr�  
O2 vienam biomas� s gramui, tiek pat deguonies reikalauja ir gramas dramblio mas� s. Ta� iau kirstuko at-
veju šis skai� ius yra 70 kart�  didesnis – 7000 � l g-1 per valand� .  

Aišku, kad dramblys ar banginis � aplink�  išskiria daug daugiau energijos šilumos pavidalu nei 
kirstukas ar kolibris, bet, imant ne vis�  organizmo mas� , o biomas� s vienet� , yra atvirkš� iai (4.29 pav.): 
mat gyvieji organizmai atiduoda šilum�  � aplink�  (kai aplinka šaltesn�  nei organizmas) per pavirši� , taigi 
kuo jis didesnis, tuo daugiau šilumos atiduodama. Dramblio ir banginio k� no paviršiaus plotas labai dide-
lis, tad ir šilumos atiduodama labai daug. Ta� iau šie organizmai pasi�ymi labai nedideliu ploto santykiu 
su t� riu, su biomase, tad ir j�  R/B yra kur kas ma�esnis nei smulki�  �induoli �  ar smulki�  paukš� i� . Pasta-
r� j�  k� no plotas yra labai didelis, palyginti su mase, tad ir šilumos atiduodama labai daug, nepaisant k� no 
dangal� . 
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Gal�  gale reik� t�  pateikti dar vien�  da�nai naudojam�  rodikl� – bendr� j � energin� efektyvum� , 
P/I . Tai ta raciono dalis, kuri tenka produkcijai. J� galima nesunkiai gauti padauginus anks� iau pamin� tus 
efektyvumo rodiklius vien�  iš kito. Taigi išeina, kad augal�  P/I yra ma�daug 0,5–1 %, ektotermini�  auga-
l� d�i �  – 10–20 %, endotermini�  augal� d�i �  – 0,2–2 %, ektotermini�  pl� šr� n�  – 20–30 %, o endotermini�  
pl� šr� n�  – 0,5–2,5 %. Tai reiškia, kad, tarkim, jaunas varanas, suvartoj� s per tam tikr�  laikotarp� 1 kg 
maisto, gali priaugti iki keli�  šimt�  gram�  svorio, o t�  pat� maisto kiek� prarij� s vilkiukas tepriaugs vos 
10–20 g.  

Visi trys efektyvumo rodikliai yra nedimensiniai dyd�iai, vieneto dalys arba procentai, nes skaitik-
lyje ir vardiklyje esan� i�  dyd�i �  dimensijos yra tos pa� ios, kcal s-1 ar J s-1. 
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Bendrasis energinis efektyvumas turi plat�  pritaikym�  ir praktikoje. Mat nuo to, kokia pašaro dalis 
virsta biomas� s prieaugiu, labai priklauso namini�  gyvuli�  ir paukš� i�  auginimo ekonominis rentabilu-
mas. U�siimantieji šia ekonomikos šaka gerai �ino, kad gyvuliams ir paukš� iams turi b� ti sudarytos to-
kios aplinkos s� lygos, kurioms esant energijos s� naudos termoreguliacijai b� t�  minimalios. Neturi b� ti 
nei per karšta, nei per šalta, antraip pašarais b� t�  šildomas kosmosas. Taip pat suprantama, kod� l laiko-
miems gyv� nams da�nai neleid�iama laisvai vaikš� ioti ir (ar) skraidyti: tai didint�  R ir ma�int�  bendr� j� 
energin� efektyvum� , taigi – ir rentabilum� . 
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Kai kiškis � da �ol� , dalis �ol� je esan� i�  med�iag�  kartu su jose sukaupta chemine energija atitenka varto-
tojui. Kai lapei pavyksta sugauti kišk�, dalis pastarojo k� ne esan� ios energijos pereina pl� šr� nui. Šiuo at-
veju gauname toki�  labai paprast�  mitybos grandin� : 

�ol �  
  kiškis 
  lap� . 

� ia rodykl� s rodo med�iag�  ir energijos srauto krypt�, j�  nevalia nukreipti priešinga kryptimi, kaip 
kartais daroma populiariuose leidiniuose. Kai kam gal atrodo logiškiau rodykl� mis �ym� ti, kas prie ko ju-
da, kas ko ieško, o ne kas kam atitenka (atseit, kiškis juda link �ol� s, lap�  persekioja kiškius). 

Esti gyv	 d�i �  ir detritin� s, arba skaidytoj� , mitybos grandin	 s. Pirmosios visada prasideda nuo 
gamintoj�  ir baigiasi parazitais, o antrosios prasideda detritu ir baigiasi biogenais. Esminis skirtumas tarp 
ši�  grandini�  yra tas, kad skaidytojai vienas kito ne� da, jie vartoja tik negyv�  organin�  med�iag� . Tod� l, 
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kad išvengtume painiavos, vaizduoti skaidytoj�  grandines reik� t�  kitaip – vykdan� ius tam tikrus virsmus 
organizmus surašyti šalia rodykli� , tada jos �ym� s tik med�iag�  virsmus, pavyzd�iui: 

 
� ia 1 – tai, pavyzd�iui, kai kurie sliekai, v� dar� lis, dviporiakojai šimtakojai, oribatidin� s erk� s, kai 

kurios pod� ros ir nematodai; 2 – grybai ir bakterijos; 3 – kai kurie grybai. 

Toks vaizdavimas neblogai iliustruoja kartais pasakom�  mint�, jog detritin�  mitybos grandin�  – tai 
ekosistemos „virškinamasis traktas“, o skaidytojai – šiam virškinimui reikaling�  ferment�  maišeliai. To-
kia analogija n� ra nekorektiška, reikia tik tur� ti omenyje, jog šie „maišeliai“ ne tik skaido med�iagas, bet 
ir dal� j�  pasisavina ir panaudoja savo biomas� s gamybai ir kv� pavimui. 
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Ta� iau toki�  paprast�  mitybini�  ryši� , kuriuos vaizduoja šios ir panašios � jas mitybos grandin� s, 
gamtoje nepasitaiko ar pasitaiko labai retai. Tarkim, pirmoje iš j�  nefig� ruoja parazitai, o j�  tikriausiai tu-
ri visos �ol� s kaip ir visi kiškiai bei lap� s. Taigi jei gyv� d�i �  mitybos grandin� s ir egzistuoja, tai jos turi 
baigtis ne pl� šr� nais, o parazitais, kai kada – ir antriniais parazitais, mintan� iais pirminiais, t. y. tais, kurie 
eksploatuoja šeiminink�  tiesiogiai. 

Antra aplinkyb� , trukdanti �sivaizduoti mitybinius ryšius kaip atskiras (o gal net ir izoliuotas viena 
nuo kitos) grandines, yra dar rimtesn� : ta pati biologin�  r� šis da�nai minta �vairiu maistu, o ir j�  pa� i�  gali 
eksploatuoti ne viena r� šis. Be to, daugelis gyv� d�i �  minta skaidytojais, taigi gyv� d�i �  ir skaidytoj�  
grandin� s neišvengiamai susikerta ir susipina. Tad geriau yra kalb� ti apie mitybos tinklus, o ne grandi-
nes. Kiekvienoje gamtin� je ekosistemoje egzistuoja begal�  vartotoj�  – t� kstan� iai biologini�  r� ši� , kuri�  
kiekviena ka�kuo minta: arba viena kita (gyv� d�iai), arba negyvomis organin� mis med�iagomis (skaidy-
tojai). Tad nenuostabu, kad mitybos tinklai, jei juos vaizduotume taip, kad jie atspind� t�  reali�  pad� t� 
gamtoje, tapt�  sunkiai suvokiama ryši�  raizgalyne. Da�nam iš m� s�  ji kelt�  jausm� , panaš�  � t� , kuris at-
siranda narpliojant beviltiškai suvelt�  si� l�  kamuol�. Gal tod� l ekologai link�  pavaizduoti tik esminius mity-
binius ryšius tarp tos 
ar kitos ekosistemos 
organizm�  (4.30–4.33 
pav.). Antra vertus, vi-
sus juos pavaizduoti 
b� t�  sunku ne vien to-
d� l, kad j�  objektyviai 
daug, o papras� iausiai 
tod� l, kad kol kas n� ra 
n�  vienos gamtin� s 
ekosistemos, kuri b� t�  
ištirta nuodugniai. 
Gal�  gale, išsamus iš-
tyrimas, jeigu tok� kas 
ir suplanuot� , parei-
kalaut�  armijos spe-
cialist�  ir tapt�  
ne�gyvendinama sva-
jone. 
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Ekosistemos samprata – tai tam tikri apibendrinimai, pretenduojantys � teorijos status� . Mokslin� s 
teorijos reikalavimas – kuo ma�iau teigini� , aiškinan� i�  kuo daugiau reiškini� . Teorija turi b� ti iki kraštu-
tinumo paprasta ir kartu bendra, tinkanti kuo platesniam reiškini�  ratui aprašyti. Vadov� lio autoriaus ma-
nymu, ekosistemos sampratos k� r� jai taip pat �inojo š� reikalavim�  ir juo vadovavosi. Tod� l teko mitybos 
tinklus supaprastinti dar labiau, nei jie pavaizduoti 4.30–4.33 pav. Tai nebuvo labai sunki u�duotis, nes 
visus tam tikroje vietov� je gyvenan� ius organizmus ekologai dar prieš 1970 metus jau buvo link�  skirstyti 
pagal j�  mitybos poreikius � atskiras grupes, kurios dabar vadinamos mitybos lygmenimis ir gildijomis . 
Pavyzd�iui, k� dros ar j� ros ekosistemoje esama ma�iausiai dviej�  gamintoj�  gildij � : fitoplanktono ir 
makrofit�  (stambi�  augal�  ir dumbli� ). Tarp augal� d�i �  esama mikro-, mezo- ir makrozooplanktono, kit�  
palyginti stambi�  organizm�  (pavyzd�iui, kai kuri�  �uv�  ir moliusk� ), mintan� i�  gyvais vandens augal�  
audiniais. Kiekviena iš ši�  grupi� , arba gildij� , minta kiek kitais „augalais“, nors jos visos priskirtinos 
augal� d�iams. Taigi gildija ekologai link�  vadinti grup�  organizm� , mintan� i�  panašiu maistu. Gal�  gale 
ir gildij �  �vairov�  galima „supaprastinti“ – jungti jas � dar stambesnes grupes, mitybos lygmenis. 

Mitybos lygmen�  s� voka taikoma tik gyv� d�iams, bet ne visiems – parazitai nepriskiriami jokiems 
mitybos lygmenims. Tai gal n� ra teisinga, nes atsiranda pavojus ignoruoti kai kuriuos svarbius ryšius, ta-
� iau tokia jau yra vis�  mokslin� se sferose cirkuliuojan� i�  apibendrinim�  pasekm� : kadangi visko apr� pti 
ne�manoma, norint pateikti supaprastintai, neišvengiamai reikia ka�ko atsisakyti. 

Pirmajam mitybos lygmeniui priskiriami visi tos ar kitos ekosistemos organizmai, atliekantys 
gamintoj�  funkcij� . Tai augalai, dumbliai, fotosintetinan� ios bakterijos ir chemoautotrofai. 

K�  priskirti antrajam mitybos lygmeniui, sutarimo n� ra. Šio lygmens organizmai vadinami auga-
l	 d�iais , bet tai s� lyginis pavadinimas, nes galvoje turimi mintantieji bet kokiais gamintojais, o ne tik au-
galais. Antrajam mitybos lygmeniui priskiriamus organizmus tiksliau b� t�  vadinti producentofagais, t. y. 
mintan� iais producentais, ar kaip nors panašiai. Ta� iau tradicij�  lau�yti vadov� li �  autoriams be rimt�  
prie�as� i�  neder� t� , taigi ir šiame vadov� lyje toliau visa ši organizm�  grup�  vadinama augal� d�iais. Ter-
minologin�  painiava atsiranda dar ir tod� l, kad daugelis antrajam mitybos lygmeniui yra link�  priskirti dar 
vien�  stambi�  gyv� d�i �  grup�  – organizmus, mintan� ius skaidytojais. Toki�  organizm�  apstu visose eko-
sistemose (�r., pavyzd�iui, 4.9, 4.31, 4.32 pav.). Nors pats detritas niekaip negali b� ti priskirtas pirmajam 
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mitybos lygmeniui, reikia pripa�inti, kad sukauptos detrite med�iagos ir energija gali, tarpininkaujant det-
rito vartotojams, atitekti ir atitenka gyv� d�iams. Na, o mintantieji skaidytojais savo ruo�tu tampa kit�  gy-
v� d�i � , pavyzd�iui, pl� šri� j�  �uv�  ar pl� šri� j�  �induoli �  laimikiu. Taigi b� t�  klaida manyti, kad gyv� d�i �  
mitybos tinklas neapima ir skaidytoj� , nors ši aplinkyb�  da�nai ignoruojama, ypa�  vadov� liuose. 

Tre
 iajam mitybos lygmeniui priskiriami organizmai – gyv� nai, mintantys kitais gyv� nais, auga-
l� d�iais, taip pat (nors ne visi tam pritaria) skaidytoj�  vartotojais. Paprastai visus juos vadina pirminiais 
pl	 šr� nais. Tai daugiausia palyginti smulk� s organizmai, ypa�  gyvenantieji vandens bendrijose. Pavyz-
d�iui, jiems priskirtinas pl� šrusis zooplanktonas, �uv�  mailius ir kai kurios smulkios �uvys (zooplankto-
fagai), daugelio vabzd�i�  lervos ir kt. Taigi ekologai pl� šr� nais vadina daugiau organizm� , nei tai link�  
daryti zoologai. Ekologui ir e�ys yra pl� šr� nas, kaip ir ameba, aukšl�  ar varl� , jau nekalbant apie varles 
med�iojant� gandr� . 

Ketvirtasis ir penktasis mitybos lygmenys – tai pl� šrieji organizmai, vadinami atitinkamai antri-
niais ir tretiniais pl 	 šr� nais. Laikoma, jog kiekvieno aukštesnio lygmens pl� šr� nai yra vis stambesni. 
Tai gana pagr�sta nuomon� , nors stamb� s pl� šr� nai, ypa�  sausumos ekosistemose, da�nai minta ne kitais 
pl� šr� nais, o augal� d�iais, taigi tur� t�  priklausyti tre� iajam ar, pavyzd�iui, esant badme� iui, ketvirtajam 
mitybos lygmeniui. Ta� iau vandenyje gyvenan� ius stambius pl� šr� nus labiau tinka vadinti ketvirtojo, 
penktojo ar net šeštojo lygmens atstovais (4.30–4.32 pav.). 
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Mitybos lygmen�  ekosistemoje egzistuoja tiek, kiek galima maksimaliai suskai� iuoti grand�i�  mi-
tybos grandin� se. Net jeigu koks nors stambus pl� šr� nas tik retsykiais su� da kit�  pl� šr� n� , priskiriam�  
ketvirtajam ar penktajam lygmeniui, jis jau gali b� ti laikomas atitinkamai penktojo ar šeštojo mitybos 
lygmens atstovu, nors jam labiau �prasta galb� t persekioti augal� d�ius, taigi – priklausyti tre� iajam lyg-
meniui. 

Reik� t�  pabr� �ti, kad mitybos lygmen�  samprat�  taikyti aprašant gamtoje vykstan� ius procesus yra 
gana keblu. Pirma, da�na gyv� d�iams atstovaujanti r� šis minta �vairiu maistu, savo ruo�tu priklausan� iu 
skirtingiems mitybos lygmenims. Pavyzd�iui, šernai, varnos, k� kštai, minta labai �vairiu maistu, prade-
dant nuo augalini�  produkt�  ir baigiant gana stambiais pl� šr� nais (daugiausia j�  kiaušiniais ar jaunik-
liais). Antra, racionas da�nai kei� iasi su am�iumi. Tos pa� ios r� šies jauni organizmai minta vienu maistu, 
o suaug� liai – kitu. Ypa�  stipriai kei� iasi su am�iumi ar individualaus vystymosi stadija daugelio vabz-
d�i � , v� �iagyvi � , varliagyvi� , �uv�  maisto sud� tis. Nors keblum�  yra, mitybos lygmen�  s� voka pla� iai 
paplito ir jos atsisakyti tikrai n� ra reikalo. 

Sausumos ekosistemose sunkiai rastume daugiau nei 4 ar 5 mitybos lygmenis (4.33 pav.), o van-
dens ekosistemose j�  b� na 6 ar net 7 (4.30–4.32 pav.). Kas lemia tok� skirtum� , pasakyti nelengva. Vie-
nas iš galim�  paaiškinim�  yra toks: vandens ekosistemose vyrauja smulk� s gamintojai, jais mintantys 
organizmai yra stambesni, šiais minta dar stambesni ir t. t. iki pl� šri� j�  bangini�  ir kit�  gigant� . Sausumo-
je toki�  gigant�  nesama, tod� l � ia ir lygmen�  ma�iau. Toks paaiškinimas, deja, kritikuotinas, nes šiuo at-
veju reik� t�  padaryti išvad� , kad dinozaur�  laikais ir sausumoje b� ta 6 ar 7 mitybos lygmen� , o tai 
daugumai kelia abejoni� . Be to, sausumoje n� ra tokio d� sningumo – k� no mas� s augimo einant nuo mi-
tybos grandin� s prad�ios link jos galo (apie parazitus � ia nekalbama). Atvirkš� iai, dauguma augal� d�i �  
� ia minta kur kas stambesniais u� save augalais. Tad ir visa tokio aiškinimo logika daugeliui neatrodo pa-
traukli.  

Visai galimas dalykas, kad mitybos lygmen�  skai� i�  ekosistemoje lemia bendrojo energinio efek-
tyvumo (P/I) skirtumai. Vandens ekosistemose lygmen�  daugiau gal tod� l, kad � ia vyrauja ektotermai, jie 
ma�iau energijos praranda šildydami ir v� sindami k� n� , tad jos daugiau lieka produkcijai. Tod� l esant tai 
pa� iai pirminei produkcijai vandenyse galima tik� tis didesn� s nei sausumoje augal� d�i �  bei pl� šr� n�  �vai-
rov� s, j�  produkcijos ir biomas� s. Toks d� sningumas, panašu, tikrai yra, nors ši hipotez�  iki galo ne�rodyta. 



�	�
������
���� 124 

6�5�6���#$����(�$��(�(�&�*$����
��
��

Energija, perduodama iš �emesnio mitybos lygmens aukštesniam, patiria tokius pat virsmus, kaip ir ke-
liaudama atskira mitybos grandine iš vartojamo organizmo vartotojui. Ir vienu, ir kitu atveju ji pasiskirsto 
� tris min� tas porcijas: NU, R ir P. Taigi ekosistemos koncepcijos autoriams nebuvo sunku modeliuoti 
ekosistemos energijos sraut� . Pabandykime t�  pat� padaryti ir mes. 

Paprastumo d� lei modeliuokime situacij� , kai gamintoj�  ir gyv� d�i �  blokai yra stacionariosios b� -
senos: r� ši�  populiacijos yra daugma� stabilios, nesikei� ia ir sumin�  vis�  organizm�  biomas�  (B = const, 
P = 0 ir A = R, � ia B – sumin�  biomas� , P – sumin� s biomas� s prieaugis per laiko vienet� , A – gamintoj�  
pasisavintos energijos kiekis per laiko vienet� , R – visos modeliuojamos bendrijos kv� pavimas).  

Pritaikykime kokybinio, arba konceptualiojo, modeliavimo metodik� . Tokiu atveju neb� tini kon-
kret� s skai� iai, bylojantys apie energijos kiekius ir jos srautus, pagrindin� d� mes� skirsime tendencijoms, 
esminiams energijos srauto bruo�ams. Kitaip tariant, modeliuosime ne konkre� i�  ekosistem� , o pateiksi-
me vaizd� , kuris iš esm� s tikt�  bet kuriai ekosistemai. Sudarytas ekosisteminio energijos srauto modelis 
parodytas 4.34 pav. 

Šiame modelyje stulpeli�  aukštis ir rodykli�  plotis rodo apytikr�  energijos dal�, tenkan� i�  tam ar ki-
tam srauto komponentui. Paveiksle neparodyta visa augal�  pasisavinta šviesos energija, ji tur� t�  b� ti 
ma�daug du kartus didesn�  u� pirmin�  produkcij�  (A1 �  2P1). Nors antrajam mitybos lygmeniui paveiksle 
atstovauja vikšrai, ta� iau galvoje turimi visi ekosistemos augal� d�iai. Zyl �  ir vanagas – simboliai, vaiz-
duojantys visus pirminius ir antrinius tam tikros ekosistemos pl� šr� nus. Esant stacionariajai b� senai, pro-
dukcijos, arba biomas� s prieaugio, iš viso netur� t�  b� ti (P = 0), nors modelyje ji ir fig� ruoja. Ta� iau 
prieštaravimo � ia n� ra, nes kai kalbama apie ekosistemos stacionari� j�  b� sen� , omenyje turimi vieni me-
tai ar koks kitas gana ilgas laikotarpis. Pavyzd�iui, pavasar� augal�  ir gyv� d�i �  biomas�  did� ja (A > R; 
P > 0), o ruden� sumin�  biomas�  paprastai ma�� ja (A < R; P < 0). Gamta pavasar� tarsi �kvepia, o ruden� 
iškvepia. Tod� l produkcijos ir destrukcijos balansui (jei toks b� na) susidaryti reikia ne ma�iau kaip vien�  
met� . 

Kokias išvadas galima gauti iš tokio, gana primityvaus, modelio? Svarbiausioji iš išvad�  turb� t b� -
t�  tokia: keliaudama iš vien�  mitybos lygmen�  � kitus chemin�  energija virsta šiluma, kuri palieka ekosis-
tem� , kol gal�  gale ketvirtajame lygmenyje chemin� s energijos beveik nelieka. Jos ir netur� t�  likti esant 
stacionariajai b� senai. Tiesa, modelis parodo, kad didel�  dalis chemin� s energijos atitenka skaidytojams 
nuokrit� , išmat�  ir kitokiu pavidalu. Paveiksle, siekiant paprastumo, nefig� ruoja augalin� s nuokritos. Be 
abejo, tai iškreipia real�  vaizd� , nors ir nekei� ia pagrindin� s išvados. Jeigu stacionariosios b� senos yra ne 
tik paveiksle pavaizduota ekosistemos dalis, bet ir skaidytoj�  blokas, tai, reikia manyti, dauguma augali-
ni�  nuokrit� , kaip ir kit�  organini�  metabolizmo atliek� , yra anks� iau ar v� liau be liku� io suskaidomos 
iki biogen� . Taigi ir šiame bloke chemin�  energija, keliaudama nuo vieno vartotojo link kito, gal�  gale be 
liku� io virsta šilumine. 
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Ar galima sud� ti pirmin�  produkcij�  P1 su kit�  lygmen�  produkcija ir taip gauti bendr� j�  augal�  ir 
gyv� d�i �  produkcij� ? Atsakymas gali b� ti tik neigiamas: ne, tai b� t�  visiškai nekorektiškas veiksmas. Ir 
ne tik tod� l, kad nebuvo �traukta parazit�  produkcija – jie irgi gyv� d�iai, bet j�  produkcija menka ir gal 
gal� t�  b� ti ignoruojama. Rimtesn�  kli � tis tokiam veiksmui – aplinkyb� , jog, be pirmin� s, n� ra jokios ki-
tos produkcijos. Visos ekosistemos sumin�  produkcija yra lygi pirminei produkcijai: 

P�  = P1. 

Sud� ti visus skirtingiems mitybos lygmenims priklausan� ius produkcijos komponentus yra neko-
rektiška tod� l, kad vartotojai ne tik nieko neprideda prie to, k�  pagamino gamintojai, bet dar ir atima. Iš 
esm� s tai, kas vadinama antrine, tretine ir t. t. produkcija, t� ra tik pirmin� s produkcijos perdirbimas, vie-
n� , svetim�  organini�  med�iag�  vertimas � kitas, savas. �od�iu, produkcija tik perduodama iš rank�  � ran-
kas, tod� l jos kiekis tik ma�� ja, o ne did� ja. Tas pats principas tinka ir pasisavintai energijai, arba 
asimiliacijai. Tod� l, kai kalbama apie ekosistem�  produktyvum� , turima omenyje pirmin 	  asimiliacija, 
A1, t. y. gamintoj�  pasisavinta per laiko vienet�  energija. B� tent ji „išmaitina“ vis�  ekologin�  bendrij� , jo-
ki�  papildom�  energijos šaltini�  ji neturi ir tur� ti negali.  

Visai kitaip reik� t�  elgtis su kv� pavimu, nes niekas negali pasinaudoti energija, vien�  kart�  jau pa-
versta šiluma. Vos pagaminta, ji palieka ekosistem�  negr��tamai. Taigi visai korektiška yra rašyti taip: 

R�  = R1 + R2 + R3... 

4.34 pav. pateiktoje schemoje palikus tik keturis produkcijos sta� iakampius ir taip redukuot�  pa-
veiksl�  pasukus 90o kampu, gaunama vadinamoji produkcijos, arba energijos, piramid 	 . Laikoma, kad 
jos išvaizda – plati ties pagrindu ir siaur� janti link virš� n� s – yra beveik nekintanti, b� dinga visoms eko-
sistemoms (4.35 pav.). Da�nai ji vadinama energijos piramide, ta� iau toks pavadinimas n� ra tikslus, nes 
produkcija, kaip jau min� ta, matuojama chemin� s energijos kiekiu, pagamintu per laiko vienet� , o energi-
jos vienetais (kilokalorijomis ar d�auliais) modeliuotojai, modeliuojantys energijos srautus, nusako bio-
mas� , o ne produkcij� . Suprantama, jog galia (P) negali b� ti tapati statiniam dyd�iui (B).  

Laikoma, jog bet kurio mitybos lygmens produkcija Pi gali b� ti apskai� iuota pagal formul� :  

Pi = P1 × 101-i. 

Turint pirmin� s produkcijos duomenis, galima apskai� iuoti, tarkim, tre� iojo mitybos lygmens pro-
dukcij�  (P3); ji lygi 1/100 P1. Taigi ekologai laiko, jog su kiekvienu aukštesniu mitybos lygmeniu pro-
dukcija suma�� ja ma�daug 10 kart� . Šis d� sningumas vadinamas 10 % taisykle ir su kai kuriomis 
išlygomis b� dingas visoms pasaulio ekosistemoms. Kaip ir daugelis apibendrinim� , šis, deja, irgi yra la-
bai paviršutiniškas. 10 % taisykl�  atspindi bendr� j� energin� efektyvum�  P/I, kuris, kaip min� ta, varijuoja 
ma�daug nuo 1 iki 40 %, priklausomai nuo mity-
bos pob� d�io ir organizmo prigimties. Dešimt 
procent�  gal ir galima laikyti apytikriu vidurkiu, 
bet visada reik� t�  prisiminti, kad šis skai� ius pato-
gumo d� lei teoretik�  buvo parinktas gana dirbtinai 
ir kiekvienu konkre� iu atveju gali labai skirtis nuo 
realaus. Pavyzd�iui, vandens ekosistemoms 10 % 
taisykl�  nelabai tinka, nes gerokai suma�ina real� j� 
chemin� s energijos perdavimo iš vieno lygmens � 
kit�  efektyvum� , mat šiose ekosistemose vyrauja 
ektotermai. Sausumos ekosistemose vyrauja endo-
termai, kuriems b� dingas ma�esnis energinis efek-
tyvumas, tod� l tikslesn�  b� t�  keleto procent�  
taisykl� .  

Produkcijos piramid�  visose ekosistemose 
išlieka taisyklinga, siaur� janti virš� n� s link: vyrau-
jant endotermams piramid�  siaur� ja staigiau, o vy-
raujant ektotermams – tarsi išt� sta ir apima 
daugiau lygmen� . Taip yra tod� l, kad ji pakl� sta 
antrajam termodinamikos d� sniui, kuris, nors ir 
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nereikalauja 10 % bendrojo energinio 
efektyvumo, ta� iau draud�ia jam pri-
lygti 100 % (pastaruoju atveju neb� t�  
energijos nuostoli�  šilumos pavidalu).  

Stamb� s pl� šr� nai, �sitais�  pi-
ramid� s virš� n� je, paprastai ir vadina-
mi virš� n	 s pl	 šr� nais. Pavyzd�iui, 
vienose ekosistemose virš� n� s pl� šr� -
nai yra vilkai, tigrai, li� tai ar grizliai, 
kitose – rykliai, banginiai ar (labai 
da�nai) �mogus. 

Detalesnis vienos iš vandens 
ekosistem�  energijos srauto modelis, 
pateiktas E. P. Odumo dar 1957 me-
tais, parodytas 4.36 pav. Iš viso šios 
ekosistemos gamintojai pasisavina 
20 810 kcal m-2 per metus, tai sudaro 
1,2 % visos juos pasiekian� ios šviesos 
energijos. Iš šio kiekio pirminei pro-
dukcijai tenka 8863 kcal m-2 per me-
tus, likusi energija (11 977 kcal m-2 
per metus) sunaudojama gamintoj�  
kv� pavimui. Dalis pirmin� s produkci-
jos yra suvartojama augal� d�i � . Pasta-
rieji savo biomas� s prieaugiu (P2) 
paver� ia 1478 kcal m-2 per metus, dar 
kit�  dal�, 1890 kcal m-2 per metus, su-
naudoja gyvybingumui palaikyti, taigi 
paver� ia šiluma. O likusi energija, 
5465 kcal m-2 per metus, atitenka 
skaidytojams. 

Pirminiai pl� šr� nai suvartoja 
vis�  augal� d�i �  biomas� s prieaug�, ta-
� iau dalis j�  grobio lieka nepanaudota 
ir atitenka skaidytojams, dar kita dalis 
(316 kcal m-2 per metus) naudojama darbui ir tik 67 kcal m-2 per metus paver� iama savo biomas� s prieau-
giu (P3). Panašus likimas ištinka ir virš� n� s pl� šr� n�  grobio sukaupt�  energij� . Taigi modelis rodo, jog ši 
sistema yra stacionariosios b� senos: per metus ji sukaupia 20 810 kcal m-2 per metus chemin� s energijos 
pavidalu ir lygiai tok� pat kiek� iškv� puoja, taigi paver� ia šiluma. Modelis taip pat neblogai iliustruoja 
anks� iau min� t�  teigin�, jog pirmin�  produkcija, kaip ir pirmin�  asimiliacija, jokiu b� du negali b� ti pride-
dama prie antrin� s, tretin� s ir t. t., o atitinkami kv� pavimo komponentai gali b� ti naudojami kaip d� me-
nys, norint gauti sumin� visos ekosistemos kv� pavimo rodikl�. 
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Ekologai kartais piešia dar ir biomas	 s ir skai
 i�  piramides. Pirmoji iš j�  vaizduoja sumin�  orga-
nizm� , priskiriam�  vienam ar kitam mitybos lygmeniui, biomas�  (4.37 pav.). Tokiu atveju išeina pirami-
d� , kurios pagrindo plotis rodo pirmojo mitybos lygmens biomas� , B1, virš jo esantis piramid� s segmentas 
– antrojo mitybos lygmens biomas� , B2, ir t. t. Biomas�  paprastai išreiškiama sausu svoriu ploto ar t� rio 
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vienete. Sausumos ekosistemoms b� dinga siaur� janti virš� n� s link biomas� s piramid� , o tose vandens 
ekosistemose, kuriose fitoplanktonas yra pagrindinis pirmin� s produkcijos k� r� jas, biomas� s piramid� s 
pagrindas paprastai b� na siauresnis u� aukš� iau esan� i�  piramid� s dal�. Tai lengvai suprantama: �ol� s, 
med�iai ir kr� mai kartu su savo po�emine biomase yra daug stambesni nei smulku� iai fitoplanktono at-
stovai. Tai dar kart�  primena akivaizd�  fakt� , kad biomas�  n� ra tas pats, kas produkcija, ir kad fitoplank-
tono biomas� s apyvartos trukm�  (B/P) yra daug trumpesn�  nei sausumos augal� .  

Dar vienas piramid�i�  tipas – skai� i�  piramid� s (4.38 pav.). Tokiais atvejais kalbama apie N1, N2 ir 
t. t., � ia N – individ�  skai� ius mitybos lygmenyje, o indeksai rodo pat� mitybos lygmen�. Miške med�i� , 
kr� m�  ir �oli �  ploto vienete palyginti nedaug, prerijoje gamintoj�  skai� ius tame pa� iame ploto vienete di-
desnis, o atvirame vandenyne – dar didesnis. Ta� iau augal� d�i �  skai� ius miške gali gerokai viršyti gamin-
toj�  skai� i� , nes � ia gamintojus eksploatuoja ne tik stamb� s stuburiniai, bet ir smulk� s bestuburiai, iš 
kuri�  gausumu paprastai išsiskiria vabzd�iai. 

 
/��$����� ��������$��
���4�#��$�#''������	#!$��!	�
4�����
�	� ��
$�
�	������$�:�$�	�4����
	���4���

 
/��H ������ )��#����$�!���	�$����!$��	�	.�$�����
��
�
��$���!	� .���
��
	���4�� �

6�6�����������9�;:�����O����8����������

Kai ekologai daugiau nei prieš pusšimt� met�  susidom� jo med�iag�  ciklais ir energijos srautais, jie grei-
� iausiai vyl� si, kad funkcinis po�i� ris � gyv� j�  gamt�  jiems padovanos koki�  nors dar neatrast�  d� snin-
gum� . Atrodo, j�  viltys bent iš dalies pasiteisino. Kai broliai Odumai ir j�  bendramin� iai, remdamiesi 
sisteminiu metodu ir bioenergetiniu po�i� riu, s� do kurti bendrosios koncepcijos, intuicija jiems tikriausiai 
sak� , jog tarp lokali�  ekosistem�  esama gausyb� s skirtum� , ypa�  r� šin� s sud� ties ir r� ši�  �vairov� s, ta� iau 
�velgiant per funkcij�  prizm�  šie skirtumai tur� t�  niveliuotis.  

Jiems, reikia manyti, buvo �inomos ir kai kurios biogeograf�  padarytos išvados. Pavyzd�iui, pla� iai 
�inomas zoogeografijos klasikas P. J. Darlingtonas šiai disciplinai skirtame vadov� lyje 1957 metais raš� : 
„Nei �em �  apskritai, nei kokia nors didesn�  jos dalis neb� davo vienu laikotarpiu perpildyta gyv� n� , o ki-
tu – negyvenama, kaip neb� davo ir taip, kad ekologin� s nišos ilgainiui neb� t�  u�pildytos. Visada, išsky-
rus nebent gana trumpus laikotarpius, b� ta augal� d�i �  ir pl� šr� n� , stambi�  ir smulki�  form�  bei daugyb� s 
smulkesni�  adaptacij�  ir visada – tam tikromis proporcijomis. Dabartin� ms faunoms b� dinga tokia pati 
pusiausvyra. Kiekvienas �emynas turi faun� , kuri ma�daug atitinka jo plot�  ir klimat� , ir kiekvieno �emy-
no faunoje esama deramos augal� d�i � , pl� šr� n�  bei kit�  form�  proporcijos. Vargu ar tai atsitiktinumas.“ 

Dabar galima dr� siai teigti, jog P. J. Darlingtonas buvo iš esm� s teisus. Netgi dar daugiau – šian-
dienin� s informacijos masyvas leid�ia padaryti tikslesnes išvadas d� l lokali�  ekosistem�  panašum�  ir 
skirtum� . Pavyzd�iui, prie pusiaujo išsid� st�  dr� gnieji atogr� � �  miškai (Piet�  Amerikoje, Afrikoje ir Piet-
ry� i�  Azijoje) yra steb� tinai panaš� s funkciniu po�i� riu. Nors bendr�  ši�  region�  med�i�  r� ši�  beveik n� -
ra, jiems b� dingos labai panašios augimo formos: prie �em� s plat� jan� ios atramin� s šaknys, dideli plat� s 
lapai, ant j�  kamien�  ir šak�  auga gausyb�  epifit� , rangosi lianos. Ši�  mišk�  dirvoje neorganini�  med�ia-
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g�  kiekis yra palyginti ma�as, o augal�  r� ši�  – vienodai didelis (jei metinis krituli�  kiekis yra daugma� 
vienodas; ten, kur krituli�  ma�iau, pavyzd�iui, Afrikos gilumoje, augal�  r� ši�  yra ma�iau, nei b� dinga 
pusiaujo miškams). 

Pats faktas, kad broliams Odumams ir j�  bendradarbiams pavyko sukurti samprat� , tinkan� i�  vi-
soms ar beveik visoms gamtin� ms ekosistemoms, byloja apie tai, kad savo esminiais po�ymiais lokalios 
ekosistemos taip nesiskiria, kaip buvo galvojama anks� iau, kol min� to funkcinio po�i� rio dar nebuvo. 
Galima sakyti, ekosistemos sampratos k� r� jams stipriai pasisek�  – jei toki�  panašum�  neb� t�  atrasta, b� -
t�  tek�  kurti ekosistem�  kaip atskir�  skirting�  tip�  sistem�  sampratas. 

Pagrindiniai supanaš� j�  ekosisteminiai rodikliai – med�iag�  ciklai ir produkcijos piramid� s. Che-
miko akimis �i� rint, n� ra �ymesni�  skirtum�  tarp chemini�  virsm� , vykstan� i�  step� je, vidutinio klimato 
miške ir netgi vandenyne ar e�ere. Panašios ir lokalioms ekosistemoms b� dingos produkcijos piramid� s, 
j�  forma ir mitybos lygmen�  skai� ius ma�ai priklauso nuo pirmin� s produkcijos, t. y. piramid� s pagrindo 
plo� io, kuris gali skirtis dešimtis kart� . Kaip jau min� ta, produkcijos piramid� s form�  lemia termodina-
mikos d� sniai (10 % taisykl� ), o jie lokali�  s� lyg�  skirtum�  nepaiso.  

Š� supanaš� jim�  kai kurie ekologai vadina ekosistem�  funkcine konvergencija (�r., pavyzd�iui, 
Lekevi� ius, 2002). N� ra abejon� s, kad prie jos prisid� jo evoliucija, vykusi milijonus met� . Antra vertus, 
ekosistemas gamta iš dali�  surenka dviem b� dais – evoliucijos ir migracijos, tad sunku pasakyti, kuris iš 
ši�  dviej�  mechanizm�  daugiau prisid� jo prie tos ar kitos lokalios ekosistemos komplektavimo (�r. 7 šio 
vadov� lio skyri� ). 
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Net ir nespecialistai �ino, kad e�erai ir apleisti laukai link�  u��elti, kad paj� rio kopos ilgainiui gali apaug-
ti �ole ar netgi mišku. Šiuos procesus, kartais trunkan� ius šimtus met� , ekologai vadina bendrij �  kaita, 
arba ekologine sukcesija. Bendrijos gimsta, vystosi ir br� sta, o kartais ir �� sta, pavyzd�iui, po kokios 
nors gamtin� s ar �mogaus sukeltos katastrofos. 

Reik� t�  skirti pirmin �  nuo antrin 	 s sukcesijos. Pirmin�  sukcesija vyksta tada, kai sausumos eko-
sistema atsiranda tarsi iš nieko, tarkim, kop�  ar sustingusios lavos pagrindu. Tokiais atvejais dirvos n� ra, 
j�  organizmai turi sukurti patys, š� proces�  ekologai vadina dirvodara. Antrin�  sukcesija b� na tada, kai 
dirva ir gyvyb�  joje n� ra pa�eista, ta� iau yra nukent� j� s gamintoj�  ir gyv� d�i �  blokas, kai vyksta savai-
minis bendrij�  susidarymas kirtavie� i� , gaisravie� i� , dirbam� j�  lauk�  ar ganykl�  vietoje.  

Ir pirmin� s, ir antrin� s sukcesijos atvejais, jei kas nors nesutrukdo, r� ši�  �vairov�  d� l imigracijos 
did� ja ir ilgainiui susidaro gyvybingos bendrijos su gana efektyviais med�iag�  ciklais, garantuojan� iais 
esamomis s� lygomis maksimali�  ar jai artim�  sumin�  biomas� . Jos tampa panašios � tas bendrijas, iš kuri�  
organizmai migravo. Da�niausiai iš prad�i�  �sikuria gamintojai, paskui – augal� d�iai, po j�  – pl� šr� nai, 
taigi ekologin� s piramid� s „atauga iš apa� ios“. Susiformavusiomis laikomos bendrijos, kuriose n� ra lais-
v� j �  niš� , arba ištekli� , neturin� i�  vartotojo. 

Bendrij�  kaita – tai imigracijos, kolonizavimo ir organizm�  poveikio artimiausiai aplinkai sukelta 
vyraujan� i�  r� ši�  kaita. Imigracija n� ra ilgalaik� s kolonizacijos garantas. Da�nai atvyk� l�  neranda �prast�  
jai abiotini�  ar biotini�  s� lyg�  ir � � sta. Be to, anks� iau atvykusias ir �sik� rusias r� šis da�nai išstumia v� -
lesni imigrantai. Teorija teigia, kad bendrij�  kaita vyksta tol, kol nusistovi r� šin�  sud� tis. Vidutinio kli-
mato juostoje tai paprastai atsitinka susiformavus miškui. Tokiu atveju kalbama apie brand�ius, arba 
klimaksinius, miškus. Klimaksas – galutin�  sukcesijos stadija. J�  galima vadinti ir stacionari� ja b� sena, 
nes klimakso stadijoje sumin�  bendrijos biomas� , kaip ir r� šin�  jos sud� tis, iš met�  � metus netur� t�  daug 
keistis. Nuomon� , kad bendrij�  kaita baigiasi vienu ir tuo pa� iu rezultatu, priklausan� iu tik nuo vietinio 
klimato (monoklimakso samprata), pastaraisiais dešimtme� iais buvo pakeista poliklimakso samprata, 
pagal kuri�  bendrij�  kait�  ir jos rezultatus veikia ne tik klimatas, bet ir dirva, �vair� s atsitiktinio pob� d�io 
veiksniai. 

Pirmin�  sukcesija paprastai trunka ilgiau nei antrin� : imigrant�  �sik� rimas pirmuoju atveju sunkes-
nis, nes n� ra dirvo�emio, o jo formavimasis u�trunka daugyb�  met� . Tad skiriasi ir sukcesijos mechaniz-
mai. Vykstant pirminei sukcesijai pirmieji s� kmingai �sik� r�  imigrantai – melsvabakter� s, kerp� s, 
samanos ir nedaugelis �olini�  augal� . Šie organizmai ilgainiui pakei� ia abiotin�  apsupt�, tada gali �sikurti 
reiklesni dirvai imigrantai, kurie po kurio laiko pakei� ia aplink�  taip, kad ši pasidaro tinkama v� lesni�  
stadij�  augalams ir t. t. (palengvinimo hipotez	 ). Vykstant antrinei sukcesijai paprastai jau pradin� se sta-
dijose �sikuria daugyb�  augal� , tiek �olini � , tiek ir sumed� jusi� . Pastarieji augdami darosi vis agresyvesni 
ir konkuruodami išstumia dal� �olini �  form�  (slopinimo hipotez	 ). Klimakso stadijoje vyrauja pakant� s 
� ksmei sumed� j�  augalai, kuri�  šeš� lyje auga j�  �oliniai konkurentai. 

Abiotini�  s� lyg�  kryptinga arba periodiška kaita b� gant laikui taip pat gali sukelti bendrij�  kait� . 
Pavyzd�iui, holoceno laikotarpiu, klimatui šylant, vyko plataus masto organizm�  kraustymasis iš vien�  
geografini�  platum�  � kitas. R� ši�  geb� jimas migruoti n� ra vienodas, tod� l susiformavo tranzitin 	 s ben-
drijos , sudarytos iš nesp� jusi�  migruoti, migravusi�  s� kmingai ir esan� i�  pakeliui � „savo“ klimatin�  zo-
n�  organizm� . Kadangi klimatas nuolat kei� iasi, �tariama, jog tranzitin� s bendrijos yra tikriausiai pastovi, 
o ne laikina b� sena. Kitas tokios abiotini�  veiksni�  kaitos inicijuotos sukcesijos pavyzdys – sezonin	  fi-
toplanktono, bakterioplanktono ir bakteriobentoso sukcesija, kasmet vykstanti daugelyje vandens telki-
ni� . 
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Kai imigracijos s� lygos sunkesn� s, pavyzd�iui, jei tik k�  atsiradusi vulkanin� s kilm� s sala yra toli 
nuo artimiausio r� ši�  šaltinio, be imigracijos, bendrijos komplektacijoje gali dalyvauti ir evoliucija. Taip 
atsirado daugyb�  endemini� , t. y. aptinkam�  tik vienoje nedidel� je teritorijoje, r� ši� . Ta� iau, nepriklau-
somai nuo surinkimo mechanizmo, ekosistemos yra linkusios supanaš� ti funkciniu po�i� riu: visais atve-
jais, sukcesijai pasibaigus, mes aptinkame panašius lokalius med�iag�  ciklus ir panašias gamintoj� , 
augal� d�i �  ir pl� šr� n�  proporcijas. Tai ekosistem�  funkcin	 s konvergencijos reiškinys. 

Deja, ekologin� s sukcesijos teorija po šiai dienai nesukurta ir nuomoni�  šiuo klausimu yra tiek 
daug, kad vadov� li �  autoriams tenka gana sunki u�duotis: atskirti nuomones nuo fakt� , tik� tinas hipote-
zes nuo ma�ai pagr�st�  spekuliacij� . 

C�!���B��9�:BBO������

E�erai gimsta, br� sta ir gal�  gale miršta, virsdami sausuma – pieva, mišku ar nevaisingu drusko�emiu. 
Tarkim, Lietuvoje prieš 12 000 met� , po ledynme� io, b� ta bent keliolika kart�  daugiau e�er� , e�er� li �  ir 
bal�  nei dabar. Panaši tendencija yra ir kituose ledynme� io paliestuose pasaulio regionuose. Tiesa, taip 
samprotaujant, gali susidaryti klaidingas �sp� dis, kad e�erai pasmerkti visai išnykti, ypa�  jei ledynme� iai 
nesikartoja. Ta� iau, be ši�  gamtos j� g� , esama ir kit� , kurios gausina e�er�  skai� i� . Tai �vair� s geologi-
niai procesai: �em� s plutos plokš� i�  jud� jimas, d� l kurio atsiranda �dub�  ir kanjon� , po�emini�  vanden�  
iškilimas ir kiti. Taigi reikia manyti, kad e�er�  b� ta vos ne visais geologiniais laikais, t. y. net ir prieš 3 ar 
kiek daugiau milijardus met� . 

E�ero am�ius daugiausia priklauso nuo jo gylio ir ploto. Kuo jie didesni, tuo ilgiau gyvena e�eras. 
Ma�i vos keli�  hektar�  ploto ir negil� s e�er� liai teišgyvena kelis šimtus ar kelis t� kstan� ius met� , o gil� s 
ir dideli egzistuoja milijonus met� . E�ero vystymosi faz� s: 

� „vaikyst� s“, arba oligotrofin 	 ; 
� „brandos“, arba mezotrofin	 ; 
� „senatv� s“, arba eutrofin 	 ; 
� „karšaties“, arba distrofin 	 . 

Kai e�eras atsiranda, iš prad�i�  b� na be gyvyb� s. Ji atkeliauja upeliais, yra atnešama v� jo, paukš� i�  
ir kit �  da�n�  e�ero sve� i� , gal�  gale atvyksta ir apsigyvena dar kit�  organizm� , priviliot�  grobio, galim�  
sl� ptuvi�  ar lizdavie� i� . Iš prad�i�  e�ere �sikuria fitoplanktonas ir bakterioplanktonas, v� liau – makrofitai, 
zooplanktonas, �uvys ir kiti tipiški oligotrofiniams, arba ma�amais� iams, e�erams organizmai. Vanduo 
tokiame e�ere visada skaidrus, nes neorganini�  maisto med�iag�  (biogen� ) jame nedaug, tad nedaug ir fi-
toplanktono bei bakterioplanktono. Pirmin� , antrin�  ir tretin�  produkcija menka, biologin�  �vairov�  taip 
pat nedidel�  (5.1 lentel� ), nors kai kuri�  stambesni�  organizm�  sumin�  biomas�  gali b� ti nema�a. Pavyz-
d�iui, tokiuose vandens telkiniuose b� na gausu lašišini�  �uv�  ir kit�  gyv� n� , m� gstan� i�  šalt�  vanden�, 
kuriame daug deguonies. Lietuvoje oligotrofini�  e�er�  jau n� ra, nors prieš 10–12 t� kstantme� i�  j� , tik-
riausiai, b� ta daugumos. Iš dabar egzistuojan� i�  oligotrofini�  e�er�  galima pamin� ti Baikal� , Sevan�  
(kaip ir daugel� kit�  kaln�  e�er� ), taip pat šimtus e�er�  Skandinavijoje, Kanadoje, Aliaskoje ir kai kuriuo-
se kituose pasaulio regionuose. Tiesa, kalbant apie kai kuriuos iš ši�  e�er�  reik� t�  vartoti ne esam� j�, o 
b� t� j� laik� , nes d� l �mogaus � kin� s veiklos � juos yra patek�  daug biogen�  ir organini�  med�iag� . 

Ta� iau ilgainiui biogen�  atsarg�  oligotrofiniuose e�eruose did� ja. J�  atneša upeliai, nuplauna nuo 
krant�  liet� s (vadinamosios alochtonin	 s, arba iš kitur atkeliavusios, med�iagos). Visa tai paspartina 
biomas� s kaupimo procesus e�ere. Ta� iau kaupiasi ne tik biomas� , iš met�  � metus did� ja ir detrito (dum-
blo) mas�  (5.1 pav.), nes � ia, kaip ir da�nose sausumos ekosistemose, skaidymas atsilieka nuo organin� s 
med�iagos produkcijos. Ilgainiui e�eras iš oligotrofinio virsta � mezotrofin�, t. y. vidutinio maistingumo 
(5.1 lentel� ). Jo ypatumai yra tokie: palyginti su oligotrofiniu vandens telkiniu, didesn�  biogen�  koncen-
tracija vandenyje, platesn�  makrofit�  juosta priekrant� je, didesn�  biologin�  �vairov�  ir sumin�  biomas� , 
atsirad� s, nors ir nestoras, dumblo sluoksnis. Daugelio oligotrofinei e�ero vystymosi fazei b� ding�  augal�  
ir gyv� n�  r� ši�  mezotrofin� je faz� je jau neb� ra, u�tat vyrauja kitos r� šys (pavyzd�iui, iš �uv�  – seliava, 
sykas). Lietuvoje šiai fazei atstovauja Dusia, Galv� , Plateliai ir kai kurie kiti e�erai. 
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Mezotrofiniai e�erai ilgainiui tampa 
eutrofiniai , arba daugiamais� iai. Toki�  
e�er�  Lietuvoje, kaip ir daugelyje kit�  ša-
li � , yra daug. Šiuose e�eruose biogen�  
kiekis dar didesnis (5.1 lentel� ), tod� l po 
pavasarin� s vandens s� maišos kiekvienais 
metais pastebimas neintensyvus vandens 
�yd � jimas, t. y. fitoplanktono pagaus� ja 
tiek, kad vanduo nusida�o �aliai ar �alsvai, 
tampa nelabai skaidrus. �uvusios fitop-
lanktono l� stel� s s� da � dugn� , kur darbo 
imasi aerobiniai skaidytojai. Tod� l vasaros 
pabaigoje, jei vanduo susisluoksniuoja pa-
gal temperat� r�  ir tank�, deguonies atsar-
gos priedugnyje gerokai suma�� ja. Dar 
blogesn�  pad� tis susidaro �iem�  po ledu, 
ypa�  jei jis padengtas sniegu. Tod� l kai 
kurie jautresni deguonies tr� kumui gyv� -
nai, vyrav�  mezotrofin� je faz� je, eutrofinei fazei neb� dingi, jie išnyko. Skirtingai nuo mezotrofin� s faz� s, 
šioje faz� je makrofitai da�name e�ere okupuoja ne tik priekrant� , bet ir vis�  dugn�  (dabar dugnas n� ra 
taip giliai, nes b� gant laikui susidar�  storas dumblo sluoksnis). 

Nors pirmin�  produkcija eutrofiniame e�ere ir pasiekia maksimalias reikšmes, � ia ilgainiui išryšk� -
ja ir kai kurie degeneracijos, sen� jimo po�ymiai. Vandens telkinys tarsi jau pasiek�  virš� n�  ir priverstas 
leistis �emyn. Kinta chemin�  vandens sud� tis, d� l besikaupian� i�  humino r� gš� i�  did� ja jo r� gštingumas. 
Skaidymo procesai l� t� ja, vis intensyviau kaupiasi dumblas. 	 kasmetin� med�iag�  cikl�  �sitraukia vis ma-
�iau biogen� . Did� ja pl� duriuojan� i�  augal�  mas� . Ilgainiui atsiranda ir ple� ia savo valdas vadinamoji 
plovà, t. y. pl� duriuojan� i�  augal�  s� �alynas (5.1 pav.). Visa tai neišvengiamai sukelia eilin�  augal� , �uv�  
ir kit �  organizm�  r� ši�  kait� , kuri�  labiau tikt�  vadinti išnykimu, nes biologin�  �vairov�  v� l pradeda ma-
� � ti. Galiausiai iš gamintoj�  lieka tik r� gš� iai terpei pakan� i�  kimin�  ir kai kuri�  negausi�  fitoplanktono 
atstov� . Vanduo d� l organini�  r� gš� i�  �gauna rud�  ar gelsv�  arbatos atspalv� ir tampa (v� l) gana skaidrus. 
Iš �uv�  telieka tik ešeri� , lydek� , karos� . Prasideda distrofin 	 , arba e�ero „karšaties“, faz	 .  

O kai plovõs kraštai suauga ir plyno vandens nebelieka, išnyksta visi tipiški vandens organizmai, 
e�er�  pakei� ia pelk� , iš prad�i�  – �emapelk� , o v� liau – aukštapelk� . Dar po ka�kiek met�  jos vietoje atsi-
randa miškas (5.1 pav.). 

Apibendrinant galima teigti, kad e�erams b� dinga tendencija didinti ir sumin�  organizm�  biomas� , 
ir dumblo kiek�, tod� l vandens mas�  ma�� ja, kol vandens telkinys visai išnyksta. Toki�  �vyki�  eig�  lemia 
du veiksniai: alochtonini�  med�iag�  pritek� jimas ir skaidymo atsilikimas nuo organin� s med�iagos 
produkcijos. Pastar� j� proces�  kontroliuoja patys organizmai, taigi galima dr� siai teigti, kad e�er�  
u�� � limas yra biologinis procesas, kurio metu organizmai ne tik prisitaiko prie aplinkos s� lyg� , bet ir 
kei� ia jas tam tikra linkme, o pakeit�  v� l yra priversti prie j�  prisitaikyti, kol gal�  gale s� lygos 
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pakei� iamos taip, kad išnyksta visi iki tol gyvav�  vandens organizmai. O organini�  med�iag�  (gyv�  ir 
negyv� ) mas� s augim�  reik� t�  sieti ne tik su alochtonine prietaka, bet ir su atmosferos anglies bei azoto 
per� jimu � organin�  form�  – dumbl�  ir pa� ius organizmus. 
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Kaip jau min� ta, e�er�  virtimas pelke gali u�trukti šimtus, t� kstan� ius, o kartais – ir milijonus 
met� . Ta� iau, �siterpus �mogui, šis laikotarpis paprastai trump� ja (5.2 pav.). Daugiausia prie to prisideda 
tr� šos bei organin� s atliekos, patenkan� ios � e�erus iš gyvenvie� i� . Da�nai eutrofikacija ir u��� limas 
paspart� ja iškirtus aplink e�er�  augus� mišk�  arba jam išdegus – tokiu atveju dirva eroduoja, ir joje 
susikaupusios med�iagos keliauja � vandens telkinius. 

Tose klimato zonose, kur krituli�  ma�ai ir karšta, e�erai pasi�ymi tendencija u�drusk� ti ir virsti 
drusko�emiu. Toks likimas laukia, pavyzd�iui, ir gerai visiems �inomos Negyvosios j� ros (Izraelis). Nors 
šio e�ero vandenis maitina Jordano up� , o ištekan� ios up� s n� ra, jis nuolat sekl� ja ir darosi vis s� resnis 
d� l nepaprastai intensyvaus garavimo. Ka�kada gausus organizm� , e�eras dabar yra virt� s negyva drusk�  
prisotinto vandens talpykla. Drusko�emi�  gausa Afrikoje, Azijoje ir kituose �emynuose grei� iausiai bylo-
ja apie tai, kad panaši�  e�er�  b� ta ir anks� iau, tik jie, skirtingai nuo Negyvosios j� ros, savo gyvenimo 
cikl�  jau baig� .  

Tiesa, u�drusk� ti e�eras gali d� l �vairi�  prie�as� i� : s� rym�  gali tiekti mineralizuotas po�emio van-
duo arba drusk�  klodai, sl� gsantys e�ero baseine. Dar kitur (pavyzd�iui, Antarktidoje) jie susidaro galin-
giems v� jams kasmet sunešant iš vandenyno nema�us kiekius s� raus vandens pursl� , kurie pirmiausia 
atgula ant pakran� i�  ledyn�  ir virsta ledu. Ilgainiui, per atlyd� ledynams vis patirpstant, polaid�io vanduo 
ir suformuoja druskingus e�erus. 
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Dar 1899 metais H. C. Cowlesas 
iš � ikagos universiteto apraš�  Mi-
� igano e�ero kop�  apaugim� . Jis 
tyrimui pasirinko gana d� king�  
objekt� : šioje vietov� je kiekvie-
nais metais d� l bangavimo � kopas 
atnešama naujo sm� lio iš e�ero 
dugno, taigi toldamas nuo van-
dens tyr� jas keliauja vis senesn� -
mis kopomis. H. C. Cowlesas 
atkreip�  d� mes�: kuo toliau nuo 
vandens, tuo augal�  �vairov�  gau-
sesn� . Be to, �olinius augalus, au-
gan� ius netoli vandens, kiek 
tol� liau pakei� ia kr� mai, o dar to-
liau, be kr� m� , atsiranda ir me-
d�i �  (5.3 pav.). 

Vienos iš pirm� j�  kopose 
�sikuria smiltlendr� s Ammophila 
breviligulata (Lietuvos paj� ryje 
auga artima jai Calammophila 
baltica). Jos savo itin galingais 
šakniastiebiais stabilizuoja kopas. 
Tai leid�ia �sikurti kilim� lius for-
muojantiems kr� meliams. Dar po kiek met�  � ia �sikuria pirmosios pušys, o v� liau – ir � �uolai. Šie me-
d�iai teikia � ksm�  ir papildo humuso atsargas, tai sudaro s� lygas �sikurti sunkiai pakantiems dr� gm� s ir 
biogen�  tr� kumui med�iams: cukriniams klevams, liepoms ir raudoniesiems � �uolams. 1958 metais tyr� -
jas J. S. Olsonas nustat� : kad baigt� si pirmin�  sukcesija Mi� igano e�ero kopose, reikia ne ma�iau kaip 
1000 met� . Be to, jis aptiko, kad tose vietose, kur d� l topografini�  ypatum�  susidarydavo daugiau dr� g-
m� s, sukcesija baigdavosi vienokiu mišku, o kur dr� gm� s ma�iau – kitokios sud� ties mišku. 

� ia vert� t�  pamin� ti ir sukcesij� , vykusi�  Kurši�  nerijoje. Jos metu tikriausiai k� r� si tipiški pionie-
riniai augalai, sutvirtinantys sm� lio kopas ir papildantys jas augaliniu detritu. Deja, stokojama mokslini�  
duomen� , kaip šis procesas vyko. Mes neblogai �inome tik t�  laikotarp�, kai �mon� s prad� jo aktyviai kiš-
tis � gamt� , pad� dami jai susitvarkyti. Netgi sunku pasakyti, ar be �mogaus pagalbos šioje vietoje kada 
nors b� t�  savaime atsirad� s miškas. Mat v� jai � ia tokie stipr� s ir destruktyv� s, kad augalams sunku �si-
kurti. �od�iu, dabartinis miškas kai kuriose Kurši�  nerijos vietose grei� iau byloja apie �mogaus pasiry�i-
m�  ir ry�t �  negu apie neva vos ne berib� gyvosios gamtos gyvybingum� . 

Tipiška ekologin�  sukcesija vyksta ir tose vietov� se, kur tirpsta ledynai, apnuogindami gimt� j�  uo-
lien�  ar sukurdami priemolius. Kaip pavyzd� galima pateikti Glacier Bay vietov�  Aliaskoje. Per pastaruo-
sius 200 met�  � ia atitirpo ma�daug 2500 km2 ledyno, po kurio liko moreninis priemolis. Sunku pasakyti, 
kiek tai susij�  su globalia klimato kaita: nors šioje vietov� je, kaip ir daugelyje kit� , per pastaruosius kelis 
dešimtme� ius temperat� ra kiek pakilo, panašu, kad globalus atšilimas n� ra vienintelis ledyn�  tirpsm�  su-
keliantis veiksnys. Mat šiame regione esama viet� , kur ledynai ne tik netirpsta, bet netgi ple� iasi.  

Jau 50 met�  ekologai tyrin� ja pirmin�  sukcesij� , vykstan� i�  šioje vietov� je (Milner et al., 2007). 
Pirmin�  ji tod� l, kad iš prad�i�  dirvo�emio nebuvo, nors atitirp� s ledynas paliko puik�  dirvodarai tinkam�  
priemol� ir nema��  biogen�  kiek�, išskyrus azoto. Tyrimai parod� , kad ši�  visiškai plik� , tik k�  išsilaisvi-
nusi�  nuo ledyno vietov�  pirmiausia apgyvendina pionieriniai (sukcesijos prad�ios) organizmai, tarp ku-
ri�  vyrauja kerp� s ir azot�  fiksuojan� ios melsvabakter� s. Šiek tiek v� liau �sikuria asi� kliai, samanos, dar 
po keleri�  met�  – ir sunkiau plintantys augalai, b� tent: driados, alksniai, karklai, tuopos ir gluosniai. O 
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dar v� liau, pra� jus daugiau nei šimtme� iui nuo sukcesijos prad�ios, �sivyrauja egl� s (Picea sitchensis) ir 
c� gos (Tsuga heterophylla). Taip ilgainiui atsirado �prastas toms vietov� ms miškas, kuris sukcesijos pra-
d�ioje, 1850 metais, buvo viso labo 20 km nutol� s nuo ledyn�  tirpsmo atlaisvinto ploto. Taigi sukcesija 
šiuo atveju vyko gana spar� iai ir kur kas grei� iau nei Mi� igano e�ero kopose, nes Glacier Bay vietov� je 
jau pradiniu momentu b� ta daug priemolio ir nema�ai biogen� . 

Driad�  ir alksni�  geb� jimas augti skurd�iose dirvose lengvai paaiškinamas: j�  šaknyse yra �sik� ru-
sios gumbelin� s bakterijos, fiksuojan� ios oro azot� . Buvo aptikta (Milner et al., 2007), kad d� l ši�  augal�  
azoto kiekis dirvoje per pirmuosius 100 sukcesijos met�  padid� jo nuo beveik 0 iki daugiau nei 
2000 kg ha-1. Tiesa, minimalus dirvos azoto kiekis tur� jo b� ti dar prieš �sik� rim� , nes iš prad�i�  tur� jo su-
siformuoti driados ar alksnio daigas ir tik paskui jam gal� jo pad� ti gumbelin� s bakterijos. Panašu, kad b� -
tent pirmieji atvyk� liai, gebantys fiksuoti oro azot�  (melsvabakter� s ir kerp� s), palengvina šiems 
augalams �sikurti. Susidarius ant šakn�  gumbeliams, augalas jau turi kuo „atsilyginti“ savo �namiui, jis 
jam tiekia organini�  med�iag� .  

Kai iš vandenyno gelmi�  išnyra salyt�  ir ji vis auga (povandeninio ugnikalnio išsiver�imo metu tai 
gali �vykti staigiai), iš prad�i�  joje neb� na jokios tipiškos sausumai gyvyb� s (5.4 pav.). Ta� iau laisv�  iš-
tekli�  – laisvos erdv� s, šviesos ir biogen�  – vis d� lto esama. Pirmieji s� kmingai �sikuriantys imigrantai – 
bakterijos (tarp j�  ir melsvabakter� s), kerp� s, dumbliai, samanos, taip pat kai kurie bestuburiai, da�niau-
siai priklausantys skaidytojams. Pirmieji gamintojai ir skaidytojai netrukus sukuria pirm� j� humus� , tai 
sudaro s� lygas �sikurti lepesniems imigrantams, iš kuri�  did�iausi�  reikšm�  bendrijos susidarymui turi 
pionieriniai �oliniai augalai. Jie ilgainiui suformuoja daugiau ar ma�iau turting�  dirvo�em�, kuris leid�ia 
�sikurti sukcesijos vidurio ir klimakso stadijos augalams ir juos lydintiems gyv� nams. 	sikuria ir augal� -
d�iai, o paskui – ir s� kmingai salas pasiek�  pl� šr� nai. 

Bene geriausiai ištirta yra sukcesija, vykusi Krakatau saloje (Indonezija) po 1883 met�  nepaprastai 
galingo ugnikalnio išsiver�imo, visiškai nusiaubusio ten klest� jus� atogr� � �  mišk� . Ši keliolikos km2 ploto 
salyt�  nutolusi nuo Sumatros, did�iul� s salos, per 50 km, o nuo artimiausios kitos salel� s – 21 km. Vienos 
iš pirm� j�  ant pelen�  ir lavos sluoksnio �sik� r� , atrodo, kerp� s. V� liau, prad� jus formuotis dirvai, pasiro-
d�  ir augal� ; j�  s� kl�  iš artimiausi�  šaltini�  atneš�  v� jas ir vandenyno srov� s. Dar v� liau imigracija ir ko-
lonizacija vyko daugiausia per gyv� nus, šikšnosparnius ir paukš� ius. Pavyzd�iui, šikšnosparniai, 
mintantys fikus�  vaisiais, kartu su išmatomis per pirmuosius dešimtme� ius atneš�  17 fikus�  r� ši� . Dabar 
šie med�iai vyrauja Krakatau ekosistemoje, kuri yra v� l �gavusi atogr� � �  miško pavidal� . Dar daugiau 
augal�  atneš�  paukš� iai. Šiuo metu saloje yra keli šimtai r� ši�  augal� , keliasdešimt paukš� i�  r� ši� , nema-
�a ir kit �  organizm�  �vairov� , nors ji n� ra tokia didel�  kaip Sumatros miškuose. Ypa�  tr� ksta med�i� , 
brandinan� i�  stambias s� klas – jie neturi beveik joki�  galimybi�  be �mogaus pagalbos patekti � Krakatau. 
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Dirvodara (dirvos susidarymas) – pusiau geologinis, pusiau biologinis procesas. Laikoma, kad ne-
gyvos uolienos virsta � gyvas (dirvo�em�) per kelis etapus: pirmiausia vyrauja geologiniai ir cheminiai, o 
v� liau – biologiniai procesai. Pirmasis dirvodaros etapas – uolien�  d� l	 jimas. Vanduo, pakliuv� s � riedu-
lio ar uolos plyšius, gali virsti ledu, taigi jis ple� iasi ir taip skaldo uolien� . Uolos, styran� ios dykumoje, 
paviršius dien�  �kaista, nors giluminiai sluoksniai lieka v� s� s. Kadangi šildama uoliena ple� iasi, susidaro 
mechaninis tempimas, d� l kurio uoliena pama�u pleiš� ja ir, slenkant am�iams, lupasi tarsi svog� no lukš-
tai pradedant nuo viršutinio sluoksnio. V� jas, nešdamas sm� l� ir dulkes, dilina rieduli�  ir uol�  paviršius 
taip pat. T�  pat� darb�  atlieka ir judantys ledynai, po sav� s palikdami daug susmulkintos med�iagos, ku-
rioje esama beveik vis�  element�  iš Mendelejevo lentel� s. Visa tai – mechaninio d� l	 jimo pavyzd�iai.  

Toliau dirvodaros estafet�  perima cheminis d� l	 jimas: jau suskaldytus iki akimi nematom�  dali�  
uolien�  fragmentus atakuoja deguonis, angliar� gšt�  (iškritusi kartu su lietumi), vanduo ir kiti gamtiniai 
chemikalai. Granito sud� tyje esantis lauko špatas, � kurio sud� t� �eina kalio, aliuminio ir silicio oksidai, 
reaguoja su angliar� gšte ir vandeniu, taip atsiranda molis, labai svarbus b� simo dirvo�emio komponentas. 
Dar kitos molio atmainos susidaro dalyvaujant deguoniui ir gele�iai ar kitiems metalams, jei j�  esama. 
Apskritai dirvo�emio, kaip ir molio, atmain�  suskai� iuojama bent keliasdešimt, ir skirtumus tarp j�  dau-
giausia lemia pamatini�  uolien�  sud� tis. Dvivalentei gele�iai reaguojant su deguonimi susidaro trivalent� s 
gele�ies oksidai, r� dys, jos ištrupa iš uolienos, ir ji ei�� ja. Daugelyje uolien�  gaus� s gele�ies sulfido gr� -
deliai (piritas, kartais vadinamas kvaili�  auksu) greitai suyra veikiami deguonies, d� l to susidaro sulfatai 
ir r� dys. Kalcio sulfatas prisijungia vandens molekuli�  ir išsiple� ia, taip pl� šydamas pamatin�  uolien� . 
Cheminio d� l� jimo metu atpalaiduojami taip pat tirp� s magnio, kalio, kalcio, natrio, fosforo ir kit�  ele-
ment�  jonai. 

Dabar jau nekelia joki�  abejoni� , kad savaime vykstan� ius cheminio d� l� jimo procesus išnaudoja 
chemoautotrofiniai mikroorganizmai. J�  fermentai šimtus kart�  paspartina oksidacijos-redukcijos reakci-
jas, kurias mes ir vadiname cheminiu d� l� jimu. Be j�  dalyvavimo d� l� jimas b� t�  daug l� tesnis. 

Nesant augal� , d� l� jimo metu susidar�  jonai yra išplaunami ar išpustomi ir kartu su netirpiomis da-
lel� mis nukeliauja � paviršinius vandenis ar sunkiasi gilyn � grunt� . Visos pasaulio up� s dien�  nakt� neša 
mil�iniškus kiekius tokios sud� l� jusios med�iagos. Šis išplovimo ir išpustymo procesas vadinamas uolie-
n�  erozija, ji vyksta nuolat. Tod� l, veikiant dar ir gravitacijai, mechaninio bei cheminio d� l� jimo produk-
tai pasi�ymi tendencija kauptis e�er�  vandenyje ir dugne, upi�  �iotyse ir, aišku, j� r�  dugno nuos� dose, o 
kalvos ir kalnai d� l tos pa� ios prie�asties kasmet darosi vis ma�esni. 

Ir nors geologiniai procesai padeda dirvodarai, ji vykt�  kur kas l�� iau, jei ne gyvieji organizmai. 
Vykstant pirminei sukcesijai, geologiniai ir cheminiai procesai tik paruošia s� lygas dirvai atsirasti, ne 
daugiau. Tos s� lygos atitinka tik pionierini�  augal�  poreikius. Ta� iau, vos �sik� r� , jie tarsi niekada nepa-
vargstantys gamtos in�inieriai ne tik perima � savo rankas d� l� jimo procesus, bet juos dar ir paspartina. 	 
susidariusius plyšius uolienoje �siskverbia augal�  šaknys. Stor� damos jos tarsi galingas pleištas skaldo 
uolien�  toliau. Daugelis j�  per šaknis išskiria � aplink�  angliar� gšt�  (kv� puodamos) ir organines r� gštis, 
kurios spartina cheminio d� l� jimo proces� . T�  pat� daro ir kerp� s. Reikia tur� ti omenyje ir tai, kad augalai 
šaknimis siurbia iš giliau esan� i�  horizont�  �vairias vandenyje ištirpusias maisto med�iagas. Taigi, vege-
tacijos sezonui pasibaigus, viršutinis dirvos sluoksnis kasmet papildomas tais biogenais, kuri�  paviršiuje 
gal net nebuvo. Tai ypa�  svarbu augalams, u�kariaujantiems kopas ar kit�  labai skurd�  substrat� . 
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Augalai, vos sp� j�  kolonizuoti plik�  grunt� , pradeda gaminti fitodetrit� , arba augalin� detrit�  (5.5 
pav.). Pastarasis leid�ia �sikurti pirmiesiems skaidytojams, kurie palengvina apsigyventi kitiems skaidyto-
jams. Taip atsiranda humusas ir lokalus med�iag�  ciklas, nors ir ma�ai efektyvus. Skaidytojai prigamina 
nema��  kiek� humino r� gš� i� , kurios prisideda prie tolesnio cheminio d� l� jimo. Kai vietin� s augal�  ben-
drijos gaus� ja, ple� iasi ir skaidytoj�  bei gyv� d�i � , galin� i�  šioje teritorijoje apsigyventi, ratas. Ilgainiui, 
ypa�  atsiradus vel� nai, med�iag�  ciklas tampa u�daresnis, efektyvesnis. 

Visas ciklas, nuo pamatin� s uolienos iki brandaus dirvo�emio, gali u�trukti nuo keli�  šimt�  iki ke-
li �  ar net keliolikos t� kstan� i�  met� , tai priklauso nuo daugelio veiksni� . Tiek laiko gali u�trukti ir pirmi-
n�  sukcesija.  

Apibendrinant galima pateikti vadinam� j�  fundamentin�  dirvodaros veiksni�  lygyb� , kurios auto-
riumi laikomas amerikie� i�  dirvotyrininkas H. Jenny: 

S = f (cl, o, r, p, t...). 

� ia S – dirvos b� sena tam tikru laiko momentu, f – funkcija, cl – klimatas, o – organizmai, r – rel-
jefas, p – pamatin�  uoliena, t – laikas. Norima pasakyti, kad dirv�  formuoja skliaustuose fig� ruojantys 
veiksniai, jie lemia ir jos b� sen�  bet kuriuo laiko momentu. 

Ta� iau su sukcesijos pabaiga d� l� jimas ir erozija nesibaigia. Ekosistema neu�sisklend�ia tarsi srai-
g�  savo kiaute. Ka�kiek organini�  ir neorganini�  med�iag�  dirvo�emis kasmet praranda netgi bendrijai 
pasiekus brand� , anks� iau ar v� liau j�  nukeliauja � j� ros dugn� . Šis med�iag�  išplovimas ar išpustymas 
vadinamas dirvos erozija. Ta� iau gamtin� se ekosistemose praradim�  paprastai kompensuoja ma�daug pri-
lygstantis jam pagal greit� d� l� jimas, med�iag�  patekimas su krituliais ir (iš oro) biologin� s fiksacijos b� -
du, o vandens ekosistemose – tiesiog nauj�  med�iag�  atitek� jimas su vandens srautais. N. S. Shaleris, 
Harvardo geologas, ka�kada taikliai pasak� : „Visa dirva – tai uoliena savo kelyje � j� ros gilumas.“ Mes 
galime pridurti: uoliena, stabtel� jusi ir laikinai virtusi gyva savo kelyje � nauj�  uolien� . 
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Kaip jau min� ta, antrin�  sukcesija vyksta spar� iau nei pirmin� , nes dirvo�emis ir jo gyventojai n� ra išnai-
kinti. Ši aplinkyb�  yra lemianti, mat, esant dirvai, joje �sikurti gali daug daugiau augal�  nei sm� lyje ar ant 
sustingusios lavos. Skirtingai nuo pirmin� s sukcesijos, laikui b� gant �vairov�  gali net ma�� ti, nes did� jant 
augal�  �vairovei ir jiems dauginantis konkurencija tik stipr� ja, o laimi stipriausieji. Antra vertus, negalima 
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nubr� �ti grie�tos ribos tarp pirmin� s ir antrin� s bendrij�  kaitos. Apleist�  dirbam� j�  lauk�  dirva kartais 
b� na tokia nualinta, kad j�  ir dirva pavadinti sunku. Ko mes tokiais atvejais tur� tume tik� tis – pirmin� s ar 
antrin� s sukcesijos? Vargu ar kas nors mums pateikt�  vienareikšm� argumentuot�  atsakym� . 
F. H. Bormanno ir G. E. Likenso (�r. 4.2.3 skyrel�) duomenimis, miško iškirtimas taip pat skatina dirvos 
erozij� . T�  pat� galima pasakyti ir apie mišk�  gaisrus, paliekan� ius dykvietes. Taigi ir šiais atvejais mes 
vargu ar tur� sime tipišk�  antrin�  sukcesij� , ji u�truks tikriausiai bent kelis šimtus met�  ir miškas sugr�š � 
pradin�  b� sen�  tik atsista� ius dirvai. 

Ekologai �ino, kad atogr� �ose iškirstas miško plotas gali v� l apaugti mišku per keliasdešimt met�  
tik tada, jei dirva n� ra pa�eista. Vidutinio klimato juostoje tam prireiks ma�daug 100 met� , o gal kiek ir 
daugiau. Ta� iau, pa�eidus dirv� , netgi atogr� � �  miškui atsistatyti gali prireikti t� kstantme� i� . Paplitusi 
nuomon� , kad, pavyzd�iui, Jukatano pusiasalyje, buvusiose maj�  �em� se, dirva ir pirmapradis miškas n� -
ra visiškai atsistat�  po šiai dienai, nors nuo to laiko, kai majai paliko šias �emes, pra� jo daugiau nei t� ks-
tantmetis. Šis faktas aiškinamas taip: maj�  auginami kukur� zai taip nualino dirv� , kad aplink miestus 
susidar�  ir kasmet pl� t� si � šonus bevais� s dykumos. Tod� l gyventojams gal�  gale nebeliko nieko kitko, 
kaip tik visk�  mesti ir keltis gyventi kitur. Panašiai aiškinamas ir kai kuri�  dabar egzistuojan� i�  dykum�  
ir pusdykumi�  atsiradimas. Ne visos jos yra �mogaus rank�  darbas, bet d� l kai kuri�  iš j�  �mogaus kalt� s 
vis d� lto esama. Daugeliui ši�  dykum�  ir pusdykumi�  su� j�  ne ma�iau (kai kada ir daug daugiau) kaip ke-
li šimtai met� . Ar šios dar neatsista� iusios bendrijos byloja apie vis dar tebesit� siant� � ia sukcesijos pro-
ces� , kuris ateityje, jei niekas nesutrukdys, baigsis stepe ar mišku, pasakyti nelengva. Ši tema n� ra iš 
labiausiai aptariam�  šiuolaikin� je ekologijoje. Turb� t tod� l, kad � ia susipina pirmin�  sukcesija su antrine, 
o kad š� prie�as� i�  ir padarini�  kamuol� išpainiotume, tr� ksta faktini�  duomen� . Tad toliau mes apsiribo-
sime tipiškais antrin� s sukcesijos pavyzd�iais, t. y. tais atvejais, kai dirva n� ra stipriai nualinta. 
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Pateiksime klasika laikom�  antrin� s sukcesijos apleistame �em� s � kio paskirties lauke Šiaur� s Ka-
rolinoje (JAV) pavyzd�. Šiuos tyrimus XX am�iaus 4-ajame dešimtmetyje atliko garsus augal�  ekologas 
D. Billingsas. Pirmaisiais metais lauke vyravo kelios vienme� i�  �olini �  augal�  r� šys, kuri�  s� kl�  dirvoje 
u�siliko iš anks� iau. Dar tais pa� iais metais � lauk�  v� jas atneš�  kit�  vienme� i�  �olini �  augal�  s� kl� . Šie 
augalai greitai plito ir per kelerius metus padeng�  vis�  lauk�  vos ne ištisine danga. Ta� iau jau tre� iaisiais 
metais lauke pasirod�  ir daugiame� i�  �oli � , tarp kuri�  vyravo barzdo� ius Andropogon virginicus. Beveik 
tuo pa� iu metu lauke buvo pasteb� ta �vairi�  kr� mokšni�  ir puš�  daig� . Po keleri�  met�  kr� mokšniai pra-
d� jo go�ti barzdo� ius. Ta� iau ir jie �sivyravo neilgam – pušait� s išaugo ir, praslinkus ma�daug porai de-
šim� i�  met�  nuo sukcesijos prad�ios, u�temd�  dang�  ne tik barzdo� iams, bet ir daugeliui kr� mokšni� . 
Prasid� jo puš�  stadija, kuri t� s� si keliasdešimt met� . Ilgainiui, išvirtus subrendusioms pušims, prasid� jo 
lapuo� i� , daugiausia karijos, uosio ir � �uolo, vyravimo stadija. Šie med�iai daug pakantesni � ksmei nei 
pušys, nors auga l�� iau. Taigi, nors pušai� i�  daig�  ir b� ta, jie greitai �uvo u�go�ti savo vyresni�  gentaini�  
ir jau paaugusi�  uosi�  bei � �uol � . �emesniuose arduose �sik� r�  � ksmei pakant� s med�iai ir kr� mai: sedu-
la, cercis, hortenzija ir kiti. Visa tai u�truko kiek daugiau nei 100 met� , paskui vyraujan� i�  r� ši�  kaita 
baig� si, miškas tapo panašus � aplinkinius miškus. 

Panašias tendencijas nustat�  ir G. M. Woodwellas, tyr� s sukcesij�  Long Ailendo saloje (Niujorkas, 
JAV). Šioje vietov� je ka�kada buvo miškai, v� liau jie paversti �em� s � kio plotais, kai kurie iš j�  dar v� -
liau buvo apleisti. Nustatyta, kad pirmaisiais ir antraisiais metais apleist�  ariam�  dirv�  u�kariauja vienme-
t� s pikt�ol� s. Tre� iaisiais metais daugiamet� s �ol� s pradeda formuoti piev� . Dar po ma�daug 20–30 met�  
prasideda kr� mokšni�  ir šiurkš� iosios pušies stadija, kurios metu pradeda plisti � �uolai – purpurinis ir 
baltasis. Praslinkus 50 met�  nuo sukcesijos prad�ios, susiformuoja jaunas puš�  ir � �uol �  miškas. Apati-
niame jo arde gausu �vairi�  kr� mokšni� . V� liau puš�  vis ma�� ja, o � �uol �  – daug� ja. Sukcesija trunka 
beveik 200 met� . Ta� iau tais atvejais, kai j�  nutraukia gaisras, o tai da�nokai atsitikdavo šioje saloje, suk-
cesija gali u�trukti dar ilgiau ar nesibaigti iš viso. 
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Lietuvos miškai, iškirsti ar nunio-
koti gaisr� , taip pat atsistat�  ne vien�  
kart� . Ta� iau laikui b� gant gamtin�  suk-
cesija b� davo nutraukiama vis da�niau ir 
da�niau, tad savo t� vyn� je brand�i�  
mišk�  mes turime ne tiek jau daug. Vie-
nas iš j�  – Vidzgirio miškas šalia Aly-
taus. Jame vyrauja skroblas ir � �uolas, 
nors esama nema�ai liep� , egli�  ir kit�  
med�i� . Su tam tikromis išlygomis ga-
lima laikyti, kad jame bendrij�  kaita 
šiuo metu nebevyksta, ji jau baig� si ar 
bent jau arti pabaigos. Respublikoje ga-
lima b� t�  atrasti dar vien�  kit�  miško sa-
lel� , nepaliest�  gaisro ar kirvio per 
pastaruosius 100–200 met�  (5.6 pav.), 
bet tai, deja, ir viskas. Paprastai laiko-
ma, kad Lietuvoje sukcesija tur� t�  baig-
tis �sivyravus mišriajam miškui, kuriame tur� t�  vyrauti � ksmei atspar� s med�iai: egl� , skroblas, kalnin�  
guoba, � �uolas. Tokius miškus mes link�  vadinti giriomis. 

K�  ekologai link�  laikyti brand�ia, taigi nustojusia vystytis, bendrija (da�nai jos dar vadinamos 
klimaksin� mis), nuomoni�  �vairov�  yra tokia didel� , kad mes negalime aptarti netgi pagrindini� . Ši�  �vai-
rov�  iš dalies lemia objektyvios prie�astys. Tarkim, vidutinio klimato juostoje šiuo metu b� t�  sunku su-
rasti stambesn� miško masyv� , kuris nenukent� jo nuo �mogaus sukelto gaisro ar medkir� io kirvio per 
pastaruosius kelis šimtus met� . Taigi retas ekologas yra mat� s savo akimis pirmaprad� mišk�  – dauguma 
mus supan� i�  „gamtini� “ bendrij�  tokiomis gali b� ti pripa�intos tik su išlygomis. Kai tvirtinama, kad tas 
ar kitas miškas yra brandus, visada galima atrasti argument� , prieštaraujan� i�  šiai išvadai, ir �rodyti savo 
teisum�  bet kuriam iš diskutuojan� i�  šia tema b� t�  sunku. Tuo labiau kad niekas iš m� s�  tiek neišgyvena, 
kad steb� t�  sukcesijos proces�  nuo prad�ios iki galo ir gal� t�  faktais paremti savo nuomon� . Moksliniam 
tyrimui ši aplinkyb�  tikrai n� ra palanki. Sukcesijos eiga bei jos galutin� s stadijos konkre� ioje vietov� je 
priklauso nuo tokios gausos tarpusavyje s� veikaujan� i�  veiksni� , kad vieno specialisto nustatyti d� snin-
gumai jo oponento l� pose bematant gali virsti „spekuliacijomis, neturin� iomis realaus pagrindo“. Tiesa, ir 
pastarojo išd� styti pozityv� s sprendiniai da�nai sulaukia analogišk�  kaltinim� . Tod� l s� vokomis „bran-
dus, arba klimaksinis, miškas“, „brandi, arba klimaksin� , ekosistema“ kiekvienas ekologas paprastai �si-
vaizduoja kiek skirting�  bendrij� , net jei kalbama apie konkre� ios vietov� s konkre� ias bendrijas.  

Nesunku suvokti, kod� l brand�iuose miškuose (kad ir apie kok� geografin� region�  kalb� tume) vi-
sada vyrauja � ksmei atspar� s med�iai. Mat po susiglaudusiomis stambi�  med�i�  lajomis gali augti tik at-
spar� s � ksmei j�  palikuonys. Pušys yra šviesam� g� s, tod� l u�go�ia savo palikuonis ir miške tarpsta (jei 
kas nors negelbsti) tik vien�  generacij�  ar auga properšose bei miško pakraš� iuose. Štai kod� l da�name 
Lietuvos pušyne, kur� kartais vadiname šilu, ypa�  jei jo dirva gana turtinga, mes nerandame jaun�  pušai-
� i� , u�tat gausu eglai� i� , skrobl� , guob� , � �uoliuk �  ar klev� . Tai reiškia, kad nesant trukdym�  po kelias-
dešimt met�  pušyno vietoje tur� tum� te išvysti tipišk�  Lietuvos mišr� j� mišk� . Taigi daugelis m� s�  
pušyn�  dar vystosi. Ir atvirkš� iai, jei miškas brandus, viršutinis ardas, kaip ir �emutinis ardas, tur� t�  pri-
klausyti toms pa� ioms sumed� jusi�  augal�  r� šims. Toks miškas brandus, arba klimaksinis, ne tod� l, kad 
senas, o tod� l, kad išvirtus seniems med�iams, juos pakei� ia nauji tos pa� ios r� šies medeliai, tad vyrau-
jan� i�  r� ši�  kaitos n� ra. Jeigu tokio perimamumo iš generacijos � generacij�  nesama, tai reiškia, jog suk-
cesija tebevyksta. Tokia yra teorija, ir ji n� ra neteisinga. Nors, kaip jau min� ta, bandant nustatyti, ar kuri 
nors konkreti bendrija baig�  vystytis ar ne, da�nai iškyla nenumatyt�  sunkum� . 
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Atsistatyti geba ne tik miško, bet ir kitos bendrijos, kurios buvo pa�eistos. Dar 1917 metais 
H. L. Shantzas apraš� , kaip vyksta sukcesija tose prerij�  vietose, kur ka�kada pirmieji Amerikos vakar�  
kolonistai masiškai, vienas po kito trauk�  iš ryt� , tik� damiesi geresnio gyvenimo. Po sav� s jie paliko pla-
� ius, furgon�  rat�  prov� �omis išrai�ytus kelius, kurie buvo apleisti nutiesus gele�inkel�. H. L. Shantzas 
apraš�  tokias stadijas: 

1) vienme� i�  �oli �  (pirmieji 2–5 metai); 
2) trumpaam�i�  varpini�  augal�  (3–10 met� ); 
3) daugiame� i�  varpini�  augal�  stadijos pradinis etapas (10–20 met� ); 
4) daugiame� i�  varpini�  stadijos paskutinis etapas (20–40 met� ). 

Tiesa, daug kas priklauso nuo klimatini�  s� lyg� . U�tenka, kad keleri vienas po kito einantys metai 
b� t�  sausringi, ir sukcesija pasuka atgal, kartais nusirisdama iki vienme� i�  �oli �  stadijos. Tokiu atveju ji 
gali u�trukti kur kas ilgiau. 

�aibo sukelti gaisrai vaidina labai svarb�  vaidmen� kai kuriose ekosistemose. Pavyzd�iui, jie da�ni 
Vidur�emio j� ros pakran� i� , Meksikos ir Kalifornijos � iaparaliuose (spygliuot� j�  kr� mokšni�  s� �alynuo-
se), atogr� � �  savanoje, vidutinio klimato miškuose ir vidutinio klimato �olynuose (step� se, prerijose, 
pampose). Visa nusiaubiantys gaisrai kai kuriose vietov� se pasikartoja kas keleri ar keliolika met� , ir tai 
vyksta nuo neatmenam�  laik� , tod� l bendrijos buvo priverstos prie j�  prisitaikyti. Šis prisitaikymas pasi-
reiškia, pavyzd�iui, tuo, jog daugelio med�i�  kamienai padengti sunkiai u�siliepsnojan� ia �ieve, kai kuri�  
spygliuo� i�  med�i�  daig�  virš� ninis pumpuras iš vis�  pusi�  apsuptas tankiu ir ma�ai degiu spygli�  
kuokštu, dar kit�  augal�  s� kl�  dygimas stimuliuojamas aukštos temperat� ros ir panašiai. Ir atvirkš� iai, to-
se vietov� se, kur gaisrai kaip gamtinis reiškinys yra nepaprastai reti, reikia tik� tis, kad jie sunkiau pa�eis 
neprisitaikiusias prie j�  bendrijas. 
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Pietvakarin� je JAV dalyje augantys nat� ral� s pelkin� s pušies miškai, kaip išaišk� jo, yra palaikomi 
nuolatini�  gaisr� . Mat šios pušies daigai nepaprastai atspar� s da�niems ši�  mišk�  pa�em� s gaisrams, o 
lapuo� i�  med�i�  daigus šie gaisrai sunaikina. Laikotarpiu tarp gaisr�  šiuose miškuose pradeda intensyviai 
plisti ir augti lapuo� iai med�iai. Manoma, jog, nesant gaisr� , pastarieji po keliasdešimt met�  u�go�t �  pu-
šis ir jas visiškai išstumt� , ta� iau periodiškai pasikartojantys gaisrai nuolat gr� �ina sukcesij�  � ankstesn�  
stadij� . Taigi šiuo atveju gaisrai yra tap�  savotišku klimato veiksniu, ir ilgainiui bendrija prie jo prisitaik� . 
Daug kas mano, kad b� t�  klaida bandyti u�kirsti keli�  šiuose miškuose kartais d� l �aibo kylantiems gais-
rams, ir j�  nuomon�  atrodo gana logiška. 

Taigi tarp dalies miškinink�  ir ekolog�  gana paplitusi savaiminio išdegimo (angl. natural burn) 
samprata, pagal kuri�  gaisrai yra toks pat nat� ralus veiksnys, kaip ir bet kuris kitas, prie kurio gyvyb�  per 
ilg�  laik�  gana gerai prisitaik� , nes jis veik�  da�nai ar nuolat; o tai reiškia, kad �aibo sukeltiems gaisrams 
nereik� t�  trukdyti atlikti savo darbo, jei nenorime blogesni�  padarini� . Ši samprata buvo patikrinta 1988 
met�  vasar� , kai Jeloustono nacionaliniame parke (JAV) kilo mil�iniškas miško gaisras, palik� s daugiau 
nei 3000 km2 ploto gaisraviet� . �uvo visas miškas: ir seni, ir jauni med�iai, �oliniai augalai. Prieš gaisr�  
Jeloustono miškas buvo beart� jantis prie brandos, � ia vyravo suktaspygl�  pušis, k� nis ir egl� . Gaisras ši�  
ekosistem�  gr� �ino � pa� ias pradines sukcesijos stadijas. Pad� t� kiek komplikavo tai, kad apnuogint�  dirv�  
lengviau gal� jo pa�eisti erozija. Dal� dirvos ir po gaisro likusi�  pelen�  lietus nuplov�  � upelius ir upes, to-
d� l krito daug �uv� . Tiesa, dar tais pa� iais metais pad� tis prad� jo ger� ti: sudygo iš apdegusi�  kankor� �i �  
išbirusios suktaspygl� s pušies s� klos, dar po met�  atsirado �vairi�  �oli � , kr� m�  ir jie � m�  plisti. Pelenais 
patr� štoje dirvoje augimas buvo nepaprastai spartus. Nuogi, apangl� j�  med�i�  kamienai tapo kinivarp�  ir 
kit�  vabzd�i�  mitybos objektu, šie savo ruo�tu pritrauk�  gausias geni�  populiacijas. Geni�  palikti uoksai 
greitai buvo apgyvendinti kit�  paukš� i� . Taigi, panašu, kad miškas v� l atsistato. Ar jis bus po 100 met�  
toks, koks buvo prieš gaisr� , – jau kitas klausimas.  

Kaip mano W. K. Stevensas (taip pat �r. Runf, [1999]), Jeloustono miškams b� dingas tam tikras 
ciklas, inicijuojamas savaimini�  gaisr� . Suktaspygl�  pušis gerai prisitaikiusi prie toki�  gaisr�  kaip 1988 
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metais. Ji brandina dviej�  tip�  kankor� �ius. Vieni yra �prasti ir j�  b� na daug; nukrit�  ant �em� s, jie išbars-
to s� klas, kurios per gaisr�  � � sta. Kiti kankor� �iai su subrandintomis s� klomis kabo ant šak�  ir prasisklei-
d�ia, pla� iai išs� dami s� klas, tik tada, kai gerai pakaitinami. Iš karto po gaisro s� klos išdygsta ir, spar� iai 
augdamos, suformuoja ret� , saul� s nušviest�  jaunuolyn� . Šiuo metu gaisraviet�  yra b� tent šios faz� s (5.7 
pav.). Tai pirmoji sukcesijos stadija, kuri t� siasi ma�daug 50 met� . Gaisrai šios stadijos nepertraukia, nes 
miškas retas, o �olin�  augalija �alia ir dr� gna. Antrojoje stadijoje, kuri t� siasi ma�daug 100 met� , pušys 
pasiekia savo maksimal�  aukšt� ir lajos plot�, jos u�tamsina švies�  �oliniams augalams, tad did�ioji j�  da-
lis � � sta. Gaisrai viršutiniame arde ma�ai tik� tini, nes jis pernelyg aukštai. Tre� iojoje stadijoje pušys jau 
pasenusios, jos po truput� išmiršta, taigi pa�em�  gauna daugiau šviesos. Tai leid�ia �emutin� ard�  u�ka-
riauti jauniems k� niams ir eglait� ms. Gaisrai galimi, bet kol k� niai ir egl� s ma�os, liepsna negali pakenkti 
pušims. Gal�  gale, ma�daug po 200–250 met�  nuo sukcesijos prad�ios, miškas ��engia � paskutin�  stadij� : 
�em� s paviršiuje gausu išvirtusi�  (ir degi� ) puš�  kamien� , nors dalis puš�  dar laikosi. K� niai ir egl� s � g-
tel� jo tiek, kad siekia puš�  lajas. Tai pats jautriausias gaisrui laikotarpis. Tereikia tik sausros, �aibo ir 
stipraus v� jo, pu� ian� io tam tikra kryptimi. B� tent šios aplinkyb� s ir susi� jo � vien�  1988 metais. Šios 
sampratos autoriai teigia, kad panašios apimties ir padarini�  gaisras Jeloustone siaut�  XVIII am�iuje. 
	steig�  nacionalin� park�  1872 metais, amerikie� iai leido gamtai tvarkytis pa� iai. Anot ši�  ekolog� , vargu 
ar reik� t�  griebtis koki�  nors radikali�  priemoni�  šiam pa� ios gamtos sukurtam ciklui pa�eisti. 

Jei ši samprata teisinga, reik� t�  galvoti, kad jei neb� t�  gaisr� , Jeloustono miškuose ilgainiui �sivy-
raut�  ne suktaspygl�  pušis, o k� nis ir egl�  arba dar kokie kiti med�iai iš b� ding�  vietiniam klimatui bei 
dirvo�emiui. 

� iaparaliams b� dingas panašus d� sningumas. Po eilinio gaisro šiose ekosistemose baigiasi kr� -
mokšni�  stadija ir �sivyrauja greitai augantys vienme� iai �oliniai augalai. Ta� iau po keleri�  met�  juos 
pradeda stelbti šiai vietovei b� dingi dygieji kr� mokšniai. Kai kurie iš kr� mokšni�  tam panaudoja dar ir 
išskiriamus � aplink�  antibiotikus, tad apie kiekvien�  iš j�  susidaro laisvas nuo �oli�  plotelis. Ta� iau atsi-
rad�  tank� s kr� mokšni�  s� �alynai ilgainiui tampa jautr� s gaisrams, kurie anks� iau ar v� liau padaro gal�  
kr� mokšni�  viešpatavimui ir inicijuoja nauj�  sukcesijos raund� . Taigi r� šin�  sud� tis šiose ekosistemose 
kei� iasi cikliškai. 

Dabar manoma, kad visiems gerai �inomos prerijos, kuriose ka�kada gan� si milijonin� s bizon�  
bandos, buvo u�� musios kur kas didesn� plot� , nei joms buvo skirta pa� ios gamtos. Ind� nai, atrodo, kai 
kuriose vietov� se (Ohajo, Indianos ir Ilinojaus valstijose), kur u�teko krituli �  atsirasti miškams, sukelda-
vo dirbtinius gaisrus. Taip jie sunaikindavo pradedan� ius vegetuoti sumed� jusi�  augal�  daigus, ma�ai pa-
kenkdami daugumai �olini�  form� . Tikriausiai tokiomis priemon� mis ind� nai m� gino pl� sti �olynus ir 
didinti bizon�  bandas. Šiuo metu prerij�  augal�  bendrijos, ka�kada klest� jusios mil�iniškoje teritorijoje, 
yra visiškai sunaikintos, ir niekas negali tiksliai pasakyti, kokie augalai ir kokiomis proporcijomis atsto-
vavo šiam regionui ind� n�  viešpatavimo laikais ir dar anks� iau, kai „gamta buvo laukin� “. 
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Iki šiol pagrindinis m� s�  d� mesys buvo sutelktas � augalus, nes b� tent nuo j�  labai priklauso vis�  tos ar 
kitos ekosistemos organizm�  išgyvenimas. Ta� iau sukcesijoje ne visk�  lemia tik augalai.  

Vykstant antrinei sukcesijai lokal� s med�iag�  ciklai atsikuria labai spar� iai, vos atsiradus pirmie-
siems augalams. Nors ir truput� pa�eista, dirva šiuo atveju yra, taigi esama ir skaidytoj�  komplekto, �pras-
to tai vietovei. Kiek kitaip �vykiai vystosi vykstant pirminei sukcesijai. Kerp� ms ir samanoms 
apgyvendinti sustingusi�  lav�  nelengva, nes dirv�  jos priverstos kurti pa� ios iš savo detrito. Ta� iau jo ne-
pakanka, reikia dar ir nauj�  atvyk� li � , skaidytoj� . Priimta laikyti, kad pastarieji, su nedidel� mis išimtimis, 
turi pakankamai išvystyt�  geb� jim�  plisti erdv� je, tad kerp� ms ir samanoms j�  ilgai laukti neprireikia. Ta-
� iau šiokio tokio v� lavimo grei� iausiai visada esama. Juk suprantama, kad iš prad�i�  turi atsirasti detritas, 
ir tik jis suteikia galimyb�  skaidytojams �sikurti. Tokiais atvejais galima sakyti, kad gamintoj�  sukurtas 
detritas kur� laik�  tampa ištekliumi, neturin� iu vartotojo. Kai kurie ekologai tokius išteklius vadina lais-
v� ja niša. Ji išnyksta atsiradus vartotojams, šiuo atveju – pirmiesiems skaidytojams. 
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Prad� jus plisti pirmiesiems augalams ir skaidytojams, atsiranda galimyb�  �sikurti ir augal� d�iams 
bei organizmams, mintantiems skaidytojais. Dar v� liau, ypa�  prad� jus plisti sumed� jusiems augalams, jie 
garantuoja ne tik naujus maisto šaltinius naujiems atvyk� liams, bet ir pastariesiems reikalingas lizdavie-
tes, mikroklimat�  bei sl� ptuves. Sl� ptuv� s tampa nepaprastai aktualiu veiksniu atsiradus pl� šr� nams. Iš-
sam� s antrin� s sukcesijos, vykstan� ios apleistuose dirbamuosiuose laukuose, tyrimai parod� , kad gyv� n�  
r� šin�  sud� tis kei� iasi kartu su augal�  bendrijomis: �olini�  augal�  stadijoje vyrav� , tarkim, paukš� iai ir 
�induoliai paprastai u�leid�ia savo pozicijas kitoms r� šims, kai vietov�  padengia kr� mokšniai ir jauni 
medeliai, dar kita šiltakrauj�  fauna �sivyrauja brandaus miško stadijoje. B� gant laikui gyv� n�  �vairov�  
da�niausiai did� ja, nes vietov�  palieka ne visos pionierin� s ir tarpini�  stadij�  r� šys. Panaš� s d� sningumai 
b� dingi ir pirminei sukcesijai. 

Suprantama, augal� d�iai negali �sikurti, kol n� ra augal� , o pl� šr� nai – kol n� ra augal� d�i �  ar kit�  
jiems b� tin�  mitybos objekt� . Virš� n� s, arba stamb� s, pl� šr� nai �sikuria vieni paskutini� . Taigi sukcesija, 
ypa�  jei turime omenyje ne tik augalus, n� ra betvarkis procesas: pirmiausia plyn�  vietov� , net jei j�  pa-
�eidus liko tik dirva ir joje �sik� r�  skaidytojai, turi apgyvendinti augalai, ir tik paskui – augal� d�iai, dar 
v� liau – pirminiai ir kiti pl� šr� nai. Potenciali�  kolonizatori�  atvykimas gali b� ti gerokai betvarkis, ir rea-
liai toks paprastai yra, ta� iau jis negarantuoja s� km� s. Ekologai paprastai fiksuoja tik jau �vykusio koloni-
zavimo faktus, nes gana sunku aptikti tai, k�  gamta nepalikdama �ymi�  išbrokavo – šimtus r� ši� , kurios 
gal ir pasiek�  tiriam�  vietov� , ta� iau negal� jo �sikurti arba, vos sp� jusios �sikurti, buvo išstumtos konku-
rent� . R� šys n� ra savarankiškos funkcionavimo po�i� riu, tad j�  �sik� rimas toje ar kitoje vietoje priklauso 
ne tik nuo j�  pa� i� , bet ir nuo kit�  r� ši�  buvimo ar nebuvimo. Augalai negali ilgai funkcionuoti be skai-
dytoj� , skaidytojai neišsiver� ia be augal�  ar kit�  detrito tiek� j� , augal� d�iams reikalingi augalai ir pan. 
Augalai ne tik sukuria laisv� sias nišas, arba išteklius, be kuri�  negali apsieti pirmieji skaidytojai, bet ir pa-
tys tampa tokiomis nišomis naujiems atvyk� liams, augal� d�iams. Šie savo ruo�tu tampa ištekliais, pri-
traukian� iais pirmini�  pl� šr� n� , ir taip toliau, kol gal�  gale, �sik� rus virš� n� s pl� šr� nams ir j�  parazitams, 
laisv� j�  niš�  nebelieka, bendrija susikuria, sukcesija baigiasi. Kai patyr� s ekologas taria „sukcesija“ arba 
„bendrij�  kaita“, u� ši�  jo �od�i �  slepiasi ne tik augal� , bet ir daugelio kit�  organizm�  „organizavimasis“ 
� ekosistem� , t. y. tok� kompleks� , kuris garantuoja ilgalaik� jo gyvybingum� . 
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Ta� iau gyv� nai ne tik pasyviai seka paskui savo maisto šaltinius. Gerai �inoma, kad daugelis iš j�  
platina augal�  s� klas, taip spartindami sukcesijos proces� . Pavyzd�iui, daugelis iš m� s�  tikriausiai �ino, 
kad k� kštai, riešutin� s ir vover� s, išnešiodamos po mišk�  giles bei riešutus, spartina � �uol �  ir lazdyn�  pli-
tim� . Aplankykite bet kok� pušyn� , augant� kiek derlingesn� je dirvoje, ir j� s da�name iš j�  aptiksite jaun�  
� �uoliuk � , nors aplinkui gal nematysite n�  vieno deran� io � �uolo. Pernelyg daug abejoni�  netur� t�  kilti – 
šiuos med�ius grei� iausiai pas� jo kurie nors iš min� t�  gyv� n� . Panašia veikla „u�siima“ ir kai kurie kiti 
paukš� iai, daugelis �induoli�  (zoochorijos reiškinys). Vais� d�i �  paukš� i�  ir �induoli �  virškinamajame 
trakte s� klos savo gyvybingumo da�niausiai nepraranda, taigi kartu su šeimininku gali nukeliauti nema��  
atstum� , kol išs� jamos. Kai kuri�  augal�  s� klos turi speciali�  prisitaikymo ypatybi� , prikimba prie paukš-
� io ar �induolio plunksn�  ar kailio ir taip pernešamos didelius atstumus. �od�iu, b� d� , kaip gali s� klos 
migruoti, yra gana nema�ai, ir tam augalai panaudoja ne tik v� j� , upes ar vandenyn�  sroves. 
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Pastaruoju metu kai kurie autoritetingi gyv� n�  ekologai propaguoja mint�, kad gyv� nai gali ne tik 
platinti s� klas ir taip spartinti sukcesij� , bet ir pakeisti pa� i�  augal�  bendrij�  kaitos krypt�. Taigi si� loma 
priimti tez� , kad augal�  diktatas n� ra absoliutus, kad esama ir prie�astingumo, nukreipto iš viršaus � apa-
� i�  (iš aukštesni�  mitybos lygmen�  link �emesni� ). Ši samprata �gavo ypa�  daug šalinink�  paskelbus 
duomenis apie vilk�  introdukcijos � Jeloustono nacionalin� park�  (JAV šiaur� s vakarai) padarinius. Parko 
plotas 9 000 km2. Tai gana kalnuota miškais padengta vietov� . XIX am�iuje � ia b� ta bent keli�  šimt�  vil-
k�  populiacijos. Ta� iau 1914 metais JAV kongresas paskelb�  jiems kar� , ir jau 1926 metais j�  šiame re-
gione neliko n�  vieno. Beje, su stambiais pl� šr� nais, �induoliais ir paukš� iais beveik vis�  XX am�i �  
negailestingai kariavo ne tik amerikie� iai, toki�  pat pozicij�  laik� si ir daugelio kit�  šali�  gamtosauginin-
kai. Išnaikinus vilkus, po keleri�  met�  Jeloustono biologai atkreip�  d� mes� � kai kurias nelauktas tenden-
cijas. Pavyzd�iui, ne tik smarkiai išaugo tauri� j�  elni� , pagrindinio vilk�  grobio, populiacija (visa tai dar 
galima buvo numatyti), bet ir pasikeit�  �alioji parko danga, ypa�  paupiuose. Nuo tauri� j�  elni�  labiausiai 
nukent� jo karklai, jaunos drebul� s ir tuopos, j�  mitybos objektai. Po keliasdešimties met�  karklai išnyko 
visai, šiose vietose stypsojo tik pavieniai seni drebuli�  ir tuop�  med�iai. Paupi�  sl� niai apsinuogino, juose 
pasteb� ta intensyvios dirvos erozijos po�ymi� . Brand�ias ar joms artimas augal�  bendrijas pakeit�  anks-
tyv�  sukcesijos stadij�  augalai. Upeliuose suma�� jo up� taki�  ir kai kuri�  kit�  �prast�  šioms vietoms �uv�  
populiacijos. Iš parko teritorijos pama�u pasitrauk�  ir ka�kada gaus� s bebrai – jie liko be pagrindini�  
maisto šaltini� . U�tat suklest� jo kojot�  populiacijos, jie stipriai suma�ino savo pagrindinio grobio – ša-
kiaragi�  antilopi�  ir smulki� j�  grau�ik�  – populiacijas. 

Parko administracijai teko griebtis drastišk�  priemoni� : iš prad�i�  taurieji elniai buvo gaudomi ir 
išve�ami � kitus regionus, v� liau juos prad� ta šaudyti. Tai ka�kiek pagerino situacij� , bet nedaug. Gal�  ga-
le buvo ry�tasi iš naujo parke u�veisti vilk� , taip ir buvo padaryta 1995 metais. Dar po 10 met�  parke j�  
jau buvo arti 200 (keliolika gauj� ). Kaip ši restauracija paveik�  kai kuriuos ekosistemos komponentus, 
galima spr� sti iš 5.8 pav. Atkreipkite d� mes�, kad po vilk�  reintrodukcijos �prastos toms vietov� ms augal�  
bendrijos v� l yra beatsistatan� ios. Pasiteisino kai kuri�  vyresn� s kartos ekolog�  fraz� : „Vilkai yra geriausi 
augal�  draugai.“ 

Manome, kad šie duomenys ir j�  pagrindu gautos išvados yra gana svarbios ekologijos teorijai ir 
praktikai �vairiais aspektais, ta� iau šiame vadov� lio skyriuje norisi pabr� �ti dar vien�  svarbi�  mint�: 
mums, ekologams, neder� t�  sumenkinti ne tik skaidytoj� , bet ir gyv� n�  vaidmens, ypa�  r� ši� , kurias kai 
kas vadina kertin� mis (angl. key) d� l j �  neproporcingai didel� s �takos. Ekologin� s bendrijos – gana stip-
riai integruotos sistemos, tod� l da�nai tiesioginis poveikis, kur� patiria vienas komponentas, ne tik atsilie-
pia kitam, bet ir, bema� nesilpn� damas, išplinta po vis�  sistem� , gerokai j�  modifikuodamas. 
Ekosistemose kiekvienas yra susietas su visais, ir n� ra n�  vieno, kur� galima b� t�  pavadinti nepriklauso-
mu. 
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Šiuo metu ekologai neturi vieningos nuomon� s, kokios j� gos ver� ia bendrijas keistis. Daugiausia šalinin-
k�  turi, atrodo, dvi id� jos, vadinamos palengvinimo ir slopinimo hipotez	 mis (Connel, Slatyer, 1977). 
Pirm� j�  galima b� t�  apib� dinti taip (5.9 pav.): pirmieji tam tikroje vietov� je �sik� r�  organizmai (pionieri-
n� s r� šys) ilgainiui pakei� ia savo negyv� j�  apsupt� taip, kad ji pasidaro tinkama �sikurti naujoms r� šims; 
pastarosios po kiek laiko dar labiau modifikuoja aplink� , taip palengvindamos nauj�  atvyk� li �  �sik� rim� , 
ir taip toliau. Taigi r� ši�  �vairov� s did� jimas laikui b� gant inicijuoja dar didesn� gaus� jim� , nors dalis 
pradin� ms stadijoms b� ding�  r� ši�  yra eliminuojama.  
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Slopinimo hipotez�  teigia, kad jau pa� ioje sukcesijos prad�ioje galimybe �sikurti pasinaudoja dau-
gyb�  r� ši� , skirtumus lemia tik nevienodi geb� jimai plisti, migruoti. O tolesn�  sukcesijos eiga priklauso 
tik nuo kiekvienos r� šies konkurencini�  savybi� . Stipresni konkurentai ilgainiui išstumia silpnesnius ir 
suformuoja bendrijas, kurias vadiname brand�iomis (5.10 pav.). 

Šios hipotez� s gali kam nors atrodyti kaip alternatyvos, ta� iau taip n� ra. Palengvinimo hipotez�  la-
biau tinka pirmin� s sukcesijos procesui paaiškinti, o slopinimas, konkurencija turb� t yra pagrindinis 
veiksnys, lemiantis vyraujan� i�  r� ši�  kait�  antrin� s sukcesijos metu. Tarkim, n� ra joki�  abejoni� , kad ko-
pose ar ant sustingusios lavos gali �sikurti tik labai nedidel�  grup�  nereikli�  dirvai organizm�  (pavyzd�iui, 
kai kurios �ol� s, samanos, kerp� s). Šie organizmai metams b� gant plik�  grunt�  paver� ia dirvo�emiu, nors 
ir labai skurd�iu. Dar po kiek laiko �sikuria kiek išrankesni dirvos at�vilgiu augalai – ankstesnis j�  �sik� -
rimas buvo ne�manomas, net jei imigracijos atvej�  ir b� ta. Panašiai aiškinamas ir skaidytoj�  �sik� rimas. 
Augalinis detritas sudaro s� lygas, b� tinas pirmiesiems skaidytojams �sikurti. Dirvai vis turt� jant, galin� i�  
�sikurti skaidytoj�  ratas plat� ja. Tas pats pasakytina apie gyv� d�ius: augalai palengvina pirm� j�  augal� -
d�i �  �sik� rim� , šie sudaro s� lygas �sikurti pl� šr� nams ir taip toliau iki virš� n� s pl� šr� n� . Antra vertus, kai 
�olin �  stadij�  pakei� ia kr� m�  ir med�i�  stadijos, dalis kolonist�  – tiek augal� , tiek ir gyv� n�  – da�niausiai 
išstumiami. Taigi palengvinimo hipotez�  neteigia, kad vykstant pirminei sukcesijai konkurencija nedaly-
vauja. Jos �takos esama, ta� iau r� ši�  �vairov� s iš met�  � metus gaus� jimas rodo, kad teigiami santykiai 
tarp r� ši�  vaidina dar svarbesn� vaidmen�. 

Vykstant antrinei sukcesijai susiklosto kiek kitokia situacija (5.10 pav.): dirva jau yra, tad s� lygos 
�sikurti tinka kur kas �vairesn� ms r� šims. 	sikuria ir �oliniai, ir sumed� j�  augalai. Tod� l pradin� se stadijo-
se, pirmaisiais sukcesijos metais, �sik� rusi�  augal�  r� ši�  skai� ius gali b� ti netgi didesnis negu v� lesni�  
stadij� . Ilgainiui kov�  laimi b� tent sumed� j�  augalai, nes j�  konkurencin� s savyb� s stipr� ja jiems augant, 
individualiai vystantis. Tai iš dalies suprantama – augdami jie vis labiau temdo švies�  savo �oliniams 
konkurentams, j�  šakn�  sistema vis kerojasi ir tampa galingesn� . Taigi sumed� j�  augalai irgi modifikuoja 
aplink�  sudarydami � ksm� , ta� iau toks mikroklimato pokytis neišeina � naud�  kai kuriems j�  „kaimy-
nams“ . 

Ta� iau vargu ar teisinga b� t�  teigti, kad antrin�  sukcesija – tai vien tik bes� lygiškos kovos tarp or-
ganizm�  padarinys. Jei tarp organizm�  b� t�  tik slopinamieji santykiai, akivaizdu, jog anks� iau ar v� liau 
tam tikroje vietov� je likt�  tik viena vienintel�  r� šis, išst� musi likusias, silpnesnes. Ekologai, botanikai 
neabejoja, kad, be slopinimo, santykiuose tarp augal�  esama ir papildymo, arba komplementacijos, dar 
kitaip – specializacijos aplinkos s� lyg�  at�vilgiu. Vieni augalai siurbia biogenus ir vanden� iš vieno dirvos 
horizonto, kiti – iš kito, vieniems reikia daugiau vien�  biogen� , kitiems – daugiau kit� , nes, tarkim, kai 
kuriuos jie pasiima iš oro (padedant azot�  fiksuojan� ioms bakterijoms) ir t. t. � ksm�  vienoms augal�  r� -
šims yra pra�� tinga, nes jos šviesam� g� s, ta� iau kitoms, � ksmin� ms, ji netgi išeina � naud� , nes eliminuo-
ja dal� konkurent� , ma�iau pakan� i�  šviesos tr� kumui. Kai kurie augalai (pavyzd�iui, daugelis saman�  ir 
papar� i� , kai kurie �oliniai �iediniai augalai, augantys brand�iuose miškuose, kai kuri�  med�i�  s� jinukai) 
tiesioginiuose Saul� s spinduliuose fotosintetina blogiau nei šeš� lyje. Šiems augalams b� dingas apšvies-
tumo optimumas, lygus ma�daug 10 kiloliuks� , o šviesam� giai med�iai pasisotina šviesa tik gav�  30–40 
kiloliuks�  (Larcher, 1976). � ksminiams augalams b� dingi �emesni šviesos kompensacijos ir šviesos so-
ties taškai (5.11 pav.). Šviesos kompensacijos taškas – apšvietimas, kuriam esant kv� pavimo greitis pri-
lygsta fotosintez� s (asimiliacijos) grei� iui, taigi augalas neauga, bet ir ne�� sta. Ši b� sena vadinama 
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stacionari� ja (A = R; P = 0; B = const, � ia A – asimiliacija, R – kv� pavimas, P – produkcija, arba bioma-
s� s prieaugis, B – biomas� ). Šviesos soties taškas – apšvietimas, kuriam esant fotosintez� s greitis nustoja 
augti ir, toliau did� jant apšviestumui, arba pradeda ma�� ti, arba išlieka pastovus. � ksminiai augalai švie-
sos kompensacijos tašk�  pasiekia esant ma�daug 0,5–1 % to apšvietimo, kur� gauna aukšt�  med�i�  lajos 
viršutin�  dalis. Belieka pridurti, kad brand�iame miške pa�em�  pasiekia šiek tiek daugiau šviesos spindu-
li � , apie 2 %. Taigi � ksminiai augalai švies� , kurios tr� ksta, panaudoja efektyviau negu šviesam� giai. Ir 
atvirkš� iai, kai šviesa intensyvi, šios augal�  grup� s pasikei� ia vaidmenimis, šiuo atveju intensyviau foto-
sintetina šviesam� giai. Apibendrinant galima teigti, kad komplementaciniai santykiai yra labai pla� iai pa-
plit�  augal�  pasaulyje, o tai reiškia, kad jie silpnina konkurencij�  tarp r� ši� .  

Kai kurie � ksminiai augalai be pav� sio neišgyvent�  – jis teikia jiems reikiam�  mikroklimat�  (di-
desn� s dr� gm� s re�im� , ma�esn�  nušalimo, perkaitimo tikimyb� ).  

Be to, tvirtinti, kad antrinei sukcesijai bes� lygiškai tinka slopinimo hipotez� , negalima ir d� l daug 
svarbesn� s aplinkyb� s. Tiek pirmin� s, tiek ir antrin� s sukcesijos metu augalai palengvina �sikurti augal� -
d�iams, o šie – kitiems gyv� d�iams. Tai irgi akivaizdi tiesa. Taigi palengvinimo hipotez� , kaip, beje, ir 
slopinimo hipotez� , gali b� ti pritaikyta abiem sukcesijos tipams. 
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Matyt, � ia mes susiduriame su tipiška biologijoje situacija, kai gamtinis reiškinys yra gana sud� tin-
gas ir nepasiduoda „arba tas, arba anas“ logikai, netelpa � paskubomis sukaltas prokrustiškas lentynas. 
Tokiais atvejais išmintingiau pasinaudoti kita logika – „ir tas, ir anas“. Daugelis koegzistuojan� i�  r� ši�  
da�nai, matyt, ir konkuruoja, ir papildo viena kit� , ir kooperuoja vienu metu, tod� l išskirti vienas j� gas ig-
noruojant kitas n� ra tinkama strategija, ji negali praversti tyr� jui, siekian� iam aiškumo.  

 
;��������� L����	�4�����
�"!�������	#�	���@$�$�����>4���
��.�$ ��
�!�	#�$��:4��#$������$����������#�$��$
����	%��4 �
����	��>#$&
�$��!
���4�����	�	��+	
%7�

���I<���

 

 



�	�
��
���� �����
����� 146 

C�I���������������������9��������������������

Prieš daugiau nei keturis dešimtme� ius E. P. Odumas (1969) viename iš savo straipsni�  ap�velg�  pagrin-
dines funkcini�  rodikli�  kaitos tendencijas sukcesijos metu (5.2 lentel� ). Nors darydamas išvadas 
E. P. Odumas r� m� si savo ir kit�  ekolog�  atlikt�  pasyvi� j�  steb� jim�  duomenimis, taigi netaik�  eksperi-
mentinio metodo, dauguma ši�  išvad� , kad ir kaip b� t�  keista, nebuvo paneigta atliekant v� lesnius tyri-
mus. Tikriausiai tai byloja apie nemenk�  šiuolaikin� s ekologijos pradininko intuicij� . 

Ne tik E. P. Odumas, bet ir R. H. Whittakeris (1975), kitas ne ma�iau �takingas senosios kartos 
ekologas, laikosi nuomon� s, kad sumin� s biomas� s augim�  (Bek 
  max) galima laikyti vienu iš pagrindi-
ni�  ir kartu nekelian� i�  joki�  abejoni�  sukcesijos bruo�u. Ši tendencija b� dinga tiek pirminei, tiek antri-
nei sukcesijai, taip pat e�er�  u�� � limui. Detrito kiekio did� jimas irgi nekelia dideli�  abejoni� . Kaip jau 
min� jome, ši tendencija siejama su aplinkybe, kad skaidymo, arba organin� s med�iagos destrukcijos, 
greitis paprastai b� na ma�esnis u� jos produkavimo greit�, tad kaupiasi ir biomas� , ir detritas. 

E. P. Odumo po�i� r� � asimiliacijos, produkcijos ir kv� pavimo poky� ius gerai atspindi jo paties 
da�nai pateikiama diagrama (5.12 pav.). At-
kreipkite d� mes�: did� ja ir bendroji produkcija, 
arba asimiliacija, ir kv� pavimas. Bendrija pasi-
savina per laiko vienet�  vis daugiau šviesos ir 
kv� puodama išskiria � aplink�  vis daugiau šilu-
mos. Ta� iau asimiliacija kur� laik�  did� ja spar-
� iau nei kv� pavimas, o tai reiškia, kad did� ja ir 
sumin�  biomas�  (Ae = Pek + Rek, � ia Pek yra su-
min� s biomas� s prieaugis per laiko vienet� ). Dar 
po kurio laiko kv� pavimas vis d� lto susilygina 
su asimiliacija, grynoji (neto) produkcija, Pek, 
tampa lygi nuliui. Taigi, bendrijai br� stant, ji ar-
t� ja link stacionariosios b� senos, kuri, kaip jau 
min� ta, pasi�ymi tuo, kad asimiliacija susilygina 
su kv� pavimu, o biomas�  nustoja kisti iš met�  � 
metus (Aek = Rek; Pek = 0; Bek = const). Toki�  
b� sen�  ekologai dar vadina bendrijos klimak-
su, jos branda. Panašios tendencijos nustatytos ir 
eksperimentuojant su mikrokosmais (5.12 pav.). 
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Iš 5.2 lentel� s matyti, kad visos bendrijos meta-
bolizmo intensyvumas (Rek/Bek) ma�� ja, nes vardiklis, 
sumin�  biomas� , auga spar� iau, nei did� ja skaitiklis, 
bendrijos kv� pavimas. Kitaip tariant, vykstant sukcesi-
jai palaipsniui ma�� ja energijos s� naudos, reikalingos 
vieno biomas� s vieneto gyvybingumui palaikyti. Su 
kuo galima ši�  tendencij�  susieti? Ekologai mano, kad 
j�  grei� iausiai lemia stambi�  sumed� jusi�  augal�  atsi-
radimas ir j�  augimas. Med�i�  biomas�  didel� , o kv� -
pavimas palyginti menkas. Mat seno med�io mediena 
pagal apibr� �t � yra biomas� , nors jos metabolizmas yra 
vos ne nulinis. Taigi kuo medis storesnis, tuo jo meta-
bolizmo intensyvumas ma�esnis (bet ne kv� pavimo, 
arba metabolizmo, greitis, jis did� ja kartu su med�iu; 
�r. 5.13 pav.). Kad augalai, kaip ir kiti gyvieji orga-
nizmai, kv� puoja, �ino daugelis, ta� iau pravartu �inoti, 
kad �olini�  augal�  metabolizmo intensyvumas (R/B) 
yra ma�daug du kartus didesnis u� med�i�  lapams b� -
ding�  metabolizm� . Intensyviausiai kv� puoja �iedai ir 
nesunok�  vaisiai, l�� iau – lapai, dar l�� iau – šaknys, 
l�� iausiai – stiebas, šakos ir kamienas. Med�io šakose 
ir kamiene daugiausia kv� puoja �iev� , brazdas ir me-
dienos išorinio sluoksnio l� stel� s (Larcher, 1976). 

E. P. Odumas link� s akcentuoti ir lokalaus med�iag�  ciklo efektyvumo, arba jo u�darumo, did� jim�  
vykstant sukcesijai (5.2 lentel� ). Paprastai tai siejama su dirvos erozijos silpn� jimu, kuris savo ruo�tu aiš-
kinamas augalin� s dangos susiformavimu, ypa�  vel� nos atsiradimu. Apie tai jau buvo rašyta skyriuje apie 
miško med�iag�  ciklus, tad � ia tik priminsime pagrindin�  išvad� : augalai, ypa�  kai miškas brandus, ap-
saugo dirvo�em� nuo med�iag�  praradimo jas išplaunant ar išpustant. 

E. P. Odumas (1969) ir R. H. Whittakeris (1975) link�  manyti, kad sumin�  biomas�  vykstant suk-
cesijai did� ja iki maksimaliai �manomos esamomis aplinkyb� mis ribos, kuri�  lemia specifinis vietov� s 
klimatas, edafin�  aplinka (dirvos ypatumai), potencialiai disponuojamas r� ši�  rinkinys. Jiems nek� l�  abe-
joni� , kad visi kiti 5.2 lentel� s rodikliai yra vienaip ar kitaip susij�  su biomas� s augimu (5.14 pav.). Ka-
dangi šviesos energijos kiekis, tenkantis ploto vienetui, iš met�  � metus išlieka daugma� pastovus, belieka 
manyti, kad biomas� s augim�  gal� t�  lemti šios energijos pasisavinimo efektyvumo did� jimas – asimilia-
cijos (A/I) ir produkcijos efektyvumas (P/A). Tiesa, tokia energinio efektyvumo did� jimo tendencija 5.2 
lentel� je nurodyta. Šviesos asimiliacijos efektyvum�  
ypa�  padidina atsiradimas ard� , kuriuose �sikuria auga-
lai, besiskiriantys šviesos pasisavinimo efektyvumu: 
kuo šviesos srautas silpnesnis, tuo jis efektyviau pasi-
savinamas (�r. 5.11 pav.). Be to, vykstant sukcesijai 
nuolat ma�� ja šviesos srauto dalis, kuri iš viso nepa-
siekia fotosintetinan� io paviršiaus ir lieka be vartotoj� . 
Taigi atitinkama augal�  �vairov�  b� tina, kad šviesos 
pasisavinimo efektyvumas b� t�  gana didelis, tur� dama 
vos kelias r� šis bendrija tiek šviesos neasimiliuot� .  

Ta� iau produkcijos efektyvumas ir jo did� jimas 
sukcesijos metu ne�manomas be ma�inimo energijos 
nuostoli� , susijusi�  su biomas� s palaikymu (5.14 
pav.). Kitaip tariant, did� jant produkcijos efektyvumui 
turi ma�� ti metabolizmo intensyvumas (Rek/Bek) – ben-
drijai vystantis, biomas� s vienetas tur� t�  išskirti � ap-
linkin�  erdv�  vis ma�esn� šilumos kiek�. Taigi tur� t�  
ma�� ti entropija. Abi pastarosios tendencijos 5.2 lente-
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l� je fig� ruoja taip pat. Gal�  gale, maksimali šiomis s� lygomis sumin�  biomas�  tur� t�  koreliuoti ne tik su 
energijos, bet ir su med�iag�  panaudojimo (cikl� ) efektyvumu, kuris taip pat nurodytas 5.2 lentel� je. 
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Pagal E. P. Odum� , linijines mitybos grandines, b� dingas pradin� ms sukcesijos stadijoms, pakei� ia 
sud� tingi mitybos tinklai, o populiacij�  dyd�io svyravim�  amplitud�  ma�� ja (5.2 lentel� ). Šios tendenci-
jos turi betarpišk�  ryš� su r� ši�  �vairov� s gaus� jimu (paskutin�  eilut�  5.2 lentel� je): kai �vairov�  ma�a, n� -
ra galimyb� s vienai r� šiai maitintis skirtingu maistu, šiuo atveju ma�iau yra ir reguliuojan� i�  bet kurios 
populiacijos dyd� r� ši� . Visa tai logiška ir neprieštarauja ekolog�  patyrimui. Vis d� lto daugelis j�  abejoja, 
ar iš tikr� j�  r� ši�  �vairov�  yra did�iausia klimakso stadijoje. Kad ji gaus� ja, tvirtino daugelis, ta� iau tik iki 
tam tikro laiko – sukcesijos pabaigoje ji neabejotinai suma�� ja. Manoma, jog tokia tendencija ypa�  b� -
dinga antrinei sukcesijai.  

Esama nema�ai duomen� , kurie rodo, kad, pasiekus brand� , augal�  r� ši�  skai� ius bendrijose šiek 
tiek suma�� ja. Tad v� lesn� se publikacijose E. P. Odumas, atsi�velgdamas � kritik� , pradin�  savo nuomon�  
pakoregavo. 

� ia reik� t�  �terpti nedidel� komentar� . Šio vadov� lio autorius, kaip ir kai kurie kiti ekologai, nelin-
k� s bes� lygiškai pritarti nuolaidoms, kurias E. P. Odumas padar�  spaud�iamas oponent� . Mat beveik visi 
jie raš�  tik apie augalus ir teigdami, kad antrin� s sukcesijos pabaigoje augal�  �vairov�  ma�� ja, tikriausiai 
buvo teis� s. Ta� iau jei tur� tume omenyje ne tik augalus, bet visus ekologin�  bendrij�  sudaran� ius orga-
nizmus, o b� tent tai iš prad�i�  E. P. Odumas tur� jo omenyje, panašu, kad jo nuomon� , išreikšta 1969 me-
tais, yra ar� iau tiesos: r� ši�  skai� ius did� ja vis�  laik� , iki pat klimakso. Mat akivaizdu, kad augal�  r� ši�  
daugumoje brand�i�  ar art� jan� i�  prie brandos lokali�  ekosistem�  yra nepalyginamai ma�iau nei vabz-
d�i �  ir kit�  gyv� n�  r� ši� , o k�  ir bekalb� ti apie mikroorganizm�  �vairov� , kuri, turt� jant dirvo�emiui, tu-
r� t�  irgi did� ti. Tiesa, tiksli�  skai� i�  apie mikroorganizm�  ir gyv� n�  �vairov� s poky� ius bendrij�  kaitos 
metu stokojama. 

Ekologin�  sukcesija gali b� ti traktuojama kaip savotiška saviorganizacija (angl. self-
organization). Šia s� voka teoretikai nusako tok� sistemos vystym� si, kai nedalyvaujant jokiam posiste-
miui, kur� galima b� t�  vadinti valdymo aparatu, sistema, nukreipta nuo stacionariosios b� senos, pasi�ymi 
tendencija � j�  v� l sugr��ti (Ashby, 1952; Müller et al., 2000; Heylighen, 2001). Š� atsistatymo proces�  u�-
tikrina gausyb�  teigiam�  ir neigiam�  gr��tam� j�  ryši� , atsirandan� i�  ekologin� s bendrijos r� šims s� vei-
kaujant tarpusavyje ir su negyv� ja apsuptimi. D� l ši�  s� veik�  sistema vystosi link b� senos, kuriai esant 
r� šys yra koadaptuotos, o negyvoji aplinka pakeista taip, kad geba palaikyti maksimal�  esamomis s� ly-
gomis r� ši�  skai� i�  ir maksimali�  biomas� . Tai kibernetinis sukcesijos supratimas, laikantis j�  viena iš 
bendrijos prisitaikymo prie aplinkos form� . Šie autoriai mano, kad šitaip organizuotis geba ne tik ekosis-
temos, bet ir smegenys, rinka, skruzd� lynas ir daugelis kit�  sistem� . 

C�R������������������	���������������	������������� �
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Bendrij�  kaita – viena iš centrini�  tem�  ekologijoje, kuri vystoma ne ma�iau kaip šimtmet�. Ta� iau vargu 
ar atrastum� te ekologijoje kit�  tem� , kuria b� t�  taip ilgai, karštai diskutuojama ir kartu kilt�  tiek daug 
principinio pob� d�io nesutarim� . Ypa�  nesutariama d� l sukcesijos galutini�  stadij� , klimakso. 

Vos ne prieš šimt�  met�  F. Clementsas padar�  išvad� , kad bendrij�  kait�  galima nesunkiai progno-
zuoti, ypa�  paskutin�  jos faz� , kuri�  jis pavadino klimakso stadija. Mat j�  lemia vietovei b� dingas klima-
tas. F. Clementso nuomone, determinacijos � ia beveik tiek pat daug, kaip ir individualiame vystymesi, 
ontogenez� je. Š� po�i � r� dabartiniai ekologai vadina �vairiai: vieni – superorganizmo doktrina, kiti – mo-
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noklimakso samprata, dar kiti – klimatinio klimakso koncepcija. Vadovaujantis ja išeit� : kad ir kaip b� -
t�  pa�eista pradin�  bendrija, vystydamasi anks� iau ar v� liau ji �gauna pirmykšt� pavidal� , aišku, jei klima-
tas išliko toks pat. 

Ma�daug tuo pa� iu laiku gyven�  du kiti F. Clementso kolegos – amerikietis H. A. Gleasonas ir ru-
sas L. Ramenskis – tvirtino visai kitaip: ekologin� s bendrijos – atsitiktinumo suburtos r� ši�  samplaikos, 
tod� l bendrij�  kaita nepasikartoja, ji produkuoja unikalius r� ši�  rinkinius ir galutinio rezultato prognozuo-
ti jokiu b� du negalima. Tos pa� ios bendrijos r� šis ma�ai kas sieja tarpusavyje, nebent tik panašus atspa-
rumas klimato veiksniams. Šis po�i� ris da�nai vadinamas individualistine samprata. 

Šiuo metu monoklimakso samprata laikoma atgyvenusia. Mat dabar jau neabejojama, jog, be kli-
matini�  veiksni� , bendrij�  kaitai reikšm� s turi ir dirvos, arba edafiniai, veiksniai. Dirva bei pamatin� s uo-
lienos gali gerokai skirtis netgi palyginti nedidel� je teritorijoje. Šie skirtumai da�nai lemia ir skirtumus 
tarp bendrij� , kurias galima vadinti brand�iomis, arba klimaksin� mis. Tiesa, šie skirtumai paprastai b� na 
ma�esni nei skirtumai, kuriuos lemia klimato zonos, ta� iau jie gana reikšmingi, tad ignoruoti nereik� t� . 
Pavyzd�iui, Lietuva priklauso vidutinio klimato zonai, kurioje tur� t�  egzistuoti brandus mišrusis miškas, 
o jame tur� t�  vyrauti egl� , skroblas, ber�as, juodalksnis, liepa, drebul� , pušis ir dar gal viena kita med�i�  
r� šis. Toki�  nuomon�  suponuoja monoklimakso samprata. Realyb� , deja, yra kiek sud� tingesn� : pirma, 
Vakar�  Lietuvos klimatas šiek tiek skiriasi nuo Ryt�  Lietuvai b� dingo klimato – prie j� ros vasaros v� ses-
n� s, o �iemos šal� iai ne tokie arš� s; antra, dirva Lietuvos mastu taip pat gana skirtinga, nes vienur ledynai 
po sav� s paliko beveik vien tik stor�  sm� lio sluoksn� (daugelyje Ryt�  Lietuvos vietovi� ), kitur – sm� l� su 
gausia molio priemaiša. Tod� l ir dabar, nuo ledynme� io praslinkus t� kstantme� iams, mes neturime vie-
nodo visos Lietuvos brandaus miško standarto. Netgi Dz� kijos mastu galimi keli šiek tiek skirtingi (pri-
klausomai nuo dirvos) subklimaksai. 

Pla� iai tarp dabartini�  ekolog�  paplit� s ir po�i� ris, kad monoklimakso, arba vienos stacionariosios 
b� senos, samprata nepasiteisina vien tod� l, kad gyvojoje gamtoje nuolat b� na didesni�  ar ma�esni�  katak-
lizm� : gaisr� , v� javart� , potvyni� , ne�prast�  tai vietovei karš� i�  ar šal� i�  ir panašiai. Jie neleid�ia bendri-
jai pasiekti vienokios ar kitokios labiausiai tik� tinos b� senos, kuri antraip gal ir egzistuot� . Stacionarioji 
b� sena, jei tokia ir egzistuoja, yra grei� iau išimtis nei subrendusios bendrijos kasdienyb� . Š� princip�  – 
nepusiausvir� j �  bendrijos b� sen�  – kai kas iškelia iki paradigmos lygmens (Rohde, 2005). Tuo norima 
pabr� �ti, kad dabartin�  (nepusiausviroji) ekologija atsisako ankstesni�  kart�  ekologams b� dingo determi-
nistinio po�i� rio ir laiko, jog atsitiktiniai, arba nenusp� jami, �vykiai yra tokie da�ni ir tokie �takingi, kad 
monoklimakso id� jos reikia nedelsiant atsisakyti. Kaip nestabilaus klimakso pavyzd� šie ekologai pateikia 
kai kuri�  klimato zon�  miškus, savanas, � iaparalius – šiose ekosistemose gaisrai nuo priešistorini�  laik�  
yra toks pat nat� ralus reiškinys, kaip ir kiti klimato veiksniai, tad bendrijos tur� jo laiko prie j�  prisitaikyti. 
Toliau jie klausia: kaip teiksit� s šias ekosistemas vadinti – klimaksin� mis ar nuolat besivystan� iomis kli-
makso link, nors jo ir niekada nepasiekian� iomis? J�  teigimu, jei šioms ekosistemoms nedaryt�  �takos ret-
sykiais kil�  savaiminiai gaisrai, jos grei� iausiai virst�  visiškai kitokio tipo gamtiniais dariniais. 

Klimakso, ypa�  monoklimakso, id� ja daugeliui ekolog�  nepriimtina dar ir tod� l, kad jie savo arti-
moje aplinkoje niekada n� ra mat�  brand�i�  bendrij� , visos jiems pa��stamos bendrijos yra daugiau ar ma-
�iau veikiamos �mogaus veiklos. Kai kurie iš j�  netgi teigia, jog klimaksas apskritai t� ra tik teoretik�  
išsigalvojimas, neturintis jokio realaus pagrindo. 
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�mon � s savo veikla da�nai nesuteikia gamtin� ms bendrijoms galimyb� s subr� sti. Kaip m� gsta pa-
br� �ti E. P. Odumas (1971), �mogaus ir gamtos „strategijos“ nesutampa. Gamta „stengiasi“ didinti bio-
mas� , Bek, o �mogus – produkcij� , Pek. Kaip aišk� ja iš 5.12 pav., klimakso stadijoje biomas�  ne tik 
did�iausia, bet ir stabili, nekintanti: n� ra biomas� s prieaugio iš met�  � metus, produkcija lygi nuliui. Di-
d�iausia ji paprastai b� na po keliasdešimties met�  (5.12 pav. – po 30) nuo antrin� s sukcesijos prad�ios, 
paskui tik ma�� ja. Pirmieji �mon� s, � m� si miškininkyst� s verslo, susid� r�  su dilema: arba kaskart, iškir-
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tus brand�  mišk� , laukti, kol jis v� l subr� s, arba kaskart iškirsti j�, kol jis dar jaunas. Pirmuoju atveju iš-
kirtus kito derliaus reik� t�  laukti po šimtme� io ar dviej� , antruoju atveju atsistatymas trukt�  vos kelis de-
šimtme� ius. Kaip �inia, pasirinktas buvo antrasis variantas. Dar v� liau, jau naujaisiais am�iais, daug kur 
buvo pereita prie monokult� ros, t. y. vienos med�i�  r� šies, kuriai b� dingas spartus augimas. Bet ir šiuo 
atveju miško savininkas nelaukia, kol med�iai sulauks garbaus am�iaus.  

Daugelis ekolog�  pabr� �ia, kad tokia miškininkyst� s praktika n� ra pati racionaliausia. Pirma, dirb-
tin� mis priemon� mis neleisdamas ekosistemai pasiekti brandos, �mogus u�sikrauna sau ant pe� i�  r� pes-
� ius ir s� naudas, susijusias su tokios nenat� ralios b� senos palaikymu. Gamta nem� gsta ne tik tuštumos, 
bet ir monokult� r�  bei vienaip ar kitaip nepanaudot�  ištekli� . Tad sodint�  mišk�  savininkai priversti nuo-
lat valyti miškus, šalinti „neteis� tus“ j�  gyventojus. D� l analogišk�  prie�as� i�  dirbamuosius laukus taip 
pat puola pikt�ol� s bei kenk� jai, ir mes visi �inome, kiek tai �emdirbiams atsieina. Antra, �monijai reika-
linga ne tik mediena, bet ir biologin�  �vairov�  kaip didesn� s vert� s matas. Tik ten, kur augal�  �vairov� s 
pakanka, kad susidaryt�  ardai ir vel� na, u�kertamas kelias dirvos erozijai. Dirvos sveikatingumui palaiky-
ti dirbtiniu b� du reikia papildom�  ir nema��  pastang� . Aišku, gal ateityje ir galima bus visiškai atsisakyti 
paslaug� , kurias mums teikia dauguma �em� je egzistuojan� i�  r� ši�  (j�  dabar – 10 milijon� , o gal ir dau-
giau, niekas tiksliai ne�ino), bet daryti tai dabar, kai mes su jomis esame susij�  panašiai kaip vaisius su 
motinos k� nu, b� t�  pra�� tingas neatsakingumas. 
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	 klausim� , ar sukcesijos eig�  galima numatyti iš anksto, vienareikšmio atsakymo šiuolaikin�  ekologija 
duoti, atrodo, nelinkusi. F. Clementsui atrod� , kad �manomos gana tikslios prognoz� s. H. A. Gleasonas ir 
L. Ramenskis buvo priešingos nuomon� s. Dabartiniai ekologai link�  pateikti dar neaiškesni�  atsakym� , 
nors labiau linkstama prie pastar� j�  dviej�  tyr� j�  nuomon� s. Prie to ypa�  prisid� jo duomenys apie bendri-
j�  susidarym�  po paskutinio ledynme� io, holocene. Daugelio manymu (�r. Davis, Shaw, 2001), jie rodo, 
jog, klimatui šylant ir klimato zonoms slenkant šiaur� s kryptimi, kiekviena r� šis migravo individualiai, 
nepriklausomai nuo to, kaip elg� si kitos koegzistavusios su ja r� šys. Tad ilgainiui atsilaisvinusiuose nuo 
ledyn�  plotuose susiformavo r� ši�  deriniai, kurie gerokai skyr� si nuo derini� , egzistavusi�  toje pa� ioje 
klimato zonoje prieš ledynmet�. Ši�  tyr� j�  nuomone, galutin� rezultat�  lemia atskiroms r� šims b� dingas 
geb� jimas plisti, o j� lemia ne tik r� šies biologiniai ypatumai, bet ir daugelis atsitiktinio pob� d�io, sunkiai 
prognozuojam�  veiksni� . Tos r� šys, kurios nesugeb� jo migruoti paskui „savo“ klimato zonas, buvo iš-
stumtos arba tapo reliktin� mis. Ta� iau reikia pridurti, kad šie autoriai akcentuoja augal�  bendrij�  (fitoce-
nozi� ) susidarymo ypatumus, kur kas ma�iau d� mesio skirdami kitiems ekosistem�  komponentams. 

Vis d� lto n� ra jokio pagrindo manyti, kad bendrij�  kaita yra vien atsitiktinumo valdomas procesas. 
Kai kas nors klausia, ar sukcesij�  galima prognozuoti, ar ne, vis�  pirma reik� t�  išsiaiškinti, k�  klausianty-
sis turi omenyje sakydamas „prognozuoti“. Mat jei turima galvoje tiksli prognoz� , tai ji tikriausiai n� ra 
galima. Jei kalbama tik apie tendencijas, apie kokybin�, o ne tiksl�  kiekybin� vaizd� , j� pateikti dabartin�  
ekologija da�niausiai turb� t gal� t� . Be to, reik� t�  išsiaiškinti, ar klausiantysis turi omenyje funkcinius b� -
simosios bendrijos rodiklius, ar jis klausia, kokie bus r� ši�  rinkiniai tam tikrais sukcesijos momentais. 
Suprantama, atsakym�  � pastar� j� klausim�  pateikti b� t�  kur kas kebliau. 

Imigrant�  atvykim�  � t�  ar kit�  vietov�  lemia ne tik j�  geb� jimas plisti, bet ir kai kurie atsitiktinio 
pob� d�io veiksniai. Jie ypa�  reikšmingi apgyvendinant vulkanin� s kilm� s salas, iškilusias toli nuo arti-
miausio r� ši�  šaltinio. Tik vienas kitas augalas iš t� , kurie v� jo, vandenyno srovi�  ar gyv� n�  atnešami � 
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sal� , gali joje �sikurti, nes reikia labai specifini�  savybi� . Ar galima b� t�  a priori sudaryti toki�  augal�  – 
kandidat�  � pirmuosius kolonistus – s� raš� ? Tikriausiai taip, jei tur� tume išsami�  informacij�  apie auga-
lus, turin� ius pionierini�  savybi�  ir �sik� rusius vietov� je, iš kurios imigracija yra labiausiai tik� tina. Deja, 
tokios informacijos ekologai da�niausiai ir stokoja. 

Nesunku numatyti, kad gyv� nas, pasiek� s sal�  anks� iau, nei joje sp� jo �sikurti gamintojai – dum-
bliai, melsvabakter� s, augalai ar kerp� s, netur� s joki�  šans�  išgyventi. Bet kurioje plikoje vietov� je iš 
prad�i�  turi �sikurti gamintojai, ir tik paskui – gyv� d�iai ir skaidytojai. Ar ši bendrij�  susidarymo taisykl�  
gali b� ti laikoma s� kmingos prognoz� s �rankiu? Turb� t taip, bet, deja, tik apytiksl� s prognoz� s.  

Štai dar kai kurios kitos dabartin� s ekologijos taisykl� s: pl� šr� nai niekada ne�sikurs anks� iau nei 
augal� d�iai; ketvirtojo mitybos lygmens atstovai – anks� iau nei tre� iojo; skaidytojai negali �sikurti anks-
� iau nei detritas, suformuotas iš �uvusi�  gamintoj� . Tiesa, daugelis gali pasakyti, kad ir šios taisykl� s yra 
gan� tinai abstrak� ios, ir jie bus teis� s. 
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Kaip ateityje keisis tos ar kitos bendrijos funkciniai rodikliai? Ekologijos teorija pateikia gana iš-
sami�  atsakym�  (�r. 5.2 lentel� ). Teorija numato, kad, nepriklausomai nuo to, kokios konkre� ios r� šys 
dalyvaus tos ar kitos bendrijos saviorganizavimo procese ir kurios iš j�  ilgainiui suformuos klimaksin�  
bendrij�  (visa tai daugiausia lemia atsitiktinumas), galutinis rezultatas funkciniu po�i� riu visais atvejais 
bus gan� tinai panašus. Jis netgi nepriklausys nuo klimato ir dirvos savybi� . Panašu, kad jis ma�ai priklau-
sys ir nuo bendrijos susidarymo b� do: vien tik d� l imigracijos poveikio susiformavusios šiuolaikin� s ben-
drijos niekuo iš esm� s nesiskiria nuo t� , kurios susiformavo ir d� l imigracijos, ir d� l in situ evoliucijos 
(�r. toliau, 5.11 poskyr�). �od�iu, � ia mes susiduriame su tam tikru ekologiniu d� sningumu, kur� kai kas 
vadina ekosistem�  funkcine konvergencija, arba lokali�  ekosistem�  supanaš� jimu. Ši aplinkyb� , be abejo, 
suteikia ekologams papildom�  s� kmingos prognoz� s garant� . 
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Taigi dabartin�  ekologija negali be gana reikšming�  išlyg�  priimti individualistin� s sampratos, su-
formuotos H. A. Gleasono ir L. Ramenskio. R� ši�  funkcionavimas n� ra savarankiškas, tad jos negali iš-
likti savarankiškos ir vykstant sukcesijai. Ekologin�  bendrija n� ra r� ši�  samplaika, suburta vien 
atsitiktinumo, r� ši�  individualizmas yra stipriai apribotas. Tod� l vystymosi tendencijas galima numatyti, 
nes jos pasikartoja ir gana �inomos. Antra vertus, negalima be išlyg�  pripa�inti ir F. Clementso superor-
ganizmo doktrinos, nes r� šys n� ra nepamainomos, jos gali autonomiškai migruoti ir pavaduoti viena kit� , 
taigi jos naudojasi kur kas didesne laisve, negu jos turi to paties organizmo organai. D� l šios prie�asties 
r� šin� s sud� ties poky� ius prognozuoti labai sunku. 

C��H��������������������:��������

Iki šiol nagrin� jome situacijas, kai ekologin� s bendrijos formuojasi nekintan� io ar ma�ai kintan� io klima-
to s� lygomis. Tod� l laikui b� gant d� l imigracijos susidaro bendrijos, panašios � tas, kurios supa pa�eist�  
arba apnuogint�  kraštovaizd�. Panašus klimatas ir panašios dirvos s� lygos s� lygoja panašias bendrijas.  

Kiek kitokia situacija susidaro tada, kai tam tikra kryptimi kei� iasi tai vietovei b� dingas klimatas. 
Tarkim, prasideda arba baigiasi ledynmetis. Pasirodo, ledynme� i�  �em � s istorijoje b� ta daugyb� s, pasku-
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tinis iš j�  – XV–XVI am�iuose („ma�asis ledynmetis“). Kur kas didesnio atšalimo b� ta prieš keliasdešimt 
t� kstantme� i� , kai didel�  dalis Šiaur� s Amerikos, Azijos ir Europos buvo palaidota po storu ledo sluoks-
niu (5.15 pav.). Šis ledynmetis baig� si prieš ma�daug 12 000 met� , prasid� jus holocenui – paskutiniam 
poledynme� iui, kuris t� siasi iki šiol.  

Klimatui v� stant, klimato zonos šiaur� s pusrutulyje slenka � pietus, o šylant – � šiaur� . Kaip jau mi-
n� ta, b� tent klimatas yra tas veiksnys, nuo kurio daugiausia priklauso, koks r� ši�  derinys �sikurs toje ar 
kitoje vietov� je. Kitaip tariant, ekologai neabejoja tuo, kad vietin� s r� šys yra prisitaikiusios prie vietinio 
klimato, tad klimato zonos poslinkis viena ar kita kryptimi neišvengiamai turi stimuliuoti ir organizm�  
migracij�  šiaur� s ar piet�  kryptimi. Pasilikimas tame pa� iame geografiniame taške šiuo atveju reiškia per-
� jim�  � suboptimali� j�  b� sen�  ar netgi �� t�. 

Prieš 24 000 met�  šiaur� s pusrutulyje temperat� ra buvo �emesn�  ma�daug 9 oC (5.15 pav.), taigi 
visos klimato zonos buvo pasislinkusios piet�  kryptimi per 1350–2250 km, palyginti su dabartine j�  pad� -
timi. Prieš 17 000 met�  prasid� jo atšilimas ir klimato zonos kartu su bendrijomis pajud� jo iš vietos. Vidu-
tin� s metin� s temperat� ros pokytis 1 oC prilygsta 150–250 kilometr�  poslinkiui, kur� patiria klimato zona. 
Tai leid�ia mums apskai� iuoti apytikr� klimato zon�  slinkimo greit�. Laikotarpiu nuo 17 000 iki 10 000 
met� , skai� iuojant nuo dabartinio momento, jis lygus ma�daug 230 m per vienus metus, arba 230 km per 
1000 met� . Šio laikotarpio pabaigoje klimatas tapo ma�daug toks, kaip ir šiais laikais (5.16 pav.).  
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Bendrij�  slinkimas buvo bent dvigubai l� tesnis. 
Mokslininkai, remdamiesi daugiausia palinologine (iš-
kastini�  �iedadulki�  ir spor�  tyrim� ) med�iaga, tai �rod� . 
Pavyzd�iui, dabartin� je Lietuvos teritorijoje prieš 12 000 
met�  b� ta arktin� s tundros, v� liau, prieš ma�daug 10 000 
met� , j�  pakeit�  miškatundr� , dar v� liau �sivyravo spyg-
liuo� i�  miškai (taiga). 	prasti mums dabartiniai miškai 
Lietuvoje pasirod�  tik prieš kelis t� kstan� ius met�  (5.3 
lentel�  ir 5.17 pav.). Pla� ialapi�  mišk�  stadija aiškinama 
taip: prieš 7 000 – 4 000 met�  b� ta atšilimo, kai tempe-
rat� ra buvo šiek tiek aukštesn�  nei dabar („klimato op-
timumas“; �r. 5.16 pav.). Panaši�  situacij�  palinologai atranda ir Šiaur� s Amerikoje (5.18 pav.). 
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Taigi atšilimas holoceno laikotarpiu buvo toks spartus, kad jis grei� iausiai suard�  harmonij�  tarp 
klimato ir organizm�  (jei jos tuo metu b� ta). Nesugeb� jimas adekva� iu grei� iu migruoti tur� jo daugel� or-
ganizm�  pasmerkti egzistuoti suboptimaliomis s� lygomis. 

Antra vertus, b� t�  klaidinga galvoti, kad � klimato poky� ius ekologin�  bendrija reaguoja kaip vien-
tisas vienetas. Nors vienoje vietov� je koegzistuojantys augalai ir pasidalij�  nišas, t. y. atskir�  r� ši�  porei-
kiai skiriasi, bet tai nereiškia, kad jos kooperuoja, taigi negali apsieiti viena be kitos. Kiekviena augal�  
r� šis, ypa�  viršutinio ardo med�iai, d� l palyginti didelio savarankiškumo ir skirtingo geb� jimo plisti rea-
guoja � klimato kait�  individualiai, tad ekologin�  bendrija neslenka vienu frontu tarsi gamtos kariuomen� . 
Amerikie� iai, pavyzd�iui, parod� , kad holoceno laikotarpiu suktaspygl�  pušis keliavo šiaur� s kryptimi 
ma�daug 180 m per metus grei� iu, tuopa ir drebul�  – 260 m per metus, egl� s – 140 m per metus, � �uolai – 
130 m per metus, karijos – 120 m per metus (Barnes et al., 1998). Amerikinis bukas migravo gerokai l� -
� iau nei kiti Fagaceae šeimai priklausantys paukš� i�  platinami med�iai – � �uolas ir kaštainis. Turint 
omenyje, kad klimato zonos jud� jo ma�daug 230 m per metus grei� iu, reik� t�  daryti išvad� , kad paskui 
jas gal� jo sp� ti tik tuopos ir drebul� s – j�  s� klos yra lengvos ir pla� iai paskleid�iamos v� jo. Kita vertus, 
netgi ši�  med�i�  slinkim�  šiaur� s kryptimi gal� jo riboti l� ti dirvodaros procesai, juk ledynui pasitraukus, 
apsinuogindavo plikos uolienos, dirvos nebuvo. 

D� l šios prie�asties – individualios reakcijos � klimato poky� ius – koadaptuoti r� ši�  deriniai (jei to-
kia koadaptacija iš viso galima nuolat kintan� iomis s� lygomis) bendrijos kraustymosi iš vienos vietos � 
kit�  laikotarpiais neišvengiamai suirdavo. Poky� io paveiktoje teritorijoje susiformuodavo savotiška mo-
zaika, sudaryta iš r� ši� , priklausan� i�  skirtingo tipo ekosistemoms: vienos r� šys dar neišvykusios, kitos – 
dar neatvykusios. Pavyzd�iui, europinis kukmedis, ka�kada aug� s Lietuvos miškuose, v� liau „iškeliavo“ � 
pietus, kur jam, šiltam� giui, ir priklauso b� ti; o ber�as keru�is klimatui šylant „keliavo“ priešinga linkme, 
nes yra šalto klimato augalas. Vargu ar teisinga b� t�  galvoti, kad prieš 3 000 met�  Lietuvoje augo tokie 
patys ar labai panaš� s � dabartinius mišr� s miškai, o prieš 7 000 met�  b� ta tipiškos taigos, kokios esama, 
tarkim, dabar Šiaur� s Europoje. Tod� l kai kas tokias bendrijas, besiskirian� ias nuo �prast� , klimaksini� , 
bendrij�  vadina neturin� iomis analog�  (angl. no-analog communities), nors gal teisingiau jas b� t�  vadinti 
tranzitin 	 mis bendrijomis. Kai kurie specialistai netgi tvirtina, kad ir šiandien Šiaur� s ir Šiaur� s Vakar�  
Europoje augalija n� ra nusistov� jusi: ne visos r� šys, kurioms šiame regione „priklausyt� “ augti, yra pa-
siekusios j� iš pie� iau esan� i�  region� , kur jos buvo atsid� rusios ledynme� iu. Visai galimas dalykas, kad 
b� tent tuo aiškintina labai menka, palyginti su kitais panašaus klimato regionais, sumed� jusi�  augal�  �vai-
rov�  Europoje. Mat m� s�  �emyno b� da dar ir ta, kad organizm�  migracijai piet� –šiaur� s kryptimi kliudo 
vakar� –ryt�  kryptimi išsid� s� iusios kaln�  grandin� s (Sudet�  kalnai, Karpatai, Alp� s), tai neb� dinga, tar-
kim, Šiaur� s Amerikai. 

Visa tai dar labiau kvestionuoja ir taip jau gerokai nukent� jusi�  per pastaruosius kelis dešimtme� ius 
klimaksin� s bendrijos samprat� . Jei norma yra ne klimato pastovumas, o jo nuolatin�  kaita, tai ir staciona-
rum�  pasiekti n� ra taip paprasta jau vien tod� l, kad tam reik� t�  ilgo, bent keli�  t� kstantme� i�  trukm� s, 
laikotarpio, kurio metu aplinka �ymiau nesikeist� . Turint omenyje t�  akivaizd�  fakt� , kad tokio stabilumo 
gamta savo bendrijoms nebuvo linkusi suteikti, reik� t�  padaryti visai tik� tin�  išvad� , jog bendrij�  kraus-
tymasis iš vien�  viet�  � kitas, ypa�  aukštutin� se platumose, galimas dalykas, iš viso niekada nesibaigdavo, 
jis nepasibaig� s ir dabar. 

Taigi palinologiniai ir kai kurie � ia nepamin� ti biogeografiniai tyrimai, atlikti pastaraisiais metais, 
pas� jo mint�, kad tarp organizm� , ypa�  nesugeban� i�  greitai migruoti (plisti), iš vienos pus� s ir klimato iš 
kitos – neb� tinai yra visiška santaika. Optimalios s� lygos realyb� je daug re� iau pasitaiko nei suboptima-
lios. N� ra joki�  abejoni� , kad d� l nesugeb� jimo spar� iai migruoti daugelis r� ši�  gyvena ne ten, kur j�  au-
gimas ir dauginimasis gal b� t�  s� kmingesnis, o ten, kur jas nul� m�  gamtos istorija. Tiesa, teorija sako, 
kad tokios r� šys tur� t�  evoliucionuoti ir taip v� l atgauti optimum� , ta� iau akivaizdu ir tai, kad ne visos 
r� šys geba tokiu b� du spar� iai prisitaikyti. Šiame kontekste darosi suprantamesnis tas faktas, kad svetim-
�em� s r� šys kartais puikiai aklimatizuojasi ir netgi b� na pranašesn� s u� vietines (�r. Sax et al., 2007). 
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�ymi klimato kaita tur� t�  sukelti ir poky� i�  populiacij�  genetin� je strukt� roje. Gamtin� se augal�  ir 
gyv� n�  populiacijose paprastai egzistuoja išsilaikanti iš kartos � kart�  genotip�  �vairov�  (genetinio poli-
morfizmo reiškinys). Daugelyje populiacij� , pavyzd�iui, galima aptikti s� lyginai šaltam� gi�  ir šiltam� gi�  
genotip� . Ši �vairov�  grei� iausiai yra palaikoma metini�  ir (ar) daugiame� i�  temperat� ros svyravim� , ap-
linkos s� lyg�  erdvinio mozaikiškumo. Tik� tina, kad klimatui šylant šiltam� gi�  genotip�  da�nis tur� t�  di-
d� ti, o šaltam� gi�  – ma�� ti. Taip d� l preegzistuojan� ios �vairov� s kai kuri�  r� ši�  populiacijos gali 
nesunkiai prisitaikyti prie klimato poky� i�  niekur nemigruodamos. Ta� iau kai tie poky� iai yra labai �y-
m� s, tinkam�  genotip�  gali neatsirasti, tokiu atveju r� šis gali b� ti išstumta iš to ar kito regiono visiškai. 
Ta� iau klimato pokytis s� lygoja gamtin�  atrank� , veikian� i�  ir kita kryptimi, b� tent, pranašum�  tur� t�  
�gyti genotipai, gebantys grei� iau u� kitus plisti, migruoti kartu su savo klimato zona.  

Visa tai ver� ia galvoti, kad, tarkim, ta puš�  populiacija, kuri auga � ikagos apylink� se ar Lietuvoje, 
neb� tinai yra genetiškai identiška tai, kuri gyvavo šiose teritorijose viso labo prieš kelis t� kstantme� ius 
(Barnes et al., 1998). 

C�������B�����:��������

Kai brand�iame miške sen�  med� nutrenkia �aibas arba kai jis �� sta nuo v� javartos ar lig� , lapijoje susida-
ro �enkli properša ir santykiai tarp šeš� lyje augusi�  augal�  pradeda keistis. Išdygsta ir pradeda augti tie, 
kurie tokios galimyb� s d� l šviesos ir maisto med�iag�  stokos anks� iau netur� jo, taigi augal�  �vairov�  
da�niausiai metai iš met�  gaus� ja. Ta� iau laikui b� gant vis didesn� pranašum�  �gauna vienos ar kitos r� -
šies medelis, jis pradeda go�ti švies� , tad �vairov�  v� l pradeda ma�� ti. Dar po kiek met� , vyraujan� iam 
medeliui išaugus � aukšt�  med�, lajos susiglaud�ia, ir �emutiniuose arduose v� l �sivyrauja � ksminiai auga-
lai kaip ir ka�kada, kai dar buvo gyvas senasis medis. Taigi tokiais atvejais mes matome vaizd� , labai pa-
naš�  � tipišk�  antrin�  sukcesij� . Yra tik masteli�  skirtumas. Tod� l tokio tipo bendrij�  kaita kartais 
vadinama ma� � ja sukcesija. 

Kai padvesia, tarkim, koks nors �induolis, jo maitoje taip pat vyksta sukcesija (Dajoz, 1972). Pa-
grindin� darb� , jei niekas nesutrukdo, atlieka vabzd�iai. Pirmiausia � maitos od�  kiaušinius padeda mus� s 
Musca, Calliphora ir Cyrtoneura, j�  lervos pasirodo po savait� s. Kai maita pradeda skleisti amoniako 
kvap� , � ia apsigyvena kit�  gen� i�  mus� s: Lucilia ir Sarcophaga. Paskui pasirodo vabalai Dermestes ir 
drugeliai Aglossa. Pastar� j�  vikšrai minta poodiniais riebalais. Dar v� liau mait�  kolonizuoja Necrobia, 
Hister, Saprinus, Silpha, Necrophorus gen� i�  vabalai ir mus� s Piophila, Ophrya, Phora, Lonchaea, Ty-
reophora. Kai maita jau gerokai apirusi, j�  apipuola erk� s Tyroglyphus bei Uropoda ir vabalai Attagenus 
bei Anthrenus. Pa� iose paskutin� se stadijose pasirodo vabalai Ptinus ir Tenebrio. Jie švariai nugramdo vi-
sus kaulus. Tai irgi ma�oji sukcesija. Tiesa, tai jau kiek kito tipo sukcesija – vienas kit�  laikui b� gant kei-
� ia skaidytojai, o ne gamintojai. Tod� l toki�  bendrij�  kait�  kartais vadina heterotrofine sukcesija. 

Kai medis �� sta nuo gaisro ar lig� , jo kamien�  apipuola skaidytojai: vabzd�iai bei j�  lervos, kiti be-
stuburiai, grybai. Bet ir � ia esama savos tvarkos. Iš prad�i�  �iev�  ir medien�  doroja vabalai, priklausantys 
Pyrrhidium, Phymatodes, Anthaxia ir Rhagium gentims (Dajoz, 1972). Dar po met�  ar dvej�  prie j�  prisi-
jungia Morimus, Scolytus, Platypus ir Anobium gen� i�  vabalai. Jie pritraukia pl� šri� j�  vabal�  iš Ditoma ir 
Platysoma gen� i� . Dar po keli�  met�  išplinta papuvusiomis kamieno dalimis mintantys vabalai: Pyroch-
roa, Helops, Melasia. Savo ruo�tu šie pritraukia nauj�  pl� šri� j�  vabzd�i� . Skaidytoj�  ir jais mintan� i�  
�vairov�  paprastai gaus� ja, nors pradin� se stadijose vyravusios r� šys ir u�leid�ia viet�  kitoms. Gal�  gale 
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kamienas, padedant kai kuriems kitiems bestuburiams ir grybams, suyra galutinai, ir visos jame buvusios 
maisto med�iagos sugr��ta � dirv�  ir atmosfer� .  

Net ir nukrit� s lapas ar šakel�  yra skaidomi ne iš karto, o etapais, kuri�  kiekvienam b� dingi savi 
skaidytojai. Nors konkretaus lapo ar šakel� s virsmus nuo prad�ios iki galo steb� ti galima nebent atliekant 
eksperiment� , kuris tur� t�  t� stis metus ir daugiau, š� proces�  dirvotyrininkai pastebi ir erdv� je, tyrin� dami 
dirvos horizontus (5.5 pav.). Virš dirvos esant� sluoksn�, kuriame gausu nuokrit� , dirvos specialistai vadi-
na organiniu (O) horizontu. Tai miško paklot� , jos storis siekia kelis centimetrus, ne daugiau. Joje po 
švie�iomis nuokritomis esama ir susmulkint�  bei pusiau suskaidyt�  liekan� . � ia gausu gyv� n�  – lap�  
smulkintoj�  (oribatidini�  erki� , sliek� , v� dar� li � , dviporiakoj�  šimtakoj� , vabzd�i�  ir j�  lerv� , nematod� , 
plautini�  moliusk� ), bakterij� , pirmuoni�  ir gryb� , puolan� i�  negyvus lapus ir šakeles. Po šiuo sluoksniu 
slypi A horizontas, dar vadinamas viršutiniu dirvos sluoksniu, arba tiesiog dirvo�emiu. Jo storis gali siekti 
10 cm ir netgi daugiau, iki keli�  metr� . Šio sluoksnio viršutin� je dalyje lap�  ar spygli�  jau nerandame, jie 
suskaidyti iki galo, ta� iau pusiau suirusi�  šakeli�  dar esama. � ia vyrauja kiti skaidytojai, daugiausia tie, 
kurie skaido celiulioz�  ir lignin� , taigi jie yra skaidymo proceso pabaigos organizmai. Suprantama, be 
skaidytoj� , � ia gausu ir jais mintan� i�  organizm� . A horizontas – tai sluoksnis, kuriame humuso, pusiau 
suskaidyt�  organini�  med�iag� , yra daugiausia, b� tent jis ir nuda�o dirv�  tamsiai. Ta� iau humusas ne tik 
susidaro, jis dar ir skaidomas iki biogen� , o šiuos arba susiurbia augal�  šakniaplaukiai arba jie yra išplau-
nami vandens ir pakli� va � gruntinius vandenis. Dar kita dalis palieka dirv�  anglies dioksido ar molekuli-
nio azoto pavidalu. Gal�  gale, skverbdamiesi dar giliau, � podirv� (B horizont� ), organin� s med�iagos, 
kaip ir skaidytoj� , randame visai nedaug, nors biogen� , išplaut�  iš viršutini�  horizont� , � ia dar yra. U�tat 
gausu molio, sm� lio, �vyro ar kit�  pamatin� s uolienos fragment� . 

Taigi gilyn mes aptinkame vis senesn� , anks� iau deponuot� , organin�  med�iag� . Kinta ir jos kiekis, 
chemin�  sud� tis, o šiuos poky� ius lydi vyraujan� i�  r� ši�  kaita. Švie�ios organin� s nuokritos laikui b� gant 
grimzta gilyn, nes kasmet yra u�klojamos vis naujomis nuokrit�  porcijomis. Ta� iau nei O, nei A horizon-
tas brand�ioje dirvoje nestor� ja, nes senesn�  organin�  med�iaga virsta biogenais, o šie keliauja � fotosinte-
tinan� ius audinius, kad po kiek laiko v� l virst�  nuokritomis. Tiesa, turtingoje, gausioje sliek� , kurmi�  ir 
kit�  „purentoj� “ dirvoje senesnis detritas yra nuolat permaišomas su naujesn� mis jo porcijomis, tad ribos 
tarp skirtingo am�iaus horizont�  linkusios niveliuotis, nors ir ne tiek, kad visiškai išnykt� . 

Sukcesija vyksta nuolat ir visur, ne tik po m� s�  kojomis. Net obuolio grau�tas, atsainiai m� s�  nu-
mestas, tuoj pat pavirsta sukcesijos �idiniu. �od�iu, apie bendrij�  kait� , arba sukcesij� , galima kalb� ti ne-
priklausomai nuo to, didel� ar ma��  mast�  erdv� je �gaut�  tas ar kitas sukcesinis procesas, svarbu, kad 
steb� tume imigracijos ir kolonizacijos procesus, paprastai lydimus vyraujan� i�  r� ši�  kaitos. 
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Dar vienas ma�o-
sios sukcesijos pavyzdys 
– sezonin	  sukcesija. Ji 
b� dinga tik bendrijoms 
ar gildijoms, sudary-
toms iš r� ši� , kuri�  ge-
neracijos trukm�  yra ne 
didesn�  kaip 2–3 savai-
t� s. Pavyzd�iui, gerai 
�inoma, kad e�eruose, 
esan� iuose vidutinio 
klimato juostoje, skir-
tingais sezonais vyrauja 
skirtingos fitoplanktono 
r� šys (5.19 pav.). Kur� 
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laik�  ekologams buvo ne visai aišku, kas sukelia ši�  sukcesij�  ir kas palaiko toki�  nemenk�  r� ši�  �vairov�  
– mat vienu metu ir vienoje vietoje gali egzistuoti keliasdešimt fitoplanktono r� ši� . Dabar jau neabejoja-
ma, kad ši�  r� ši�  poreikiai n� ra vienodi. Tokiais atvejais sakoma: j�  ekologin� s nišos skiriasi. Vienos iš 
j�  yra s� lyginai šaltam� g� s (titnagdubliai), kitos (melsvabakter� s) – šiltam� g� s, o �aliadumbliai u�ima 
tarpin�  pozicij� . Skiriasi ir j�  poreikiai biogenams, šviesai, ir šie skirtumai pasireiškia netgi kiekvienoje iš 
ši�  sistematini�  grupi� . Tod� l, kei� iantis aplinkai, dauginimosi pranašum�  �gyja tai vienos, tai kitos r� šys, 
ir n�  viena iš j�  nesinaudoja absoliu� ia pirmenybe prieš kitas. Visa tai leid�ia galvoti, kad r� ši�  �vairov�  
šiuo atveju yra savotiškas atsakas � aplinkos �vairov� , jos kintamum�  b� gant laikui, ir jei aplinka nesikeis-
t� , tur� t�  išnykti ar suma�� ti ir r� ši�  �vairov� . Eksperimentai su Konstancos e�ero fitoplanktonu parod� , 
kad ši prielaida teisinga: dirbtinai panaikinus aplinkos s� lyg�  (fosforo koncentracijos vandenyje) kinta-
mum�  b� gant laikui, stipriai suma�� jo ir r� ši�  skai� ius imtyje (Sommer, 1984). Autoriaus teigimu, dar 
ma�iau r� ši�  iš buvusi�  imtyje keliasdešimties likt� , jei b� t�  panaikintas kit�  aplinkos s� lyg�  kintamu-
mas. Panašu, kad toks pat d� sningumas b� dingas ne tik fitoplanktonui, bet ir bakterioplanktonui bei bak-
teriobentosui. 

���+���� �����
���
�������
��
�������!���
����
���� �������#�&�������&����
���� 
!�����!�������������
�������� �������9��-���)�
��9���)�
 ���&���-������9 ��������D�
������������
�����#�������#�
�&
�������� ��=
�������������������������������8�����������
>�����" -!�������
���������*
���&"
�����+��
�)������&����
� ��
� 
!�����*��
���#�����
���
���������������
������ � ��������>��
�����

Ta� iau nereik� t�  pamiršti, kad šalia r� ši�  �vairov� s egzistuoja ir genotip�  �vairov�  (polimorfizmas). 
Tod� l iš sezono � sezon�  gali keistis ne tik populiacij�  dyd�iai, bet ir preegzistuojan� i�  genotip�  da�niai 
populiacijose. Pavasar� pranašumu tur� t�  naudotis šaltam� giai genotipai, jei toki�  esama, o vasaros 
antroje pus� je – šiltam� giai. Tokia genotip�  da�nio kaita – sezonin	  atranka – iš tikr� j�  buvo aptikta kai 
kuriuose organizmuose, kuri�  generacijos trukm�  yra per trumpa, kad populiacija iš tokios genotip�  
da�nio kaitos gal� t�  tur� ti kokios nors naudos (Lekevi� ius, 2007). Mikroevoliucijos šiuo atveju n� ra (nors 
gamtin�  atranka dirba), mat populiacij�  genetin�  strukt� ra iš met�  � metus nesikei� ia, ji tik svyruoja 
sekdama paskui aplinkos poky� ius. Nesvarbu, vadinsime toki�  kait�  ekologine sukcesija ar ne, jos 
reikšmingumu abejoti netenka. 

C��!�����������:������������������8���:�����

Rašydami apie tipiškus pirmin� s bei antrin� s sukcesijos atvejus, mes akcentavome, kad ilgainiui sukcesija 
pagimdo ma�daug tokias bendrijas, kaip ir tos, iš kuri�  atvyksta kolonist� . Joki�  evoliucini�  poky� i�  tam 
nereikia. Prisiminkite, pavyzd�iui, Krakatau salos atvej�: tereik� jo vos šimto met� , ir kolonistai – iš greta 
esan� i�  sal�  atvyk�  augalai, mikroorganizmai ir gyv� nai – atstat�  atogr� � �  mišk� . Kiek kitokia situacija 
susidaro tada, kai d� l vien�  ar kit�  prie�as� i�  imigracija tampa ma�ai tik� tinu �vykiu. Tokiais atvejais 
bendrijos surinkimo procesas gali tapti labai l� tas. Pavyzdys gali b� ti vulkanin� s kilm� s salos, iškilusios 
toli nuo r� ši�  šaltinio. Tokiose salose sukcesija (imigracija ir kolonizavimas) gali netgi vykti l�� iau nei 
evoliucija, t. y. nauj�  r� ši�  atsiradimas in situ, vietoje. Kitaip tariant, jei sala yra nutolusi nuo artimiausio 
r� ši�  šaltinio, tarkim, per kelis šimtus ar kelis t� kstan� ius kilometr� , naujos r� šies imigracija gali tapti 
ma�iau tik� tinu �vykiu nei naujos r� šies atsiradimas iš bet kurios atvyk� l� s evoliucijos b� du. 

Savo atsiradimo momentu visos r� šys tiesiog pagal apibr� �t � yra endemin� s, nes atsiranda nedide-
l� je, ribotoje teritorijoje. V� liau daugelis j� , ypa�  atsiradusios �emyne, plinta, pl� sdamos savo areal�  ir 
�siliedamos � kitas bendrijas. Taip jos praranda endemin� status� . Salose plitim�  riboja gamtiniu barjeru 
tap� s vandenynas, tad � ia atsiradusi�  r� ši�  arealas galimybi�  pl� stis turi nedaug. Atvykimas iš kit�  sal�  ar 
�emyno taip pat tampa ma�ai tik� tinu �vykiu. 

Evoliucionistai (Shluter, 2000; taip pat �r. Lekevi� ius, 2000 ir 2002) neabejoja, kad laisv� j�  niš�  
buvimas, tarkim, naujai iškilusioje saloje, stimuliuoja evoliucij� , taigi ji vyksta kur kas spar� iau, nei 
�prasta. Jei toki�  niš�  yra daugyb�  (tai mes matome naujai iškilusioje saloje), kalbama apie adaptyvi� j �  
zon� . Bet kokia mutacija ar rekombinacija, padedanti j�  okupuoti, yra skatinama gamtin� s atrankos. Kai 
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po diversifikacijos (r� ši�  pagaus� jimo evoliucijos b� du) laisv�  ištekli�  nebelieka, spar� i�  evoliucij�  pa-
kei� ia l� ta, �prastin�  evoliucija. Kai r� šis, imigravusi � vietov� , kurioje esama daug laisv�  ištekli� , arba 
laisv� j�  niš� , per palyginti trump�  laik�  prigamina nema��  skai� i�  nauj�  r� ši� , tokiu atveju kalbama apie 
adaptyvi� j �  radiacij � . Kita tos r� šies populiacija, pasilikusi t� vyn� je, paprastai nieko panašaus nepatiria 
grei� iausiai tod� l, kad � ia n� ra laisv�  ištekli� , jie visi jau seniai turi savus vartotojus. Vargu ar tai reiškia, 
jog pastaroji populiacija prarado savyb�  produkuoti paveldimas variacijas; jos tiesiog yra negailestingai 
šalinamos atrankos, kurios vaidmen� vis�  pirma atlieka gaus� s konkurentai. 

Šios teorin� s prielaidos, atrodo, visiškai pasitvirtina: endemini�  r� ši�  skai� ius pasi�ymi tendencija 
gaus� ti did� jant atstumui iki artimiausio r� ši�  šaltinio. Toki�  r� ši�  visai n� ra arti �emyn�  esan� iose vul-
kanin� s kilm� s salose. Ir atvirkš� iai, salose, nutolusiose nuo artimiausio r� ši�  šaltinio per šimtus kilomet-
r� , toki�  r� ši�  b� na daug. 

Šiems teiginiams iliustruoti bene geriausiai tinka Havaj�  salyno apgyvendinimo istorija. Šis salynas 
nuo artimiausio �emyno (Šiaur� s Amerikos) nutol� s 4000 km, nors nedideli�  sal�  esama ir ar� iau, � pietus 
ir � vakarus nuo salyno. Havaj�  sal�  am�ius svyruoja nuo 30 iki 0,6 mln. (Did�ioji sala) met� , tiesa, dalies 
j�  jau neb� ra: ka�kiek gyvavusios ir tur� jusios sav�  biot�  ilgainiui v� l paniro po vandeniu. Sal�  kilm�  – 
vulkanin� ; metinis krituli�  kiekis, priklausomai nuo vietos, svyruoja nuo 450 mm iki 13 000 mm. Mano-
ma, kad, esant tokiems atstumams, �iedinio �olinio augalo imigracijos ir �sik� rimo tikimyb�  yra viena per 
ma�daug 100 000 met� , bestuburio – viena per ma�daug 70 000 met� , paukš� io – per milijon�  met� . �in-
duoli� , kaip ir med�i� , kuri�  dauguma, kaip �inia, plinta stambiomis s� klomis, imigracijos tikimyb�  dar 
ma�esn� . Suprantama, kad apsigyvent�  mikroorganizmai ar sporiniai augalai, tiek daug laiko neprireik� . 
Pirmosios, apgyvendinusios plikas, tik k�  atsiradusias salas, buvo grei� iausiai melsvabakter� s, kerp� s, 
dumbliai, samanos ir papar� iai. Visai galimas dalykas, kad šie organizmai spor�  ar kitu pavidalu atkeliavo 
patys, palankaus galingo v� jo nešami. Iš 168 r� ši�  papar� i� , augan� i�  Havajuose, beveik pus�  turi artim�  
giminai� i�  Indo-Malaj�  regione, ir tik 12 % – Amerikoje (Cox et al., 1973). Taigi papar� i�  tikriausiai 
daugiau atkeliavo iš piet�  ir vakar�  pus� s, pasinaudodami salomis kaip tiltais, nei iš ryt� , kur u� keli�  
t� kstan� i�  kilometr�  plyti �emynas. Panašiai keliavo ir s� kliniai augalai: iš 1729 r� ši� , por� ši�  ir variete-
t�  40 % yra artimi arba identiški Indo-Malajams, tik 18 % – Amerikos �emynui. Lengv�  spor�  ir sparnuo-
t� j�  s� kl�  grei� iausiai atnešdavo stipr� s v� jai, dar kita dalis patekdavo per j� ros sroves arba kartu su 
u�klydusiais paukš� iais. Manoma, kad b� ta apie 400 savaimini�  „u�s � jim� “. Dar kit�  papar� i�  ir s� klini �  
augal�  pateko � salyn�  kur kas v� liau �mogaus d� ka. 

Ir vis d� lto „vietin� s gamybos“ augal�  Havajuose yra daugiau, nei b� ta s� kming�  atvyk� li �  iš kitur. 
Tarp vietini�  saman�  randama 46 % 
endemik� , tarp papar� i�  – 70 %, 
tarp �iedini�  augal�  – 91 %, tarp 
plikas� kli �  – 91 %.  

Vienos pirm� j�  iš augal�  
prieš ma�daug 13 mln. met�  � Hava-
jus atsikraust�  lobelijos (katil� lini � , 
arba Campanulaceae, š.). Per š� lai-
kotarp� jos produkavo 126 endemi-
nes r� šis, tarp kuri�  esama 
skrotelini�  ir sukulentini�  form� , 
kr� m� , med�i� , epifit�  ir vijokli � . 
Ir, atrodo, tam pakako vieno vienin-
telio kolonizacijos akto (Givnish et 
al., 2009), nors šio atvyk� lio tapaty-
b�  ir t� vyn�  n� ra �inoma. Neaišku 
netgi, ar tai buvo �olin� , ar sumed� -
jusi forma (pastaroji tarp katil� lini �  
augal�  reta, nors ji atsirado anks� iau 
nei pats Havaj�  salynas). 
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Ilgainiui lobelijos Havajuose suformavo gana ne�prastus miškus (5.20 pav.). Toki�  lobelij�  gaus�  
botanikai aiškina tuo, kad � Havajus pirmiau pakliuvo jos, o ne �emynuose išplitusios j�  konkurent� s – 
orchid� jos, kurioms salyne atstovauja vos kelios r� šys. Visai galimas dalykas, kad orchid� joms nepasise-
k�  ne tik tod� l, kad atkeliavo v� liau, bet ir tod� l, kad atkeliaudavo be b� tin�  joms daugintis vabzd�i�  ap-
dulkintoj� , tad daugintis negal� davo. Ši�  gyv� n�  iš tikr� j�  Havajuose stokojama, gal tod� l � ia vietines 
lobelijas � m� si apdulkinti paukš� iai – prieš ma�daug 5 mln. met�  atsiradusios g� linuk� s (angl. honeycre-
epers) iš endemin� s Drepanididae šeimos Havajuose. 

Prieš kelis milijonus met�  � Havajus iš Šiaur� s Amerikos pakliuvo ir viena astrini�  (Astraceae) 
šeimos r� šis, pirmoji atvyk� l�  iš šios šeimos. Per t�  laik�  ji produkavo 28 naujas r� šis, botanik�  priski-
riamas trims endemin� ms gentims: Dubautia, Argyroxiphium ir Wilkesia. Nepaisant giminiškumo, tai la-
bai stipriai besiskirian� ios viena nuo kitos r� šys, jos varijuoja nuo gle�n�  �oli � , panaši�  turb� t � 
hipotetin�  pirmtak� , iki kr� m� , skrotelini�  form� , lian�  ir netgi dideli�  med�i� . Tuo labiau steb� tina, kad 
daugelis iš ši�  r� ši�  neprarado geb� jimo produkuoti tarpr� šinius ir netgi tarpgentinius hibridus – t�  paro-
d�  botanik�  atlikti eksperimentai. Šios 28 r� šys, panašiai kaip ir vietin� s lobelijos, specializavosi augti 
�vairiose augaviet� se, pradedant nuo vietovi� , kur iškrinta labai nedaug krituli� , tod� l gali tarpti tik �ol� s 
ir kr� meliai, iki kur kas gausiau lietaus maitinam�  viet� , kur gali augti miškas. Taigi dr� gnuosius Havaj�  
miškus suformavo ne tik lobelijos, bet ir ramun� l� s! (�od � „ramun� l� s“ botanikai šiuo atveju vartoja 
vaizdumo d� lei, nes n� ra jokio pagrindo galvoti, kad ši�  trij �  gen� i�  pirmtakas buvo b� tent ramun� , vie-
nas iš Astraceae šeimos augal� .) 

Ka�kas analogiško d� josi ir kitose atokiose vietov� se, pavyzd�iui, Šv. Elenos saloje (Piet�  Atlan-
tas, paatogr� �iai (subtropikai, iki vakarinio Afrikos kranto 1950 km; kilm�  – vulkanin� ; am�ius – 14 
mln. met� ; metinis krituli�  kiekis – 175–1050 mm). Vienos iš pirm� j�  atvyk� li � , pasiekusi�  ši�  sal� , 
grei� iausiai buvo 4 r� šys �olini�  augal� , priklausan� i�  astriniams. Nesutikusios konkurent�  pasiprieši-
nimo, jos divergavo, pro-
dukuodamos ne tik nauj�  
�olini �  form� , bet ir 
kr� m�  bei med�i�  (en-
demin� s Commidendron, 
Melanodendron ir Petro-
bium gentys; endemin� s 
r� šys, priskiriamos ne tik 
šioje saloje, bet ir kitose 
pasaulio vietose paplitu-
sioms Psiadia ir Senecio 
(liet. �il � ) gentims; 5.21 
pav.). Nauj�  r� ši� , tarp j�  
ir sumed� jusi� , produka-
vo taip pat ir v� liau atvy-
k�  � sal�  kiti augalai: 
sumed� j�  papar� iai, kar-
pa�ol� s, sterkulijos. Iš 
vietini�  ma�daug 60 au-
gal�  r� ši�  endemin� mis 
laikomos 45. Jos ilgainiui 
ir suformavo nedidelio 
ploto, bet ryškiai besiski-
rian� ias bendrijas: pus-
dykumes, sausuosius 
kr� mynus (skrub� ), sau-
s� j� mišk� , šlapi� j� mišk�  
ir dr� gn� j� kaln�  mišk�  
(angl. cloud forest). 
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Šiek tiek kitaip 
bendrijos buvo kom-
plektuojamos Galapa-
g�  salyne (Ramusis 
vandenynas, pusiau-
jas, 972 km � vakarus 
nuo Ekvadoro Piet�  
Amerikoje; kilm�  – 
vulkanin� ; am�ius – 
3–5 mln. met� ; klima-
tas – karštas ir sausas, 
išskyrus aukštumas, 
kurios gauna dr� gm�  
iš debes� ). Mat šiuo 
atveju s� km� s lydim�  
kolonizatori� , atrodo, 
b� ta ma�iau. Tod� l 
Galapaguose, skirtin-
gose bendrijose – nuo 
saus�  kr� myn�  �e-
mumose iki dr� gno 
miško aukštumose – auga sumed� j�  augalai, priklausantys tai pa� iai Scalesia (Astraceae š.) gen� iai. Tai 
endemin�  gentis. Joje – 15 r� ši� , atsiradusi�  in situ, vien kr� mai ir med�iai. Visos jos yra išlaikiusios kai 
kurias savybes, kurios n� ra b� dingos tipiškiems sumed� jusiems augalams, b� tent: ne�prastai spart�  augi-
m� , minkšt�  medien� , stor�  šerd� ir savyb�  suformuoti �iedus jau kitais metais po išdygimo (šiltnamyje).  

Aukštumose � ia auga tankus atogr� � �  miškas, bet jis labai jau netipiškas, nes yra suformuotas iš 
vienos vienintel� s r� šies, S. pedunculata – gana stambaus med�io, atsiradusio iš „ramuni� “ (5.22 pav.). 
Jis kartais vadinamas ramuni�  med�iu. Tai labai nepakanti � ksmei (heliofilin� ) r� šis. Spar� iai augdami, 
medeliai produkuoja monodominantin� mišk�  be pomiškio, nes prasikal�  daigai negali ilgai augti po t� v�  
lajomis. Tod� l, at� jus laikui, seni med�iai virsta vos ne sinchroniškai, miškas �� sta visas, be liekanos, ir 
tik paskui iš s� kl�  išdyg�  jauni tos pa� ios r� šies medeliai imasi formuoti nauj�  mišk� , tiksliau – nauj�  ge-
neracij� . Tikriausiai ka�kas panašaus d� t� si lietuviško klimato zonoje, jei vienintelis miško medis b� t� , 
tarkim, paprastoji pušis – � ksmei nepakanti r� šis. 

Nors Šv. Elenos sala, Havajai ir Galapagai yra atokiai, juos pasiekdavo ir gyv� nai, ne tik augalai. 
Tarp j�  šiose vietov� se taip pat esama nema�ai „vietin� s gamybos“ r� ši� . Tiesa, daugelis j�  yra ant išny-
kimo ribos, dar kitos, deja, jau išnaikintos per pastaruosius kelis šimtus met� . 

Atrodyt� , ypa�  s� kmingai tokias salas tur� t�  kolonizuoti paukš� iai ir vabzd�iai. Entomologai vienu 
metu paband�  iš laiv� , plaukiojan� i�  toli j� roje, specialiais tinkleliais patyrin� ti or� . Rezultatai nustebino: 
� tinklelius pakliuvo išties nema�as skai� ius skirting�  r� ši�  vabzd�i� . Ta� iau atviroje j� roje pasiekti vie-
toves, plytin� ias u� t� kstan� i�  kilometr�  nuo kranto, pasirodo, netgi jiems retai pavykdavo. Vienas kitas 
vabzdys, voras, sraig�  ar koks kitas bestuburis gal� jo atkeliauti j� ra kartu su pl� duriuojan� iomis med�i�  
šakomis ar augal�  kilim� liais. Kadangi tokie �vykiai buvo ypatingai reti, evoliucija šiose salose, atrodo, 
tur� jo laiko niekieno netrikdoma savo darb�  prad� ti ir baigti. 
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Havajuose esama apie 10 000 vabzd�i�  r� ši� , atsiradusi�  � ia, in situ, iš 350–400 atvyk� li � . 	 salas 
ka�kaip pakliuvusios 2 tiesiasparni�  (Orthoptera) r� šys dav�  prad�i�  240 nauj�  r� ši� . Vien tik vaisini�  
museli�  (drozofil� ) suskai� iuojama iki 800 r� ši� , ir visos jos – endemin� s, atsiradusios viso labo iš vienos 
vienintel� s t� vin� s r� šies, ka�kokiu b� du patekusios � šias salas prieš kelis šimtus t� kstantme� i� . � ia jos 
rado gausyb�  niekieno neeksploatuojam�  ištekli� . Kai adaptyvioji radiacija baig� si (o kas �ino, gal ji 
vyksta po šiai dienai?), vaisin� s musel� s buvo okupavusios gausyb�  viet�  „gamtos ekonomikoje“, tarp j�  
ir tas, kurios joms visai nepriklauso �emynuose. Vienos j�  minta vienais Havaj�  augalais, kitos – kitais, 
vienos eksploatuoja vienas to paties augalo dalis, kitos – kitas, vienos j�  minta vaisiais, kitos – �ieve, la-
pais ar augal�  sultimis. Tad nieko nuostabaus, kad daugelio j�  išvaizda visai neprimena �prast�  mums 
drozofil� . 

Tiek Šv. Elenos saloje, tiek Havajuose ir Galapaguose aptinkama endemini�  paukš� i�  r� ši� , nors 
bendras j�  skai� ius tesiekia keliasdešimt r� ši� . Kai kurios iš j� , pavyzd�iui, Darvino kikiliai Galapaguose 
ir g� linuk� s Havajuose, yra pla� iai �inomos ir biolog�  laikomos neblogai ištirtos adaptyviosios radiacijos 
pavyzd�iais. Deja, šie paukš� iai patiria labai stipr�  �mogaus ir jo introdukuot�  gyv� n�  spaudim� , dauge-
lis j�  jau išnyko, dar kiti yra ant išnykimo ribos. 

T�  organizm�  grupi� , kuri�  atstov�  � salas nepakliuvo d� l nepakankamo geb� jimo plisti, � ia ir ne-
aptinkama. Havajuose iki �mogaus pasirodymo visai neb� ta sausumos ropli� , varliagyvi� , o �induoliams 
atstovauja tik viena vienintel�  šikšnosparni�  r� šis. Panaši situacija yra susiklos� iusi ir Galapaguose, ir Šv. 
Elenos saloje. Tiesa, dabar visose šiose salose gausu svetim�emi�  gyv� n� , pakliuvusi�  � ia su �mogaus 
pagalba. 

Viena apibendrinamoji išvada yra gana pagr�sta ir aiški: panašu, kad dauguma pasaulio bendrij�  
buvo komplektuojamos ir sukcesijos, ir evoliucijos b� du. Skirtumas tik toks, kad �emynuose sukcesijos 
(imigracijos ir �sik� rimo) �našas paprastai b� davo didesnis nei evoliucijos in situ, o stipriai izoliuotose 
vietov� se, pavyzd�iui, per šimtus kilometr�  nuo artimiausio r� ši�  šaltinio nutolusiose salose, atvirkš� iai – 
evoliucijos �taka r� ši�  �vairovei kartais b� davo didesn�  nei sukcesijos. Kad šiose salose tokia biologin�  
�vairov�  b� t�  produkuota vien sukcesijos b� du, t. y. r� šims atsitiktinai pakli� nant � šias salas iš kitur, b� t�  
prireik�  kur kas ilgesnio laikotarpio, ma�iausiai – keliasdešimties milijon�  met� . 

Kita išvada taip pat nekelia abejoni� : nors vietin� s bendrijos gali b� ti ir buvo komplektuojamos 
dviem skirtingais b� dais, galutinis rezultatas abiem atvejais b� davo panašus: lokalios ekosistemos yra su-
panaš� jusios funkciniu po�i� riu. Visur mes aptinkame tuos pa� ius med�iag�  ciklus, panašias ekologines 
piramides ir panašias gildijas. Bent jau niekam dar nepavyko, atrodo, aptikti kokio nors esminio bruo�o, 
kuriuo, tarkim, Havaj�  ar kito salyno, ekosistemos skirt� si nuo �emynini�  ekosistem� . Skiriasi r� šys bei 
j�  �vairov� , bet kur kas ma�iau – funkcinis ekosistem�  pavidalas. Tai pa� iai ekologinei funkcijai, aptin-
kamai �emyne, da�nai yra panaudojama kita med�iaga – endemin� s r� šys, kilusios iš ne�prast�  (�emyno 
floros ar faunos specialisto akimis �i� rint) pirmtak� . 

Gal�  gale, šie tyrimai leido specialistams padaryti dar vien�  svarbi�  išvad� : tos pasisekim�  tur� ju-
sios atvyk� l� s, kurios salose produkavo dešimtis ir šimtus endemini�  r� ši� , �emyne taip ir liko eilin� s r� -
šys, neiškr� tusios joki�  evoliucini�  pokšt� . Tai tikriausiai byloja apie tai, kad laisva erdv�  ir, dar svarbiau 
– laisvi, niekieno neeksploatuojami ištekliai yra ne tik aplinkyb� s, lengvinan� ios �sik� rim� , bet ir galingas 
nauj�  r� ši�  susidarymo, diversifikacijos stimulas – toki�  r� ši� , kurios viena po kitos pradeda eksploatuoti 
laisvus išteklius, ir j�  skai� ius auga tol, kol laisv� j�  niš�  nebelieka. Kai taip atsitinka, evoliucija v� l sul� -
t� ja ir savo tempais tampa panaši � vykstan� i�  pirmtak�  t� vyn� je. Mat � ia ji jau seniai prigamino tiek 
konkurent� , kad bet kuriai r� šiai tiesiog n� ra kur „pasisukti“. N� ra jokio pagrindo tvirtinti, jog paveldi-
mas kintamumas tokiomis aplinkyb� mis išnyksta. Grei� iau yra kitaip: tokio pat da�nio mutacij�  atsiranda 
abiejose populiacijose – ir toje, kuri tik k�  atvyko � piln�  laisv�  ištekli�  sal� , ir toje, kuri liko t� vyn� je, ta-
� iau pastarojoje jos taip ir lieka nerealizuotos, jas šalina stabilizuojan� ioji atranka. Vieni draudimai evo-
liucionuoti, leidimo – n�  vieno. 

D� l tos pa� ios prie�asties, reikia manyti, evoliucini�  pokšt�  nekre� ia ir r� šys, kurios atkeliauja � sa-
las tada, kai vis�  laisv�  ekologin�  erdv�  (angl. ecospace) jau yra okupav�  evoliuciniai kitos atvyk� l� s pa-
likuonys.  
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Antra vertus, n� ra jokio pagrindo galvoti, kad kokie nors ypa�  agresyv� s atvyk� liai negali tiesiog 
išstumti tokias naujai iškeptas iš ne�prastos med�iagos r� šis iš jau u�imt�  pozicij� . Apie toki�  galimyb�  
vienareikšmiškai byloja, pavyzd�iui, tas faktas, jog Havajuose, Galapaguose ir Šv. Elenos saloje kai ku-
rios �mogaus introdukuotos augal�  ir gyv� n�  r� šys iš tikr� j�  gerokai pama�ino vietini�  r� ši�  �vairov� , 
vienos – išstumdamos silpnesnius konkurentus, kitos – tiesiog išnaikindamos kaip maisto šaltin� ar pa-
veikdamos vietines r� šis kitaip, netiesioginiu b� du. 

Ar galima laikyti, kad m� s�  � ia pamin� tos atoki�  vandenyno sal�  bendrijos buvo visiškai sukom-
plektuotos prieš jose atsirandant �mogui? Specialistai (Sax et al., 2007), atrodo, link�  � š� klausim�  atsaky-
ti grei� iau „ne“ negu „taip“. Mat su �mogaus pagalba pakliuvusios � šias salas ir jose išplitusios r� šys 
da�niausiai neišstumia vietini�  r� ši� , ypa�  augal� . Taigi augal�  introdukcija grei� iau didina, o ne ma�ina 
biologin�  �vairov�  salose. Vadinasi, laisv�  ar nevisiškai panaudojam�  ištekli�  jose vis dar esama. Visai 
galimas dalykas, kad �mon� s aptiko šias salas tebevykstant j�  bendrij�  savaiminio susidarymo procesui ir 
� j� �sikišo (o gal nutrauk� ?). 

Atoki�  vandenyno sal�  apgyvendinimo istorija pateik�  biologams ir ekologams steb� tin�  kurioz�  ir 
privert�  pakeisti daugel� nusistov� jusi�  dogm� . Pavyzd�iui, tapo aišku, kad, esant tam tikroms aplinky-
b� ms, evoliucija gali vykti spar� iau u� sukcesij�  (kolonizavim� ). Ir vis d� lto ekolog� , kurie domisi ekolo-
gini�  bendrij�  susidarymu, lauk�  dar vienas ne ma�esnis netik� tumas, kai išaišk� jo kai kuri�  fakt�  apie 
cichlid�i �  (artimos m� s�  ešeriams �uvys) adaptyvi� j�  radiacij�  Ryt�  Afrikos e�eruose. 

Šie e�erai atsirado prieš 9–12 mln. (Tanganika), 2–5 mln. (Malavis) ir 250 000 – 750 000 met�  
(Viktorija). Jie priskiriami Ryt�  Afrikos rifto e�erams (riftas – tai d� l �em � s plutos skilimo ir sk� timosi � 
šalis susidar� s platus kanjonas). D� l geologini�  proces�  šie e�erai patikimai izoliuoti nuo kit�  vandens 
telkini� , taigi j�  situacija panaši � vandenyne, toli nuo artimiausios sausumos, iškilusios naujos salos pa-
d� t�. Vienos iš pirm� j�  naujuose e�eruose turb� t �sik� r�  bakterijos, protistai ir bestuburiai. V� liau, sp� ja-
ma, iš tolim�  vandens telkini� , turb� t ikr�  pavidalu, buvo atneša pirm� j�  �uv�  – ešer�uvi�  b� riui 
priskiriam�  cichlid�i �  (Cichlidae š.). Toki�  „u�s � jim� “ b� ta, atrodo, vos keli: taikant �vairius metodus 
nustatyta, kad Tanganikos e�ero cichlid�i�  kilm�  yra oligofiletin�  (iš keli�  prot� vi� ), Malavio – monofile-
tin�  (iš vieno prot� vio), o Viktorijos – difiletin�  (iš dviej�  prot� vi� ). Atneštos cichlid� s buvo nedidel� s vi-
sa� d� s �uvys, mitusios turb� t daugiausia augalais ar bestuburiais. Nesutikusios nei konkurent� , nei 
pl� šr� n� , prot� vin� s formos nepaprastai spar� iai diversifikavo. Prieš kelis dešimtme� ius Tanganikoje dar 
buvo apie 300 endemini�  cichlid�i �  
r� ši� , Malavio e�ere – apie 1000, Vik-
torijos e�ere – apie 600 (5.23 pav.). 
Nepaisant tokios �uv�  gausos, j�  nišos 
(poreikiai) nesutampa, o daugumos j�  
mitybin� s nišos yra nepaprastai siau-
ros. Panašu, kad šios �uvys naudoja 
visus prieinamus išteklius, net negau-
sius ir sunkiai pasisavinamus.  

Visuose trijuose e�eruose ran-
dama toki�  mitybini�  gildij � : augal� -
d�i � , zooplanktofag� , moliusk� d�i � , 
uol�  gramdytoj� , bestuburi�  rink� j� , 
knaisiotoj� , persekiojan� i�  pl� šr� n� , 
pasaloje tykojan� i�  pl� šr� n� , �vyn�  
nu� d� j� , mait� d�i �  ir kai kuri�  kit� . 
Panaši mityba privert�  supanaš� ti ir 
morfologij�  (5.24 pav.). Toks gildij�  
supanaš� jimas – jau min� tos ekosis-
tem�  funkcin� s konvergencijos atve-
jis. 
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Artimai gimininga �uv�  grup�  okupavo nišas, kurios kituose vandens telkiniuose paprastai pri-
klauso bent kelioms šeimoms ar net b� riams. Pavyzd�iui, toki�  pat gildij�  ir panašios j�  gausos esama ir 
kituose atogr� � �  e�eruose, tarkim, Centrin� je ir Piet�  Amerikoje, taip pat j� rose, koralini�  rif �  ekosiste-
mose, ta� iau, skirtingai nuo Ryt�  Afrikos e�er� , skirtingoms gildijoms atstovauja ma�ai giminingos r� šys, 
atsiradusios iš skirting�  prot� vi� . Taigi „gamtos ekonomikoje“ (Darvino posakis, reiškiantis ma�daug t�  
pat�, k�  ir ekosistema) turimos vietos, kurios daugumoje kit�  e�er� , atsiradusi�  ma�iau ekstravagantišku 
b� du, yra u�imamos imigracijos ir kolonizavimo b� du, � ia buvo okupuotos talkinant dar ir evoliucijai, š� 
kart�  vykusiai ne�prastai spar� iai. Ir nors šis gyv� d�i �  komplektas formavosi t� kstan� ius ir šimtus t� ks-
tan� i�  met� , jam atsirasti, reikia manyti, b� t�  prireik�  dar daugiau laiko, jei tam neb� t�  talkinusi evoliucija. 

Ta� iau stebina ne tik tas greitis, kuriuo vyko šis ekologini�  piramid�i�  susidarymas. Dar labiau ste-
b� tina, kad iš prad�i�  smulkios, taikios �uvys produkavo ir savo eksploatatorius, t. y. stambesnes pl� šri� -
sias �uvis, kol atsirado ir tipišk�  piramid� s virš� n� s pl� šr� n� . Matyt, pirmosios atvyk� l� s ir j�  pirmieji 
evoliuciniai palikuonys ne tik pasidalijo perteklin� augalin� ir smulk�  gyv� nin� (zooplanktonas, zoobento-
sas) maist� , bet ir pa� ios tapo stimulu, skatinan� iu atsirasti iš savo tarpo toki�  varietet� , kurie �udyt�  savo 
gentainius. Šie varietetai v� liau virto r� šimis, kurios savo ruo�tu produkavo naujus specializuotus pl� šr� -
nus. Šie išprovokavo dar stambesni�  pl� šr� n�  atsiradim� . Tokiais atvejais evoliucionistai sako: pasidalij�  
tarpusavyje preegzistuojan� ias laisv� sias nišas (niekieno neeksploatuojamus išteklius), patys ši�  niš�  
okupantai tapo laisvosiomis nišomis – veiksniu, skatinan� iu b� sim�  pl� šr� n�  evoliucij� . Taigi turime 
proces� , kuris stimuliuoja pats save, tod� l jis ir vyksta taip spar� iai. Ir vyksta tol, kol laisv� j�  niš�  nebe-
lieka, tada ekologini�  piramid�i�  statyba baigiasi. 
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Teisyb� s d� lei reik� t�  pridurti, kad šiuose trijuose e�eruose taip ir nesusiformavo tipiška produkci-
jos piramid� , nes jos virš� n� s pl� šr� nai yra ne kelis metrus siekiantys mil�inai, kaip �prasta, o viso labo 
1–2 kg sverian� ios pl� šr� n� s. Gal tai tur� t�  reikšti, kad bendrij�  susidarymo procesas � ia dar nesibaig� ? 
Gal ir taip, ta� iau tikslaus atsakymo � š� klausim�  mes, atrodo, taip ir nesulauksime, tuo labiau kad � nat� -
ralius procesus šiuose e�eruose senokai kišasi �mogus. Šiuo metu daugelis endemini�  cichlid�i �  išnaikin-
ta, dar kitos yra ant išnykimo ribos. 

Beje, � šiuos e�erus per pastaruosius kelis milijonus met�  ka�kokiu b� du pateko ir kit�  �uv� , nepri-
klausan� i�  cichlid� ms, ikr�  (o gal j�  pakliuvo � ionai ir kitokiu pavidalu), bet per vis�  pra� jus� laik�  šios 
�uvys produkavo labai nedidel� skai� i�  nauj�  r� ši� . Specialistams n� ra �inomos prie�astys, l� musios to-
kius diversifikacijos intensyvumo skirtumus. Yra �vairi�  nuomoni� . Labiausiai tik� tina, kad šios �uvys 
imigravo gerokai v� liau nei cichlid� s, daugelis laisv� j�  niš�  jau buvo u�imta, draudim�  buvo daugiau nei 
leidim� . Ši�  prielaid�  iš naujo paremia ir tas faktas, kad cichlid� s anaiptol ne visuose atogr� � �  zonos e�e-
ruose suk� l�  tokias adaptyviosios radiacijos bangas, – juk jos gyvena taip pat ir Lotyn�  Amerikoje, Ma-
dagaskare, Piet�  Azijoje, kai kuriuose kituose Afrikos e�eruose. Ir tokio didelio endemini�  r� ši�  skai� iaus 
juose n� ra. Grei� iausiai ši�  vandens telkini�  izoliacijos laipsnis buvo kur kas ma�esnis, nei susidarant di-
diesiems Ryt�  Afrikos e�erams, tad ir imigracijos, ir s� kmingos kolonizacijos akt�  b� ta kur kas daugiau. 
Ta� iau kol kas, matyt, n� ra duomen� , kurie leist�  padaryti vienareikšm�  išvad�  vienos ar kitos nuomon� s 
naudai. 
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Biosfera strukt� riniu po�i � riu – visa �em� s gyvyb�  ir betarpiška negyvoji apsuptis, kurioje gyvyb�  egzis-
tuoja. Funkciniu po�i� riu biosfera yra pasaulin�  ekosistema, globalus med�iag�  ciklas bei j� lydintis ener-
gijos srautas. Šis, globalus, aspektas ekologijoje atsirado po to, kai buvo �sitikinta, jog lokalios 
ekosistemos n� ra izoliuotos viena nuo kitos. Organizmai migruoja iš vien�  ekosistem�  � kitas, med�iagos 
yra nuolat pernešamos iš vienos vietos � kit�  v� jo ir vandens srovi� . Netgi dar daugiau: daugelis lokali�  
ekosistem� , jei mums pavykt�  jas izoliuoti vien�  nuo kitos dirbtiniu b� du, tikriausiai neilgai egzistuot� . 
Vienoms greitu laiku pritr� kt�  vandens, kitoms – biogen� , dar kitoms – deguonies. Tikra to �od�io pras-
me izoliuota ir visiškai savarankiška galima laikyti nebent pasaulin�  ekosistem� , biosfer� , ir tai tik s� lygi-
nai.  

Gyvieji organizmai dalyvauja daugelio med�iag�  pasauliniame cikle: vandens, deguonies ir an-
glies, azoto, fosforo ir kit�  element� . Chemine prasme šie ciklai niekuo iš esm� s nesiskiria nuo lokali� , 
nes tiesiog yra j�  suma. Antra vertus, jie skiriasi nuo lokali�  kur kas didesniu efektyvumu, arba u�daru-
mu: med�iagos, jud� damos globaliais ciklais, yra beveik neprarandamos, jos neiškeliauja � kosmos�  ar 
�em � s gelmes. Tiesa, jos gali ilgam palikti biologin� cikl�  ir atsiduoti geologin� ms j� goms, pavyzd�iui, 
u�sikonservuodamos j� ros gelm� se, ta� iau b� tent šios j� gos anks� iau ar v� liau v� l priver� ia med�iagas 
virsti biomase ir �sitraukti � spar� ius biologinius ciklus. 

Panašu, kad biosferai, kaip ir vietin� ms ekosistemoms, yra b� dingos tam tikros homeostatin� s sa-
vyb� s. Kitaip tariant, joje esama neigiam�  gr��tam� j�  ryši� , stabilizuojan� i�  kai kuriuos visos sistemos 
kintamuosius nepaisant �vairi�  trikd�i � . Pavyzd�iui, manoma, kad d� l toki�  gr��tam� j�  ryši�  biosfera ge-
ba stabilizuoti anglies dioksido ir deguonies koncentracij�  atmosferoje bei betarpiškos apsupties tempera-
t� r�  (G	 jos teorija). Savo veikla �mon� s, atrodo, ši�  santykin�  harmonij�  vis d� lto yra pa�eid� . 

Ekologai nustat�  bent keliasdešimt biom� , arba ekosistem�  tip� . Manoma, kad biomo pob� d� le-
mia klimatas, dirvos ir vandens terp� s (vandens ekosistemose) savyb� s, b� tent nuo j�  priklauso organiz-
m�  r� šin�  sud� tis bei j�  �vairov� . Pastaroji did�iausia atogr� � �  zonoje ir palaipsniui ma�� ja poli�  link. 
Tokia pat, ma�� jimo poli�  link, tendencija b� dinga ir pirminei produkcijai. Nors biom�  ypa�  gausu ir tarp 
j�  yra skirtum� , funkciniu po�i� riu jie visi turi nema�ai panašum� , kurie leid�ia jiems taikyti ekosistemos 
ir ekosistem�  funkcin� s konvergencijos samprat� .  

G�!�� ���;��������	������������������

Sampratos apie biosfer�  k� r� ju pagr�stai laikomas rusas V. Vernadskis (6.1 pav.). Pagal išsilavinim�  jis 
buvo daugiau geochemikas nei ekologas ar biologas, ta� iau sendamas vis labiau pan� do gilintis � gyvyb� s 
reiškinius, kol gal�  gale suk� r�  išties revoliucin�  koncepcij� . Jam buvo b� dinga holistin�  pasaul� �i � ra, 
kuri�  jis, atrodo, per� m�  iš G. L. de Buffono ir Humbolto, dviej�  did�i � j�  gamtinink� . Suprantama, jis 
bes� lygiškai per� m�  ir Humbolto credo: „Niekas neturi b� ti nagrin� jama atsietai.“ Taigi V. Vernadskis 
buvo sisteminio metodo šalininkas, nors ir taik�  j� spontaniškai. 

Savo pa�i� ras � biosfer�  V. Vernadskis išd� st�  nedidel� s apimties knygoje „Biosfera“, kuri pasirod�  
1926 metais rus� , o 1929 metais – ir pranc� z�  kalba. Šioje knygoje autorius teigia, kad gyvyb�  yra galin-
ga geologin�  j� ga, iš esm� s pakeitusi negyv� sias �em� s sferas: litosfer� , hidrosfer�  ir atmosfer� . Toks pa-
reiškimas tais laikais buvo, be jokios abejon� s, nesuprantamas daugumai, nors autorius pateik�  nema�ai 
empirin� s med�iagos, lyg ir patvirtinan� ios š� teigin�. Mat reikia tur� ti omenyje ir tai, kad biologai tais 
laikais jau buvo nepagydomai u�kr� sti Darvinu, o pastarasis juk daugiausia kalb� jo apie tai, kaip gyvyb�  
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prisitaik�  prie negyvosios apsupties, bet ne 
apie tai, kaip ji j�  pakeit�  ar pritaik� . 
V. Vernadskio nuomone, visa, kas gyva, nuo-
latos virsta � negyva, ir atvirkš� iai. Tai, k�  mes 
dabar vadiname med�iag�  ciklais, šiam tyr� jui 
buvo b� tina gyvyb� s egzistencijos s� lyga, ly-
d� jusi j�  nuo pat atsiradimo momento. 
V. Vernadskis taip pat tvirtino, kad ta �em� , 
kuri�  mes kasdien trypiame daug negalvoda-
mi, yra gyva, ir ne tik tod� l, kad joje knib�d� te 
knib�da gyv� j�  sutv� rim�  (ši mintis neb� t�  
nauja), bet ir tod� l, kad šie ka�kada nuo pra-
d�ios iki galo t�  dirv�  ir suk� r� .  

Perskait� s ši�  knygel� , M. Gorkis, didy-
sis rus�  rašytojas, raš�  vienam iš savo koleg� : 
„V. Vernadskis �rodin� ja, kad derlinga �em� , 
dengianti m� s�  akmening�  metalin�  planet� , yra sukurta iš organini�  med�iag� , iš gyvos materijos.“ 
M. Gorkiui tai buvo stulbinama naujiena, ir tokia ji buvo ne tik jam. 

Teisyb� s d� lei reik� t�  pasteb� ti, kad V. Vernadskis nebuvo pirmasis, prabil� s apie gyvosios ir ne-
gyvosios sfer�  s� veik�  ir virsm�  vienos � kit� . Jis daug k�  per� m�  iš V. Doku
 iajevo (1846–1903), kuris 
teis� tai laikomas dirvotyros pradininku (6.1 pav.). Šis mokslininkas knygoje „Rusijos juod�emis“ (1883) 
ne tik teig� , kad dirvo�em� formuoja gyvieji organizmai, bet ir apraš� , kaip tai vyksta. Be to, jis pateik�  
dirvo�emi�  klasifikacij� , kuri su nedidel� mis modifikacijomis visose pasaulio šalyse taikoma po šiai die-
nai. Reik� t�  pasakyti, kad JAV šio ruso darbais buvo susidom� ta ir jie �gavo pagreit� tik po keliasdešim-
ties met� . Juos vainikavo H. Jenny monografija „Dirvo�em� formuojantys veiksniai“ (1941). 
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V. Vernadskio id� jos buvo tokios revoliucingos, kad niekas nebuvo link� s be skausmo j�  priimti. 
Šis originalus m� stytojas ir mokslininkas netgi savo šalyje tapo pripa�intu autoritetu tik po mirties (1945) 
praslinkus keliems dešimtme� iams. Buvusioje Soviet�  S� jungoje jis netgi tapo kultine fig� ra, kuri, atrod� , 
savo grandioziškumu gal� t�  u�temdyti saul�  visiems be išimties Vakar�  ekologams. Toks šiek tiek ne-
sveikas kai kuri� , ypa�  jau mirusi� , korif� j�  garbinimas buvo �prastas reiškinys an�  laik�  Rusijoje. Antra 
vertus, netgi vakarie� iai nediskutuodami po šiai dienai pripa��sta V. Vernadsk� kaip teis� t�  biosferos 
sampratos k� r� j� . Prie jo id� j�  populiarinimo ypa�  prisid� jo jau min� tas G. E. Hutchinsonas (1.3 pav.), 
vienas iš ekosistemos sampratos k� r� j� , laik� s save did�iojo rus�  mokslininko pasek� ju. Taigi 
V. Vernadskis, atrodo, padar�  stipri�  �tak�  ne tik ekosistemos sampratai, bet ir jos išpl� stinei versijai – ru-
siškajai paradigmai ekologijoje ir evoliucin� je biologijoje (�r. 1.2.4 skyrelio intarp� ). 

G. Hutchinsonas ir kiti ekosistemos sampratos k� r� jai, nors ir per� m�  iš V. Vernadskio pagrindines 
id� jas, biosferos samprat�  šiek tiek modifikavo, vis�  pirma j�  sugrie�tin� , kaip tai �prasta vakarietiškoje 
mokslo tradicijoje. Be to, buvo prad� ta kaupti tikslesnius empirinius duomenis apie biosferoje vykstan-
� ius procesus, jiems aprašyti buvo pasitelkta sistem�  teorijos metod� , konceptualusis ir matematinis mo-
deliavimas. Tod� l mes dabar turime kur kas išsamesn� biosferos kaip ekosistemos vaizd�  nei tas, kuriuo 
tenkinosi savo laiku V. Vernadskis. Ta� iau šios srities specialistai pripa��sta, kad daugelis reikšming�  as-
pekt�  dar ne�inoma ir n� ra jokios vilties, kad greitu laiku mes gal� sime pasakyti: taip, dabar mes iš tikr� -
j�  �inome, kaip funkcionuoja globalus gamtos mechanizmas. Šis mechanizmas, matyt, gana sud� tingas, 
nors ir patikimas. Savo patikimum�  jis �rod�  per daugel� milijon�  met� , bet, deja, ne visai aišku, kaip jis 
dirba. Tuo labiau apmaudu, kad mes su jumis esame šio mechanizmo dalyviai. Ir netgi nesame tikri, kas 
�vyks pirmiau: ar mes gal�  gale, po keli�  dešim� i�  ar šimt�  met� , ištirsime gamtos organizm� , suprasime 
jo darbo „logik� “, ar to tiesiog nesp� sime padaryti, nes j� sunaikinsime dar anks� iau. 
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Pagrindiniai procesai, iš kuri�  susideda pasaulinis vandens apytakos ratas (hidrologinis ciklas), yra šie 
(6.2. pav.): 

� evaporacija, arba garavimas nuo vandens telkini�  bei sausumos pavirši� ; 
� transpiracija  (vandens garinimas per augal�  lap�  �ioteles); 
� kondensacija (vandens gar�  virtimas lašais); 
� krituliai (lietaus, sniego ar krušos iškritimas); 
� infiltracija (vandens prasiskverbimas ir jud� jimas dirvoje bei vandeniui laid�iose uolienose); 
� nuot	 kis (vandens kelion�  iš sausumos atgal � j� r�  upi�  ar išsklaidyt�  sroveli�  b� du). 

Vandens cikl�  palaiko dvi j� gos: Saul� s energija ir gravitacija. Saul�  garina vanden� iš j� r� , e�er� , 
upi� , dirvos bei augal� , taip jis papuola � atmosfer� . Apie 84 % vis�  gar� , esan� i�  atmosferoje, atkeliauja 
iš vandenyn�  ir j� r� . Dauguma j�  krituli �  pavidalu v� l gr��ta � vandenis aplenkdami sausum� , ta� iau 23 % 
sausum�  vis d� lto pasiekia. To kiekio daugma� pakanka sausumos ekosistemoms pagirdyti, nors, kaip �i-
nia, kai kurios ekosistemos vandens gauna per ma�ai, kad jas galima b� t�  pavadinti vietomis, kur klesti 
gyvyb� . 

Vandens ciklo svarba sausumos gyvybei akivaizdi. Kiek sunkiau suvokti, kad krituliai atlieka ir 
kraštovaizd�io (landšafto) formavimo vaidmen� sukeldami uolien�  ir dirvos erozij� . Nors garuojant susi-
dar�  vandens garai yra be priemaiš� , distiliuoti, to negalima pasakyti apie r� k� , debesis ar tuo labiau kri-
tulius. Kartu su krituliais iškrinta ir juose ištirp� s anglies dioksidas, arba angliar� gšt� , azoto ir sieros 
oksidai, azoto ir sieros r� gštys, kai kurie kiti junginiai, taip pat dulki�  pavidalu keliaujan� ios ore med�ia-
gos. Šitaip krituliai skatina uolien�  d� l� jim�  ir tiesiogiai papildo biogen�  atsargas dirvoje. Tiesa, anks� iau 
ar v� liau d� l erozijos atpalaiduotos metal�  druskos nukeliauja � j� ras, iš kur j�  kelias atgal per atmosfer�  
yra sunkesnis. Tai viena iš prie�as� i� , l� musi�  drusk�  susikaupim�  j� rose. 
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Dalis krituli�  vandens pavidalu patenka � gruntinius vandenis (infiltracija), kur jis ištirpina kai ku-
riuos mineralus. Iš l� to skverbdamasis per por� tas uolienas, vanduo da�nai susikaupia po�eminiuose van-
dens telkiniuose, kuriuos mes vadiname vandeninguoju horizontu. Tai prisotintas vandens sm� lis ar kitos 
uolienos. Iš apa� ios vandening� j� horizont�  riboja molio sluoksnis ar kitos nelaid�ios vandeniui uolienos. 
Apskai� iuota, kad gruntinio vandens kiekis viršija paviršinio g� lo vandens atsargas 40 kart� . 

Ta� iau ir � ia vanduo n� ra ramyb� s b� senos. Sausr�  metu vandeningasis horizontas plon� ja, o lie-
tingu laikotarpiu pasipildo ir pasikelia. Šis vanduo juda ir horizontalia kryptimi. Nors labai l� tai, gravita-
cijos bei sl� gio veikiamas, jis keliauja tol, kol ka�kur, kitoje vietoje, pasiekia pavirši� , virsdamas 
šaltiniais, arba �silieja � e�erus ar upes. Šio jud� jimo greitis paprastai tesiekia vos vien�  ar kelis metrus per 
metus. Anks� iau ar v� liau šis vanduo pasiekia j� r�  arba išgaruoja, kad savo kelion�  prad� t�  iš naujo. 

Taigi, pakliuv� s � vandeninguosius horizontus, vanduo juose gali išb� ti kelis šimtus ar net kelis 
t� kstan� ius met� . Visai kitokia atsinaujinimo, arba gyvavimo, trukm�  (�r. 4.2.1 skyrel�) b� dinga e�ero ar 
tuo labiau up� s vandeniui – jis � ia u�sib� na vidutiniškai 13 met�  (e�eruose) ar 13 par�  (up� se). Gar� , r� -
ko ar debes�  pavidalu vanduo, prieš virsdamas krituliais, teišb� na vos kelias dienas ar savait� . Vandenyno 
vandens gyvavimo trukm�  yra apie 37 000 met� , ledyn�  ledo – apie 16 000 met� . 

Nors sausumos, šlapyni� , e�er�  ir upi�  gyvybei vandens apytakos ratas yra b� tina egzistavimo s� -
lyga, pati gyvyb� , atrodyt� , šiam ratui daug �takos neturi. Ta� iau taip teigti b� t�  klaida. Jos �taka pasireiš-
kia keliais pavidalais. Pirma, sausumos augalija yra tarsi kempin� , kuri sugeria lietaus vanden�, kartu 
suma�indama paviršinio nuot� kio srautus, taip neleid�iama kilti potvyniams. Iškirtus miškus ir išnaikinus 
nat� rali�  �olin �  dang�  ne tik padid� ja paviršinis nuot� kis ir potvyni�  tikimyb� , bet ir suintensyv� ja dirvos 
erozija, suma�� ja gruntinio vandens atsargos.  

:���������
�
�����
��
����!��������������������#��� ��K����������
�&�����!�!&��#�����������!���

�� ���� �������������� �����K����� �
������2��������"� ��� ��� �����
��3#�&��� ��&�� �
������� ������� -���� ���� �
����������@����� �������� ������
�#����� �!�!&����&��
 ���������
������ ���� �������� �
�����������
���#�����
�����������!�!&�����
�
���
���

Kitas �enklus gyvyb� s poveikis vandens apytakai pasireiškia tuo, kad lapai ir kamienai daug kart�  
padidina garavimo pavirši� , o transpiracija dar ir suaktyvina garavim�  bent keliolika kart� . Apskai� iuota, 
kad daugiau nei pus�  lietaus vandens, iškrintan� io atogr� �ose, atsiranda d� l transpiracijos. Kitaip tariant, 
atogr� � �  li � tys – daugiausia tas pats vanduo, kuris prieš tai per� jo per vietini�  augal�  audinius. Ir tik ma-
�iau nei pus�  viso lietaus vandens yra grynai fizinio garavimo padarinys arba atkeliavusi iš vandens telki-
ni� . Tod� l tuose atogr� � �  regionuose, kuriuose buvo visiškai iškirsti miškai, gerokai suma�� jo krituli�  
(nors pada�n� jo potvyni� ).  

Augalija, sugerdama vanden� ir iš l� to garindama j� tiesiogiai (nuo pavirši� ) bei per lap�  �ioteles, 
sukuria savotišk�  mikroklimat� , palank�  ne tik augalams, bet ir kitiems bendrijos organizmams. Mat šie 
procesai veikia panašiai kaip ir prakaitavimas, jie v� sina augalus ir mišk� . Augalai kartu skatina debes�  
susiformavim� , o šie atspindi švies� , gr� �indami j�  kosmosui. Taip temperat� ra prie �em� s paviršiaus dar 
labiau suma�� ja. D� l viso to oro temperat� ra, tarkim, atogr� � �  miškuose, yra bent 4–5 °C �emesn� , paly-
ginti su temperat� ra, kuri toje vietov� je b� na iškirtus miškus. 

Šis poveikis b� t�  dar didesnis, jei augalai nesugert�  daug ultravioleto, infraraudonosios ir matomo-
sios šviesos. Tokiais atvejais sakoma, kad augalais padengtai �emei b� dingas kur kas ma�esnis albedas 
(atspind� tosios elektromagnetin� s spinduliuot� s dalis), palyginti, tarkim, su sniegu ar sm� liu padengtais 
laukais. Šis bei kiti gyvyb� s poveikio klimatui aspektai pla� iai nagrin� jami G� jos teorijoje (Lovelock, 
Margulis, 1974; Lovelock, 1991): teigiama, jog gyvyb�  geba reguliuoti klimat�  taip, kad jis tapt�  jai pa-
lankesnis. 
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�em � je n� ra reikšmingesni�  chemini�  reakcij�  u� oksigenin	 s fotosintez	 s ir aerobinio kv	 pavimo re-
akcijas: 

CO2 + H2O � �  {CH2O} + O2. 

� ia tiesiogin�  reakcija – fotosintez� , o gr��tamoji reakcija – kv� pavimas; formul�  fig� riniuose 
skliaustuose simbolizuoja angliavandenius. Šios dvi reakcijos yra esmin� s anglies bei deguonies cikle, 
nors suprantama, kad beveik visos biochemin� s reakcijos – o j�  skai� ius neapibr� �tai didelis – vienokiu ar 
kitokiu b� du yra susietos su šiuo ciklu. B� sime savaip teis� s sakydami, kad fotosintez�  greta chemosinte-
z� s – tai visos biosintez� s, vykstan� ios ne tik fotoautotrof�  ir chemoautrotrof�  organizmuose, pagrindas, 
nes gamintoj�  susintetintoje gliukoz� je ar kitoje pradin� je organin� je med�iagoje sukaupiama chemin�  
energija, kuri toliau gali b� ti ir yra panaudojama kit�  med�iag�  sintezei, tarp j�  ir baltym� , riebal�  bei 
nukleor� gš� i� . 

Anglies ir deguonies ciklai – tai iš esm� s vienas ciklas: fotosintez� s metu CO2 asimiliacija yra ly-
dima O2 atlaisvinimo, o kv� puojant O2 virsta CO2. Netgi stechiometrin� s proporcijos išlaikomos (vienam 
moliui sunaudoto CO2 pasigamina vienas molis O2; ir atvirkš� iai, kv� puojant vienas molis O2 virsta vienu 
moliu CO2). 

Esminiai pasaulinio anglies ciklo bruo�ai parodyti 6.3 pav. B� t�  keblu pavaizduoti ir anglies, ir de-
guonies srautus viena skaitmenine diagrama, ypa�  kai skai� iai �ymi ne molius, o mas� , tod� l paprastai 
vadov� liuose fig� ruoja vienas iš element� , da�niausiai anglis kaip pagrindinis gyvyb� s neš� jas. Norint iš 
skaitmeninio anglies ciklo modelio, parodyto 6.3 pav., gauti deguonies cikl�  (jei skai� iai �ymi molius), te-
reikia rodykles nukreipti � priešing�  pus� . Tiesa, daugma� sutaps tik C ir O metini�  sraut�  dyd�iai, grei-
� iai, o vieno ir kito elemento kiekiai tame ar kitame biosferos bloke, aišku, gerokai skirsis. 

4
�
������������
����+��
���?������-����������
���+ ��
��#������������
� �������������
�&����������=
+����8�������
�
��������
��)�����2��������-�
��3��� ��&�
�����������������+�����0��� � ��!��������
��#�
���&
���������
���&�������#��
�� � �?�������������� ����&�
������������������.��������
���������������� ����
��
������������
���
9�������
9��

 

 
F��� ����� 0	�	#������ 	������� %�!�	�� ���#��
��4��� ��$%7$��� ��! 	���������� �$�������� ;!	�.�	�� �
��	� 
$��!���� '���� 	 ������� �
	#�#��
�5����
����#�C���5��T��3 �� ���C�!�����!	�.�	��
$�$�	�������!��! ��$���	
�!��$� ��:�$�@�
$���	������5����8����
��7�	
����$
�-333C�% ������
��&
�����	���������;%7����
������� �



!	�"���#
��� 170 

Atmosferoje CO2 pavidalu yra 750 Gt anglies (6.3 pav.). Tai prilygsta apie 400 ppm (milijonini�  
dali� , angl. parts per million), arba 0,04 % vis�  atmosferos duj�  t� rio. Biotoje daugiausia angliavandeni�  
pavidalu yra 613 Gt anglies (610 Gt sausumoje ir tik 3 Gt vandenyne). Dirvoje šio elemento yra apie 
1600 Gt nuokrit� , humuso ir biomas� s pavidalu. Vandenyse neorganin�  anglis susikaupusi daugiausia iš-
tirpusio CO2, hidrokarbonato (HCO3

-) ir karbonato (CO3
2-) jon�  pavidalais, jos kiekis � ia siekia vos ne 

40 000 Gt; detrito pavidalu – dar ma�daug 850 Gt (kitais duomenimis, 1000 Gt). Ta� iau daugiausia an-
glies yra dugno nuos� dose netirpi�  karbonat�  pavidalu, daug ma�iau – kerogen�  (organin� s liekanos, iš 
kuri�  ilgainiui gal� t�  susidaryti nafta) ir iškastinio kuro pavidalais. Bendrasis dugne susikaupusios C kie-
kis gali siekti 100 ir daugiau milijon�  Gt. 

Kasmet sausumos ir vanden�  biota asimiliuoja iš atmosferos ma�daug 210 (121,3 + 92, �r. 6.3 
pav.) Gt anglies CO2 pavidalu. Ma�daug tok� pat CO2 kiek� biota ir pagamina kv� puodama (ir skaidyda-
ma) bei savaimini�  gaisr�  metu. Išeina tokia atmosferin� s anglies atsinaujinimo trukm� : 750/210 = 3,6 
met� . Jei neb� t�  nuolatinio papildymo d� l aerobinio kv� pavimo ir gaisr� , visas atmosferinis CO2 b� t�  su-
naudotas gamintoj�  per kelerius metus. Deguonies m� s�  planetos atmosferoje esama ma�daug 540 kart�  
daugiau (21 × 104 ppm, arba 21 %) nei CO2, tad ir atsinaujinimo trukm� , teoriškai galvojant, tur� t�  b� ti 
tiek pat kart�  didesn� , t. y. beveik 2000 met� . Tok� ar artim�  skai� i�  ir nurodo daugelis ekolog� . Taigi 
beveik visas atmosferos O2, kuriuo kv� pavo senov� s Romos laik�  �mon� s ir visa biota, m� s�  laikais yra 
atsinaujin� s, t. y. sudarytas iš nauj�  molekuli� . 
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Kasmet sausumos biota asimiliuoja 121,3 Gt anglies, beveik tiek pat jos ir pašalina kv� puodama. 
Taigi sausumos biotoje esan� ios C atsinaujinimo trukm�  yra 613/121,3 �  5 metai. Atitinkamas vandenyno 
biotos rodiklis – ma�daug 12 par�  (3/90 met� ).  

Atkreipkite d� mes� ir � skai� ius, bylojan� ius apie tiesiogin� s (fotosintez� s) bei gr��tamosios (kv� -
pavimo) reakcijos grei� ius (6.3 pav.): netgi tik biologiniu po�i� riu, ignoruojan� iu �mogaus poveik�, an-
glies ciklas dabar n� ra subalansuotas, koks jis grei� iausiai buvo vos prieš kelis šimtus met� . Mat 
biosferos bendroji produkcija, arba asimiliacija (Abiosf), gauta susumavus metin�  anglies asimiliacij�  sau-
sumos ekosistemose (121,3), metin�  asimiliacij�  atsodintuose miškuose (0,5) ir metin�  asimiliacij�  van-
dens ekosistemose (92), dabar yra šiek tiek didesn�  u� biosferos organizm�  kv� pavim�  (Rbiosf), gaut�  
susumavus kv� pavim�  (ir skaidym� ) sausumoje (120) ir kv� pavim�  (ir skaidym� ) vandenyje (90). Deja, 
tai vargu ar byloja apie teigiam�  biosferos sumin� s biomas� s prieaug�, d� l intensyvaus mišk�  kirtimo su-
min�  biomas�  tik ma�� ja. Tad kuo, jei ne biomas� s prieaugiu, virsta šis perviršis?  

Situacij�  sud� tingesn�  daro ir tas faktas, kad atmosferos O2 naudojamas ne tik organizm�  kv� pavi-
mui, jo kiekis aplinkoje ma�� ja (o anglies dioksido did� ja) taip pat ir savaimini�  gaisr�  metu bei oksiduo-
jantis vulkanin� ms dujoms, kuri�  sud� tyje esama ir anglies, daugiausia CO ir CH4 pavidalais. Anglies 
dioksid�  šiais laikais produkuoja, o deguonies kiek� ma�ina dar ir mišk�  kirtimas bei deginimas – papil-
domai 1,6 Gt anglies kasmet (�r. 6.3 pav.). Prid� kite prie to 5,5 Gt anglies, kuri susidaro deginant iškasti-
n� kur�  ir gaminant cement� . Mat cemento gamyklose klintys (CaCO3) kaitinamos tol, kol iš j�  
atsipalaiduoja CO2 ir taip susidaro kalk� s, kalcio oksidas, vienas iš cemento komponent� .  

Vis d� lto reikia pa�ym� ti, kad visi 6.3 pav. pateikti skai� iai, apib� dinantys „dabartin�“ anglies cik-
l� , yra apytikriai, be to, jie kasmet šiek tiek kei� iasi daugiausia d� l �mogaus veiklos. Nepaisant to, jais 
remiantis, bendr�  vaizd� , manome, susidaryti galima. 

Nors yra asimiliacijos perviršis, palyginti su kv� pavimu, anglies dioksido koncentracija atmosfero-
je ne tik nema�� ja, bet, kaip �inia, kasmet did� ja (6.4 pav.). Kaip matyti iš 6.3 pav., dabartiniu laiku kas-
met � atmosfer�  išmetama apie 7 Gt antropogenin� s anglies CO2 pavidalu. Ta� iau iš 6.4 pav. aišk� ja, kad 
CO2 koncentracija atmosferoje did� ja kur kas l�� iau, kasmet pasipildydama tik ma�daug po 3,5 Gt. Ne-
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paisant to, šis papildymas kelia didel� r� pest�, nes CO2 sukelia šiltnamio efekt� , taigi vidutin�  atmosferos 
temperat� ra kyla. Tad kur dingsta dar 3,5 Gt, kurias �mogus produkuoja savo veikloje? Manoma, kad da-
lis šio kiekio tur� t�  tiesiog nukeliauti � vandenynus, pereiti � ištirpusi�  b� sen� . Tai lyg ir suprantama, di-
d� jant CO2 kiekiui atmosferoje, jo vis daugiau ištirpsta vandenyse, tuo labiau kad šios dujos tirpsta 
puikiai. Tiesa, jei jos sukelia klimato atšilim� , tai efektas gali b� ti ir priešingas – kylant temperat� rai duj�  
tirpumas ma�� ja, vyksta degazacija. �od�iu, kol kas sunku pasakyti, kiek anglies dioksido vandenys sug� -
r�  papildomai, virš to kiekio, kur� absorbuodavo prieš kelis šimtus met� .  
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Kitas paaiškinimas apeliuoja � biologinius mechanizmus. Dalis šio perviršio, o gal ir visas jis, kaip 
teigia kai kurie specialistai, deponuojamas organin� je med�iagoje, ta� iau ne biomas� s, o detrito pavidalu. 
J�  duomenimis, per vienus metus apie 2 Gt anglies šiuo pavidalu atgula vandenyn�  dugne, susikaupia 
priedugnyje ir dar 1,5 Gt ar net daugiau – kit�  vandens telkini�  dugne bei dirvoje.  

Ta� iau šia nuomone ir skai� iais, kaip ir pateiktais 6.3 pav., pasitiki anaiptol ne visi ekologai, nes 
nepaprastai sunku nustatyti, tarkim, t�  C kiek�, kuris kiekvienais metais susikaupia vandenyn�  priedugny-
je detrito arba ištirpusio CO2 pavidalu. Su dideliais sunkumais susiduriama ir �vertinant kitus anglies ir 
deguonies ciklo parametrus. Kur kas daugiau pritarimo sulaukia remiantis šiais ir kitais duomenimis da-
roma bendresn�  išvada, kad atmosferos „patr� šimas“ CO2 stimuliuoja pirmin�  produkcij� , ypa�  sausumo-
je, ma�iau paveikdamas kv� pavimo (ir skaidymo) proces�  greit�. Ypa�  jautriai � CO2 koncentracijos 
did� jim�  reaguoja C3 augalai: jie didina fotosintez� s intensyvum�  tol, kol ši�  duj�  koncentracija pasiekia 
ma�daug 1000 ppm.  

Šis „biologinis siurblys“, asimiliuodamas perteklin�  angl� iš atmosferos ir paversdamas j�  deponuo-
to detrito pertekliumi, matyt, realiai egzistuoja, nors vargu ar jis paj� gus perdirbti vis�  virš nat� ralaus ly-
gio CO2 pervirš�, kur� pagamina �monija. O konkret� s skai� iai, apib� dinantys kiekius ir srautus, šiandien 
negali b� ti pateikti be nuorodos, jog tai viso labo tik preliminar� s rezultatai, labiau padedantys orientuo-
tis, nei daryti konkre� ias išvadas.  
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Jei CO2 kiekis atmosferoje pastaraisiais šimtme� iais did� ja, tai O2 tur� t�  ma�� ti. Juk reakcijose, ku-
rioms vykstant susidaro CO2, paprastai (nors ne visada ir ne visur) dalyvauja deguonis, taigi b� tent jis ir 
virsta anglies dioksidu. Anglies dioksido koncentracija atmosferoje padid� jo per pastaruosius kelis šimtus 
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met�  ma�daug 100 ppm, t. y. tre� daliu. Panašus kiekis deguonies per t�  pat� laik�  iš atmosferos pasišali-
no, nors tai sudaro ne 33 %, o viso labo 0,005 % bendro O2 kiekio atmosferoje. Panaš�  efekt�  tur� tume, 
jei iš vonios prisipiltume kibir�  vandens ir išpiltume j� � piln�  vandens plaukimo basein� : vonioje vandens 
lygis stipriai nukrist� , o baseine joki�  poky� i�  nepasteb� tume. 

Kaip toks O2 koncentracijos pokytis gal� jo atsiliepti, tarkim, kv� pavimo procesui bei savaiminiams gais-
rams, n� ra aišku. Grei� iausiai jo poveikis pernelyg menkas, kad j� u�fiksuotume taikydami tuos anaiptol 
netobulus metodus, o gal ir metodologij� , kuri�  šiandien turime.  

Biota turi lemiam�  �tak�  anglies dioksido ir molekulinio deguonies koncentracijos svyravimams 
atmosferoje, ypa�  jei kalbama apie valandas, m� nesius, metus ir t� kstantme� ius. Vasaros m� nesiais die-
nos metu, ypa�  ramiomis dienomis, miške O2 koncentracija ore did� ja, o CO2 krinta. Nakt� b� na atvirkšti-
n�  situacija. Biotos �taka pasireiškia ir tuo, kad šiaur� s pusrutulyje kasmet vasar�  O2 koncentracija šiek 
tiek padid� ja, o �iem�  augalijai baigus vegetacijos sezon�  – suma�� ja. Su anglies dioksidu b� na atvirkš-
� iai: atogr� �ose jo koncentracija ore yra apie 380 ppm, o vidutin� se platumose – apie 390 ppm. Šiame 
kontekste tampa aiški ir prasm�  da�nai girdimo teiginio, neva atogr� � �  miškai yra planetos plau� iai, 
mums visiems, kaip ir kitiems gyv� nams, tiekiantys deguon�. Šis teiginys teisingas tik vienu po�i� riu. 
Taip, atogr� � �  miškai per laiko vienet�  pagamina kur kas daugiau biomas� s, taigi ir O2 (�r. fotosintez� s 
lygt�), nei kit�  zon�  augalija. Ta� iau beveik tok� pat� kiek� O2 suvartoja atogr� �ose �sik� r�  organizmai, 
tarp j�  ir augalai. Kitas dalykas, kad dalis j�  pagaminto deguonies pu� iant v� jams patenka � kitas platu-
mas, kur jo parcialinis sl� gis ma�esnis, nes jose pirmin�  produkcija ma�esn� , taigi ma�iau pagaminama ir 
deguonies. Galimas daiktas, kad atogr� �os turi nedidel� gamintoj� , o vidutinio klimato zona – nedidel� 
vartotoj�  pertekli� . Šis skirtumas dar labiau išryšk� ja, palyginus šias zonas su poliarini�  sri� i�  bendrijo-
mis. Jeigu taip, tai v� sesni�  sri� i�  organizmai daro gal net dar didesn�  paslaug�  atogr� �oms, nes tiekia 
med�iag�  (CO2), kuri greta azoto ir fosforo yra �inoma kaip ribojanti sausumos ekosistem�  pirmin�  pro-
dukcij� . Tuo tarpu bent kiek didesnio deguonies tr� kumo, kaip �inia, nei sausumos augalai, nei gyv� nai 
nepatiria.  

Akivaizdu ir tai, jog dirbtinai atitv� rus vienas sausumos ekosistemas nuo kit� , kad v� jai negal� t�  
permaišyti atmosferos, duj�  koncentracijos lokaliose ekosistemose diverguot� , bet ne�ymiai. Tai nereiš-
kia, kad po�i� ris, pagal kur� nepa�eistoms lokalioms ekosistemoms b� dinga panaši � stacionari� j�  b� sena, 
yra klaidingas, bet jis, atrodo, teisingesnis, kai kalbama apie nepa�eist� , priešindustrin�  biosfer� , bet ne 
apie jos sud� tines dalis. Apie tai byloja ir tas faktas, jog štai jau ne vien�  milijon�  met�  CO2 ir O2 koncen-
tracija atmosferoje išlieka gana stabili, nors ir ne�ymiai svyruoja apie anks� iau nurodytus vidurkius. 

Anglies dioksidas laikomas vienomis iš šiltnamio duj� . B� tent jo koncentracijos did� jimas, kaip 
daugelis mano, prie dabartinio klimato atšilimo prisideda daugiausia. Ta� iau specialistai nurodo ir galim�  
atvirkštin� poveik�: klimato atšilimas grei� iausiai s� lygos plot� , apimt�  am�inojo �šalo, ma�� jim� , o tai 
savo ruo�tu pa�adins iš t� kstantme� ius trukusio �šalo organin�  med�iag�  (6.5 pav.). Ji atšils ir taps skai-
dytoj�  grobiu, o šie atliks savo darb�  iki galo, papildydami CO2 ir CH4 atsargas ir suma�indami O2 kiek� 
atmosferoje. Kaip teigia T. Schuuras, ekologas iš Floridos universiteto, šis papildas sudarys apie 1 Gt an-
glies per metus. Tokiu b� du atšilimas padidins CO2 kiek�, o šis sukels dar didesn� atšilim� . Tokius atvejus 
ekologai vadina teigiamu gr��tamuoju ryšiu, kuris ne stabilizuoja, o destabilizuoja pad� t�. 

Apskritai anglies ir deguonies ciklas pasirod�  es� s kur kas sud� tingesnis, nei buvo manyta anks-
� iau, tad kol kas ekologams sunkiai sekasi kurti matematiškai tikslius šio ciklo modelius. Štai k�  rašo vie-
name iš programinio pob� d�io straipsni� , aptarian� i�  pad� t� šioje srityje, 17 pla� iai �inom�  autoriteting�  
autori�  (Falkowski et al., 2000): „<...> mes turime gana daug informacijos apie specifinius anglies ciklo 
aspektus, ta� iau apie daugel� s� ryši�  ir gr��tam� j�  ryši�  m� s�  supratimas yra menkas. Kuo daugiau tols-
tame nuo anks� iau susikurto priešindustrin� s �em� s sistemos �vaizd�io, tuo labiau suvokiame, kiek ma�ai 
�inome apie tai, kaip ši sistema reaguos. <...> Aprašydami tam tikr�  fenomen�  kiekybiškai, mes susidu-
riame su did�iuliais sunkumais, ypa�  tada, kai procesai s� veikauja. Matyt, mums prireiks sisteminio po-
�i � rio.“ 

Šie autoriai nedviprasmiškai pripa��sta, kad did�iausi�  sunkum�  jiems kelia ne tiek atskiri biologi-
ni� , hidrologini� , meteorologini�  ir geologini�  cikl�  aspektai, kiek s� veika tarp j� . Aišku, trukdo ir ta ap-
linkyb� , kad mes � ia turime reikal�  su globalia sistema, kuri�  tirti galima tik aprašymo, o ne 
eksperimentavimo b� du, kaip �prasta dirbant, tarkim, su atskirais organizmais ar populiacijomis. 
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Net ir nedalyvaujant gyvybei, CO2 gali virsti hidrokarbonato jonu, o šis – netirpiais karbonatais. Atgul� s 
j� ros dugne kalcio karbonatas po milijon�  met� , veikiamas mil�iniško sl� gio ir aukštos temperat� ros, gali 
suirti ir vykstant degazacijai v� l pagaminti CO2 (6.6 pav.). Realioje situacijoje šie virsmai truput� sud� -
tingesni. CO2 reaguojant su vandeniu, susidaro vandenilio jonai, kurie reaguoja su karbonatin� mis ir sili-
katin� mis uolienomis, taip atlaisvinami hidrokarbonato (HCO3

-) ir metal�  (Na+, K+, Ca2+ ir kt.) jonai. Šis 
procesas vadinamas cheminiu d� l	 jimu , jame dalyvauja ir gyvieji organizmai, išskirdami � dirv�  CO2 bei 
organines r� gštis. Atpalaiduoti tirp� s jonai keliauja su upi�  ir gruntiniu vandeniu � j� ras. � ia j� ros orga-
nizmai (daugiausia foraminiferai, priskiriami protistams, ir kokolitoforai, priskiriami vienal� s� iams dum-
bliams ir laikomi pagrindiniais gamintojais vandenynuose) juos panaudoja išorinio skeleto gamybai: 

Ca2+ + 2 HCO3
- 
  CaCO3

 + CO2 + H2O. 

Šis procesas vadinamas kalcifikacija . �uvus šiems organizmams, j�  skelet�  CaCO3 atsiduria van-
denyno dugne, kur jis ir kaupiasi, ilgainiui suformuodamas karbonatines uolienas (6.6 pav.). Tai vadina-
ma litifikacija . Netirpus CaCO3 (kalcitas) j� rose susidaro ir grynai cheminiu b� du iš hidrokarbonato ir 
kalcio jon� , ši reakcija ypa�  paspart� ja, kai terp�  yra pašarminama, tarkim, fotoautotrofams išsekinus CO2 

atsargas paviršiniuose vandenyse.  
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Nuos� diniai karbonatai �traukiami � l� tus metamorfizmo procesus, kuri�  metu CaCO3, dalyvaujant 
silicio dioksidui (kvarcui), skyla v� l produkuodamas CO2. Kitas CaCO3 skilimo ir CO2 sugr��imo � atmos-
fer�  kelias – tai magmos degazacija, lydima ugnikalni�  išsiver�im� .  

Geologinio anglies ciklo suminis pavidalas atrodo taip: 

CaSiO3 + CO2  



�  CaCO3 + SiO2, 

� ia tiesiogin�  reakcija – d� l� jimas, o atvirkštin�  – metamorfizmas. 

Kadangi dalyvaujan� ios geologiniame cikle anglies kiekis yra nepalyginamai didesnis nei jos kie-
kis, kasmet �traukiamas � fotosintez� s ir kv� pavimo procesus, ma�iausias geologinio ciklo sutrikimas gali 
drastiškai pakeisti anglies dioksido koncentracij�  atmosferoje. Ta� iau geologai ramina biologus: geologi-
niai procesai t� kstan� ius kart�  l� tesni nei biologiniai, tad bet kokios permainos anglies ir deguonies cikle 
ne�vyks staiga. Be to, visi j�  turimi duomenys rodo, jog bent jau pastar� j�  keli�  šimt�  milijon�  met�  lai-
kotarpiu b� ta apytikrio balanso tarp anglies dioksido produkcijos d� l degazacijos ir jo pasišalinimo iš at-
mosferos d� l d� l� jimo ir klin� i�  susidarymo. Matyt, ir geologiniame cikle esama sav�  neigiam�  
gr��tam� j�  ryši� , stabilizuojan� i�  med�iag�  virsmus bei j�  kiekius atskirose �em� s sistemos dalyse. 

Vienu iš toki�  neigiam�  gr��tam� j�  ryši�  tikriausiai yra sp� jamas CO2 koncentracijos did� jimo po-
veikis klimatui ir d� l� jimui, o pastarojo – CO2 augimui. CO2 koncentracijai did� jant, klimatas šyla, o tem-
perat� ros kilimas uolien�  d� l� jim� , kaip ir bet kurias kitas chemines reakcijas, spartina. Taigi, kuo ore 
daugiau CO2, tuo jis intensyviau šalinamas iš jo. Ir atvirkš� iai, d� l koki�  nors prie�as� i�  suma�� jus ši�  
duj�  koncentracijai ore, cheminis d� l� jimas yra pristabdomas, nes krinta ne tik reaguojan� i�  med�iag�  
koncentracija, bet ir temperat� ra. Kuo ma�iau CO2, tuo ma�iau jo sunaudojama d� l� jimui, taigi gal�  gale 
jo koncentracijos kritimas sustabdomas. 

Anot geolog� , panašiai gali b� ti stabilizuojama ir O2 koncentracija atmosferoje bei vandenyse. Kai 
ji ma� � ja, organini�  liekan�  skaidymas l� t� ja, j�  daugiau susikaupia dirvoje ir vandenyn�  dugne. Tad tas 
deguonis, kuris vykstant fotosintezei buvo produkuotas kartu su šia organine med�iaga, lieka nepanaudo-
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tas, gr��tamoji reakcija ne�vyksta. Visa tai didina deguonies koncentracij� , taigi j�  stabilizuoja. Ir atvirkš-
� iai, kai deguonies daug� ja, gr��tamoji reakcija (šiuo atveju – skaidymas) spart� ja, taip ma�indamas O2 

atsargas aplinkoje.  

G�6�5���
*$���($��*
�

XX am�iaus 8-ajame dešimtmetyje ekologus šokiravo brit�  fiziko J. Lovelocko (6.7 pav.) iškelta hipote-
z� , kad gyvyb�  ne tik yra prisitaikiusi prie savo negyvosios apsupties, bet ir j�  pritaikiusi, t. y. padariusi iš 
jos optimali�  terp�  gyvybei palaikyti ir klest� ti.  

J. Lovelockas labai nustebo susipa�in� s su pirmaisiais duomenimis, surinktais kosminiais aparatais, 
apie �em� s kaimyn�  atmosfer� . Tiek Marse, tiek Veneroje vyravo CO2 (95–96 %) ir N2 (2–3 %), deguo-
nies, metano ir vandenilio tebuvo rasta tik p� dsak� . Jo samprotavim�  logika buvo ma�daug tokia: 

� planeta, �siterpusi tarp Marso ir Veneros, ka�kod� l turi visai kitoki� , anomali�  (nepaaiškinam�  
paprasta logika) atmosfer� ; 

� atmosferos anomalumas aiškinamas vos ne sprogstamojo mišinio sudarymu: �em� je gausu an-
gliavandeni�  ir angliavandenili� , kurie tiesiogiai kontaktuoja su ne ma�iau gausiu deguonimi, 
stipriu oksidatoriumi; 

� šios chemin� s anomalijos prie�astis grei� iausiai yra gyvyb� s egzistavimas �em� je ir jos nebu-
vimas kaimyn� se, gyvyb�  toki�  atmosfer�  pati ir suk� r� ; 

� �em � s atmosfera yra optimali �emiškajai gyvybei, nes tiek aukštesn� , tiek �emesn�  O2 ir CO2 

koncentracija slopint�  gyvybinius procesus; 
� gyvyb� , matyt, geba palaikyti jai tinkam�  atmosferos sud� t� bei kitus abiotinius rodiklius (pa-

vyzd�iui, atmosferos temperat� r� , vandenyn�  druskingum� ) d� l gausi�  neigiam�  gr��tam� j�  ry-
ši� . 

Kur� laik�  J. Lovelockas savo id� jas skleid�  vienas, kiek v� liau prie jo prisijung�  garsi savo endo-
simbioz� s teorija biolog�  L. Margulis. Tais laikais ši teorija jau buvo laikoma panašia � ties� , nors jos ke-
lias link pripa�inimo nebuvo trumpas ir lengvas. Be abejo, tokios autoritetingos asmenyb� s pagalba 
J. Lovelockui labai pravert� , ir daugeliui skeptik�  bei pašaip� n�  teko suklusti ir laukti, kas bus toliau. La-
biausiai visus šokiravo ta mintis, kad gyvyb� , pasirodo, evoliucionuodama gal� jo pertvarkyti atmosfer�  
taip, kad ši pasidar�  tinkamiausia iš vis�  galim� . Tarsi ji tur� jo tok� tiksl�  ar išankstin� plan� . To daugeliui 
jau buvo per daug, nes ved�  link vitalizmo, teleologijos ir pan. Tod� l atrod� , kad šiai hipotezei n� ra joki�  
šans�  tapti oficialia ekologijos ir evoliucijos teorijos dalimi. 

Savo hipotez�  J. Lovelockas pavadino, vieno garsaus rašytojo (William Golding) patartas, G� jos 
vardu. G� ja, arba Gaja, – tai senov� s graik�  motinyst� s ir vaisingumo deiv� , Motina �em� , ma�daug ati-
tinkanti lietuvišk� j�  �emyn� . Reikia pasakyti, tai buvo puikus sprendimas, ir taip pavadinta hipotez�  dar 
aštuntajame dešimtmetyje spar� iai u�kariavo �ali � j�  pasaul� vaizd�. Taigi J. Lovelockas sulauk�  pripa�i-
nimo, nors ir ne visai tarp t� , iš kuri�  tik� josi. 

Vis d� lto laikui b� gant G� jos hipotez� s šalinink�  gre-
tos augo ir tarp mokslinink� , XX am�iaus pabaigoje j�  pri-
pa�ino kai kurie autoritetingi ekologai ir evoliucionistai. Tad 
kai kas j�  jau vadina ne hipoteze, o teorija, nors netgi šali-
ninkai aptinka nema�ai kontraversišk�  teigini� . Kritik �  ne-
b� t�  tiek daug, jei hipotez� s autorius nevartot� , daugumos 
nuomone, tiesiog šokiruojan� i�  epitet� . Pavyzd�iui, G� j�  jis 
atvirai vadina superorganizmu, lokalias ekosistemas – to su-
perorganizmo organais, savo pasi� lymus išvengti ekologin� s 
katastrofos – planetine medicina ir pan. Antra vertus, neatsi-
randa toki� , kurie atvirai kritikuot�  pla� iai J. Lovelocko tai-
kom�  sistemin� po�i � r�. 	 pasaul� jis �i � ri per visuotinio 
s� ryšio akinius, ir tai tikrai n� ra tr� kumas, o grei� iau jo po-
zicijos privalumas, jo j� ga. Kita vertus, kaip jau min� ta, ekologai toki�  metodologij�  taiko retai. 
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J. Lovelockas, kad ir kaip b� t�  keista, ilg�  laik�  nieko ne�inojo apie V. Vernadskio sukurt�  biosfe-
ros samprat� . Joje esama nema�ai min� i� , kurios iš esm� s gerokai panašios � J. Lovelocko. Tiesa, paly-
ginti su V. Vernadskio principais, J. Lovelocko id� jos išd� stytos grie�� iau, tod� l jei reikia, jas galima 
lengvai falsifikuoti (paneigti) ar �rodyti.  

Atmosferos sud� tis yra homeostazuojama, arba stabilizuojama, tokiu b� du (Lovelock, Margulis, 
1974; Margulis, Lovelock, 1974). Pagrindiniai reguliatoriai yra biota, fotosintez� s ir aerobinio kv� pavimo 
reakcijos. D� l koki�  nors prie�as� i�  did� jant O2 koncentracijai ore, o CO2 koncentracijai ma�� jant, foto-
sintez� s greitis ma�� ja, o kv� pavimas, atvirkš� iai, spart� ja; did� ja ir savaimini�  gaisr�  tikimyb�  (6.8 pav., 
a). Visa tai savo ruo�tu neleid�ia kauptis O2 ir didina CO2 atsargas atmosferoje. Priešingu atveju (6.8 
pav., b), kai d� l koki�  nors prie�as� i� , tarkim, d� l iškastinio kuro gavybos ir deginimo, kaupiasi CO2, o 
deguonies atsargos ma�� ja, fotosintez�  yra skatinama, o kv� pavimas bei skaidymas l� t� ja, be to, ma�� ja 
gaisr� . Be to, gyvyb�  optimizuoja atmosferos sud� t� ir kitais b� dais: tiesiogiai ar per poveik� klimatui 
spartindama arba l� tindama d� l� jimo bei kalcifikacijos procesus. 

Šios id� jos niekada niekieno nebuvo paneigtos, nors tai nereiškia, kad vis�  j�  korektiškumas �rody-
tas. Pavyzd�iui, daugiau nei akivaizdu, kad did� jant reagent� , tarkim, CO2 ir H2O ar O2 ir {CH2O}, kon-
centracijai, reakcija negali nespart� ti, kitoms s� lygoms esant vienodoms. Bandymai parod� , kad CO2 

gaus� jimas da�niausiai skatina fotosintez� , o O2 gaus� jimas – gaisrus. Kv� pavimas bei skaidymas taip pat 
vyksta spar� iau tada, kai deguonies koncentracija terp� je did� ja.  
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Taigi J. Lovelocko ir L. Margulis hipotez�  apie atmosferos duj�  reguliavim� , atrodo, išveng�  empi-
riško paneigimo. Nors daugeliui ekolog�  yra nepriimtinas sisteminis, tiksliau – holistinis, po�i � ris, kur� 
taip drastiškai eksploatuoja ši�  id� j�  autoriai. Apskritai reik� t�  pasakyti, kad G� jos hipotez�  sudav�  stipr�  
sm� g� iki tol vyravusiai, ypa�  Vakar�  šalyse, analitinei metodologijai (�r. 1.2.3 skyrel�), kai akivaizd�iai 
susietos tam tikrais ryšiais dalys yra tiriamos taip, tarsi jos b� t�  nepriklausomos viena nuo kitos arba ne-
tur� t�  viena kitai jokios �takos. J. Lovelockas tarsi sako: atmosferos ir vandenyn�  chemija, kaip ir ši�  
biosferos dali�  fizika, n� ra atsieta nuo j�  biologijos, šios dalys ne tik s� veikauja, bet ir sudaro vien�  visu-
m� , globali�  sistem� . J. Lovelockas dar priduria: organizuot�  sistem� , superorganizm� , apr� pint�  efekty-
viai dirban� iais neigiamais gr��tamaisiais ryšiais. 

	 oponent�  da�nai keliam�  klausim� , kod� l CO2 koncentracija atmosferoje pastaraisiais šimtme� iais 
did� ja, o O2 – ma�� ja, J. Lovelockas atsako taip: ko j� s tikit� s, gerbiamieji, juk mes visi tik visaip �udome 
G� j� ; juk ma�iausiai pus� s atogr� � �  mišk�  jau neb� ra, ne geresn�  ir kit�  gamtini�  ekosistem�  situacija; 
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G� ja pa�eista, ji serga, ir aš nenustebsiu, jei j�  greitu laiku ištiks kolapsas. Deja, šiuolaikin�  ekologija be-
veik negali šio pesimizmo atremti, nes šiuose �od�iuose esama daug kar� ios tiesos. 

G� jos hipotezei bus, atrodo, dar sunkiau susirasti šalinink�  tarp evoliucionist� , nei buvo tarp eko-
log� . Dabartiniai Darvino pasek� jai gal dar ma�iau link�  � sistemin�, arba holistin�, m� stym�  nei j�  ben-
draam�iai ekologai. Ta� iau šiuolaikiniai darvinistai G� jos id� jai turi papildom�  priekaišt� : sunku ar net 
ne�manoma �sivaizduoti, kaip atranka, veikianti individualiu lygmeniu, taigi brokuojanti individus, o ne 
ekosistemas, gali, tarkim, padaryti taip, kad atmosfera ar apskritai visa negyvoji apsuptis b� t�  organizm�  
pritaikyta, o ne prie jos prisitaikyta. Sakote, atrenkami individai, o evoliucionuoja atmosferos ir biosferos, 
ne tik atskir�  individ�  po�ymiai? Ta� iau leiskite paklausti, koks gali b� ti tokios netradicin� s, nedarvinis-
tin� s evoliucijos mechanizmas?  

Panašu, kad atremti tok� priekaišt�  n� ra lengva, ir ne tik J. Lovelockui. Taigi samprata apie G� j� , 
daugumos evoliucionist�  supratimu, nesiderina su darvinizmu, tod� l n� ra priimtina. Tas kelias, kuris pri-
ved�  prie galutinio rezultato, J. Lovelocko �od�iais – prie abiotini�  s� lyg�  optimumo �em� je, jam pa� iam 
n� ra iki galo aiškus. Nors pastaraisiais metais, atrodo, tarp jo jaun�  pasek� j�  vis daugiau atsiranda ban-
dan� i�  sutaikyti ši�  hipotez�  su tradiciniu darvinizmu. Ypating�  vaisi�  j�  pastangos, tenka pripa�inti, kol 
kas nedav� . Gal kiek daugiau galima tik� tis iš vadinamosios rusiškosios paradigmos (�r. 1.2.4 skyrelio in-
tarp� ) evoliucionist� . Apie tai dar bus rašoma skyriuje, skirtame ekosistem�  evoliucijai. 

G�C��	���:�������Q�����������

Azotas, kaip ir anglis bei deguonis, yra makroelementas: organizmams jo reikia dideliais kiekiais, nes jis 
�eina � baltym�  ir nukleor� gš� i�  sud� t�. Vartotojai šio elemento gauna iš gamintoj� , o šie asimiliuoja j� 
amonio (NH4

+) arba nitrato jono (NO3
-) pavidalu. Melsvabakter� s yra išskirtin� s, nes kaip azoto šaltin� 

gali naudoti ne tik nitratus ir amon�, bet ir nitritus, ir netgi šlapal� , kai kurias aminor� gštis.  

Molekulinio azoto (N2) �em � je yra nepaprastai daug – jis sudaro apie 78 % visos atmosferos duj� , 
jo yra ir ištirpusio vandenyse, ta� iau dauguma organizm�  tokia forma jo pasisavinti negali. Vietiniai azoto 
ciklai iš pirmo �vilgsnio atrodo labai paprasti: iš prad�i�  gamintojai asimiliuoja amon� ir nitratus, pavers-
dami juos organiniu azotu. Tam reikiamos energijos gaunama iš jau susintetintos organin� s med�iagos. 
Vartotojai, skaidydami organines med�iagas, organin� azot�  v� l ver� ia � neorganin�, paprastai – � amonio 
jonus, kurie v� l gali b� ti �traukti � cikl� . Taigi etapai viso labo lyg ir du: asimiliacija ir amoniako (amo-
nio) produkavimas. Pastarasis yra vadinamas amonifikacija , arba tiesiog mineralizacija. Tai priešingos 
krypties procesai, brand�iose, arba stacionariosiose, ekosistemose vykstantys ma�daug vienodu grei� iu, 
tod� l amonio, kaip ir biomas� je susikaupusio azoto, atsargos tokiose ekosistemose laikui b� gant nei kau-
piasi, nei ma�� ja.  

Ta� iau tai labai supaprastintas azoto ciklo �sivaizdavimas. Dalis azoto yra prarandama, jis išplau-
namas, išpustomas arba detrito pavidalu ilgam u�sikonservuoja vandens telkini�  dugne. D� l amonifikaci-
jos susidariusios dujos, amoniakas, neb� tinai visas be liku� io virsta amonio jonais ir atitenka 
gamintojams. Dalis jo patenka � atmosfer� . Tai irgi ekosistemos nuostolis. Tiesa, amoniakas ir amonio jo-
nai su krituliais greitai v� l gr��ta � ekosistemas.  

Tad kiekvienoje vietin� je ekosistemoje tur� t�  rastis ir išorini�  azoto šaltini� . Motinin� se uolienose 
azoto da�niausiai yra labai nedaug, tad d� l� jimas negali b� ti svarbus šio elemento papildymo mechaniz-
mas.  

Ka�kiek azoto gamintojams tiekia �aibai, kai atmosferos azotas reaguoja su atmosferos deguonimi. 
Taip susidaro azoto oksidai, azoto r� gštis, nitratai. �aibas šiuo atveju yra energijos šaltinis, reikalingas 
ypa�  atspariai bet kokiam poveikiui trigubai jung� iai tarp azoto atom�  (N �  N) suskaldyti. Ka�kiek ga-
mintojams prieinamo azoto panašiu b� du pasigamina veikiant kosminiams spinduliams ir meteoritams. 
Pasigamin�  biogenai pasiekia vandens ar sausumos pavirši�  kartu su lietaus vandeniu. Šis paprastai b� na 
silpnai r� gštus ne tik d� l jame esan� ios azoto r� gšties, bet ir d� l ištirpusio CO2 ir sieros r� gšties, susida-
ran� ios reaguojant su vandeniu sieros oksidams, kuri�  ore visada irgi yra.  
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Šie oro azoto virtimo biogenais b� dai vadinami atmosferine fiksacija. Apskai� iuota, kad tokiu b� -
du kasmet pasaulio ekosistemos biogen�  pavidalu azoto gauna beveik 400 g ha-1. 

Ta� iau ka�kuriuo evoliucijos momentu gyvyb�  apsir� pino savu azoto fiksacijos b� du. Grei� iausiai 
tai �vyko tada, kai amoniako atsargos atmosferoje buvo išsemtos ir azotas tapo pagrindinis pirmin�  pro-
dukcij�  ribojantis veiksnys. Taip atsirado biologin	  fiksacija, kuriai vykstant molekulinis azotas jungia-
mas su vandeniliu ir susidaro amoniakas. 

N2 + 6 H+ + 6 e�  
  2 NH3. 

Molekulinis azotas redukuojamas iki amoniakinio azoto. Kaip reduktorius ir energijos šaltinis šioje 
reakcijoje panaudojama organin�  med�iaga, kuri oksiduojasi iki anglies dioksido.  

Šitokiu b� du ekosistemose esan� ios azoto atsargos kasmet pasipildo ma�daug 10 kg ha-1, taigi bent 
20 kart�  spar� iau nei abiotiniu b� du. Šis kiekis kai kuriose ekosistemose, pavyzd�iui, koralini�  rif � , atro-
do, gali siekti ir kelis šimtus kg ha-1, tiek azoto per metus sukaupia ši�  vanden�  gyventojos melsvabakter� s.  

Nors azot�  fiksuojan� i�  organizm�  yra nedaug, ekosistemoms j�  tiekiamo azoto visai pakanka. Mat 
neorganinis, tinkamas gamintojams azotas po fiksatori�  � � ties lieka dirvoje ar vandenyje, taip atitekda-
mas ir tiems organizmams, kurie azoto fiksuoti nesugeba. Svarbu pa�ym� ti ir tai, kad �em� je n� ra ekosis-
tem� , kurios netur� t�  sav�  azoto fiksatori� . 

Šiai endoterminei reakcijai vykti reikia chemin� s energijos s� naud� , paprastai – gliukoz� s pavida-
lu. Be to, j�  šiuo atveju pagreitina specifinis fermentas, nitrogenaz� . Dar viena šios reakcijos ypatyb� : ji 
gali vykti tik bedeguon� mis s� lygomis, t. y. aplinkoje, kurioje n� ra deguonies. Grei� iausiai šios ypatyb� s 
byloja apie tai, jog biologin�  fiksacija atsirado jau tada, kai hidrosferoje ir atmosferoje deguonies dar ne-
buvo arba jo buvo labai nedaug. Ta� iau daugelis biologin�  fiksacij�  atliekan� i�  organizm�  yra aerobai, 
tod� l jie turi speciali�  organ� , vadinam�  heterocistomis (b� dinga melsvabakter� ms), kuriose ir vykdoma 
fiksacijos reakcija ir � kuri�  vid�  deguonis nepatenka. Ankštiniai ir kai kurie kiti augalai, apsir� pin�  aero-
biniais fiksatoriais, patys tiekia jiems deguon�, bet ne gryn� , 
o surišt�  su molekule, panašia � hemoglobin� . Laisvai gyve-
nanti Azotobacter vinelandii �sigudrino apeiti nitrogenazei 
b� ding�  jautrum�  deguoniui dar kitaip, išties ekstravagantiš-
kai: tur� dama ypating�  citochrom�  ji vykdo aerobin� kv� pa-
vim�  taip spar� iai, kad l� stel� s viduje deguonies 
koncentracija niekada nepakyla tiek, kad trukdyt�  azoto fik-
sacijai. 

Apie tai, kad biologin�  fiksacija buvo „išrasta“ labai 
seniai, byloja ir tas faktas, kad visi azoto fiksatoriai yra pro-
kariotai, bakterijos (6.1 lentel� ). 

Sausumoje pagrindinis vaidmuo tiekiant azot�  tenka 
Rhizobium ir Frankia gen� i�  („gumbelin� s“) bakterijoms 
(6.9 pav.). Jos gyvena kartu su ma�daug 200 r� ši�  augal� , 
daugiausia ankštini� , nors tarp j�  esama ir neankštini�  (šu-
nobel� , sotvaras, alksnis ir daugelis kit� ). Aptikta virš 20 
gen� i� , priklausan� i�  8 skirtingoms šeimoms augal� , geban-
� i�  sudaryti toki�  nauding�  sau ir sugyventiniams s� jung� . 
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Visi laisvai gyvenantys azoto fiksatoriai, išskyrus melsvabakteres, kerpes ir 6.1 lentel� je nenurody-
tas kai kurias kitas grupes, yra skaidytojai, o tai reiškia, jog gali gyventi ir daugintis skaidydami detrit� , 
kurio sud� tyje n� ra azoto. Tai gana naudinga savyb� , suteikianti fiksatoriams privalum�  ir netgi pirmeny-
b�  ten, kur susikaupia celiulioz� , ligninas ar kitos azoto neturin� ios atliekos. Tad nenuostabu, jog, tarkim, 
mediena mintantys bestuburiai (pavyzd�iui, termitai) �arnyne taip pat turi prokariotini�  simbiont� , geban-
� i�  fiksuoti molekulin� azot� . 
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Greta asimiliacijos, amonifikacijos ir fiksacijos azoto cikle dalyvauja dar dvi svarbios reakcijos – 
nitrifikacija  ir denitrifikacija . Pirmoji iš j�  susideda iš dviej�  etap� : 1) amoniako ar amonio oksidacijos 
iki nitrit � , 2) nitrit�  – iki nitrat� . Jas vykdo bakterijos (Nitrosomonas, Nitrosococcus, Nitrobacter ir kai 
kurios kitos gentys) ir arch� jos (Nitrosopumilus gentis).  

NH3 + O2 
  NO2
�  + 3H+ + 2e�  

NO2
�  + H2O 
  NO3

�  + 2H+ + 2e�  

Abi reakcijos yra egzotermin� s, taigi chemin�  energija yra sukaupiama ATP pavidalu. Ši�  energij�  
nitrifikatoriai  panaudoja ne bet kam, o CO2 asimiliacijai. Taigi jie yra chemolitoautrofai (energijos šalti-
nis – chemin�  med�iaga, NH3, chemo-; elektron�  šaltinis – NH3, lito-; anglies šaltinis – CO2, auto-). Ga-
lima juos vadinti ir autotrofais azoto at�vilgiu. Antra vertus, nitrifikacija – tai ir skaidymo, arba 
amonifikacijos, t� sinys. Mat skaidymas, kaip ir kv� pavimas, yra chemin� s energijos, sukauptos organi-
niuose junginiuose, pavertimas šilumine energija. Skaidymas šiuo konkre� iu atveju vyksta tol, kol susida-
ro galutinis produktas, amoniakas arba amonis. Azoto jungini�  skaidymas ka�kada, prieš kelis mlrd. 
met� , baigdavosi amonio susidarymu, ir jis v� l b� davo nekliudomai asimiliuojamas gamintoj� . Taip t� s� -
si tol, kol prieš ma�daug 2,5 mlrd. met�  d� l melsvabakteri�  veiklos aplinkoje prad� jo kauptis deguonis. 
�aibuojant jis reaguodavo su amoniaku ir molekuliniu azotu. Taip susidarydavo azoto oksidai bei nitratai. 
Vykstant evoliucijai, v� liau atsirado organizm� , vykdan� i�  nitrifikacijos reakcijas.  

Nuo to laiko, atrodo, ir prad� jo kauptis vandenyse nitratai kaip galutiniai nitrifikatori�  veiklos pro-
duktai. Iki tol nitrat�  kiekis vandenyse buvo, panašu, labai ma�as. Melsvabakter� s, to meto vyraujantys 
gamintojai, ilgainiui prisitaik�  asimiliuoti ne tik amon�, bet ir nitratus, nors pastarieji taip ir netapo gamin-
toj�  geid�iamiausiu azoto šaltiniu, mat juos po asimiliacijos vis tiek reikia redukuoti iki amonio.  

Savo ruo�tu nitrat�  kaupimasis sudar�  s� lygas atsirasti dar vieniems azoto ciklo dalyviams – denit-
rifikatoriams . Mat nitratai, kaip ir deguonis, yra geri oksidatoriai, lengvai oksiduojantys vandenil�, meta-
n�  ir organines med�iagas. Šios reakcijos ilgainiui buvo u�valdytos vandenil� ir metan�  oksiduojan� i�  
prokariot�  – chemoautotrof�  ir denitrifikuoja� i�  bakterij� . Pastarosios yra skaidytojai, ta� iau skaido ne-
gyv�  organin�  med�iag�  pasitelkdami ne deguon�, kaip �prasta, o nitratus. Taigi šioms bakterijoms b� din-
gas nitratinis kv 	 pavimas. Organin�  med�iaga oksiduojama, kol virsta anglies dioksidu, o oksidatorius 
redukuojamas, taigi azoto oksidacijos laipsnis ma�� ja tol, kol jis virsta nitritais, azoto oksidais ir, gal�  ga-
le, molekuliniu azotu, N2, o šis išlekia � or� .  

NO3
�  
  NO2

�  
  NO 
  N2O 
  N2 

Tiesa, ne visada šis procesas vyksta nuo prad�ios iki galo, tad � aplink�  išsiskiria ir nema�i kiekiai 
tarpini�  produkt� , daugiausia – diazoto monoksido, N2O. Ta� iau pagrindiniu denitrifikatori�  veiklos pro-
duktu vis d� lto reikia laikyti N2, jo pagaminama daugiausia. 
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Taigi denitrifikacija baigia tai, k�  pra-
deda azoto fiksacija, ciklas u�sidaro (6.10 
pav.). Ši�  reakcij�  (nors tai grei� iau kelios 
reakcijos) vykdo skaidytojai, priklausantys 
pseudomonadoms ir kai kurioms kitoms 
bakterijoms (pavyzd�iui, Paracoccus gentis).  

Denitrifikacija nevyksta ten, kur daug 
deguonies, netgi kai nitrat�  kiekiai yra dide-
li. Mat deguonis yra geresnis oksidatorius, 
duodantis didesn�  energijos išeig� , tad šio-
mis s� lygomis obligatiniai aerobai laimi. 
Denitrifikatoriai – tai fakultatyvieji anaero-
bai. Tai reiškia, kad dauguma j�  yra pakan-
t� s nedidelei deguonies koncentracijai, jie 
gali vykdyti ir aerobin�, ir, visai nesant deguonies, anaerobin� metabolizm� . Tokia plati reakcijos norma 
praver� ia tiems, kurie �sikuria ne kur kitur, o šalia nitrifikatori� , tikr�  aerob� . Tipiškos denitrifikatori�  
buvein� s – susl� gtos ar apsemtos dirvos, šlapyn� s, vandenyno gilumos bei nuos� dos. 

Denitrifikacijos reakcijas �mogus panaudoja tam, kad pašalint�  azoto jungini�  pertekli�  buitin� se 
nuot� kose ir apskritai organine med�iaga u�terštuose vandenyse. Šlapyn� se, kuriose d� l šalia esan� i�  dir-
bam� j�  lauk�  tr� šimo kartais susikaupia nema�as nitrat�  kiekis, taip pat visokeriopai skatinama denitrifi-
kacija. 

Ta� iau denitrifikacijos reakcijos n� ra vienintel� s, kuriomis u�daromas azoto ciklas, t�  geba ir ana-
moksin�  reakcij�  vykdan� ios bakterijos. Šios reakcijos metu amonis reaguoja su nitritais ir abu junginiai 
be tarpinink�  virsta molekuliniu azotu.  

NH4
+ + NO2

�  
  N2 + 2 H2O 

Reakcijos pavadinimas yra iššifruojamas taip: anaerobin�  amonio oksidacija. Kaip sako pats pava-
dinimas, šis procesas vyksta bedeguon� mis s� lygomis, paprastai – j� rose ir vandenyne (�r. 4.3 pav. ir 
4.2.5 skyrel�). 

Anamoksin	 s bakterijos – tai Planctomyces ir Pirellula gen� i�  bakterijos, nors mokslininkai at-
randa vis nauj�  bakterij�  gen� i� , priklausan� i�  šiai grupei. Tai tikr�  tikriausi chemolitoautotrofai, taigi 
amonis jiems yra energijos ir elektron�  šaltinis, o CO2 – anglies. Kv� puoja nitritais (nitritinis kv 	 pavi-
mas). Nema�as nitrit�  kiekis susidaro vandenyne, keli�  šimt�  metr�  gylyje, kaip tarpinis nitrifikacijos ir 
denitrifikacijos produktas. Kai kurie specialistai mano, kad šie organizmai, bent jau vandenyne ir j� rose, 
pagamina vos ne tiek pat molekulinio azoto kiek ir denitrifikatoriai. Neseniai buvo aptikta ir kit�  reakcijas 
vykdan� i�  chemoautotrofini�  denitrifikatori� . 

Beje, anamoksin�  reakcija taip pat prad� ta intensyviai naudoti praktikoje, šalinant iš nuot� k�  amo-
nio pertekli� . 

Pastaraisiais metais buvo aptikta bakterij� , kurios amon� oksiduoja deguonimi arba azoto dioksidu, 
NO2, ir produkuoja kaip galutin� produkt�  N2 (�r. Megonigal et al., 2004). Reakcija buvo pavadinta nitri-
fikatori �  denitrifikacija  (angl. nitrifier denitrification) norint pabr� �ti, kad vienas organizmas vykdo ir 
nitrifikacij � , ir denitrifikacij� . Svarbu pa�ym� ti, kad šis organizmas, skirtingai nuo tipišk�  denitrifikatori�  
ir anamoksini�  bakterij� , gali produkuoti N2 ir bedeguon� je, ir deguonin� je zonose. Be to, tipiški denitri-
fikatoriai oksiduoja organines med�iagas, o šios bakterijos kaip energijos ir elektron�  šaltin� naudoja 
amon�. Taigi, kaip ir tipiški nitrifikatoriai, jos tikriausiai priskirtinos chemoautotrofams. 

Tuo azoto ciklo dalyvi�  s� rašas nesibaigia. Neseniai buvo surasta bakterij� , kurios atlieka atvirkš-
� i�  nitrifikacijai reakcij� : v� l ver� ia nitrifikatori�  produkuojamus nitratus � amon�, taip regeneruodamos 
biogen� , kuris augalams ir kitiems gamintojams yra tinkamesnis nei nitratai. Ši reakcija buvo pavadinta 
nitrat �  amonifikacija (�r. Megonigal et al., 2004).  

Nitrat�  amonifikacija, atrodo, vyksta �vairiose ekosistemose, ypa�  sausumos. Kai kuriuose dr� g-
nuosiuose atogr� � �  miškuose, j�  dirvoje, ši�  reakcij�  atliekan� ios bakterijos redukuoja iki amonio apie 
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tris ketvirtadalius vis�  nitrifikacijos metu pasigaminan� i�  nitrat� . Šitaip dirvos azotas apsaugomas nuo 
denitrifikacijos, ir, iš anijono virt� s katijonu, yra sunkiau išplaunamas li�� i� . 

Iš viso to susiklosto �taigus �sp� dis, jog azoto ciklas susideda ne iš keli�  reakcij�  (6.10 pav.), o bent 
iš keliolikos ar keli�  dešim� i� . Turb� t nespecialistus labiausiai stebina chemoautotrof�  funkcin�  �vairov� : 
rodos, n� ra n�  vienos termodinamiškai galimos arba savaime vykstan� ios, reakcijos, kuri neb� t�  u�valdy-
ta gyvyb� s. Tad netur� t�  kelti nuostabos tas akivaizdus faktas, jog visi potencial� s energijos šaltiniai, jei-
gu tik n� ra ypatingai nepalanki�  s� lyg� , turi savo vartotojus. Yra vykdomos netgi reakcijos, 
reikalaujan� ios išorinio energijos šaltinio (organin� s med�iagos ar šviesos), jei jo prireikia, kad b� t�  pasi-
savinamos gyvybiškai svarbios med�iagos. Vien�  atliekos kitiems yra ištekliai, tod� l iki �mogaus atsira-
dimo atliek� , panašu, gamta ne�inojo.  

�mogaus veikla stipriai paveik�  biogen�  ciklus. Azotas šiuo at�vilgiu n� ra išimtis. Dar XX am-
�iaus viduryje buvo prad� ta masin�  azoto tr� š�  gamyba. Šis procesas cheminiu po�i� riu labai panašus � 
t� , kur� vykdo biologiniai azoto fiksatoriai: aukšto sl� gio ir aukštos temperat� ros s� lygomis, panaudojant 
katalizatorius, oro azotas jungiamas su vandeniliu (kartais – ir deguonimi). Vienokio ar kitokio pavidalo 
tr� šos praturtina ne tik sausumos ekosistemas, bet ir vandens telkinius, up� mis pasiekdamos j� ras ir van-
denyn� .  

Tr� š�  gamyba – irgi atmosferin�  molekulinio azoto fiksacija, kaip ir vykstanti �aibuojant. Tai tech-
nologinis procesas, kurio metu oro azoto ir vandenilio mišinys veikiamas aukšta temperat� ra ir sl� giu. 
Nema�ai atmosferos N2 virsta azoto oksidais vidaus degimo varikliuose: cilindre, veikiant sl� giui ir elek-
tros iškrovai, oro azotas reaguoja su oro deguonimi, panašiai, kaip tai vyksta �aibuojant. Antra vertus, 
nema�ai azoto oksid�  pasigamina ne iš oro azoto, o degant biomasei ar iškastiniam kurui, kurio sud� tyje 
yra azoto. V� liau šie oksidai tampa smogo komponentais, azoto r� gštimi ir iškrinta su krituliais. Kai kas 
mano, kad šiuo metu �mogus atmosferin� s fiksacijos b� du per metus tr� šomis ir azoto teršalais paver� ia 
beveik pus�  to oro azoto kiekio, kur� fiksuoja laisvai gyvenantys ir simbiontiniai mikroorganizmai. Ta� iau 
d� l šios išvados specialistai nesutaria, kitais duomenimis (Falkowski et al., 2000), �mogus išima iš atmos-
feros šiek tiek daugiau molekulinio azoto (140 Mt per metus) nei azoto fiksatoriai (130 Mt per metus). 
Dar kitus skai� ius matome 6.11 pav.  
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Šiame paveiksle parodytas dabartinis azoto ciklo vaizdas. Vadov� lio autorius šiais duomenimis ne-
rekomenduot�  aklai tik� ti – tokio tipo duomen�  gavimas yra nepaprastai sud� tingas netgi šiais laikais, tad 
visi šie modeliai yra preliminar� s, o v� liau da�nai pasirodo – dar ir klaidinantys. Ir vis d� lto mes nieko 
geresnio šiandien neturime, tad pabandykime iš šio modelio gauti koki�  nors preliminaraus pob� d�io iš-
vad� . 
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Balanso tarp azoto fiksacijos iš vienos pus� s ir denitrifikacijos, anamoksin� s reakcijos iš kitos pu-
s� s, atrodo, n� ra: N2 fiksuojama 290 Mt per metus, o gr� �inama atmosferai atgal tik 240 Mt (nors abu šie 
skai� iai, kaip jau min� ta, ypa�  abejotini). Ta� iau jei ne�skai� iuotume �mogaus vykdomos fiksacijos 
(100 Mt), gautume atvirkš� i�  rezultat� : denitrifikacija ir anamoksin�  reakcija vyksta spar� iau nei N2 iš-
� mimas iš atmosferos. Jeigu a priori laikytume, kad priešistoriniais laikais b� ta balanso, tenka konstatuo-
ti, jog per pastaruosius šimtus met�  pasaulio biotos išmetamas � atmosfer�  N2 kiekis tik did� jo. 
Paaiškinimas gal� t�  b� ti labai paprastas: tr� š�  ir teršal�  pavidalu mes tiekiame vis daugiau maisto me-
d�iag�  ir oksidatori�  denitrifikatoriams bei anamoksin� ms bakterijoms, tad jos ir dauginasi, priauginda-
mos daugiau nuosavos biomas� s, daugiau N2. Ta� iau biologini�  azoto fiksatori�  tokia m� s�  veikla 
tikriausiai neskatina: kam gaminti tokius labai imlius energijai biogenus iš oro duj� , kai j�  gauni veltui 
gatavus iš �moni� . Ta� iau, jeigu net šie samprotavimai ir pagr�sti, lieka neaišku, kod� l šiuo metu atmosfe-
rai gr� �inama ma�iau N2, nei iš jos paimama.  

Atkreikite d� mes�, kad atmosferos azoto kiekis yra mil�iniškas – ma�daug 4×109 Mt, o jo atsinauji-
nimo trukm�  – vos ne 20 mln. met� . Tad visai suprantama, kod� l niekas nešneka apie azoto kiekio atmos-
feroje ma�� jim� , nors toki�  tendencij�  ir numato 6.11 pav. pateikti skai� iai. 

G�G��	���:��������������������

Palyginti su kitais elementais, sieros biomas� je n� ra daug, ji �eina � baltym� , vieno kito vitamino, kai ku-
ri�  metabolit�  sud� t�. Nepaisant to, be jos negali apsieiti joks organizmas. 

Vadov� lio autoriui v� l tenka su apgailestavimu konstatuoti, kad ir globalus sieros ciklas teb� ra 
menkai ištirtas, ypa�  daug nesutarim�  ir abejoni�  kyla d� l sieros sraut� , j�  dyd�io, bet kokybiniai, arba 
konceptualieji, šio ciklo aspektai dideli�  abejoni�  nekelia. 

Kaip ir anglies ar azoto cikluose, sieros cikle taip pat dalyvauja dujos, tad lokali�  cikl�  pasitaiko 
grei� iau teorijoje nei praktikoje. Pagrindin� s sieros cikle dalyvaujan� ios dujos – sieros dioksidas (SO2) ir 
vandenilio sulfidas (H2S). Pagrindinis nedujinis ciklo dalyvis – sulfatai (SO4 

2-). 

Nema�ai sieros yra uolienose, daugiausia pirito (gele�ies disulfido) ir gipso (hidratuoto kalcio sul-
fato) pavidalu. Be to, daugiausia SO2 ir H2S pavidalu, nema�ai jos išmeta ir ugnikalniai, tiek ant�eminiai, 
tiek ir povandeniniai. Grei� iausiai šie sieros junginiai susidaro iš gelm� se gl� din� i�  metal�  sulfid� . Oksi-
duodamasis SO2 virsta sieros trioksidu, SO3, o šis – sieros r� gštimi, kuri atmosferoje, dirvoje ar vandens 
telkiniuose suformuoja sulfatus (SO4

2-). Tai tas jonas, kur� augalai, melsvabakter� s, dumbliai asimiliuoja 
ir paver� ia organine siera.  

Tiesa, prieš �jungdami � baltymus, gamintojai sulfatus priversti redukuoti iki SH grupi� . V� liau ši 
siera keliauja per mitybos grandines, kol skaidytojai pagamina galutin� skaidymo produkt�  – vandenilio 
sulfid�  (H2S). Atrodyt� , kas gali b� ti papras� iau: galutinis skaidymo produktas tur� t�  tapti ir tuo biogenu, 
kur� tur� t�  asimiliuoti gamintojai, tuo labiau kad jo redukuoti iki sulfhidrilin � s grup� s (-SH) jau nereikia. 
Ta� iau realyb� je yra kiek kitaip: pagrindiniu biogenu tapo sulfato jonas, o ne S2- (vandenilio sulfidas van-
denyje tirpsta). Mat vandenilio sulfidas – gana reaktyvios dujos, kurios v� l, kontaktuodamos su deguoni-
mi dirvoje ar vandenyje, lengvai oksiduojasi iki sieros ar net sulfat� . O pastarieji yra iš naujo 
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panaudojami nurodyt�  gamintoj� . Tod� l vandenilio sulfido � atmosfer�  per metus biota išskiria palyginti 
nedaug, dešimtis kart�  ma�iau, nei jo pasigamina per skaidym� . Tiek pat sieros �vairiais pavidalais sugr��-
ta atgal � vanden� ir dirv� . 

Didel�  dalis skaidymo metu susidariusio H2S bedeguon� je ar jai artimoje terp� je sp� ja sureaguoti 
su dirvoje ar vandenyje gausiais metalais, sudarydami j�  sulfidus, pavyzd�iui, pirit�  (FeS2). Piritas prak-
tiškai netirpsta vandenyje, ypa�  jei terp�  r� gšti ar neutrali. Dumble ir šlapioje dirvoje šio junginio daug 
kur susikaupia mil�iniški kiekiai. Ta� iau piritas, kontaktuodamas su oru ir vandeniu, lengvai virsta gele�ies 
sulfatu (FeSO4) ir sieros r� gštimi (H2SO4), taigi tampa biogenu ir yra �traukiamas � biologin� cikl� . 

Ta� iau tos savaime ir lengvai vykstan� ios reakcijos, kuriose atsipalaiduoja šiluma, negali likti be 
eksploatatori� . Turima galvoje savaiminis, nebiologinis H2S oksidavimasis. Ir tikrai, esama ma�iausiai 
dviej�  grupi�  mikroorganizm� , besinaudojan� i�  šia „niša“. Viena iš j�  – bespalv	 s sierabakter	 s (pa-
vyzd�iui,  Beggiatoa, Thiobacillus). Pavadinimas šiek tiek klaidinantis, nes be bakterij �  � ši�  grup�  �eina ir 
nema�ai arch� j� . Šie mikroorganizmai panaudoja H2S ne tik kaip elektron�  (vandenilio), bet ir kaip ener-
gijos šaltin�. Tam, kad asimiliuot�  CO2. Taigi jie yra chemolitoautotrofai. Panaudodami deguon� ar nitra-
tus, jie geba oksiduoti ne tik H2S, bet ir elementin�  sier� . Kaip galutinis produktas susidaro sieros r� gštis 
ir sulfatai. Taigi bespalv� s sierabakter� s yra gyvybiškai svarbus ekosistem�  komponentas, nes ir bede-
guon� je aplinkoje, ir deguonies turin� ioje aplinkoje, tiek dirvoje, tiek ir vandenyse, produkuoja taip reika-
ling�  gamintojams biogen� , sulfato jon� . Tad šias bakterijas galima laikyti ir skaidytojais (jos, kaip ir visi 
skaidytojai, toliau oksiduoja skaidymo proceso atliekas, šiuo atveju – H2S ir S), skirtumas tik toks, kad 
jos skaido ne organin�  med�iag� , o H2S ir S ir ne produkuoja CO2, o j� vartoja kaip anglies šaltin�. 

Kita grup�  – �aliosios sierabakter	 s (�SB)  ir purpurin 	 s sierabakter	 s (PSB), autotrofai, kurie 
panaudoja H2S kaip elektron�  ir vandenilio šaltin�, o iš Saul� s gauna energij� , j�  absorbuojant bakterioch-
lorofilams. �inomiausios gentys: Chlorobium, Pelodictyon (�SB), Chromatium, Thiospirillum (PSB). D� l 
ši�  bakterij�  poveikio H2S molekul�  disocijuoja, ji oksiduojama iki elementin� s sieros arba sulfat�  (6.12 
pav.), o oksidatorius, CO2, redukuojamas iki organin� s med�iagos. Taigi šios bakterijos vykdo anoksige-
nin�  fotosintez� . Nors jos gal� t�  konkuruoti su bespalv� mis sierabakter� mis d� l H2S, ta� iau ši konkuren-
cija gamtoje beveik nepasireiškia, nes vienos yra anaerobai, o kitos – aerobai, taigi kartu negyvena. Jas, 
kaip ir bespalves j�  giminaites, taip pat galima laikyti skaidytojais, mat jos gamina kitiems gamintojams 
b� tin�  biogen� , sulfatus bedeguon� se zonose, kur tipiški skaidytojai tegali produkuoti tik H2S. Tiesa, kaip 
min� ta, daugelis ekosistem�  turb� t apskritai gal� t�  apsieiti be sierabakteri�  paslaug� , nes H2S gali oksi-
duotis iki sulfat�  ir savaime, nors ši�  reakcij�  greitis b� t�  kur kas ma�esnis. 
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�ali � j�  sierabakteri�  ir purpurini�  sierabakteri�  gamtoje n� ra labai gausu, nes jos negali apsieiti be 
šviesos, ta� iau ten, kur šviesa, paprastai b� na daug ir deguonies, o deguoniui jos n� ra pakan� ios. Joms 
tinkam�  buveini�  �em � je n� ra daug, nors j�  da�nai randama susisluoksniavusiuose vandenyse, zonose, 
kur deguonies ma�ai, o šviesos šiek tiek yra. Tokios s� lygos šiltuoju met�  laiku, pavyzd�iui, susidaro 
ypa�  produktyviuose e�eruose (Wetzel, 1983). Purpurini�  sierabakteri�  gana gausu sekliose dumbl� tose 
estuarijose (angl. mudflats) ir druskingose pelk� se (ang. salt marshes). 

Kartu su organizmais, oksiduojan� iais H2S (arba šalia j� ), paprastai randama ir j�  pagalbinink�  – 
sier�  ir sulfatus redukuojan
 i�  bakterij �  (pavyzd�iui, Desulforomonas, Desulfoivibrio). Tai skaidyto-
jai, detritui skaidyti naudojantys ne deguon�, bet sier�  ir sulfatus (sierinis ir sulfatinis kv� pavimas). Taigi 
jos vykdo atvirkštin�  reakcij�  ir pagamina H2S, taip u�darydamos sieros cikl� . Tarp j�  ir sierabakteri� , 
sieros ir sulfat�  produkuotoj� , esama gryn�  gryniausios abipusiškai naudingos kooperacijos. Tad jei apti-
kote vien�  iš ši�  grupi� , ieškokite � ia pat ir kitos, tikriausiai rasite. 

Šios bakterijos klesti kai kuriose organin� mis med�iagomis u�terštose stratifikuotose j� rose, pa-
vyzd�iui, Juodojoje ir Baltijos, Meksikos �lankoje; � ia bedeguon� se (anoksin� se) ir deguonies stygiaus 
(hipoksin� se) zonose jos kartu su kitais anaerobiniais skaidytojais prigamina did�iul� kiek� vandenilio sul-
fido. Yra j�  ir daugelyje e�er� , tiek vandenyje, tiek ir dugno nuos� dose. 

Schema, pavaizduota 6.12 pav., kai kam visai pagr�stai gali asocijuotis su �mantriais drugio sparno 
ornamentais. Dar kitam ji gal primena voratinkl� ar m� s�  jau aptart�  mitybos grandini�  raizgalyn� . Pasta-
roji analogija gal ne visai tiksli, nes tos pa� ios ekosistemos mitybos tinklas yra gana nepastovi, dinamiška 
strukt� ra, ko nepasakysi apie med�iag�  ciklus. Taip, vykstant evoliucijai keit� si j�  dalyviai, bet patys 
cheminiai virsmai yra kur kas konservatyvesni. 

Šiaip ar taip, neabejotinas vienas dalykas: kiekvienam nuodugniai m� stan� iam ekologui knieti išsi-
aiškinti, kaip ir kokioms j� goms veikiant susidar�  6.12 pav. pavaizduota ar panaši � j� , pavyzd�iui, azoto 
ciklo, konstrukcija, panašiai kaip zoologui r� pi suprasti, kaip atsirado drugi�  spalvos bei jiems b� dingi 
ornamentai. Kitaip tariant, sieros ar azoto ciklo konstrukcija yra toks pat ekosistemos po�ymis, perduo-
damas iš vieno t� kstantme� io � kit�  (beveik be poky� i� ), kaip sparno ornamentas – iš vienos generacijos � 
kit� . Deja, atsakym�  � tokio tipo klausimus, atrodo, sulauksime negreit. 
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J� r�  ir vandenyno biota � atmosfer�  išskiria nema�us dimetilsulfido, (CH3)S2, kiekius. Tai bakteri-
j�  skaidytoj�  veiklos produktas, teisingiau – nevisiškai suskaidytas, arba tarpinis, produktas. Jis gali b� ti 
ir yra skaidomas kai kuri�  bakterij�  toliau, ta� iau, b� damas dujinis, sp� ja palikti vandenis ir patekti � at-
mosfer� . Manoma, kad kasmet tokiu b� du vandenis palieka 28 Mt S (Armalis, 2009), t. y. dvigubai dau-
giau nei H2S. Be dimetilsulfido, � or�  patenka ir kai kuri�  kit�  biogenini�  med�iag� , nors ir daug 
ma�esniais kiekiais. B� tent organiniai sulfidai suteikia paj� rio orui specifin� j� ros kvap� . Ore jie greitai 
oksiduojasi iki sulfatinio aerozolio. Šie aerozoliai tampa debes�  kondensacijos centrais ir gerai atspindi 
Saul� s spindulius, tod� l stipriai veikia klimat� . 

Pasauliniai sieros srautai, egzistuojantys dabartiniais laikais, parodyti 6.13 pav. Horizontalios ro-
dykl� s �ymi sieros (daugiausia sieros r� gšties, sieros dioksido, dimetilsulfido ir sulfat�  pavidalu) pernašas 
su oro srautais. Pavyzd�iui, kasmet � j� ras bei vandenynus iš oro su krituliais ir dulk� mis patenka apie 
180 Mt S, dalis kurios (apie 15 Mt) atkeliauja nuo sausumos, o kita dalis (16 + 144 + 5 Mt) yra vietin� s 
kilm� s. Su upi�  nuot� kiu kasmet j� ras ir vandenyn�  pasiekia 130 Mt S, daugiausia gamtini�  sulfat�  ir sul-
fatini�  tr� š�  pavidalu (� š� skai� i�  �eina ir išplauti iš sausumos ekosistem�  sulfatai, 72 Mt S). Ta� iau van-
denyse S kiekis neauga taip, kaip galima b� t�  tik� tis, nes netirpi�  metal�  sulfid�  ir sulfat�  pavidalu 
kasmet dugno nuos� dose atgula irgi apie tiek S (135 Mt). Iškastin� kur�  vartojan� ios pramon� s �mon� s ir 
transportas kasmet išmeta 90 Mt S, daugiausia sieros oksid�  pavidalu, ir arti tiek jos iškrinta su r� gš� iais 
krituliais bei dulk� mis. 

 



!	�"���#
��� 185 

 
F��������� A	:	
�������	�	#���������
$��%�!�	����!	����������� $��������;!	�.�	�������
$���
	#�	�
�G����
����#���� �G��T��3 <���T��3 �- ����
�;���7
�;���7
�-33��� ��

 

Per pastaruosius t� kstantme� ius �mogus gerokai modifikavo sieros srautus, eksploatuodamas sie-
ringus �em� s plutos mineralus – pirit� , molibdenit� , chalkopirit� , gips� , degindamas akmens angl�, valy-
damas, degindamas naft�  ir jos produktus – šiose gamtos dovanoto kuro r� šyse yra nema�as sieros kiekis. 
U�tenka pasakyti, kad 80–90 % (kitais duomenimis, apie 50 %) viso sieros dioksido kiekio, išmetamo 
kasmet � atmosfer� , yra �mogaus veiklos pagimdyti. Tai ypa�  skaudi tema, nes d� l sieros oksid�  ir iš j�  
atsirandan� ios sieros r� gšties smarkiai nukrito krituli�  pH (r� gštieji liet� s), d� l to ken� ia �moni�  sveikata, 
dirvos, miškai, g� l�  vanden�  organizmai. 

Iš iškastini�  mineral�  yra gaminama sieros r� gštis, tr� šos, da�ai, cementas ir daugelis kit�  produk-
t� . Daug j�  papuola � upes, gruntinius vandenis ir atmosfer� . 
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Vyrauja nuomon� , kad sieros sraut�  dydis buvo ma��  ma�iausiai padvigubintas, palyginti su gam-
tiniais, priešindustriniais srautais (Falkowski et al., 2000). Ta� iau ši išvada ir konkret� s skai� iai, �verti-
nantys sraut�  dyd�ius, kvestionuojami daugelio specialist� . Efektyvi�  metod� , tinkam�  kiekybiškai tirti 
tokias sud� tingas ir griozdiškas sistemas kaip pasauliniai biogenini�  element�  ciklai, kol kas stokojama, 
tad vaizdo, kur� matote 6.13 pav., nereik� t�  priimti kaip negin� ytinos tiesos. 
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Šiame cikle n� ra dujini�  komponent� , ir tuo jis iš esm� s skiriasi nuo anks� iau aptart�  cikl� . Tod� l vieti-
niai fosforo ciklai yra gana savarankiški, ir juos tarpusavyje sieja šiuo atveju tik organizm�  tarsi fosforo 
talpykl�  migracija bei fosforo pernaša su vandens srautais, purslais ar dulk� mis.  

Fosforas yra gyvybiškai svarbus visiems organizmams jau vien tod� l, kad �eina � nukleino r� gš� i� , 
fosfolipid� , ATP – universalios energin� s „valiutos“ – sud� t�. Ta� iau daugumai gamintoj�  jis prieinamas 
tik neorganinio fosfato (PO4

3-), paprastai – kalcio fosfato (Ca3(PO4)2) pavidalu.  

Palyginti daug fosfat�  yra motinin� se uolienose, vidutiniškai 1200 mg kg-1 (Tiessen, 2001). Tai 
pirminis j�  šaltinis. Kaip jau buvo rašyta, uolien�  d� l� jimas vyksta gana l� tai. Ta� iau gamintojai geba 
cheminio d� l� jimo proces�  paspartinti išskirdami � aplink�  angliar� gšt� , arba anglies dioksid�  (t�  daro, 
pavyzd�iui, augal�  šaknys, jos kv� puoja), organines r� gštis ir kai kuriais kitais b� dais.  

Atpalaiduoti fosfatai lengvai sudaro ma�ai tirpius kompleksus su gele�imi ar aliuminiu ir tampa 
sunkiai prieinami augalams. Tod� l prieinamo fosforo atsargos dirvoje niekada neb� na didel� s. 

Ypa�  svarb�  vaidmen� susiurbiant fosfatus atlieka mikoriz� , arba grybašakn� . Tipiška fosforo kon-
centracija dirvoje yra apie 0,1 mg l-1 dirvos tirpalo. Augalai ne tik susiurbia, bet ir koncentruoja fosfatus 
(iki 100 mg l-1 augalini�  sul� i�  ir net iki 4000 mg kg-1 sausose s� klose ar gr� duose). Gyv� n�  k� nuose fos-
foro yra dar daugiau (iki 25 000 mg kg-1 sauso svorio). Taigi gyvyb�  galima laikyti j� ga, kuri biomas� je 
kaupia fosfor�  ir kitus biogeninius elementus, taip apsaugodama juos nuo erozijos. 

Ta� iau fosfatus, kaip ir kitus jonus, lietaus vanduo iš dirvos išplauna. Taip j�  anks� iau ar v� liau pa-
tenka � e�erus, upes, gruntinius vandenis (6.14 pav.). Viename litre upi�  vandens esama vidutiniškai apie 
10 mikrogram�  (10-6 g) tirpaus ir 1000 mikrogram�  (1 mg) netirpaus (daugiausia – organini�  daleli�  pa-
vidalu) fosforo (Tiessen, 2001). Kaip jau min� ta, ši fosforo kelion�  yra labai svarbi vandens, ypa�  g� lo, 
ekosistemoms – jose b� tent šis elementas da�niausiai riboja pirmin�  produkcij� . Ta� iau jo tr� ksta ne tik 
g� liems vandenims, bei ir kai kurioms sausumos ekosistemoms. Ypa�  didel� fosforo bad�  jau� ia atogr� � �  
ir paatogr� �i �  ekosistemos, tiek gamtin� s, tiek ir agroekosistemos. Paradoksalu, ta� iau atogr� � �  miškai 
klesti visai ma�ai fosforo turin� ioje dirvoje, tai paaiškinama tik tuo, kad šiose ekosistemose fosforas, kaip 
ir kiti b� tini elementai, recirkuliuoja nepaprastai spar� iai, ir retas fosforo atomas yra prarandamas nepai-
sant galing�  ir da�n�  li �� i� . 

 

 
F��/������ 0	�	#������@$�@$
$�%�!�	���	:	
����	����	�!	����!$� %���#	�#�����$������������'����:	��
��"
�����$
�	�� >������
	%��	� ��	#&
�#�(��
��4�#���	��������F	��!#
���@$�@$
$�!���	���	 '��4����#�!��
#
��$
�����	:
4'�������	�����������!( ��	��(��!$�$����$��	�!$��!	&
�4����$:	��	���!$���!�����

 



!	�"���#
��� 187 

Taigi fosforas keliauja iš uolien�  � dirv� , iš dirvos – � g� lus ir po�eminius vandenis. Gal�  gale jis 
atsiduria j� roje ar vandenyne. Kai kuriose j� rose jo koncentracija paviršiniame vandenyje tesiekia vos 10 
mikrogram�  (0,01 mg) litre, tad ir � ia jis yra ribojantis produkcij�  veiksnys. Belieka pridurti, kad ištirpu-
si�  fosfat�  atsinaujinimo trukm�  j� r�  paviršiniuose vandenyse t� ra kelios ar keliolika valand� , taigi recir-
kuliacija sparti, nors ji dar spartesn�  e�eruose, kur atsinaujinimo trukm�  neretais atvejais tesiekia vos 
kelias ar keliasdešimt minu� i� . Ta� iau galutinis (?) fosforo kelion� s punktas vis d� lto yra ne vandenys, o 
dugno nuos� dos, susidariusios iš organizm�  liekan� . � ia jis v� l koncentruojasi iki 100 000 ir net daugiau 
mg kg-1 (Tiessen, 2001) ir pama�u litifikuojasi (virsta uoliena). Praeis milijonai met� , kol jis virs uoliena, 
ir gal net dar daugiau laiko prireiks, kol j� ros dugnas virs sausuma, kad vis�  fosforo kelion�  prad� t�  nuo 
prad�i� . Gamtos mašinos krumpliara� iai sukasi išties l� tai, nors ir be sutrikim� . 
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Tiesa, vis�  laik�  egzistavo menkas fosforo srautas iš j� r�  � sausum�  ir g� lo vandens telkinius (6.14 
pav.). Mat daugelis vadinam� j�  j� r�  organizm� , ypa�  paukš� iai, tik maitinasi vandenyje, o gyvena ir vei-
siasi salose ir pakrant� se. Tokiu b� du kai kur susikaupia nema�i gamtiniai azoto ir fosforo tr� š�  klodai 
(guanas � il � s, Peru ir Piet�  Afrikos pakrant� se). Dalis j� rini�  �uv�  migruoja � g� lus vandenis (pavyz-
d�iui, �iobris, kai kurios lašišin� s �uvys, ungurys), taip pernešdamos azot�  ir kitus elementus. Dabartiniais 
laikais š� fosforo transport�  iš j� r�  � sausum�  ir g� lus vandenis daug kart�  paspartino pramonin�  �vejyba. 

Daryti didesn� poveik� fosforo ciklui �mogus prad� jo gana anksti, dar tais laikais, kai prad� jo kirsti 
ir deginti miškus, taip paspartindamas erozij�  dešimtis kart� . Taigi dirbtin� s vanden�  eutrofikacijos pro-
blemai – ne šimtai, bet t� kstan� iai met� . Kai atsirado miest�  ir iš j�  tekan� i�  atliek�  „upeli� “, fosforo 
kiekis vandenyse dar labiau padid� jo. Pad� tis ypa�  komplikavosi XX am�iuje, atsiradus ir išplitus galvij �  
„fabrikams“, suk� rusiems gamtiniame kraštovaizdyje t� kstan� ius srut�  upi� . Dar didesn� poveik� tur� jo 
gamyba, panaudojimas ir išplitimas mineralini�  fosforo tr� š�  bei turin� i�  fosforo detergent� , arba skalbi-
mo priemoni� . Pirminis ši�  chemin� s pramon� s produkt�  šaltinis – uolienos. Taigi �mon� s, atrodo, nieko 
naujo nesi� m� , jie tiesiog iki steb� tino lygio suintensyvino ir taip gamtai b� dingus d� l� jimo ir erozijos 
procesus. Pasekm� s buvo apverktinos. Vanden�  eutrofikacija ir jos sukeltos pasekm� s tapo viena iš pa-
grindini�  prie�as� i� , inicijavusi�  masin� gyventoj�  protest�  išsivys� iusiose šalyse XX am�iaus 8-ajame 
dešimtmetyje.  

Netgi šiuo metu, po tiek met�  trukusios kovos su tarša, iš gelmi�  išgaunama ir paskleid�iama po 
biosfer�  10–12 Mt fosforo per metus (Falkowski et al., 2000; Tiessen, 2001), t. y. keturis kartus daugiau 
(!) nei gamtiniu b� du d� l fizikinio ir cheminio d� l� jimo. Organinio fosforo iš� jimo iš globalaus ciklo ir 
u�sikonservavimo vandenyno dugno nuos� dose greitis t� ra tik apie 2 Mt per metus. Taigi panašu, kad pri-
einamo augalams ir kitiems gamintojams fosforo atsargos, paskleistos �mogaus, iš met�  � metus gana 
spar� iai did� ja, tai rodo ir gaus� s faktai apie eutrofikacijos mastus. Deja, visais šiais skai� iais nereik� t�  
pernelyg pasitik� ti, tikslesni�  duomen�  stokojama. 

G�R�������9��������

Kai kurie metalai (K, Ca ir Mg) yra priskiriami makroelementams, nes j�  gyviesiems organizmams reikia 
palyginti daug, o kit�  (Fe, Mn, Cu, Zn, B, Mo) reikia ma�esniais kiekiais, tad jie vadinami mikroelemen-
tais. Dar kiti (Al, Co, Ni, Na) n� ra b� tini, nors skatina gyvybinius procesus (Chapin, Eviner, 2004). 

Visi šie biogenai atsilaisvina d� l� jant uolienoms, o erozija, išpustymas ir nuot� kis juos paskirsto po 
vis�  �em � s rutul�. Gamintojai juos asimiliuoja jon�  ar kitu pavidalu, o vartotojai gauna su maistu, t. y. or-
ganine forma. Skaidytojai, skaidydami detrit� , atpalaiduoja ir jame esan� ius metalus. Paskui jie v� l gali 
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b� ti �traukti � eilin� cikl� . J�  kelion�  mitybos grandin� mis ir vietiniais ciklais anks� iau ar v� liau baigiasi 
u�sikonservavimu nuos� dose ir litifikacija, kol viskas prasideda iš naujo, nuo uolien�  apsinuoginimo. 
Taigi ši�  element�  cikluose panašumo tur� t�  b� ti daug.  

Ta� iau tai pernelyg supaprastintas po�i� ris. Ekologiniame kontekste bene svarbiausia yra ta aplin-
kyb� , kad kai kurie metalai recirkuliuoja nekeisdami savo valentingumo. Tai b� dinga K, Ca, B, Al, Zn, 
Mg. Šie elementai gyvybei reikalingi, bet jie atlieka daugiau statin�  funkcij� , � redokso reakcijas jie tie-
siogiai ne�traukiami. Taigi n� ra panaudojami nei kaip reduktoriai, nei kaip oksidatoriai. Dar kit�  (Cu, Mo) 
cheminis aktyvumas iš viso menkas. Gal�  gale ne ma�iau svarbus ir to ar kito metalo kiekis �em � s pluto-
je: suprantama, kad tie elementai, kuri�  kiekis ma�as, negali tarnauti organizmams kaip nuolatinis energi-
jos šaltinis ar kaip oksidatorius. Gausiausiai �em� s plutoje yra Al, Fe, Ca, K, Mg ir Mn, o kit�  metal�  
kiekis ma�esnis 50–10 000 kart� . Tad mus netur� t�  stebinti, kad gyvyb�  kaip oksidatorius, taip pat ener-
gijos ir (ar) elektron�  šaltin� ka�kada pasirinko ne bet k� , o Fe ir Mn ir juos eksploatuoja po šiai dienai. 
Abiej�  ši�  element�  gana gausu, jie lengvai dalyvauja chemin� se reakcijose keisdami savo valentingum�  
(oksidacijos laipsn�). Vieni organizmai juos oksiduoja, kiti – redukuoja, tad gali atsirasti ne paprastas, pa-
vyzd�iui, K ar Ca ciklas, o ciklas, kuriame metalas recirkuliuoja keisdamas valentingum� . 

Kiek smulkiau aptarsime Fe cikl� . Tai gyvybiškai svarbus biogenas jau vien tod� l, kad be jo ne-
vyksta chlorofilo sintez� , jis �eina � elektron�  pernašos sistemas. Ekologams jis ypa�  svarbus dar ir tod� l, 
kad, kaip min� ta, riboja pirmin�  produkcij�  kai kuriose s� riavanden� se ekosistemose arba tiesiogiai, arba 
per biologin�  azoto fiksacij� , kuriai vykti šis elementas yra b� tinas. 

Šis faktas gali atrodyti gana keistas, ypa�  turint omenyje, kad gele�ies �em� s plutoje tikrai netr� ks-
ta. Pavyzd�iui, gele�ies esama vidutiniškai 40 mg g-1 sausos dirvos, o vandenyno vandenyje – tik 
0,01 µg g-1, t. y. 4 000 000 kart�  ma�iau. 

Tik atsilaisvinusi iš uolien�  gele�is iškart oksiduojasi ir kur� laik�  b� na ma�ai tirpaus vandenyje 
hidroksido (Fe(OH)3) pavidalu. Tai �prastos visiems mums r� dys. Kaip tik šio pavidalo gele�� ir produ-
kuoja gele�� oksiduojantys mikroorganizmai. Ta� iau, jei hidroksidai lieka nepanaudoti, po keli�  savai� i�  
ar m� nesi�  gali virsti kitais oksidais – hematito ar getito kristalais, gana stabiliais mineralais. Dar kiti 
virsta netirpiais arba ma�ai tirpiais sulfidais, fosfatais ir karbonatais. Tokios netirpios ar menkai tirpios 
b� kl� s ir yra dauguma gele�ies. Tirp� s yra tik kai kurie dvivalent� s ir trivalent� s gele�ies neorganiniai 
junginiai, pavyzd�iui, sulfatas (FeSO4), chloridai (FeCl2, FeCl3). Gele�� oksiduojan� ios bakterijos b� tent 
ir oksiduoja dvivalent�  form�  � trivalent� , o gele�� redukuojan� ios vykdo atvirkštin�  reakcij� .  

Daugelis bakterij�  išskiria � aplink�  ligandus – organines med�iagas, geban� ias surišti ma�ai tirpius 
metal�  junginius ir taip padaryti juos kur kas tirpesnius vandenyje. Tokie kompleksai vadinami chelatais, 
arba �nypliniais junginiais. Tokios b� kl� s ma-
�ai tirpi kitomis s� lygomis trivalent�  gele�is 
(Fe(OH)3) tampa prieinama gele�� redukuo-
jan� ioms bakterijoms. 

Literat� roje nesama gele�ies ciklo 
skaitmeninio modelio, nes šiuo elementu eko-
logai rim� iau susidom� jo neseniai, kai buvo 
pademonstruota, kad jis gali riboti pirmin�  
produkcij�  vandenyne. Tod� l pateiksime tik 
konceptual� j� model� (6.15 pav.). 

Esama nuomon� s (�r. Megonigal et al., 
2004), kad gele�� oksiduojan� ios ir j�  redu-
kuojan� ios bakterijos ne tik gyvena šalia viena 
kitos, bet ir sukibusios erdviniu po�i� riu: su-
daro tam tikrus agregatus. D� l redukcijos ag-
regato centre susidariusi dvivalent�  gele�is 
neišsiskiria � terp� , ji tiesiog difunduoja � ag-
regato periferij� , kur yra oksiduojama, o susi-
dariusi trivalent�  forma difunduoja � centr� . 
Taigi gele�is tiesiog juda ratu, jos niekur ne-
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prarandama. Analogišk�  vaizd�  mes da�nai matome tais atvejais, kai kokio nors elemento kiekis ekosis-
temoje yra ribotas, ir netgi ma�o kiekio praradimas gali tur� ti skaud�i�  padarini� . 

G�S���	����T8���T����	�8���������������8�9�������	�
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Iš anks� iau pateikt�  schem� , vaizduojan� i�  anglies, azoto, fosforo ir kitus ciklus, da�nas gali padaryti ne 
visai korektišk�  išvad� : jei ryšys bei priklausomyb�  tarp gamintoj�  bei vartotoj�  ir yra, tai ji tikriausiai 
apsiriboja tik tais organizmais, kurie dalyvauja vieno kurio elemento apytakoje. Realyb� je yra kiek kitaip, 
nes visiems organizmams, kad ir kokia veikla jie u�siimt� , reikalingi beveik tie patys elementai, nors ir 
skirtingomis proporcijomis. O tai reiškia, kad, tarkim, anoksigenin�  fotosintez�  vykdan� ios sierabakter� s 
yra beveik vienodai priklausomos ne tik nuo sier�  ir sulfatus redukuojan� i�  bakterij� , regeneruojan� i�  
H2S, bet ir nuo t� , kurios prieinama neorganine forma tiekia joms C, N, P ir dar bent keliolika element� . 
Po autotrof�  s� voka da�niausiai slepiasi ne tik nepriklausomyb�  nuo organin� s anglies, bet ir nuo kit�  or-
ganini�  jungini� . Tik vartotojai beveik visas jiems b� tinas med�iagas gali pasisavinti ir organiniu pavida-
lu. D� l ši�  prie�as� i�  turb� t reik� t�  pripa�inti, kad visi �em� s organizmai nesuskai� iuojama daugybe 
ryši�  susieti � vien�  mil�inišk �  kamuol�. Išnarplioti j� galima tik taikant sistem�  mokslo si� lomus metodus 
(Kaplan, Bartley, 2000; Falkowski et al., 2000). 

Biogenini�  element�  at�vilgiu, kaip jau min� ta, taikytinas principas „visi arba n�  vieno“, nes orga-
nizmams reikalingi visi jiems b� tini elementai, ir n�  vienas iš j�  negali visiškai atstoti kito (minimumo 
d	 snis, �r. 4.2.1 skyrel�). Tai automatiškai reiškia, jog ciklai negali b� ti nepriklausomi: jeigu vieno kurio 
nors elemento ciklas „sukasi“, tai dr� siai galime a priori teigti, kad yra realizuojami ir kit�  b� tin�  gyvy-
bei element�  ciklai. Ir niekada nesuklysime.  

Pabandykite �sivaizduoti toki�  situacij� : j� s išpyl� te � kok� nors vandens telkin� nema��  kiek� bio-
geno, ribojan� io pirmin�  produkcij�  šioje ekosistemoje, tarkim, fosforo ar gele�ies. Yra �inoma, kad to-
kiais atvejais paprastai pradeda �yd� ti vanduo, prisidaugina fitoplanktono. Ta� iau tokiu b� du j� s 
kiekybiškai modifikuojate ne tik fosforo ar gele�ies, bet ir visus kitus ciklus, nes � fitoplanktono biomas�  
�eina ne vienas ir ne du elementai; kad biomas�  did� t� , reikia ne tik fosforo ir gele�ies. 

Kam nors gali atrodyti, kad bespalv� s ir fotosintetinan� ios sierabaker� s dalyvauja tik sieros cikle, o 
melvabakter� s, dumbliai ir augalai – tik anglies ir deguonies cikle. Ta� iau taip galvoti b� t�  klaida (6.16 
pav.). Fotosintetinan� ios sierabakter� s (�SB ir PSB) iš H2S produkuoja sulfatus, t. y. biogen� , kuris vie-
nintelis deguon� išskiriantiems fotoautotrofams tinka kaip sieros šaltinis. Taip stimuliuojama organin� s 
anglies gamyba ekosistemose. Taigi viena gamintoj�  grup�  padeda kitai, bent jau šiuo at�vilgiu. Be to, fo-
tosintetinan� ios sierabakter� s (�SB ir PSB) vartoja skaidytoj�  pagamint�  CO2 ir produkuoja organin�  C. 
Dalyvauja jos ir azoto cikle, nes geba fiksuoti N2. 
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Iš šios schemos (6.16 pav.) neblogai matyti, tarkim, kokie procesai �traukti � organin� s med�iagos 
produkcij� . Tai oksigenin�  ir anoksigenin�  fotosintez� , chemosintez� , tarp j�  ir nitrifikacija. Visi šie auto-
trofai ima CO2, ver� ia j� � organin�  med�iag� , biomas� , o tai reiškia, kad asimiliuojami ne tik C, N ir S, 
bet ir kiti b� tini gamintojams elementai. Kitaip biomas�  nekuriama. Dalyvaujant skaidytojams v� l paga-
minami tie patys biogenai, ratas pradedamas sukti nuo prad�ios.  

Bespalv� s sierabakter� s bei nitrifikatoriai, kaip ir kiti aerobiniai chemoautotrofai, asimiliuoja CO2, 
o kv� pavimui naudoja O2, taigi vienu metu dalyvauja sieros, anglies, deguonies, azoto ir, reikia manyti, 
dar bent keliuose cikluose. 

Ir vis d� lto visi organizmai n� ra „lyg� s“. Med�iag�  ciklams varin� ti reikalinga energija. Ji ateina iš 
Saul� s ir iš �em� s gelmi� , kurios tiekia ekosistemoms kur�  – redukuotas neorganines med�iagas. Bet be 
tarpinink� , kuriuos mes vadiname gamintojais, ši energija taip ir likt�  potenciali. B� tent jie yra didieji ast-
rofizikin� s energijos pasisavintojai ir chemin� s energijos tiek� jai. Kitas dalykas, kad visi gamintojai yra 
specializuoti, jie neblogai naudoja biogenus, paversdami juos biomase, o štai produkuoti juos, kai j�  pri-
tr� ksta, gamintojams sekasi sunkiau. Tada jiems reikalingi pagalbininkai, antraip med�iag�  pakaks neil-
gam. Tada ir energija nepagelb� s. 
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Kaip �inia, gyvieji organizmai prisitaik�  ne tik prie savos biotin� s apsupties, bet ir prie �prasto jiems kli-
mato. Tod� l skirtingo klimato juostose auga skirtingi organizmai (prisitaikymo specifiškumas). Atsi-
�velgdami � vyraujan� ius organizmus (paprastai augalus), ekologai skirsto visas pasaulio ekosistemas � 
tipus, kuriuos jie vadina biomais (6.17 pav.).  

Biom�  pasiskirstym�  lemia klimatas, ta� iau savo ruo�tu klimatas tiksliai nekoreliuoja su geografine 
platuma (6.17 pav.): tas pats biomas skirtinguose �emynuose kartais yra išsid� st� s kiek kitose platumose. 
Taip yra tod� l, kad klimat�  lemia ne tik platuma ir su ja susietas Saul� s spinduliuot� s kiekis, bet ir vande-
nyn�  srov� s, vyraujantys v� jai, nuotolis nuo vandenyno, regiono reljefas. 

Iš klimato veiksni�  svarbiausi sausumos gyvybei yra vidutin�  metin�  temperat� ra ir vidutinis meti-
nis krituli�  kiekis (6.18 pav.), tod� l koordina� i�  sistemoje, sudarytoje iš ši�  dviej�  rodikli� , biomai išsi-
d� sto gana d� sningai. Atkreipkite d� mes�, kad šios diagramos viršutin� je kair� je pus� je nefig� ruoja joki�  
biom� , nes tokio klimato �em� je iš viso n� ra. Jei šilta, tai ir gausiai lyja, o jei šalta, tai krituli �  ma�ai. 
Mat krituli�  kiek� lemia ne tik nuotolis nuo vandenyno ar j� ros, ne tik vyraujan� i�  v� j�  kryptis ir reljefas, 
bet ir �šilimo laipsnis bei nuo jo priklausantis garavimo intensyvumas.  

Si� lome atid�iai išstudijuoti ši�  diagram�  (6.18 pav.). Mintyse nutieskite iš kair� s � dešin�  horizontali�  
linij �  ties, pavyzd�iui, 50 ar 150 cm krituli� , ir j� s rasite atsakym�  � klausim� , kaip augal�  bendrijas veikia vien 
temperat� ra. Nuties�  vertikalias linijas, nustatysite gyvyb� s form�  priklausomyb�  nuo krituli�  kiekio.  
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Be pagrindini�  rodikli�  – temperat� ros ir krituli�  – biomui �takos turi ir modifikuojantys veiksniai, 
ypa�  temperat� ros ir krituli�  pasiskirstymo tolydumas per metus. �iemos speigai ir vasaros sausros riboja 
augal�  paplitim� , taigi daro �tak�  to ar kito biomo išplitimui. Pavyzd�iui, daugelyje viet� , kuriose aptin-
kame savan� , gal� t�  augti ir miškas, jei krituliai šiuose regionuose pasiskirstyt�  tolygiau, neb� t�  ilgai be-
sit� sian� i�  sausr� . Panašiai yra ir su sezoniniais atogr� � �  miškais: kai kurie iš j�  gal� t�  virsti dr� gnaisiais 
atogr� � �  miškais – vidutiniai metiniai krituliai ir vidutin�  metin�  temperat� ra t�  leid�ia. Ta� iau tokiam re-
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zultatui keli�  u�kerta šaltieji ar s� lyginai sausi sezonai. Daugelyje viet� , kur auga taiga, ypa�  giliai �emy-
nuose, gal� t�  augti mišrusis vidutinio klimato miškas, jei ne arš� s �iemos šal� iai, kuri�  daugelis lapuo� i�  
neištveria.  

Iš 6.17 ir 6.18 pav. gali susidaryti klaidingas �sp� dis, kad biom�  ribos yra aiškiai pastebimos. Iš tik-
r� j�  vienas biomas � kit�  da�niausiai pereina nepastebimai, per tarpinius pavidalus, taip kei� iasi ir pats 
klimatas.  

Vidutin�  metin�  temperat� ra Lietuvoje yra apie +6 °C, o metinis krituli�  kiekis – apie 75 cm. Pagal 
šiuos rodiklius Lietuva atsiduria vos ne sand� roje tarp taigos ir step� s: jei temperat� ra nukrist�  dar bent 
2 °C, � ia augt�  taiga, o jei krituli�  suma�� t�  bent 20 cm – gyventume step� je. Vakar�  Europoje ir �iemos 
ne tokios šaltos, ir krituli�  šiek tiek daugiau, tod� l ten, �emumose, vyrauja vidutinio klimato lapuo� i�  
miškas. Tiesa, klimatologai mums prognozuoja ne atšalim� , o atšilim�  bent 2 °C ir krituli�  pagaus� jim�  
XXI am�iuje. Jei to sulauksime, m� siškis biomas ilgainiui virs vidutinio klimato lapuo� i�  mišku, taigi 
supanaš� s su dabartiniais Vakar�  Europos miškais. 

<���������&�����
���
��������������������*
���
���� 
�����
���&�
������"-���#�
����������
�
���
��������

Kai kas suskai� iuoja beveik 100 biom� . Mes apsiribosime tik stambiaisiais, aiškiai suvokdami, kad 
n�  vienas iš j�  n� ra vienalytis, kiekviename iš ši�  biom�  savo ruo�tu esama bent keli�  artim� , bet ne iden-
tišk�  bendrij� . Tai tuo labiau teisinga, kad netgi, atrodyt� , visiškai vienodiems biomams priskirtinos ben-
drijos, esan� ios skirtinguose �emynuose, yra sudarytos iš skirting�  r� ši�  organizm� . Sugretin�  šias 
bendrijas, rastum� te daugyb�  išvaizda ir gyvenimo b� du panaši�  r� ši�  (ekologini�  ekvivalent� ), bet gal 
n�  vienos bendros. Tai ypa�  pasakytina apie atogr� �as.  

Štai stambiausi sausumos biomai: 

� Tundra. Aptinkama tik šiaur� s pusrutulyje. Išskirtiniai bruo�ai: u�pelk� jusios bemišk� s lygu-
mos, am�inasis �šalas, ma�a r� ši�  �vairov� . Krituli �  labai nedaug (kaip dykumose), bet labai 
menkas ir garavimas (evapotranspiracija).  

� Taiga. Dar vadinama šiaur� s spygliuo� i�  (borealiniu) mišku. Aptinkama tik šiaur� s pusrutulyje. 
Dirvo�emis r� gštus, organini�  atliek�  skaidymas l� tas. 

� Vidutinio klimato miškas. Tai labai nevienalytis biomas. 

� Vidutinio klimato dr 	 gnasis miškas. Dar vadinamas dr� gnuoju spygliuo� i�  mišku. Tai vienas 
iš retesni�  biom� . Vieta – pakrant�  nuo centrin� s Kalifornijos iki Aliaskos. Krituli�  150–
300 cm, vidutin�  metin�  temperat� ra 10–20 °C (�r. diagram� ). Gars� ja stambiausiais pasaulyje 
med�iais – mamutiniais med�iais, sekvojomis. K� niai, c� gos, tujos – taip pat mil�iniškos. 

� Sezoninis atogr� � �  miškas. Dar vadinamas musoniniu mišku. Dr� gnasis (muson� ) ir sausasis 
sezonai. Med�iai meta lapus sausuoju sezonu. 

� Paatogr� �i �  miškas. �iemos ir vasaros sezonai (vidutin�  metin�  temperat� ra – 15–20 °C). Kri-
tuli�  – 100–150 cm, per metus jie pasiskirst�  daugma� tolyd�iai. Med�iai meta lapus šaltuoju 
periodu. 

� �olynai  (angl. grasslands). Skirstomi � vidutinio klimato (step	 , prerija , pampa) �olynus ir 
atogr� � �  �olynus (savana). Miškui atsirasti krituli�  neu�tenka. Vyrauja varpin� s �ol� s, dirvo-
�emis labai derlingas (humusingas). 

� Dykumos. Pasitaiko tarp 25 ir 40° platumos abiejuose pusrutuliuose, ypa�  �emyn�  gilumoje. 
Skiriamos karštosios dykumos (pavyzd�iui, Sacharos dykuma Afrikoje) ir šaltosios dykumos 
(pavyzd�iui, Azijoje esanti Gobio dykuma, kurios vidutin�  met�  temperat� ra t� ra vos +3 °C). 
Augalija skurdi, vyrauja kr� mai ir sukulentai, pavyzd�iui, kaktusai. Kilm�  – neb� tinai susieta su 
�mogaus veikla. Mat b� tent šitose platumose pl� stan� ios nuo pusiaujo aukštumin� s oro srov� s, 
atnešusios atv� sus� saus�  (išlyt� ) or� , leid�iasi, �šyla ir apsisukusios pa�eminio v� jo pavidalu ke-
liauja atgal (6.19 pav.).  
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� Atogr � � �  ir paatogr� �i �  kr � mynai. Vyrauja sausi �emi kr� mai, kuri�  daugelis spygliuoti. J�  
vegetacija trumpa, pavasarin� , nes vasaros karštos ir sausos, o �iemos v� sios ir dr� gnos. Nuken-
� ia nuo da�n�  savaimini�  ir �mogaus sukelt�  gaisr� . Šis biomas randamas aplink Vidur�emio 
j� r� , Kalifornijoje, � il � je, pietvakari�  Afrikoje, kai kuriose Australijos dalyse ir kitur. Vietini�  
gyventoj�  duoti pavadinimai skiriasi (skrubas, makija, � iaparalis, matoral� , finbošas), nors pa-
� ios bendrijos steb� tinai panašios, yra nema�ai ekologini�  ekvivalent� .  

� Dr	 gnasis atogr� � �  miškas. 
Sezon�  n� ra ar jie silpnai išreikš-
ti. Išsiskiria pa� ia did�iausia bio-
mase ir did�iausia r� ši�  �vairove. 
Dirvo�emis skurdus, skaidymas 
labai greitas. 

Be ši�  sausumos biom� , skiriami 
dar alpiniai , arba kaln� , biomai: alpin�  
tundra, alpin�  taiga ir panašiai (6.20 pav.). 
Mat, did� jant aukš� iui virš j� ros lygio, 
klimatas kei� iasi panašiai, kaip ir did� jant 
geografinei platumai. Panašiai, bet ne ly-
giai taip pat. Pavyzd�iui, atogr� � �  kalnuo-
se vertikalia kryptimi ma�� ja ir 
temperat� ra, ir krituli� , kaip ir did� jant 
platumai, bet neatsiranda sezon� . Be to, 
atogr� � �  kalnuose, keli�  kilometr�  aukšty-
je, intensyvesn�  ultravioletin�  spinduliuo-
t� , ma�esnis nei �emumose parcialinis O2 
sl� gis (ma�iau O2 molekuli�  tame pa� iame oro t� ryje), didesni v� jai ir didesni paros temperat� ros svyra-
vimai (rytin� s šalnos). Visa tai reikalauja specifini�  prisitaikymo b� d� . Tod� l tokiame aukštyje galite rasti 
tik augal� , artim�  �emum�  augalams, bet tai nebus tos pa� ios r� šys. 
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Biomo s� voka vartojama ir apib� dinant vandens ekosistemas. Ta� iau šiuo atveju daugiau �takos 
bendrijoms turi ne klimatas, o kiti veiksniai: vandens telkinio druskingumas, gylis, dydis, maisto med�ia-
g�  kiekis. Skiriami tokie pagrindiniai vandens biomai: 

� K� dros ir tvenkiniai . 

� E�erai.  

� Up	 s. 
� Šlapyn	 s (angl. wetlands). Tai pelk	 s ir máršos (vok. Marsch (vns.) – �em�  j� ros pakran� i�  

viršutin�  juosta, u�liejama tik aukš� iausi�  potvyni�  ir did�iausi�  samp� t�  periodais.  

� Estuarijos, arba limanai: �lankos, lag� nos (pavyzd�iui, Kurši�  marios), deltos, mangrovi�  
pelk	 s. Pagrindiniai bruo�ai – g� lo ir s� raus vandens maišymasis, maisto med�iag�  gausa. Gau-
su r� ši� , labai produktyvios ekosistemos, ypa�  atogr� � �  zonoje. 

� �emyninis šelfas (�alieji vandenys). Vandenyno ar j� ros priekrant� s zona, kai kur – maitinama 
apvelingo. Gausu r� ši� , produktyvios ekosistemos. 

� Atviras vandenynas (�ydrieji vandenys). R� ši�  palyginti negausu, ma�ai produktyvios ekosis-
temos. 

� Koraliniai rifai.  Skiriami atogr� � �  (seklum� ) ir vidutinio klimato (giliavandeniai) koraliniai 
rifai . Atogr� � �  rif �  pasitaiko abipus pusiaujo, tarp 30° šiaur� s ir 30° piet�  platumos. Vidutinio 
klimato (giliavandeniai) koraliniai rifai susidaro didesniame negu 50 m gylyje (iki 2 km), kur 
vandens temperat� ra nukrinta iki keli�  laipsni�  – toki�  koralini�  rif�  randama, pavyzd�iui, prie 
Norvegijos krant� . Tai ma�ai ištirtos ekosistemos. Atogr� � �  koraliniai rifai – gausios r� ši�  ir 
produktyviausios vandens ekosistemos. Neorganini�  maisto med�iag�  atsargos vandenyje, kaip 
ir dr� gn� j�  atogr� � �  mišk�  dirvoje, yra nedidel� s. 

Biomai stipriai skiriasi vienas nuo kito produktyvumu. Pavyzd�iui, pirmin�  produkcija atogr� � �  es-
tuarijose, máršose ir atogr� � �  miške siekia ma�daug 9000 kcal m-2 per metus, tundroje ji tesiekia vos 600, 
o dykumoje – apie 40 kcal m-2 per metus. Kiti biomai u�ima tarpin�  pad� t� (6.21 pav.). 

�����������
����������#������!�!&�����&������������ ����!��������*���-������ 
!���
������&���:������
��
���
�������
�������#������!�!&�����
��������!��� ���
������� 
!�����������
����
��������!�����

Daug diskutuojama, kod� l daugiausia r� ši�  yra 
atogr� �ose, o did� jant geografinei platumai ma�� ja. Pa-
vyzd�iui, dr� gnojo atogr� � �  miško 0,1 ha plote gali rasti 
100 ir daugiau med�i�  r� ši� , vidutinio klimato miške – 
10–30, o taigoje – vos 1–5. Panaši tendencija matoma ir 
lyginant bestuburi�  ir stuburini�  gyv� n�  �vairov� . Viena 
iš hipotezi�  tvirtina, kad didel�  biologin�  �vairov�  atogr� -
�ose lemia didelis krituli�  kiekis, palanki gyvybei tempe-
rat� ra bei sezon�  nebuvimas. Pasteb� ta, kad kei� iantis 
(priklausomai nuo nuotolio iki vandenyno) metini�  kritu-
li �  kiekiui nuo ma�daug 100 iki 600 cm, med�i�  r� ši�  
skai� ius pusiaujo miškuose padid� ja kelis kartus, o atšiau-
rus klimatas, sezonin�  jo kaita – bruo�ai, b� dingi viduti-
niam klimatui, taigai, tundrai ir sniegynams – sukuria 
sunkiai �veikiamas prisitaikymo procesui kli� tis. Šiai hi-
potezei pritaria daugelis. Norint j�  paremti, galima pasi-
telkti ir fakt� , kad neigiama priklausomyb�  tarp biologin� s 
�vairov� s ir platumos ties 25–40° yra pa�eid�iama: dyku-
mose �vairov�  yra menka. Grei� iausiai tai irgi susij�  su at-
šiauriomis aplinkos s� lygomis (nedideliu krituli�  kiekiu, 
v� siomis naktimis ir atšiauriomis �iemomis, sm� lio aud-
romis, ilgai trunkan� iomis sausromis ir karš� iais, siekian-
� iais 45–50 °C). 
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Ekosistem�  evoliucija – med�iag�  cikl�  ir bendrij�  strukt� ros kaita geologinio laiko po�i� riu. Nors ji ly-
dima r� ši�  susidarymo, arba filogenez	 s, ir r� ši�  išmirimo, nuo filogenez� s ji skiriasi tuo, jog šiuo atveju 
kalbama ne apie fenotipini�  po�ymi� , o apie bendrij�  ir ekosistemini�  rodikli�  kait� . Esama duomen� , 
kad med�iag�  ciklai atsirado kartu su gyvybe, ta� iau jie tada gerokai skyr� si nuo dabartini�  cikl� . N� ra 
abejon� s, kad pirmosios �em� je bendrijos buvo sudarytos viso labo iš dviej�  funkcini�  karalys� i�  – ga-
mintoj�  ir skaidytoj� , taigi j�  strukt� ra taip pat neprimin�  dabartin� s. Kaip ir kada atsirado dabartiniai 
med�iag�  ciklai, kaip ir kada atsirado gyv� d�i �  ir susiformavo ekologin� s piramid� s – tai pagrindiniai 
klausimai, kurie aptarin� jami ekosistem�  evoliucijos kaip disciplinos kontekste. 

Nuo filogenez� s ekosistem�  evoliucijos tematika skiriasi ir tuo, kad pastarojoje kalbama ir apie 
biosferos, kaip pasaulin� s ekosistemos, evoliucij� . Turima omenyje gyvyb� s poveikio negyvosioms sfe-
roms – hidrosferai, atmosferai ir litosferai – kaita, taip pat ši�  sfer�  gr��tamasis poveikis gyvybei, jos 
prisitaikymas prie pakeistos apsupties. Taigi manoma, kad gyvyb�  ir negyvoji apsuptis koevoliucionavo, 
kitaip tariant, veik�  viena kitos evoliucij� .  

Manoma, kad gyvyb� s aušroje, prieš 3,8–3,5 mlrd. met� , atmosferoje ir vandenyne b� ta daug redu-
kuot�  ir nevisiškai oksiduot�  neorganini�  med�iag� , o deguonies neb� ta. Tod� l pirmose ekosistemose 
svarbiausi�  vaidmen� vaidino anaerobiniai chemoautotrofai – autotrofiniai organizmai, kuri�  energijos 
ir elektron�  šaltinis buvo neorganin� s med�iagos. Gaut�  energij�  jie panaudodavo CO2 asimiliacijai. 
Šiems gamintojams talkino anaerobiniai skaidytojai. V� liau atsirado ir anaerobini�  fotoautotrof� , vyk-
d�iusi�  anoksigenin�  fotosintez� . Grei� iausiai tai buvo sierabakter� s. Senkant elektron�  šaltiniui – lais-
vojo H2S atsargoms, genetinis kintamumas produkavo melsvabakteres, kurios vietoj H2S šiems tikslams 
naudojo H2O, taigi � aplink�  kaip atliek�  išskirdavo O2. Tod� l ši reakcija vadinama oksigenine fotosinte-
ze. V� liau atsirado ir aerobinis kv	 pavimas, jis b� dingas ne tik melsvabater� ms, bet ir daugeliui joms 
talkinan� i�  skaidytoj� . 

Augant biosferos biomasei ir kaupiantis negyvos organin� s med�iagos atsargoms, neišvengiamai 
ma�� jo neorganini�  maisto med�iag�  (H2, CO2, NH3, H2S) kiekis aplinkoje. Išsekus vienoms med�ia-
goms, gyvyb�  prad� davo pasisavinti naujus energijos, elektron�  ar chemini�  element�  šaltinius (švies� , 
H2O, N2).  

Beatlieki�  med�iag�  cikl�  atsiradim�  reik� t�  aiškinti tuo, kad vien�  organizm�  veiklos atliekos 
tapdavo laisvosiomis nišomis; šios stimuliuodavo evoliucij�  taip, kad nišas u�pildydavo naujai atsirad�  
organizmai, kol gal�  gale atliek�  nebelikdavo, atsirasdavo beatliekis ciklas. Laisv� ja niša vadinami ištek-
liai, neturintys vartotojo. Ja gali b� ti energijos, elektron�  ar cheminio elemento šaltiniai, taigi – net ir gy-
vieji organizmai, jei j�  niekas neeksploatuoja. Kai laisv� j�  niš�  daug, evoliucija paprastai vyksta taip 
greitai, kad kalbama apie adaptyvi� j �  radiacij � . B� tent tuo aiškinama adaptyvioji vandens organizm�  
radiacija kambro prad�ioje, ordoviko laikotarpiu ir sausumos organizm�  radiacija karbono periodu. Kai 
nišos u�pildomos, evoliucijos greitis sul� t� ja. 

Ekosistem�  supanaš� jimas, arba j�  funkcin	  konvergencija, grei� iausiai byloja apie tai, kad eko-
sistemos lygmeniu esama gana specifišk�  apribojim� , ma�ai priklausan� i�  nuo vietos ir laiko, jie kreipia 
r� ši�  evoliucij�  (beje, ir sukcesij� ) kaskart panašia kryptimi. Ekosistem�  evoliucijos specialistai neneigia 
gamtin� s atrankos vaidmens, jie tik pabr� �ia, kad krypt� r� šies evoliucijai u�duoda ne tik negyvoji aplin-
ka, bet ir kitos tos pa� ios ekologin� s bendrijos r� šys. R� šys negali evoliucionuoti nepriklausomai viena 
nuo kitos, nes jos n� ra nepriklausomos ir funkcionavimo prasme. Ši organizm�  tarpusavio priklausomyb�  
evoliucionuojant irgi yra vadinama koevoliucija, ji veda link koadaptacijos, t. y. stabili�  r� ši�  derini�  su-
formavimo ir išsaugojimo. Šiame kontekste evoliucija virsta palyginti l� ta, ta� iau daugma� d� sninga eko-
logini�  bendrij�  ir ekosistem�  saviorganizacijos forma. 
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Ekosistem�  evoliucijos tematika n� ra nauja, ji ypa�  domino brolius Odumus ir kitus ekosistemos sampra-
tos k� r� jus, jai tais laikais, prieš 30–50 met� , buvo skiriama nema�ai vietos ir ekologijos vadov� liuose. Iš 
autori� , kurie tada band�  modeliuoti tolimos geologin� s praeities ekosistemas, galima išskirti tokius tada 
garsius autorius kaip P. E. Cloudas, Jr. M. Schidlovskis, S. M. Stanley, L. Margulis, J. C. G. Walkeris. 

Per pastaruosius 1–2 dešimtme� ius šioje srityje pasiekta nema�a pa�anga. Ypa�  daug nuveikta ti-
riant koevoliucijos, adaptyviosios radiacijos, med�iag�  cikl�  ir ekologini�  piramid�i�  evoliucin� s kom-
plektacijos mechanizmus. Galima tik� tis, kad greitu laiku mes tur� sime ir gana išsami�  ekosistem�  
evoliucijos teorij� , kuri tur� t�  esmingai papildyti dabartin�  evoliucijos teorij� . Š� u�davin� sau k� l�  ar vis 
dar kelia bent keli tyr� jai, pavyzd�iui, J. C. G. Walkeris (1980), E. Lekevi� ius (1986; 2000; 2002; 2009a; 
2011), G. J. Vermeijus (1998; 2004), E. G. Jr. Leigh‘as (Leigh, Vermeij, 2002). Kaip ir Darvinas ar jo pa-
sek� jai, šie autoriai taip pat taiko deduktyv� j� metod� , nes šioje srityje fosilijos, molekuliniai metodai ir 
eksperimentai dar ma�iau gali pagelb� ti, nei tiriant r� ši�  evoliucij� .  

Deja, ši�  autori�  darbai sunkiai pritampa prie štai jau bent 30 met�  vyraujan� io, ypa�  evoliucijos 
teorijoje, po�i� rio � gyvyb� s evoliucij�  (�r. intarp�  1.2.4 skyrelyje ir 1 lentel�  1.2.3 skyrelyje). Tarkim, 
netgi steb� tinai novatorišku J. C. G. Walkerio (1980) straipsniu nebuvo susidom� ta tais laikais, jis beveik 
necituojamas koleg�  JAV ar kitose Vakar�  šalyse ir šiuo metu (grei� iausiai tod� l, kad pasirod�  ne laiku: 
tuo metu bent jau šioje pasaulio dalyje prad� jo vyrauti analitinis po�i� ris, pakeit� s sistemin�, arba holisti-
n�). Nepakankamai d� mesio sulaukia ir visai neseni E. G. Jr. Leigh‘o, G. J. Vermeijaus darbai šioje srity-
je. U�tat ši�  mokslinink�  ind� l� teigiamai vertina sisteminiam po�i� riui ištikimi rusiškosios paradigmos 
atstovai.  

Dauguma Vakar�  šali�  evoliucionist�  tvirtina, kad ekosistem�  evoliucijos tiesiogine prasme b� ti iš 
viso negali (pavyzd�iui, Golley, 1993): jos „evoliucionuoja“, jei apskritai galima tok� �od� vartoti, tik tiek, 
kiek evoliucionuoja jas sudaran� ios r� šys; ekosistemos evoliucionuoti negali tod� l, kad joms neb� dingas 
paveldimumas bei paveldimas kintamumas, jos n� ra �trauktos � tarpusavio kov�  u� b� v�, tod� l negali b� ti 
ir atrankos vienetai. 

Atsakydami � tai, ekosistem�  evoliucijos tyr� jai pastebi, kad �odis „evoliucija“ šiame kontekste 
reiškia ekosistem�  vystym� si – med�iag�  cikl� , bendrij�  strukt� ros ir ekosistemos parametr�  poky� ius, 
kuri�  atsiranda vykstant gyvyb� s evoliucijai. Niekas turb� t neabejoja, kad toki�  poky� i�  b� ta, o ar tinka 
vadinti juos evoliucija, priklauso nuo susitarimo. Šie tyr� jai aiškiai suvokia, jog ekosistem�  evoliucijai 
b� dingi savi ypatumai, skiriantys j�  nuo �prastos visiems r� ši�  evoliucijos, bet tai turb� t nereiškia, kad ji 
nenusipelno m� s�  d� mesio.  

Ši�  tyr� j�  supratimu (Leigh, Vermeij, 2002; Vermeij, 2004; Lekevi� ius, 2009b), ekosistemos evo-
liucionuoja panašiai kaip ka�kada (XVII–XVIII am�iai Anglijoje) vyst� si laisv� ja rinka pagr�sta kapitalis-
tin�  ekonomika. Ekosistema ir šalies ekonomika, kaip labai sud� tingos organizuotos sistemos, turi daug 
panašum� : ir viena, ir kita neturi apibr� �to valdymo aparato, konkurencija ir kooperacija � ia suformavo 
dinamin�  pusiausvyr� . Individuali iniciatyva ir santykin�  individo laisv�  suteikia ir ekosistemoms, ir eko-
nomikai galimyb�  prisitaikyti praktiškai prie bet koki�  netik� tum� , ta� iau vienai biologinei r� šiai (ar vie-
nai kuriai nors firmai ar kompanijai) �sigal� ti keli�  u�kerta siaura r� ši�  (firm� , kompanij� ) specializacija, 
funkcin�  tarpusavio priklausomyb� . R� ši�  evoliucij�  kreipia ne tik negyvoji apsuptis ir b� tinyb�  prie jos 
prisitaikyti: jos taip veikia viena kitos evoliucij� , kad susiformuoja ir yra palaikoma „emerd�entin� “ sa-
vyb�  – med�iag�  ciklas, vis�  r� ši�  ilgalaikio egzistavimo garantas. �od�iu, kad evoliucionuot� , r� šis ar 
lokali ekosistema neb� tinai turi tapti atrankos vienetu, atrankos vienetas n� ra ir firma ar šalies ekonomi-
ka. Atrenkami individai, o evoliucionuoja r� šys ir bendrijos. 

Beje, dal� ši�  analogij�  pasteb� jo ir Darvinas, jam, atrodo, ypa�  aktualu buvo išsiaiškinti, kod� l, 
nors visi kovoja su visais u� b� v�, gamtoje ka�kod� l mes matome ir priešingai – did�iul�  biologin�  �vai-
rov� , bendradarbiavim� , harmonij� . Atsakym�  � š� klausim�  jis aptiko skaitydamas A. Smito, kapitalisti-
n� s ekonomikos teorijos pradininko, veikalus; tai išaišk� jo nuodugniai išstudijavus Darvino u�raš�  
knygutes (�r. Lekevi� ius, 2009b).  
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Rus�  evoliucionistai, skirtingai nuo j�  vakarie� i�  koleg� , niekada neneig� , kad ekosistemos gali 
evoliucionuoti (�r. Lekevi� ius, 2006). Pavyzd�iui, štai kas buvo rašoma viename iš populiariausi�  savo 
laiku evoliucin� s biologijos vadov� li �  (Jablokov, Jusufov, 1981, 31; išskirta autori� ): „M � s�  akyse vyks-
ta naujas procesas – mikroevoliucinio mokymo, biogeocenologijos, ekologijos ir populiacij�  biologijos 
sintez� , kurios rezultatu tur� t�  b� ti b i o geo ceno z i�  e vo l i u c i j os  d� sn ingu m�  aptikimas <...>. 
Kol kas šis evoliucin� s biologijos skyrius n� ra parengtas, ta� iau jo parengimas yra svarbiausias m� s�  die-
n�  u�davinys siekiant toliau vystyti evoliucin�  teorij� .“ 

B� tent rus�  mokslininkai buvo vieni iš pirm� j� , kurie prieš daugiau nei pusšimt� met�  pri� jo prie iš-
vados, kad gyvyb� s aušroje med�iag�  ciklai buvo kur kas paprastesni ir kitokie nei dabartiniai; jie keit� si ir 
dar� si vis sud� tingesni ir globalesni, kartu darydami vis didesn�  �tak�  atmosferai, hidrosferai bei litosferai.  
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Kad ir kaip baigt� si ši u�sit� susi schizma, mums turb� t svarbiau � ia akcentuoti: ekosistem�  evoliu-
cijos tematika ir toliau domimasi, šioje srityje dirba gausus b� rys specialist� , ta� iau ji yra tarsi niekieno 
�em� . Evoliucionistai nesuteikia jai evoliucin� s disciplinos statuso, nors kai kurias jai priklausan� ias te-
mas, pavyzd�iui, koevoliucij� , svarsto gana pla� iai. Dabartiniuose ekologijos vadov� liuose ši tematika 
da�niausiai taip pat nesulaukia reikiamo d� mesio. Susidaro �taigus �sp� dis, kad daugelis ekolog�  pripa��s-
ta ekosistem�  evoliucin�  raid� , bet n� ra link�  nuodugniai tirti jos mechanizm� , o evoliucionistai, atvirkš-
� iai – nelabai domisi ekosistem�  evoliuciniu vystymusi, nes ji „negalima“ – gamtoje „neegzistuoja“ tam 
tinkam�  mechanizm� . 

Šio vadov� lio autorius laiko savo pareiga skaitytojui pateikti svarbiausius, jo nuomone, pastarojo 
laikotarpio pasiekimus šioje neabejotinai intriguojan� ioje ekologijos mokslo srityje. Be abejo, daugelis 
toliau d� stom�  min� i�  yra hipotetin� s, nes �rodyti, kad ka�kas prieš milijonus met�  d� josi taip, o ne ki-
taip, n� ra lengva. Vis d� lto mes link�  daugeliu fakt�  iš t� , kuriuos pateikia specialistai, tik� ti, nes šie fak-
tai neblogai dera tarpusavyje ir neprieštarauja jau �sitvirtinusioms mokslo tiesoms. 
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Ka�kada H. H. Pattee (1968), �ymus teorin� s biologijos specialistas, yra pasak� s: „N� ra tokio gyvo viene-
to, kur� galima b� t�  vadinti „gyvu“ atsietai nuo jo ryšio su aplinka. <...> Biologai turi kartoti dar ir dar 
kart� , kad savyb�  b� ti „gyvam“ priklauso ne izoliuotam makromolekuli�  rinkiniui, o visai ekosistemai. 
Man atrodo, kad pagrindinis klausimas kalbant apie gyvyb� s atsiradim�  yra ne „Kas atsirado anks� iau – 
DNR ar baltymai?“, bet grei� iau „Kaip atrodo papras� iausia ekosistema?“ 

� ia H. H. Pattee puikiai suformulavo mint�, kad gyvyb�  gali egzistuoti tik med�iag�  ciklo, arba eko-
sistemos, pavidalu. Faktai tam lyg ir neprieštarauja (�r. 4.1 poskyr�). Taigi „gyva tik ekosistema“? Jei 
taip, ar tai reiškia, kad med�iag�  ciklai tur 	 jo atsirasti kartu su gyvybe? Deduktyvioji logika sako, kad 
taip. O k�  sako faktai? 

Duomenis apie tai, kaip atsirado gyvyb� , sunku pavadinti faktais vien tod� l, kad nuomoni�  yra be-
veik tiek pat, kiek ir tyr� j� . Vis d� lto linkstama galvoti, kad ji atsirado vandenyne ma�daug prieš 4–3,8 
mlrd. met� . Tuo laiku atmosferoje ir vandenyse grei� iausiai b� ta svarbi�  gyvybei atsirasti med�iag� : 
CO2, CO, NH3, CH4, H2, N2, SO2, H2S, NmOn. Tai ugnikalni�  dujos bei med�iagos, kurios susidarydavo 
ugnikalni�  dujoms reaguojant su hidroksilo radikalais, taip pat veikiant trumpabangei spinduliuotei (�r. 
Armalis, 2009).  

 



$	�
������
���
��
������� 198 

Priimta galvoti, kad iš prad�i�  chemin� s poli-
merizacijos b� du iš ši�  neorganini�  med�iag�  susi-
dar�  pirminis „sultinys“, t. y. organini�  med�iag�  
tirpalas. V� liau šios med�iagos d� l saviorganizacijos 
virto pirmosiomis l� stel� mis, protobiontais. Šie jau 
gal� jo augti, daugintis ir mutuoti, taigi – ir evoliu-
cionuoti. Grei� iausiai jie maitinosi „sultiniu“, taigi 
buvo skaidytojai, o tiksliau – chemoorganoheterotro-
fai.  

Visai logiška galvoti, kad šie pirmykš� iai orga-
nizmai „sultin�“ vartojo grei� iau, nei jis gal� jo che-
miškai atsigaminti (7.1 pav.). Tod� l gana greitai 
gyvyb�  ištiko pirmoji ekologin 	  kriz 	 : skaidytojai 
netur� jo k�  skaidyti. Manoma, kad b� tent tai ir iš-
provokavo pirm� j�  gamintoj�  atsiradim� . 
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Dabar dauguma specialist�  link�  galvoti, kad jais tapo ne fotoautotrofai, o chemoautotrofai, t. y. 
organizmai, kurie kaip energijos, elektron�  ir anglies šaltin� naudoja neorganines med�iagas (taigi jie yra 
chemolitoautotrofai). To meto vandenyse neorganini�  energijos ir elektron�  šaltini�  b� ta pakankamai. Tai 
vis�  pirma H2, Fe2+, H2S, S0, Mn2+. Ta� iau kv� pavimui ir skaidymui reikaling�  oksidatori� , arba galutini�  
elektron�  akceptori� , pasirinkimas, atrodo, buvo menkas. Dauguma specialist�  mano, kad prieš 3,8–3,5 
mlrd. met�  deguonies ir nitrat�  nebuvo visai ar buvo labai ma�ai, tad gyvybei teko pasinaudoti prastes-
niais elektron�  akceptoriais: kai kuriomis organin� mis med�iagomis, Fe3+, CO2, SO4

-2. Daug kas mano, 
kad pirmaisiais �em� je gamintojais tapo metanogenai, priskiriami arch� joms. Jie energijos ir elektron�  
gauna iš vandenilio, o anglies – iš CO2, taigi vien�  iš geriausi�  „kuro“ r� ši�  oksiduoja pasitelkdami vien�  
iš pras� iausi�  gamtini�  oksidatori� . Be metanogen� , prieš 3,8–3,5 mlrd. met�  gal� jo b� ti ir kitoki �  che-
moautotrof�  bei naujo tipo skaidytoj� , atsiradusi�  iš protobiont� .  

Turb� t galima teigti, kad net ankstyvosiose evoliucijos stadijose vieni šalia kit�  gyveno ir organiz-
mai, priskirtini gamintojams, ir tie, kurie vykd�  organini�  atliek�  (detrito) skaidym� . Tokio laikotarpio, 
kai b� ta tik gamintoj�  ar vien tik skaidytoj� , gyvyb� s metraštis neatskleid�ia, nors manoma, kad pirmieji 
organizmai, protobiontai, tikriausiai buvo heterotrofai.  

Filogenetiniai med�iai, sudaryti taikant molekulinius metodus (Battistuzzi et al., 2004; Stetter, 
2006; Madigan et al., 2011), lyg ir liudija, jog prieš 3,8–3,5 mlrd. met�  gal� jo egzistuoti šios išlikusios iki 
ši�  dien�  arch� j�  ir bakterij�  gentys: 

� Methanococcus, Methanothermus, Methnotrix, Methanopyrus, Pyrodictium, Pyrolobus, Pyro-
dium, Thermoproteus, Archaeoglobus, Sulfolobus, Desulfurobacterium (visos – anaerobiniai 
chemoautotrofai); 

� Pyrobaculum, Pyrococcus, Thermococus, Staphylothermus, Desulfurococcus, Thermotoga (vi-
sos – anaerobiniai skaidytojai). 

Šie organizmai – anaerobiniai termofilai ir hipertermofilai, t. y. geriausiai funkcionuojantys bede-
guon� je terp� je ir aukštoje temperat� roje (iki 100 ir daugiau oC). Tokia temperat� ra ir toki�  organizm�  
dabar randama tik hidrotermin� se versm� se, ta� iau prieš 4–3,8 mlrd. met�  šios s� lygos gal� jo b� ti visuo-
tinos (karštojo lopšio hipotez	 ; pavyzd�iui, �r.: Stetter, 2006; Madigan et al., 2011). Manoma, kad netgi 
tokiomis s� lygomis, turint tokius prastus oksidatorius, skaidymas vykdavo iki galo, t. y. produkuojant 
biogenus, tinkamus naujiems chemosintez� s aktams. Visa tai leid�ia galvoti, kad med�iag�  ciklai, kaip ir 
numato ekosistemos koncepcija, ne tik tur 	 jo atsirasti, bet ir atsirado netrukus po to, kai atsirado ir pati 
gyvyb� . 
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Anks� iau nurodyti organizmai, jei spr� stume iš jiems 
dabar b� ding�  biochemini�  ypatum� , buvo suk� r�  tok� ar 
panaš�  ekosistemin� metabolizm�  (7.1 lentel�  ir 7.2 pav.). 

Apibendrinant vis d� lto galima teigti, kad ekosistem�  
b� ta dar prieš atsirandant fotoautotrofams (7.2 pav.). Dabar-
tiniai netgi patys primityviausi organizmai gali s� kmingai 
funkcionuoti tik tada, jeigu netrikdomai recirkuliuoja bent 
keliolika chemini�  element� , tod� l darytina tokia išvada: tik-
riausiai tiek element�  tur� jo recirkuliuoti ir tais tolimais lai-
kais.  
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Min� tasis J. C. G. Walkeris (1980) paband�  rekonstruoti praeities ekosistemas taikydamas ekologijos 
principus, taigi dedukcijos b� du. Iš prad�i�  jis �ved�  aksiomas, arba premisas:  

� med�iagos juda ratais, arba ciklais;  
� med�iag�  ciklai n� ra u�dari – dalis med�iag�  iš cikl�  išeina ir u�sikonservuoja;  
� „patenkinti sutv� rimai nesikei� ia“ – J. C. G. Walkerio metafora, reiškianti, kad organizmai ne-

�gyja savyb� s pasisavinti naujus išteklius, jei seni n� ra išsek� ;  
� „organizmai yra raj� s“ – metafora, reiškianti, kad gyvyb�  linkusi didinti sumin�  biomas�  bet 

kokia kaina.  

Vadovaudamasis šiomis premisomis, 
J. C. G. Walkeris (1980) padar�  išvad� , jog evo-
liucini�  naujadar�  atsirasdavo d� sningai, da�niau-
siai – kai senos gyvyb� s formos išsekindavo 
kokius nors svarbius išteklius (7.3 pav.). O tai 
anks� iau ar v� liau �vykdavo, nes „organizmai yra 
raj� s“. Tada kildavo ekologin�  kriz� , ir gyvyb�  
b� davo priversta išrasti b� d� , kaip eksploatuoti 
naujus išteklius, iki tol nepanaudotus. Pavyzd�iui, 
pirm� j�  autotrof�  (J. C. G. Walkerio nuomone, 
jais gal� jo b� ti metan�  gaminan� ios bakterijos, ar-
ba metanogenai) atsiradim�  grei� iausiai išprovo-
kavo ta aplinkyb� , kad protobiontai suvartojo 
abiotiškai sintetinam�  organini�  med�iag�  fond� . 
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Metanogenai vartojo H2 kaip energijos ir e- šaltin�, o CO2 – kaip C šaltin�, taigi buvo chemolitoautotrofai. 
Ta� iau po kurio laiko ir metanogenus ištiko kriz� : išseko H2 atsargos. Tada ir tik tada („patenkinti sutv� -
rimai nesikei� ia“) gal� jo atsirasti nauj�  autotrof� , nepriklausom�  nuo H2 atsarg� . Tai grei� iausiai buvo fo-
tosintetinan
 ios sierabakter	 s, vietoj vandenilio kaip e- šaltin� naudojan� ios vandenilio sulfid� , H2S. Jos 
taip pat buvo „rajos“, augino biosferos mas� , kurios sukurta organin�  med�iaga taip pat u�sikonservuoda-
vo, tad po kurio laiko išsekino H2S atsargas. Kilo dar viena kriz� , kuri išsisprend�  tik atsiradus melsva-
bakter	 ms, oksigeninei fotosintezei. Šios bakterijos prad� jo naudoti H2O kaip elektron�  šaltin�. 

Šis J. C. G. Walkerio (1980) po�i� ris atrodo gana pagr�stas ir dabar. Mat anaerobine chemosinteze 
pagr�stai gyvybei vystantis, did� jo ir to meto biosferos sumin�  biomas� , tad vis daugiau biogen�  pereida-
vo � organinius junginius, terp� je j�  tur� davo neišvengiamai ma�� ti. Be to, dalis organini�  atliek�  išeida-
vo iš ciklo, virsdamos dumblu ir nafta. Kaip sp� ja J. C. G. Walkeris, pasibaigus H2 atsargoms, kilo 
antroji ekologin	  kriz 	 . Tada ir atsirado nauj�  autotrof�  – �ali � j�  ir purpurini�  sierabakteri� . Kaip elek-
tron�  šaltin� jos naudoja ne tik H2, bet ir H2S, kai kurios – ir Fe2+, o CO2 yra joms C šaltinis. Kaip fotosin-
tez� s reakcijos produktai susidaro siera (S0), SO4

2- ir Fe3+. Šiuos produktus sierabakter� s panaudoja 
kv� pavimui kaip oksidatorius, arba galutinius e- akceptorius, tad šios sierabakter� s vykdo ir gr��tam� j�  re-
akcij� .  

Kadangi ši�  bakterij�  biomas�  nuo pat j�  atsiradimo momento turb� t augo, galima galvoti, kad tie-
siogin�  reakcija vyko intensyviau nei gr��tamoji, tod� l aplinkoje kaup� si sieros ir oksiduotos netirpios ge-
le�ies (Fe (III)) klodai, vandenyje padaug� jo sulfat�  jon� . Prie to prisid� jo ir organini�  med�iag�  
u�sikonservavimas naftos ar kitu pavidalu.  
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Ta� iau H2, H2S ir Fe2+ atsargos ilgainiui turb� t gerokai apma�� jo. Tai gal� jo sukelti tre
 i� j �  ekolo-
gin�  kriz � . Kaip teig�  J. C. G. Walkeris, gyvyb�  atsid� r�  ties dilema: arba pasitenkinti turima biomase, 
arba atrasti nauj�  e- šaltini� . Jo nuomone, gyvyb�  pasi�ymi „rajumu“, tad nat� ralu, kad ji pasirinko antr� j� 
keli� . Atsirado nauj�  fotoautotrof�  – melsvabakteri� . Tai �vyko prieš ma�daug 2,7 mlrd. met� . Jos �gijo 
savyb�  kaip e- šaltin� panaudoti H2O, kitaip tariant, su CO2 j� oksiduoti. Iš pirmo �vilgsnio atrodyt� , kad 
tai gana keistas pasirinkimas: oksidatorius nekoks, o reduktorius dar prastesnis. Gerai nebent tai, kad 
abiej�  j�  atsargos mil�iniškos. �od�iu, ši fotosintez�  reikalavo dar daugiau Saul� s energijos s� naud�  nei 
anoksigenin� , kuri�  vykd�  melsvabakteri�  pirmtak� s sierabakter� s, ta� iau šviesos juk tais laikais, kaip ir 
šiais, buvo pakankamai, ypa�  paviršiniuose vandenyse. Ten melsvabakter� s ir �sik� r� , išstumdamos � peri-
ferij�  (eufotin� s zonos apa� i� ) sierabakteres. Pastarosios gali tenkintis ir ma�esniu šviesos intensyvumu. 
T�  pat� galima pasakyti apie � ksminius augalus miške.  

D� l oksigenin� s reakcijos � aplink�  išsiskirdavo ne siera ar sulfatai, ir ne Fe3+, o nauja med�iaga – O2
 

(iš � ia – ir fotosintez� s pavadinimas). Deguonis neblogai tirpsta vandenyje, be to, jis yra stiprus oksidato-
rius, taigi – nuodas, jei nuo jo n� ra atitinkamos apsaugos. Tais laikais, prieš 2,7 mlrd. met� , šios apsaugos 
neb� ta: pirmosios deguonin�  fotosintez�  prad� jusios vykdyti bakterijos neabejotinai buvo anaerobai, kaip 
ir visi to meto organizmai.  

Did� jant melsvabakteri�  suminei biomasei bei negyvos organin� s med�iagos masei, neišvengiamai 
tur� jo did� ti ir išskiriamo � aplink�  deguonies kiekis (Grula, 2012; taip pat �r. Armalis, 2009). Prasid� jo 
didysis aplinkos oksidavimas (angl. great oxidation event). B� damas stiprus oksidatorius, vandenyje iš-
tirp� s deguonis dalyvaudavo reakcijose su redukuotomis ir nevisiškai oksiduotomis med�iagomis: H2, 
Fe2+, NH3, H2S, Mn2+, So, CO. Gali atrodyti, kad ši aplinkyb�  buvo lengvinanti, nes po reakcijos su de-
guonimi, pastarasis virsdavo ma�iau toksiškomis med�iagomis (oksidais ir hidroksidais, netirpiais gele-
�ies junginiais, sulfatais, karbonatais, nitratais). Ypa�  daug b� ta Fe2+, kuri oksiduodavosi virsdama 
netirpiais trivalent� s gele�ies junginiais – oksidais ir hidroksidais, taip susiformavo did�iuliai dabar eks-
ploatuojamos gele�ies r� dos klodai (magnetitai ir hematitai).  
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Visa tai tiesa, ta� iau b� tent � ia išvardytos redukuotos ir nevisiškai oksiduotos med�iagos vos ne nuo 
pat gyvyb� s atsiradimo momento buvo maisto med�iagos anaerobiniams chemoautotrofams, v� liau – ir 
fotoautotrofams. Tad ši�  med�iag�  atsargoms ma�� jant, neišvengiamai tur� jo ma�� ti ir ši�  gamintoj�  ga-
limyb� s kovoti su naujomis konkurent� mis. Taigi t�  laik�  melsvabakteres galima turb� t laikyti ypatingai 
stipriomis konkurent� mis. Su kitais gamintojais susidoroti joms gal� jo pagelb� ti ne tik per� jimas prie ne-
išsenkamo elektron�  šaltinio, bet ir vandens tarša deguonimi. Tai gal� jo sukelti ketvirt � j �  pagal eil�  eko-
login�  kriz � . 

Ta� iau sulaukta ir teigiam�  poky� i� . Sp� jama, kad iš prad�i�  melsvabakter� s �gijo atsparum�  de-
guoniui ir tik gerokai v� liau – priklausomyb�  nuo jo (aerobin� kv	 pavim� ). Aerobiniu kv� pavimu po ku-
rio laiko apsir� pino ir daugelis skaidytoj� , taigi jie tapo melsvabakteri�  palydovais ir netiesioginiais j�  
mutualistais, suk� rusiais aerobinius med�iag�  ciklus. Be ši�  mutualist�  melsvabakter� s geriausiu atveju 
b� t�  tenkinusios antraeiliais vaidmenimis vandens ekosistemose. Prieš ma�daug 2,2 mlrd. met�  vandenys 
susisluoksniavo � deguonin�  ir bedeguon�  zonas, kurioms b� dingi savi gamintoj�  ir skaidytoj�  deriniai. 

Vandenyje prad� jo gaus� ti nitrat� , taigi atsirado galimyb�  (v� liau realizuota) šiuos efektyvius elek-
tron�  akceptorius panaudoti kv� pavimui bei skaidymui tose zonose, kuriose deguonies koncentracija yra 
nedidel�  arba jo visai n� ra. Melsvabakter� s dabar gal� jo nitratus naudoti kaip papildom�  (šalia amonio 
jon� ) azoto šaltin�. V� liau ši�  savyb�  perims ir dumbliai bei augalai. 
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Iš redukuotos aplinka palengva dar� si vis labiau oksiduota. Manoma, prireik�  ma�daug 500 mln. 
met� , kad deguonis sureaguot�  su dideliu kiekiu anks� iau nurodyt�  redukuot�  ir nevisiškai oksiduot�  ne-
organini�  med�iag� , susikaupusi�  vandenynuose. Tad atmosferoje jis prad� jo kauptis tik tada, kai vande-
nynai tapo jo prisotinti, t. y. ma�daug prieš 2,2 mlrd. met�  (7.4 pav.). Specialistai tvirtina, kad šiek tiek 
v� liau, prieš ma�daug 1,8 mlrd. met� , planetos paviršiumi tek� jo raudonos nuo r� d�i �  up� s. Mat prasid� jo 
atmosferos deguonies reakcija su sausumoje susikaupusia ir iš gelmi�  � pavirši�  patenkan� ia gele�imi (šis 
procesas, beje, vyksta po šiai dienai). Taip susikaup�  naujos gele�ies r� dos – ferihidritai ir getitai, kurie 
taip pat yra �moni�  eksploatuojami, v� l redukuojant juos iki elementin� s gele�ies. 

Dauguma tyr� j�  sutaria, kad CO2 kiekis pirmykšt� je atmosferoje buvo ma�daug 2000 kart�  dides-
nis nei dabar, jo b� ta netgi daugiau nei N2 (�r. Motuza, 2008; Armalis, 2009). V� liau CO2 nuolat ma�� jo 
(7.3 ir 7.4 pav.), nes vis daugiau jo pereidavo � organin�  form� , dar kita dalis jung� si su Ca2+ ir virto kal-
citu (CaCO3), tad azoto mas� s dalis atmosferoje did� jo.  
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Prieš 2,0 mlrd. met�  anglies ir deguonies ciklas tikriausiai jau buvo �gav� s artim�  dabartiniam pa-
vidal� : 

oksigenin�  fotosintez�  
CO2 + H2O �  (CH2O) + O2 

aerobinis kv� pavimas 

Tiesiogin�  reakcij�  tais laikais vykd�  melsvabakter� s, o gr��tam� j�  – visi aerobiniai biosferos orga-
nizmai, tarp j�  ir melsvabakter� s. O2 buvo ne tik produkuojamas fotoautotrof� , bet ir naudojamas kv� pa-
vimui bei skaidymui. Ir, reikia manyti, b� ta artimos stacionariajai b� senai situacijos. Ta� iau geologinio, 
ne ekologinio, laiko kontekste tokios b� senos grei� iausiai neb� ta, kitaip deguonies kiekis neb� t�  aug� s 
(Grula, 2012). O2 koncentracija aplinkoje gal� jo did� ti tik tada, jei kartu did� jo ir organin� s med�iagos 
mas� . T�  diktuoja oksigenin� s fotosintez� s ir aerobinio kv� pavimo lygtys (7.5 pav.).  
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Kadangi mums �inoma, kad deguonis, tiek laisvu, tiek ir chemini�  jungini�  pavidalu, kaup� si van-
denyse ir atmosferoje iki pat karbono periodo pabaigos, galime dr� siai teigti, jog tai buvo organin� s me-
d�iagos kaupimosi �em� je padarinys. Ypa�  spar� iai suminis organini�  med�iag�  kiekis did� jo b� tent 
karbono periodu, atsiradus ir išplitus miškams, ir b� tent tada deguonies koncentracija atmosferoje pasiek�  
dabartin� lyg� ir netgi j� viršijo (7.6 pav.), pasiekdama 30–35 %; tuo tarpu CO2 koncentracija nukrito be-
veik iki dabartinio lygio (0,04 %). Š� fakt� , jei jis tikrai neabejotinas, paaiškinti nelengva, ypa�  G� jos te-
orijos kontekste. Egzistuoja trys hipotez� s. Viena teigia, kad karbono periodu b� ta labai daug pelk� t�  
mišk� , negyvi med�i�  kamienai vandenyje buvo l� tai skaidomi, tod� l jie virsdavo iš prad�i�  durp� mis, o 
v� liau – akmens anglimi. Taigi atvirkštin�  fotosintezei reakcija šiuo atveju nevykdavo, fotosintez� s atpa-
laiduotas deguonis taip ir likdavo nepanaudotas atmosferoje. Kita hipotez�  apeliuoja ne � gausias pelkes, o 
� tai, kad grei� iausiai tik karbono pabaigoje atsirado gryb� , skaidan� i�  lignin�  – organin� polimer� , iš ku-
rio sudaryta mediena. Tad netgi ir sausesn� se vietov� se negyvi kamienai likdavo gul� ti ant �em� s t� ks-
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tan� ius met� , kol virsdavo durp� mis ir gal�  gale akmens anglimi. Yra duomen� , kad lignin�  skaidan� ius 
fermentus grybai �gijo tik prieš 300 mln. met� , ir b� tent nuo to laiko O2 koncentracija atmosferoje prad� jo 
ma�� ti. Šis sutapimas aiškinamas kaip prie�astinis ryšys. Dar kiti tyr� jai mano, kad karbono laikotarpiu 
labai pagaus� jo ne tik durpi�  ir akmens anglies atsargos (grei� iausiai d� l to, kad v� lavo lignin�  skaidan� i�  
gryb�  evoliucija), bet ir sumin�  biomas�  (kv� pavimas vyko l�� iau nei fotosintez� , P > O; Aek > Rek), taigi 
ir d� l šios aplinkyb� s gal� jo ma�� ti CO2 ir did� ti O2 kiekis aplinkoje. Pastar� j�  hipotez�  palaiko ir ši�  ei-
lu� i�  autorius. Lieka neaišku dar ir tai, kod� l šiuo atveju G� ja „leido“ taip stipriai padidinti O2 kiek�. Negi 
tur� j�  pada�n� ti savaiminiai gaisrai, sul� t� jusi fotosintez�  ir suintensyv� j� s aerobinis kv� pavimas negal� -
jo gr� �inti ši �  duj�  koncentracijos � dabartin� lyg�? Atsakymo � š� klausim�  kol kas neturime (�r. 6.8 pav.). 

Per pastaruosius kelis šimtus milijon�  met�  O2 koncentracija atmosferoje keit� si nedaug, palyginti 
su CO2 (7.4 pav.): prieš keliolika milijon�  met�  ji, atrodo, pasiek�  minimali�  rib�  – ma�daug 0,03 %. To-
d� l kai kurie ekologai link�  tvirtinti, kad biosferos biomas� s augim�  O2 riboja iš viršaus, o CO2 – iš apa-
� ios. Dar didesn�  biomas�  reikšt�  ir didesn�  deguonies koncentracij� , o tai padidint�  savaimini�  gaisr�  
tikimyb� , tad biomas�  ma�� t�  (G� jos teorija). Tod� l visai galimas dalykas, kad biosfera yra pasiekusi ap-
linkos talp� , ir nei ekstensyvus, nei intensyvus biomas� s augimas n� ra galimas d� l neigiam�  gr��tam� j�  
ryši� . Ši�  stagnacij�  gali nutraukti nebent �mon� s: degindami organin� s kilm� s kur� , jie didina CO2, kartu 
ma�indami O2 kiek� aplinkoje. Deja, mišk�  ir kit�  gamtini�  bendrij�  naikinimas u�kerta keli�  šiai poten-
cijai realizuotis. 

Visa �em� s istorija byloja apie tai, kad gyvyb�  neprognozavo aplinkos poky� i�  ir kad ji negal� jo 
veikti tikslingai. Pagrindinis jos „r� pestis“ gal ir buvo sumin� s biomas� s didinimas, bet link šio tikslo ji 
� jo aklai, pasikliaudama bandym�  ir klaid�  metodu. Suminei visos biosferos biomasei augant, gyvyb� s 
poveikis atmosferai, hidrosferai ir litosferai dar� si vis intensyvesnis; pakeitusi aplink� , ji b� davo privers-
ta prie jos prisitaikyti, taigi – su ja koevoliucionuoti, o nesugeb� jus to padaryti – �� ti. Pavyzd�iui, mels-
vabakter� s, vos atsiradusios, išskyrin� jo deguon� � aplink�  ne tod� l, kad �tikt�  kitiems, ne tod� l, kad 
nujaut� , jog jis ateityje pravers joms pa� ioms, o tod� l, kad geb� jimas skaidyti vandens molekules, o ne 
H2S, joms pad� jo �veikti konkurentus ir auginti biomas� . V� liau atsirad�  neigiami gr��tamieji ryšiai pri-
vert	  apsir� pinti aerobiniu kv� pavimu, o dar v� liau – stabilizuoti deguonies koncentracij�  atmosferoje 
ties 21 % riba. Kai �velgiame � galutin� rezultat� , gali atrodyti, kad gyvyb�  pritaik 	  atmosfer�  savo tiks-
lams, ta� iau jei taip ir atsitiko, tai be numatymo ir išankstinio plano. �od�iu, jokios mistikos G� jos istori-
joje neb� ta, vien bandymai ir klaidos, teigiami ir neigiami ryšiai.  
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Tur� damas ši�  informacij�  omenyje, ne vienas skaitytojas gal� t�  daryti stulbinam�  išvad� : turint 
duomenis apie laisvo ir chemini�  jungini�  pavidalo deguonies atsargas �em� je iš vienos pus� s ir bioma-
s� s bei detrito atsargas iš kitos, galima nesunkiai apskai� iuoti ir organinio kuro išteklius (turb� t nedetali-
zuojant, kokio kuro); tam tereikia, atseit, prisilaikyti nurodyt�  lyg� i�  stechiometrijos. Arba da�nas 
skaitytojas gal� t�  teigti, kad deguonies (laisvo ir cheminiuose junginiuose) aplinkoje yra susikaup�  tiek, 
kad jei kilt�  visa apimantis gaisras, deguonis be liekanos sureaguot�  su �em� je esan� ia organine med�ia-
ga, ir atmosfera v� l gr��t �  � b� kl� , jai b� ding�  prieš did�j� oksidavim� si.  

Ka�kada panaši id� ja tikrai buvo pareikšta pla� iai �inomame P. Cloudo ir A. Giboro straipsnyje, 
paskelbtame „Scientific American“ �urnale 1970 metais. Nors ši id� ja tariamai logiška, ja pasinaudoti n� -
ra paprasta. Pirma, jei tokius duomenis kas nors ir gal� t�  surinkti, jie b� t�  labai netiksl� s. Antra, vargu ar 
teisinga galvoti, kad visa dabartin�  organin�  med�iaga susikaup�  oksigenin� s fotosintez� s b� du. Kaip �i-
nia, daugelis gamintoj�  didino biomas�  neprodukuodami deguonies, dar kiti (pavyzd�iui, aerobiniai che-
moautotrofai) deguon� tik vartoja. Taigi, jei b� t�  min� tasis apokaliptinis scenarijus, deguonis gal ir 
sureaguot�  be liekanos, bet organin� s med�iagos dar likt� , o kokia dalis – neaišku. Yra ir kit�  ne�inom� -
j� , kuri�  ignoruoti nedera.  

Kur kas mums svarbiau turb� t �sis� moninti kitk� : organinis kuras, detritas ir pati biomas�  – tai sa-
votiški biosferos u�statai, garantuojantys nekintam�  atmosferos sud� t�. Degindami kur� , mes palyginti la-
bai greitai kuriame atmosfer� , kuri buvo b� dinga laikotarpiui prieš karbon� . Toki�  pat padarini�  
sukeliama ir naikinant miškus, ma�inant dumblo ir humuso atsargas. Ar mums to reikia, ar �monija pasi-
ruošusi apsigyventi tolimos geologin� s praeities atmosferoje? Susim� styti apie tai turb� t reik� t�  dabar. 
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Med�iag�  cikl�  formavimasis turb� t vyko pagal tok� scenarij� : vien�  organizm�  metabolizmo metu pro-
dukuojamos atliekos virsdavo ištekliais kitiems organizmams, arba, jei toki�  organizm�  neatsirasdavo 
tarp jau egzistuojan� i� , gamta juos neišvengiamai produkuodavo evoliucijos b� du. �od�iu, laisvosios ni-
šos anks� iau ar v� liau b� davo u�imamos. Taip atsirado beatliekiai, nors ir neu�dari, med�iag�  ciklai.  
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Manoma, kad nauj�  med�iag�  cikl�  atsiradim�  paprastai pradeda gamintojai. Pavyzd�iui, manoma, 
kad pirmaisiais �em� je fotoautotrofais ir pirmaisiais azoto fiksatoriais tapo fotosintetinan� ios sierabakte-
r� s. Jos u�� m�  preegzistavusias laisv� sias nišas: Saul� s švies�  kaip energijos šaltin� ir molekulin� azot�  
kaip azoto šaltin� atitinkamai. Savo ruo�tu kaip atliekas jos šalindavo sier�  bei sulfatus, taigi suk� r�  s� ly-
gas atsirasti sier�  ir sulfatus redukuojan� ioms bakterijoms. Taip atliekos pavirto �rankiais, kuriais šios 
skaidan� ios organines atliekas bakterijos gal� jo išgauti daugiau energijos, nei panaudodamos prastesnius 
oksidatorius (CO2 ar organines med�iagas). D� l ši�  skaidytoj�  veiklos siera ir sulfatai virsdavo H2S, tai 
reišk�  sieros ciklo susidarym� . 

Išsamesn� vaizd� , kaip buvo u�imamos preegzistavusios nišos ir sukuriama nauj� , galima susidaryti 
iš 7.2 lentel� s. Primename, kad adaptyviosios zonos terminas vartojamas, norint nusakyti t�  atvej�, kai 
laisv� j�  niš�  yra daug. 

Šiuolaikinio tipo med�iag�  ciklo susiformavim�  sunku b� t�  suvokti neaptarus, kaip atsirado aero-
biniai chemoautotrofai. Dabartinis po�i� ris šiuo klausimu yra ma�daug toks. Kaip buvo min� ta, mels-
vabakteri�  išskiriamas deguonis reaguodavo su redukuotomis ar nevisiškai oksiduotomis med�iagomis: 
su dvivalente gele�imi, dvivalen� iu manganu, vandeniliu, anglies monoksidu, siera, vandenilio sulfidu, 
amoniaku ir metanu. Išsiskyrusi ši�  reakcij�  metu energija virsdavo šiluma, taigi organizmai ja nepasi-
naudodavo:  

        O2 
Fe2+ 
  Fe3+ + energija 
 
         O2 
Mn2+ 
  Mn4+ + energija 
 
     O2 
H2 
  H2O + energija 
 
      O2 
CO 
  CO2 + energija 
 
            O2 
So, H2S 
  SO4

2- + energija 
 
         O2 
NH4

+ 
  NO2
- + energija 

 
        O2 
NO2

- 
  NO3
- + energija 

 
       O2 
CH4 
  CO2 + energija 

 

Ta� iau tokia pad� tis negal� jo ilgai trukti. Redukuotos ar nevisiškai oksiduotos neorganin� s me-
d�iagos, atsiradus aplinkoje deguonies, tapo laisvosiomis nišomis, potencialiais energijos ir elektron�  šal-
tiniais b� simiems j�  vartotojams (šiuo atveju laisvosiomis nišomis reikia laikyti ne pa� ias redukuotas ar 
nevisiškai oksiduotas med�iagas, o kiekvien�  j�  poroje su nauju oksidatoriumi, deguonimi; 7.2 lentel� je 



$	�
������
���
��
������� 205 

aprašyti ir kiti, analogiški, atvejai). Tod� l reikia manyti, kad net ir menkiausios paveldimos variacijos, su-
teikian� ios galimyb�  šiais laisvais ištekliais pasinaudoti, buvo nedelsiant pagriebiamos atrankos ir multip-
likuojamos. Pra� jo kiek laiko ir visos šios nišos buvo u�imtos naujai atsiradusi�  organizm� . Taip prieš 
daugiau nei 2 mlrd. met�  iškilo ir iki m� s�  dien�  išliko chemoautotrof�  grup� : gel�bakter� s; bakterijos, 
specializuotos deguonies aplinkoje oksiduoti mangan� , vandenil�, anglies monoksid� , sier�  ir metan� ; be-
spalv� s sierabakter� s bei nitrifikatoriai (�r. 7.2 lentel� ).  
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Susiklost�  tam tikra nuomon�  ir apie tai, kaip gal� jo evoliucionuoti azoto ciklas. Viena iš versij�  
parodyta 7.7 pav. Yra duomen� , jog gyvyb� s aušroje azoto jungini� , ypa�  amonio jon� , vandenyse b� ta 
daugiau nei dabar. Tad gal kur� laik�  ir nebuvo atrankos spaudimo, prievartaujan� io organizmus �gyti ge-
b� jim�  fiksuoti molekulin� azot� . Ta� iau yra pagrindo manyti, kad v� liau amonio jon�  kiekis aplinkoje 
suma�� jo iki minimumo. Tad tur� jo atsirasti atrankos spaudimas, paskatin� s azoto fiksatori�  atsiradim�  
(turb� t fotosintetinan� i�  sierabakteri� ). J�  ir atsirado, tai �vyko ma�daug prieš 3,5 mlrd. met�  (7.7 pav., 
B). Gerokai v� liau, prieš 2,5–2,2 mlrd. met� , aplinkoje besikaupiant deguoniui, atsirado ir atmosferin�  
fiksacija (d� l �aib � ) bei nitrifikuojan� i�  bakterij�  (chemoautotrofai). Taip vandenyje prad� jo kauptis nitri-
tai ir nitratai. Jie tur� jo tapti laisvosiomis nišomis, išprovokavusiomis anamoksini�  bakterij�  ir denitrifi-
katori�  atsiradim� . Šie panaudojo oksiduoto azoto formas kaip nepakei� iamus anaerobin� mis s� lygomis 
amonio jon�  (anamoksin�  reakcija) ir detrito (denitrifikacija) oksidatorius. Tokiu b� du nitritai ir nitratai 
virsdavo laisvu azotu. Globalus azoto ciklas tapo beatliekis ir nuo t�  laik�  iš esm� s nepasikeit� . Dar v� -
liau, prieš ma�daug 400 mln. met� , pagal jau aprobuot�  šablon�  azoto ciklas susidar�  ir sausumoje. 
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Lieka pridurti, kad 7.7 pav. parodyta eiga – tik viena iš hipotezi� , nors ir turinti nemenk�  pagrind� . 
Kiek kitok� med�iag�  cikl�  evoliucijos vaizd� , nors ir taikydami panaši�  metodologij� , piešia, pavyzd�iui, 
D. E. Canfieldas su bendraautoriais (2006). Deja, šiuo metu n� ra joki�  efektyvi�  b� d� , kaip šias konku-
ruojan� ias hipotezes falsifikuoti. 

 



$	�
������
���
��
������� 206 

�
$�$������ )���	����	>$�$�%�!�$���$��#%��$����
��������������: 4���!�!(�	���
	�#��C��#��@$
�#$�	��$!	�"��%�!�	�
�� #�����	��������	������	&
%��$���
�	�$��@�!	%��$�C�9���	�$��$�	��	
�$���#�	'4 �	C�	���
	��	�:�$�$���4�	>$�$�@�!�	%��	C������	���� �����
�	��$�@�
$���	���
	��	�
���#$����C��4��'	�:���
����
�@�!	�$
������!�$���
	� ��	�!	#��������
	�	�
��#$��	������#$�	��	����$�	�C� A���	���
	��	������
�@�!	%��	��
�
	�	�$!���4�
�	!%��	��+�!���.�#�
�-333�� �

 

Antra vertus, turb� t ne taip svarbu, daugiau ar ma�iau bus patvirtintas tas ar kitas hipotetinis mode-
lis, kur kas svarbiau – pa� i�  modeliavimo premis�  (pradini�  teigini� , skirt�  dedukcijai) korektiškumas. 
Jeigu tvirtinimas, kad laisvoji niša, nukreipdama genetin� kintamum�  tam tikra linkme, skatina j�  eksploa-
tuojan� i�  organizm�  atsiradim� , yra teisingas, evoliucionistai �gyja galing�  �rank�, kuriuo pirm�  kart�  sa-
vo praktikoje gali bandyti aiškinti, kod� l tam tikr�  organizm�  atsirado tuo ar kitu metu, toje, o ne kitoje 
vietoje. Anks� iau tokio tipo klausimai buvo laikomi geriausiu atveju nekorektiškais, o da�niausiai – tie-
siog kvailais. Tad ir atsakym�  � juos ieškoti niekas neband� . Tok� darvinizm�  kai kas vadina ekologiniu. 
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Eukariot�  atsirado prieš kiek daugiau nei 2 mlrd. met�  iš prokariot� . Iš prad�i�  jie visi buvo vienal� s� iai. 
Sp� jama, kad l� stel� s branduolys gal� jo išsivystyti iš plazmin� s membranos �dubimo. Pagal visuotinai 
pripa�int�  endosimbioz	 s teorij� , mitochondrij�  atsirado iš ka�kokio aerobinio prokariotinio vartotojo 
(heterotrofo), kuris iš prad�i�  parazitavo šeimininko l� stel� je. V� liau parazitas prarado savarankiškum�  ir 
virto organele, vykdan� ia kv� pavimo funkcijas. Dar kiti šeimininkai panašiai pasielg�  ne tik su inkorpo-
ruotu vartotoju, bet ir su ka�kokia smulkesne u� save melsvabaktere – ji ilgainiui prarado daug gen�  ir 
virto chloroplastu. Taip gal� jo atsirasti pirm� j�  dumbli� , iš prad�i�  – vienal� s� i� . Taigi prieš 2 mlrd. me-
t�  grei� iausiai jau b� ta gyv	 dyst	 s, o tiksliau – parazitizmo. Pirmieji parazitai u�� m�  ilgai buvusi�  laisv� -
j�  niš�  – biomas� . 
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Organizm� , kuriuos mes vadiname augal� d�iais (šiame kontekste – ryjan� iais vienal� s� ius gamin-
tojus ir tokius pat skaidytojus), atrodo, atsirado gerokai v� liau, ma�daug prieš 1,2 mlrd. met� . Kalbama 
apie pirmuonis: amebas, peranemas ir kitus. Kai kurie iš j�  išliko iki ši�  dien� . Tarp j�  yra toki� , kuriuos 
galima vadinti augal� d�iais, ir toki� , kurie priskirtini pirminiams pl� šr� nams, nes ryja u� save ma�esnius 
pirmuonis. Suprantama, kad pirmiau tur� jo atsirasti augal� d�i �  (antrasis mitybos lygmuo), o paskui jie 
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automatiškai tapo laisvosiomis nišomis b� simiems pirminiams pl� šr� nams (tre� iojo mitybos lygmens or-
ganizmams). 
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Pirmieji daugial� s� iai – tai raudondumbliai, pintys, dilginantieji, arba duobagyviai (Cnidaria), šu-
kuo� iai (Ctenophora), kirm� l� s. J�  atsirado prieš 1,0–0,6 mlrd. met� . Dabartiniai dilginantieji ir šukuo� iai 
– tipiški pl� šr� nai. Manoma, kad panašiai jie mito ir tais tolimais laikais, nors tada gyveno kitos j�  gentys 
ir r� šys. Augal� d�iais ir pl� šr� nais reik� t�  turb� t laikyti ir to meto pintis bei dal� kirm� li � . Taigi prieš 600 
mln. met�  grei� iausiai jau b� ta keturi�  mitybos lygmen� , ekologin� s piramid� s virš� n�  buvo u�� musios 
med� zos, koralai ir šukuo� iai, mintantys ma�esniais u� save vartotojais. 

Kambro periodu (prieš 540–500 mln. met� ) atsiranda moliusk� , pe� iakoj� , trilobit� , v� �iagyvi � , 
dygiaod�i�  bei kai kuri�  kit�  bestuburi�  grupi�  ir susiformuoja beveik šiuolaikin�  ekologin�  piramid�  
(7.8 pav.). Penktajam mitybos lygmeniui turb� t tada priklaus�  stamb� s ir judr� s cheliceriniai pl� šr� nai 
(Anomalocaris, Sydneyia, Sanctacaris gentys). 

Ta� iau šiuolaikin� s 6–7 mitybos lygmen�  ekologin� s piramid� s atsiranda tik ordovike, t. y. prieš 
ma�daug 450 milijon�  met� , išplitus labai stambiems galvakojams moliuskams. Nuo šio laikotarpio lais-
v� j�  niš�  labai suma�� ja, tad r� ši�  susidarymas sul� t� ja (7.9 pav.), o v� liau atsirad�  vandens organizmai 
(pavyzd�iui, �uvys) bus priverstos �sitvirtinti tik išstumdamos kai kuriuos konkurentus. Ypa�  nukent� s 
galvakojai moliuskai, cheliceriniai, trilobitai. 
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Sausumoje ekologin� s piramid� s buvo „statomos“ pagal panaš�  scenarij�  (7.3 lentel� ). Iš prad�i�  
sausesn� se buvein� se �sik� r�  kerp� s ir augalai. Nei tikros dirvos, nei skaidytoj� , nei augal� d�i �  iš prad�i�  
neb� ta. Savo negyvomis atliekomis kerp� s ir augalai tr� š�  nevaising�  �em� , tarsi kviesdami iš vandens � 
sausum�  keltis skaidytojus. Taigi augalai ir j�  liekanos tapo laisvosiomis nišomis, tinkamomis b� simiems 
augal� d�iams ir skaidytojams. 

Ir j �  atsirado. Atrodo, pirmiausiai, devono prad�ioje, prieš ma�daug 420–410 mln. met� , išsivysto 
dirvo�emis  su jame gyvenan� iais mutualistais ir skaidytojais: grybais, pirmosiomis kirm� l� mis, pod� ro-
mis, sausumos pirmuonimis, oribatidin� mis erk� mis, diplopodais. Sausumoje susiformuoja med�iag�  
ciklai , analogiški tiems, kurie kur kas anks� iau susidar�  vandenyse.  
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Ma�daug kartu su pirmaisiais skaidytojais išsivysto 
ir pirmieji augal	 d�iai . Ši�  niš�  u� � m�  turb� t šimtakojai – 
artropleuridai (7.10 pav.), v� liau tap�  ypa�  stamb� s. Skai-
dytojai ir augal� d�iai, b� dami adaptyvi� ja zona, sukelia 
savo prieš� , pirmini �  pl	 šr� n� , evoliucij� . Atsiranda vor� , 
skorpion�  ir pl� šri� j�  šimtakoj� . Taigi šiuo laikotarpiu b� ta 
ma�iausiai trij�  mitybos lygmen� . Visi šie �vykiai vyksta 
ma�daug prieš 410–390 mln. met� .  

Devono viduryje, prieš 390–380 mln. met� , susifor-
muoja vel	 na, atsiranda kr� m�  ir pirm� j�  med�i� , išplinta 
tikr�  tikriausi miškai, kuriuose vyrauja sumed� j�  papar� iai, 
asi� kliai ir pataisai (7.11 pav.). Išsivysto progimnospermai – 
pirmieji s� kliniai augalai (daugiau apie š� laikotarp� �r., pa-
vyzd�iui, Lekevi� ius, 2000; Labandeira, 2006). 
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V� liau, karbono periodu (354–290 mln. m.), labai padaug� ja taiki�  bei pl� šri�  nariuotakoj�  – šim-
takoj�  ir vabzd�i� . Nenuostabu, kad b� tent šiuo laikotarpiu, esant tokiai gausiai mitybinei bazei, atsiranda 
ir išplinta dar viena pl� šr� n�  grup�  – varliagyviai. Anks� iau, tarkim, ordoviko ar sil� ro laikotarpiais, 
jiems atsirasti galimybi�  nebuvo. Iš prad�i�  smulk� s, karbono pabaigoje jie pasiekia keli�  metr�  ilg�, taip 
suformuodami ketvirt� j� ir penkt� j� mitybos lygmenis. Prasideda j�  dominavimo sausumoje laikotarpis. 
Nuo šio momento laisv� j�  niš�  nebelieka, tad piramid�  v� liau ma�ai keisis, nors iki m� s�  dien�  pasikeis 
didel�  sausumos r� ši�  rinkinio dalis, o iš to laikotarpio augal�  ir gyv� n�  r� ši�  išliks tik viena kita. 
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Taigi piramid�i�  „statymas“ sausumoje vyko kur kas spar� iau nei vandenyne ir truko kiek daugiau 
nei 100 milijon�  met� . Nepaisant to, ši „statyba“ vyko pagal t�  pat� šablon� : prad� davo gamintojai, pas-
kui juos sekdavo skaidytojai ir augal� d�iai, dar v� liau atsirasdavo pirminiai pl� šr� nai, kol gal�  gale susi-
formuodavo virš� n� s pl� šr� nai (7.3 lentel�  ir 7.12 pav.).  

Linkstama galvoti, kad sausumos u�kariavimas buvo lydimas mil�iniško masto adaptyviosios ra-
diacijos, t. y. gausyb� s r� ši�  susidarymo per palyginti trump�  laikotarp�. Niekas tiksliai ne�ino, kiek nau-
j�  r� ši�  ši radiacija pagimd� , bet panašu, kad ne ma�iau kaip kelis šimtus t� kstan� i� . Sp� jama, 
pavyzd�iui, kad vien tik dirvos organizm�  tais laikais gal� jo b� ti ne ma�iau kaip keliasdešimt t� kstan� i�  
r� ši� , panaši biologin�  �vairov�  b� dinga ir šiuolaikin� ms dirvoms. 

Apibendrinant turb� t galima teigti, kad ekosistem�  evoliucija iš esm� s nedaug kuo skiriasi nuo to, 
k�  mes vadiname r� ši�  evoliucija, arba filogeneze. Ne�prasta ekosistem�  evoliucijos teorijoje gal tik tai, 
kad r� šis � ia laikoma gamtin� s atrankos veiksniu, ne tik jos objektu, kaip mes �prat�  galvoti. Ekologinio 
po�i � rio � evoliucij�  šalininkai link�  manyti, kad r� šys n� ra savarankiškos nei funkciniu, nei evoliuciniu 
po�i � riu, jos priverstos koevoliucionuoti. Jos veikia viena kitos evoliucij�  gana deterministiškai, tod� l 
kaskart susidaro koadaptuoti r� ši�  deriniai, panaš� s med�iag�  ciklai ir panašios ekologin� s piramid� s 
(ekosistem�  funkcin	 s konvergencijos reiškinys; �r. 2.4 poskyr�). Preegzistavusios laisvosios nišos ne 
tik u�imamos, bet ir sukuriamos pa� i�  
organizm� , tod� l ekosistem�  evoliuci-
ja da�nai vyksta su pagrei� iu, ji virsta 
savotiška ekologini�  bendrij�  savior-
ganizacijos forma. Antra vertus, b� t�  
klaida vis�  evoliucij�  laikyti vien tik 
laisv� j�  niš�  u� � mimo ir j�  suk� rimo 
procesu. Lygiai taip pat ka�kada buvo 
suklysta palaikius j�  tik gen�  da�nio 
kaita populiacijose. Ta� iau dabar tur-
b� t jau n�  vienas šios srities specialis-
tas neabejoja, kad laisvosios nišos 
sampratos �vedimas � evoliucin�  bio-
logij�  bei pastarosios sintez�  su eko-
sistemos koncepcija �ada m� s�  
supratimo apie gyvyb� s raid�  �em � je 
perversm� . 

Ekosistem�  evoliucijos pagrin-
dini�  �vyki�  seka, su kuria sutinka 
daugelis šios srities specialist� , paro-
dyta 7.4 lentel� je. 
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Darvino manymu, gyvyb�  vyst� si nuo primityvi�  vienal� s� i�  organizm�  link aukštesne organizacija pasi-
�ymin � i�  form� . Ypa�  ryški yra su gyv� n�  evoliucija susijusi tendencija �gyti vis tobulesni�  psichini�  
geb� jim� . Gyv� nai evoliucionavo cefalizacijos ir stipresn� s socializacijos kryptimi. Darvinui buvo aki-
vaizdu, jog intelekto išsivystymo at�vilgiu �mogus yra pati organizuo� iausia �em� s b� tyb� , evoliucijos 
virš� n� . Ta� iau ir augalams, ne tik gyv� nams, b� dinga kita tendencija: organizmai laikui b� gant dar� si vis 
sud� tingesni, j�  audiniai ir organai – labiau diferencijuoti ir specializuoti, geriau pritaikyti atitinkamai 
funkcijai.  

Šiame vadov� lyje autorius bando išryškinti dar vien�  r� ši�  evoliucijos tendencij� : dauginimosi 
efektyvumas (bent jau evoliucionuojant gyv� nams) pasi�ym� jo tendencija augti, kol �mogaus populiaci-
jose pasiek�  rekordiškai aukšt�  lyg� (daugiau nei 90 %).  

Ekologai, skirtingai nuo daugelio evoliucionist� , link�  galvoti, kad, be t�  tendencij� , kurios b� din-
gos r� ši�  evoliucijai ir kurias nurod�  Darvinas ar jo v� lesni pasek� jai, b� ta ir kitoki� . Pavyzd�iui, 
E. P. Odumas (1969) ir R. H. Whittakeris (1975) teig� , kad galima ��i � r� ti daug bendr�  ekologin� s sukce-
sijos ir �emiškosios gyvyb� s evoliucinio vystymosi bruo�� , nors ir yra vystymosi grei� i�  neatitikimo bei 
mechanizm�  skirtum� : grei� iausiai ir vienu, ir kitu atveju gaus� jo r� ši�  �vairov� , sumin�  biomas� , pirmi-
n�  produkcija, med�iag�  cikl�  efektyvumas, o med�iag�  apykaitos intensyvumas (Rek/Bek) ma�� jo. Apie 
tai buvo rašyta šio vadov� lio 5.7 poskyryje, o 5.12 poskyryje, remiantis gana gausiais duomenimis apie 
adaptyviosios radiacijos epizodus Havaj�  ir Galapag�  salynuose, šv. Elenos saloje, Ryt�  Afrikos e�eruo-
se, buvo prieita prie išvados, kad galutinis rezultatas – ekosistemos funkcinis pavidalas – nepriklauso nuo 
to, ar bendrija buvo sukomplektuota vien sukcesijos b� du, t. y. d� l imigrant� , ar negaus� s imigrantai buvo 
tik spar� iai vykusios evoliucijos �aliava, o pati evoliucija produkavo tr� kstamus mitybos lygmenis, gildi-
jas ir r� šis.  

Šioms id� joms simpatizuoja ir jas toliau vysto kai kurie naujosios kartos ekologai, ekologiškai m� s-
tantys evoliucionistai (pavyzd�iui, Loreau, 1998; Solé et al., 2002). Šie ir kai kurie kiti autoriai (pavyz-
d�iui, Lekevi� ius, 1986, 2000, 2002) teigia, kad gyvyb� s evoliucij� , kaip ir ekologin�  sukcesij� , kreipia iš 
esm� s tos pa� ios j� gos, tad ekosistem�  esmini�  parametr�  kaitos tendencijos abiem atvejais ir negali skir-
tis; ekosistem�  „ontogenez� “ (sukcesija) ka�kokiu laipsniu ir atkartoja j�  „filogenez� “ (evoliucij� ).  
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Kaip gana �tikinam�  gyvyb� s istorijos epizod� , rodant�, kaip did� jo sumin�  ekosistem�  biomas� , 
specialistai pateikia sumed� jusi�  augal�  atsiradim�  devono periodu. Tik� tina, kad prad�i�  dav�  viena ar 
kelios s� kmingos mutacijos ar rekombinacijos, suteikusios �oliniam augalui savyb�  suformuoti sumed� -
jus� audin�, sudaryt�  beveik vien tik iš lignino, hemiceliulioz� s ir celiulioz� s. D� l to sustipr� jo mutanto ar 
rekombinanto konkurencingumas, jis gal� jo išauginti tvirtesn� ir aukštesn� stieb� , taip u�temdydamas 
Saul� s švies�  savo �oliniams gentainiams. Šie nauji genotipai plito, suformuodami nauj�  r� š� ir naujas, 
mišk� , ekosistemas. Ilgainiui iš jos atsirado kit�  r� ši� , pritaikyt�  vegetuoti kitomis aplinkos s� lygomis. Š� 
plitim�  turb� t lyd� jo daugelio �olini�  form�  išmirimas.  

Ta� iau gana greitai sumed� j�  augalai tur� jo susidurti su viena nemenka problema. Mat ligninu va-
dinamas labai sud� tingas organinis polimeras, neturintis fiksuotos (taigi vienintel� s) pirmin� s chemin� s 
sud� ties, nes jis surenkamas atsitiktiniu b� du iš smulkesni�  dali� , oligomer� . Tod� l genetiniam kintamu-
mui ir atrankai sunku atitaikyti fermentus, efektyviai skaldan� ius šiuos junginius. Nesant tinkam�  fermen-
t� , dirvoje med�io kamienas gali pragul� ti t� kstan� ius met�  nesuir� s. Taip grei� iausiai ir atsitiko devono 
pabaigoje ir karbono prad�ioje. Kai kas mano, kad ši aplinkyb�  prived�  prie akmens anglies klod�  forma-
vimosi. Mums svarbu pa�ym� ti kitk� : susiklos� ius tokiai situacijai, med�iag�  cikle atsirado daug atliek�  
– nesuskaidytos medienos. Kamienai virto vienas ant kito, kol u�griozdino vis�  dirvos pavirši� , didel�  da-
lis med�iag�  negal� davo gr��ti � cikl� . Ši laisvoji niša lignino pavidalu, kaip rodo duomenys, buvo u�imta 
tik po keli�  ar keliasdešimt milijon�  met� , karbono laikotarpiu, atsiradus specializuotiems lignin�  skai-
dantiems grybams, grei� iausiai iš pap� dgrybi� . Taip grybai, kaip netiesioginiai mutualistai, pagelb� jo 
sumed� jusiems augalams, gal net išgelb� jo juos nuo pra�� ties. Kad ir kaip b� t� , išplitus miškams, sumin�  
sausumos ekosistem�  biomas�  per keliasdešimt milijon�  met�  padid� jo bent keliasdešimt kart� . Analo-
gišk�  situacij�  gamtos istorijoje, matyt, b� ta ne vienos (pavyzd�iui, ketvirtoji ekologin�  kriz�  ir jos likvi-
davimas). 
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Apibendrinus galima teigti, jog ekosistem�  evoliucijoje b� ta toki�  tendencij� : 

� Sumin� s (pasaulin� s) biomas� s augimas. U�gimusi tam tikroje vietov� je, grei� iausiai ka�kurioje 
iš tuometini�  j� r� , gyvyb�  laikui b� gant u�imdavo vis didesnius plotus. Atrodo, did� jo ir gyvo-
sios mas� s kiekis ploto vienete.  

� R� ši�  �vairov� s gaus� jimas. R� šys da�nai išmirdavo, bet paskui j�  paprastai atsirasdavo dar 
daugiau, nei prieš tai buvo. Naujai atsiradusios r� šys da�nai išstumdavo anks� iau atsiradusias, 
ta� iau dalis pastar� j�  vis d� lto išlikdavo (daugelis – iki ši�  dien� ). Matyt, aukštesn�  organizacija 
neteik�  joki�  privalum�  var�antis d� l t�  ekologini�  niš� , kurias ir dabar u�ima primityv� s orga-
nizmai.  

� R� ši�  specializacijos did� jimas. Turint omenyje t�  fakt� , kad med�iag�  ciklai ir produkcijos pi-
ramid�i �  forma ma�ai pasikeit�  per pastaruosius kelis šimtus milijon�  met� , nors r� ši�  �vairov�  
per t�  laik�  smarkiai pagaus� jo, galima daryti toki�  tik� tin�  išvad� : r� šys dar� si vis labiau spe-
cializuotos (mitybin� s nišos – vis siauresn� s). Didel�  r� ši�  �vairov�  vidutinio klimato zonoje 
reik� t�  turb� t aiškinti ne tik mitybine specializacija, bet ir r� ši�  prisitaikymu prie abiotini�  
(klimato, apšvietimo, dirvo�emio ir kt.) s� lyg�  kintamumo laike ir erdv� je. Visa tai gal� t�  reikš-
ti, kad b� tent aplinkos s� lyg� , tiek biotini� , tiek abiotini� , �vairov�  yra b� tina ir pakankama s� -
lyga, be kurios r� ši�  �vairov�  arba suma�� t�  iki minimumo, arba ir visai išnykt� . 

� Energijos ir med�iag�  pasisavinimo efektyvumo did� jimas. Tai b� tina intensyvaus sumin� s 
biomas� s augimo s� lyga. Abi šias tendencijas savo ruo�tu grei� iausiai l� m�  su r� ši�  daug� jimu 
susijusi j�  specializacija, taip pat Rek/Bek ma�� jimas (�r. 5.14 pav. ir komentarus 5.7 poskyryje). 
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Taigi sumin� s biomas� s did� jimas ir j� s� lygoj� s funkcionavimo efektyvumo did� jimas, kaip teigia 
nurodyti autoriai, gali b� ti laikomi pagrindiniais �emiškosios gyvyb� s „tikslais“. Kart�  u�gimusi, gyvyb�  
plito vis pla� iau ir pla� iau, skverbdamasi netgi � pa� ias atokiausias ir atšiauriausias vietoves, kol eksten-
syv�  augim�  ilgainiui pakeisdavo intensyvus, ir prioritetas grei� iui u�leisdavo viet�  efektyvumui. 
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Gamtos mokslo u�davinys – aiškinti gamtos reiškinius, juos prognozuoti ir valdyti. Šiam tikslui pasitel-
kiami steb� jimai, bandymai, modeliavimas ir teoriniai metodai. Mokslas apie metodus, kuriais remdamie-
si mokslininkai kaupia ir apdoroja duomenis, argumentuoja savo išvadas, vadinamas metodologija. 
Metodai – mokslo širdis ir kartu silpniausia jo vieta: n� ra blog�  rezultat� , t� ra tik netinkami metodai. Pla-
� iai paplitusi nuomon� , kad ekologijos atsilikim�  nuo kit�  biologijos sri� i�  lemia ne tik tiriam�  objekt�  
(populiacij�  ir ekosistem� ) sud� tingumas, bet ir neadekvat� s jiems metodai.  

Ekologijai tik atsiradus, vyravo gamtos reiškini�  ir proces�  aprašymai, steb� jimas. Kartais tam b� -
davo naudojama �vairi�  matavimo prietais� . Iš šiuo b� du gaut�  duomen�  buvo daromi induktyvieji api-
bendrinimai . Kartais jie �gaudavo ir matematini�  modeli�  pavidal� . Ši�  apibendrinim�  silpniausia vieta – 
menka aiškinamoji vert� , nes steb� jimo b� du gauti duomenys atspindi koreliacinius ryšius, o prie�asti-
ni�  ryši�  gali ir neparodyti. V� liau, siekiant panaikinti š� tr� kum� , ekologijoje vis pla� iau prad� ta taikyti 
laboratorinius ir lauko eksperimentus. Kai kurie iš j� , pavyzd�iui, eksperimentas su Hubbard Brooko 
miško ekosistema, buvo atlikti nepriekaištingai ir dav�  daug naudos, o kiti, pavyzd�iui, C. J. Krebso ban-
dymai su baltojo kiškio ir kanadin� s l� šies populiacijomis, nebuvo s� kmingi – liko skaudi metodologin�  
pamoka. 

Induktyvieji apibendrinimai ir d� sningum�  paieškos – pirmasis �ingsnis nuo nuog�  fakt�  link j�  
sintez� s, �ini �  sistemos. Kitas �ingsnis – bandymas paaiškinti gautus induktyviuosius apibendrinimus ir 
d� sningumus. Šiam tikslui keliamos hipotez	 s. Toliau hipotez� s tikrinamos kaupiant naujus faktus, da�-
niausiai – steb� jimo ir (ar) eksperimento b� du. Ilgainiui jos arba atmetamos, arba paver� iamos d	 sniais ar 
teorijomis. Pastarasis etapas ekologams yra sunkiausias, jis da�niausiai stringa.  

Per� m�  iš fizik�  ir chemik�  kai kuriuos matematinio aprašymo b� dus, ekologai vis dar kratosi fizi-
kams �prasto deduktyviojo aiškinimo ir teorij�  k� rimo metodo, o bandymus t�  daryti vadina niekam ver-
tomis spekuliacijomis. Ypa�  retai ekologai taiko loginius eksperimentus, analogij�  metod� .  

Taikant deduktyv� j� metod� , daroma prielaida: „Kas b� t� , jei...“ Taigi pradedama nuo hipotez� s, 
kuri neb� tinai paremta jau surinktais faktais. Paskui steb� jimu ar eksperimentu tikrinamos deduktyviuoju 
b� du iš šios hipotez� s išplaukian� ios konkretesn� s išvados. Jei išvados pasiteisina, kartu �gauna j� gos ir 
pradin�  hipotez� , ji tampa teorija. Tik tokiu b� du, kaip teigia fizikai, galima paaiškinti, kod� l realioje si-
tuacijoje buvo realizuota ši, o ne kita galimyb� .  

Dedukcija praver� ia tada, kai d� l koki�  nors prie�as� i�  kiti metodai (steb� jimo, bandymo) negali 
b� ti pritaikyti. Ji ypa�  daug gali duoti kuriant samprat�  apie ekosistem�  evoliucij� . 
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Kai tvirtinama, jog ekologija vis dar negali b� ti laikoma tokia gerai išvystyta mokslo sritimi, kaip fizika, 
chemija ir molekulin�  biologija (�r. 1.2.4 skyrel�), galb� t norima pasakyti, kad atsilikimo prie�astys gali 
b� ti ir ne visai adekvat� s tyrimo objektui metodai?  

Antra vertus, da�nai tenka išgirsti ir nuomon� , kad metodologija su tuo nesusijusi, neva ekologijos 
tyrimo objektai (ekosistemos ir populiacijos) labai sud� tingi, juos tirti sunku, tod� l ši mokslo šaka kiek 



%	�
��
��������
����
������

 

214 

atsilikusi. Da�nai galima išgirsti, kad populiacij�  ir ekosistem�  sud� tingum�  lemia ne tik individ�  (geno-
tip� ) bei r� ši�  �vairov� , bet ir astronomin�  juos siejan� i�  ryši�  gausa. Ir su tuo negalima nesutikti. Skaity-
tojai turb� t gerai atsimena, kaip atrodo kai kuri�  ekosistem�  mitybos tinklai, nors popieriuje pavyksta 
atspind� ti tik mikroskopiškai ma��  realaus tinklo dal�. Jei ekolog�  sukurtame gyvosios gamtos paveiksle 
atsispind� t�  dar ir s� veikaujan� i�  individ�  fiziologija bei j�  l� stelinis metabolizmas, gautas vaizdas tapt�  
toks sud� tingas, kad daugeliui gal virst�  chaosu, kur� perprasti mums neduota.  

Gal ir taip, ta� iau mes neturime teis� s a priori atmesti alternatyvaus aiškinimo, b� tent: ekologijos 
objekto sud� tingumas yra tariamas, bent iš dalies subjektyvus, jis kyla iš to, kad ekologai taiko netinka-
mas tyrimo strategijas ir neadekva� ius metodus; kai bus pritaikyta efektyvesni�  metod� , didel�  dalis „su-
d� tingumo“ pranyks. Ši�  kritik�  oponentai atkerta: jei tokie gudr� s, tai pasi� lykite tuos metodus, 
kritikuoti lengva. Deja, pozityvi�  si� lym�  tenka sulaukti neda�nai. 

Gin� ai, reikia ar ne mums, ekologams, naujos metodologijos, kuri pad� t�  susidoroti su „sud� tin-
gumo prakeiksmu“, netyla po šiai dienai. Turint omenyje ypating�  ši�  klausim�  svarb� , nuo j� , m� s�  su-
pratimu, nereik� t�  nusišalinti ir vadov� li �  autoriams ar studentams. 
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Kad išryšk� t�  dabarties metodologin� s problemos, su kuriomis ekologai susiduria, reik� t�  turb� t prad� ti 
nuo to, kaip susiklost�  dabartin�  mokslo metodologija apskritai. 

Mes gyvename pozityvizmo epochoje. Pozityvizmas – filosofijos kryptis, kuriai prad�i�  dav�  
pranc� z�  filosofas A. Comte‘as (1798–1857). Jis taip pat pla� iai išgars� jo kaip „trij�  tarpsni� “ autorius: 
pagal j�, pasaulio pa�inime ilg�  laik�  b� ta teologinio, arba religinio, pa�inimo, v� liau j� pakeit�  filosofinis, 
arba metafizinis, kol gal�  gale �monija ��eng�  � mokslinio pa�inimo tarpsn�. Iš ši�  trij �  pa�inimo metod� , 
anot A. Comte‘o, tik mokslinis gali b� ti laikomas pozityviu, t. y. išties veiksmingu, teikian� iu naud�  vi-
suomenei. Teologiniame tarpsnyje �mogus siekia paaiškinti visus reiškinius antgamtiniu �sikišimu. Pa-
grindin�  filosofinio pa�inimo klaida, A. Comte‘o nuomone, – tai siekimas pa�inti esmi�  esm� , visa ko 
prad�i�  ir prie�ast�, o tai yra ne�manoma. Metafizika linkusi � ne�abotas fantazijas, kuri�  tikrumo �rodyti ji 
nepaj� gi, tod� l ji yra tik bevaisis laiko švaistymas. A. Comte‘as teig� :  

� Eksperimentas ir matematika yra pagrindiniai mokslo atributai. Filosofija nesinaudoja nei vienu, 
nei kitu, taigi ji negali b� ti laikoma pilnaverte mokslo šaka. 

� Mokslas turi ne tik aiškinti ir numatyti, bet ir tarnauti praktikai, gamtos u�valdymui. Tai naudos 
(taikymo) kriterijus. 

� Prasm�  turi tik pozityv� s si� lymai. Kritikuoti nieko nesi� lant lengva, tikras mokslininkas yra 
tas, kuris neu�siima tuš� ia kritika, o �rodo savo ties�  eksperimentais ir matematiniais skai� iavi-
mais. Id� jos, jei j�  ne�manoma patikrinti eksperimento ir skai� iavim�  b� du, neturi jokios vert� s.  
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Šios A. Comte‘o nuostatos greitai tapo savotiška mokslinink� , tirian� i�  gamtos reiškinius, ideologi-
ja, kuri iš esm� s ma�ai pakito iki ši�  dien� . Taigi mes gyvename pozityvizmo epochoje, ir šito nesuvokus, 
turb� t sunku b� t�  paaiškinti dabar susiklos� iusi�  situacij�  ekologijoje ar kitoje mokslo srityje.  
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Taryb�  S� jungoje pozityvizmas buvo paskelbtas bur�uazine doktrina, taigi buvo atsid� r� s „u� �sta-
tymo rib� “ ir, reikia pasakyti, ma�ai �inomas biolog� . Netgi šiuo metu Rusijoje pozityvizmas n� ra toks 
populiarus kaip Vakar�  šalyse, kur jis, galima sakyti, yra tap� s vos ne visuotine ideologija. Turb� t tod� l 
broli�  Odum�  ir j�  vienmin� i�  id� jos Vidurio ir Ryt�  Europos šalyse randa kur kas daugiau atgarsio po 
šiai dienai (�r. intarp�  1.2.4 skyrelyje). 

Viena iš kraštutini�  pozityvizmo atmain�  – scientizmas (lot. scientia ir angl. science – �inojimas, 
mokslas), �sitvirtin� s XX am�iaus prad�ioje. Ši�  ideologij�  išpa��stantys mokslininkai �sitikin� , kad eks-
perimentin� metod�  ir matematik�  b� tina taikyti ne tik gamtos moksluose, bet ir socialin� se bei humanita-
rin� se disciplinose. Be to, jie link�  manyti, kad kiekvienoje pa�inimo srityje moksliškumo yra tiek, kiek 
joje yra matematiškai tiksliai aprašyt�  d� sni� ; jei ko nors negalima išmatuoti, �vertinti kiekybiškai, mate-
matiškai sumodeliuoti, to negalima ir pa�inti bei valdyti. Šiai nuostatai prad�i�  dav�  dar filosofas 
I. Kantas (1724–1804), j� labai �av� jo to meto fizikos mokslo pasiekimai. Jo dabartini�  pasek� j�  suprati-
mu, siektina, pavyzd�iui, sudaryti meil� s, laim� s ir moral� s formules – s� km� s atveju jas galima b� t�  
s� kmingai panaudoti praktikoje (situacijoms valdyti). Tokia iki absurdo pri� jusi scientist�  pozicija kelia 
pagr�st�  nerim�  netgi daugeliui gamtos moksl�  atstov� . 

Scientizmo �taka ekologijai pasireišk�  tuo, kad turb� t pernelyg daug tik� tasi iš matematini�  meto-
d� . Pavyzd�iui, vienu laiku ne tik buvo pla� iai taikomas matematinis populiacij�  ir ekosistem�  modelia-
vimas, bet ir daryta nema�ai bandym�  pritaikyti panašiems tikslams „trij�  C“ doktrin� , t. y. sud� tingumo, 
chaoso ir katastrof�  (angl. complexity, chaos, catastrophe) teorijas, perimtas iš matematik� . Neatrodo, 
kad šie bandymai buvo s� kmingi, tad suteik�  dar vien�  argument�  tiems, kurie laik� , jog eksperimentas 
yra kur kas veiksmingesnis b� das pa�inti ekologinius objektus. 
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Vis d� lto pozityvizmas gamtos moksluose pasiteisino. Prie fizikos, chemijos, biochemijos, genetikos pa-
siekim�  per pastaruosius 150 met�  prisid� jo ir pozityvistin�  ideologija. Šiose mokslo disciplinose pozity-
vizmas pasiteisino beveik be išlyg� . Kiek kitokia situacija susiklost�  ekologijoje (�r. 1.2 poskyr�), ir visai 
tik� tina, kad d� l to „kaltas“ ne tiek tikras ar tariamas tyrimo objekto sud� tingumas, kiek atsainus po�i� ris 
� metodologij�  apskritai. Bent taip mano kai kurie ekologai (pavyzd�iui, Weiner, 1995; Murray, 2001; 
Lekevi� ius, 2002, 2009a).  

Pozityvistin� s ideologijos �taka ekologams skirtingais laikotarpiais nebuvo vienoda. Ekosistemos 
sampratos k� r� jus (brolius Odumus ir j�  bendraautorius) reikt�  priskirti nenuosekliems pozityvistams. 
Vis�  pirma tod� l, kad greta eksperimentinio ir matematinio metodo jie pla� iai propagavo ir taik�  aprašo-
mojo pob� d�io tyrimus, j�  apibendrinimai anaiptol ne visada buvo paremti tvirtais negin� ijamais faktais. 
Tai leido j�  oponentams, teorin� s ekologijos atstovams (R. MacArthurui ir kt.; �r. 1.2.3 skyrel�), šiuos 
apibendrinimus vadinti spekuliacijomis – niekuo nepagr�stais teiginiais, tuo labiau kad, oponent�  supra-
timu, j�  korektiškum�  sunku ar ne�manoma patikrinti. Taigi, nuo XX am�iaus 8-ojo dešimtme� io �sigal� -
jus teorinei ekologijai, pozityvizmo ir scientizmo ekologijoje tapo gerokai daugiau. V� liau, �sitvirtinus 
mechanistiniam po�i� riui, pozityvizmo, ir ypa�  matematinio metodo, pervertinimo apraišk�  v� l suma�� jo, 
u�tat eksperiment� , ypa�  lauko, presti�as išaugo. 
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Vis d� lto yra pagrindo manyti, kad pozityvizmas tur� jo ir neigiamos �takos. Kad ir kaip paradoksa-
liai tai skamb� t� , su šia ideologija at� jo ir supratimas, kad ideologijos yra nevertos gamtos mokslo atsto-
v�  d� mesio apskritai. Mat visos ideologijos, taigi ir pozityvizmas, yra kuriamos filosof� , o filosofija yra 
u� mokslo rib� , taigi neverta d� mesio. Panašu, kad su pozityvizmu at� jo menkai pagr�stas �sitikinimas, 
kad ir mokslo metodologija, kaip disciplina, bei jos problematika grei� iau priklauso filosofijai nei gamtos 
mokslams, tad ja dom� tis neverta. Taip mokslo metodologija lengva ranka buvo perduota mokslo filoso-
fams.  
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Tik taip turb� t galima paaiškinti t�  fakt� , kad šiuo metu sunku b� t�  atrasti Vakar�  šalyse universi-
tet� , kuriame gamtos moksl�  studentams b� t�  pateikiama visa išsami mokslo metodologija, o ne tik, tar-
kim, biometrija, matematinis modeliavimas ar eksperimento teorija (�r., pavyzd�iui, Krebs, 1999). Tokia 
pad� tis juo labiau apgail� tina, jeigu ekologijos atsilikim�  lemia b� tent metodologinio pob� d�io nes� km� s. 
Antra vertus, po šiai dienai vis dar leid�iama mokslini �  �urnal� , skirt�  filosofams ir mokslo metodolo-
gams, tad negalima sakyti, kad ši sritis visai apleista. Ta� iau ekologai, kaip ir kiti gamtos moksl�  atstovai, 
atrodo, šiuose leidiniuose pasirodan� iomis publikacijomis menkai domisi. 

Kitas kontraversiškai vertintinas pozityvizmo išplitimo ekologijoje padarinys – bendro pob� d�io 
teorij�  ir holistinio po�i� rio nuvertinimas. Tokia yra, tarkim, ir ekosistemos samprata. Tikriausiai d� l po-
zityvizmo per didelio skverbimosi � ekologij�  ši samprata pastaraisiais dešimtme� iais prarado didel�  dal� 
buvusio presti�o. Daugelis mokslo istorik�  nurodo, kad E. P. Odumo ir jo šalinink�  id� jos buvo neparem-
tos rimta faktine med�iaga, kad jos nebuvo formuluojamos taip grie�tai, kaip reikalauja pozityvistinis 
mokslas. B� ta, atrodo, ir gal dar „rimtesn� s“ prie�asties: ekosistemos koncepcijoje daug kalbama apie 
bendrij�  saviorganizacij� , j�  homeostaz�  bei valdym� , o oponentai � ia mat�  li � dnai pagars� jusio vitaliz-
mo apraišk� , bandym�  j� reabilituoti. Tarp holizmo ir vitalizmo daug kas nemat�  esminio skirtumo. Gal 
tod� l teiginiai bei išvados, paskelbtos broli�  Odum�  ir j�  koleg� , da�niausiai nebuvo netgi kvestionuoja-
mos, jos tiesiog iš� jo iš mados.  
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Bet kalbama ne tik apie ekosistemos koncepcij� . Mat hipotez� s ar teorijos, kuriomis mes bandome 
glaustai nusakyti pa� ius bendriausius gyvyb� s funkcionavimo ar jos evoliucijos principus, vargu ar gali 
b� ti �rodomos ar paneigiamos vienu, netgi gerai apgalvotu, eksperimentu ar matematiniu modeliavimu. 
Tod� l daugeliui ekolog�  jos asocijuojasi su ta pa� ia filosofija, ne�rodomomis „spekuliacijomis“. Turb� t 
tod� l ekologijoje šiuo metu beveik n� ra bandym�  kurti apibendrinam� sias (bendr� sias ekologijos) teori-
jas, labai abejojama j�  verte ir b� tinumu jas kurti. E. P. Odumo nuomon� , kad pagrindinis ekologijos tiks-
las – rasti atsakym�  � klausim� , kaip funkcionuoja ta mil�iniška sistema, kuri�  vadiname gyv� ja gamta, 
daugeliui dabartini�  ekolog�  n� ra priimtina, j�  gal ma�ai kas ir prisimena. Panašu, kad daugeliui šis tiks-
las, keliamas ekologijai, atrodo pernelyg ambicingas ir sunkiai pasiekiamas, daug kas � ia gal ��velgia ir 
metafizik� . Atseit, net jei ir galima apibendrinamoji samprata apie gyvosios gamtos funkcionavim� , n� ra 
joki�  priemoni�  jai kvestionuoti, taigi ji netur� t�  jokios pozityvistin� s vert� s. Tod� l šis, kaip ir daugelis 
kit�  principin� s svarbos klausim� , kuriuos k� l�  ekosistemos sampratos k� r� jai, šiuo metu ekolog�  dar-
botvark� je nefig� ruoja iš viso. 

Šiais klausimais ekolog� , ir, pavyzd�iui, fizik�  pad� tis, gerokai kontrastuoja: tarp fizik�  pla� iai �si-
šaknijusi nuomon� , jog dalin� s teorijos, aprašan� ios fizikin� reiškin�, turi b� ti jungiamos � bendresnio po-
b� d�io teorijas, kad tas reiškinys b� t�  paaiškintas nuodugniau. Tod� l fizikus kai kas vadina suvienytojais 
(angl. unifiers), o biologams prikabinama skaldytoj�  (angl. diversifiers) etiket� . Atseit, fizikas po sav� s 
bando palikti kuo paprastesn�, ne tok� detali�  perkraut�  pasaul�, o biologai, atvirkš� iai, d�i � gauja gav�  ga-
limyb�  padaryti j� dar ma�iau suprantam�  ir pa�in� . Ar tai tik skirtingos pozicijos metodologini�  nuostat�  
ir tiksl�  at�vilgiu, ar šias pozicijas savo ruo�tu lemia objektyv� s dalykai – tyrimo objekt�  skirtumai? 	 tai 
atsakyti n� ra paprasta. 
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Šiame vadov� lyje ne kart�  buvo kritikuojamas dabar pla� iai paplit� s analitinis po�i� ris, pakeit� s 
ka�kada vyravus� holistin�, arba sistemin�. Reikia pasakyti, kad tokiai po�i� ri�  kaitai gal� jo tur� ti �takos 
b� tent fizik�  pavyzdys. Jiems sisteminis metodas yra ma�ai pravartus grei� iausiai tod� l, kad jie tiria ne-
organizuotas sistemas, t. y. ne tokias integruotas, tad jas galima tirti dalimis, izoliavus vien�  nuo kitos. Be 
to, reikia pripa�inti, kad pozityvistin� je terp� je, kurioje mes visi gyvename ir kur kiekybiniai metodai 
ypa�  vertinami, mus pa� ius visada persekioja pagunda suskaldyti (mintyse ar realyb� je) savo tyrimo ob-
jekt�  � paprastesnes dalis taip, kad jis �tilpt�  � mums peršam�  kiekybini�  metod�  r� b� , kartais gal ir pro-
krustišk� . 

Jei palyginti menki ekologijos pasiekimai gali b� ti siejami su jos objekto ypatumais, tai kokie tie 
ypatumai, d� l kuri�  populiacijas ir ekologines bendrijas sunkiau suprasti, palyginti su negyvaisiais k� nais, 
Saul� s sistema ar Visata? 

Vienas iš toki�  ypatum�  yra neabejotinas. Tai gyvyb� s integruotumas, individ�  ir r� ši�  funkcinis 
nesavarankiškumas. Kaip dar 1956 metais raš�  vienas iš bendrosios sistem�  teorijos pradinink�  
W. R. Ashby, du šimtme� ius mokslininkai dom� josi paprastomis sistemomis, kurias galima s� kmingai 
analizuoti dalimis, jas prieš tai išard�ius. Eksperimentatoriai laik� si dogmos: „Keisk vienu metu tik vien�  
veiksn�“, ir šis receptas pasiteisindavo. Ta� iau dabar, prad� jus tirti labai sud� tingas sistemas, šis metodas 
tampa neveiksmingas. „Išard� “, tarkim, daugial� st� organizm� , mes kartu iš esm� s pakei� iame ir jo dalis, 
ir visum� . Taigi tokiais atvejais mes eksperimentuodami kaskart matome ne tik mus dominan� io veiksnio 
poveik�, bet ir atskyrimo nuo visumos poveik�, ir visa tai labai apsunkina tyrim� . 

Panaši situacija populiacijose ir bendrijose. Jei gyvieji organizmai vien tik konkuruot�  d� l ka�ko-
ki�  negyv�  ištekli� , kitaip tariant, jei jie b� t�  savarankiški, problemos, susietos su dalies atskyrimu nuo 
visumos, atpult� , individus bei populiacijas galima b� t�  s� kmingai tirti juos prieš tai izoliavus. Tik tokiu 
atveju analitiniai metodai pasiteisint� . Ta� iau, be konkurencijos, gamtoje yra ir kitokio pob� d�io santy-
ki� , biotin� s traukos j� gos, sukurian� ios tai, k�  sistem�  teorijos specialistai vadina funkcij�  hierarchija, 
arba organizm�  tarpusavio priklausomybe (�r. intarp�  4.1 poskyryje). D� l šios prie�asties ekologai taip 
primygtinai raginami imtis lauko, o ne laboratorini�  eksperiment�  su atskiromis populiacijomis ar ištiso-
mis ekosistemomis. Laboratoriniais bandymais nepasitikima: juos atlikdami mes sukuriame dirbtin�  ap-
link� , tiek biotin� , tiek ir abiotin� , sutraukome gyvybiškai svarbius tiriamam objektui ryšius. Tad tokiu 
b� du gaut�  išvad�  nauda aiškinant ar prognozuojant analogiškas situacijas gamtoje dauguma tyr� j�  visai 
pagr�stai abejoja. 
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Pabandykime išsiaiškinti, kod� l lauko eksperimentai su atskiromis populiacijomis da�niausiai b� na 
ne tokie s� kmingi kaip bandymai su ištisomis ekosistemomis. Lauko eksperiment�  pavyzdys – 
C. J. Krebso su bendradarbiais atliktas daugiametis bandymas, kurio tikslas buvo išsiaiškinti, kas sukelia 
periodiškus baltojo kiškio populiacijos Šiaur� s Kanadoje dyd�io svyravimus, arba ciklus (8.1 pav.). Ban-
dym�  su ištisomis ekosistemomis pavyzdys – pla� iai �inomas ir daug naudos tur� j� s eksperimentas su 
Hubbard Brooko miško ekosistema (�r. 4.2.3 skyrel�). 	 C. J. Krebso su bendradarbiais eksperimento 
schem� , be kontrol� s (poveikio n� ra, tik atitv� rimas), buvo �traukti šie poveikiai:  

� papildomas kiški�  š� rimas; 
� pl� šr� n�  (kanadin� s l� šies, pl� šri� j�  paukš� i� ) pašalinimas; 
� abu poveikiai vienu metu. 

Daugiame� iai kiškio populiacijos ciklai išliko per visus bandymo variantus, nors, palyginti su kon-
trole, pasikeit�  populiacijos dydis bei svyravim�  amplitud� . Buvo padaryta išvada, jog ciklus grei� iausiai 
lemia kiti, bandymu netikrinti, veiksniai (8.1 pav.), kuri�  skai� ius vargu ar apsiriboja vienetais.  
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Hubbard Brooko miško ekosistema, kuri�  tyr�  G. E. Likensas ir F. H. Bormannas, – tai palyginti 
savarankiška strukt� ra, ma�ai priklausoma nuo šalia esan� i�  ekosistem� . Tokiu savarankiškumu pasi�ymi 
dauguma vietini�  ekosistem� . Eksperimentatoriai ignoravo ryšius tarp ekosistem� , ta� iau tai negal� jo pa-
kenkti rezultatams. Visai kitaip atsitiko C. J. Krebso atveju. Laikyti savarankiškomis vietines baltojo kiš-
kio populiacijas, tarsi jos nepatiria jokio poveikio iš šalies, vargu ar teisinga. Ypa�  turint omenyje 
kiekvienos iš j�  u�imam�  plot�  bandym�  ir kontroliniame laukeliuose (po 1×1 km). Pats laukeli�  atitv� -
rimas elektros tvora (nuo kiški� , su kuriais bandymas neatliekamas, ar neskraidan� i�  pl� šr� n� ) ir tinklu 
(nuo pl� šri� j�  paukš� i� ) grei� iausiai tapo poveikiais, kuri�  rezultat�  numatyti iš anksto tyr� jai nebuvo pa-
j� g� s. 

Šios ir panašios ekolog�  s� km� s ir nes� km� s puikiai pademonstravo bent du dalykus. Pirma, eko-
logijos metodologija, deja, yra pradini�  vystymosi stadij� , jos paieškoms grei� iausiai reik� s ne vien�  me-
t� . Antra, ekologijos metodologij�  tikriausiai teks kurti mums patiems, d� l ekologijos tyrimo objekto 
specifiškumo fizik�  ar chemik�  analitin�  patirtis mums nelabai gali praversti. Nors biologus ir ekologus 
vadina „skaldytojais“, o fizikus – „suvienytojais“, biolog�  ir ekolog�  tyrimo objektas yra daugiau susais-
tytas �vairiais ryšiais ir prie�astimis, tod� l ne toks tinkamas skaldyti ir paskui analizuoti. Tirti visumos da-
lis jos neišard�ius – su tokiu apribojimu fizikai paprastai nesusiduria. 

Iš viso to nereik� t�  daryti išvados, kad holistinis (sisteminis) po�i� ris yra s� kminga analitinio po-
�i � rio alternatyva, tod� l pastarojo reik� t�  atsisakyti. Taip, analitinis po�i� ris šiuo metu pla� iai paplit� s, 
nors jo tr� kumus neblogai �ino kiekvienas patyr� s ekologas. Ta� iau visiškai atsisakius analitin� s ideolo-
gijos, tyr� jui tekt�  apsiriboti ekosistem� , kaip pagrindinio ir vienintelio ekologijos objekto, tyrimais. At-
seit, tik ekosistemos su joms b� dingais lokaliais ciklais daugma� atitinka t�  funkcinio savarankiškumo 
kriterij� , apie kur� tiek daug kalba sistemologai, o populiacij�  ekologij�  reik� t�  laikinai u�miršti, palikti 
ateinan� ioms kartoms, kurios gal suras koki�  nors efektyvesni�  b� d� , leid�ian� i�  tirti populiacijas kieky-
biniais metodais, neatpl� šus j�  nuo gyvojo gamtos audinio (ekosistemos). Be abejo, su tokia perspektyva 
sunku susitaikyti. Kiekvienas iš ši�  po�i � ri�  turi sav�  plius�  ir minus� , ekologams gal tik neder� t�  j�  ga-
lios absoliutinti, tuo labiau kad šie abu po�i� riai vienas kit�  papildo, taigi negali visiškai atstoti vienas ki-
to. 
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Biologijoje ir ekologijoje, skirtingai nuo fizikos ir chemijos, yra �teisinti ne tik prie�astiniai , bet ir funk-
ciniai aiškinimai. Panagrin� kime š� klausim�  smulkiau.  

Gamtos moksl�  tikslai yra trys: paaiškinti, prognozuoti ir, �vald�ius gamtos d� snius, valdyti. Susi-
koncentruokime ties pirmuoju iš j� . Norint paaiškinti, reikia rasti to ar kito reiškinio prie�astis. Prie�as-
timi laikomas �vykis, arba s� lyga, kuri lemia kit�  �vyk�, vadinam�  padariniu. Laiko at�vilgiu prie�astis yra 
pirmesn�  u� padarin�. Norint gauti prie�astin� aiškinim� , reikia prisikasti iki prie�as� i� , tam da�niausiai ir 
reikalingas eksperimentas.  

Pavyzd�iui, augalo � gtel� jimas yra padarinys: vyko fotosintez� , šviesos buvo tiek, kad augalas ne 
tik kv� puot� , bet ir gal� t�  dal� pasisavintos energijos skirti augimui. Biologijoje ir ekologijoje bet koks 
�vykis gali tur� ti ir da�nai turi ne vien�  prie�ast�. Tokiu atveju sakoma, kad kiekviena iš prie�as� i�  yra b� -
tina, nors ir nepakankama. Augalui augti, pavyzd�iui, b� tina s� lyga yra ne tik šviesa, bet ir CO2, vanduo, 
chlorofilas. Daugiaprie�astingumo yra ir ekologin� se bendrijose (�r., pavyzd�iui, 8.1 pav.). Ekologai da�-
nai susiduria su situacija, kai prie�as� i�  yra ne viena, ne trys, o neapibr� �tai daug – da�niausiai n� ra iš 
anksto aišku, kiek ir koki�  j�  gal� t�  b� ti. Štai kod� l, atliekant bandymus, taip sunku vadovautis dogma: 
„Keisk vienu metu tik vien�  veiksn�.“  

Funkcinis aiškinimas apeliuoja ne � prie�ast�, o � funkcij� . Pavyzd�iui, � klausim�  „Kod� l ranka?“, 
mes galime atsakyti aprašydami vis�  proces� , kaip ta ranka atsirado vystantis gemalui, tokiu atveju tur� -
sime prie�astin� aiškinim� , ta� iau galime pasielgti ir kitaip: nurodyti rankos funkcijas, jos paskirt�. Ir toks 
aiškinimas ne tik m� s�  nestebina, bet da�nai netgi patenkina.  

Funkcini�  aiškinim�  da�nai pateikia beveik vis�  sri� i�  biologai ir ekologai. Jie n� ra �prasti fizikoje 
ir chemijoje tikriausiai tod� l, kad negyvojoje gamtoje n� ra ir funkcij�  hierarchijos tikr� ja prasme. Tiesa, 
tokia hierarchija b� dinga �mogaus sukurtiems gaminiams, ir mes esame �prat�  mašinos, prietaiso ar �ran-
kio, kaip ir j�  sudedam� j�  dali� , „prie�astis“ (kod� l jos � ia?) paaiškinti j�  paskirtimi, taigi – apeliuoti � 
funkcij� , o ne � tai, kaip jos buvo pagamintos. Bet, skirtingai nei gyvojoje gamtoje, ši�  gamini�  dalys gali 
neapibr� �tai ilg �  laik�  išlaikyti jiems b� ding�  form�  ir turin� b� damos izoliuotos nuo visumos, gaminio, 
tad mes j�  savybes galime tirti kiek tik �sigeid� . Gamin� galime išardyti, o po kurio laiko v� l sud� ti, taip 
išsiaiškindami visk� , kas mus domina. Nors su gyv� j�  sistem�  dalimis taip elgtis irgi galima, bet naudos 
tyr� jui iš to tikrai bus nedaug. Mat išard�ius anaiptol ne visada bus galima v� l sud� ti – dalys jau bus ne-
gyvos. 
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Funkcin� je biologijoje, kuriai priskiriama ir beveik visa ekologija, da�niau taikomi funkciniai aiš-
kinimai, o evoliucijos ir sukcesijos teorijoje, individualaus vystymosi biologijoje – prie�astiniai (Looijen, 
1998). Tai gal kiek dirbtinai atskiria vienas biologijos dalis nuo kit�  ir neskatina atlikti bendros biologin� s 
sintez� s. Tokia sintez� , ypa�  ekologijos jungimas su evoliucijos teorija, kai kuri�  specialist�  manymu 
(pavyzd�iui, Lekevi� ius, 1985, 2002; Vermeij, 2004), yra pageidautinas, jis atnešt�  nauj�  supratim� , bio-
logija tapt�  gerokai nuodugnesn� . Tiesa, kai kas šioje srityje jau nuveikta, pavyzd�iui, per pastar� j� de-
šimtmet� sukurta samprata apie ekosistem�  evoliucij� , kai kuri�  jos element�  buvo pateikta ir šiame 
vadov� lyje. 

Prie�astis reik� t�  mok� ti skirti nuo koreliacij � . Koreliacija – formalus tarpusavio ryšys tarp kinta-
m� j�  ar fakt� , jis neb� tinai rodo esant prie�astin� ryš�. Siekiant pabr� �ti skirtum�  tarp koreliacij�  ir prie-
�as� i� , kartais pateikiamas �taigus, nors ir anekdotiškas pavyzdys. Mokslininkas bando rasti paaiškinim� , 
kod� l kaime gimstamumas yra didesnis nei miestuose. Jis sugretina gimstamumo duomenis su duomeni-
mis apie gandr�  skai� i�  ir gauna „stulbinam� “ išvad� : ten, kur gandr�  daugiau, gimstamumas yra dides-
nis. Pa� iam skaitytojui palieku spr� sti, k�  šis „tyrin� tojas“ aptiko – prie�astin� ryš� ar koreliacij� .  

Pateiksime da�nesn� atvej�. Pavyzd�iui, mokslinink�  grup�  tiria plau� i�  v� �io da�nio priklausomy-
b�  nuo oro taršos. Imamos dvi gyventoj�  grup� s, tarkim, po 100 000 gyventoj�  kiekvienoje. Vien�  grup�  
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sudaro asmenys, gyvenantys s� lyginai švarioje aplinkoje, kitos grup� s tiriamieji gyvena u�terštose vieto-
v� se. Gaunami tokie rezultatai: plau� i�  v� �ys da�nesnis pirmojoje grup� je. Daroma išvada, jog oro tarša 
didina tikimyb�  susirgti šia v� �io forma. Ar ši išvada korektiška? Atsakymas gal� t�  b� ti ma�daug toks: 
gal ji ir teisinga, bet tai nebuvo šiame tyrime �rodyta. Visai galimas dalykas, kad oro tarša sukelia plau� i�  
v� � �, taigi yra šio susirgimo prie�astis. Bet ar ji b� tina ir pakankama? M� s�  �sivaizduojami mokslininkai 
juk neband�  tikrinti kit �  galim�  prie�as� i� . Gal miestuose, kur oro tarša buvo didesn� , gyvena didesnis 
procentas r� kan� i� j� , gal jie vartoja nesveik� , v� � � sukeliant� maist� ? Prie�as� i�  gali b� ti ir daugiau, ir 
niekas iš anksto, neištyr� s, ne�ino kiek. �od�iu, �sivaizduojamas tyrimas u�tiko koreliacij� , bet jos prie-
�astin�  prigimtis liko ne�rodyta.  

Aptardami daugiame� i�  cikl�  prie�astis (3.5.2 skyrelis), mes pateik� me ir L. B. Keith‘o su bendra-
darbiais gautus duomenis (3.43 pav.), kurie lyg ir rodo, jog baltojo kiškio ir l� šies ciklai atsiranda tod� l, 
kad kiškiai, pasiek�  savo gausumo pik� , nualina mitybin�  baz� , o jai atsigauti reikia bent keleri�  met� . 
Taigi autoriai link�  galvoti, kad šio ciklo prie�astis yra l� tas mitybin� s baz� s atsinaujinimas. Ta� iau ne-
reikia u�miršti, kad šie duomenys buvo gauti steb� jimo ir matavimo, o ne eksperimento b� du, taigi jie 
liudija apie koreliacijas, kurios gal n� ra prie�astys arba bent jau ne visos prie�astys. Visai galimas daly-
kas, kad medeli�  nuniokojimas t� ra tik b� tina, bet ne pakankama kiški�  gausumo kritimo s� lyga. Jei tyr� -
jai b� t�  matav�  daugiau veiksni� , tarp j�  jie gal b� t�  aptik�  ir daugiau koreliacij� , pretenduojan� i�  � 
prie�asties status� . 
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Pati veiksmingiausia strategija, leid�ianti koreliacijas atskirti nuo prie�as� i� , yra bandymas. Jo stip-
rioji pus�  – tyr� jas kontroliuoja visus veiksnius, galin� ius tur� ti �takos tiriamam reiškiniui ar objektui. Pa-
d� t� komplikuoja tai, kad gyvojoje gamtoje padariniai turi bent po kelias prie�astis. Dar labiau apmaudu, 
kad to ar kito veiksnio, kaip prie�asties, �taka padariniui gali keistis laike ar erdv� je nuo 0 (jokios �takos) 
iki 1 (ir b� tina, ir pakankama s� lyga). Šiems sunkumams apeiti taikoma daugiavariant	  analiz	  (angl. 
multivariate analysis; �r. Hilborn, Stearns 1982; James, McCulloch, 1990). Deja, netgi ji ne visada gelbs-
ti, nes da�niausiai nepakanka empirini�  duomen� , o j�  gauti da�nai ne�manoma d� l l � š� , susijusi�  su b� -
tinais tokiais atvejais lauko eksperimentais ar steb� jimais, stygiaus. 

Atrodo, b� tent su tokia problema ir susid� r�  C. J. Krebsas, band� s išsiaiškinti daugiame� i�  baltojo 
kiškio ir kanadin� s l� šies cikl�  prie�astis. Jo lauko bandymai atsi� jo brangiai, ta� iau, jei jie b� t�  atliekami 
laikantis pa� i�  grie�� iausi�  metodini�  reikalavim�  ir reikiamos apimties, atsieit�  dešimtis kart�  daugiau. 
Aptardamas savo darbo rezultatus, C. J. Krebsas li� dnai reziumuoja: „	 kai kuriuos ekologinius klausimus 
šiuo metu atsakyti n� ra galimyb� s“ (Krebs, 1999). Jis pripa��sta (Krebs, 2006), kad vienintel�  išeitis iš 
populiacij�  ekologijoje susidariusios gana apverktinos pad� ties yra redukcionistinio [analitinio. – E. L.] 
po�i � rio derinimas su sisteminiu (holistiniu). Tuo jis nor� jo pasakyti, kad atsiribojimas nuo gausyb� s tie-
siogini�  ir netiesiogini�  ryši� , kurie turi �takos tiriamam objektui, gal ir yra neišvengiama b� tinyb� , bet t�  
daryti reikia labai atsargiai.  

Šio vadov� lio autorius nor� t�  pridurti, kad retas ekologas turi tiek metodologinio patyrimo, kiek 
C. J. Krebsas, �inomas šios srities specialistas (Krebs, 1999). Tad k�  galima kalb� ti apie t� kstan� ius kit� , 
tik pradedan� i�  savo keli�  šioje disciplinoje? Tuo labiau kad daugumoje universitet� , kaip jau min� ta, 
metodologijos išsamiai ned� stoma. Galima �tarti, kad didel�  dalis „fakt� “ ir skai� i� , kuriuos yra sukaup�  
�vairi�  šali�  ekologai, dirbantys lauko s� lygomis, neturi didesn� s mokslin� s vert� s, nes fiksuoja tik forma-
liuosius ryšius, koreliacijas, tod� l juos sunku, o da�niausiai ir ne�manoma susieti tarpusavyje, jie negali 
b� ti nei paaiškinti, nei interpretuoti. Da�n�  jaun�  tyr� j�  toks nuog�  fakt�  ir skai� i�  fetišizavimas, reikia 
manyti, veda � nevilt�.  

C����
��� 
����� � 
!������ ���&�
>��� ���
���� �������� � �����
�������� �!-���#� ���� ������� 
�����-=
��
������������������>���#���������*
��������
���
� ��
�����-��
��#�
�������
�)����#�
�����
�!����



%	�
��
��������
����
������

 

221 

Sakydami, kad ekologiniai reiškiniai turi ne vien�  prie�ast�, turime galvoje situacij� , kai esama ke-
li �  ar daugiau betarpišk�  �vykio ar reiškinio prie�as� i� . Ta� iau aptikta prie�astis labai da�nai pati yra ka�-
kokio tre� io �vykio padarinys. Taip susidaro situacija, kuri�  galima pavadinti prie�astiniu lauku . Artim�  
šiai situacij�  matome ir 8.1 pav.: pl� šr� nai yra veikiami ne tik tiesiogiai – grobio, bet netiesiogiai – auga-
l� . B� tent tok� poveik� ir u�fiksavo L. B. Keith‘as su bendradarbiais (�r. 3.5.2 skyrel�). Ta� iau visi mity-
bos tinklai (ne tik parodytas 8.1 pav.) ir jiems b� ding�  ryši�  raizgalyn�  – ar tai ne tikr�  tikriausi 
prie�astiniai laukai?  

Situacija tampa dar �domesn� , jei bandome rasti prie�astini�  grandini�  prad�i� . Pavyzd�iui, mes 
pri� jome prie išvados, jog fotosintez� s, vykstan� ios konkre� iame augale konkre� iu laiku, betarpiškomis 
prie�astimis reik� t�  laikyti švies� , CO2, H2O, ir chlorofil� . Nuo savo padarinio šios prie�astys yra atskir-
tos viso labo akimirkos, o ir vyksta ši reakcija labai apibr� �toje erdv� je. Ta� iau, be chlorofilo, fotosintez� -
je dalyvauja ir vandenilio (elektron� ) perneš� jai, anglies dioksido akceptoriai ir ne viena fermentin�  
sistema. Šios med�iagos procesui vykstant suyra, ir turi b� ti resintetintos. Resintez� je dalyvauja dar kitos 
fermentin� s sistemos ir biocheminiai pradmenys. Anglies dioksidas patenka per lapo �ioteles – šiai funk-
cijai pritaikytas strukt� ras. Ilgalaik� fotosintez� s vyksm�  garantuoja ir audiniai, dalyvaujantys pernešant 
vanden� bei jame ištirpusias mineralines med�iagas. Ypa�  svarb� s yra magnis ir azotas, �einantys � chloro-
filo sud� t�. Reikalingi ir kiti elementai: gele�is, fosforas, siera, varis, cinkas. �od�iu, fotosintez�  iš esm� s 
garantuoja ne tik chlorofilas, tam b� tina vis�  augalo audini�  netrikdoma veikla. Bet mes �inome ir kitk� : 
netrikdoma ilgalaik�  augal�  veikla galima tik tada, jei CO2, magn�, azot� , gele��, fosfor� , sier� , var�, cink�  
bei kit�  biogen�  reikiama forma augalams tiekia skaidytojai. Jei prie�astis yra b� tina s� lyga, kad b� t�  rea-
lizuotas padarinys (šiuo atveju – fotosintez� ), išeina, kad vakarykšt�  ar pernykšt�  skaidytoj�  veikla yra 
b� tina šiandienin� s fotosintez� s s� lyga, taigi – viena iš jos prie�as� i� . Skaidytoj�  buvimas n� ra betarpiška 
fotosintez� s prie�astis, nuo šio padarinio j�  skiria nema�as laiko tarpas ir erdv� , ta� iau ji b� tina, nors ir 
nepakankama, fotosintez� s s� lyga.  

Antra vertus, gamintoj�  buvimas garantuoja pa� i�  skaidytoj�  egzistavim� . Gauname gana da�n�  
biologijoje ir ekologijoje prie�as
 i�  ir padarini �  �ied� , o dar tiksliau – j�  kamuol�. Išnarplioti j� n� ra 
paprasta, da�nai yra papras� iau, kartais netgi racionaliau tirti j� kaip visum� , juod� j�  d� � �  (�r. toliau).  

Ši ar panaši � j�  analiz�  gali b� ti vertinga euristiniu po�i� riu, ji gali pad� ti ekologams suvokti ne tik 
j�  objekto sud� tingum� , to objekto dali�  tarpusavio ryšius, j�  integruotumo laipsn�, bet ir aptikti kontrain-
tuityvi�  sprendini� . Pavyzd�iui, šiuo atveju mes pri� jome prie gana netik� tos išvados, kad fotosintez� s 
reakcijoje dalyvauja vos ne visa bendrija. Pasirodo, nesant skaidytoj� , leid�ian� i�  med�iagoms recirku-
liuoti, gyvyb�  neilgai teegzistuot� , „gyva tik ekosistema“. O ir biologin� s r� šys gali koegzistuoti ne bet 
kokiame derinyje, tarp bendrijos dali�  esama funkcin� s tarpusavio priklausomyb� s. Tai fundamentalios 
išvados, griaunan� ios analitin� �vaizd�. 
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� ia mes taikome metod� , kur� sistem�  teorijos specialistai vadina prie�astine analize (angl. causal 
analysis). Šis metodas atsirado prieš ma�daug keturis dešimtme� ius, kur� laik�  buvo taikomas ir ekolog� , 
ta� iau v� liau, �sigal� jus, analitiniam po�i� riui, pamirštas (�r. Shipley, 2000). Vis d� lto jis gali b� ti nau-
dingas, ypa�  kaip euristin�  ir konceptualiojo modeliavimo priemon� . Pagrindin�  jo šalinink�  mintis yra 
tokia: neb� na vienos prie�asties, kaip neb� na ir prie�asties be savos prie�asties, tad keliauk prie�astin� mis 
grandin� mis, jos gali tau atverti nauj� , netik� t�  horizont� .  
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Atsiribojimas nuo, tyr� jo manymu, neesmini�  ryši�  ar aspekt� , vadinamas abstrahavimusi; abstrahuo-
jantis atliekama loginio supaprastinimo proced� ra. Tai savotiški supaprastinti skirti akiniai, per kuriuos 
tyr� jas �velgia � j� dominant� objekt� . 

Paprastai atsiribojama nuo dalies betarpišk�  ryši� , nuo vidini�  mechanizm�  ar nuo tam tikr�  aspek-
t� . Aptarkime kiekvien�  iš ši�  atvej�  atskirai. 



%	�
��
��������
����
������

 

222 

4&����������� 2������&���3� ��
���� 9�������8� 
��� &��� ���-��� M
�����-��
��N� �!-��#� 
��� M
�����-=
��
��N��!�!&�
�������
��������������
���M
�����-��
�� N�����
�����+��
�)����<�������������������=
�����
�����
���������&"
���������-���#���>���#����� ���!������-��
����������
���
�����&"�*����
����#�
������
��
�&��������������

Da�nai ekologai, sekdami fizikais, taiko vadinamosios specifin� s, arba pagrindin� s, prie�asties 
samprat� : jie bando atsiriboti nuo savo objekt�  daugiaprie�astingumo, ieškodami vienintel� s prie�asties, 
kitas betarpiškas prie�astis (s� lygas) nu�emindami iki pagalbini�  statuso. B� tent tokia logika ir vadova-
vosi, pavyzd�iui, C. J. Krebsas, planuodamas anks� iau aprašyt�  eksperiment� . Iš daugyb� s betarpišk�  ry-
ši� , nusakan� i�  baltojo kiškio ir l� šies ekologines nišas, jis nutar�  bandymais tikrinti tik nedidel�  dal�. Ir 
tai visai suprantama, antraip bandymo variant�  skai� ius b� t�  išaug� s keliasdešimt kart� , ir b� t�  tek�  visk�  
mesti net neprad� jus. Deja, tokia supaprastinimo praktika, kaip mes �inome, š� kart�  nepasiteisino. 

Kiek pla� iau reik� t�  paaiškinti antr� j� abstrahavimosi b� d�  – atsiribojim�  nuo vidini�  mechanizm� . 
Sistemologai š� b� d�  vadina juodosios d	 � 	 s principu. Jo esm�  – aptikus daugma� autonomišk�  objekt� , 
j� galima aprašyti ir su juo eksperimentuoti fiksuojant tik jo išorinius ryšius, atsiribojant nuo vidini� . Tai 
dar vieno tipo abstrahavimasis, �adantis gal net daugiau naudos nei kiti.  

Remiantis juodosios d� � � s principu, kokio nors biologinio ar ekologinio reiškinio aiškinimai gali 
b� ti suskirstyti � dvi grupes: aiškinimus, apeliuojan� ius � išorinius ryšius, kurie da�nai vadinami apribo-
jimais, ir aiškinimus, paremtus nuorodomis � vidinius mechanizmus. Mat bet kokio reiškinio ar strukt� -
ros genez�  ir paskirtis siejama tiek su išorin� mis, tiek su vidin� mis prie�astimis ir funkcijomis. Bendrijas 
tiriantis ekologas mechanizmais laiko santykius tarp r� ši� , nuo sud� tingesni�  mechanizm�  jis abstrahuo-
jasi, o fiziologijos srityje dirbantieji mechanizmais vadina tik fiziologinius ir biocheminius procesus, jie 
atsiriboja nuo daugelio aplinkos s� lyg� , biotini�  ir abiotini� . Ta� iau realiai bet koks gyvosios gamtos 
reiškinys iki pat molekulini�  proces�  s� lygojamas tiek išorini� , tiek vidini�  aplinkybi� . Ekologas ir fizio-
logas iš esm� s tiria skirtingas to paties prie�as� i�  ir padarini�  lauko dalis. Tik sujungus j�  gautus aiškini-
mus � vien�  visum� , galima išsamiai paaiškinti kok� nors reiškin� ar �vyk�. O jei š� lauk�  prieš tiriant 
b� tina supaprastinti ir suskaldyti � dalis, tai atliekant ši�  proced� r�  reikia vadovautis tokia taisykle: išskir-
toji dalis turi b� ti gana autonomiška funkciniu po�i� riu. Tokio autonomiškumo, kad ir nedaug, visada yra, 
ir tik tokiu laipsniu galima s� kmingai taikyti juodosios d� � � s princip� . Tokiais atvejais sakoma, kad gy-
vosios sistemos pasiduoda dekompozicijai. Ta� iau nereikia u�miršti, kad atlikti dekompozicij�  reikia at-
sargiai. 

B� tent juodosios d� � � s principu vadovaujasi dauguma ekologin� s fiziologijos specialist�  – jie fik-
suoja vientiso organizmo atsakus � aplinkos poky� ius, da�nai ignoruodami l� steli�  vidaus mechanizmus. 
Juo naudojosi ir ekosistemos sampratos k� r� jai, abstrahav� si nuo �emesni�  organizacijos lygmen�  proce-
s�  (populiacijos, individo, organ�  ir t. t.). G. E. Likensas ir F. H. Bormannas, eksperimento su Hubbard 
Brooko mišku autoriai, š� princip�  taik�  taip pat, j�  beveik nedomino, tarkim, populiacijos ar individo 
lygmens procesai, nekalbant apie molekulinius mechanizmus, kurie galimai gal� jo nulemti med�iag�  cik-
l�  poky� ius kontroliniame ar iškirstame miško plote. Miško ekosistema per j�  bandym�  virto savotišku 
superorganizmu, juod� j�  d� �e, reaguojan� ia � stres�  (augal�  išnaikinim� ) kaip neskaidytina visuma. Ir šis 
metodas, kaip �inome, pasiteisino. Juodosios d� � � s princip�  intuityviai taik�  ir Darvinas, jo teorijai visai 
nepakenk�  ta aplinkyb� , kad jis ne�inojo paveldimumo ir kintamumo mechanizm� , jam pakako nedetali-
zuot�  paaiškinim� . 
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Sistem�  teorijos specialistai (Mesarovi� , Macko, Takahara, 1970) nurodo, kad organizuotos siste-
mos pasi�ymi viena ypatybe, kuri daro jas kur kas lengviau suvokiamas, nei gali atrodyti iš pirmo �vilgs-
nio. Pavyzd�iui, tyr� jas, kuris domisi gyvosiomis sistemomis, gali pasirinkti: arba atsispirti nuo dalies 
(posistemi� ) ir eiti prie visumos (sistemos) – tokiu atveju jis išsiaiškins tos dalies paskirt�, funkcij� , o gali 
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elgtis priešingai, eiti nuo visumos prie dali�  – taip jis tur� s detalesn� visos sistemos veiklos aprašym� . Bet 
detalizuotas vaizdas visai neb� tinas, kad suvoktume sistemos veiklos esm� . 

Juodosios d� � � s principas gana svarbus metodologijai ne tik kaip loginio supaprastinimo priemon� , 
bet ir kaip nuoroda, kokia gal� t�  b� ti gyvyb� s funkcionavimo teorijos k� rimo strategija. Gyvyb� s pa�i-
nim�  racionaliausia b� t�  prad� ti nuo to, kas papras� iau, o paskui pereiti prie smulkesnio aprašymo. Jei 
ekologas bando aiškintis �emiškosios gyvyb� s funkcionavimo d� sningumus pasitelk� s � pagalb�  juodo-
sios d� � � s princip� , jo pad� tis, palyginti su kitais biologais, tampa privilegijuota. Mat jo d� mesio centre 
fig� ruoja pati papras� iausia sistema iš t� , kurias mes vadiname gyvosiomis, t. y. ekosistema su jai b� din-
gu med�iag�  ciklu ir energijos srautu. Papras� iausia tod� l, kad, taip � j�  �velgiant, gyvyb�  lieka nuoga, be 
astronominio skai� iaus detali�  ir mechanizm� , b� ding�  �emesniems organizacijos lygmenims. Nuo j�  tie-
siog abstrahuojamasi, jos ekologo nedomina, taigi neu�temdo jo �vilgsnio. Toki�  teis�  jam suteikia dali�  
nesavarankiškumas: jei jos nesavarankiškos, j�  egzistavimo prasm� s reik� t�  ieškoti aukštesniuose lygme-
nyse.  

@!����� ������ !��� ����
�)����� �������#� ����
� ��
���� �� ��
�������� 
��� ������������ 
!���
��

�
��������������
��+���#��
������#�����
�#�����
�� ����
 ���
��#���������
�)��������������� ���������=
�������������
 #�����
�����������-�
� ������� #��-� ���-��
����-���������"���������
9#�������� �������=
������ �
�������� ������� ��� ���*�����+��
��� 7�� �!�!&� �� ���!&�� ������� �������� ��
�
���
���&��
���
���
�����������
��� �9����
 ���
�+�
���&��
������������ � ���

N� ra abejon� s, kad ekosistemos sampratos k� r� jai, laik�  save holistais, m� st�  taip pat: perpratus vi-
so šio grandiozinio mechanizmo, kur� mes vadiname gyv� ja gamta, veikl� , v� liau aiškesn�  taps ir jo su-
dedam� j�  dali�  (netgi makromolekuli� ) paskirtis. Toks supratimas, aišku, gerokai kirtosi su v� liau 
�sigal� jusiu Vakar�  šalyse analitiniu po�i� riu, pagal kur� ekosistemos n� ra organizuotos sistemos, taigi jas 
galima ir reikia tirti prieš tai jas išard�ius, dalimis; biologin�  r� šis ar individas n� ra priemon� s, tai tikslas 
sau. 

Š� abstrahavimosi nuo fiziologini�  ir biochemini�  mechanizm�  (o kartais ir populiacij�  vidaus me-
chanizm� ) metod�  mes gana nuosekliai band� me diegti šiame vadov� lyje. M� s�  schemos kartais b� davo 
iki kraštutinumo paprastos, ir taip elg� m� s ne tik nor� dami padaryti studento gyvenim�  lengvesn�, bet ir 
kad pa� iam autoriui tapt�  kuo aiškesn�  aptariamo klausimo esm� . Kartais šios schemos toliau d� stant bu-
vo detalizuojamos, bet esm�  nepasikeisdavo. Strategija eiti nuo bendro prie konkretaus vadinama deduk-
tyviuoju metodu, da�nai s� kmingai taikomu pedagogikoje. Ta� iau nereikia pamiršti ir jo euristin� s vert� s 
mokslo �mon� ms.  

Tre� iasis b� das abstrahuotis – atsiriboti nuo tam tikr�  aspekt� . Bene daugiausia ekologija yra gavu-
si iš funkcinio po�i � rio, kada atsiribojama nuo strukt� ros ypatum� . Nusakyti, k�  ta ar kita strukt� ra vei-
kia, kokia jos funkcija, da�nai kur kas papras� iau, nei aprašyti jos sud� t�. Tarkim, fermento funkcija 
nusakoma labai paprastai, o jo pirmin�  ir antrin�  strukt� ra gali b� ti labai sud� tinga. Funkciniam po�i� riui 
keli�  � biologij�  atveria ir jau daug kart�  min� ta funkcij�  hierarchija: ferment�  ir j�  funkcij�  yra astrono-
miškai daug, individuali�  ir populiacini�  funkcij�  (ekologini�  niš� ) – ma�iau, gildij�  ir mitybos lygmen�  
– dar ma�iau, funkcini�  karalys� i�  t� ra tik trys. Prad� j�  nuo molekulini�  funkcij� , mes galime j� , taip pat 
individ�  ir r� ši�  vaidmen� projektuoti � visos ekosistemos funkcijas ir taip aprašym�  vis paprastinti, kartu 
mintyse išlaikydami, jei reikia, ir molekulin� kontekst� . Taigi pati gamta mums tarsi si� lo pat� papras� iau-
si�  b� d�  j�  suvokti. 

Iš funkcini�  po�i � ri�  verta pa�ym� ti vis�  pirma energetin�, at� jus� � ekosistem�  ekologij�  iš fizikos 
(termodinamikos). Be abejo, jis apima tik vien�  iš gyvyb� s veiklos aspekt�  ir ignoruoja kitus, abstrahuo-
jasi nuo j� . Dar vieni daug pad� j�  ekologijai funkciniai „akiniai“ – biogeocheminis po�i� ris, kai � gyvy-
b�  �velgiama tik per med�iag�  virsm�  bei s� veikos su negyv� ja apsuptimi prizm� . Abu šie po�i� riai labai 
supaprastino (redukavo) ekolog�  pasaul� vaizd�, bet � ia ir buvo j�  euristin�  j� ga: jie iš esm� s pakeit�  eko-
logij� , jais remiantis buvo sukurta ekosistemos samprata, kurios verte abejoti neder� t� . Ekologija kaip 
mokslo sritis b� t�  neatsiradusi, jei prieš daugiau nei šimtmet� biologai savo d� mesio neb� t�  nukreip�  � 
gyvyb� s funkcijas, kartu abstrahuodamiesi nuo tas funkcijas vykdan� i�  organizm�  pad� ties biologin� je 
klasifikacijoje (kartu ir j�  giminingumo laipsnio filogenez� s).  



%	�
��
��������
����
������

 

224 

Taigi funkcinis po�i� ris, kur� taik�  ekologai, buvo ne tik atsiribojimas nuo strukt� ros (morfologijos 
ir anatomijos), bet kartu ir nuo evoliucijos. Bet kuri biologin�  strukt� ra yra atsiradusi tam tikroje vietoje ir 
tam tikru laiku d� l ontogenez� s, sukcesijos ir evoliucijos, ta� iau mes, ekologai, da�nai ontogenez�  ir evo-
liucij �  ignoruojame, laikome j�  priešistore, susieta su tuo, kas mus domina, tik iš dalies. Tod� l funkcin�  
biologija (citologija, fiziologija, biochemija, ekologija), daugelio supratimu, yra gana atokiai nuo evoliu-
cin� s biologijos.  

Ta� iau reik� t�  tur� ti galvoje, kad atskirdami erdvinius ryšius nuo prie�astini� , mes, nors ir supap-
rastiname biologij� , j�  kiek dirbtinai ir suskaldome. Galima galvoti, kad visa tai daroma tik tam, kad po 
kurio laiko biologin�  erdv�  v� l jungtume su biologiniu laiku, funkcinius aiškinimus – su prie�astiniais. 
Jeigu taip, tai ka�kada, dar biologijos kaip mokslo srities u�gimimo laikais, �vykus� funkcin� s biologijos 
atsiskyrim�  nuo evoliucin� s gal reik� t�  laikyti tik laikina priemone, kuri patogi, jei reikia supaprastinti, ir 
kurios bus atsisakyta, kai tik ji savo darb�  atliks? Gal tada planuojama pereiti prie pagrindinio tikslo – 
bendrosios biologijos sintez� s? Atsakym�  � šiuos klausimus neturime, ši tema, kiek mums �inoma, biolo-
gijos literat� roje šiuo metu netgi n� ra keliama. Antra vertus, kai kas šia linkme vis d� lto daroma. Pavyz-
d�iui, tokios sintez� s apraišk�  turi samprata apie ekosistem�  evoliucij� .  

4&��������������
���������"�����������������2��
�+� 
�����*�"���3��������������
������#������������=
��
�����������������������
����������
���<�>�����
� �>���������
������������&"���������
������
�+�=

���� ����-!���� ��� ����*����
������ D"��
�� ���������� � ���
��+���� ��
�� &"��� ���� ��
��)��� ��
������
���
!&���
�������

R�6���������8�����

R�6�����$)(%�/�E>
��$>
�

Modelis – realiai egzistuojan� io objekto, reiškinio ar proceso supaprastintas analogas, jo idealizuotas ati-
tikmuo. Jis gali b� ti grafiko, schemos, matematini�  lyg� i�  sistemos ar kito pavidalo. Modeliais vadinami 
ir materialieji analogai, pavyzd�iui, mezokosmai ar laboratoriniai mikrokosmai. Modeliai autori�  da�-
niausiai sudaromi, norint supa�indinti skaitytojus ar �i � rovus su esmin� mis gamtinio objekto, proceso ar 
reiškinio savyb� mis. 

N� ra visuotinai priimtos modeli�  klasifikacijos. Šiame vadov� lyje skaitytojui buvo pateikta toki�  
tip�  modeli�  aprašym� : 

� materiali� j� ; 
� konceptuali� j� ;  
� skaitmenini� . 

Kai kada galima išgirsti vartojant ir verbalinio, ar-
ba �odinio, modelio s� vok�  – objekto, reiškinio ar proce-
so �odin� aprašym� . Ta� iau „modelio“ terminas tokiam 
aprašymui nelabai tinka d� l jam b� dingo negrie�to sti-
liaus.  

Vienas iš materiali� j�  modeli�  pavyzd�i�  – labo-
ratoriniai mikrokosmai, gamtini�  ekosistem�  analogai 
(�r. intarp�  4.2.3 skyrelyje). Be j� , ekologijoje dar nau-
dojami ir didesn� s apimties „pasauliai“, vadinami me-
zokosmais (8.2 pav.). Tai gali b� ti didel� s talpos maišai, 
cilindrai, u�tvaros, baseinai ir netgi dirbtin� s k� dros. 
Mikrokosmai taikomi daugiau teorinio, arba fundamen-
tinio, pob� d�io klausimams spr� sti, o mezokosmai gali 
pad� ti ir sprend�iant taikomojo pob� d�io problemas. Pa-
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vyzd�iui, atliekant bandymus su mezokosmais, �rengtais tiesiog e�ere ar j� roje, galima bandyti išsiaiškin-
ti, kaip t�  vandens telkin� paveikt�  tarša sunkiaisiais metalais, nafta ar dar kuo nors. Suprantama, tame 
mezokosme �kurdinama ir to vandens telkinio organizm� , išskyrus stambiuosius. Tokia metodologija pa-
siteisina jau vien tod� l, kad pigiau ir moraliau yra eksperimentuoti su dirbtiniu, nors ir supaprastintu, ana-
logu nei su originalu, t. y. pa� ia gamtine ekosistema, kuri yra imituojama. 

Konceptualusis modelis – tai aprašymas, kuriame, be �od�i� , yra ir juos iliustruojan� i�  schem� , 
br� �ini �  ar diagram� , ir dar svarbiau – vaizdo informacij�  lydin� iame tekste turi b� ti pateikiamos pagrin-
dini�  s� vok�  tikslios apibr� �tys, da�niausiai naudojant simbolius ir matematin�  kalb� . Visa tai daroma 
tam, kad aprašymas kuo tiksliau atspind� t�  norim�  perteikti mint� ar samprat� , b� t�  suprastas vienareikš-
miškai, kuo ma�iau priklausyt�  nuo skaitytojo ar �i� rovo subjektyvios nuomon� s. Kita konceptuali� j�  
modeli�  paskirtis – vaizd�iai apibendrinti turim�  informacij� , išryškinti esminius objektus, veiksnius ir 
ryšius tarp j� . Daugel� šio vadov� lio paveiksl�  galima vadinti tokiais modeliais. 
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Skaitmeniniais modeliais mes vadinome konceptualiuosius modelius, papildytus skai� iais, infor-
muojan� iais apie objekto dyd�, kiek� ar proceso greit� (�r., pavyzd�iui, 6.3 ir 6.11 pav.). Taigi tokie mode-
liai yra tikslesni u� konceptualiuosius. Dar tiksliau aprašoma naudojant matematin� modeliavim� . Jo 
šiame vadov� lyje netaik� me, ta� iau manome, kad studijuojan� iajam ekologij�  bendras supratimas apie j� 
reikalingas. 

Matematinis modelis yra dinaminis, o visi skaitmeninio modelio skai� iai – „susting� “, nekintantys, 
jie atspindi situacij�  tam tikru laiko momentu. Kad iš skaitmeninio modelio gautume matematin�, da�nai 
pakanka �traukti priklausomybes, arba funkcijas, kuri�  bendras pavidalas yra toks:  

y = f(x). 

Tiesa, iš skaitmeninio modelio ši�  funkcij�  neišvesime, tam reikia iš prad�i�  vyksmus aprašomoje 
sistemoje steb� ti b� gant laikui, gauti jos dinamin� paveiksl� . Tarkim, mes turime skaitmenin� anglies ar 
azoto ciklo model�, panaš�  � parodytus 6.3 ir 6.11 pav. Kad gautume matematin� aprašym� , mums reik� s 
atlikti kasmetinius šiuose modeliuose fig� ruojan� i�  kintam� j�  – med�iag�  kiekio ir j�  chemini�  virsm�  
grei� io – matavimus. Reikia tik� tis, kad keisis ir kiekiai, ir grei� iai. Tada mums reik� s kiekvien�  greit� (y) 
išreikšti kaip priklausomyb�  nuo kiekio (x), pavyzd�iui: y = 5x3. Taip atsiranda ir skai� i�  (šiuo atveju 5), 
vadinam�  koeficientais. Ta� iau d� l daugiaprie�astingumo iks� , kurie daro �tak�  igrekui, gali b� ti daug. 
Iškyla klausimas, kuriuos iš j�  pasirinkti. Tokiu atveju si� loma apsiriboti pagrindin� mis koreliacijomis, 
tikintis, kad jos yra dar ir betarpiškos prie�astys. Deja, ne visada, netgi gerai ištyrus sistem� , b� na aišku, 
kurios prie�astys yra pagrindin� s, lemian� ios. Ši�  problem�  negalima patik� ti ir matematikai, ji neskiria 
koreliacij�  nuo prie�as� i� . Sudar�  balansines lygtis, kurios atspindi med�iag�  patekim�  � posistemius ir j�  
praradim� , gauname matematin� med�iag�  ciklo model�, panaš�  � toliau parodyt� , specialiai supaprastint�  
(da�nai tai b� na ne keli� , o bent keliolikos diferencialini�  lyg� i�  sistema): 

dx1/dt = a1 + 5x2 + 5x3 – 10x1x2 – 2x1; 

dx2/dt =10x1x2 – 5x2 – 10x2x3; 

dx3/dt = 10x2x3 – 5x3 – x3
2. 

� ia dxi/dt yra momentinis kiekio (x) i posistemyje poky� io greitis, anks� iau �ym� tas y raide. Skai-
� iai šalia iks�  rodo posistemi�  numer�. Simboliu a1 šiame modelyje pa�ym� tas valdantysis parametras, 
t. y. toks veiksnys, kurio poveik� tiriamai sistemai norima sumodeliuoti. Tai gali b� ti, pavyzd�iui, antro-
pogenin� s taršos anglies dioksidu (anglies cikle) ar azotini�  tr� š�  gamybos (azoto cikle) poveikis. 
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Lyg� i�  modelyje b� na tiek, kiek sistemoje yra išskirta posistemi� , šiuo atveju paprastumo d� lei pa-
rodyti tik trys. Paprastai reikalaujama, kad posistemi�  skai� ius neviršyt�  keliolikos. Tod� l da�name mo-
delyje fig� ruoja tik mitybos lygmenys, kituose – dar ir svarbesn� s gildijos, ta� iau iki atskir�  r� ši�  
ekosistemos matematiniame aprašyme da�niausiai nenusileid�iama. 
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Modeliavimu siekiama toki�  tiksl� : 
� išryškinti pa� ius esmingiausius modeliuojamo objekto, reiškinio ar proceso bruo�us, pateikti 

juos lakoniška ir lengvai suprantama forma (schema, grafiku, diagrama, matematine lygtimi) ar 
suteikti jiems material� j� supaprastinto originalo pavidal�  (mikrokosm�  ir mezokosm� ); tai su-
paprastinimo ir vaizdumo funkcijos; 

� kiek galima tiksliau ir vienareikšmiškiau aprašyti modeliuojam�  original� , idealiu atveju – nau-
dojant matematin�  kalb� ; tai grie�tumo ir tikslumo funkcijos; 

� gaut�  model� panaudoti aiškinimo, prognozavimo ir valdymo tikslais; tai euristin	  ir taikomoji 
funkcijos. 

Pirm� j� tiksl�  turb� t lengviausia pasiekti taikant konceptualiuosius ir skaitmeninius modelius. Ant-
rojo tikslo – grie�tumo ir tikslumo – siekiama kuriant vis�  tip�  modelius, bet šia kryptimi eidami dau-
giausia tur� t�  (idealiu atveju) pasiekti tie ekologai, kurie vartoja matematin�  kalb� . Mat kai tiriamas 
objektas yra sud� tingas, tyr� jo intuicija pasikliauti pavojinga, ji da�nai nuvilia d� l nesugeb� jimo numatyti 
visus betarpiškus ir netiesioginius poveikius, o kompiuteris neklysta, aišku, jei modeliavimas buvo atlik-
tas korektiškai.  

Visi modeli�  tipai tur� t�  atlikti ne tik aprašymo, bet ir aiškinimo (euristin� ) funkcij� . Tam da�nai 
praver� ia ne tik konceptualieji ir skaitmeniniai modeliai, bet ir bandymai su materialiaisiais modeliais – 
mikrokosmais ar mezokosmais. Galima eksperimentuoti ir su matematiniu modeliu, kei� iant valdan� iojo 
parametro reikšmes. Mezokosmai, matematiniai modeliai tur� t�  b� ti ir tinkamiausias prognozavimo ir 
valdymo b� das. Tokia yra siekiamyb� , ta� iau j�  �gyvendinti pavyksta retai. 
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Turb� t ma�iausiai priekaišt�  sulaukia konceptualieji ir skaitmeniniai modeliai. Ekologijoje jie tai-
komi jau daugiau kaip 100 met� . Ypa�  daug j�  galima aptikti vadov� liuose, nors netr� ksta j�  ir straips-
niuose. Toks populiarumas visai suprantamas: jiems konstruoti nereikia joki�  speciali� j�  geb� jim� , jais 
lengva perteikti koki�  nors mint� ar id� j� , jie gerai tinka tiek jau suprast�  objekt� , reiškini�  ar proces�  s� -
sajoms pavaizduoti, tiek ir naujoms hipotez� ms formuluoti. Taigi šie modeliai tinka tiek sintezei (abstra-
havimas, apibendrinimas), tiek ir analizei (detalizavimas, mechanizm�  pavaizdavimas). N� ra tokio 
sud� tingumo, kurio ne�veikt�  konceptualusis modelis, viskas priklauso tik nuo abstrakcijos laipsnio. Kon-
ceptualusis modeliavimas ypa�  naudingas gali b� ti tada, kai duomen�  apie modeliuojam�  objekt� , reiškin� 
ar proces�  yra nedaug, ir jie n� ra patikimi. Tod� l �prasta laikyti, kad kokios nors naujos ar sunkiai spren-
d�iamos problemos tyrim�  visada pravartu prad� ti nuo hipotez� s, kuri tur� t�  �gauti konceptualiojo mode-
lio pavidal� , t. y. nuo paties papras� iausio aprašymo. Deja, mokslin� je literat� roje gausu šios taisykl� s 
nepaisymo atvej� . Pozityvistinis mokslas reikalauja, kad gamtos moksl�  rezultatai �gaut�  matematin� pa-
vidal� . To ir siekiama visais b� dais, da�nai skubant u�b� gti nat� raliai �vyki�  eigai u� aki� , nepaisant jo-
ki�  taisykli�  ar apribojim� .  

Egzistuoja vos ne visuotinis �sitikinimas, kad matematinis modeliavimas yra vis�  gamtos moksl�  
atstov�  siekiamyb� . Nors fizikams ir chemikams š� tiksl�  pavyksta �gyvendinti kur kas lengviau nei bio-
logams, atsisakyti jo pastarieji, atrodo, ne�ada. Mat gerai �inoma, kad savo rankose turint matematin� 
model� aprašom�  objekt�  ar proces�  lengva valdyti automatiškai sklindan� iomis komandomis tiesiog iš 
kompiuterio, � kur� �vestas modelis. Taip valdomi, pavyzd�iui, ry�i�  laukai kai kuriose šalyse, panašiai 
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panaudojami ir šiuolaikiniai meteorologiniai modeliai, skirti prognoz� ms. �od�iu, matematinio modelio 
privalumai yra akivaizd� s. 

Su matematiniu modeliu galima eksperimentuoti. Tarkim, valdantysis parametras buvo matuotas 
trejus metus, jis buvo �gav� s tokias reikšmes: 15,7; 27,3 ir 31,0. Modeliuojamos ekosistemos atsakai � 
šiuos poky� ius �inomi taip pat, bet mums, tarkim, r� pi su�inoti, kas atsitiks su tiriama sistema, kai val-
dantysis parametras �gaus tarpines reikšmes, pavyzd�iui, 21. Modelis tur� t�  duoti gana tiksl�  atsakym� , ir 
tik� ti juo reik� t� . Toks veiksmas vadinamas interpoliacija . Matematinis modelis, jei jis buvo kurtas ne-
nusi�engiant logikai ir faktams, da�nai pateikia kontraintuityvius sprendinius (� ia jo j� ga), nes kai kalba 
eina apie sud� tingas sistemas, vadovautis vien eksperto, kad ir patyrusio, intuicija b� t�  rizikinga.  

Modelis gali nesunkiai pateikti atsakym�  ir � klausim� , kas atsitiks, kai valdantysis parametras išeis 
u� steb� t�  rib� , taps lygus, pavyzd�iui, 10 ar 40. Tokia proced� ra vadinama ekstrapoliacija. Ta� iau aklai 
pasitik� ti kompiuterio pateiktais atsakymais š� kart�  neder� t� . Tokiais atvejais metodologai sako, kad gy-
vosios sistemos n� ra tiesin� s, joms b� dingi jautrumo slenks� iai bei katastrofos, kuri�  prognozavimas �en-
gia tik pirmuosius �ingsnius. �od�iu, norite interpoliuoti? Prašom. Norite ekstrapoliuoti? Prašom, bet u� 
rezultatus modeliuotojas neatsako.  

Deja, mes negalime nurodyti n�  vieno matematinio ekosistemos modelio pavyzd�io, taikomo s� k-
mingai. Kod� l? Turb� t pagrindin�  prie�astis yra ši: kad b� t�  sukurtas konkre� ios gamtin� s ekosistemos, 
tarkim, e�ero, modelis ir kad jis b� t�  s� kmingai taikomas, reikia išsamios informacijos apie ekosistemos 
dali�  ryšius, ir ši informacija turi �gauti ne kokybin�, o kiekybin� (funkcij�  y = f(x)) pavidal� . Šiam tikslui 
�gyvendinti reik� t�  lauko steb� jim�  bei laboratorini�  eksperiment� , jie tur� t�  b� ti atliekami ne vienus me-
tus, prireikt�  ma�iausiai 100 mokslinink�  pastang� , o projekto biud�etas pasiekt�  astronomines aukštu-
mas. Ir dar neaišku, ar tikslas b� t�  pasiektas. Siekdami apeiti šiuos sunkumus, modeliuotojai paprastai 
disponuoja tik nedideliu skai� iumi matematini�  funkcij� , kurias jie patys išved�  dirbdami su tiriamu ob-
jektu, o kitos imamos iš literat� ros, jos buvo gautos kit�  autori� , dirbusi�  su kitais objektais. Suprantama, 
kad objektas objektui nelygu, ir toks laisvas operavimas lygties koeficientais ir pa� iomis lygtimis negali 
modelio padaryti tikslesnio. Sukurta galutin�  modelio versija tokiu atveju traktuotina kaip viena iš daugy-
b� s vienodai tik� tin�  ir vienodai „s� kming� “ rezultat� , nes n� ra jokios veiksmingos proced� ros, leid�ian-
� ios atskirti didesn� mel�  nuo ma�esnio.  

Atskir�  populiacij�  matematinio modeliavimo pasiekimai, galima galvoti, tur� t�  b� ti didesni. Juk 
populiacijos yra paprastesn� s nei ekosistemos – taip bent daugeliui iš m� s�  atrodo. Matematin�  populiaci-
j�  ekologija egzistuoja vos ne vis�  šimtmet�, j�  reik� t�  laikyti kur kas labiau išvystyta sritimi, palyginti su 
matematiniu ekosistem�  modeliavimu. Deja, taip n� ra. Populiacijas veikia aplinka, o ši yra nepaprastai 
heterogeniška. Gentainiai taip pat n� ra vienodi, � t�  pa� i�  aplink�  jie reaguoja skirtingai. Tod� l skaitytojas 
tur� t�  suprasti, jog, tarkim, lygtis, aprašanti konkurencini�  ir kooperacini�  ryši�  �tak�  populiacijos augi-
mui (rsant = r0 + spN – smN2, �r. 3.3.2 skyrel�), veikia tik ekologiniame vakuume. Kitaip tariant, ji tinka tik 
esant daugybei išlyg� , kurios gal ir gali b� ti sukurtos dirbtinai, laboratorijoje, bet gamtoje neegzistuoja, 
tad ir j�  nauda lauko ekologui nulin� . Taip, modelio reikia, kad supaprastint�  pasaul�, bet, matyt, yra ri-
bos, kurias viršijus modelis tampa nevykusia originalo karikat� ra, o modeliavimas praranda prasm�  ir 
virsta tiesiog matematini�  lyg� i�  priderinimu prie empirini�  kreivi�  (angl. curve fitting).  

Tad nenuostabu, kad modeliavimo rezultatai ne visada tenkina ekologus. Nepaisant to, netgi šiais 
laikais da�n�  biolog�  ar ekolog�  vilioja perspektyva savo tyrim�  rezultatams suteikti kit� , matematizuot� , 
pavidal� . Da�nai toks noras, panašu, turi snobišk�  atspalv�, mat tokio tipo darbai pasi�ymi visais išoriniais 
moksliškumo atributais, labai vertinami vienmin� i�  koleg�  ir kai kam netgi atneša neprast�  „dividend� “. 
Ta� iau, kaip viename iš savo programini�  straipsni�  su apgailestavimu konstatuoja jau ne kart�  min� tas 
C. J. Krebsas (2006), bene labiausiai patyr� s ir garsiausias ekologijos metodologas, aštresniam �vilgsniui 
yra akivaizdus konceptualusis ir metodologinis daugumos ekologini�  modeli�  skurdumas, atitr� kimas 
nuo realyb� s. Jie grei� iau klaidina mokslin�  visuomen� , nei sprend�ia iškilusias problemas. Anot 
C. J. Krebso (1988), „matematinis modeliavimas gali atrodyti geid�iamiausia tyrim�  strategija, bet grau-
�ik �  populiacij�  dinamikos tyrimams ji nebuvo tinkama, nes ne�inojome, kurie iš kintam� j�  yra svarb� s. 
Matematiniai modeliai – ne �rankiai, skirti atradimams, jie negali b� ti naudojami kaip priemon�  logiškai 
sunkiai �sivaizduojamoms id� joms atmesti. <...> Abejoju, ar modeliavimo b� du kada nors bus sukurta 
koki�  nors nauj�  ekologini�  princip� “. 
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J. R. Plattas, garsus biofizikas, dar 1964 metais paskelbtame straipsnyje, skirtame „tvirtajam sam-
protavimui“ (angl. strong inference), apie matematinio modeliavimo pavojus raš� : „Šiandien mes skel-
biame, kad mokslas n� ra mokslas, jei jis n� ra kiekybinis. Prie�as� i�  paieškas mes pakei� iame 
koreliacijomis, o logišk�  m� stym�  – lygtimis. Girdi, matavimai ir lygtys gie�tina m� stym� , bet, mano su-
pratimu, jos da�niau daro m� stym�  neprie�astin� ir miglot� , ir gali pad� ti manipuliuoti mokslu, o ne pa-
gelb� ti kritiškai vertinant svarbiausias išvadas. Daugelis, gal net dauguma, did�i� j�  mokslo ties� , netgi 
fizikos ir chemijos, yra kokybin� s, o ne kiekybin� s. <...> J� s galite kišti reiškinius arba � login� langel�, 
arba � matematin�. Loginis yra stambus, bet stiprus, matematinis – smulkiagr� dis, bet nerimtas, jis yra 
gra�us b� das �vynioti problem� , ta� iau nepaj� gus sugriebti reiškinio, jei prieš tai šis nebuvo su� iuptas lo-
giniame lange.“ 

Ši�  tyr� j�  pareiškimai gal kiek kategoriški, bet verti �siklausyti. Tuo labiau kad vienas iš j� , 
C. J. Krebsas, ka�kada buvo �inomas kaip entuziastingas matematini�  metod�  propaguotojas ir j�  specia-
listas. Manome, reik� t�  gerbti šio gyvo klasiko pilietin�  pozicij�  – jis savo pastangas vertina kritiškai, gal 
net pernelyg, o daugelis jo koleg� , vis dar „�aid�ian� i�  modeliavim� “, arba taip nuodugniai nem� sto, ar-
ba, dar blogiau, suvokia savo darbo menkavertiškum� , ta� iau slepia j� po tariamo moksliškumo kauke.  

Grei� iausiai egzistuoja dar viena, kur kas skaudesn�  šio reikalo pus� . Gaus� s, da�nai pasirodantys 
netgi presti�iniuose �urnaluose ekologiniai modeliai ir j �  �mantrios formuluot� s, keliaaukšt� s lygtys tik iš 
pirmo �vilgsnio atrodo nekenksminga proto mankšta. � ia gali slyp� ti ir kitas pavojus – jie vagia skaityto-
jo laik� , j�  tariamai mokslinis pavidalas pradedan� iuosius varo � nevilt�, palikdamas toki�  gili �  �aizd�  j�  
s� mon� je, kad jie pradeda bod� tis bet kokia moksline literat� ra.  

Iš tikr� j� , ar kas gal� jo numanyti prieš 40 ar daugiau met� , kad scientizmas, ši kraštutin�  pozity-
vizmo forma, taip brangiai mums, ekologams, atsieis?! 

Apskritai, teko pasteb� ti, kad biolog�  pasikliovimas matematiniais metodais yra atvirkš� iai propor-
cingas t�  metod�  išmanymui. Šio vadov� lio autoriui bendraujant su kai kuriais Lietuvos ir u�sienio ma-
tematikais, ne kart�  teko patirti, kad jie nemato, kokiu b� du gal� t�  pad� ti spr� sti mums, ekologams, 
iškylan� ias problemas. Jie suvokia, kad j�  turimas matematinis aparatas negali b� ti s� kmingai pritaiko-
mas sistemoms, turin� ioms t� kstan� ius detali�  ir ryši� , aprašyti. Jie sako: aišku, j� s galite savo objekt�  
supaprastinti, vadovaudamiesi savo patyrimu, palikti tik esminius posistemius ir pagrindinius ryšius, taip 
j� s palengvinsite modeliavimo proced� r� , bet ar iš to bus kiek naudos, spr� skite patys. Kai išaišk� ja, kad 
ekologai dar neturi surink�  reikiamos informacijos apie ketinam�  modeliuoti objekt� , kad jie, ties�  sakant, 
dar ne�ino, kurie posistemiai ir kurie ryšiai yra esminiai, o kurie – ne, jau nekalbant apie funkcijas ir koe-
ficientus, matematikams belieka tik sk� s� ioti rankomis.  

Apibendrinant galima teigti, kad gamtini�  ekosistem�  ir populiacij�  matematinis modeliavimas su-
siduria su dviem pagrindin� mis problemomis: modeliuojam�  sistem�  sud� tingumu ir faktini�  duomen�  
tr� kumu. Ry�i�  ar bulvi�  lauko modeliai, kaip ir laboratorijoje kultivuojam�  organizm�  populiaciniai 
modeliai, puikiai aprašo reali�  situacij� , jie „dirba“, nes šie objektai yra gerokai paprastesni, prieš juos 
modeliuojant buvo sukaupta patikima ir gausi informacija apie ši�  organizm�  ekologines nišas, j�  biolo-
gij�  bei fiziologij� . Viso to nepasakytume apie gamtines ekosistemas ir populiacijas. Negalima tik� tis, 
kad matematinis modelis kompensuos pradini�  duomen�  stygi� . Modelis negali b� ti geresnis u� �trauktus 
� j� duomenis, jis neu�pildo m� s�  �ini �  sprag� , netaiso m� s�  klaid�  ir nedalija patarim� , kaip j�  išvengti. 
Nepatyr� , savo karjer�  tik pradedantys ekologai da�nai pernelyg daug tikisi iš modeliavimo, tad paskui 
tenka nusivilti, ta� iau d� l to turb� t neder� t�  kaltinti matematikos.  
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N� ra abejoni� , kad daugelis ekolog�  link�  pritarti C. J. Krebsui – kaip ir jis, jie nusivyl�  dabartine 
savo mokslo pad� timi (�r. 1.2.4 skyrel�), ypa�  nerimauja d� l ekologijos pa�angos stokos ir si� lo radikaliai 
keisti metodologij� , kuri�  ekologai po šiai dienai taiko atlikdami savo tyrimus. Vienas iš galim�  pakeiti-
m�  – si� lymas (�r., pavyzd�iui, Weisberg, 2006) pla� iau taikyti konceptual� j� ir skaitmenin� modeliavi-
m� , kai kuriuos sistem�  teorijos pasiekimus (pavyzd�iui, prie�astin�  ir daugiavariant�  analiz� ). Ši�  
si� lym�  autoriai teigia, jog m� s�  �inios yra ne kiekybinio, o kokybinio pob� d�io: mes esame nustat�  kai 
kuriuos esminius ryšius ir vystymosi tendencijas, galime daug k�  s� kmingai prognozuoti, kai kuriuos pro-
cesus sugebame netgi pus� tinai valdyti, bet beveik visais atvejais m� s�  prognoz� s ir rekomendacijos yra 
paviršutiniškos, ir kitokios šiame etape d� l m� s�  ne�inojimo jos b� ti tiesiog negali. Deja, toks šiandien ir 
modeliavimas, neracionaliomis reikia pripa�inti kai kuri�  ekolog�  pastangas peršokti � aukštesn� lyg� ap-
lenkiant tarpin�, tai t� ra tik j� g� , laiko ir finans�  švaistymas. Kai paviršutiniškas �inojimas taps detalesnis 
ir tikslesnis, ateis laikas ir matematiniams modeliams. �od�iu, šie autoriai kvie� ia d� l bendrumo ir rea-
lizmo aukoti su matematiniu modeliavimu siejam�  tikslum� , kurio, atseit, mes niekada nepasieksime.  

Kaip � tokius si� lymus reik� t�  reaguoti? Manome, reik� t�  � juos �siklausyti, gal net išsamiai aptarti 
kokiame nors plataus masto ekolog�  kongrese, bet tik ateitis parodys, kiek jie yra pagr�sti. 

R�6�5���($����
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Visi metodai, kuriuos taiko ekologai, gali b� ti suskirstyti � tris grupes: 
� aprašomuosius,  
� eksperimentinius, 
� teorinius.  

Matematinis modeliavimas ekologijoje tradiciškai laikomas aprašymo �rankiu, nors kuriant mate-
matinius modelius kartais naudojami eksperimentiniai duomenys. Matematiniai modeliai paprastai nevirs-
ta naujomis teorijomis. Ši�  modeli�  u�davinys – tikslinti ir apibendrinti faktinius (empirinius) duomenis. 
Tod� l vargu ar b� t�  teisinga matematin� modeliavim�  sutapatinti su teorine ekologija. 

Nepatyrusiam skaitytojui gali atrodyti, kad pagrindin�  mokslinink�  u�duotis – kaupti faktus: steb� -
ti, matuoti, eksperimentuoti ir daryti lenteles (ir kuo daugiau skai� i� , tuo geriau). Ta� iau faktas, jei jis ne-
turi paaiškinimo ir n� ra susietas su kitais faktais � �ini �  sistem� , apskritai negali b� ti laikomas moksliniu 
faktu. Nuogi, nesusisteminti, nepaaiškinti faktai t� ra tik niekam nereikalingas „fakt� “ s� šlavynas, kuriame 
gal ir slypi vienas kitas kvap�  gniau�iantis atradimas, bet jie pasl� pti po tokia bever� io šlamšto kr� va, kad 
net ir turint geriausi�  nor�  negali b� ti ištraukti � dienos švies� . Galutinis mokslinink�  tikslas – susistemin-
tos �inios, vadinamos d	 sniais ar teorijomis (Nekrašas, 1993). Gamtos d� snis, kartais dar vadinamas tai-
sykle, – tai samprata, u�fiksuojanti nuolat pasikartojant� ryš� (d� sningum� ), kur� mes aptinkame 
steb� dami gamtos reiškinius ar atlikdami eksperimentus. Da�nai d� sniai, ypa�  fizikos, yra formuluojami 
matematine kalba, lygtimis. Teorijos s� voka da�niausiai vartojama tada, kai d� sningumai ne tik fiksuoja-
mi, bet dar ir pagrind�iami bandym�  rezultatais ar pasitelkiant kitus d� snius ar teorijas. 
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Kaip alternatyva sampratai, kad bet kokiame moksle yra tiek mokslo, kiek jame yra matematikos, 
egzistuoja ne ma�iau paplitusi ir gal kiek diplomatiškesn�  nuomon� , b� tent, kad mokslo status� , arba jo 
išsivystymo lyg�, lemia jo teorinis branduolys, kuris neb� tinai turi b� ti suformuluotas matematine kalba. 
Jei teorijos yra gana grie�tos (vienareikšmiškos) ir apima vis�  ar beveik vis�  tos srities kuruojam�  realy-
b� s lauk� , toji sritis gali b� ti laikoma grie�tu mokslu. Deja, apie ekologij�  to pasakyti turb� t negalima. 

Teorija priimta laikyti gana plataus pob� d�io �ini �  sistemas, kuri�  tikrumu ma�ai abejojama. Da�-
niausiai tai buvusios hipotez	 s, kurios steb� jimais ar eksperimentais �gavo tyr� j�  pasitik� jim� . Hipotez�  – 
sp� jimas, kuris nurodo galimus prie�astinius ar funkcinius ryšius, taigi pateikia �vykio, reiškinio ar proce-
so aiškinim� . Ekologijoje susiklost�  gana kurioziška pad� tis: teorijomis priimta tituluoti, pavyzd�iui, me-
tapopuliacij� , sal�  biogeografijos ir neutrali� j�  (r� ši�  �vairov� s) hipotezes (šiame vadov� lyje n�  viena iš 
j�  nebuvo aptariama) grei� iausiai vien tod� l, kad jos suformuluotos gana grie�ta, matematine, kalba. Tuo 
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ši�  hipotezi�  autoriai turb� t nor� jo pasakyti, kad pus�  kelio link tikros teorijos jau nueita, kita pus�  – ati-
tiktis realybei, teorijos aiškinamoji ir numatomoji vert� s, gali palaukti. Per tuos 100 su viršum met�  pana-
ši�  „teorij� “ b� ta ma�iausiai kelios dešimtys, daugumos j�  dabar niekas ir nebeprisimena. 

Fizikai tinkamomis teorijomis laiko tokias, kurios yra 
� sudarytos vos iš vieno ar keli�  fundamentini�  teigini� ; 
� bendros, t. y. turi paaiškinti didelius fakt�  masyvus; 
� grie�tos, arba tokios tikslios, kad jas galima b� t�  patikrinti kritini�  eksperiment�  b� du. 

Tokie reikalavimai tur� t�  b� ti keliami ir biologijos bei ekologijos teorijoms. Skirtumas nebent tik 
toks, kad tik ma�uma rimt�  tyr� j�  tikisi, jog šios teorijos bus tokios pat grie�tos, kaip ir fizikos, suformu-
luotos matematine kalba. Tod� l jas patikrinti visada bus keblu, ir mes b� sime priversti turb� t jas atmesti 
arba priimti, vadovaudamiesi ma�esnio ar didesnio, bet ne visiško panašumo � ties�  kriterijumi.  

D� sniai ir teorijos gali b� ti kuriamos dviem skirtingais b� dais – induktyviuoju ir deduktyviuoju 
(Nekrašas, 1993). Kai tyr� jas renka faktus, o v� liau juos apibendrina kokia nors išvada, turime indukty-
v� j � apibendrinim� . Beveik visada tokiu atveju naudojama dalin	  indukcija (Kondakov, 1975): tyr� jas 
ištiria ne vis�  gamtoje egzistuojan� i�  tiriam�  objekt�  ar reiškini�  aib� , o tik jos dal�, nors apibendrinant 
paprastai kalbama apie vis�  j�  aib� . Imkime tok� primityv�  pavyzd�: tyr� jas kur� laik�  steb� jo varnas, kas-
kart u�rašydamas dienyne varnos spalv�  – „pilka“. 	sitikin� s, kad visos steb� tos varnos yra pilkos, tyr� jas 
daro išvad� : „Visos varnos pilkos.“ �odyje „visos“ esama to, ko nebuvo duomenyse, tyr� jas nesteb� jo vi-
s�  šios r� šies paukš� i� , taigi jis „teoretizuoja“, prideda ka�k�  nuo sav� s. Šis pavyzdys neblogai iliustruoja 
induktyviojo apibendrinimo proced� r� , ta� iau jis n� ra nei d� snio, nei gero mokslinio teoretizavimo atve-
jis, nes teiginyje „visos varnos pilkos“ n� ra nuorodos � prie�astis, kod� l jos pilkos. 
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10 % taisykl�  buvo gauta iš faktini�  duomen� , juos apibendrinus. Primename, kad ji teigia, jog iš 
�emesnio � betarpišk�  aukštesn� mitybos lygmen� pereina tik 10 % chemin� s energijos – toks yra bendrojo 
energinio efektyvumo vidurkis (P/I, �r. 4.3.2 skyrel�). Ši�  taisykl�  galima vadinti ir vienu iš induktyvi� j�  
apibendrinim�  ar ekologini�  d� sni� , nes aprašo tam tikr�  d� sningum� . Kai mes j�  dar ir pagrind�iame, 
vadovaudamiesi termodinamikos d� sniais ir universali� ja energijos srauto schema, ji virsta teorija. 

Panašiai atsitiko ir su daugeliu fizikini�  bei chemini�  d� sni� . Pavyzd�iui, D. Mendelejevo periodi-
n�  element�  sistema iš prad�i�  tur� jo tik induktyvaus apibendrinimo status� , v� liau, atradus kai kuri�  
nauj�  element� , kuri�  savyb� s sutapo su numatytomis remiantis periodine element�  sistema, ji �gijo d� s-
nio status� , bet teorija tapo tik XX am�iuje, kai fizikai suformulavo atomo sandaros teorij� , kuri paaiški-
no, kod� l periodin�  element�  sistema yra �gavusi tok�, o ne kitok� pavidal� .  

Ar dalin�  indukcija pasiteisina? Da�niausiai – taip, nors, ties�  sakant, mokslininkai ir neturi jai al-
ternatyvos, juk absoliu� iai vis�  varn� , kaip ir vis�  kit�  objekt�  ar reiškini� , ištirti da�niausiai n� ra joki�  
galimybi� . Dalin� s indukcijos metodas taikomas praktiškai visuose moksluose, taip pat ir ekologijoje. T�  
byloja ir da�nai vartojamas modelinio organizmo ar modelin	 s sistemos pavadinimas. Tyr� jas pasirenka 
tyrimo (steb� jimo ar bandymo) objekt�  vadovaudamasis prieinamumo, patogumo, paprastumo, pigumo ar 
kitais motyvais, ta� iau gautus rezultatus jis link� s priskirti ne tik savo objektui, bet visai j�  aibei ir net ki-
t� , panaši� , bet ne identišk� , objekt�  klasei. Pavyzd�iui, genetikoje daug bendr�  vis�  gyv� j�  organizm�  
d� sningum�  buvo atrasta dirbant su mikroorganizmais ir vaisin� mis musel� mis. Ir šiais kartais dalin�  in-
dukcija paprastai pasiteisindavo. Toki�  pavyzd�i�  gausu ir ekologijoje, tik � ia gal b� ta daugiau atvej� , kai 
dalin�  indukcija buvo pritaikyta nekorektiškai, taigi nepasiteisino. Vienas iš pavyzd�i�  – priešprieša tarp 
superorganizmo ir individualistin� s „paradigm� “ (�r. 1.2.2 skyrel�), atsiradusi tod� l, kad vieni tyr� jai dir-
bo su gana nestabiliomis, menkai integruotomis, o kiti – su stabiliomis, integruotomis bendrijomis, ir abi 
grup� s savo patirt� daug nesvarstydamos pritaik�  visoms sausumos bendrijoms. Ekosistemos koncepcij� , 
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kuri neabejotinai turi artim�  mokslinei te-
orijai status� , reik� t�  laikyti grei� iau s� k-
mingu nei nevykusiu dalin� s indukcijos 
pritaikymo atveju. Suprantama, prie jos 
suformulavimo daug prisid� jo Tarptautin�  
biologin�  programa, kuri�  �gyvendinant 
buvo tiriama šimtai skirting�  lokali�  tiek 
sausumos, tiek vandens ekosistem� . 

Patys ekologai savo disciplin�  laiko 
induktyvia. Tuo norima pasakyti, kad savo 
u�daviniu jie laiko fakt�  kaupim�  ir induk-
tyviuosius apibendrinimus (8.3 pav.). Ta-
� iau toks tvirtinimas n� ra tikslus. Mat, 
kaip min� ta, steb� ti ir matuoti visk�  be 
tvarkos, o v� liau iš tokiu b� du gauto duo-
men�  chaoso išspausti k�  nors vertinga, 
yra netikusi strategija. Prieš imdamasis ty-
rim� , tyr� jas paprastai jau turi nuomon�  
apie tai, kokio pob� d�io duomenys jam 
reikalingi ir kod� l tokie, o ne kitokie. Kitaip tariant, jis savo galvoje jau laiko ka�koki� , tegu ir labai mig-
lot� , hipotez� , o gal ir kelias j� . Faktai arba paremia vien�  iš j� , arba neparemia n�  vienos, arba priveda 
prie išvados, kad hipotez� s n� ra alternatyvios. � ia reikia pabr� �ti, kad ta hipotez�  (ar hipotez� s) neb� tinai 
taikoma tik stebimam ar bandomam objektui ar reiškiniui – jis gali tarnauti tik kaip modelinis objektas ar 
reiškinys. 

Taigi dauguma ekolog�  vis d� lto taiko ne induktyv� j�, bet hipotetin� deduktyv� j � metod�  (8.3 
pav.): iš bendro pob� d�io hipotez� s dedukcijos b� du gaunama išvada, kuri susijusi su konkre� iu objektu 
ar reiškiniu ir kuri�  tyr� jas yra pasišov� s patikrinti. Taigi dedukcija yra priešingas indukcijai veiksmas, 
nes iš bendro teiginio gaunamas konkretus (Kondakov, 1975; Nekrašas, 1993). Jeigu m� s�  min� tam var-
n�  tyrin� tojui, jau suk� rusiam savo „teorij� “, kas nors praneš� , jog mat�  varn� , jis iš savo „teorijos“ išve-
da (dedukuoja), kad ir ši varna tur 	 t�  b� ti  pilka, nors jis gal niekada jos nemat� . Dedukcija, o tiksliau – 
hipotetin�  dedukcin�  teorija, leid�ia nusp� ti ir nesteb� tus �vykius ar reiškinius tiek, kiek pasiteisina dali-
n� s indukcijos metodas, taikytas tam ar kitam induktyviajam apibendrinimui išvesti. 
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Ta� iau hipotetinis deduktyvusis metodas turi ir indukcijos: hipotez� s n� ra išgalvojamos, j�  paprastai 
kyla iš fakt� , o ir tikrinamos jos pasitelkiant faktus. Taigi moksliniame tyrime indukcija ir dedukcija taip 
susipina, kad tampa sunkiai atskiriamos. Gal reik� t�  pridurti, kad ir buityje mes kasdien šimtus kart�  tai-
kome ir indukcij� , ir dedukcij� , abi jos yra b� tini susišnek� jimo elementai. 

Hipotetinis deduktyvusis metodas yra panašus � aksiomin� metod� , taikom�  matematikoje (Nekra-
šas, 1993). Ta� iau nuo pastarojo jis skiriasi tuo, kad hipotez� s n� ra neabejotinos tiesos, jas dar reikia tik-
rinti, be to, ir suformuluotos jos gali b� ti neb� tinai matematine kalba.  
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Biologai ir ekologai su pavydu �velgia � fizikus ir chemikus, nes j�  mokslai yra grie�ti, juose esama ne-
ma�ai d� sni�  ir teorij� , o gyvyb� s mokslai tuo pasigirti negali. Tiesa, pastarieji turi nema�ai induktyvi� j�  
apibendrinim� , kuri�  pavyzd�iai gali b� ti ir vadinamosios l� stel� s, genetinio kodo teorijos. Gana keblu 
pasakyti, kokius induktyviuosius apibendrinimus, taisykles ir patvirtintas hipotezes gal� t�  vadinti d� sniais 
ir teorijomis ekologai, nes dalis j�  ši�  etike� i�  iš viso vengia, kiti jomis švaistosi � kair�  ir � dešin� . Pa-
vyzd�iui, mes turime 10 % taisykl� , Bergmano taisykl�  (endotermai poliarin� se srityse stambesni u� 

 
H�������� �������#!%��	��	
���	���
������
	�����	
�!#
���	'�	 ��!�	����&
�	���	�!$�	���	.�	���	����#��	��!$�$���$��C�9���!#
 �!	���	'��	#��!$�$&
����	�!$�	���
	�����	
��	���	�	�7��$������#����#!�� ��#$�#����$�#��

 



%	�
��
��������
����
������

 

232 

jiems artimai giminingus organizmus iš šiltesni�  krašt� ) ir dar vien�  kit�  taisykl� , jos gal� t�  vadintis ir 
d� sniais, nes yra pagr�stos ir paaiškintos. U�tat induktyvi� j�  apibendrinim�  ir juos bandan� i�  aiškinti hi-
potezi�  mes turime šimtus (Murray, 2001), ir beveik visos jos arba n� ra patikrintos (ir netikrinamos), arba 
pripa��stamos tik dalies ekolog� , o kartais – tik pa� i�  j�  autori� . Tokios hipotez� s yra vadinamos ad hoc, 
arba progin� mis, hipotez	 mis (ten pat). 
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Kaip ir kod� l ekologijoje susidar�  tokia kuriozin�  situacija? Literat� roje galima rasti kelis paaiški-
nimus. Vienas iš j�  toks: negalima reikalauti, kad ekologai greitai patikrint�  hipotezes, nes j�  objektas yra 
susij� s su daugeliu prie�as� i� ; daugiaprie�astingumas u�kerta keli�  s� kmingiems eksperimentams; hipo-
tez� s ekologijoje da�nai n� ra alternatyvios, jos grei� iau papildo viena kit� , nei konfliktuoja, ši aplinkyb�  
kliudo atlikti kritinius eksperimentus, t. y. tokius, kurie visiems laikams padaryt�  gal�  visoms hipote-
z� ms apie t�  ar kit�  reiškin�, išskyrus vien� , teising� . Tod� l hipotetinis deduktyvusis ciklas (8.3 pav., B) 
niekaip ne�stengia pagaminti galutinio produkto – d� snio ar teorijos. Reikia pasakyti, kad šiuose pasiteisi-
nimuose esama šiek tiek tiesos, ir t�  mes patyr� me kad ir iš to anks� iau pateikto pavyzd�io su baltuoju 
kiškiu ir kanadine l� šimi. Ta� iau ekologai gali pateikti ne vien�  pavyzd�, kai kritiniai eksperimentai buvo 
s� kmingai atlikti. Pavyzd�iui, J. R. Powellas ir H. Wistrandas XX am�iaus 8-ajame dešimtmetyje �rod� , 
kad genetin� polimorfizm�  gamtin� se vaisini�  museli�  populiacijose palaiko aplinkos s� lyg�  kintamumas, 
nes kai jis atliekant eksperiment�  buvo panaikintas, iki minimumo suma�� jo ir genotip�  �vairov�  (�r. 
3.3.3 skyrel�). Panašiu kritiniu eksperimentu buvo parodyta, kad ir r� ši�  �vairov�  fitoplanktono gildijoje 
taip pat yra palaikoma aplinkos s� lyg�  kaitos (U. Sommerio 1984 metais atliktas bandymas; �r. 3.4.3 sky-
rel�). Kai �em� s � kio kenk� jo populiacijos sprogimas yra numalšinamas introdukavus specifin� šio kenk� -
jo parazit�  ar pl� šr� n�  (�r. 3.5.3 skyrel�) – tai taip pat savotiški kritiniai eksperimentai, anuliav�  hipotezes, 
menkinusias gyv� d�i �  vartotoj�  vaidmen� populiacij�  reguliavime. 
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Kad ir kaip b� t�  keista, šie eksperimentai �tikina ne visus, daugelis iš j�  primirštami po 5–10 met�  
ir visai nepalieka p� dsak�  jaunosios kartos koleg�  publikacijose. Atrodo, kad ekologai yra ne šiaip skep-
tikai – šis bruo�as b� dingas visiems tikriems mokslininkams, j�  skepticizmas artimas nihilizmui. Netgi 
hipotez� s, kurios lyg ir nekelia joki�  abejoni� , nes paremtos gausybe neatremiamos faktin� s med�iagos, 
vis dar n� ra traktuojamos kaip teorijos. J�  pavyzdys gali b� ti ekosistemos koncepcija, palengvinimo ir 
slopinimo hipotez� s (aiškinan� ios sukcesij� ). Tokioje pat situacijoje atsid� r�  ir apsidraudimo (angl. insu-
rance) hipotez�  – samprata apie teigiam�  ryš� tarp r� ši�  �vairov� s ir gildijos funkcinio stabilumo bei dau-
gelis kit� . Kokie oponent�  argumentai? Gal jiems vis dar tr� ksta �rodym� ? Gal jie turi fakt� , 
prieštaraujan� i�  šioms hipotez� ms? Atsakymo mes neturime.  

Kita prie�astis, paaiškinanti ekolog�  patiriamus sunkumus kuriant savo disciplinos teorin� branduo-
l�, yra turb� t dar svarbesn� . Tai pagrindini�  s� vok�  neapibr� �tumas (Looijen, 1998). Niekas dabar jau ne-
gal� t�  be abejon� s balse pasakyti, k�  reik� t�  vadinti, tarkim, ekosistema, ekologine bendrija, ekologine 
niša, populiacija, funkciniu stabilumu. Juk tai ekologijos kertin� s s� vokos, nesutar�  d� l j �  prasm� s, mes 
tiesiog negalime susišnek� ti. Kaip 1997 metais apskai� iavo V. Grimmas ir C. Wisselas, ekologijos litera-
t� roje esama 163 skirting�  stabilumo termino apibr� � � i� . Tod� l šie autoriai si� lo visai atsisakyti šios s� -
vokos, stabilumo problem�  prad� ti spr� sti nuo nulio. Panašiai yra ir su kitais terminais. Tas faktas, kad 
kai kurie ekologai (pavyzd�iui, Begon et al., 1996) iš viso vengia vartoti ekosistemos s� vok� , nereiškia, 
jog jie menkina lokali�  med�iag�  cikl�  vaidmen�. Galimas dalykas, jie tiesiog laiko ši�  s� vok�  sukom-
promituota, daugiareikšme, beverte metafora. 

Su šia problema, be abejo, susiduria visi vadov� li �  autoriai. Šiame vadov� lyje mes steng� m� s apei-
ti ši�  skaud�i�  tem�  ir nepateik� me daugyb� s (sinonimišk�  ir ne visai) to paties ekologinio termino api-
br� � � i� , randam�  literat� roje, nesiv� l� me, m� s�  supratimu � bevaisius purist�  gin� us, taip vengdami 
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sukelti painiav�  skaitytojo galvoje. Siek� me ir steng� m� s suderinti m� s�  šiame vadov� lyje vartotas defi-
nicijas tarpusavyje, antraip susišnek� ti b� t�  buv�  sunku. Mums svarbu buvo per daug nenuklysti nuo tos 
terminijos, kuri buvo vartojama prieš kelis dešimtme� ius, kai pliuralizmo ir semantinio chaoso buvo ge-
rokai ma�iau. Ma�iau tod� l, kad egzistavo viena visa apimanti teorija – ekosistemos koncepcija, pagal j�  
s� vokos buvo �gavusios daugma� apibr� �t �  ar aiškiai numanom�  prasm� . Panašiai atsitinka su bet kokiu 
atskiru �od�iu, kai jis atsiduria prasmingame sakinyje, �odyne pateiktas �odis gali tur� ti kelias ar net ke-
liolika prasmi� .  

 Visa tai gal ma�ai trikdo empirikus, bet yra sunkiai �veikiama kli� tis teoretik�  darbe. Vargu ar su 
tokia pad� timi taikstyt� si fizikai ar chemikai, nekalbant apie matematikus. Iš šios, atrodyt� , beviltiškos si-
tuacijos bus išeita tik tada, kai bus gr��ta prie ekosistemos koncepcijos ar kai atsiras nauja visa apimanti 
teorija, kuri�  priims visuotiniai autoritetai, o po j�  – ir dauguma likusi�  ekolog� . Tiesa, ant tokio slidaus 
terminologinio pagrindo, kok� mes turime šiandien, nauj�  teorij�  kurti bus nepaprastai keblu. Bet kitos, 
lengvesn� s, išeities turb� t n� ra.  
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Skirtingai nuo fizik� , biologai ir ekologai link�  menkinti dedukcijos svarb�  ir vaidmen� savo tyrimuose. 
Ar tai gal� jo atsiliepti ekologijos raidai? Apsistokime prie šio klausimo išsamiau. Hipotetin� deduktyv� j� 
metod�  prieš kelis dešimtme� ius pagrind�  ir išpopuliarino K. Popperis, vienas iškiliausi�  XX am�iaus fi-
losof�  ir metodolog� . Jo �taka gamtos mokslams buvo did�iul� , nors biologijos ir ekologijos metodologi-
jai jis n� ra labai reikšmingas. Vis�  pirma tod� l, kad ir iki jo tyr� jai šiose srityse taik�  kai kuriuos 
dedukcijos elementus – kurdavo hipotezes ir jas tikrindavo. Ta� iau kai kuri�  K. Popperio si� lym�  biolo-
gai ir ekologai priimti neskuba. Pavyzd�iui, jis ragino kelti dr� sias hipotezes, neišvedamas tiesiogiai iš 
steb� jimo, indukciškai. Hipotezi�  empirinis turinys, teig�  K. Popperis, turi b� ti platus. Smarkiai pranok-
damos steb� tus faktus, jos gali b� ti nesunkiai paneigiamos (falsifikuojamos) nauj�  steb� jim�  ar eksperi-
ment�  metu. �od�iu, K. Popperis ragino neprisirišti prie fakt� , nes jie var�o vaizduot� . Taikydamas 
hipotetin� deduktyv� j� metod� , pirmenyb�  jis teik�  ne indukcijai, o dedukcijai, naujoms dr� sioms, gal net 
beprotiškoms, id� joms. N� ra abejon� s, kad jam imponavo fizik� , ypa�  A. Einsteino, N. Boro ir kit�  teore-
tik� , pasiekimai. O biologams ir ekologams tokie si� lymai, kaip ir fizik�  patirtis, nebuvo ir po šiai dienai 
daugumai n� ra priimtina, jie save laiko indukcionistais, F. Bekono (1561–1626) pasek� jais (Murray, 
2001). F. Bekonas pagrind�  indukcijos metod� , teik�  jam pirmenyb� . Jis raš� : „<...> �mogaus protui rei-
kia ne sparn� , o veikiau švino ir svars� i� , kad jie sulaikyt�  bet kok� jo šuol� ir skryd�.“ 

Ar tikrai biologams ir ekologams reikia švino ir svars� i� ? B. G. Murray (2001), garsus teoretikas, 
aštriai kritikuoja daugumos ekolog�  ir evoliucionist�  pozicij�  šiuo klausimu. Jo nuomone, dauguma evo-
liucini�  ir ekologini�  „d� sni� “ ar taisykli�  yra viso labo induktyvieji apibendrinimai, aprašantys gyv� j�  
gamt� , bet ne aiškinantys j� . Tik deduktyvusis metodas gali pateikti atsakym�  � klausim� , kod� l gamtos 
pasaulis yra toks, o ne kitoks. Tad kod� l biologai taip kratosi dedukcijos, klausia B. G. Murray ir pats at-
sako: tod� l, kad jiems tr� ksta dr� sos ir vaizduot� s. Visa tai jie gal� t�  pasiskolinti iš fizik� . 	 galim�  prie-
kaišt� , neva gyvasis pasaulis yra sud� tingesnis u� fizikin� ir tod� l netinkamas deduktyviajam metodui, jis 
atsikerta, jog sud� ting�  j� yra padar�  patys biologai, taikantys neadekva� ius metodus. Šiai pozicijai link�  
pritarti ir kai kurie kiti ekologai ir evoliucionistai (pavyzd�iui, Lawton, 1999; Lekevi� ius, 1986, 2002, 
2011). 

Kas tos „neišvedamos tiesiogiai iš steb� jimo hipotez� s“, apie kurias kalba K. Popperis ir 
B. G. Murray, ir kuo jos gali b� ti naudingos ekologams? Aiškintis prad� kime nuo to, kad matematikoje ir 
fizikoje fig� ruoja s� vokos, atspindin� ios �sivaizduojamus, realiai neegzistuojan� ius objektus ar j�  savy-
bes. J�  pavyzdys gali b� ti „taškas“ ir „linija“ geometrijoje, „absoliu� iai juodas k� nas“ ir „idealiosios du-
jos“ fizikoje. Kuo naudingos tokios s� vokos? Atsakoma taip: b� damos savotiška abstrahavimosi nuo 
reali�  daikt�  savybi�  forma, jos supaprastina ir palengvina spr� sti u�duotis. Toks metodas vadinamas 
moksline idealizacija (Kondakov, 1975). Bet ir tai dar ne viskas. Fizikai ypa�  išpopuliarino dar vien�  ty-
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rimo metod� , artim�  idealizacijai. Tai loginis, arba mintinis (angl. thought), eksperimentas, dar vadina-
mas ir protiniu modeliavimu (angl. mental modelling), nes j� atliekant bandoma sumodeliuoti situacij� : 
„Kas b� t� , jeigu b� t� ...“ Šio tipo eksperimentus s� kmingai taik�  Galil� jus, Kepleris, Niutonas, Einšteinas, 
Boras ir kiti didieji fizikai, jais remiantis buvo sukurtos gerai visiems �inomas fizikin� s teorijos. Šis me-
todas taikomas taip pat matematikoje, sociologijoje, kalbotyroje ir daugelyje kit�  mokslo sri� i� . 

Bet neikime taip toli, imkime artimesn� mums pavyzd�, b� tent, kaip buvo sprend�iama genetinio 
kodo problema. J�  1954 metais band�  �veikti ir garsus fizikas teoretikas G. Gamovas. Tada jau buvo �i-
noma, kad nukleor� gštys yra sudarytos iš 4 azoto bazi� , nukleotid� , kad nukleor� gštyse yra u�koduota in-
formacija apie pirmin�  baltym�  strukt� r�  ir kad baltymai sudaryti iš ma�daug 20 amino r� gš� i� . Nebuvo 
aišku dar, kiek azoto bazi�  koduoja vien�  amino r� gšt�. G. Gamovas atliko tokius veiksmus:  

41= 4, 

42 = 16, 

43 = 64, 

44 = 256. 

Taip jis gavo gretini�  su pasikartojimais skai� i�  (pavyzd�iui, skirting�  element�  a, b, c gretini�  po 
2 yra 32 : aa, bb, cc, ab, ac, ba, bc, ca, cb). Toliau G. Gamovas, prat� s atlikti loginius eksperimentus, 
samprotavo taip: vienlypis ir dvilypis kodas negalimas, nes 4 ir 16 yra ma�iau nei 20. Taigi kodas gal yra 
trilypis, keturlypis, penkialypis ar dar kitoks. Sprendim�  G. Gamovas priima suformuluodamas hipotez� : 
„Gyvyb�  negali b� ti išlaidi.“ Tod� l kodas turi b � ti  trilypis. Ši�  išvad� , taigi – ir hipotez� , iš kurios ji bu-
vo dedukuota, patvirtino po 7 met�  kit�  tyr� j�  atlikti �prasti, ne loginiai, eksperimentai. Šis pavyzdys ge-
rai iliustruoja dedukcijos privalumus, kuriuos taip m� gsta pabr� �ti fizikai. Mat G. Gamovas ne tik 
konstatavo, kad kodas turi b� ti trilypis, jis pademonstravo ir tai, kod� l jis turi b� ti toks, o ne kitoks: vien-
lypis ir dvilypis kodai yra aiškiai nepakankami, o keturlypis – perteklinis, gamta n� ra išlaidi. Joks induk-
tyvusis metodas šito duoti negali, nes nesidomi nerealizuotomis, nors teoriškai svarstytinomis 
galimyb� mis, jis fiksuoja tik pat� fakt� . 
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Nor� t� si pateikti analogišk�  pavyzd� iš ekologijos, ta� iau � ia panaši�  tyrim�  b� ta nedaug (�r. Mur-
ray, 2001; Lekevi� ius, 2002; Wilkinson, 2003). Šiame vadov� lyje taip pat taik� me loginius eksperimen-
tus. Pavyzd�iui, 4.1 poskyryje, remdamiesi ekosistemos koncepcija, tvirtinome, jog be med�iag�  ciklo 
gyvyb�  negalima. Prie šios išvados ekologai pri� jo ne atlikdami �prast�  eksperiment�  (deja, toki�  kritini �  
eksperiment�  jie, atrodo, nedar� ; visai galimas dalykas, kad eksperiment�  šiuo atveju atlikti gana keblu – 
reikia išnaikinti visus ar bent daugum�  skaidytoj�  ka�kokioje gamtin� je ar laboratorin� je ekosistemoje), o 
darydami login�  prielaid� : „Kas b� t� , jei ciklo neb� t� ?“ Taigi turime kiek kitoki� , nei buvo aptarta, eko-
logini�  tyrim�  strategij�  (8.4 pav.): � ia dedukcijai skiriama kur kas daugiau vietos. 

Apskritai, loginiai eksperimentai taikomi da�niausiai tada, kai �prast�  eksperiment�  atlikti keblu ar 
ir visai ne�manoma. Tai ypa�  pasakytina apie gyvyb� s evoliucij� . Evoliucijos teorija tiesiog ne�sivaizduo-
jama be logini�  eksperiment�  ar kit�  dedukcinio samprotavimo b� d� .  

Tod� l netur� tume steb� tis, kad Darvinas taip pat buvo priverstas taikyti deduktyviuosius metodus 
(�r., pavyzd�iui, Lekevi� ius, 2009a). Nors jis nesi� m�  loginio eksperimento, ta� iau pla� iai taik�  artim�  
šiam deduktyv� j� metod�  – analogijas. Ypa�  jam pravert�  T. Maltuso samprata apie gyventoj�  pertekli�  
ir j �  kovas d� l ištekli� , A. Smito samprata apie konkurencijos bei darbo pasidalijimo vaidmen� ekonomi-
niame progrese. Pasinaudojo jis taip pat ir duomenimis apie selekcinink�  vykdomos dirbtin� s atrankos 
vaidmen� išvedant naujas veisles. Kaip �inia, tokios analogijos nieko nepaaiškina, nes paimamos iš sveti-
mos srities, bet jos gali pasufleruoti tinkam�  id� j� . Tarkim, jei „kova u� b� v�“ ekonomikoje yra jos varik-
lis ir neb� tinai veda prie vis�  ekonomini�  subjekt�  išst� mimo, išskyrus stipriausius konkurentus, tai gal 
panašiai gali b� ti ir laukin� je gamtoje? Taigi Darvinas gamtin� s atrankos teorijos neišved�  pasinaudoda-
mas vien indukcija iš savo duomen� , surinkt�  per plaukiojim�  „Bigliu“, kaip dar da�nai galvojama. Jis j�  
prad�ioje išm� st� , ir tik suk� r� s tokiu b� du hipotez� , v� liau iš jos dedukcijos b� du gautas išvadas tikrino 
pasitelk� s gausi�  faktin�  med�iag� . 
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Nagrin� dami galim�  ekosistem�  evoliucijos eig�  (7 skyrius), mes taip pat taik� me deduktyv� j� me-
tod� . Iš ekologijos teiginio „Be med�iag�  ciklo gyvyb�  negalima“ dedukavome, kad �emiškoji gyvyb� , 
vos u�gimusi, irgi tur 	 jo �gyti med�iag�  ciklo pavidal� . Nepriklausomi duomenys, gauti indukcijos b� du, 
parod� , kad ši išvada iš tikr� j�  panaši � ties�  (7.2.1 skyrelis). Be to, dar� me prielaid� , jog laisvosios nišos 
išprovokuoja ir stimuliuoja organizm� , galin� i�  jas u�imti, evoliucij� . Iš kur mes tai �inome? Ne iš fakt� , 
tiesiog samprotavome taip: sumodeliuokime situacij� : „Kas b� t� , jei laisvosios nišos išprovokuot�  ir sti-
muliuot�  evoliucij� “; jei modeliavimo rezultatai ne tik neprieštaraus turimiems faktams, bet pateiks jiems 
daugma� priimtin�  paaiškinim� , tai reikš, jog m� s�  prielaida yra (dabartiniu metu) teisinga. Šis modelia-
vimas leido pus� tinai paaiškinti, kod� l tos ar kitos organizm�  grup� s atsirado tokiu, o ne kitokiu laiku 
(7.2 ir 7.3 poskyriai). Joks induktyvusis metodas panaši�  aiškinim� , kod� l buvo taip, o ne kitaip, nepatei-
kia ir, kaip teigia metodologai, pateikti negali iš principo. Antra vertus, evoliucin� je biologijoje k�  nors 
�rodyti yra ypa�  sunku, ir tik ateitis parodys, kiek šie paaiškinimai pagr�sti. J�  � ia buvo pateikta tik tod� l, 
kad joki�  kit�  aiškinim�  literat� roje, išskyrus retas išimtis, kaip buvo pa�ym� ta, iš viso nesama, ir pati 
ekosistem�  evoliucijos tematika prad� ta kiek intensyviau nagrin� ti tik pastaraisiais metais. 

Kartais galima išgirsti tvirtinant, jog dedukcija biologams ir ekologams nepriimtina, nes jie netaiko 
aksiominio (teorem�  �rodymo) metodo. Toks teiginys n� ra visai teisingas, nes juk kiekvienas iš m� s�  de-
dukcij�  taikome buityje, šimtus kart�  per dien� , ji padeda mums susikalb� ti. Darvino teorija taip pat de-
dukcin� , bet ne matematin� , ir mes, biologai, j�  ne tik pri� m� me, bet ir supratome (nors gal kiekvienas – 
šiek tiek skirtingai). Tuo labiau negalima tvirtinti, kad grie�tesni�  nei Darvino konceptuali� j�  ir skaitme-
nini�  modeli�  dedukcijai taikyti negalima. Netgi kai kurios fizikin� s teorijos yra grei� iau kokybinio, o ne 
kiekybinio pob� d�io (Platt, 1964), ir tai netrukdo jomis naudotis. 
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XIX am�iaus antrosios pus� s biologai nebuvo �vald�  eksperimentinio metodo, juo buvo bodimasi. 
Atseit, tegu su kolbomis ir m� gintuv� liais terliojasi fizikai ir chemikai, biolog�  darbo stilius kitas – jie tu-
ri tik steb� ti gamt�  ir atsargiai apibendrinti. K. Bernaras, L. Pasteras ir G. Mendelis sulau��  ši�  tradicij� , 
nors ir ne iš karto. Iki grie�to mokslo standart�  biologijai tetr� ko tik matematikos ir deduktyviojo metodo. 
Darvinas, pats to gal ir nenujausdamas, u�tais�  vien�  iš ši�  sprag� . Dar v� liau kartu su eksperimentu pa-
ma�u išplito matematiniai metodai ir sistemologija. Nepaisant ši�  istorini�  pamok� , dedukcijos kaip nau-
j�  teorij�  k� rimo strategijos kratomasi ir po šiai dienai, ši�  galimyb�  netgi vengiama svarstyti, � 
darvinizm�  �i � rima kaip � svarb� , bet pam� gd�ioti netinkam�  epizod� . Kod� l? 
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Kai kurie biologijos teoretikai, pavyzd�iui, R. Rosenas, savo laiku, dar prieš keliasdešimt met� , tvirtino, 
kad biolog�  baim�  atlikti loginius eksperimentus ir apskritai dedukcinius samprotavimus, tiesiogiai neiš-
vedamus iš faktini�  duomen� , yra paveld� ta iš t�  tolim�  ir ne taip tolim�  laik�  (XIX am�ius – XX am-
�iaus pirmoji pus� ), kai biologijoje vir�  debatai tarp vitalist �  ir mechanist� ; pirmieji tvirtino, kad 
gyvybei b� dingi ypatingi bruo�ai, tam tikros nematerialios tikslo siekian� ios j� gos, nesuvedamos � fizikos 
ir chemijos d� snius, o j�  oponentai buvo priešingos nuomon� s. Debatai nebuvo vaisingi, jie niekur nenu-
ved� , tod� l jiems buvo prikabinta spekuliacij�  etiket� . Nuo t�  laik�  �od�iai „teorijos“ ir „spekuliacijos“ 
daugeliui iš m� s�  tapo sinonimais ir viskas, kas bent kiek siejasi su dedukcija ir ypa�  su visa apiman� io-
mis (universaliomis) teorijomis ar netgi su bandymais jas kurti, mums sukelia alergin�  reakcij�  ir yra at-
metama net nesvars� ius. �

N� ra abejon� s, kad prie to prisid� jo ir analitinis po�i� ris, juk suskald�ius daugma� vientis�  gyvojo 
pasaulio vaizd�  � smulkias dalis, nebeliko motyvo kalb� ti apie apibendrinam� sias teorijas. Dabar sunku 
pasakyti, kas buvo prie�astis, o kas – padarinys. �inome tik tai, kad, �sigal� jus šiam matymui, ekosiste-
mos sampratos kaip vienintel� s visa apiman� ios ekologin� s teorijos statusas buvo sumenkintas, iš jos ma-
�ai kas beliko. 

Vitalizmas yra siejamas su teleologizmu – po�i� riu, jog gamta siekia tam tikr�  jai palanki�  tiksl� . 
Dabartiniais laikais niekas nenori b� ti apšauktas vitalistu, ši filosofija susikompromitavo, tod� l nepopu-
liarus ir teleologizmas. Nenuostabu, kad G� jos hipotez�  buvo pripa�inta kaip teorija tik po to, kai iš jos 
buvo pašalinta teleologin�  dvasia (J. Lovelockas ilgai tvirtino, kad gyvyb�  ne prisitaik� , o pritaik�  negy-
v� j�  apsupt�). Ta� iau idealistin�  vitalizmo versij�  XX am�iaus antrojoje pus� je pakeit�  jo materialistin� s 
formos: holizmas, sistem�  teorija, emerd�entizmas, organicizmas. Skirtumai tarp ši�  samprat�  n� ra es-
miniai. Pavyzd�iui, holistai, sistemologai ir organicistai link�  pabr� �ti visumos prioritet�  dali�  at�vilgiu; 
emerd�entistai nuolat kartoja, kad visuma yra didesn�  u� dali�  sum� , taigi visumos savyb� s negali b� ti 
suvestos � atskiroms dalims b� dingas savybes ar iš j�  išvestos. Suvokti skirtumus tarp ši�  pozicij�  n� ra 
paprasta, tuo labiau kad jos labai siejasi. Priešingoje barikad�  pus� je dabartiniu metu yra min� tus mecha-
nistus pakeit�  analitikai, kartais dar vadinami redukcionistais ar panašiai. Jie da�nai kaltina savo oponen-
tus, kad šie pernelyg sureikšmina kooperacinio ir mutualistinio pob� d�io ryšius tarp organizm� , kad šie 
ryšiai nepaver� ia populiacij� , ekologini�  bendrij�  ir biosferos nedalomais superorganizmais. 

Mes nesigilinsime � šiuos u�sit� susius nesutarimus, tuo labiau kad jie buvo pademonstruoti ne kar-
t� . Visos šios istorijos padarinys, anot kai kuri�  specialist� , buvo toks: daugeliui biolog�  ir ekolog�  gero-
kai pabodo šie pain� s, bevaisiai, niekada nesibaigiantys gin� ai tarp metodolog� . Nusivylimas pagimd�  
abejingum� , o v� liau – ir pasidyg� jim� , priešiškum�  bet kokiems teoretik�  bandymams sukurti vien�  vie-
nintel�  tikrai teising�  metodologij�  ar vien�  vienintel�  bendr� j�  biologijos teorij� .  

Kaip teigia J. Lovelockas (1991), ilgainiui tokios ir panašios istorijos u�kr� t�  biologus fobijomis, 
kuri�  neturi kit�  gamtos moksl�  atstovai, padar�  juos dogmatikais, kuriems svarbu išlaikyti nepaliest�  nu-
sistov� jus� teorin� branduol�, o ne išsiaiškinti, kaip funkcionuoja ir evoliucionuoja gyvoji gamta. Ar neat-
sitiko taip, kad kartu su nešvariu vandeniu iš vonios mes išpyl� me ir k� dik�? Atsakymo teks palaukti, j� 
pateiks ateitis.  
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Prieš 200 met�  biologija buvo suprantama tik kaip mokslas apie gyv� nus ir augalus, j�  �vairov� , 
paplitim�  ir galim�  panaudojim� . Siekta aprašyti, kaip organizmai atrodo, kaip jie auga, dauginasi, vysto-
si, kuo minta, kuo ypatinga j�  elgsena, iš koki�  dali�  sudarytas j�  k� nas, kaip jis funkcionuoja. V� liau, 
paskelbus Darvino teorij� , � biologijos akirat� buvo �traukta dar ir gyvyb� s istorija, paveldimumas bei kin-
tamumas. Biologija dar� si vis platesn�  disciplina, nors iki pat XX am�iaus vidurio ji vis dar buvo supran-
tama tik kaip mokslas apie organizmus, j�  individual�  gyvenim� . Atsiradus ekosistemos koncepcijai, 
at� jo ir supratimas, kad svarb�  vaidmen� gamtoje atlieka ne tik augalai ir gyv� nai, bet ir mikroorganiz-
mai, kad, be organizm� , svarb� s ir ryšiai tarp j� , kad organizmai yra priklausomi ne tik vieni nuo kit� , bet 
ir nuo negyvosios apsupties, tik su ja s� veikaudami jie tampa gyvi tiesiogine prasme. Buvo sugriauta ilgai 
statyta siena tarp augal�  ir gyv� n� , tarp gyvo ir negyvo, ir prieš biologij�  atsiv� r�  niekados anks� iau ne-
matyta perspektyva. � ia daug prisid� jo ne tik samprata apie ekosistemas, bet ir v� liau atsiradusi G� jos te-
orija. J�  pripa�in� , ekologai tarsi iš naujo �jung�  �ali �  švies�  visuotiniam s� ryšiui, sisteminiam po�i� riui 
bei organicizmui. Bet taip suprasti dabartin�  situacij�  b� t�  pernelyg paprasta. Tiek ekosistemos koncepci-
ja, tiek ir jos „ses� “ G� jos teorija lyg ir priimamos daugumos, bet, kaip tos nelabai pageidautinos vieš-
nios, j�  paprašoma neper�engti salono slenks� io, vaišintis virtuv� je kartu su tarnais; o salone kol kas 
puotauja analitikai – po šiai dienai daugeliui j�  gal atrodo, kad kartu su holizmu pro atviras duris � vid�  
�siverš ir visai pelnytai anatema virt� s vitalizmas ir teleologizmas. 
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Teisyb� s d� lei reik� t�  pa�ym� ti, kad anaiptol ne visas podarvinistinis laikotarpis pra� jo po biologi-
jos bendrosios sintez� s neigimo v� liava. Pakanka prisiminti kad ir teorin� s biologijos s� j� d�, kurio vado-
vu buvo garsusis C. H. Waddingtonas (1968–1972) ir kur� par� m�  ne ma�iau garsus Rokfelerio fondas. 
Tarp 1966 ir 1969 met�  buvo suorganizuoti keturi tarptautiniai seminarai šia tema, juose dalyvavo visas 
biolog�  teoretik�  �iedas ir šiais klausimais besidomintys kai kurie �ym� s fizikai, chemikai, matematikai, 
kibernetikai. Kaip teig�  C. H. Waddingtonas, pagrindinis ši�  susitikim�  tikslas buvo sukurti „bendr� j�  
biologijos teorij� “, grie�tumu ir verte artim�  tai, kuri�  turi fizikai. Seminar�  dalyviai reišk�  nepasitenki-
nim�  redukcionizmo apraiškomis biologijoje, populiacij�  genetika kaip darvinizmo pakaitalu, si� l�  evo-
liucijos teorij�  jungti ne tik su genetika, bet ir su individualaus vystymosi teorija, ekosistem�  ekologija. 
Deja, šioms svajon� ms nebuvo lemta išsipildyti, s� j� dis iširo po jo vadovo mirties 1975 metais. Seminar�  
metu taip ir nebuvo sutarta, kaip pakeisti nusistov� jusi�  metodologij� , kad ja remiantis galima b� t�  toki�  
bendr� j�  biologijos sintez�  realizuoti. 

Dabartin�  situacija gerokai skiriasi: mes esame kur kas labiau patyr�  metodologijos srityje, planas, 
id� j�  gal ir atsirast� , bet j�  paklausos, panašu, n� ra. Pad� tis gal dar blogesn� , nei mes manome – anot 
P. A. Lawrence (2003), dabartin�  mokslini�  rezultat�  skelbimo politika yra nukreipta prieš tyr� jus, stoko-
jan� ius pa�in� i�  ir landumo. B� tent tokiomis savyb� mis da�niausiai ir pasi�ymi teoretikai. 
D. M. Wilkinsonas (2006) antrina tvirtindamas, kad jei koks nors tyr� jas bandyt�  dabar imtis ekologijos 
ar biologijos bendrosios sintez� s, jis rizikuot�  likti be dotacij� , tur� t�  iš anksto susitaikyti su mintimi, kad 
jo straipsniai nesulauks palankaus recenzent�  sprendimo ar nebus cituojami koleg� , o gal jis net praras 
darb� .  

Sunku spr� sti, kiek šiuose karštuose �od�iuose yra tiesos. Gerai �inoma, kad dalis mokslinink�  vi-
sais laikais noriai imdavosi sen� , kartu ir metodologini� , ties�  apsaugos. Novatoriai visada b� davo igno-
ruojami ar net persekiojami (bent jau kur� laik� ), kol aplinka su j�  id� jomis apsiprasdavo ar iškildavo 
nauja mokslinink�  karta. Prieš nebyl�  daugumos spaudim� , vadinam�  konjunkt� ra (ji apraizgiusi visas 
viešojo gyvenimo sritis ne pras� iau nei kokioje nors totalitarin� je valstyb� je), kovoti išdr�sta vienetai. Is-
torija palanki ne tiek perspektyvioms id� joms, kiek u�gr� dintoms disidentiškoms asmenyb� ms, tokioms 
kaip J. Lovelockas, G� jos teorijos autorius. Ilg�  laik�  jo id� jos buvo vadinamos fantastin� mis, nemoksli-
n� mis, netgi pavojingomis, ir bent kiek savo viet�  saugantys ir save gerbiantis leid� jai, tarsi susitar� , at-
mesdavo šio autoriaus si� lomus tekstus net su jais gerai nesusipa�in�  (Lovelock, 1991).  
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Nema�ai toki�  pavyzd�i�  matome ir tarp Nobelio premijos laureat� , kuriems savo darbus pavyko 
paskelbti tik po keli�  ar net keliolikos nes� kming�  bandym� . O ir paskelbus, pripa�inimas ateidavo ne iš 
karto (Campanario, Acedo, 2004). Beje, pastaraisiais metais pasigirsta raginim�  keisti nusistov� jusi�  
mokslinink�  darb�  skelbimo, reitingavimo ir finansavimo praktik� . Jau dabar kai kurie leid� jai si� lo pa-
tiems autoriams pasi� lyti recenzentus, dar kiti numato galimyb�  publikuoti elektroninius nerecenzuotus 
rankraš� ius, organizuoti atvirus forumus ir panašiai (ten pat). Atsirado netgi �urnalas „Speculations in 
Science and Technology“. Gal bent tai paspartins ekologijos vystym� si? 
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Vis�  mokslini�  problem�  mokslas niekada neišspr� s. Susidorojus su vienomis u�duotimis, iškyla nauj� , 
atsakymai � vienus klausimus pagimdo kit� , ir taip be pabaigos. Pavyzd�iui, specialioji reliatyvumo ir di-
d�iojo sprogimo teorijos pateik�  atsakymus � daugel� tada dar neatsakyt�  klausim� , ta� iau kartu išk� l�  
nauj�  problem� . Taip buvo ir yra fizikoje, taip tur� t�  b� ti ir ekologijoje. Ir tai normalu. Tod� l mums, eko-
logams, nereik� t�  nerimauti, kad dauguma m� s�  keliam�  klausim�  neturi atsakym� . Kur kas blogiau, kad 
didel�  dalis t�  klausim�  iš esm� s yra seni, kai kuriems iš j�  – vos ne 100 met� .  

Daugelis iš m� s�  turb� t link�  manyti, kad mokslas vystosi tolygiai, kad su kiekvienais metais jis 
vis labiau progresuoja, atmesdamas nepasitvirtinusias tiesas ir pasipildydamas naujesniu, kur kas koky-
biškesniu ir gilesniu, �inojimu. Kai kurios leidyklos netgi pageidauja, kad autoriai neduot�  nuorod�  � se-
nesnes nei 5 met�  publikacijas. Taip jos nori pranokti viena kit�  naujumu. 

Kad toks po�i� ris perd� m klaidingas, geriausiai �ino asmenys, besidomintys mokslo istorija. Nie-
kam nelemta �inoti, kiek jis ne�ino, to neduota ir mokslininkams. Susid� r�  su did�iuliais sunkumais, jie, 
kaip ir daugelis kit� , taiko bandym�  ir klaid�  metod� , ir kartais prireikia keliasdešimties met� , kad ateit�  
vos ne visuotinis suvokimas, jog buvo eita ne tuo keliu. Ir nieko netur� t�  stebinti atvejai, kai apsukus rat�  
sugr��tama prie t�  id� j�  ar po�i� ri� , kurie buvo populiar� s tarp vyresn� s kartos tyr� j� . Tarkim, ka�kada 
bendrij�  ekologijoje vyravo superorganizmo id� ja, arba holistinis po�i� ris (1.2.2 skyrelis), paskui jis savo 
pozicijas u�leido individualistiniam, arba analitiniam, dar v� liau �sigal� jo kita superorganizmo id� jos ver-
sija – ekosistemos koncepcija, o j�  v� l pakeit�  individualistinis po�i� ris. Keturi vira�ai per keturias ekolo-
g�  generacijas (beveik 100 met� ). Gal tai tik sutapimas, o gal ir ne. Dabar mes v� l susid� r� me su ištisu 
kalnu sunkiai �veikiam�  problem� , tad galima tik� tis naujo pos� kio. Kur link?  
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Lengvinanti aplinkyb�  yra ta, kad mes (nors anaiptol ne dauguma m� s� ) suvokiame, jog ekologijos 
atsilikim�  nuo kit�  gamtos moksl�  tikriausiai lemia metodologija. Kaip buvo pa�ym� ta, metodologija – 
mokslo širdis: mokslas yra toks, kokia yra metodologija. K� rybinis pradas gerokai nuvertintas, nauj�  id� -
j�  kratomasi, teorinis pagrindas klampus, sintez�  rasti sunku, o nusivylimo, pesimizmo ir skepsio apraiš-
k�  atsiranda vis daugiau. Suvokiame ir tai, kad pastaraisiais dešimtme� iais gal buvome per daug prisiriš�  
prie fakt� , nedr�some atlaisvinti savo vaizduot� s, dr� siau eksperimentuoti ne tik su populiacijomis ir eko-
sistemomis, bet ir su id� jomis. Apsikrov�  švinu ir svars� iais, ribojami mums primest�  ir m� s�  pa� i�  iš-
galvot�  draudim� , mes �strigome ka�kur pusiaukel� je tarp to, k�  tur� jome, ir to, ko vyl� m� s. Taigi kriz�  
lyg ir subrendo, o jei yra antitez� , kada nors tur� s atsirasti ir tez� , taip bent b� davo anks� iau. 

Pad� tis neb� t�  tokia skaudi, jei turimos priemon� s nediktuot�  tiksl� : netur� dami veiksming�  prie-
moni�  visoms ekologin� ms problemoms tirti, mes apsiribojame tais klausimais, � kuriuos jau� iam� s paj� -
g� s atsakyti. Pirma, atsisak�  sisteminio, arba holistinio, matymo, mes, ekologai, atsisak� me ir ka�kada 
sudaryto ambicingo plano pa�inti, kaip funkcionuoja gyvoji gamta; dabar esame daugiausia u�si� m�  siau-
ro pob� d�io fakt�  ir d� sningum�  inventorizacija. Duomen�  baz�  auga geometrine progresija, grasindama 
virsti fakt� , hipotezi�  ir apibendrinim�  kratiniu, kurio pasl� ptas prasmes vargu ar kas paj� gs suvokti. An-
tra, pernelyg pasitik� dami matematiniais metodais, mes savo tikslus apribojome taip, kad jie b� t�  priei-
nami tai matematikai, kurios mes pus� tinai pramokome. Susmulk� jus tikslams, susmulk� jo ir matymas. 
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Pastaruoju metu atsirado galing�  molekulini�  metod� , d� l j �  �takos iškilo mo l eku l i n�  e ko lo -
g i j a , kartais vadinama e ko l o g ine  ge ne t i ka . Ji pakeit�  ir nepaliko nieko iš ka�kada klest� jusios kla-
sikin� s ekologin� s genetikos, kurios pagrindinis tikslas buvo išsiaiškinti paveldimos �vairov� s 
(polimorfizmo) vaidmen� gamtoje. Tarsi „Titanikas“ � u�maršt� nugrimzdo ištisa mokslo disciplina su vi-
sais jos puosel� tojais. Be abejo, ji negali ten t� noti am�ius, u� keli�  ar keliolikos met�  bus v� l ištraukta � 
dienos švies� , juk genotip�  �vairov�  n� ra m� s�  vaizduot� s vaisius, tai pla� iai paplit� s reiškinys. Ir b� t�  
gerai j�  kurti ne nuo nulio, tarsi an� , did�iai nusipelniusi�  tyr� j� , n�  b� ti nebuvo (deja, kartais taip atsitin-
ka). 

Dar �mantresni�  molekulini�  metod�  ir modernesni�  kompiuteri�  atsiradimas pagimd�  me ta ge -
n o mi k� , e ko gen o mi k� , arba be ndr i j�  genomi k� , su kuriomis kai kurie ekologai sieja vilt� 
sekvenuoti ekosistemas ir taip sukelti revoliucij�  ekologijoje bei evoliucijos teorijoje (pavyzd�iui, Dins-
dale et al., 2008).  

Kad visas šias technologines naujoves galima vadinti moderniomis, niekas neabejoja. Bet galima 
gin� ytis, ar viskas, kas nauja, visada yra ir pa�angu. Gal visos šios naujov� s – tik gana desperatiški ban-
dymai išsiver�ti iš stagnacijos gniau�t� ? Neabejotina tik tai, kad kai metodai (ypa�  visuotinai pripa��stami 
madingais) diktuoja tikslus, o ne atvirkš� iai, mokslas tampa sunkiai nusp� jamas. 

Antra vertus, skaitytojo, ypa�  jauno, netur� t�  apimti pesimizmas – su kiekviena karta � moksl�  at-
eina ir nauj�  v� j� , nauj�  nuotaik�  ir nauj�  id� j� . Tik� kim� s, kad jos bus vaisingesn� s nei m� s� , nuo sce-
nos nueinan� i� j� . 

Apibendrin�  vis�  šiame skyriuje pateikt�  informacij� , glaustai pateikime pagrindinius dalies meto-
dolog�  pasi� lymus, kaip išvesti ekologij�  iš u�sit� susios kriz� s. Taigi si� loma: 

1. Susid� rus su daugiaprie�astingumo problema, panašia � t� , kuri iškilo C. J. Krebsui tiriant balto-
jo kiškio ciklus, reik� t�  apsiriboti steb� jimais (koreliacijomis), bandyti taikyti daugiavariant�  
analiz� . 

2. Dr� siau kelti hipotezes. Norint jas patikrinti, da�niau atlikti kritinius eksperimentus, tiek lauko, 
tiek ir laboratorijos s� lygomis. 

3. Pla� iau taikyti prie�astin�  analiz�  ir kitus bendrosios sistem�  teorijos metodus. 
4. Suderinti ekologini�  duomen�  bazi�  nepakankamum�  su modeliavimo b� dais (išnaudoti visus 

privalumus, kuriuos teikia konceptualusis ir skaitmeninis modeliavimas). 
5. Pla� iau taikyti funkcin� po�i � r� ir juodosios d� � � s princip� . 
6. Dr� siau ir k� rybiškiau taikyti deduktyv� j� metod�  (tiesiogiai nesusiet�  su turimais faktais login� 

eksperiment� , analogijas). 
7. Naudojantis fizik�  patirtimi, bandyti revizuoti senas ar kurti naujas apibendrinam� sias ekologi-

jos teorijas. 
8. Toliau t� sti bandymus jungti ekologij�  su evoliucine biologija.  

Skaitytojas tikriausiai suvokia, jog šie receptai atspindi autoriaus pozicij� . Kiekvienas ekologas gal 
pateikt�  kitoki�  recept� , kaip rasti išeit� iš kriz� s. Dar kiti gal iš viso ne��velgia jokios kriz� s. Antra ver-
tus, turint omenyje pastaraisiais metais ekologijoje �sigal� jusi�  nuomoni�  �vairov�  (nors ji daugiau susieta 
su konkre� iomis ad hoc hipotez� mis ir kur kas ma�iau – su metodologijos išš� kiais), šio vadov� lio auto-
rius turb� t turi teis�  � savo nuomon� , kuri gal ir n� ra originali, bet persmelkta r� pes� io d� l mokslo srities, 
kuriai jis skyr�  did�i � j�  dal� savo gyvenimo. 
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129, 132, 134, 138, 139, 141, 148–151, 160, 161, 
163, 165, 167, 172, 176–178, 183–185, 189, 190, 
195–197, 199, 201, 209–214, 218, 219, 221–225, 
227, 228, 231, 232, 234, 235, 237 

ekosistemos samprata, ecosystem conception 13–15, 
79, 83, 122, 128, 166, 196, 216, 222, 223, 236 

ekosistem�  evoliucija kaip saviorganizacija, 
ecosystem evolution as self-organization 195 

ekosistem�  funkcin�  konvergencija, functional 
convergence of ecosystems 103, 127, 128, 130, 
151, 160, 162, 165, 195, 209 

ekotipai, ecotypes 25, 47, 48 
ekstrapoliacija, extrapolation 227 
ektomikoriz� , ectomycorrhiza 61 
ektotermai, ectotherms 26–35, 118, 119, 123, 125 
elektron�  akceptorius, electron acceptor 84–86, 103, 

198, 201 
elgsenos reakcijos, behavioural reactions 24, 30 
emerd�entizmas, emergentism 236 
endemin�  r� šis, endemic species 36, 60, 130, 157–

159, 161, 162, 164 
endomikoriz� , endomycorrhiza 61 
endosimbioz� s teorija, endosymbiotic theory 175, 206 
endotermai, endotherms 26, 29, 31–35, 118, 119, 125, 

231 
energijos piramid�  �r. produkcijos piramid�  
energijos srautas, energy flow 8, 12, 13, 76, 77, 79, 

116, 119, 124–126, 165 
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entropija, entropy 116 
epifitai, epiphytes 64, 127, 158 
epilimnionas, epilimnion 98–100, 102 
estuarija, estuary 184, 194 
eufotin�  zona, euphotic zone 99, 104, 111 
eukariotas, eukaryote 206 
euribiontai, eurybionts 22 
eutrofikacija, eutrophication 97, 132, 187 
evaporacija, evaporation 167 
e�erai 
    vandens s� maiša, mixing of water 102, 106, 109, 

131 
    vandens susisluoksniavimas, stratification of water 

100, 104, 105 
e�eras, lake 12, 13, 56, 77, 83, 97, 100, 102, 103, 113, 

130–134, 155, 157, 162, 163, 168, 227 
    distrofinis, dystrophic 131 
    eutrofinis, eutrophic 131 
    mezotrofinis, mesotrophic 130, 131 
    oligotrofinis, oligotrophic 130, 131 
    vystymosi faz� s, stages of succession 130 
 
F 
fenotipas, phenotype 19, 20 
fenotipinis plastiškumas, phenotypic plasticity 20, 21, 

23, 28, 29 
fermentacija �r. r� gimas 
filogenez� , phylogenesis 195, 209, 223 
fitoplanktonas, phytoplankton 43, 52, 56, 83, 100, 

104–106, 109, 122, 127, 129–131, 156, 157, 189, 
232 

fosforo ciklas, phosphorus cycle 82, 186, 187 
fotoautotrofai, photoautotrophs 8, 78, 84–86, 99, 104, 

109, 114, 169, 173, 189, 198, 199–202, 204 
    aerobiniai, aerobic 86 
    anaerobiniai, anaerobic 99, 100, 195 
fotosintetinan� ios sierabakter� s, photosynthetic 

sulphur bacteria 82, 85, 86, 100, 178, 189, 200, 
204, 205 

fotosintez� , photosynthesis 19, 29, 52, 58, 62, 63, 84–
86, 88, 96, 98, 100, 102, 116, 145, 169, 171, 174, 
176, 200, 202, 219, 221 

    anoksigenin� , anoxygenic 98, 183, 189, 190, 195, 
200, 210 

    oksigenin� , oxygenic 82, 86, 169, 190, 195, 200, 
202, 203, 210 

funkcij�  hierarchija, functional hierarchy 79, 217, 
219, 223 

funkcin� s karalyst� s, functional kingdoms 78, 79, 195, 
199, 223 

funkcinis po�i� ris, functional approach 76, 127, 128, 
130, 151, 161, 163, 165, 222–224, 239 

 
G 
gaisrai, fires 66, 137–140, 149, 155, 170, 172, 176, 

193, 203 
galutinis elektron�  akceptorius, final electron 

acceptor 84–86, 198, 205 
gamintojai, producers 12, 76–79, 81–85, 88, 91, 92, 

98–100, 102–104, 108, 112–114, 119, 121–127, 

129, 130, 131, 134, 141, 151, 155, 169, 170, 172, 
177–180, 182, 183, 186, 187, 189, 190, 195, 198–
201, 203–206, 209, 221 

G� jos teorija, Gaia theory 165, 168, 175, 202, 203, 
237 

gele�ies ciklas, iron cycle 82, 188 
gele�� oksiduojan� ios bakterijos, iron-oxidising 

bacteria 82, 100, 188 
gele�� redukuojan� ios bakterijos, iron-reducing 

bacteria 82, 98, 188 
generacijos trukm� , generation time 37, 39, 40, 156, 

157 
genetin�  �vairov� , genetic diversity 47, 48 
genetinis polimorfizmas �r. genetin�  �vairov�  
genofondas, gene pool 75 
genotipas, genotype 20, 21, 23, 25, 35, 39, 44, 47, 48, 

72, 155, 157, 211 
gildija, guild 50, 52–55, 66, 70, 122, 123, 157, 161–

163, 210, 223, 226, 232 
gimstamumas 
    absoliutusis, absolute birth rate 36 
    santykinis, relative birth rate 36, 37 
gyv� dyst� , phagotrophy 58, 59, 64, 206, 210 
gyv� d�iai, biophages 12, 58, 70, 75, 78, 84–86, 88, 

91, 92, 99, 109, 112, 114, 120–125, 129, 136, 144, 
145, 151, 163, 195, 206, 232 

gyvenimo lentel� , life table 38, 65, 66 
grybašakn�  �r. mikoriz�  
 
H 
heterotrofai �r. vartotojai 
heterotrofin�  sukcesija, heterotrophic succession 155 
hidrosfera, hydrosphere 178, 195, 197, 202, 203 
hipolimnionas, hypolimnion 98–100, 102 
hipotetinis deduktyvusis metodas, hypothetico-

deductive method 231, 233 
hipotez� s, hypotheses 14, 17, 65, 130, 144, 175, 194, 

202, 205, 213, 214, 216, 220, 226, 229–233, 238, 
239 

holistinis po�i� ris, holistic approach 7, 16, 18, 216–
218, 220, 238 

holizmas, holism 216, 236, 237 
holocenas, Holocene 129, 152, 154 
homeostaz� , homeostasis 15, 23, 32, 116, 176, 216 
Hubbard Brooko ekosistema, Hubbard Brook 

ecosystem 14, 96, 103, 213, 217, 218 
humusas, humus 88–91, 93–97, 103, 133, 134, 136, 

156, 170, 203 
 
I, 
 , J 
individualistin�  samprata, individualistic conception 

11, 149, 151 
individ�  pasiskirstymas erdv� je, distribution of 

individuals 43 
induktyvieji apibendrinimai, inductive generalizations 

213, 230, 233 
infiltracija, infiltration 167, 168 
interpoliacija, interpolation 227 
introdukcija, introduction 24, 57, 71, 72, 142, 162 
invazin�  r� šis, invasive species 57 
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išgyvenamumas, survivorship 38 
ištekli�  pasidalijimas, resourse partitioning 52–54, 

55, 70 
�lanka, bay, gulf 194 
juodosios d� � � s principas, black box principle 222, 

223, 239 
 
K 
K strategai, K-strategists 40 
kalcifikacija, calcification 173, 176 
karštojo lopšio hipotez� , "hot cradle" hypothesis 198 
katabolizmas, catabolism 82, 84, 85, 114, 115 
kertin�  r� šis, key species 70, 142 
kiekybin�  strategija, quantitative strategy 24, 30 
klimaksas, climax 12, 129, 134, 146, 148–150, 155 
klimaksinis, arba brandus, miškas, climax forest 129, 

138 
koadaptacija, co-adaptation 59, 72, 154, 195 
koevoliucija, co-evolution 59, 60, 72, 195, 196 
kohorta, cohort 38 
kokybin�  strategija, qualitative strategy 24, 30 
kolonija, colony 11, 45, 46 
komensalizmas, commensalism 64, 65 
komplementacija, complementation 47, 50, 55, 144, 

145 
     tarpr� šin� , interspecific 53 
     vidur� šin� , intraspecific 48 
kondensacija, condensation 167, 184 
konformistai, conformists 27 
konkurencija 
    tarpr� šin� , interspecific competition 10, 14, 50, 52, 

55 
    vidur� šin� , intraspecific competition 10, 41, 43, 44, 

48, 55, 66, 74 
konkurent�  išst� mimo principas, competitive 

exclusion principle 55, 56, 58 
kooperacija, cooperation 43–46, 55, 184, 196 
    vidur� šin� , intraspecific 43 
koraliniai rifai, coral reefs 63, 163, 178, 194 
koreliacijos, correlations 143, 219, 220, 225, 228, 239 
kritinis eksperimentas, crucial experiment 230, 232, 

235, 239 
k� dra, pond 76, 121, 122, 194, 224 
kv� pavimas, respiration 19, 27, 32, 34, 82, 84, 85, 94, 

111, 113–116, 118, 120, 124–126, 145–147, 170–
172, 174, 176, 179, 190, 198, 200–203, 206 

     aerobinis, aerobic 85, 86, 115, 169, 170, 176, 178, 
195, 201, 202, 203, 210 

     anaerobinis, anaerobic 82, 85, 115 
     gele�inis, iron 85 
     karbonatinis, carbinate 85 
     manganinis, manganese 85 
     nitratinis, nitrate 85, 179 
     nitritinis, nitrite 180 
     sierinis, sulphur 85 
     sulfatinis, sulphate 85 
 
L  
lag� na, lagoon 194 
laisvoji energija, free energy 116 

laukinis genotipas, wild genotype 48 
ligninas, lignin 64, 86, 88, 89, 94, 103, 115, 118, 156, 

179, 202, 203, 211 
litifikacija, lithification 173, 174, 188 
litosfera, lithosphere 18, 165, 195, 197, 202, 203, 210 
loginis eksperimentas, thought experiment 213, 234–

236, 239 
 
M  
makija, maquis shrubland 193 
makroelementai, macroelements 81, 177, 187 
makrofitai, macrophytes 98, 112, 122, 130, 131 
mangano ciklas, manganese cycle 82 
mangrovi�  pelk� , mangrove 194 
márša, marsh 194 
matematinis modeliavimas, matematical modelling 

10, 15, 17, 69, 166, 216, 225–229 
ma�ieji ciklai, mini-cycles 85 
ma�oji sukcesija, mini-succession 155, 156 
mechanistai, mechanicists 236 
med�iag�  ciklas, nutrient cycle 8, 12, 13, 15, 18, 76–

79, 81, 82, 92, 94, 96–100, 102, 105, 107, 111, 
113, 116, 128, 130, 131, 135, 136, 141, 147, 161, 
165, 184, 190, 195–199, 201, 204, 205, 208–211, 
222, 232 

med�iag�  ciklo efektyvumas, nutrient cycle efficiency 
83, 106, 147 

metabolin�  šiluma, metabolic heat 30, 31, 32, 34 
metabolizmo intensyvumas, intensity of metabolism 

27–30, 32, 34, 118, 119, 147 
metal�  ciklai, metal cycles 82, 187 
metamorfizmas, metamorphism 174 
metapopuliacija, metapopulation 36 
metodologija, methodology 8, 9, 14, 16, 69, 172, 175, 

176, 205, 213–216, 218, 220, 223, 225, 229, 233, 
234, 236–239 

mezokosmas, mesocosm 14, 224–226 
mikoriz� , mycorrhiza 61, 62, 97, 186 
mikroelementai, microelements 81, 187 
mikrokosmas, microcosm 14, 92, 146, 224, 226 
minimalus kritinis tankis, minimal critical density 44 
minimalusis metabolizmas, minimal metabolism 31 
minimumo d� snis, law of the minimum 83, 189 
mirtingumas 
    absoliutusis, absolute death rate 37 
    santykinis, relative death rate 37 
mitybos grandin� s, food chains 114, 119, 120, 123, 

124, 182, 184, 188 
     gyv� d�i � , of biophages 119, 120 
     skaidytoj� , of detritophages 119, 120 
mitybos lygmenys, trophic levels 12, 114, 116, 119, 

122–126, 128, 142, 151, 207, 208, 210, 223, 226 
mitybos tinklai, trophic webs 15, 114, 120, 122, 123, 

148, 214, 221 
modelin� s sistemos, model systems 230 
modeliniai organizmai, model organisms 230 
modelis, model 12, 49–51, 74, 77, 78, 124, 126, 143, 

172, 206, 224–228, 235 
    konceptualusis, conceptual 50, 51, 81, 91, 143, 

167, 183, 186, 188, 225, 226 
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     matematinis, matematical 12, 17, 51, 213, 225–
229 

     skaitmeninis, numeral 126, 169, 181, 185, 188, 
225 

mokslin�  idealizacija, scientific idealization 233 
monoklimakso samprata, mono-climax concept 129, 

149 
morfologin�  adaptacija, morphologic adaptation 25 
mutualizmas, mutualism 60, 64, 97, 178 
     netiesioginis, indirect 65, 68 
 
N 
naktinis s� stingis, daily torpor 34 
neorganin� s maisto med�iagos �r. biogenai 
nepasisavinta energija, unutilised energy 114 
nepusiausvirasis po�i� ris, non-equilibrium approach 

149 
niša 
    abiotin� , abiotic niche 49, 50, 51, 70 
    biotin� , biotic niche 49, 50 
    daugiadimens� , multidimensional niche 51 
    ekologin� , ecological niche 48–51, 55, 66, 127, 

157, 211, 222, 223, 228, 232 
    fundamentin� , fundamental niche 52 
    individo, individual niche 50 
    laisvoji, vacant niche or vacant ecospace 52, 129, 

141, 156–158, 160, 161, 163, 164, 195, 201, 204–
209, 211, 235 

    realizuotoji, realized niche 52 
nišos plotis, niche breadth 52 
nitrat�  amonifikacija, nitrate ammonification 180 
nitrifikacija, nitrification 179–181, 190 
nitrifikatoriai, nitrifiers or nitrifying bacteria 83, 96, 

103, 107, 179, 180, 205, 206 
nitrifikatori�  denitrifikacija, nitrifier denitrification 

180 
nuokritos, debris 65, 76, 88, 89, 91, 95, 112, 115, 124, 

156, 170, 208 
nuot� kis, run-off  83, 88, 95, 96, 167, 168, 184, 187 
 
O 
Olio principas, Allee's principle 44 
optimumas, optimum 19–23, 26, 30, 31, 33, 34, 50, 

105, 144, 153, 154, 177 
     pagalbinis, subsidiary 23 
     pagrindinis, main 23, 26 
organicizmas, organicism 236, 237 
 
P 
paatogr� �i �  miškas, subtropical forest 192 
paklot� , litter 88–91, 94, 96, 97, 156 
palengvinimo hipotez� , facilitation hypothesis 129, 

143–145 
pampa, pampa 139, 192 
parazitai, parasites 10, 38, 40, 41, 49–52, 58–60, 65–

68, 70–75, 78, 114, 119, 120, 122, 123, 125, 126, 
141, 206 

parazitoidai, parasitoids 58, 73 
pasisavinta energija, utilized energy 114, 125 
patogenai, pathogens 55, 58, 73, 74 

paviršiniai vandenys, surface water 93, 98, 106, 135, 
173, 187, 200 

pelk� , wetland, bog 13, 99, 103, 131, 132, 184, 194 
pesimumas, pessimum 20, 21, 23, 26 
pirmin�  asimiliacija, primary assimilation or primary 

gross production 125, 126 
pirmin�  produkcija, primary production or primary 

net production 12, 13, 84, 94, 98, 102–104, 106, 
109, 123–128, 131, 165, 171–173, 178, 186, 188, 
189, 194, 210 

pirmin�  sukcesija, primary succession 129, 133–137, 
141, 144–146, 153, 210 

pirminiai pl� šr� nai, primary predators or secondary 
consumers 123, 124, 126, 141, 206, 208, 209 

planktono paradoksas, paradox of plankton 56, 66 
plastiškumas, plasticity 19, 22, 25, 48, 49 
plastiškumo ribos, plasticity limits 22, 23, 35 
pl� šr� nai, predators or carnivores 10, 12, 34, 38, 40, 

41, 45, 46, 49–52, 58–60, 65–74, 78, 91, 112, 114, 
118–120, 123, 126, 127, 129, 130, 134, 135, 141, 
142, 144, 151, 162, 163, 207, 209, 210, 217, 218, 
221 

pl� šr� no ir grobio ciklai, predator-prey cycles 68, 69 
poliklimakso samprata, poly-climax concept 129 
populiacija, population 9, 22, 36–38, 40–42, 44, 48–

50, 52, 56, 59, 60, 66–75, 86, 115, 142, 155, 157, 
158, 161, 209, 210, 217, 232 

populiacijos 
    augimo greitis, growth rate 37, 39, 40 
    dydis, size 36, 37, 40, 41, 67, 71, 74, 148, 217 

eksponentinis augimas, exponential growth 39 
logistinis augimas, logistic growth 40, 41 

     tankis, density 36, 41, 42, 45, 67 
pozityvizmas, positivism 214–216, 228 
preadaptacija, preadaptation 21–23 
prerija, prairie 11, 106, 127, 139, 140, 192 
prie�as� i�  ir padarini�  �iedas, cause-consequence ring 

221 
prie�astin�  analiz� , causal analysis 219, 221, 229, 239 
prie�astinis laukas, causal field 221 
prie�astis, cause 8, 53, 54, 60, 65, 66, 69, 74, 85, 89, 

112, 114–116, 119, 135, 138, 151, 154, 161, 164, 
175, 200, 213, 216, 217, 219, 220–222, 225, 227, 
230, 232, 236 

prisitaikymas, adaptation 8, 19–26, 34, 97, 139, 142, 
148, 195, 211 

prisitaikymo ribotumas, adaptive limitation 10, 19, 
26, 190 

producentai �r. gamintojai 
produkcija, production 65, 83, 84, 103, 114–116, 118, 

119, 124, 125, 127, 130, 145, 146, 149, 150, 174, 
190 

produkcijos efektyvumas, production efficiency 118, 
147 

produkcijos piramid�  (energijos piramid� ), production 
pyramid or energy pyramid 125, 128, 164, 211 

prokariotai, prokaryotes 178, 179, 206, 212 
protobiontai, protobionts 198, 199, 205 
protokooperacija, protocooperation 45, 49 
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R 
r strategai, r-strategists 40 
racionas, ration or ingested food 69, 114, 118, 119, 

123 
rangus turin� ios grup� s, groups with ranks 

(hierarchy) 46 
reakcijos norma, reaction norm 19, 20, 22, 23, 25, 35, 

42, 49, 180 
redokso reakcijos, redox reactions 84, 86, 108, 188 
reguliacija iš apa� ios, bottom-up control 65, 68 
reguliacija iš viršaus, top-down control 65, 68 
reguliatoriai, regulators or controllers 27, 28, 66, 74, 

75, 176 
r� gimas, fermentation 85, 108, 115 
rusiškoji ekologija, Russian ecology 17, 18 
 
S, Š 
savana, savanna 13, 139, 149, 191, 192 
scientizmas, scientism 215, 228 
s� kl�  platintojai, seed dispersers 62 
sezonin�  sukcesija, seasonal succession 129, 156 
sier�  ir sulfatus redukuojan� ios bakterijos, sulphur- 

and sulphate-reducing bacteria 85, 98, 100, 184, 
189, 204, 205 

sieros ciklas, sulphur cycle 82, 182–185, 189, 204 
simbiontai, symbionts 63, 64, 98, 179, 206 
sistemologija, systemology or system science 79, 236 
sistem�  teorija, system theory 76, 79, 236 
skai� i�  piramid� , pyramid of numbers 126, 127 
skaidytojai (detritofagai), saprovores, detrivores, 

detritophages 8, 12, 13, 64, 65, 78, 79, 82–86, 88–
92, 94–100, 103, 104, 106–109, 114, 115, 119–
121, 123, 124, 126, 134–136, 141, 142, 144, 151, 
155, 156, 172, 173, 179, 180, 182–184, 189, 190, 
195, 198, 199, 201, 204, 206, 208, 209, 221 

     aerobiniai, aerobic 85, 99, 100, 103, 131 
     anaerobiniai, anaerobic 99, 100, 103, 184, 195, 

198 
skrubas, scrub 159, 193 
slopinimo hipotez� , inhibition hypothesis 129, 143–

145 
stacionarioji b� sena, stationary state 37, 66, 115, 124, 

126, 129, 145, 146, 148, 149, 202 
stenobiontai, stenobionts 22 
step� , steppe 106, 128, 137, 139, 192 
strukt� rinis po�i� ris, structural approach 76, 165 
strukt� r�  hierarchija, structural or organizational 

hierarchy 79 
subklimaksas, subclimax 149 
superorganizmo samprata, superorganism concept 11 
šeima, family 45, 79 
šlapyn� , wetland 168, 180, 194 
šviesos kompensacija, light compensation 144 
šviesos sotis, light saturation 144 
 
T 
taiga, arba borealinis miškas, taiga or boreal forest 

192 
taksis, taxis 24 

teleologizmas, teleologism 236, 237 
temperat� rin�  kompensacija, temperature 

compensation 28 
teorin�  ekologija, theoretical ecology 9, 14, 15 
teritorin�  elgsena, territorial behaviour 42, 43 
termodinamikos d� sniai, laws of thermodynamics 12, 

116, 125, 230 
termodinamin�  pusiausvyra, thermodynamic 

equilibrium 116 
termogradientinis �renginys, thermogradient device 

22, 23 
termoklinas, thermocline 98, 99, 104, 105, 108 
termoreguliacija, thermoregulation 26, 30, 31, 115 
    aktyvioji, active 32, 34, 35 
    pasyvioji, passive 32 
terp� , medium 39, 76, 90, 91, 94, 100, 131, 165, 188 
tikrosios bendruomen� s, true societies or eusocial 

groups 46 
tolerancijos ribos, tolerance limits 23 
tranzitin� s bendrijos, transit communities 129, 154 
tundra, tundra 26, 69, 153, 173, 192, 194 
tvenkinys, pond 71, 194 
tvirtasis samprotavimas, strong inference 228 
 
U 
universalioji energijos srauto schema, universal chart 

of energy flow 114, 115, 230 
uolien�  erozija, rock erosion 135 
up� , river 9, 97, 100, 102, 109, 111–113, 132, 135, 

139, 140, 142, 167, 168, 173, 181, 184–187, 194, 
201 

 
V 
vada, brood or hatch 36, 45 
valdymo hierarchija, control hierarchy 79 
van‘t Hofo taisykl� , van‘t Hoff's rule 27–32 
vandenilio ciklas, hydrogen cycle 82 
vartotojai, consumers 50, 52, 58, 59, 64, 73, 77, 78, 

81, 82, 84–86, 89, 91, 112, 114, 115, 120, 123, 
125, 141, 147, 158, 169, 172, 181, 187, 189, 204, 
205, 232 

vel� na, turf 136, 147, 150, 208, 210 
vidutinio klimato dr� gnasis miškas, temperate 

rainforest 192 
vidutinio klimato miškas, temperate forest 26, 91, 94, 

97, 103, 122, 127, 128, 139, 192, 194 
Vinogradskio kolon� l� , Winogradsky column 100 
virš� n� s pl� šr� nai, top predators 126, 141, 163, 164, 

209 
vislumas, fecundity, fertility 36–40, 42, 65, 66 
vitalizmas, vitalism 175, 216, 236, 237 
 
Z, � 
zooplanktonas, zooplankton 52, 107, 109, 112, 123, 

130, 163 
�emyninis šelfas, continental shelf 194 
�iemos �migis, hibernation 34 
�olynai, grasslands 83, 139, 140, 192 

 


