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CYKLICZNOSC WIELKICH WYMIERAN — KOMPUTEROWE MODELOWANIE EWOLUCJI
EKOSYSTEMU

WSTEP

Okoto 4 miliardow lat temu ewolucja ma-
terii nieorganicznej na Ziemi doprowadzita
do fenomenu na by¢ moze kosmiczna skale:
pojawily si¢ wczesne formy zycia. W toku
dalszej ewolucji formy te ulegaly licznym
przeobrazeniom, by w efekcie doprowadzic
do powstania niezwykle ztozonych i zréznico-
wanych wspotczesnych organizmow zywych.
Dane paleontologiczne dostarczaja nam licz-
nych dowodow na to, ze zmiany ewolucyj-
ne mialy jednak rozna intensywnosc. Okresy
wzglednego zastoju ewolucyjnego przeplataly
si¢ z okresami bardziej burzliwymi, w czasie
ktorych wymieralo wiele gatunkéw czy na-
wet calych linii rozwojowych (RAUP i STAN-
LEY 1984, SIMPSON 1999). Pewnym zmianom
ulegalo na przestrzeni dziejow rowniez tem-
po powstawania nowych gatunkow, jednak
dane paleontologiczne sa w tym przypadku
znacznie ubozsze. Powstaje wiec naturalnie
pytanie o przyczyne¢ takiej dynamiki zmian
ewolucyjnych. Szczegolnie interesujace wyda-
je sie¢ byC zrozumienie mechanizméw odpo-
wiedzialnych za wyst¢powanie tych najbar-
dziej spektakularnych, obejmujacych znaczna
czeS¢ ekosystemu, tzw. wielkich wymieran.
Liczne teorie i hipotezy w tej dziedzinie wia-
Za wymierania gatunkow z uderzeniami me-
teorow, wzmozona aktywnoScia wulkaniczng
czy zmianami klimatycznymi. Jednak teorie te
nie sa powszechnie akceptowane i czesto po-
step badan zmusza uczonych do weryfikacji

dotychczasowego stanowiska. Na przyklad, za
przyczyne wielkiego wymierania w Permie,
w czasie ktorego wygineto okoto 90% istnie-
jacych wtedy gatunkéw, do niedawna uwaza-
no zderzenie z meteorem lub asteroida (BEC-
KER i wspotaut. 2004). Jednakze najnowsze
badania pokazuja (WARD i wspotaut. 2005),
ze wymieranie to bylo procesem na tyle roz-
ciagnictym w czasie, ze raczej nie moglo byc¢
spowodowane kolizja. Prawdopodobnie nie
da si¢ roOwniez utrzymac hipotezy, ze przy-
czyna wielkiego wymierania dinozauréw na
granicy Kredy i Trzeciorzedu bylo zderzenia
z asteroidg. Wieloletnie badania krateru Chi-
cxulub w Meksyku, bedacego pozostatoScia
po tym zderzeniu pokazuja, ze mialo ono
miejsce okoto 300.000 lat przed okresem
wielkiego wymierania (KELLER 2004). Tak
duza rOznica czasowa wydaje si¢ wykluczac
zwiazek przyczynowo-skutkowy miedzy tymi
zjawiskami.

Badanie wielkich wymieran zyskalo do-
datkowy impuls po tym, jak w latach 80.
ubieglego stulecia RAUP i SEPKOSKI (1984),
opierajac si¢ na analizie danych paleontolo-
gicznych w ciagu ostatnich 250 mln. lat, za-
sugerowali, ze wielkie wymierania pojawiaja
si¢ mniej wiecej cyklicznie z okresem okoto
26 min lat. Hipoteza Raupa i Sepkoskiego
spotkata si¢ z duzym sceptycyzmem ze stro-
ny uczonych. Po pierwsze, analiza danych pa-
leontologicznych obarczona jest dos¢ duzym
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stopniem niepewnosci i periodycznos¢ wiel-
kich wymierafn nie wynika z niej jednoznacz-
nie. Nalezy jednak nadmieni¢, ze bardziej
wspoOlczesna analiza danych paleontologicz-
nych, RODHEA i MULLERA (2005) oraz PROKO-
PHA i wspolpracownikow (2000) potwierdza
hipoteze o periodycznosci wielkich wymie-
ran. Istnieje jednak jeszcze drugi, nie mniej
wazny argument sceptykOw wobec hipotezy
Raupa i Sepkoskiego, a mianowicie brak wy-
ttumaczenia dla tak duzych odstepow czaso-
wych miedzy wielkimi wymieraniami. Ziem-
ski ekosystem nie wydaje sie by¢ wystawiony
na dzialanie takiego periodycznego zewnetrz-
nego czynnika o okresie kilkudziesieciu mi-
lionow lat, ktory mogltby by¢ przyczyna wiel-
kich wymieran. Niektore z nich mozna co
prawda powiaza¢ ze wzmozona aktywnoscia
wulkaniczna czy tez zderzeniami z ciatami
niebieskimi, jednak nie wydaje si¢, aby te
zdarzenia powtarzaly sie cyklicznie. Nalezy
wspomnied, ze poszukiwanie takiego czynni-
ka stalo sie¢ inspiracja do stworzenia intere-
sujacych, ale jak na razie niepotwierdzonych
hipotez gtownie astrofizycznych, ktore cy-
kliczny wzrost prawdopodobiefnstwa zderze-
nia z cialami niebieskimi wigza z istnieniem
pewnych hipotetycznych obiektow, takich
jak na przyklad gwiazda blizniacza do nasze-
go Stonca (DAvis i wspotaut. 1984). Pewne
teorie wiaza tez periodyczno$¢ wielkich wy-
mierafl z ruchem obiegowym Stonca w plasz-
czyznie Drogi Mlecznej (RAMPINO i STOTHERS
1984) lub z pewnymi zjawiskami geofizycz-
nymi (STOTHERS 1986, 1993).

Czaszka drapieznego dinozaura z rodziny abeli-
ZAUrow.

Gatunek ten zyl ok. 80 mln. lat temu (pd6zna kreda).
Szkielet zostal znaleziony w Patagonii (Argentyna) i
obecnie znajduje si¢ w zbiorach Muzeum Mineralo-
gicznego w Szklarskiej Porebie.

Przyjmujac hipoteze o periodycznosci
wielkich wymieran, i przy braku powszech-
nie akceptowanego jej wytlumaczenia, moz-
na zapytaé, czy aby otrzymac oscylacje na tak
duza skale, ziemski ekosystem musi by¢ pod-
dany dzialaniu zewnetrznego periodycznego
czynnika, ktory generowalby te wymierania.
Tak postawione pytanie sugeruje od razu
pewna alternatywe, a mianowicie, ze by¢
moze ekosystem niejako sam z siebie moze
generowac periodyczne wymierania. Pojawia-
nie sie periodycznych zmian w prostych eko-
systemach jest znane od dawna. Klasycznym
przyktadem sa oscylacje w populacjach dra-
pieznikow i ich ofiar. Eleganckie uzasadnie-
nie tych oscylacji podali prawie sto lat temu
Lotka i Volterra, tworzac tym samym podwa-
liny matematyczne dla wspolczesnej dynami-
ki populacji (MURRAY 1989). W przyblizeniu
zachowanie si¢ ukladu drapieznikéw i ofiar
mozna opisa¢ nastepujaco. Zalozmy, ze w
pewnym momencie istnieje w ukladzie dos¢
duzo ofiar i malo drapieznikéw. Stwarza to
bardzo korzystna sytuacje dla tych ostatnich,
ktorych liczebnos¢ w zwiazku z tym szyb-
ko wzrasta. Powoduje to z kolei szybki spa-
dek liczby ofiar, a to wplywa na populacje

Fragmenty skamienialego lasu karboniskiego z
przed ok. 300mln. lat (zbiory Muzeum Minera-
logicznego w Szklarskiej Porebie).
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drapieznikow. Przy malej iloSci pozywienia
(ofiar) populacja drapieznikOw maleje, co z
kolei wplywa na wzrost liczby ofiar. Uktad
znOw osiaga stan o duzej liczbie ofiar i malej
liczbie drapieznikow i w ten sposob cykl Lot-
ka-Volterra si¢ zamyka. Zwr6¢my jednak uwa-
ge na to, ze w ukladach Lotka-Volterra okres
oscylacji wynosi zwykle kilka lat, a ponadto
liczba wspolistniejacych gatunkow jest stala
(w najprostszym przypadku wynosi ona dwa,
ale rozpatruje si¢ rowniez uklady drapiezni-
kow i ofiar o wiekszej liczbie gatunkow). Za
oscylacje liczby gatunkow ziemskiego ekosys-
temu o okresie rzedu kilkudziesieciu milio-
noéw lat musi wiec by¢ odpowiedzialny zu-
pehie inny mechanizm.

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie
wielogatunkowego modelu ekosystemu, kto6-
ry wykazuje dlugookresowe oscylacje liczby
gatunkow. Oscylacje te sa efektem koewolu-
¢ji gatunkoéw. Rywalizacja o skonczone (lecz
odnawialne) zasoby powoduje, ze gatunki
zmuszone sa do stopniowego zwickszania
swoich rozmiarOw pomimo wiazacego si¢ z

tym zwickszonego zapotrzebowania energe-
tycznego. Gatunki o znacznych rozmiarach,
ktore w pewnym momencie zaczynaja domi-
nowac¢ w ekosystemie, nie sa jednak w stanie
zaspokoi¢ swoich zapotrzebowan energetycz-
nych i sa skazane na wyginiecie. Uklad staje
sie wowczas zdominowany przez gatunki o
niewielkich rozmiarach, ktére jednak ewolu-
cja znOw zmusza do zwiekszania rozmiarow
— i cykl sie powtarza. W zgodzie z pewnymi
danymi paleontologicznymi (MILLER i FOOTE
2003) nasz model pokazuje, ze Sredni czas
trwania danego gatunku zalezy od tego, w
jakiej fazie ewolucyjnego cyklu gatunek ten
powstal. Ponadto stopniowe zwickszanie
si¢ rozmiarOw osobnikow, ktore ma miejsce
w znacznej cze¢Sci ewolucyjnego cyklu, byc
moze mozna uwazac za potwierdzenie ciagle
dos¢ kontrowersyjnej reguly Cope’a (COPE
1887, ALROY 1998). Bardziej szczegélowy
opis modelu i jego wlasnoSci mozna znalez¢
w pracach LIPOWSKIEGO (2005) oraz LIPOW-
SKIEGO i LIPOWSKIEJ (20006).

WIELOGATUNKOWY MODEL EKOSYSTEMU

Ziemski ekosystem, skladajacy si¢ z olbrzy-
miej liczby roznorodnych organizmow uwi-
ktanych w ztozone oddzialywania wewnatrz-
i miedzygatunkowe, i poddanych licznym
czynnikom zewnetrznym, takim jak na przy-
ktad efekty klimatyczne, czy bariery geogra-
ficzne, jest ukladem niezmiernie skompliko-
wanym. Tym nie mniej, nie ustaja proby jego
opisu przy pomocy roznych modeli matema-
tycznych. Aby opisac globalne i dtugofalowe
wlasnosci ekosystemu, uzyty model musi sita
rzeczy bycC jego drastycznym uproszczeniem.
Czesto w modelach takich formutujemy re-
guly ewolucji ekosystemu na poziomie ca-
lych gatunkow, zaniedbujac wszelkie szcze-
goly dotyczace liczebnoSci populacji badz
jej rozmieszczenia (NEWMAN i PALMER 2003).
Modele takie maja jednak bardzo ograniczo-
ny zakres zastosowan, lecz dzieki swej pro-
stocie w pogladowy sposob ilustruja pewne
trendy ewolucyjne. Ostatnio, znaczny wzrost
mocy obliczeniowej komputerow sprawia,
ze mozliwe staje si¢ badanie coraz bardziej
realistycznych modeli ekosystemu, z dyna-
mika sformutowana na poziomie osobnikow
(CALDARELLI i wspotaut. 1998, CHOWDHURY i
wspolaut. 2003, COPPEX i wspotaut. 2004).
Zaleta prezentowanego w dalszej czeSci pra-
cy modelu jest to, ze uwzglednia on rowniez

niejednorodnosSci w przestrzennym rozmiesz-
czeniu osobnikow. Niejednorodnosci takie s3
oczywiScie obecne w rzeczywistym ekosys-
temie i jak si¢ wydaje, moga one odgrywac
istotna role w jego ewolucji.

Nasz model, sformutowany w pracach (LI
POWSKIEGO (2005) oraz LIPOWSKIEGO i LIPOW-
SKIE] (20006)) jest wielogatunkowym uogol-
nieniem sieciowego modelu drapieznikoéw i
ofiar, ktory byt uprzednio przedstawiony w
pracach LIPOWSKIEGO (1999) oraz LIPOWSKIE-
GO i LIPOWSKIEJ (2000). W modelu tym osob-
niki rozmieszczone sa3 w wezlach sieci kwa-
dratowej o wymiarze N. Kazdy wezet moze
by¢ w jednym z czterech stanow, tj. moze
by¢ obsadzony przez drapieznika, ofiare, dra-
pieznika i ofiare lub pozostawac pusty. Po-
nadto kazdy drapieznik jest charakteryzowa-
ny przez pewna wielkos§¢ m (0<m<1), ktora
umownie nazwiemy wielkoScia lub rozmia-
rem drapieznika. WielkoS¢ ta okresla gatunek,
do ktoérego nalezy dany drapieznik, a ponad-
to jego zapotrzebowanie energetyczne oraz
jego site w rywalizacji z innymi drapieznika-
mi. Reguly dynamiczne tego modelu sa typo-
we dla ukltadéw drapieznikéw i ofiar, a mia-
nowicie, drapieznik, aby przezy¢, musi zjeS¢
ofiar¢ znajdujaca sie¢ na tym samym wezle, a
jezeli takiej nie ma, to drapieznik ten ginie (z
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glodu). Drapiezniki i ofiary moga si¢ rozmna-
7za¢ i umieszcza¢ potomstwo na sasiednich
wezlach, przy zalozeniu, ze na wezlach tych
jest wolne miejsce. Ponadto, rozmnazajacy
sie drapieznik o wiekszym rozmiarze moze
wyeliminowac¢ drapieznika o mniejszym roz-
miarze, o ile ten ostatni zajmuje wezel, na
ktorym ma zosta¢ umieszczone potomstwo.
Potomstwo dziedziczy rozmiar po swoim
przodku, jednak z pewnym niewielkim praw-
dopodobienstwem zachodza mutacje i wow-
czas rozmiar tak powstalego nowego gatunku
wyznaczany jest losowo. Bardziej precyzyjne
sformulowanie regul tego modelu mozna
znalez¢ w pracach LIPOWSKIEGO (2005) oraz
LIPOWSKIEGO i LIPOWSKIE] (20006).

Poczatkowo moze siec wydawacd, ze nasz
model opisuje ekosystem z dwoma pozio-
mami troficznymi: ofiary i drapiezniki, przy
czym tylko te ostatnie podlegaja mutacjom,
a wiec i ewolucji. Taki model bylby bardzo
nierealistyczny, poniewaz, jak wiemy, w przy-
rodzie ofiary rowniez posiadaja mozliwosci
ewolucyjne, dzi¢cki czemu ,wyScig zbrojen”
ma miejsce po obu stronach. Zauwazmy jed-
nak, ze drapiezniki miedzy soba uwiklane sa
w roznego rodzaju oddziatywania, ktore przy-
pominaja oddzialywania typu drapieznik-ofia-
ra (drapieznik o wiekszym rozmiarze moze,
rozmnazajac sie, wyeliminowac¢ drapieznika

o mniejszym rozmiarze). Oznacza to, ze ofia-
ry w naszym modelu nalezy raczej uwazac
za odnawialne z pewna predkoscia zrodto
niebiologicznych zasobéw energetycznych
(lub pokarmowych). Organizmom biologicz-
nym odpowiadaja w naszym modelu tylko
drapiezniki - podlegaja one mutacjom oraz
rywalizuja z innymi osobnikami o zasoby po-
karmowe i przestrzef.

Modele sieciowe, takie jak rozpatrywany
w niniejszej pracy, na pozor istotnie roznia
sic od tradycyjnie uzywanych w dynamice
populacji i opartych na rownaniach roznicz-
kowych zwyczajnych wywodzacych sie od
Lotka i Volterra (MURRAY 1989). R6znica nie
jest jednak az tak zasadnicza. Dynamika mo-
deli sieciowych okazuje si¢ by¢ rownowazna
podejsciu Lotka i Volterra w przypadku, gdy
sie¢, na ktorej zdefiniowany jest model, jest
wielowymiarowa (zwykle cztero- lub wiecej
wymiarowa). W przypadku najbardziej nas
interesujacym, czyli w dwoch i trzech wy-
miarach, podejScia te moga prowadzi¢ do
rozniacych sie przewidywan. Jednak podej-
Scie bazujace na rOwnaniach rézniczkowych
zwykle zaniedbuje niejednorodnosSci w prze-
strzennym rozmieszczeniu osobnikow i z
tego powodu modelowanie sieciowe wydaje
si¢ by¢ bardziej realistyczne’.

WELASNOSCI MODELU

PERIODYCZNA EWOLUCJA EKOSYSTEMU

Celem zbadania wlasnoSci tak zdefinio-
wanego modelu wykonane zostaly symula-
cje numeryczne (LIPOWSKI 2005, LIPOWSKI
i LiPOWSKA 20006). Obliczenia te pokazuja,
ze ewolucja modelu charakteryzuje si¢ dhu-
gookresowymi nieregularnymi oscylacjami
zarOwno liczby gatunkow, jak i Sredniego
rozmiaru drapieznikow. Bardziej wnikliwa
analiza dystrybucji rozmiaru drapieznikOw
w systemie pokazuje, ze zachowanie si¢ mo-
delu mozna w przyblizeniu opisa nastepu-
jaco’. Gdy uklad zdominowany jest przez
drapiezniki o niewielkim rozmiarze, to sto-
sunkowo duza ich liczba powoduje, ze w

ukladzie liczba ofiar jest dos¢ mata. Oznacza
to, ze gatunek o duzym rozmiarze, nawet
gdyby powstal w wyniku mutacji, mialby ra-
czej male szanse na przezycie (duzy rozmiar
oznacza duze tempo konsumpgji ofiar, a tych
jest w tej fazie mato). Ale gatunek, ktory ma
rozmiar tylko troche wickszy od typowego
rozmiaru drapieznikOw, w tej fazie okazu-
je sie mie¢ przewage: jego zapotrzebowanie
energetyczne jest tylko nieznacznie wicksze
od reszty, ale za to moze eliminowac¢ mniej-
szych od siebie rywali. Efektem tego ,wySci-
gu zbrojen” jest stopniowy wzrost rozmiaru
drapieznikoOw polaczony ze zmniejszaniem
sie ich liczebnoSci. W wyniku tego procesu

'Opis bazujacy na rownaniach rézniczkowych rowniez moze uwzgledniac¢ niejednorodnosci przestrzenne. Na-
lezy w tym celu rownania rozniczkowe zwyczajne zastapi¢ rOwnaniami czastkowymi. Jednakze nawet dla kilku
nieliniowych réwnan ich rozwiazanie jest bardzo wymagajace numerycznie. Dla problemow wielogatunkowych,
takich jak ten analizowany w niniejszej pracy, podejscie takie bytoby niezmiernie skomplikowane. Podejscie sie-
ciowe wydaje si¢ by¢ w tym przypadku duzo tatwiejsze z obliczeniowego punktu widzenia.

“Dynamike modelu mozna przesledzic¢ korzystajac z apletu napisanego w Javie i dostepnego pod adresem: http://

spin.amu.edu.pl/ " lipowski/prey_pred.html
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spada rowniez liczba gatunkow w tym mode-
lowym ekosystemie. W pewnym momencie
proces zwiekszania rozmiaroOw napotyka jed-
nak na nieprzekraczalna bariere. Drapiezniki
o duzych rozmiarach maja duze zapotrzebo-
wanie energetyczne i za szybko konsumuja
ofiary, ktorych wkrotce zaczyna brakowaé w
uktadzie. W efekcie drapiezniki o duzych roz-
miarach zaczynaja masowo wymierac i poja-
wia si¢ miejsce dla rozwoju drapieznikéw o
malych rozmiarach. Szybko opanowuja one
ekosystem i.. ,wyScig zbrojen” rozpoczyna
sie od nowa.

Z tego opisu nietrudno wydedukowac,
ze istotnym parametrem, ktory wplywa na
okres ewolucyjnego cyklu jest prawdopodo-
bienstwo mutacji. Im mniejsza jest to wiel-
kos¢, tym dtuzszy bedzie okres cyklu, co po-
twierdzaja obliczenia numeryczne (LIPOWSKI
2005). Moze sie wiec wydawacd, ze nietrudno
bedzie przetestowac shusznoS¢ wprowadzo-
nych w naszym modelu zatozen. Wystarczy
wzia¢ wartoS¢ prawdopodobiefstwa muta-
¢ji typowa dla organizmoéw zywych i spraw-
dzi¢, czy przewidywany okres oscylacji wy-
nosi kilkadziesiat milionéw lat. Niestety nie
jest to takie proste. Prawdopodobienstwo
mutacji pojawiajace si¢ w modelu powinno
by¢ raczej interpretowane jako prawdopo-
dobienstwo pojawienia si¢ nowego gatunku,
czyli jako prawdopodobiefistwo specjacji. W
przyrodzie specjacja to zlozony proces, na
ktory sktada sie caly ciag niewielkich zmian
jednostkowych i dlatego nawet oszacowanie
prawdopodobienstwa mutacji w analizowa-
nym modelu jest bardzo trudne. Zauwazmy
jednak, ze rzeczywiste procesy ewolucyj-
ne, mierzone na przyklad tempem pewnych
zmian morfologicznych, sa zwykle bardzo
wolne i czesto wymagaja milionéw lat (GIN-
GERICH 1983). Sugeruje to, ze wartoS¢ praw-
dopodobienstwa mutacji w naszym modelu
powinna by¢ bardzo mata, a to oznacza bar-
dzo dlugi okres cyklu ewolucyjnego. Jednak-
ze jak na razie bardzo trudnym wydaje si¢
by¢ otrzymanie bardziej precyzyjnego osza-
cowania jego dlugosci.

Jak juz zostato wspomniane, przez znacz-
na czes¢ ewolucyjnego cyklu gatunki uczest-
nicza w specyficznym ,wyScigu zbrojen”, kto-
rego efektem jest stopniowe zwiekszanie ich
rozmiarow.

Takie zachowanie mozna uwaza¢ za po-
twierdzenie reguly zaproponowanej przez
XIX-wiecznego paleontologa Edwarda Cope’a
(CopPE 1887). Zgodnie z ta regula, ustanowio-
na na podstawie analizy skamieniatoSci fau-

ny Kenozoiku, Srednia wielkoS¢ osobnikow
danego gatunku stopniowo wzrasta. Mimo,
ze regula Cope’a spotkala sie poczatkowo
ze znacznym sceptycyzmem (STANLEY 1973),
bardziej wspolczesne badania wydaja si¢ ja
potwierdza¢ (ALROY 1998, VAN VALKENBURGH
i wspotaut. 2004). By¢ moze prezentowany
model mogiby by¢ pomocny w znalezieniu
teoretycznego uzasadnienia dla tej reguly.

CZAS TRWANIA GATUNKOW

Istnieja jednak jeszcze inne dane paleon-
tologiczne, z ktorymi mozna skonfrontowacd
przewidywania naszego modelu. Badajac czas
trwania rodzajow stworzefi morskich w cia-
gu ostatnich kilkuset milionéw lat, MILLER i
FOOTE (2003) zauwazyli, ze wielkoS¢ ta za-
lezy od tego w jakim okresie dany rodzaj
powstal. Rodzaje, ktore powstaly krotko po
masowym wymieraniu (tzw. oportunisci) za-
staly lepsze warunki do rozwoju, co pozwo-
lito im przetrwac Srednio rzecz biorac dluzej
niz rodzaje powstale na krotko przed lub tez
w trakcie wielkiego wymierania. Wynik ten
jest intuicyjnie zrozumialy przy zalozeniu, ze
wymierania maja katastroficzne pochodzenie.
Interesujacym jest jednak pytanie, czy dla
opisywanego tutaj modelu otrzyma si¢ po-
dobny wynik. Ze wzgledu na jego prostote,
w modelu tym nie mozna wprowadzi¢, przy-
najmniej w obecnej jego wersji, wyzszych
jednostek taksonomicznych niz gatunek,
wiec obliczenia zostaly wykonane dla Sred-
niego czasu trwania gatunkéw. Nasze obli-
czenia (LIPOWSKI i LIPOWSKA 2006) pokazuja,
ze nawet w tak uproszczonym modelowym
ekosystemie okres po wielkim wymieraniu
stwarza wyjatkowo korzystne warunki do
rozwoju, co skutkuje dluzszym Srednim cza-
sem trwania gatunkéw wtedy powstatych. I
odwrotnie, gatunki powstate na krotko przed
lub w trakcie wielkiego wymierania maja
mniejsze szanse na dluzsza egzystencje, mimo
7ze w okresie tym nasz modelowy ekosystem
nie jest wystawiony na zadne zewnetrzne za-
burzenia, ktore wzmagatyby Smiertelnos¢ ga-
tunkoéw. Wyniki te pozostaja w jakoSciowej
zgodnoSci z wynikami badan paleontologicz-
nych Millera i Foote’a.

Analiza wynikow symulacji pozwolila
rowniez na wyznaczenie pewnych charakte-
rystyk, ktore, jak nam si¢ wydaje, w chwili
obecnej, mozna tylko w bardzo fragmen-
taryczny sposob skonfrontowaé¢ z danymi
paleontologicznymi (JABLONSKI i wspotaut.
2003). Na przyktad wyznaczyliSmy rozktady
prawdopodobienstwa rozmiaru oraz czaso-
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wa zmiennoS¢ Sredniej liczebnoSci gatunku o
danym okresie trwania (LIPOWSKI i LIPOWSKA
20006). Obliczenia pokazuja, ze dla gatunkow
0 czasie trwania mniejszym niz okres miedzy
wielkimi wymieraniami, Srednie liczebnosci
maja bardzo zblizone zaleznoSci od czasu.
Rozbieznosci od tej ,uniwersalnoSci” obser-

wowalisSmy tylko dla gatunkOw o czasie trwa-
nia porownywalnym lub dtuzszym niz okres
miedzy wielkimi wymieraniami. By¢ moze
bardziej szczegotowe dane paleontologiczne
umozliwityby porOéwnanie z przewidywania-
mi naszego modelu.

PODSUMOWANIE I WNIOSKI

Co kilkadziesiat milionow lat wielkie wy-
mierania dziesiatkuja ziemski ekosystem. Zro-
zumienie przyczyn ich pojawiania si¢ jest z
pewnoscia wielkim wyzwaniem i wymagac
bedzie zjednoczenia wysitkow naukowcow
wielu dyscyplin. Ekosystem nasz byl i jest
wystawiony na dzialanie rozlicznych czyn-
nikow zewne¢trznych, takich jak aktywnoS¢
wulkaniczna, zmiany klimatyczne, zderzenia z
cialami niebieskimi, a wspotczeSnie rowniez
dzialalnoS¢ cztowieka. Czynniki te w istotny
sposOb wplywaja na ewolucje ekosystemu i
moga prowadzi¢ do wymierania wielu gatun-
kow. Ale jak pokazala analiza modelu przed-
stawionego w niniejszej pracy, wymierania
gatunkow sa réwniez naturalna konsekwen-
c¢ja dynamiki ekosystemu, nie wymagajaca
dzialania zadnego czynnika zewnectrznego.
Co wiecej, w zgodzie z hipoteza Raupa i Sep-
koskiego, wymierania w naszym modelowym
ekosystemie maja charakter cykliczny. Defini-
tywne stwierdzenie, czy cyklicznos¢ wielkich
wymieran jest indukowana z zewnatrz czy
tez jest immanentna cecha naszego ekosys-
temu, moze okazac sie bardzo trudne, ale na
pewno warte jest dalszych badan.

Prezentowany model jest oczywiScie wy-
soce uproszczony i zaniedbuje wiele aspek-

tOw ogromnie zlozonego ekosystemu. Mamy
jednak nadziej¢, ze uwzglednia on istotne
jego elementy: replikacje osobnikéw, ich
zmiennoSC (mutacje) oraz rywalizacje o za-
soby (pozywienie, przestrzefn). Obliczenia
pokazuja, ze taki model zwykle nie dazy do
jakiego$ stanu stacjonarnego, ale zmienia si¢
w cyklu ewolucyjnym. Cykl ten istotnie rozni
si¢ od ekologicznych cykli typu Lotka-Volter-
ra. W naszym modelu okres cyklu zalezy od
tempa zmian mutacyjnych badZz morfologicz-
nych, a poniewaz procesy takie sa zwykle
bardzo wolne, spodziewamy si¢, ze przewidy-
wany przez nasz model cykl ewolucyjny jest
rowniez dlugookresowy. Byloby pozadanym
zbadanie czy przewidywania naszego mode-
Iu sa w pewnym sensie ogolne i wystepuja
w pewnej szerszej klasie modeli. Na przyktad
mozna by wyrazi¢ reguly naszego modelu w
terminach rownan rozniczkowych i skorzy-
stac z metodologii adaptatywnej dynamiki
rozwinietej przez DIECKMANNA i wspOlpra-
cownikow (1995). W dalszych pracach nad
tymi zagadnieniami mozna by rozwazaé pew-
ne modyfikacje tego modelu, ktore uwzgled-
nia¢ beda dodatkowe poziomy troficzne, roz-
mnazanie plciowe czy tez implementowac
beda bardziej ztozone mechanizmy specjacji.

PERIODICITY OF MASS EXTINCTIONS — COMPUTER MODELLING OF THE EVOLUTION OF
ECOSYSTEM

Summary

Twenty years ago, after analysing palaecontologi-
cal data, Raup and Sepkoski suggested that mass ex-
tinctions on Earth appear cyclically with a period
of approximately 26 million years (My). To explain
the 26My period, a number of proposals have been
made involving, e.g., astronomical effects, increased
volcanic activity, or the Earth’s magnetic eld rever-
sal, none of which, however, has been con rmed.
Here we describe computer simulations of a spa-
tially extended discrete model of an ecosystem and

show that the periodicity of mass extinctions might
be a natural feature of the ecosystem’s dynamics and
not the result of periodic external perturbations. In
our model, periodic changes of the diversity of an
ecosystem and some of its other characteristics are
induced by the coevolution of species. In agreement
with some palaeontological data, our results show
that the longevity of a species depends on the evolu-
tionary stage at which the species was created. Pos-
sible further tests of our model are also discussed.
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