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EFEKT LILIPUCI - TYPY, PRZYCZYNY I ZNACZENIE DLA ORGANIZMQW
ZNAJDUJACYCH SIE POD DZIALANIEM NIEKORZYSTNYCH CZYNNIKOW
SRODOWISKA

WPROWADZENIE

Rozmiar ciala organizmu jest jedna z
kluczowych cech, majaca decydujacy wplyw
na jego funkcjonowanie. Ujawnia sie¢ on pod
postacia réznych efektow metabolicznych, fi-
zjologicznych, rozrodczych, behawioralnych i
ekologicznych (BLANCKENHORN 2000, HARRIES
i KNORR 2009, HUANG i wspotaut. 2010). Do-
datkowo, jest to parametr, ktory zazwyczaj z
latwoscia moze zosta¢ oszacowany, zaréwno
w przypadku organizméw wspolczesnych,
jak i kopalnych. Daje to dobra aproksyma-
cje do analiz trendéw wielkoSciowych orga-
nizméw w czasie, dlatego tez publikuje sie
liczne prace poswiecone zmianom wielkosci
ciala wielu grup zwierzat w réznych inter-
watach czasowych (HARRIES i KNORR 2009,
WADE i TWITCHETT 2009, BORTHS i AUSICH
2011, BrROM i wspoétaut. 2015b). Znanych
jest kilka ogélnych zasad, prébujacych wy-
jasni¢ zmiany ksztaltu i rozmiaru ciatla u
roznych zwierzat. Nalezy jednak pamietac,
ze hipotezy te sa jedynie uogoélnieniami i nie
sprawdzaja sie w kazdym przypadku. Do-
datkowo, znaczna czes¢ literatury odnosza-
ca sie do tego tematu dotyczy kregowcow,
glownie ssakow i ptakoéw. Publikacje doty-
czace bezkregowcow sa stosunkowo rzadsze
(HARRIES i KNORR 2009, WADE i TWITCHETT
2009, HEmM i wspoétaut. 2015).

Wielkos¢ organizmu jest kluczowym atry-
butem majacym znaczacy wplyw na jego

morfologie, funkcje zyciowe i ekologie (TWIT-
CHETT 2006, 2007; HARRIES i KNORR 20009;
HUANG i wspoétaut. 2010). Przykladami po-
znanych juz efektow fizjologicznych jest
ujemna korelacja masy ciala kregowca z
czestotliwoscia bicia jego serca lub ruchéw
oddechowych. Efekty ekologiczne objawiaja
sie np. jako dodatnia korelacja masy ciata
z wielkoScia zasiegu terytorialnego danego
gatunku oraz negatywna korelacja wielko-
Sci z gestoScia populacji, wystepujacej na
danym obszarze o danym czasie. Natomiast
przykltadem efektow rozrodczych jest dodat-
nia korelacja masy ciata z dlugoscia trwania
ciazy i inkubacji. Warto tez wspomnieé¢, ze
im wiekszy rozmiar, tym zazwyczaj dluzszy
czas zycia organizmu (patrz fig. 1 w HARRIES
i KNORR 2009).

Wielkos¢ organizmu jest zdeterminowa-
na przez dwie glowne ,skladowe”. Pierwsza
z nich to wypadkowa czynnikéw genetycz-
nych, natomiast druga to dzialanie czynni-
kow sSrodowiskowych (zewnetrznych). Czyn-
niki Srodowiskowe stale wplywaja na orga-
nizm, dlatego kazdy gatunek, poza zmienno-
Scig genetyczna, charakteryzuje sie réwniez
zmiennoscig fluktuacyjna, czyli Srodowisko-
wa. Czynniki Srodowiskowe moga by¢ zarow-
no abiotyczne, jak i biotyczne. W przypadku
abiotycznych, czyli fizykochemicznych, wy-
roznia sie np. takie cechy srodowiska jak:
temperatura, zawartos¢ tlenu czy zasolenie,
a sposrod biotycznych (pochodzacych od

Stlowa kluczowe: adaptacja, efekt lilipuci, karlowacenie, miniaturyzacja, wielkie wymierania
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Swiata ozywionego) wyrozni¢c mozna m.in.
obecnos¢ drapieznikow, konkurentow czy
pasozytow (CALDER 1996, KREBS 2011).

HIPOTEZY DOTYCZACE ZMIAN
WIELKOSCI

Jako reguly dotyczace zmian wielkosci
organizmu zazwyczaj Wwymienia sie regu-
tly: Copea, Fostera i Bergmanna; ta ostat-
nia $SciSle zwigzana z regula Allena (BERG-
MANN 1847, ALLEN 1877, COPE 1896, FOSTER
1964, HARRIES i KNORR 2009).

Reguta Copea zostala sformulowana
przez amerykanskiego paleontologa Edwar-
da Drinkera Copea w 1896 r. Jest to ogdlna
tendencja do zwiekszania rozmiarow ciata
przez przedstawicieli danej linii ewolucyjnej
(CoPE 1896). Przyczyna takiego zjawiska jest
faworyzacja w doborze naturalnym zwierzat
o rozmiarze wiekszym, mimo tego, iz wiek-
szy rozmiar ciala wigze sie miedzy innymi
z wigkszym zapotrzebowaniem na pokarm,
wiekszym  prawdopodobienstwem — wykry-
cia przez drapiezniki, zwiekszeniem kosztow
energetycznych wzrostu, rozwoju i reproduk-
cji oraz opodznieniem czasu osiagniecia doj-
rzalosci plciowej. Z drugiej strony, zwiekszo-
na masa ciala oznacza réwniez wyksztalce-
nie odpowiednich adaptacji ochronnych prze-
ciwko drapieznikom, latwiejsze upolowanie
ofiarny w przypadku samych drapieznikow,
zwieckszong dlugos¢ zycia i zalety zwiazane
z wydajniejsza termoregulacja (COPE 1896,
ALROY 1998, BLANCKENHORN 2000, TRAMMER
2002, HoNE i BENTON 2005).

Regula  Fostera, zaprezentowana w
1965 r. przez J. Bristola Fostera i uzupel-
niona przez Leigha Van Valena w 1973 r.,
zwana rowniez regulg wyspy lub efektem
wyspy, wiaze sie z dwoma réznymi, przeciw-
stawnymi zjawiskami (FOSTER 1964, VAN Va-
LEN 1973, HARRIES i KNORR 2009). Pierwsze
z nich, wyspowy gigantyzm (ang. island gi-
gantism), dotyczy organizméw o stosunkowo
malym rozmiarze ciata, ktéore w wyniku po-
jawienia sie bariery geograficznej, np. pasma
gorskiego lub morza pomiedzy kontynen-
tem a mniejszym obszarem geograficznym,
po pewnym czasie zwiekszaja swoja mase
ciala. Dzieje sie tak gléwnie ze wzgledu na
ograniczonag liczbe drapieznikéow i konkuren-
tow w nowym Srodowisku. Z kolei wyspowa
kartowato§é (ang. insular dwarfism) oznacza
zmniejszenie sie organizméw stosunkowo
duzych, ktére zostaly oddzielone od konty-
nentu, glownie wskutek mniejszych zasobow
Srodowiskowych oraz dostosowywania sie ga-
tunkoéw do mniejszej pojemnosci Srodowiska.
Przykladami organizméw, ktére doswiadczyty
wyspowego gigantyzmu sa: wyspiarskie gry-
zonie, zajeczaki, drobne ssaki owadozerne,

ptaki, gady i owady. Natomiast wyspowa
karlowatos¢ dotknela takie grupy zwierzat
jak: wyspiarskie trabowce, hipopotamy, pa-
rzystokopytne i dinozaury wyspy Hateg pa-
leooceanu Tetyda (RAIA i MEIRI 2006, KEPPEL
i wspotaut. 2009, BENTON i wspoétaut. 2010,
YONG 2014). Réwniez wzrost niektérych ras
ludzi mozna wyjasni¢ regula wyspy, szcze-
g6lnie ludow zamieszkujacych wyspy Mikro-
nezji i Palau (FITZPATRICK i wspétaut. 2008).

W przypadku reguly Bergmanna i Allena,
organizmy zyjace w klimatach chlodniejszych
charakteryzuja sie wiekszg masa niz blisko
spokrewnione z nimi zwierzeta klimatéw
cieplejszych (BERGMANN 1847). Dodatkowo,
te zyjace w klimatach chlodnych posiadaja
krotsze, bardziej krepe i masywniejsze pery-
feryjne czeSci ciala, takie jak konczyny czy
uszy (ALLEN 1877). W przypadku kregowcow,
zaleznoSci te zostaly stwierdzone miedzy
innymi u zajeczkéw, gryzoni, ssakow dra-
pieznych (niedzwiedzie, lisy, foki) i u ludzi
(FRECKLETON i wspétaut. 2003), zas sposrod
bezkregowcow u owadow (SHELOMI 2012)
i glebokowodnych skorupiakéw (TIMOFEEV
2001). Dla skorupiakéw glebokomorskich
wykazano rowniez dodatkowa zaleznos¢, kto-
ra nazwano gigantyzmem glebinowym (ang.
deep-water gigantism). Polega ona na dodat-
niej korelacji pomiedzy rozmiarem komorek
ciala i dlugoscia zycia a temperatura, ktora
obniza sie¢ wraz ze wzrostem glebokosci (TI-
MOFEEV 2001). U owadow czesto mowi sie o
tak zwanej odwroconej regule Bergmana, po-
niewaz udokumentowano wiele przypadkéow,
w ktérych owady na wyzszych szerokosciach
geograficznych zmniejszaly swoja mase cia-
la (MOUSSEAU 1997, BLANCKENHORN i DEMONT
2004, SHELOMI 2012). Regula Bergmana zo-
stala opracowana przez niemieckiego biologa
Carla Bergmana w 1847 r. (BERGMANN 1847,
TIMOFEEV 2001), za$ regula Allena przez
amerykanskiego zoologa Joela Asapha Allena
w 1877 r. (ALLEN 1877).

EFEKT LILIPUCI ORAZ JEGO TYPY

Kolejnym zjawiskiem opisujacym zmiany
wielkoSci organizméw jest efekt lilipuci (ang.
Lilliput effect), nazywany czasem odwrocona
regula Copea. Pojecie to wprowadzit profesor
Urbanek w publikacji dotyczacej goérnosylur-
skich graptolitow (URBANEK 1993). Opisal on
cechy reliktowych zespotow graptolitowych
po serii poéznosylurskich kryzyséw biotycz-
nych. Jedna z nich, poza niska bioréznorod-
noscig i duza liczebnoscig, byl nienaturalnie
mniejszy rozmiar graptolitow, ktory zostal
zinterpretowany jako zahamowanie wzrotu
pod wplywem negatywnych czynnikéow S$ro-
dowiskowych. Autor opisal to zjawisko jako
yefekt lilipuci”. Stowo liliput” pochodzi z po-
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Ryc. 1. Schematyczne przedstawienie preferencyj-
nego przetrwania taksonéw o mniejszym rozmia-
rze ciala.

Pionowe linie reprezentuja zasieg stratygraficzny, nato-
miast ich grubos¢ jest proporcjonalna do rozmiaru da-
nego taksonu (grubsza linia oznacza gatunek wiekszy)
(wg HARRIES i KNORR 2009, zmodyfikowana).

wiesci Jonathana Swifta Podréze Guliwera,
wydanej w 1726 r., w ktorej tytulowy boha-
ter podrozuje do krainy Liliputow, czyli lu-
dzikéw o malym wzroscie (HUANG i wspotaut.
2010). Efekt ten sensu stricto definiuje sie
jako odpowiedz adaptacyjna organizmu na
pogorszenie sie warunkow Srodowiskowych,
polegajaca na pozdarzeniowym zmniejszeniu
rozmiaréw ciala osobnikow skladajacych sie
na dang populacje (URBANEK 1993). Obecnie,
znaczenie tego pojecia zostalo rozszerzone,
a z czasem wyr6zniono typy efektu lilipu-
ciego, natomiast efekt lilipuci w swej pier-
wotnej definicji (wedlug Urbanka) uznano za
jeden z rodzajow tego fenomenu (HARRIES i
KNORR 2009, WADE i TWITCHETT 2009, BROM
i wspotaut. 2015b).

Obecnie wyr6znia sie trzy, aczkolwiek
niektérzy autorzy wymieniaja cztery, glow-
ne modele efektu lilipuciego, okreslajace w
jaki sposéb populacje danych grup taksono-
micznych odpowiadaja na negatywny wplyw
Srodowiska (HARRIES i KNORR 2009, WADE
i TWITCHETT 2009, BORTHS i AUSICH 2011,
BROM i wspélaut. 2015b, SALAMON i wspol-
aut. 2016).

Pierwszy z nich, to preferencyjne prze-
trwanie taksonow o stosunkowo mniej-
szym rozmiarze ciala, okreslane czasem w
literaturze jako wymieranie duzych takso-
now (ang. survival of small taxa, extinc-
tion of large taxa) (TWITCHETT 2006, HARRIES
i KNORR 2009, BORTHS i AUSICH 2011). Ma
ono miejsce wowczas, kiedy w trakcie trwa-
nia masowego wymierania w wyniku dzia-
tania globalnych, niekorzystnie czynnikow
Srodowiskowych, wymarciu podlegaja gatun-

ki zwierzat o rozmiarach wiekszych (Ryc. 1),
czesto wrecz olbrzymich, okreslanych w lite-
raturze jako tak zwana megafauna. W takim
przypadku S$redni rozmiar ciala biocenoz
ulega zmniejszeniu nie poprzez zmniejsze-
nie sie poszczegélnych jego elementéw, ale
przez zachowanie tych gatunkow, ktore juz
przed samym zdarzeniem charakteryzowa-
ly sie rozmiarem stosunkowo nieduzym. Nie
mozna w tym przypadku moéwi¢ o karlowa-
ceniu populacji lub o zahamowaniu wzro-
stu jej poszczegdlnych osobnikéow (HARRIES
i KNORR 2009). Dodatkowo, w modelu tym
faworyzowane sa gatunki charakteryzujace
sie strategia rozrodcza typu r, podczas gdy
prawdopodobienstwo wymarcia gatunkow
reprezentujacych strategie typu K wzrasta
(TWITCHETT 2006). Strategie typu r cechuje
duza rozrodczos¢ populacji, przy czym tylko
kilka procent osobnikow mtodocianych osia-
ga dojrzatlos¢ plciowg. Natomiast strategie
typu K charakteryzuje mata liczba potom-
stwa, ale troskliwa opieka nad nim, dlatego
tez gatunki posiadajace te strategie Zzyciowa
cechuja sie mniejsza plastycznoscia i zdol-
nosSciami adaptacyjnymi do nowych, nieko-
rzystnych warunkoéw srodowiskowych (KREBS
2011).

Drugi typ efektu lilipuciego okreslany
jest jako karlowacenie taksonéw o stosun-
kowo duzym rozmiarze ciala (ang. dwar-
fing of larger lineages), i w przeciwienstwie
do wyzej omawianego wymierania taksonow
duzych, poszczegélne elementy skladajace
sie na dana biocenoze ulegaja zmniejszeniu
(Ryc. 2). Dzieje sie tak najprawdopodobniej
wskutek faworyzowania w procesie rozmna-
zania mniejszych osobnikéw danego gatun-
ku. Osobniki mniejsze sg w stanie szybciej

osiagna¢ dojrzalos¢ seksualng, wymaga-
@ Hipotetyczna
S granica masowego

wymierania

Ryc. 2. Schematyczne przedstawienie kartowace-
nia taksonow wiekszych.

Objasnienia patrz Ryc. 1 (wg HARRIES i KNORR 2009,
zmodyfikowana).
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Ryc. 3. Schematyczne przedstawienie miniatury-
zacji taksonéw wiekszych.

? — przodek nowopowstatego taksonu o zmniejszonym
rozmiarze ciata. Objasnienia patrz Ryc. 1 (wg HARRIES i
KNORR 2009, zmodyfikowana).

ja mniej kalorii do wzrostu i rozwoju oraz,
pomimo mniejszej rozrodczosci w przypad-
ku niestabilnego Srodowiska, maja wieksza
szanse na przezycie i wydanie potomstwa.
W przypadku, kiedy dobor taki dziala przez
dhuzszy czas, cata populacja danego gatun-
ku ulega zmniejszeniu, co mozna zaobserwo-
wac¢ w materiale kopalnym (TWITCHETT 2006,
HARRIES i KNORR 2009, WADE i TWITCHETT
2009, BROM i wspotaut. 2015b, SALAMON i
wspolaut. 2016). Kartowacenie jest okreslane
réwniez jako zmniejszenie rozmiaru w obre-
bie danej linii rozwojowej (TWITCHETT 2006,
BORTHS i AUSICH 2011).

Kolejnym typem efektu lilipuciego jest
miniaturyzacja (ang. miniaturization). Minia-
turyzacja, podobnie jak kartowacenie, odno-
si sie do pozdarzeniowego zmniejszenia ciala
populacji w skutek dziatania negatywnych
czynnikow Srodowiskowych. Dodatkowo, fau-
na pozdarzeniowa, poza zmniejszona masg
ciala, charakteryzuje sie takze modyfikacjami
morfologicznymi (Ryc. 3), co odréznia model
miniaturyzacji od wyzej omawianego modelu
kartowacenia (HARRIES i KNORR 2009, WADE
i TWITCHETT 2009, BROM i wspotaut. 2015b).

Niektérzy autorzy wydzielaja czwarty,
ostatni typ efektu lilipuciego, ktéry potaczo-
ny jest z efektem tazarza (TWITCHETT 2006,
MUTTER i NEUMAN 2009, BORTHS i AUSICH
2011, BroM i wspétaut. 2016). Efekt Laza-
rza definiuje sie jako czasowe znikniecie da-
nego gatunku z zapisu kopalnego, okresla-
nego jako ,takson lLazarza” (FARA 2001). Na-
zwa ta nawiazuje do wskrzeszenia Lazarza
opisanego w Nowym Testamencie.

Efekt lilipuci moze by¢ rozpatrywany w
znaczeniu waskim oraz szerokim. W pierw-
szym przypadku dotyczy¢ bedzie jednego lub

kilku gatunkow nalezacych do tego samego
rodzaju (ang. specific type Lilliput effect),
natomiast w znaczeniu szerokim bedzie do-
tyczy¢ wyzszych jednostek taksonomicznych,
takich jak typ lub gromada (ang. gene-
ral type Lilliput effect) (HUANG i wspélaut.
2010). Zjawisko to moze mie¢ kontekst glo-
balny lub lokalny (TWITCHETT 2000).

PRZYKLADY EFEKTU LILIPUCIEGO

Efekt lilipuci, w przeciwienstwie do in-
nych teorii wyjasniajacych zmiany wielko-
Sci ciala zwierzat w czasie, opisany zostatl
rowniez na wielu bezkregowcach (TWITCHETT
2006, HUANG i wspotaut. 2010, BORTHS i
AusicH 2011, SALAMON i wspoétaut. 2016).
Istnieja réwniez doniesienia dotyczace tego
zjawiska wsréd roslin, aczkolwiek autorzy
czesto nie uzywaja okreslenia ,efekt lilipuci”.
Niedawno zostala opublikowana praca do-
tyczaca kilku gatunkow paproci nasiennych
z rodzaju Glossopteris, ktore w trakcie poz-
nopermskiego masowego wymierania (ang.
end-Permian Mass Extinction Event, EPME)
zmniejszyly powierzchnie swoich blaszek li-
Sciowych, co okreslono mianem efektu lili-
puciego — model karlowacenia (CHATTERJEE i
wspotaut. 2014).

W  przypadku kregowcow efekt lilipuci
stwierdzony zostal m.in. dla grup takich jak:
konodonty, ryby chrzestnoszkieletowe, ryby
kostnoszkieletowe, gady i ssaki (np. BROOK
i BowMAN 2002, BUFFETAUT 2006, CHEN i
wspotaut. 2013, HUTTENLOCKER 2014, SAL-
LAN i GALIMBERTI 2015). Publikacje dotycza
zarowno okreséw wielkich wymieran (de-
wonskiego i permskiego), jak i pomniejszych
zdarzen (wymieranie megafauny plejstocen-
skiej, globalny efekt cieplarniany w olene-
ku na granicy Smithian-Spathian) (Tabe-
la 1). Doniesien na temat efektu lilipuciego
w grupie bezkregowcéw jest jednak znacznie
wiecej i dotycza one takich typow zwierzat
jak: parzydetkowce (koralowce), stawonogi
(trylobity, malzoraczki, dziesiecionogi), ra-
mienionogi, mieczaki (malze, brzuchonogi,
glowonogi), mszywioly czy tez szkarlupnie
(liliowce, wezowidla, jezowce) i polstrunow-
ce (graptolity) (TWITCHETT 2006, HARRIES i
KNORR 2009, WADE i TWITCHETT 2009, MET-
CALFE i wspoélaut. 2011, BROM i wspodlaut.
2015b, SALAMON i wspoétaut. 2016). Opraco-
wania omawiaja wszystkie fanerozoiczne ma-
sowe wymierania (poza wymieraniem triaso-
wym) oraz mniejsze zdarzenia, takie jak np.
zdarzenie Kamura zwigzane z ochlodzeniem
klimatu (IsozAkl i ALJINOVIC 2009), czy wy-
mieranie na granicy pliensbach-toark (dolna
jura), zwiazane z warunkami anoksycznymi
(MORTEN i TWITCHETT 2009) (Tabela 2). W
przypadku krolestwa Protista, efekt lilipu-
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Tabela 1. Przykltady efektu lilipuciego udokumentowanego na poszczegélnych grupach kregowcow.

Grupa kregowcow Wydarzenie /wymieranie

Czas Literatura

Wymieranie péznodewonskie (zda-

rzenie Kellwasser)

GIRARD i RENAUD 1996,
RENAUD i GIRARD 1999

~372 miln lat temu

Konodonty (Conodonta)

Wymieranie p6znopermskie

Luo i wspétaut. 2006,
2008; YIN
2007

~252 min lat temu i wspoétaut.

Globalny efekt -cieplarniany na
granicy Smithian-Spathian

~246 mln lat temu CHEN i wspoétaut. 2013

Wymieranie p6znodewonskie (zda- SALLAN i  GALIMBERTI
Ryby  chrzestnoszkieletowe _ . .. Hangenberg) ~358 min lat temu 2015
(Chondrichthyes)
Wymieranie péznopermskie ~252 min lat temu MUTTER i NEUMAN 2009
Wymieranie péznodewonskie (zda- SALLAN i  GALIMBERTI
. . ~358 min lat temu
Ryby kostnoszkieletowe rzenie Hangenberg) 2015
(Osteichthyes) . o . ROMANO i  wspotaut.
Wymieranie péznopermskie ~252 mln lat temu 2016
. Wymieranie péznodewonskie (zda- SALLAN i  GALIMBERTI
Czworonozne (Tetrapoda) . ~358 mln lat temu
rzenie Hangenberg) 2015

Gady ssakoksztaltne

rapsida)

(The-

Wymieranie péznopermskie

~252 miln lat temu HUTTENLOCKER 2014

Wymieranie na granicy kreda-pa-

Kregowce ladowe (Vertebrata) )
eogen

~66 mln lat temu BUFFETAUT 2006

Wymieranie

Ssaki (Mammalia) bach-toark
ach-toar

na granicy pliens-

~182 min lat temu BROOK i BowMAN 2002

ci zostal stwierdzony u otwornic i dotyczyt
takich zdarzen jak wymieranie po6znoperm-
skie (SONG i wspétaut. 2011), wymieranie na
granicy kreda-paleogen (SCHMIDT i wspoétaut.
2004, KELLER i ABRAMOVICH 2009) oraz gwal-
towne zmiany klimatu w pliocenie i eocenie
(WADE i OLSSON 2009).

PRZYCZYNY EFEKTU LILIPUCIEGO

Bezposrednia przyczyna wywolujaca od-
powiedz populacji pod postacia efektu Ilili-
puciego jest dzialanie niekorzystnych czyn-
nikow Srodowiska, zaréwno biotycznych,
jak i abiotycznych. Jedna z mozliwosci jest
wymarcie taksonéw o duzych rozmiarach
ciata. Te, ktorym udalo sie przetrwaé, sa
poddane silom selekcji powodujacej karto-
wacenie, co wywoluje szybka adaptacje or-
ganizmow do nowych warunkow srodowiska
zewnetrznego. W  przypadku czynnikow
pochodzacych ze Swiata nieozywionego, naj-
czesciej wymienia sie zmiany warunkow fi-
zykochemicznych §rodowiska, np.: tempe-
ratury (ocieplenie lub ochlodzenie klimatu),
poziomu zasolenia morz, zakwaszenia, ste-
zenia tlenu w Srodowisku (zjawiska anok-
syczne oraz hipoksyczne) czy tez zmiany
poziomu morz, ktére zazwyczaj zwiazane sa

z epizodami globalnego ocieplenia. W przy-
padku czynnikéw powiazanych ze Swiatem
ozywionym wymienia sie najczesciej: utrate
organizméw symbiotycznych, zatamanie pro-
dukcji pierwotnej i zalamanie sieci pokar-
mowych (LockwooD 2005, TWITCHETT 2006,
WADE i PETERSON 2008, HARRIES i KNORR
2009, WADE i TWITCHETT 2009, BORTHS i
AusicH 2011). Nalezy jednak pamietac, ze
wiekszo$¢ z wyzej wymienionych elementéw
jest ze soba Scisle powiazana i dzialaja ra-
zem na organizy zywe, dlatego tez efekt li-
lipuci najczesciej nie jest wywoltany przez
jeden, konkretny czynnik, ale przez wypad-
kowa dzialania kilku czynnikéw (TWITCHETT
2006, HARRIES i KNORR 2009, BORTHS i AU-
SICH 2011). Zazwyczaj pojawienie sie danego
czynnika powoduje pojawienie sie kolejnych,
sktadajacych sie pozniej na mniejsze badz
wicksze epizody wymierania organizmoéw. Na
przykiad zwickszenie zawartosci dwutlenku
wegla (CO,) w atmosferze (w wyniku wzmo-
zonego wulkanizmu), powoduje wzrost ste-
zenia jonow HCO", w morzach i oceanach.
W tym przypadku dochodzi do zakwaszenia
oceanoéw, w wyniku czego wbudowywanie
jonow HCO?*, przez faune oskorupiona sta-
je sie utrudnione, kosztowne energetyczne,
a czasem wrecz niemozliwe (CALDEIRA i AKAI
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Tabela 2. Przyklady efektu lilipuciego udokumentowanego na poszczegolnych grupach bezkregowcow.

Grupa bezkregowcow Wydarzenie /wymieranie

Czas

Literatura

Wymieranie p6znoordowickie

~443 min lat temu

SIGURDSEN 2012, SIGURDSEN i
HAMMER 2016

Stawonogi (Arthropoda)  Wymieranie péznopermskie

~252 miln lat temu

CHU i wspoétaut. 2015, FOREL
i wspoétaut. 2015

Wymieranie na granicy kreda-

-paleogen

~66 mln lat temu

MARTINEZ-DiAZ i
2016

wspotaut.

Wymieranie p6znoordowickie

~443 min lat temu

HUANG i wspoétaut. 2010

Wymieranie p6znodewonskie

~358 min lat temu

BALINSKI i RACKI 1999

Ramienionogi (Brachio-
poda)

Wymieranie po6znopermskie

~252 min lat temu

CHEN i wspoétaut. 2005; HE i
wspoétaut. 2007, 2010; LEIGH-
TON i SCHNEIDER 2008; MET-
CALFE 1 wspoétaut. 2011

. Wymieranie na granicy kreda-
Mszywioty (Bryozoa)
-paleogen

~66 mln lat temu

SOGOT i wspoétaut. 2014

Wymieranie p6znoordowickie

~443 min lat temu

KaALJO 1996

Parzydetkowce (Cnidaria)
Zdarzenie Kacak (eifel)

~387 min lat temu

BOSETTI i wspotaut. 2011

Wymieranie p6znoordowickie

~443 min lat temu

BORTHS i AUSICH 2011, AUSICH
i WILSON 2016

Wymieranie poznopermskie

Szkartupnie (Echinoder-

~252 min lat temu

TWITCHETT 1999, 2007;
TWITCHETT i wspoétaut. 2005;
TWITCHETT i OJI 2005

mata) Granica cenoman-turon ~93 min lat temu BROM i wspétaut. 2015b
Granica kampan-mastrycht ~72 miln lat temu SALAMON i wspoétaut. 2016
Wymieranie na granicy kreda-
~66 miln lat temu JEFFERY 2001
-paleogen
Graptolity  (Graptolithi- . L L
) Wymieranie péznoordowickie ~443 mln lat temu URBANEK 1993
na

Zdarzenie Kamura (gwadalup)

~259 min lat temu

IsozAKI i ALJINOVIC 2009

Wymieranie péznopermskie

Mieczaki (Mollusca)

~252 miln lat temu

HAuTMANN i NUTZEL 2005,
PAYNE 2005, TWITCHETT 2007,
2011,
2011,

HAUTMANN i wspoétaut.
METCALFE i wspoétaut.
YATES i wspotaut. 2012

Zmiany poziomu morz (Srodko-

wy trias, wapien muszlowy)

~245 min lat temu

BROM i wspoétaut. 2016

Wymieranie na granicy pliens-
bach-toark

~182 miln lat temu

MORTEN i TWITCHETT 2009

2005, HOEGH-GULDBERG i wspoétaut. 2007,
GOFFREDO i wspoétaut. 2014, GARILLI i wspol-
aut. 2015). Wzrost zawartosci CO, w atmos-
ferze pociaga za soba rowniez wzrost tempe-
ratury, w zwigzku z czym, w wyniku topnie-
nia lodowcoéw, dochodzi do podniesienia sie
poziomu morz i zanikania siedlisk poszcze-

golnych populacji. Nastepstwem tego moze

by¢ wymieranie gatunkéw, co dalej pociaga
za sobg zalamanie sieci pokarmowych. W
przypadku gwaltownego wymierania réznych
organizmow, w zbiorniku wodnym zachodza
rowniez intensywne procesu gnilne, ktore
przyczyniaja sie do zwiekszenia w nim za-
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wartosci siarkowodoru, martwej materii or-
ganicznej oraz pojawienia sie warunkéw hi-
poksycznych, a czasem wrecz anoksycznych,
co rowniez intensyfikuje procesy wymiera-
nia (SCHLANGER i JENKYNS 1976, HOTINSKI
i wspotaut. 2001). Przy tak niestabilnych i
niekorzystnych warunkach srodowiskowych,
organizmy zmniejszajagce mase ciala, zyskujq
duza przewage nad organizmami wiekszymi
(BorTHSs i AusicCH 2011, BrROM i wspotaut.
2015b, SALAMON i wspétaut. 2016).

Nalezy takze pamietaé, ze istnieje wiele
doniesien na temat innych przyczyn karto-
wacenia organizmow niz niekorzystny wplyw
Srodowiska, np. jako dostosowanie do mniej-
szych przestrzeni w spekaniach lub jaski-
niach (troglomorficzny tryb zycia; np. BROM
i wspélaut. 2015a) lub przystosowanie do
specjalnej diety (owadozerne dinozaury; np.
NovAas i wspotaut. 2013). Nie jest to jed-
nak efekt lilipuci, poniewaz zmiana rozmiaru
ciala nie jest spowodowana oddziatywaniem
negatywnych czynnikéw srodowiska, a ada-
ptacja do konkretnego stylu zycia (HARRIES i
KNORR 2009).

ZALETY EFEKTU LILIPUCIEGO

Mniejszy rozmiar organizmu zazwyczaj
pociaga za soba kilka negatywnych konse-
kwencji, dlatego dobér naturalny faworyzuje
osobniki o masie wiekszej (HARRIES i KNORR
2009). Wigkszy rozmiar ciala wiaze sie jed-
nak z wiekszym zapotrzebowaniem na po-
szczegolne zasoby Srodowiskowe. W przy-
padku srodowiska niestabilnego, np. takiego,
jaki ma miejsce podczas okreséw wymieran,
organizmy o wiekszym rozmiarze ciala nie
sg w stanie zaspokoi¢ w peilni swoich po-
trzeb, co czesto skutkuje ich Smiercia (HAR-
RIES i KNORR 2009, BORTHS i AUSICH 2011,
BrRoM i wspétaut. 2015b). Dodatkowo, wplyw
czynnikéw fizykochemicznych, takich jak:
podwyzszona lub obnizona temperatura czy
zmiana poziomu zasolenia, powoduje, ze or-
ganizm nie znajduje sie w swoim optimum
ekologicznym, przez co nie zuzywa energii
na rozmnazanie sie. Organizmy poddane
dziataniu skrajnych czynnikéw gina, jesli ich
wartosci przekrocza zakres tolerancji danego
gatunku (KREBS 2011).

Organizmy mniejsze cechuja sie nizszym
zapotrzebowaniem na pokarm i inne zaso-
by sSrodowiska. Rozmiar réwniez jest bezpo-
Srednio skorelowany z objetoscia narzadow,
w tym z objetoscia gonad, dlatego mniejsze
osobniki cechujg sie mniejsza rozrodczo-
Scig, co powszechnie uwazane jest za wade,
ale jednoczesnie szybciej osiagaja dojrzalosc
plciowa. W niestabilnym ekosystemie szyb-
sze uzyskiwanie zdolnosci do rozmnazania
jest przewaga, poniewaz wiecej pokolen po-

jawia sie w danej jednostce czasu, fawory-
zujac te osobniki, ktére sa lepiej dostosowa-
ne do Srodowiska. W przypadku srodowiska
niestabilnego czesto beda to wlasnie osob-
niki skartowaciate (HARRIES i KNORR 2009,
BORTHS i AUSICH 2011, BROM i wspéblaut.
2015b, SALAMON i wspotaut. 2016).

EFEKT LILIPUCI A ORGANIZMY
WSPOLCZESNIE ZYJACE

Efekt lilipuci odnosi sie do materiatu
kopalnego (URBANEK 1993), aczkolwiek zna-
ne sa przypadki, gdzie rozmiar organizmoéw
wspotczesnie zyjacych, skladajacych sie na
dana populacje, w wyniku dzialania nieko-
rzystnego czynnika §rodowiskowego ulegl
zmniejszeniu. Przykladem takiego doniesie-
nia sa badania GARILLI i wspoétaut. (2015),
ktore wykazaly, ze populacje morskich sli-
makow Cyclope neritea i Nassarius cornicu-
lus w Srodowisku o obnizonej wartosci pH
dostosowaly swoja fizjologie do niekorzyst-
nych warunkéw otoczenia. Zapotrzebowanie
na energie metaboliczna u tych mieczakow
bylo mniejsze, aczkolwiek zapotrzebowanie
na tlen wzrosto. Najprawdopodobniej wzrost
stezenia CO, w sSrodowisku spowodowal
spadek wydajnosci metabolicznej i koniecz-
nos¢ zuzycia wiekszej iloSci energii na pro-
cesy zwiazane z kalcyfikacja muszli. Muszle
tych slimakow byly mniejsze i nosily slady
rozpuszczania, ktore byly tylko czesciowo
zregenerowane. Z drugiej strony, redukcja
masy kompensowala spadek wydajnosci me-
tabolicznej, dzieki czemu mogly one przezy¢
w takim Srodowisku.

W przypadku pewnych doniesien na te-
mat karlowacenia gatunkow mozna wyréznic
czesto udzial dodatkowego czynnika streso-
gennego, jakim jest czynnik antropogenicz-
ny, czyli dziatalno$é czlowieka. Przekladem
tego jest kartowacenie nadmiernie odlawia-
nych gatunkow ryb i innych zwierzat mor-
skich o znaczeniu kulinarnym. Spada wtedy
nie tylko liczebnosé populacji tych zwierzat,
ale rowniez wielkos¢ skladajacych sie na
nig organizméw. Odlawianie i pozyskiwanie
wiekszych zdobyczy jest po prostu duzo bar-
dziej oplacalne dla rybakéw, podczas gdy
zwierzeta mniejsze nadal pozostaja w Srodo-
wisku, dzieki czemu maja mozliwos¢ przeka-
zania swoich genéw potomstwu, ktore row-
niez bedzie charakteryzowal rozmiar mniej-
szy, odziedziczony po osobnikach rodziciel-
skich. Dodatkowo, obecnie stosowane regutly
dotyczace odlawiania i wprowadzenie wymia-
ru ochronnego poszczegolnych gatunkow ryb
(rozmiar, ponizej ktérego odlowiona ryba po-
winna zosta¢ wpuszczona do wody) réwniez
nasilaja ten efekt. Dlatego tez waznym jest
sukcesywne wprowadzanie zasad zrownowa-
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zonego ryboléwstwa (KOzZLOWSKI 1992, 2006;
WADE i TWITCHETT 2009; BAILLIE-PENN 2015).

PODSUMOWANIE

Efekt lilipuci odnosi sie do zmian wiel-
kosciowych organizméw w przesztosci geo-
logicznej Ziemi. Pokazuje, w jaki sposéb
organizmy zagrozone wyginieciem dostoso-
wuja sie do zmienionego Srodowiska w celu
przezycia, dalszej reprodukcji i ewolucji.
Niezbedne sa badania samego efektu oraz
wywolujacych go przyczyn, jak réowniez ba-
dania nad wielkimi wymieraniami i pomniej-
szymi zdarzeniami, ktore prowadza do wy-
marcia roznych gatunkow. Kluczem do po-
znania przysztoSci jest poznanie przesztosci
tak, aby moc przewidzie¢ w jaki sposéb w
przysztosci poszczegolne biocenozy odpowie-
dza na zmieniajace sie warunki klimatyczne
oraz, czesto, na destrukcyjna dla przyrody
dziatalnosc¢ cztowieka.

PODZIEKOWANIA

Autorzy teksu dziekuja prof. dr hab.
Janu Kozlowskiemu (Instytut Nauk o Srodo-
wisku, Uniwersytet Jagiellonski) za recenzje,
sugestie oraz polecenie ciekawej literatury
uzupetniajacej. Dodatkowo, pragna serdecz-
nie podziekowac¢ za dofinansowanie swoich
badan ze Srodkéw projakosciowych Krajowe-
go Naukowego Osrodka Wiodacego (KNOW)
otrzymanych przez Centrum Studiow Polar-
nych na lata 2014-2018. Krzysztof R. Brom
dziekuje za finansowanie badan ze S$rod-
kéw finansowych przyznanych w ramach
konkursu  Preludium  (UMO-2015/17/N/
ST10/03069) organizowanego przez Narodo-
we Centrum Nauki. Autorzy dziekuja row-
niez za mozliwos¢ wykorzystania rycin glow-
nemu edytorowi czasopisma Palaeogeogra-
phy, Palaeoclimatology, Palaeoecology (Else-
vier) Thomasowi Algeo oraz autorom rycin:
Peterowi Harriesowi i Paulowi Knorrowi.

Streszczenie

Efekt lilipuci (lub efekt Liliputa) w swojej pierwotnej
wersji definiuje sie jako odpowiedZz adaptacyjna organi-
zmu na pogorszenie si¢ warunkéw srodowiskowych, po-
legajaca na pozdarzeniowym zmniejszeniu rozmiaréw cia-
la osobnikow sktadajacych sie na dana populacje. Obec-
nie wyrézniamy cztery jego typy: preferencyjne przetrwa-
nie taksonéw o mniejszym rozmiarze ciala (wymieranie
taksonéw o duzych rozmiarach), kartowacenie taksonéw
o duzych rozmiarach, miniaturyzacja potaczona z dodat-
kowymi zmianami morfologicznymi oraz efekt lilipuci po-
laczony z efektem Lazarza. Jako glowne przyczyny tego
zjawiska wymienia sie drastyczne zmiany temperatury
(ocieplenie lub ochtodzenie klimatu), zmiany stopnia za-
solenia morz, zakwaszenie morz, zubozenie sSrodowiska
w tlen (zjawiska anoksyczne oraz hipoksyczne), fluktu-
acje poziomu morza, utrate organizmow symbiotycznych,
zalamanie w produkcji pierwotnej oraz zalamanie sieci
troficznych. Efekt lilipuci rozpatrywany jest jednak jako

skuteczna adaptacja do tego typu niekorzystnych wa-
runkéw, poniewaz organizmy skarlowaciale cechuja sie
mniejszym zapotrzebowaniem na okreslone zasoby S$ro-
dowiska oraz szybciej osiagaja dojrzatos¢ piciowa. Zostat
on opisany u takich grupach organizmoéw jak kregowece,
bezkregowce, protisty oraz rosliny.
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LILLIPUT EFFECT - TYPES, CAUSES AND SIGNIFICANCE FOR ORGANISMS UNDER UNFAVOURABLE
ENVIRONMENTAL CONDITIONS

Summary

In its original version, Lilliput effect (LE) is defined as adaptive response of an organism to the deterioration
of environmental conditions, involving after-event reduction of individuals body size in a given population. Cur-
rently, four patterns of LE are considered — preferential survival of smaller taxa (extinction of large taxa), dwarfing
of taxa, miniaturization combined with additional morphological changes, and LE combined with Lazarus effect. As
the main reasons underlying this phenomenon are mentioned: drastic temperature changes (climate warming or
cooling), changes in sea salinity, sea acidification, depletion in oxygen of environment (anoxic and hypoxic condi-
tions), sea level fluctuations, loss of symbiotic organisms, collapse in primary production and of food webs. However,
LE is considered as effective adaptation for this type of unfavorable conditions, because dwarfed organisms require
lower demand for certain environmental resources and quickly reach sexual maturity. The Lilliput effect has been
described for many groups of organisms such as vertebrates, invertebrates, protists and plants.

Key words: adaptation, dwarfing, Liliput effect, miniaturization, mass extinctions
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