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W zwigzku z toczgcg sie dyskusjg na temat narastajgcych zagro-
zef Srodowiska zaczynajg byé powszechnie uzywane terminy takie jak
réwnowaga ekologiczna, samooczyszczanie sie Srodowiska, regulacja
biologiczna, homeostaza ekosysteméw itp. Oczywiscie, zjawiska re-
gulacvjne w przvrodzie majig pewna okreslong sprawnosé,a przekro -
czenie jej wydajnosci prowadzi do tego, co czgsto okreslane jest
w dyskusji problemdéw érodowiskowych jako katastrofa ekologiczna.
Jednak zrozumienie znaczenia uzywanych termindéw nie idzie w parze
z powszechnos$cia ich wymieniania. Stgd wynika wiele niejasnosci 1
nieporozumied i to nie tylko w szerokiej spoteczne] dyskusji, ale
réwniez i w dyskusji toezonej w bardzie] profesjonalnych kregach.
Wynika to clagle jeszcze ze zbyt mazxej znajomoéei ekologii w spo-
Zeczenstwie. .

W dalszym ciggu artykuiu oméwimy wybrane, najbardziej reprezen-
tatywne wepdtczesne koncepcje homeostazy ekosysteméw nie preten-
dujgc do petnego oméwiecnia zagadnienia. Wydaje sig, ze dobrg re-
prezentacjg wepdtczesnych pogladéw na temat stabilnosci i homeo -
stazy ekosystemdéw jest zbiér plenarnych referatdéw wygzoszonych w
czasie I Kongresu Ekologii w Hadze, wydany pod redakcjg van Dobbe-
na i Lowe-McConnell [5]. '

Pojecie homeostazy jako zjawiska polegajacego na utrzymywaniu
na staiym poziomie &rodowiska wewngtrznego ustroju pomimo zmien -
nodéci otoczenia zostaXo zaproponowane W 1939 r, przez Cannona [3]
w niewielkiéj, ale majgcej duze znaczenie teoretyczne, ksigzce pt.
Wisdom of the body. Nalezy.podkreélié, e nawet w tak zintegrowa- '
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nym systemie, jakim jest stazocieplny organizm czXowieka istnie -
Jace mechanizmy regulacji poszczegélnych proceséw majg bardzo
gréinicowang wydolno$é oraz ze niektdére uklady regulacyjne mogsg
byé stabo wzajemnie ze sobg powigzane. Tak np. szabo wyrazone 8§
wzajemne sprzg¢zenia pomiedzy ukiadem regulacji termicznej ciaza a
uk¥adem regulacji cisnienia krwi, co moze np. byé przyczyna zapas-
ci robotnikéw intensywnie pracujgcych w warunkach wysokich tempe-
ratur otoczenia. Inaczej méwigc, nie wystepuje zjawisko ogdlnej
homeostazy;ale istniejg mechanizmy homeostazy okreslonych, kon -
kretnych wtasciwosSci., Uwagi te powinny przestrzec przed tworze -
niem hipotez przy omawianiu zjawisk homeostezy. Ponadto wskazujg
one na to, Ze integralno$é¢ organizmu nie jest réwnoznaczna z wy-
tworzeniem wszelkich mozliwych regulacyjnych sprzezen zwrotnych
mig¢dzy wszystkimi procesami fizjologicznymi.

Przenoszenie koncepcji homeostazy na poziomy organizacji wyz-
s8ze niz poziom osobniczy jest zwigzane z wykazywaniem, czy tez
przypuszczeniem, 2e okreslone wtrasciwosci populacji, ekosystemu,
krajobrazu, biomu itd. charakteryzujg si¢ stabilnoscig, co jest
awarunkowane dziataniem odpowiednich proceséw regulacji. Stad
stwierdzenie stabilnosci wtasciwos$ci ekosystemu lub rozpoznanie
mechanizméw regulacji zachodzgcych w nim proceséw ma zasadnicze
znaczenle dla weryfikacji koncepcji homeostazy ekosystemu.W przy-
padku ekosystemu trudno jest okres$lié jego Srodowisko wewnegtrzne
od zewnetrznego. Na przyktad wyréznienie oplerajgce sig¢ na zasa =~
dzie, ze zjawiska biotyczne to Srodowisko wewnetrzne ekosystem%'a
zjawiska abiotyczne to Srodowisko zewnetrzne nie ma zadnego sensu,
gdy rozumie si¢ jak przebiegajg tak podstawowe dla ekosystemu pro-
cesy, jak obieg materii.

Kolejna trudnosé wynika z okreslenia, na czym polega stabil-
nos¢ ekosystemu. Rézni ekologowie odmiennie definiujg to pojecie.
Oriens [ﬁ{] dyskutujgc rézne koncepcje stabilnosci ekosysteméw wy-
réznit siedem jej okreslen., Dla przyktadu za Oriensem [54] mozna
wymienié nastepujgce znaczenia przypisywane przez ekologéw poje -
ciu stabilnosci: ’

a/ niezmiennosé - gdy pewne charakterystyki ekosystemu sg sta-
Ye, np. liczba gatunkéw, skrad taksonomiczny, struktura form 3y-
ciowych itd.,

b/ trwaxosé - im diruzszy jest czas trwania systemu, tym wiek-
sza jego stabilnosé, :
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c/ bezwladno$é - polegajaca na oporze stawianym przeksztalca-
jacym czynnikom, Tak np. MacArthur [?3] wykazat, 2Ze w zaleznosSci
od struktury powigzan troficznych, ta sama zmiana w licgzebnosci
jednej populacjl moze wywotrywaé wigksze lub mniejsze reperkusje
wiréd innych populacji,

d/ cykliczna stabilno$é - system oscyluje wokét pewnego sta-
2ego poziomu wartosci analizowanych parametréw,

e/ stabilnosé kierunku przemian - pomimo réznic w stanach wyj
Sciowych ekosystem osigga ten sam stan kodcowy; przyktadem moze
byé sytuacja, gdy mamy do czynienia 2z sukcesjg réznych pioniers-
kich ekosysteméw konczgcych si¢ tym samym typem’ monoklimaksu.

Przytoczone przykiady odmiennych definicji stabilnosci eko -
systemu wystarczajgco ilustrujg duzg ich réznorodnosé,a jednoczes-
nie wskazujg na istnienie komplementarnosci miedzy niektérymi de-
finicjami. Tak np. niezmiennosé¢ i trwazos¢ mogg by¢é pojeciami kom-
plementarnymi itd. Wieloznaczno$é pojecia stabilnosci ekosystemu
jest istotng kolejng trudnoscig przy esnalizie koncepcji homeosta-
2y ekosystemu. Pomimo to wiekszosé wspdiczesnych ekologéw [26,28,
34, 42 1 inni] uwaza, ze nie mozna méwié o stabilnosSci ekosystemu
jako pojeciu ogélnym, a nalezy okreslié parametry, w stosunku do
ktdrych termin ten jest stosowany.

W tych sytuacjach stosuje sie rdézne skomplikowane analizy ma-
tematyczne, dzigeki ktdérym [7] uzyskano wiele informacji o znacze-
niu réznych czynnikéw czy interakcji dla stabilnosci 1liczebnosSci
populacji w ekosystemie. Tak np. May |?1] wykazakX, e wraz ze
wzrostem zréznicowania komponentéw wzrasta niestabilnosé systemu.
Poréwnujac system zzozony 2z paru gatunkéw z systemem wielu gatun-
kéw stwierdzik on, 2ze ten pierwszy jest bardziej odporny na wpro-
wadzone zaburzenia niz wielogatunkowy. Byt to paradoksalny wnio -
sek, poniewaz powszechnie jeszcze do niedawna panowalo przekona -
nie, ze zréznicowanie gatunkowe ekosystemu warunkuje Jjego stabil-
nosé [?4]. To powszechne przypuszczenie opieraio si¢ na argumen -
tach w rodzaju np., ze tropikalne lasy charakteryzujg sie duzg
réznorodnoscig organizméw oraz wzgledng stabilnoscig ich liczeb -
nosci, podczas gdy np. w ekosystemach Arktyki wystepuje niewielka
liczba gatunkéw a ich liczebnosci podlegajg gwattownym fluktna -
cjom. Jednak, jak to podkreslix np. Orians {54] wieksze zrdznico-
wanie gatunkowe jest przewaznie skorelowane z mniejszym zrdéinico-
waniem warunkéw abiotycznych i trudno jest stwierdzié¢ czy o wzros-
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cie stabilnosci liczebnosSci organizméw decyduje wzrost zréinico-
wania organizméw, czy tez starodé warunkdéw figycznych. Podobnie
tradno jest rozdzielié wpiyw surowych i zmiennych warunkéw klima-
tycznych Arktyki od wpiywu matego zréznicowania gatunkowego na
fluktuacje liczebnosci organigméw zyjscych w tych warunkach. Do-
datkowych argumentéw podwazajgcych przyczynowsg zaleZnoéé stabll -
nosci od zréznicowania gatunkowego organizméw dostarczyz Odum [31]
omawiajgc wyniki analigy zrdznicowania okoxo 150 ggrupowan roélin
i zwierzgt. Odum oceniat réiznorodnosé uzywajgc przeksztarconego
wskaznika Simpsona, tak ze zakres jego wartosSci zmieniat sie od O
- brak zréznicowenia do 1 - maksymalne zrdéznicowanie. Nastepnie
analizujgc rozkad czestosci wystepowania okreslonych wartosci
wskaznika zréznicowania mozna byto stwierdzié, e rozktad ten jest
dwumodalny. WSréd analizowanych zgrupowan istnieje wiele przypad-
kéw o niskiej, jak i1 wiele przypadkéw o Srednio wysokiej réznorod-
nosci. Zgrupowania organizméw o niskiej réznorodnosci pochodzity
z ekosysteméw znajdujgcych sie¢ pod silnym zewnetrznym stresem /np.
zanieczyszczone/, jak i z ekosysteméw charakteryzujgcych sie duzy-
mi doptywami tatwo dostepnej energii /ekosystemy pobrzezy mérz/.
Wniosek, jaki przedstawit Odum na podstewie analizy omawianych ma-
teriatéw jest taki, ze przyczyng zrdéznicowania jest wzrost wydaj-
nosci wykorzystania energii. W sytuacji, gdy tatwo dostepne sg du-
%e zasoby energetyczne zespét organizméw moze byé mato zréznico-
wany, a jednoczesnie dopdki trwa doptyw energii caly ekosystem jest
stabilny. W ekosystemach,gdzie nie ma dodatkowego importu energii
z sgsiedztwa, dostepne zasoby energii sXoneczne] sg dzielone w
trakcie przebiegu sukcesji w coraz to bardziej wydejny sposdb,co
prowadzi do wzrostu zrdéznicowania gatunkowego. Szereg innych em-
pirycznych denych o breku zaleznosci pomiedzy réznorodnosScisg a
stabilnoscig przedstawia Jacobs ﬁS]. Wniosek Oduma,Ze maXo zrdz-
nicowany system gatunkéw moze réwniez by¢é ukradem stebilnym, jest

zgodny z wynikaml analiz matematycznych. May [?Bjstwierdza.Ze wie-
le monokulturowych ekosysteméw moze byé szczegdélnie stabilnych, a

niestabilno$é rolniczych monokultur nie Jjest wynikiem ich
prostoty, ale braku przystosowann do miejscowych warunkéw, co
mogtoby nastgpié, gdyby uprawiane gatunki miaty odpowied-
nio dizugi czas dla swojej ewolucji. Realnymi przykzadami
stabilnych monokulturowych ekosysteméw wymienionych przez Maya sg
ekosystemy pobrzezy wschodniej Amerykl porosniete przez trawy
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Spartina, czy tez obszary Szkocji porosniete przez paprocie.Zbiez-
noéé wnioskéw Maya i Oduma wynike z tego, e analiza matematyczna
doprowadzita Maya do wniosku, iz stabilnosé warunkdéw sprzyja zréz-
nicowaniu gatunkowemn ekosystemu, a nie odwrotnie. Inaczej mdéwige,
czynnik stabilizacji tkwi w parametrach fizycznych, a nie biolo -
gicznej réiznorodnosci. Odum posuwa si¢ dalej i sugeruje, ze sta -
bilno$é systemu zalezy od ilosci i jakosci energii, a zréznicowa-
nie gatunkowe odzwierciedla ewolucje¢ uktadu w strong lepszego wy-
korzystania dostepnej energii.

Analizujge problem homedstazy ekosystemu nalezy zwrdclé uwage
na jeszcze jedng trudnodé teoretyczng. Ewolucja homeostazy na po-
giomie osobniczym moze byé dobrze wyttumaczona, jako wynik dzia -
zania doborau neturalnego. Tak np. utrzymanie statej ciepzoty cia-
a wymaga przy ogélaych szacunkach okoto 28 razy wigce] energii
nis zuzywa zmiennocieplne zwierze o tej samej masie ciaia 56].
Jednak ten wzrost nak¥adéw energetycznych na termiczng homeostazg¢
uniezaleznia si¢ od zmian temperatur otoczenia,a tym samym na ak-
tywnodé, np. w warunkach niskich temperatur. Organizm statociepl-
ny moze wiec opanowaé Srodowiske niedostegpne dla zmiennocieplnych,
a jego szybkosé reakcji na bodice zewngtrzne jest niezalezna  od
temperatury otoczenia itd. Sg to wszystko bardzo korzystne wtas-
ciwodci zapewniajgce rozwdj gatunku.

Mozna wykazaé, %e kazde nowe przystosowanie gatunku powinno
destabilizujgco oddziatywaé na biotyczng czgs8¢ ekosystemu, czyli
blocenoz¢ [?i]. Dobdér naturalny maksymalizuje przystosowanie ga-
tunku, a nie stabilnosé biocenozy. Ewolucja gatunku a rozwéj bio-
cenozy to odmienne procesy. Uwzglednianie zjawisk doboru grupowe-
go nie zmienia tego wniosku. Stad zjawiska homeostazy ekosystemu
nie moga byé wynikiem dzialania doboru naturalnego, tak jak %o
si¢ dzieje na poziomie osobniczym organizacji nkt*adéw biologicz -
nych. Jak to wykazaly analizy matematyczne przeprowadzone przez
Levinsa [?{], choé dobdr naturalny cech tolerancji na fizyczne we-
runki, cech rozrodu, tempa rozwoju, preferencji pokarmowych, czy
tez unikenia drapieznikéw przebiega wedXug podobnych zasad, to wy-
tworzenie tyech réznych typéw przystosowan ma bardzo odmienne zne-
czenie dla stabilnosci biocenozy. Dlatego zasad tworzenia sie¢ ho-
meostazy ekosystemu nalezy szukaé w oparciu o bardziej ogdlne pre-
widtowosei niz zasady ewolucji gatunkéw. Przy tym, jak wykazaly

badania prowadzone w ramach Migdzynarodowego Programu Biologicz -
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nzgo /np. nad obiegiem materii/, zeby zrozumieé funkcjonowania e-
kosysteméw /w tym i ich homeostazy/ nalezy uwzglednié nie tylko
prawidrowosci odnoszgce sie do wspéztistnienia réznych gatunkéw
/biocenozy/, ale réwniez wspétzaleznosci migdzy fizycznymi, che -
micznymi i biologicznymi zjawiskami warunkujgcymi funkcjonowanle
ekosysteméw. Wydaje si¢, ze sprowadzenie problemu stabilnosci e-
kosystemu do zagadniern stabilnosci liczebnosci tworzgcych go popu-
lacji jest ograniczeniem uniemozliwiajgcym zrozumienie zjawisk re-
gulacji zachodzgcych na poziomie ekosystemu. Nelezy podkreslié,ze
sprowadzanie problemu stabilnodci ekosystemu do stabilnosci licze-
bnosci jest przyktadem czesto popetnianego btedu, polegajgcego na
przeniesieniu specyficznych wasciwosci jednego poziomu organiza-
cji na drugi. Liczebnosé i dobdér naturalny sa ze sobg Scisle zwia-
zane i sg specyficznymi wlasciwosSciami populacji.Przenoszenie za-
sad ewolucji z poziomu populacyjnego na poziom ekosystemu jest
tworzeniem hipostaz. W wyniku nabycia okreslonych przystosowan
przez populacje mogg nastepowaé okreslone zmiany w ekosystemie,np.
destabilizujgce stosunku liczebnosSci pomiedzy gatunkami.Wytwarza-
nie w wyniku dzietania doboru naturalnego i nastepnie przekazywa-
nie réznych przystosowan poprzez system genetyczny osobnikdéw jest
charakterystyczne tylko dla poziomu populacyjnego organizacji, a
traci wszelki sens w odniesieniu do biocenozy. To Ze takie préby
sq podejmowane stenowi tylko przyktad bezkrytycznego rozciggania
prawidzowosci odnoszqéych sie do populacji na inne jednostki eko-
logiczne. Mozna tu wymienié¢ znane rozwazania Eltona [6] nt. zna -
czenia konkurencji i kooperacji miedzy zespoxami organizméw, bio -
cenozami, biomasamli itd. dla ich integracji, podnoszone nawet
przez wspéXczesnych autoréw.

Zanim przystapimy do wstepnej préby nakreslenia zjawisk homeo-
stazy na poziomie ekosystemu warto przypomnieé¢ podstawowe zasady
réwnowagi i mechanizmy jej utrzymywania. Pozwoli to na zrozumie-
nie, ze zjawiska homeostazy nie sg zwigzane tylko z biologicznymi
uk*adami, ale odnoszg sie do catego Swiata przyrody. Jak dobrze
wiadomo, stan réwnowagi osiggany jest przez okreslony ukzad, gdy
szybko$é przemian substratéw w produkty réwna sie szybkosci od -
wrotnych przemian produktéw na substraty. Odnosi si¢ to réwniez
do fizycznych proceséw przemian faz, jak np. przemiany wody w pa-
r¢ 1 na odwrét. Do czynnikéw modyfikujgeych poziom réwnowagi w
odwracalnych procesach fizycznych nalezy temperatura i cisnienie,
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@ w procesach chemicznych do powyzszych czynnikéw modyfikujacych
dochodzi stezenie reagentéw. Regula Le Chateliera okresla zasady
homeostazy warunkujgce utrzymanie stanu réownowagi pomiedzy skita-
dowymi systemu, gdy nastgpity odchylajace oddziatrywania. Reguta ta
zostata przez lLe Chateliera sformutowana w 1888 r. w sposéb nas -~
tepujacy: nKazdy system znajdujacy sie w chemicznej réwnowadze pod
wpiywem zmiany ktdéregokolwiek z czynnikéw réwnowagi podlega prze-
mianom w takim kierunku, e gdyby wystepowala jedynie ta przemia- -
na, to wywotywataby ona zmiany przeciwstawne kierunkowi dziatania
owego czynnika.

Czynnikami réwnowagi sg temperatura, ci$nienie i elektromoto-
ryczna sita odpowiadajgca trzem formom energii - cieptu, elektry-
czno$ci i mechanicznej energii® /tXumaczone z cytatu podanego
przez Lotke,[?élz Bardzo istotne znaczenie ma drugi akapit, czes-
to pomijany w wielu podrecznikach. Akapit ten okredla, ze czynni-
kami réwnowagi sg intensywne charakterystyki energii, a wiec =za-
sada Le Chateliera stosuje si¢ tylko wtedy, gdy zmianie podlega
stanowigca o réwnowadze intensywna cecha energii. Po drugie, zeby
dobrze rozpoznaé¢ mechanizmy utrzymywania réwnowagi nalezy przepro-
wadzié analize energetyczng, czyli analize dynamiczng / uzywajac
terminologii stosowanej w fizyce/ systemu. Uzywajac dalej fizycz-
nej terminologii mozna powiedzieé, %e analizy kinetyki systemy,
choé dobrze rejestrujg stan réwnowagi /wspdiczynniki przyrostdéw
majgq wartosé zerowg/, to bez analizy dynamicznej nie pozwalajg na
wyrédznienie istotnych czynnikéw réwnowagi /brak rozréznienia in -
tensywnych 1 ekstensywnych charakterystyk energetycznych réwnowa-
‘gl/. Zjawiska tego rodzaju czesto wystepujg w réznych procesach
biologicznych. Tak np. odbywajaca sie w warunkech tlenowych asy -
milacyjna redukcja azotandw do jondéw amonowych jest bardzo silnie
Ograniczona przez kumulacje jonéw amonowych ]EJ], bedgcych dodat-
kowo réwniez silng blologicznie trucizng. W wyniku dziatania en-
zyméw jony amonowe sg bardzo szybko wbudowywane w ketokwasy i w
ten sposéb powstajg podstawowe aminokwasy jak kwas glutaminowy,
glutamina, kwas asparaginowy i asparagina,ktdére nastg¢pnie przeksz-
tazcane sg na drodze +transaminacji na inne aminokwasy [8]. Jak
wiadomo enzymy lul katalizatory nie zmieniajg staxtej réwnowagi re-
akcji, a wptywajg tylko na szybkosSé reakcji. Wskutek dziatania za~ -
sady Le Chateliera i szybkiego usuwania jonu amonowego moze prze-

biegadé proces asymilacyjny redukcji azotu, bgdacego jedng z wasz-
nych drég biologicznego obiegu azotu [?3].



112 LECH RYSZKOWSKI, IRENA ZYCZYNSKA-BALONIAK

Wracajgc do przyktadéw wystepowania réwnowagl <fizycznej cazy
chemicznej mozne stwierdzié, ze dzialtanie mechanizméw homeostazy
okre$lone zasadg Le Chateliera jest wynikiem ustalania sie réwno-
wagl termodynamicznej w zamknietych gzakadach.Przeptyw energii od
wyzszych potencjatéw do nizszych jest sita napedowg mechanizméw
homeostazy, a wytworzony stan réwnowagi termodynamicznej okresla
proporcje ilosSciowe mi¢dzy komponentami. Zasade Le Chateliera sto-
suje si¢ tylko przy zmianie intensywnych charakterystyk energii,
do ktérych, jak to obecnie wiemy, nalezy: temperatura, cisnienie,
stezenie, napigcie powierzchniowe a nie ekstensywnych, jak: masa,
dXugosé, otjetosé, powierzchnia, radunek itp.

Omawiajgc zasadg¢ Le Chateliera nalezy jeszcze zwrécié uwage
na jedno bardzo wazne dla zrozumienia zjawisk biologicznych zagad-
nienie. Jak wiadomo reakcja zachodzl wtedy spontanicznie, gdy je]
potencjar termodynamiczny /wolna energia Gibbsa/ obniza sig¢.W wa-
runkach statej temperatury i cisnienia zmiana potencjatu termody-
namicznego A G okreslana jest nastepujgcg zaleznoscig:

AG =A H - TAS,
gdzie

AH - zmiana entalpii/ciepta tworzenia zwigzku czesto okresSlanego
na podstawie prawa Hessa z pomiaréw nzyskanych w bombie ka-"
lorymetrycznej/; ‘

T - temperatura w Kelwinach;

AS - zmiana eutropii.

Przemiany metaboliczne glukozy sktadajg sig¢ z wielu etapdw.

Jednym z nich jest przemiana aldehydu 3-fosfoglicerynowego na kwas

3-fosfoglicerynowy skadajgca sie z dwéch sprzezonych reakcji[ﬁ{L
ktére ilustruje schemat:

H 40 N /o~()
° %
|
H-C-OH+NAD+(P) =—>= 2++E—0H+NADH2
|
By 50— () k ® (AGP = +6,2kJ)
aldehyd 3-fostoglicerynowy kwas 1,3-dwufostoglicerynowy
Il
0 ,0-
N/ COOH
| I
5 H—C—OH+ADP == 5 H-(I:—0H+ATP
[
~C—0— H;-C—0—
& iala> 2 ® (AG®= -18kJ)

kwas 1,3-dwufosfoglicerynowy kwas 3-fosfoglicerynowy
gdzie ® =-PO;
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Pierwsza reakcja jest endoergiczna /w standardowych warunkach
£§G° = + 6,2 kJ/, czyli sama spontanicznie nie moze przebiegaé.
Druga jest egzoergiczna /ING® = - 18,8 kJ/. Obydwie +te reakcje
sprzezone s3 przez kwas 1,3-dwufosfoglicerynowy. Zgodnie z zasadg
Le Chateliera usuwany w drugiej egzoergicznej reakcji kwas 1,3 -
dwufosfoglicerynowy stymuluje przemiany aldehydu 3-fosfo -
glicerynowego w pierwszej reakcji. Jest to mozliwe, poniewaz zmia-
na potencjazu termodynamicznego drugiej reakcji ma takg wysokg u-
jemna wartosé, ze Ygczna zmiana potencjalu termodynaemicznego tych
dwéch reakcji ma réwniez wartosé ujemna: ‘

G°%7, 77 = + 6,2kJ -18,8kJ = - 12,6 kJ

W rezultacie sprzezenia dwéch reakcji poprzez wspdlny zwigzek,
ktéry jest produktem I reakcji i jednoczesSnie substratem II, jak
i faktu, ze ¥*gczna zmiana potencjatu termodynamicznego dwéch bez-
posSrednio nastepujgcych po sobie reakcji ma warto$é ujemng mamy
do czynienia z dziaXaniem zasady Le Chateliera. Jak stwierdza Bu-
vet [2],reakcje te sg bardzo rozpowszechnione w Swiecie ozywionym.
Zdaniem tego autora wiekszo$é kowalencyjnych pokaczen wegli w zwigz-
kach organicznych powsteje na tej drodze.

Bardzo wazny wniosek wynikajgacy z powyzszej analizy dla dal-
szych rozwazan polega na tym, Ze w wyniku sprz¢zenia reakcji endo-
ergicznej 1 egzoefgicznej zostaje wigcej uzytecznej energii,ktdéra
moze nastepnie byé wykorzystana w dalszych przemianach. Mamy wiec
do czynienia z mechanizmem zwiekszajacym uzyteczng wydajnosé
/ woszczedno$é"/ przeptywu energii lub inaczej méwigc minimalizu-
jacym entropie.

Jak dobrze wiadomo, systemy ekologiczne sg systemami otwarty -
mi, poniewaz istniejg dzieki ciggtej wymianie energii i materii ze
swoim otoczeniem. Dlatego prawidiowosci stanéw réwnowagi energe -
tycznej /zréwnowazenie potencjatéw energetycznych/ ukadéw zam -
knietych nie mogg byé stosowane do analiz energetyki ukadéw ot-
wartych, jakimi sg systemy bidlogiczne, poniewas zréwnowazenie e-
nergetyczne oznaczaloby Smieré organizmu wobec ustalenia sit powo-
dujgcych dostarczenie nowych zasobdéw energetycznych czy budulco-
wych, mozliwosci kierunkowego ruchu itd.

Oméwione przyktady niedopuszczenia do wytwarzania sig stanu
réwnowagl przy produkcji amoniaku, czy tez sprzg¢zenia endoergic:i-

nej reakcji z egzoergiczng dotyczyly uk¥adéw, w ktérych wystepuja
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raréwno energetyczne gradienty, jak 1 gradienty przeptywu materii.
Dlatego analize¢ zjawisk homeostazy ekosysteméw powinnisSmy oprzeé
na prawidtowosciach energetycznych standéw stacjonarnych /ustalo-
nych/ tworzacych si¢ wtedy, gdy przepiyw energii z otoczenia do
analizowanego systemu 1 # systemu do otoczenia wzajemnie sie bi -~
lansujgq. Inaczej méwigc stan stacjonarny powstaje wtedy, gdy wy-
wozane przez dziatanie sit wewnetrznych przepzywy z uktadu do o-
toczenia sg kompensowane przez przepiywy indukowane na zewngtrz
uk*adu. Problemy powstania stacjonarnych standéw sg rozwazone przez
termodynamike proceséw nieodwracalnych lub systemdéw otwartych.
Jest to nowa dziedzina energetyki bardzo szybko rozwijajgca sie w
drugiej potowie XX wieku. Wiele jeszcze tu niejasnosci, jak i dys-’
kusjl woké6x uzyskanych wynikdéw [}Oﬂ. W analizie przeptywéw istot-
ng role odgrywa okreslunie szybkosci, w jakiej uktad wytwarza zde-
radowang energie cieplng 1 przekazuje jg do otoczenia., Jest to
miara wyczerpywania potencjatu termodynamicznego /G/, ktdérego o-
kreSlenie zostato oméwione powyzej. W odniesieniu do ukaddéw eko-
logicznych pojecia powyzsze dotyczgq energetycznych kosztéw utrzy-
mania /lub w czesto uzywanej terminologii wartos$ci energetycznej
respiracji/ orgenizmu, populacji czy biocenozy oraz degradacji
chemicznej energii zwigzkéw organicznych.

Chociaz suma oddanej energii cieplnej wszystkich przepiywéw w
uk*adzie musi by¢é dodatnia, to jednak w wyniku sprzezen miedzy
przeptywami jakis okreslony czgstkowy proces moze kumulowaé wie-
cej energiil niz jej tracié w postaci ciepta. Biochemiczny przy-
k¥ad tej sytuacji zosta} oméwiony przy dyskusji przemian aldehydu
3-fosfoglicerynowego na kwas 3-fosfoglicerynowy.

Stopied sprzezenia poszczegdlnych procesdw ma szczegélne zna-
czenie dla przekazu energii, poniewaz jak to podkreslono moze mal-
symalizowaé przekaz uzytecznej energii. Zagadnienie to jest okres-
lone przez jedng z podstawowych prawidtowosci termodynamiki nie-
odwracalnych proceséw, a mianowicie przez tzw. zasade Prigegine ‘a
[3ﬂ . Zasada ta méwi, ze produkcja entropii w uktadzie znajdujg -
cym si¢ w stanie stacjonarnym osigga minimum. Z gzasady Prigeginea
wynika réwniez,ze jezeli otwarty uk2ad nie znajduje sie¢ w stanie
stacjonarnym, to podlega zmianom w kierunkn minimalizacjl entro-
pii [}5]. Nalezy podkreslié bardzo istotng zmiane pojeé, jaka do-
konuje si¢ przy przejsciu- od analiz termodynamiki nktadéw zamknie-
tych do otwartych. Stany réwnowagi termodynamiczne] zamknietych
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uktadéw sg niezalezne od uptywu czasu. Przeptyw energlii czy mate-
rii pdwodowany przez odpowiednie gradienty sit zachodzi w czasie,
Dlatego do funkcji termodynamicznych uktaddéw otwartych zostaje
wprowadzony parametr czasu zawarty w charakterystykach szybkosci
przeptywéw., Dla podkreslenia tej rdéznicy méwigec o stacjonarnym
stanie uzywamy okreélenia produkcja entropii /ilosé wytworzonej
zdegradowanej cleplne) energii w jednostce czasu/,a nie samej en-
tropii. Przypuszczenie, ze ekosystemy rozwijajgc sie mogg minima-
lizowaé produkecje entropil byto wypowiedziane jeszcze w 1925 r.
przez jednego z najwigkszych w plerwszej porowle XX wieku teore -
tykéw ekologii, a mianowicie przez Alfreda Lotke. Lotka [Zé] ana-
lizujac role zwierzat i roslin w procesach przeptywu energii
stwierdza mozliwos$é istnienia dwéch przeciwstawnych tendencji, a
mianowicie meksymalizacji produkcji entropii oraz jej minimaliza-
cji. Pieédziesigt siedem lat temm Lotka nie by w stanie wskazad
na warunki realizacji tych dwéch mozliwosSci.

Badajgc sukcesje w ekosystemach morskich Margalef [?5] docho-
dzi do wniosku, %e w miar¢ rozwoju ekosysteméw /sukcesji/ wzrasta
wydajnoéé wykorzystania przepiywu energii. Przypusgzczenie to zos-
taje powtérzone przez Oduma [?Q] i przez wielu innych ekologéw.Na
poparcie tego wnioskun przytaczane sq nastepujace argumenty. W wy-
niku dziatania znanej zaleznosSci miedzy respiracjg a masg ciaza,
wieksze organizmy charakteryzujg sie mniejszymi stratami energii
przypadajacymi na jednostke masy ich claza. Analizujgc przepiyw
energii przez caity zespét dzikich ssakéw krajobrazu rolniczego Ry-
szkowski [?Q] wykaza} kilkakrotne zmniejszanie ilodci produkowa-
nej entropii w stosunku do wielkosci mozliwych do wyprodukowania
przez ten zespét. Sytuacja ta jest wynikiem wyraznej selekcji ga-
tunkéw o duzych rozmiarach ciata. Odum wigze wzrost homeostazy 2z
rozwojem réznych mutualistycznych powigzaei miedzy organizmemi,lep-
szym zachowaniem skXadnikdw odzywczych, wiekszg odpornoscig ma za-
burzenia zewnetrzne, wzrostem informacji oraz spadkiem entropii w
miare przeblegu sukcesji ekosystemu. Sg to w znacznej.mierzy przy-
puszczenia ni% udowodnione koncepcje.'W‘Ezasie gdy Odum formuzo-
wat charakterystyke homeostazy;wzglednie dobrze rozpoznane byty
energetyczne koszty utrzymania /respiracji/ ekosystemu [1, 32, 33,
40, 4j]. Wyniki tych badat pozwolity Odumowi [ﬁ@] na podanie ener
getyczne] charakterystyki sukcesji ekosysteméw polegajace] na
stopniowym réwnowazeniu sig produkcji pierwotnej i respiracji eko-
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systemu. Dojrzatry i zréwnowazony stan klimaksowy ekosystemu ce-
chuje réwnowaga produkcji pierwotnej i respiracji ekosystemu.Dla-
tego stopien zbilansowania wartosci energetycznej produkeji pier-
wotne] i respiracji ekosystemun moze byé dobrg miarg rozwoju suk -
cesji. Zbllansowanie tych dwéch charakterystyk jest wynikiem opéz-
nionego w stosunku do produkcji pierwotnej rozwoju bogactw catego
zespotu heterotrofdéw osiggajgcego dpiero w pdZnych stadiach suk-
cesji maksimum biomasy okreslonej przez dostepne zasoby roslinne.
Okreslona przez czynniki zewnetrzne wielko$é produkcji pierwotnej
w niewielkim stopniu zmienia si¢ w czasie sukcesji. Rozwéj catego
zespoxn heterotroféq;a wiec 1 osigganej przez niego wielkosci re-
espiracji jest natomiast wyrazem dostosowania sie do warunkéw o -
kreslonych przez rodzaj i wielko$é produkecji pierwotnej. Relacja
wyprodukowanej w roku masy roslinnej do respiracji catego zespozu
heterotroféw nic nie méwi ani o efektywnosci wykorzystywania ener-
gii /w sensie minimalizacji entropii/, ani o mechanizmach regula-
cjl przeptywu energii w ekosystemie. Jest natomiast dobrg miarsg
rozwoju sukcesji. ‘

Weryfikacja empiryczna koncepcji Odumea na temat réznych aspe-
ktéw homeostazy ekosysteméw jest ciaggle jeszcze bardzo staba,choé
niewgtpliwie nalezy podkreslié teoretyczng struszno$é niektdSrych
koncepcji, a mianowicie, %e w miare rozwoju homeostazy wyksztax-
cajg si¢ réznego rodzaju powigzania mutualistyczne pomiedzy réz -
nymi organizmami. Z poréwnan literaturowych danych na temat kosz-
téw energetycznych wigzania czgstkowego azotu Ryszkowski i Zyczyrk
ska-Batoniak [?9] byli w stanie wykazaé, ze symbiotyczne wigzanie
azotu wymaga okoo 27-krotnie mniejszych nak¥adéw energetycznych,
niz gdy ta sama ilosé azotu wigzana jest niesymbiotycznie. Jezell
w klimaksowych ekosystemach przewaza wigzanie azotu na drodze sym-
biotycznej, to bylby to przyktad energetycznie bardzo ekonomicz-
nego mechanizmu wigzania azotu. Zmiany udziatu symbiotycznego 1
niesymbiotycznego wigzania azotu moze wiec mieé wpryw na ilos$é wy-
twarzanej entropii. Podobna byé moze sytuacja istnieje w odnie-
sleniu do pobierania sk*adnikéw odzywczych przez rosSliny w przy -
padku wystepowania mikoryzy.

Oprécz zwigkszania masy ciata, intensyfikacji powigzan mutua-
listycznych istnieje wiele innych zjawisk zmniejszajgcych produk-
cje entropii, jak np. wy%warzanie lokalnych modyfikacji warunkéw
klimatycznych przez dominujgce formy roslinne, dzieki czemun wiele
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gwierzgt moze obnizyé energetyczne koszty swojego utrzymania, czy
tez wiele réznych adaptacji pozwalajgcych na bardzie] efektywne
wykorzystywanie pokarmu, itd.

Analizujgc matematyczne modele wspétoddziarywar ro$linnosdci i1
roélinozercéw lub roslinozercéw 1 drapieznikéw wielu autoréw wy -
kazywato nlestabilnosé tych ukxadéw troficznych. Typowym wynikiem
powyzszych analiz moze byé wniosek, %e np. roslinozercy zniszczg
catg roslinnosé a nastepnie sami zging. May [?7] jest jednym =z
plerwszych, ktérzy wykazall, ze jezell rozwazyé jednoczesnie trzy
poziomy troficzne: ro$linnosé - roslinozercy - draplezniki, to w
pewnych sytuacjach mozna oczekiwaé, ze system taki bedzie wzgled-
nie trwazy. Stabilnosé systemu Jjest tu rozpatrywena w kategoriach
trwatych, unzywajgc oméwionej na wstepie klasyfikacji pojeé stabil-
nosSci przedstawionej przez Oriansa [}4]. Trwatosé systemu: roslin-
no$é - roslinozerca - drapieznik wystepuje wtedy, gdy czas regene-
racji ro$linnosci w stosunku do szybkoSci wyczerpywania  zasobdw
ros$linnych przez roslinozerce bedzie odpowiednio krétki, a sytua-
cja ta wywotana jest przez presj¢ drapleznikéw na  roslinozercdw,
obnizajac ich liczebnoéé)nie dopuszczajgcg do zbyt intensywnego
wyjadania roélinnodci. Mamy tu do czynienia, zdaniem Maya [27] 2z
dwoma jednakowo waznymi oddziaxywaniami, a misnowicie ro$linnosci
na roslinozercéw oraz drapieznikéw na roslinozercow. Innym przy -
ktadem rozpoznania warunkéw zwigkszajacych trwaro$é uktadéw tro -
ficznych jest zréznicowanie Srodowiska zapewnlajgce choéby czaso-
we schronienie ofiarom przed drapieznikeami. Juz klasyczne dosSwiad-
czenia Gausego [9] empirycznie udowadniatry duze znaczenie takie}
sytuacji dla wspétistnienia gatunkdw.

Choé obydwie powyzsze sytuacje mogg mieé¢ duze znaczenie dla
stabilnos$ci biocenozy, to nie jest pewne, w jakim stopniu wywoa-
ne przez nle zjawiska regulacji liczebnosci przycgzyniajg sle do
minimalizacji entropii carego ekosystemu. Dla rozwezani prowadzo -
nych w tym opracowaniu istotne znaczenie ma to, Ze tego typu od-
dziatywania regulacyjne wytwarzajg si¢ w wyniku odpowiedniego gzbi-
lansowania parametréw charakteryzujacych zmiany komponentéw /szyb-

kos$é regeneracji, intensywno$é rozrodu i Smiertelnosé itp./ two-
- rzgcych dany ukad. Jest to zalezne w duzym stopniu od intensyw-
nos$ci aktualnych powigzan troficznych,a nie jest wytacznie zdetenr
minowane dziedzictwem genetycznym. Inaczej méwigc wytwarzanie sig
takich ukladéw regulacyjnych w giéwnej. mierze zalezy od aktual-
nych oddziatywar miedzy komponentami.
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Mozna wysungé przypuszczenie, %e wytwarzanie sie uk2adéw re -
gulacyjnych, ktdérych charakterystyczng cechg jest modyfikujace od-
dzia¥ywanie srodowiske na intensywnos$é entygonistycznych oddziaty-
wanl pomiedzy organizmami /konkurencja, relacja drapieznik - ofia-
ra, zywiciel - patogen itp./ przeciwdziata destabilizujgcym bio -
cenoz¢ efektom doboru naturalnego wsréd poszczegélnych gatunkéw.
Bytby to bardzo wazny, specyficzny dla ekosystemu mechanizm homeo-
stazy liczebnosci. Przy tym, mozna dzieki dziaXaniu tych mechani-
gméw homeostazy wyttumaczyé empirycznie stwierdzane ustalenie sie
wzglednej stabilnosSci biocenozy, pomimo %e ciggle wytwarzane sa
przez dobér naturalny adaptacje, ktére zgodnie z oméwionymi powy-
2ej wynikami matematacznymi analiz Levinsa [2{] powinny bardzo de-
stabilizujgco wptywaé na biocenoze.

Drugim zagadnieniem, ktore zostanie troche szerzej oméwione,
to mechanizmy homeostazy zwigzane z obiegiem materii. Jednym ze
specyficznych funkcjonalnych wtasciwosci ekosystemu jest to, ze
rézne zwiggki chemiczne podlegajace procesom utleniania /reakcje
egzoergiczne/ 1 redukcji /reakcje endoergiczne/ tworzg czesciowo
zamkniete cykle obiegu pierwiastkéw. Ekologiczng konsekwencjg in-
tensywnosci wzajemnych powigzan pomiedzy réznymi organicznymi 1
nieorganicznymi procesami krgzenia materii w danym ekosystemie
jest stopier zamkniecia malego /lokalnego/ obiegu. Chociaz eko-
systemy nie sg uktadami zamknietymi, to stopiend zamkniecia maXego
obilegu i jego pojemnosé kumulacyjna okresla zasoby pierwiastkéw,
a zwtaszcza biogenéw w ekosystemie. Im wiekszy stopien zamknigcia
obiegu materil tym wigksza autarkia gospodarki materig ekosyste -
mu. Analizujgc uktad o zamknietym obiegu mozna wykazaé, %e szyb-
kosé catego cyklu krazenia zalezy od ogniwa charakteryzujgcego sieg
najwolniejszymi przemianami. Zaleznos$é ta komplikuje sie, gdy ma-
my do czynienia ze skomplikowang siecig powigzan réznorodnych pro-
ceséw, tym niemniej prawie we wszystkich lgdowych ekosystemach
tempo obiegu materii determinowane jest przez szybkosé rozktadu
- materil organicznej gleby. Mikroorganizmy, jak to dobrze wiadomo,
speiniajg podstawowg role w rozkradzle materii organicznej. Jak
natomiast wykazujg wspdtczesne badania, oméwione ostatnio w pis -
miennictwie polskim przez Ryszkowskiego [}1}, dziaXxalnosé zwie-
rzgt stanowl Jeden z mechanizméw regulacji szybkosci rozktadu.Jak
skomplikowane sg procesy rozkradu materii organicznej gleby dob -

rze moga zilustrowaé wyniki badan nad aktywnoscig drobnoustrojéw
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w glebie prowadzone w ramach programéw koordynowanych przez Zak-
Yad Biologil Rolnej i Leénej PAN w Poznaniu. Zmiana doptywu mate-
riaiu organicznego, a zwtaszcza tatwo przyswejalnych zwigzkdéw e-
nergetyczaych z jednej strony modyfikuje intensywno$é rozkradu me-
terii organicznej, a z drugiej strony zmianom podlega efektywnosé
syntezy préchnicy, czy tez ponownego wykorzystenia masy obumar -
tych komérek bakterlil przez ich kolejne generacje oraz zmienia sie
wydajnosé 1 intensywnos$é przebiegu szeregu proceséw bioenergety -
cznych samych mikroorganizméw [4, 12, 13, 18-20].

Procesy powyzsze sg Scisle zwigzane nie tylko z uwalnianiem
réznych chemicznych zwigzkéw z préchnic%,ale wpiywaja na szereg
innych wiasciwosci obiegu materii. Tak np. zmiany dostg¢pnosci rat-
wo przyswajalnych zasobdéw energetycznych wpiywajg na intensywnosé
wigqzania azotu atmosferycznego przez niesymbiotyczne mikroorgani-
zmy, oddziatujg na intensywnos$é¢ przebiegu proceséw nitrifikacji
[16, 17, 29 .

Wiele z powyzszych proceséw bardzo Scisle zwigzanych Jjest 2z
intensywno$ciag produkcji entropii. Tak np. wzgledna Yatwosé z ja-
kg mikroorganizmy mogg przestawiaé procesy okreslajgce wydajnosé
produkcji ich wtasnej biomasy moze odgrywaé pod tym wzgledem bar-
dzo duzg role. Jednak wobec ciggle jeszcze duzej fragmentaryczno- .
$ci nasze] wiedzy na temat przemian materii orgenicznej trudno jest
obecnie ocenié stopiern minimalizacji entropil towarzyszgcy roz -
ktadowi préchnicy. Niewatpliwie, jak to podkresla wielu ekologdéw
[ZQL im wigksze zréznicowanie gatunkowe, tym lepsze wykorzystanie
w biocenozie energetycznych i materiatowych zasobdw oraz mnilejsze
uzaleznienie od importu materii z zewnatrz ekosystemu.Nie ma jed-
nak obecnie podstawy do przypuszczenia, jak o tym pisalismy powy-
%ej, 2e wzrost zrdéznicowania gatunkowego jest przyczyng wzrostu
stabilnodSci liczebnosci organizméw. Wysuwane sg nawet koncepcje,
ze wystepujgce masowe pojawy ro$linozercéw sg wyrazem homeostaty-
cznych mechanizméw zabezpieczajgcych obieg materii w ekosystemach,
w ktérych znaczng czgSé skradnikow odzywezych roslin zostaje zma-
gazynowana w réznych formach materii organicznej /np. trudno roz-
ktadajgca si¢ $ciétka, pnie drzew, préchnica itp./ i przez to wy-
cofana jest z matego oblegu materii [ﬁ1, 44]. Zgodnie z tymi kon-
cepcjami masowy rozwd] liczebnodéci roslinozercéw i zwigzana z tym
wieksza konsumpcja, podobnie jak pozar, speiniajg bardzo wazng ro-
le w uruchomieniu wycofanych czasowo z oblegu gkradnikéw  odzyw-
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czych roélin. Mamy tu do czynienia 2 wyrazng odmienno$cig mecha-
nizméw regulacji na populacyjnym i ekosystemowym poziomie organi-
zacji.

Jak to podkresla Buvet [2],spoér6d wszystkich kinetycznie moz-
liwych stechiometrycznych reakcji dla danych substratdw zachodzg
te, ktdre sg najtatwiejsze energstycznie. Ta energetyczna prawid-
towosé lezy u podstaw oportunizma proceséw ewolucji. Zasady ter -
modynamikil wraz z regutg Le Chateliera umozliwiajg zrozumienie
wzajemnego sprzezenia egzo- i endoergicznych proceséw stanowig -
cych jeden z zasadniczych proceséw wydajniejszego wykorzystania
przeptywu energil /obnizenie intensywnosci produkcji entropli/ za-
réwno przez uktady nieozywione, jak i ozywione. Zasada Prigoginea
postuluje, ze termodynamicznie otwarte ukrady dgzg do osiggniecia
stanu stacjonarnego, ktdéry charakteryzuje sie minimalizacjg pro -
dukcjl entropii. Zasada ta umozliwia zrozumienie powstawania me-
chanigméw homeostazy ekosystemu wragz z wskazaniem na ogélny kie-
runek zachodzgcych przemian. W ten sposéb zostaty stworzone naj-
ogélniejsze podstawy dla analiz zjawisk homeostazy stosujgce sie
zaréwno do nieozywionych, jak 1 biologicznych uktadéw o dowolnym
stopniu skomplikowania elementéw. Wydaje sig¢, ze w ciggu ostat-
nich dekad ekologia, zwkaszcza dziegki wielklej stymulujacej roli
Miedzynarodowego Programu Biologicznego, zebraza takg ilo$é empi -
rycznych informacji, e w nied*ugim czasie bedzie mozliwe bardziej
szczegltowe rozpoznanie mechanizmdéw homeostazy ekosysteméw. Kazdy
postep wiedzy w tym kierunku bedzie mia} bardzo istotne znaczenie
dla praktycznego zapobiegania zagrozeniom Srodowiska, jak i dla
okreslenia zasad tworzenia ekosysteméw charekteryzujacych sie du-
28 odpornoscig na rdéznego rodzaju zaburzenia,
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Jex PumkxoBck#, lpeHa Kunumubcra-BaJoHAK
I'omeocTas sxocucrem
Pe3ziome

PaccMaTpuBanTca HamGoJs€e COJMIHKHE COBPEMEHHHE ROHIEIMINNA CTa—
OMJIBHOCTH M I'OMEOCTAa3a, C ONHOBDPEMEHHOH! OHEHKOIL HCHOJBBOB&HHH STUX
KOHNENMMA IJIT M3YyYEHNA QYHKUMOHUPOBAHAS SKOCHGTEM.

PaccMOTpeHH MOCIENOBATENEHO MEXaHA3MH IOMEOGTAsa Ha ypOBHE Op-
l'aHnsanum ocoln, MOMYJALMA M SKOCHCTEMH, CpaBHABAETCH npuHnan [Ipp—
FOpeHa, COrJIaCcHO KOTOPOMY B CTalMOHAPHOM COCTOSHMH, OpA HEeM3MEeHHHX
BHEIIHAX napameTpax, NPOAYKUMAA SHTDPOIMAM MAHUMAJBHA, G TOCTYIIHHMA
SMONPUIECKAMA LNAHHHMA KaCAKUWAMACH GYHKLMOHNDOBAHMA SKOGHCTEM.

BHMMaHne ynesdeTca Takxe PETYJMPOBAHAKN IIMPKYJAIAA MATEDPUA, pPa3—
JIOXEHN0 OPI'aHNYECKOI'0 BeleCTBa, B3aWMOCBA3AM: pACTEHME — TpaBOAI~
HO® XNBOTHO€ — XMUHAR. PaccMATpMBASA MEXAHM3MH DETyJMPOBAHAS [IM PRy~
JIALIAM MaTepui, OCOCOE BHUM3HHE yIEJAETCHA SHEePI'e TUKE COIIPAXE HHHX
CHOXAMAYIECRUX DEAKIM# M [IPUMEHEHHI0 K STUM peaxuuaMm npurnumng Je lla~-
Teabe, OOHAM U3 MEXQHM3MOB MUHMAMMA3MDPOBAHUA NPOLYKIIAA SHTPOMMAMA SABIA-
0OTCA Pa3HHE B3AUMHHE BO3IEACTBAA OpPraHM3MOB, TAKAE KaK,HaNpAMED,
CAMOMOTAYECKOE CBA3NBAHAE A30Ta, MIAKODU3A M T.d, TaKMM 00pa30oM MOX~—
HO JIOKa3aTb, 4TO MPOKU3BOIMTEJNBHOCTH NOTOKA SHEPLMM HA ypPOBHE CHACTE—
MH WJUIOCTDPUDPYET HPUHIMALI [IpurepeHa. ITOT NDUHIAN GOCTABIAET TAKKE

OCHOBY [LJA M3y4YEHMA IIPOIIECCOB I'OMEOCTAa33 HAa YPOEBHE OpraHms3auuy JKO-
CHCTEMH,
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HOMEOSTASIS OF ECOSYSTEMS

Summarzry

The most representative contemporary concepts of stability,
and homeostasis were discussed simulteneously with evaluation of
their application for understanding of the ecosystems functioning.
Hierarchic system of the homeostatic mechanisms was presented for
individual, population and ecosystem level of organization. Pri-
gorine ‘s theorem that in the stationary state and with unchanged.
external parameters, the rate of entropy production in the system
is minimum was contrasted against available empirical data on eco-
system functioning like control of matter cycling, control of ‘or-
ganic matter decomposition, plant - herbivore - predator relation-
ships, and so on. While discussing control mechanisms of matter
cycling a special attention was paid to energy of biochemical cou-
pled reactions and application to those reactions Le Chatelier
principle. An increased size of organisms is one of the ways to
minimize the entropy production in various populations. Another
example of minimizing the entropy production are various mutuali-
stic relationships between orgenisms like symbiotic nitrogen fixa-
tion, probably mycorrhiza and so on. Thus it can be shown that ef-
ficiency of energy flow is an expression of Prigorine s theorem
at the ecosystem level, which also provide a basis for understan-
ding of operation of homeostasis at this level of ecological or-

ganization.



