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morfologię, funkcje życiowe i ekologię (TwiT-
cheTT 2006, 2007; harries i Knorr 2009; 
huang i współaut. 2010). Przykładami po-
znanych już efektów fizjologicznych jest 
ujemna korelacja masy ciała kręgowca z 
częstotliwością bicia jego serca lub ruchów 
oddechowych. Efekty ekologiczne objawiają 
się np. jako dodatnia korelacja masy ciała 
z wielkością zasięgu terytorialnego danego 
gatunku oraz negatywna korelacja wielko-
ści z gęstością populacji, występującej na 
danym obszarze o danym czasie. Natomiast 
przykładem efektów rozrodczych jest dodat-
nia korelacja masy ciała z długością trwania 
ciąży i inkubacji. Warto też wspomnieć, że 
im większy rozmiar, tym zazwyczaj dłuższy 
czas życia organizmu (patrz fig. 1 w harries 
i Knorr 2009).

Wielkość organizmu jest zdeterminowa-
na przez dwie główne „składowe”. Pierwsza 
z nich to wypadkowa czynników genetycz-
nych, natomiast druga to działanie czynni-
ków środowiskowych (zewnętrznych). Czyn-
niki środowiskowe stale wpływają na orga-
nizm, dlatego każdy gatunek, poza zmienno-
ścią genetyczną, charakteryzuje się również 
zmiennością fluktuacyjną, czyli środowisko-
wą. Czynniki środowiskowe mogą być zarów-
no abiotyczne, jak i biotyczne. W przypadku 
abiotycznych, czyli fizykochemicznych, wy-
różnia się np. takie cechy środowiska jak: 
temperatura, zawartość tlenu czy zasolenie, 
a spośród biotycznych (pochodzących od 

WPROWADZENIE

Rozmiar ciała organizmu jest jedną z 
kluczowych cech, mającą decydujący wpływ 
na jego funkcjonowanie. Ujawnia się on pod 
postacią różnych efektów metabolicznych, fi-
zjologicznych, rozrodczych, behawioralnych i 
ekologicznych (BlancKenhorn 2000, harries 
i Knorr 2009, huang i współaut. 2010). Do-
datkowo, jest to parametr, który zazwyczaj z 
łatwością może zostać oszacowany, zarówno 
w przypadku organizmów współczesnych, 
jak i kopalnych. Daje to dobrą aproksyma-
cję do analiz trendów wielkościowych orga-
nizmów w czasie, dlatego też publikuje się 
liczne prace poświęcone zmianom wielkości 
ciała wielu grup zwierząt w różnych inter-
wałach czasowych (harries i Knorr 2009, 
wade i TwiTcheTT 2009, BorThs i ausich 
2011, Brom i współaut. 2015b). Znanych 
jest kilka ogólnych zasad, próbujących wy-
jaśnić zmiany kształtu i rozmiaru ciała u 
różnych zwierząt. Należy jednak pamiętać, 
że hipotezy te są jedynie uogólnieniami i nie 
sprawdzają się w każdym przypadku. Do-
datkowo, znaczna część literatury odnoszą-
ca się do tego tematu dotyczy kręgowców, 
głównie ssaków i ptaków. Publikacje doty-
czące bezkręgowców są stosunkowo rzadsze 
(harries i Knorr 2009, wade i TwiTcheTT 
2009, heim i współaut. 2015).

Wielkość organizmu jest kluczowym atry-
butem mającym znaczący wpływ na jego 
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ptaki, gady i owady. Natomiast wyspowa 
karłowatość dotknęła takie grupy zwierząt 
jak: wyspiarskie trąbowce, hipopotamy, pa-
rzystokopytne i dinozaury wyspy Hațeg pa-
leooceanu Tetyda (raia i meiri 2006, Keppel 
i współaut. 2009, BenTon i współaut. 2010, 
yong 2014). Również wzrost niektórych ras 
ludzi można wyjaśnić regułą wyspy, szcze-
gólnie ludów zamieszkujących wyspy Mikro-
nezji i Palau (fiTzpaTricK i współaut. 2008).

W przypadku reguły Bergmanna i Allena, 
organizmy żyjące w klimatach chłodniejszych 
charakteryzują się większą masą niż blisko 
spokrewnione z nimi zwierzęta klimatów 
cieplejszych (Bergmann 1847). Dodatkowo, 
te żyjące w klimatach chłodnych posiadają 
krótsze, bardziej krępe i masywniejsze pery-
feryjne części ciała, takie jak kończyny czy 
uszy (allen 1877). W przypadku kręgowców, 
zależności te zostały stwierdzone między 
innymi u zajęczków, gryzoni, ssaków dra-
pieżnych (niedźwiedzie, lisy, foki) i u ludzi 
(frecKleTon i współaut. 2003), zaś spośród 
bezkręgowców u owadów (shelomi 2012) 
i głębokowodnych skorupiaków (Timofeev 
2001). Dla skorupiaków głębokomorskich 
wykazano również dodatkową zależność, któ-
rą nazwano gigantyzmem głębinowym (ang. 
deep-water gigantism). Polega ona na dodat-
niej korelacji pomiędzy rozmiarem komórek 
ciała i długością życia a temperaturą, która 
obniża się wraz ze wzrostem głębokości (Ti-
mofeev 2001). U owadów często mówi się o 
tak zwanej odwróconej regule Bergmana, po-
nieważ udokumentowano wiele przypadków, 
w których owady na wyższych szerokościach 
geograficznych zmniejszały swoją masę cia-
ła (mousseau 1997, BlancKenhorn i demonT 
2004, shelomi 2012). Reguła Bergmana zo-
stała opracowana przez niemieckiego biologa 
Carla Bergmana w 1847 r. (Bergmann 1847, 
Timofeev 2001), zaś reguła Allena przez 
amerykańskiego zoologa Joela Asapha Allena 
w 1877 r. (allen 1877).

EFEKT LILIPUCI ORAZ JEGO TYPY

Kolejnym zjawiskiem opisującym zmiany 
wielkości organizmów jest efekt lilipuci (ang. 
Lilliput effect), nazywany czasem odwróconą 
regułą Copea. Pojęcie to wprowadził profesor 
Urbanek w publikacji dotyczącej górnosylur-
skich graptolitów (urBaneK 1993). Opisał on 
cechy reliktowych zespołów graptolitowych 
po serii późnosylurskich kryzysów biotycz-
nych. Jedną z nich, poza niską bioróżnorod-
nością i dużą liczebnością, był nienaturalnie 
mniejszy rozmiar graptolitów, który został 
zinterpretowany jako zahamowanie wzrotu 
pod wpływem negatywnych czynników śro-
dowiskowych. Autor opisał to zjawisko jako 
„efekt lilipuci”. Słowo „liliput” pochodzi z po-

świata ożywionego) wyróżnić można m.in. 
obecność drapieżników, konkurentów czy 
pasożytów (calder 1996, KreBs 2011).

HIPOTEZY DOTYCZĄCE ZMIAN 
WIELKOŚCI

Jako reguły dotyczące zmian wielkości 
organizmu zazwyczaj wymienia się regu-
ły: Copea, Fostera i Bergmanna; ta ostat-
nia ściśle związana z regułą Allena (Berg-
mann 1847, allen 1877, cope 1896, fosTer 
1964, harries i Knorr 2009). 

Reguła Copea została sformułowana 
przez amerykańskiego paleontologa Edwar-
da Drinkera Copea w 1896 r. Jest to ogólna 
tendencja do zwiększania rozmiarów ciała 
przez przedstawicieli danej linii ewolucyjnej 
(cope 1896). Przyczyną takiego zjawiska jest 
faworyzacja w doborze naturalnym zwierząt 
o rozmiarze większym, mimo tego, iż więk-
szy rozmiar ciała wiąże się między innymi 
z większym zapotrzebowaniem na pokarm, 
większym prawdopodobieństwem wykry-
cia przez drapieżniki, zwiększeniem kosztów 
energetycznych wzrostu, rozwoju i reproduk-
cji oraz opóźnieniem czasu osiągnięcia doj-
rzałości płciowej. Z drugiej strony, zwiększo-
na masa ciała oznacza również wykształce-
nie odpowiednich adaptacji ochronnych prze-
ciwko drapieżnikom, łatwiejsze upolowanie 
ofiarny w przypadku samych drapieżników, 
zwiększoną długość życia i zalety związane 
z wydajniejszą termoregulacją (cope 1896, 
alroy 1998, BlancKenhorn 2000, Trammer 
2002, hone i BenTon 2005).

Reguła Fostera, zaprezentowana w 
1965 r. przez J. Bristola Fostera i uzupeł-
niona przez Leigha Van Valena w 1973 r., 
zwana również regułą wyspy lub efektem 
wyspy, wiąże się z dwoma różnymi, przeciw-
stawnymi zjawiskami (fosTer 1964, van va-
len 1973, harries i Knorr 2009). Pierwsze 
z nich, wyspowy gigantyzm (ang. island gi-
gantism), dotyczy organizmów o stosunkowo 
małym rozmiarze ciała, które w wyniku po-
jawienia się bariery geograficznej, np. pasma 
górskiego lub morza pomiędzy kontynen-
tem a mniejszym obszarem geograficznym, 
po pewnym czasie zwiększają swoją masę 
ciała. Dzieje się tak głównie ze względu na 
ograniczoną liczbę drapieżników i konkuren-
tów w nowym środowisku. Z kolei wyspowa 
karłowatość (ang. insular dwarfism) oznacza 
zmniejszenie się organizmów stosunkowo 
dużych, które zostały oddzielone od konty-
nentu, głównie wskutek mniejszych zasobów 
środowiskowych oraz dostosowywania się ga-
tunków do mniejszej pojemności środowiska. 
Przykładami organizmów, które doświadczyły 
wyspowego gigantyzmu są: wyspiarskie gry-
zonie, zajęczaki, drobne ssaki owadożerne, 
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ki zwierząt o rozmiarach większych (Ryc. 1), 
często wręcz olbrzymich, określanych w lite-
raturze jako tak zwana megafauna. W takim 
przypadku średni rozmiar ciała biocenoz 
ulega zmniejszeniu nie poprzez zmniejsze-
nie się poszczególnych jego elementów, ale 
przez zachowanie tych gatunków, które już 
przed samym zdarzeniem charakteryzowa-
ły się rozmiarem stosunkowo niedużym. Nie 
można w tym przypadku mówić o karłowa-
ceniu populacji lub o zahamowaniu wzro-
stu jej poszczególnych osobników (harries 
i Knorr 2009). Dodatkowo, w modelu tym 
faworyzowane są gatunki charakteryzujące 
się strategią rozrodczą typu r, podczas gdy 
prawdopodobieństwo wymarcia gatunków 
reprezentujących strategię typu K wzrasta 
(TwiTcheTT 2006). Strategię typu r cechuje 
duża rozrodczość populacji, przy czym tylko 
kilka procent osobników młodocianych osią-
ga dojrzałość płciową. Natomiast strategię 
typu K charakteryzuje mała liczba potom-
stwa, ale troskliwa opieka nad nim, dlatego 
też gatunki posiadające tę strategię życiową 
cechują się mniejszą plastycznością i zdol-
nościami adaptacyjnymi do nowych, nieko-
rzystnych warunków środowiskowych (KreBs 
2011).

Drugi typ efektu lilipuciego określany 
jest jako karłowacenie taksonów o stosun-
kowo dużym rozmiarze ciała (ang. dwar-
fing of larger lineages), i w przeciwieństwie 
do wyżej omawianego wymierania taksonów 
dużych, poszczególne elementy składające 
się na daną biocenozę ulegają zmniejszeniu 
(Ryc. 2). Dzieje się tak najprawdopodobniej 
wskutek faworyzowania w procesie rozmna-
żania mniejszych osobników danego gatun-
ku. Osobniki mniejsze są w stanie szybciej 
osiągnąć dojrzałość seksualną, wymaga-

wieści Jonathana Swifta Podróże Guliwera, 
wydanej w 1726 r., w której tytułowy boha-
ter podróżuje do krainy Liliputów, czyli lu-
dzików o małym wzroście (huang i współaut. 
2010). Efekt ten sensu stricto definiuje się 
jako odpowiedź adaptacyjną organizmu na 
pogorszenie się warunków środowiskowych, 
polegającą na pozdarzeniowym zmniejszeniu 
rozmiarów ciała osobników składających się 
na daną populację (urBaneK 1993). Obecnie, 
znaczenie tego pojęcia zostało rozszerzone, 
a z czasem wyróżniono typy efektu lilipu-
ciego, natomiast efekt lilipuci w swej pier-
wotnej definicji (według Urbanka) uznano za 
jeden z rodzajów tego fenomenu (harries i 
Knorr 2009, wade i TwiTcheTT 2009, Brom 
i współaut. 2015b).

Obecnie wyróżnia się trzy, aczkolwiek 
niektórzy autorzy wymieniają cztery, głów-
ne modele efektu lilipuciego, określające w 
jaki sposób populacje danych grup taksono-
micznych odpowiadają na negatywny wpływ 
środowiska (harries i Knorr 2009, wade 
i TwiTcheTT 2009, BorThs i ausich 2011, 
Brom i współaut. 2015b, salamon i współ-
aut. 2016). 

Pierwszy z nich, to preferencyjne prze-
trwanie taksonów o stosunkowo mniej-
szym rozmiarze ciała, określane czasem w 
literaturze jako wymieranie dużych takso-
nów (ang. survival of small taxa, extinc-
tion of large taxa) (TwiTcheTT 2006, harries 
i Knorr 2009, BorThs i ausich 2011). Ma 
ono miejsce wówczas, kiedy w trakcie trwa-
nia masowego wymierania w wyniku dzia-
łania globalnych, niekorzystnie czynników 
środowiskowych, wymarciu podlegają gatun-

Ryc. 1. Schematyczne przedstawienie preferencyj-
nego przetrwania taksonów o mniejszym rozmia-
rze ciała. 

Pionowe linie reprezentują zasięg stratygraficzny, nato-
miast ich grubość jest proporcjonalna do rozmiaru da-
nego taksonu (grubsza linia oznacza gatunek większy) 
(wg harries i Knorr 2009, zmodyfikowana). 

Ryc. 2. Schematyczne przedstawienie karłowace-
nia taksonów większych. 

Objaśnienia patrz Ryc. 1 (wg harries i Knorr 2009, 
zmodyfikowana).
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kilku gatunków należących do tego samego 
rodzaju (ang. specific type Lilliput effect), 
natomiast w znaczeniu szerokim będzie do-
tyczyć wyższych jednostek taksonomicznych, 
takich jak typ lub gromada (ang. gene-
ral type Lilliput effect) (huang i współaut. 
2010). Zjawisko to może mieć kontekst glo-
balny lub lokalny (TwiTcheTT 2006).

PRZYKŁADY EFEKTU LILIPUCIEGO

Efekt lilipuci, w przeciwieństwie do in-
nych teorii wyjaśniających zmiany wielko-
ści ciała zwierząt w czasie, opisany został 
również na wielu bezkręgowcach (TwiTcheTT 
2006, huang i współaut. 2010, BorThs i 
ausich 2011, salamon i współaut. 2016). 
Istnieją również doniesienia dotyczące tego 
zjawiska wśród roślin, aczkolwiek autorzy 
często nie używają określenia „efekt lilipuci”. 
Niedawno została opublikowana praca do-
tycząca kilku gatunków paproci nasiennych 
z rodzaju Glossopteris, które w trakcie póź-
nopermskiego masowego wymierania (ang. 
end-Permian Mass Extinction Event, EPME) 
zmniejszyły powierzchnie swoich blaszek li-
ściowych, co określono mianem efektu lili-
puciego – model karłowacenia (chaTTerjee i 
współaut. 2014).

W przypadku kręgowców efekt lilipuci 
stwierdzony został m.in. dla grup takich jak: 
konodonty, ryby chrzęstnoszkieletowe, ryby 
kostnoszkieletowe, gady i ssaki (np. BrooK 
i Bowman 2002, BuffeTauT 2006, chen i 
współaut. 2013, huTTenlocKer 2014, sal-
lan i galimBerTi 2015). Publikacje dotyczą 
zarówno okresów wielkich wymierań (de-
wońskiego i permskiego), jak i pomniejszych 
zdarzeń (wymieranie megafauny plejstoceń-
skiej, globalny efekt cieplarniany w olene-
ku na granicy Smithian-Spathian) (Tabe-
la 1). Doniesień na temat efektu lilipuciego 
w grupie bezkręgowców jest jednak znacznie 
więcej i dotyczą one takich typów zwierząt 
jak: parzydełkowce (koralowce), stawonogi 
(trylobity, małżoraczki, dziesięcionogi), ra-
mienionogi, mięczaki (małże, brzuchonogi, 
głowonogi), mszywioły czy też szkarłupnie 
(liliowce, wężowidła, jeżowce) i półstrunow-
ce (graptolity) (TwiTcheTT 2006, harries i 
Knorr 2009, wade i TwiTcheTT 2009, meT-
calfe i współaut. 2011, Brom i współaut. 
2015b, salamon i współaut. 2016). Opraco-
wania omawiają wszystkie fanerozoiczne ma-
sowe wymierania (poza wymieraniem triaso-
wym) oraz mniejsze zdarzenia, takie jak np. 
zdarzenie Kamura związane z ochłodzeniem 
klimatu (isozaKi i Aljinović 2009), czy wy-
mieranie na granicy pliensbach-toark (dolna 
jura), związane z warunkami anoksycznymi 
(morTen i TwiTcheTT 2009) (Tabela 2). W 
przypadku królestwa Protista, efekt lilipu-

ją mniej kalorii do wzrostu i rozwoju oraz, 
pomimo mniejszej rozrodczości w przypad-
ku niestabilnego środowiska, mają większą 
szanse na przeżycie i wydanie potomstwa. 
W przypadku, kiedy dobór taki działa przez 
dłuższy czas, cała populacja danego gatun-
ku ulega zmniejszeniu, co można zaobserwo-
wać w materiale kopalnym (TwiTcheTT 2006, 
harries i Knorr 2009, wade i TwiTcheTT 
2009, Brom i współaut. 2015b, salamon i 
współaut. 2016). Karłowacenie jest określane 
również jako zmniejszenie rozmiaru w obrę-
bie danej linii rozwojowej (TwiTcheTT 2006, 
BorThs i ausich 2011).

Kolejnym typem efektu lilipuciego jest 
miniaturyzacja (ang. miniaturization). Minia-
turyzacja, podobnie jak karłowacenie, odno-
si się do pozdarzeniowego zmniejszenia ciała 
populacji w skutek działania negatywnych 
czynników środowiskowych. Dodatkowo, fau-
na pozdarzeniowa, poza zmniejszoną masą 
ciała, charakteryzuje się także modyfikacjami 
morfologicznymi (Ryc. 3), co odróżnia model 
miniaturyzacji od wyżej omawianego modelu 
karłowacenia (harries i Knorr 2009, wade 
i TwiTcheTT 2009, Brom i współaut. 2015b).

Niektórzy autorzy wydzielają czwarty, 
ostatni typ efektu lilipuciego, który połączo-
ny jest z efektem Łazarza (TwiTcheTT 2006, 
muTTer i neuman 2009, BorThs i ausich 
2011, Brom i współaut. 2016). Efekt Łaza-
rza definiuje się jako czasowe zniknięcie da-
nego gatunku z zapisu kopalnego, określa-
nego jako „takson Łazarza” (fara 2001). Na-
zwa ta nawiązuje do wskrzeszenia Łazarza 
opisanego w Nowym Testamencie. 

Efekt lilipuci może być rozpatrywany w 
znaczeniu wąskim oraz szerokim. W pierw-
szym przypadku dotyczyć będzie jednego lub 

Ryc. 3. Schematyczne przedstawienie miniatury-
zacji taksonów większych. 

? – przodek nowopowstałego taksonu o zmniejszonym 
rozmiarze ciała. Objaśnienia patrz Ryc. 1 (wg harries i 
Knorr 2009, zmodyfikowana).



267Efekt lilipuci

z epizodami globalnego ocieplenia. W przy-
padku czynników powiązanych ze światem 
ożywionym wymienia się najczęściej: utratę 
organizmów symbiotycznych, załamanie pro-
dukcji pierwotnej i załamanie sieci pokar-
mowych (locKwood 2005, TwiTcheTT 2006, 
wade i peTerson 2008, harries i Knorr 
2009, wade i TwiTcheTT 2009, BorThs i 
ausich 2011). Należy jednak pamiętać, że 
większość z wyżej wymienionych elementów 
jest ze sobą ścisłe powiązana i działają ra-
zem na organizy żywe, dlatego też efekt li-
lipuci najczęściej nie jest wywołany przez 
jeden, konkretny czynnik, ale przez wypad-
kową działania kilku czynników (TwiTcheTT 
2006, harries i Knorr 2009, BorThs i au-
sich 2011). Zazwyczaj pojawienie się danego 
czynnika powoduje pojawienie się kolejnych, 
składających się później na mniejsze bądź 
większe epizody wymierania organizmów. Na 
przykład zwiększenie zawartości dwutlenku 
węgla (CO2) w atmosferze (w wyniku wzmo-
żonego wulkanizmu), powoduje wzrost stę-
żenia jonów HCO−

3 w morzach i oceanach. 
W tym przypadku dochodzi do zakwaszenia 
oceanów, w wyniku czego wbudowywanie 
jonów HCO2−

3 przez faunę oskorupioną sta-
je się utrudnione, kosztowne energetyczne, 
a czasem wręcz niemożliwe (caldeira i aKai 

ci został stwierdzony u otwornic i dotyczył 
takich zdarzeń jak wymieranie późnoperm-
skie (song i współaut. 2011), wymieranie na 
granicy kreda-paleogen (schmidT i współaut. 
2004, Keller i aBramovich 2009) oraz gwał-
towne zmiany klimatu w pliocenie i eocenie 
(wade i olsson 2009).

PRZYCZYNY EFEKTU LILIPUCIEGO

Bezpośrednią przyczyną wywołującą od-
powiedź populacji pod postacią efektu lili-
puciego jest działanie niekorzystnych czyn-
ników środowiska, zarówno biotycznych, 
jak i abiotycznych. Jedną z możliwości jest 
wymarcie taksonów o dużych rozmiarach 
ciała. Te, którym udało się przetrwać, są 
poddane siłom selekcji powodującej karło-
wacenie, co wywołuje szybką adaptację or-
ganizmów do nowych warunków środowiska 
zewnętrznego. W przypadku czynników 
pochodzących ze świata nieożywionego, naj-
częściej wymienia się zmiany warunków fi-
zykochemicznych środowiska, np.: tempe-
ratury (ocieplenie lub ochłodzenie klimatu), 
poziomu zasolenia mórz, zakwaszenia, stę-
żenia tlenu w środowisku (zjawiska anok-
syczne oraz hipoksyczne) czy też zmiany 
poziomu mórz, które zazwyczaj związane są 

Tabela 1. Przykłady efektu lilipuciego udokumentowanego na poszczególnych grupach kręgowców.

Grupa kręgowców Wydarzenie/wymieranie Czas Literatura

Konodonty (Conodonta)

Wymieranie późnodewońskie (zda-
rzenie Kellwasser)

~372 mln lat temu
girard i renaud 1996, 
renaud i girard 1999

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu
luo i współaut. 2006, 
2008; yin i współaut. 
2007

Globalny efekt cieplarniany na 
granicy Smithian–Spathian

~246 mln lat temu chen i współaut. 2013

Ryby chrzęstnoszkieletowe 
(Chondrichthyes)

Wymieranie późnodewońskie (zda-
rzenie Hangenberg)

~358 mln lat temu
sallan i galimBerTi 
2015

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu muTTer i neuman 2009

Ryby kostnoszkieletowe 
(Osteichthyes)

Wymieranie późnodewońskie (zda-
rzenie Hangenberg)

~358 mln lat temu
sallan i galimBerTi 
2015

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu
romano i współaut. 
2016

Czworonożne (Tetrapoda)
Wymieranie późnodewońskie (zda-
rzenie Hangenberg)

~358 mln lat temu
sallan i galimBerTi 
2015

Gady ssakokształtne (The-
rapsida)

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu huTTenlocKer 2014

Kręgowce lądowe (Vertebrata)
Wymieranie na granicy kreda-pa-
leogen

~66 mln lat temu BuffeTauT 2006

Ssaki (Mammalia)
Wymieranie na granicy pliens-
bach-toark

~182 mln lat temu BrooK i Bowman 2002
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gólnych populacji. Następstwem tego może 
być wymieranie gatunków, co dalej pociąga 
za sobą załamanie sieci pokarmowych. W 
przypadku gwałtownego wymierania różnych 
organizmów, w zbiorniku wodnym zachodzą 
również intensywne procesu gnilne, które 
przyczyniają się do zwiększenia w nim za-

2005, hoegh-guldBerg i współaut. 2007, 
goffredo i współaut. 2014, garilli i współ-
aut. 2015). Wzrost zawartości CO2 w atmos-
ferze pociąga za sobą również wzrost tempe-
ratury, w związku z czym, w wyniku topnie-
nia lodowców, dochodzi do podniesienia się 
poziomu mórz i zanikania siedlisk poszcze-

Tabela 2. Przykłady efektu lilipuciego udokumentowanego na poszczególnych grupach bezkręgowców.

Grupa bezkręgowców Wydarzenie/wymieranie Czas Literatura

Stawonogi (Arthropoda)

Wymieranie późnoordowickie ~443 mln lat temu
sigurdsen 2012, sigurdsen i 
hammer 2016

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu
chu i współaut. 2015, forel 
i współaut. 2015

Wymieranie na granicy kreda-
-paleogen

~66 mln lat temu
marTínez-díaz i współaut. 
2016

Ramienionogi (Brachio-
poda)

Wymieranie późnoordowickie ~443 mln lat temu huang i współaut. 2010

Wymieranie późnodewońskie ~358 mln lat temu BAliński i racKi 1999 

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu

chen i współaut. 2005; he i 
współaut. 2007, 2010; leigh-
Ton i schneider 2008; meT-
calfe i współaut. 2011 

Mszywioły (Bryozoa)
Wymieranie na granicy kreda-
-paleogen

~66 mln lat temu sogoT i współaut. 2014

Parzydełkowce (Cnidaria)
Wymieranie późnoordowickie ~443 mln lat temu Kaljo 1996

Zdarzenie Kačák (eifel) ~387 mln lat temu BoseTTi i współaut. 2011

Szkarłupnie (Echinoder-
mata)

Wymieranie późnoordowickie ~443 mln lat temu
BorThs i ausich 2011, ausich 
i wilson 2016

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu
TwiTcheTT 1999, 2007; 
TwiTcheTT i współaut. 2005; 
TwiTcheTT i oji 2005

Granica cenoman-turon ~93 mln lat temu Brom i współaut. 2015b

Granica kampan-mastrycht ~72 mln lat temu salamon i współaut. 2016

Wymieranie na granicy kreda-
-paleogen

~66 mln lat temu jeffery 2001

Graptolity (Graptolithi-
na)

Wymieranie późnoordowickie ~443 mln lat temu urBaneK 1993

Mięczaki (Mollusca)

Zdarzenie Kamura (gwadalup) ~259 mln lat temu isozaKi i Aljinović 2009

Wymieranie późnopermskie ~252 mln lat temu

hauTmann i nüTzel 2005, 
payne 2005, TwiTcheTT 2007, 
hauTmann i współaut. 2011, 
meTcalfe i współaut. 2011, 
yaTes i współaut. 2012

Zmiany poziomu mórz (środko-
wy trias, wapień muszlowy)

~245 mln lat temu Brom i współaut. 2016

Wymieranie na granicy pliens-
bach-toark

~182 mln lat temu morTen i TwiTcheTT 2009
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jawia się w danej jednostce czasu, fawory-
zując te osobniki, które są lepiej dostosowa-
ne do środowiska. W przypadku środowiska 
niestabilnego często będą to właśnie osob-
niki skarłowaciałe (harries i Knorr 2009, 
BorThs i ausich 2011, Brom i współaut. 
2015b, salamon i współaut. 2016).

EFEKT LILIPUCI A ORGANIZMY 
WSPÓŁCZEŚNIE ŻYJĄCE

Efekt lilipuci odnosi się do materiału 
kopalnego (urBaneK 1993), aczkolwiek zna-
ne są przypadki, gdzie rozmiar organizmów 
współcześnie żyjących, składających się na 
daną populację, w wyniku działania nieko-
rzystnego czynnika środowiskowego uległ 
zmniejszeniu. Przykładem takiego doniesie-
nia są badania garilli i współaut. (2015), 
które wykazały, że populacje morskich śli-
maków Cyclope neritea i Nassarius cornicu-
lus w środowisku o obniżonej wartości pH 
dostosowały swoją fizjologię do niekorzyst-
nych warunków otoczenia. Zapotrzebowanie 
na energię metaboliczną u tych mięczaków 
było mniejsze, aczkolwiek zapotrzebowanie 
na tlen wzrosło. Najprawdopodobniej wzrost 
stężenia CO2 w środowisku spowodował 
spadek wydajności metabolicznej i koniecz-
ność zużycia większej ilości energii na pro-
cesy związane z kalcyfikacją muszli. Muszle 
tych ślimaków były mniejsze i nosiły ślady 
rozpuszczania, które były tylko częściowo 
zregenerowane. Z drugiej strony, redukcja 
masy kompensowała spadek wydajności me-
tabolicznej, dzięki czemu mogły one przeżyć 
w takim środowisku.

W przypadku pewnych doniesień na te-
mat karłowacenia gatunków można wyróżnić 
często udział dodatkowego czynnika streso-
gennego, jakim jest czynnik antropogenicz-
ny, czyli działalność człowieka. Przekładem 
tego jest karłowacenie nadmiernie odławia-
nych gatunków ryb i innych zwierząt mor-
skich o znaczeniu kulinarnym. Spada wtedy 
nie tylko liczebność populacji tych zwierząt, 
ale również wielkość składających się na 
nią organizmów. Odławianie i pozyskiwanie 
większych zdobyczy jest po prostu dużo bar-
dziej opłacalne dla rybaków, podczas gdy 
zwierzęta mniejsze nadal pozostają w środo-
wisku, dzięki czemu mają możliwość przeka-
zania swoich genów potomstwu, które rów-
nież będzie charakteryzował rozmiar mniej-
szy, odziedziczony po osobnikach rodziciel-
skich. Dodatkowo, obecnie stosowane reguły 
dotyczące odławiania i wprowadzenie wymia-
ru ochronnego poszczególnych gatunków ryb 
(rozmiar, poniżej którego odłowiona ryba po-
winna zostać wpuszczona do wody) również 
nasilają ten efekt. Dlatego też ważnym jest 
sukcesywne wprowadzanie zasad zrównowa-

wartości siarkowodoru, martwej materii or-
ganicznej oraz pojawienia się warunków hi-
poksycznych, a czasem wręcz anoksycznych, 
co również intensyfikuje procesy wymiera-
nia (schlanger i jenKyns 1976, hoTinsKi 
i współaut. 2001). Przy tak niestabilnych i 
niekorzystnych warunkach środowiskowych, 
organizmy zmniejszające masę ciała, zyskują 
dużą przewagę nad organizmami większymi 
(BorThs i ausich 2011, Brom i współaut. 
2015b, salamon i współaut. 2016).

Należy także pamiętać, że istnieje wiele 
doniesień na temat innych przyczyn karło-
wacenia organizmów niż niekorzystny wpływ 
środowiska, np. jako dostosowanie do mniej-
szych przestrzeni w spękaniach lub jaski-
niach (troglomorficzny tryb życia; np. Brom 
i współaut. 2015a) lub przystosowanie do 
specjalnej diety (owadożerne dinozaury; np. 
novas i współaut. 2013). Nie jest to jed-
nak efekt lilipuci, ponieważ zmiana rozmiaru 
ciała nie jest spowodowana oddziaływaniem 
negatywnych czynników środowiska, a ada-
ptacją do konkretnego stylu życia (harries i 
Knorr 2009).

ZALETY EFEKTU LILIPUCIEGO

Mniejszy rozmiar organizmu zazwyczaj 
pociąga za sobą kilka negatywnych konse-
kwencji, dlatego dobór naturalny faworyzuje 
osobniki o masie większej (harries i Knorr 
2009). Większy rozmiar ciała wiąże się jed-
nak z większym zapotrzebowaniem na po-
szczególne zasoby środowiskowe. W przy-
padku środowiska niestabilnego, np. takiego, 
jaki ma miejsce podczas okresów wymierań, 
organizmy o większym rozmiarze ciała nie 
są w stanie zaspokoić w pełni swoich po-
trzeb, co często skutkuje ich śmiercią (har-
ries i Knorr 2009, BorThs i ausich 2011, 
Brom i współaut. 2015b). Dodatkowo, wpływ 
czynników fizykochemicznych, takich jak: 
podwyższona lub obniżona temperatura czy 
zmiana poziomu zasolenia, powoduje, że or-
ganizm nie znajduje się w swoim optimum 
ekologicznym, przez co nie zużywa energii 
na rozmnażanie się. Organizmy poddane 
działaniu skrajnych czynników giną, jeśli ich 
wartości przekroczą zakres tolerancji danego 
gatunku (KreBs 2011).

Organizmy mniejsze cechują się niższym 
zapotrzebowaniem na pokarm i inne zaso-
by środowiska. Rozmiar również jest bezpo-
średnio skorelowany z objętością narządów, 
w tym z objętością gonad, dlatego mniejsze 
osobniki cechują się mniejszą rozrodczo-
ścią, co powszechnie uważane jest za wadę, 
ale jednocześnie szybciej osiągają dojrzałość 
płciową. W niestabilnym ekosystemie szyb-
sze uzyskiwanie zdolności do rozmnażania 
jest przewagą, ponieważ więcej pokoleń po-
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skuteczna adaptacja do tego typu niekorzystnych wa-
runków, ponieważ organizmy skarłowaciałe cechują się 
mniejszym zapotrzebowaniem na określone zasoby śro-
dowiska oraz szybciej osiągają dojrzałość płciową. Został 
on opisany u takich grupach organizmów jak kręgowce, 
bezkręgowce, protisty oraz rośliny.

LITERATURA

allen j. a., 1877. The influence of Physical con-
ditions in the genesis of species. Radic. Rev. 
1, 108-140.

alroy J., 1998. Cope’s rule and the dynamics of 
body mass evolution in North American fossil 
mammals. Science 280, 731-734. 

ausich W. I., wilson M. A., 2016. Llandovery 
(early Silurian) crinoids from Hiiumaa Island, 
western Estonia. J. Paleontol. 90, 1138-1147. 

Baillie-penn K. U., 2015. Mass extinction let tiny 
fish rule the seas. www.futurity.org/fish-lil-
liput-effect-mass-extinction-1049212/. 

BAliński A., racKi G., 1999. Wymieranie i odra-
dzanie się faun ramienionogowych a kryzys 
na granicy fran-famen. Przegl. Geolog. 47, 
373-378.

BenTon M. J., csiKi Z., grigorescu D., redel-
sTorff R., sander P. M., sTein K., weisham-
pel D. B., 2010. Dinosaurs and the island 
rule: The dwarfed dinosaurs from Haţeg Is-
land. Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol. 
293, 438-454.

Bergmann c., 1847. Über die Verhältnisse der 
Wärmeökonomie der Thiere zu ihrer Größe. 
Göttinger Studien 3, 595-708.

BlancKenhorn W. U., 2000. The evolution of body 
size: What keeps organisms small? Quart. 
Rev. Biol. 75, 385-407. 

BlancKenhorn W. U., demonT M., 2004. Berg-
mann and converse Bergmann latitudinal 
clines in Arthropods: Two Ends of a Continu-
um? Integr. Compar. Biol. 44, 413-424. 

BorThs M. R., ausich W. I., 2011. Ordovician-Si-
lurian Lilliput crinoids during the end-Ordo-
vician biotic crisis. Swiss J. Palaeontol. 130, 
7-18. 

BoseTTi E. P., grahn Y., horodysKi R. S., mend-
lowicz-mauller P., Breuer P., zaBini C., 
2011. An earliest Givetian “Lilliput Effect” in 
the Paraná Basin, and the collapse of the 
Malvinokaffric shelly fauna. Paläontologische 
Zeitschrift 85, 49-65. 

Brom K. R., Brachaniec T., salamon M. A., 
2015a. Troglomorphism in the Middle Triassic 
crinoids from Poland. Sci. Nat. (Naturwissen-
schaften) 102, 60.

Brom K. R., salamon M. A., ferré B., Bra-
chaniec T., szopa K., 2015b. The Lilliput ef-
fect in crinoids at the end of the Oceanic An-
oxic Event 2: A case study from Poland. J. 
Paleontol. 89, 1076-1081. 

Brom K. R., niedźwiedzki R., Brachaniec T., fer-
ré B., salamon M. A., 2016. Environmental 
control on shell size of Middle Triassic bivalve 
Plagiostoma. Notebooks Geol. 16, 297-305.

BrooK B. W., Bowman D. M. J. S., 2002. Ex-
plaining the Pleistocene megafaunal extinc-
tions: Models, chronologies, and assumptions. 
Proc. Natl. Acad. Sci. USA 99, 14624-14627.

BuffeTauT E., 2006. Continental Vertebrate ex-
tinctions at the Triassic-Jurassic and Creta-
ceous-Tertiary boundaries: a comparison. [W:] 
Biological processes associated with impact 
events. cocKell C., gilmour I., KoeBerl C. 
(red.) Springer Berlin Heidelberg, Berlin, 245-
256.

żonego rybołówstwa (kozłowski 1992, 2006; 
wade i TwiTcheTT 2009; Baillie-penn 2015).

PODSUMOWANIE

Efekt lilipuci odnosi się do zmian wiel-
kościowych organizmów w przeszłości geo-
logicznej Ziemi. Pokazuje, w jaki sposób 
organizmy zagrożone wyginięciem dostoso-
wują się do zmienionego środowiska w celu 
przeżycia, dalszej reprodukcji i ewolucji. 
Niezbędne są badania  samego efektu oraz 
wywołujących go przyczyn, jak również ba-
dania nad wielkimi wymieraniami i pomniej-
szymi zdarzeniami, które prowadzą do wy-
marcia różnych gatunków. Kluczem do po-
znania przyszłości jest poznanie przeszłości 
tak, aby móc przewidzieć w jaki sposób w 
przyszłości poszczególne biocenozy odpowie-
dzą na zmieniające się warunki klimatyczne 
oraz, często, na destrukcyjną dla przyrody 
działalność człowieka. 
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S t r es zc zen i e

Efekt lilipuci (lub efekt Liliputa) w swojej pierwotnej 
wersji definiuje się jako odpowiedź adaptacyjną organi-
zmu na pogorszenie się warunków środowiskowych, po-
legającą na pozdarzeniowym zmniejszeniu rozmiarów cia-
ła osobników składających się na daną populację. Obec-
nie wyróżniamy cztery jego typy: preferencyjne przetrwa-
nie taksonów o mniejszym rozmiarze ciała (wymieranie 
taksonów o dużych rozmiarach), karłowacenie taksonów 
o dużych rozmiarach, miniaturyzacja połączona z dodat-
kowymi zmianami morfologicznymi oraz efekt lilipuci po-
łączony z efektem Łazarza. Jako główne przyczyny tego 
zjawiska wymienia się drastyczne zmiany temperatury 
(ocieplenie lub ochłodzenie klimatu), zmiany stopnia za-
solenia mórz, zakwaszenie mórz, zubożenie środowiska 
w tlen (zjawiska anoksyczne oraz hipoksyczne), fluktu-
acje poziomu morza, utratę organizmów symbiotycznych, 
załamanie w produkcji pierwotnej oraz załamanie sieci 
troficznych. Efekt lilipuci rozpatrywany jest jednak jako 
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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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