Uniwersytet Jagielloniski — Krakow
Filia Uniwersytetu Warszawskiego — Bialystok

Cwiczenia

2 EKOLOGIL

Podrecznik dla studentéw o
BIOLOGII OGOLNEJ I BIOLOGII SRODOWISKOWE]J

Redaktorzy:

Andrzej Gorecki
Jan Kozlowski
Marek Gebezyniski

Kraké$w—DBialystok, 1987



116 J. Weiner

3. Ustalenie szeregu preferencyjnego roflin runa lefnego zjadanych przez gryzonie.

Dofwiadczenie przeprowadza sie na zwierzetach umieszezonych pojedynczo w
klatkach laboratoryjnych, zawierajgcych przedzial gniazdowy i obszerna czesé
wyblegowa, w ktoérej umieszcza sie 3—5 peczkéw roélin runa, Kaidy z nich za-
wiera rofliny jednego tylko gatunku. Pokarmy podaje sie w réinych kombinacjach,
za kaidym razem okreslajac stopien wyjedzenia w skali umownej, zwykle pigcio-
stopniowej, odpowiadajgcej procentowi wyjedzenia:

9 — pokarmy niejedzone (nietkniete), 1 — wyjedzone w 10—30%, 2 — wyjedzone
w 30—60%, 3 — wyjedzone w 60—80%, 4 — wyjedzone catkowicie (pozostaja tylko
$lady pokarmu).

Zestawiajac ze soba w dalszych doswiadczeniach pokarmy dobrze zjadane
lub tylko stabo wyjadane, moina okreéli¢ w miare dokladnie szeregi preferen-
cyjne.

Précz testowanych pokarméw w klatce powinna znajdowaé sie woda oraz
dodatkowo pokarm niechetnie zjadany (role te spelnia np. granulowana pasza
standardowa), kiéry jest rezerwa na wypadek, gdyby wszystkie roSliny w zesta-
wie nie byly wcale zjadane przez gryzonie.

Mozna takze przeprowadzié analogiczne doswiadczenie ze zjadaniem réznych
rodzajow nasion. Przeprowadzenie doswiadczen z zielonymi czesciami roslin oraz
nasionamj w cyklu rocznym pozwala na przesledzenie sezonowych zmian w sze-
regach preferencyjnych, Wyniki doswiadczefi nad wybidrezoécia pokarmowsg nie
moga by¢ szeroko uogdlniane, Lokalne populacje tego samego gatunku Zyjace
w réinigcych sie frodowiskach wykazujg takzie rbéinice w preferencjach. Dlatego
tez opisane doswiadczenia muszg byé¢ uzupelniane innymi obserwacjami, zwlasz-
cza analizg zoladkéw i jak juz wspomniano, dopiero wiedy prowadza do calos-
ciowej oceny stosunkéw pokarmowych.
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3.3. BUD2ETY ENERGETYCZNE: METABOLIZM
| ZWIERZAT

January WEINER

3.3.1. Skladowe budietéw energetveznych

Poznawanie budzetow energetycznych organizmdéw ma dwojakie
znaczenie we wszelkich badaniach ekologicznych., Po pierwsze, energia
nalezy do najwazniejszych zasobdéw, ktérych zdobycie decyduje o szan-
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sach przezycia i wydania potomstwa, a zatem odgrywa znacznj role
zarowno w przebiegu proceséw ewolucyjnych (powstawanie adaptacji)
1ak i ekologicznych (dynamika populacji). Po wtore, indywidualne bu-
dzety energetyczne skladajg si¢ na strumien energii przeplywajacej
wzdhuz sieci troficznych poprzez ekosystem. Znajomosé budzetow ener-
getycznych pozwala zatem wnioskowaé zardwno o przeplywie energii
i materii, jak i o niektéorych procesach regulacyjnych w ekosystemach.

Budzet energetyczny jest to suma wydatkéw energetycznych na
wszystkie czynnosci Zyciowe. Pokrycie tego budzetu zalezy od zdobycia
odpowiedniej ilosci energii chemicznej zawartej w pokarmie. Losy ener-
gii skonsumowanej opisano w rozdziale 3.2 (ryc. 3.2.2), Cze$é skonsumo-
wanej energli opuszcza organizin w postaci niestrawionych resztek (kalu,
F} i metabolitow (mocz, U). Znaczna czes¢ energii zasymilowanej (4),
po wykonaniu rozmaitych prac w organizmie, rozprasza sie w postaci
ciepla. Poniewaz uwalnianie energii cieplnej w organizmach Zywych od-
bywa sie w drodze biologicznego spalania, a tlen dostarczany jest w pro-
cesie oddychania, tempo uwalniania energii w postaci ciepta nazwano
respiracja (R). W procesach reprodukcji i wzrostu energia zawarta w
skonsumowanym pokarmie przechodzi do tkanek ciala potomkow 1 or-
ganizméw rosngeych. Te czes¢ bilansu energetycznego nazywamy pro-
dukcjg (P). Z uwagi na I prawo termodynamiki suma R+F+U+P musi
by¢ dokladnie réwna C. Wszystkie przemiany fizykochemiczne w orga-
nizmach zywych okresla sie takie najogdlniej jako metabolizm. Ponie-
waz procesy te przebiegaja w tempie proporcjonalnym do tempa prze-
mian energetycznych, czesto pod pojeciem ,metabolizm” Iub , tempo
metabolizmu” kryje sie tempo przemian energetycznych w ustroju.

Budzet energetyczny, czy tez metabolizin zwierzecia, mozna wyrazac
jako tempo przeptywu energii. W sensie fizycznym, metabolizm ma iden-
tyczny wymiar jak moc. Znajduja tu wiec zastosowanie jednostki mocy
w ukladzie SI (wat; 1 W=1 J/sec). W praktyce ekologicznej dogodng
jednostka czasu jest doba, dlatego najczesciej spotykang jednostksg dla
strumienia energii jest kJ/dobe (dawniej — kcal/dobe).

Budzet energetyczny osobnika mozna przedstawié¢ jako sume rozpro-
szonego ciepla R i energii wbudowanej w tkanki (P). Kierujae sie inny-
mi przestankami, budzet energetyczny mozna podzieli¢ na koszty utrzy-
mania sie¢ przy Zyciu (,energia bytowa”) i na koszty wzrostu oraz re-
produkeji. Obie te skladowe mogg zawieraé zaréwno produkcje jak i
respiracje. Ze wzgledéw praktycznych wygodnie jest wyrdini¢ wiecej
skladowych, nadajgcych si¢ lepiej do pomiaréw i bardziej szczegélowej
dyskusji. Zajmijmy sie pokrétce najwazniejszymi z nich.

1. Metabolizm podstawowy (metabolizm bazalny, albo- standar-
dowy, SME, BMR). W my$l najprostszej definicji jest to najmniejsza
ilos¢ energii konieczna do utrzymania organizmu przy zyciu.-Jest to
réwniez najbardziej stala, niezmienna frakcja budzetu energetycznego.
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Tylko u ssakéw i ptakéw mozliwe jest ustalenie standardowych wa-
runkéw pomiaru tego parametru, dzieki czemu stanowi on jeden z
podstawowych wskainikéw w fizjologii poréwnawczej. Bardzo czesto
na podstawie BMR szacuje sie calkowite budzety energetyczne.

BMR u kregowcdéw stalocieplnych stanowi od 1/4 do 1/3 calkowitego
budzetu energetycznego. Mimo, iz metabolizm podstawowy jest z defi-
nicji uwoliony od wplywu wielu czynnikéw (aktywnosé, temperatura,
itd), wykazuje jednak znaczng zmienno$é sezonows, podlega réwniez
wahaniom dobowym. Zazwyczaj BMR jest wyzszy w porze, kiedy przy-
pada okres naturalnej aktywnosci (u zwierzgt dziennych — w dzien, u
nocnych — w nocy). Wahania sezonowe, jak sie wydaje, réwniez od-
zwierciedlajg zmiany intensywno$ci calkowitego metabolizmu. Drobne
ssaki i ptaki, w zimie obcigzone wysokimi kosztamj termoregulacji, w
tym tez okresie majg wyZszy metabolizm bazalny. U duzych ssakéw
BMR jest wyzszy latem niz zimag, podobme jak ich catkowity budzet
energetyczny.

Metabolizm bazalny wykazuje c1ekawq zaleznosé od ciezaru ciala.
Duze zwierzeta zuzywajg oczywifcie wiecej energii niz male. Jednak
po przeliczeniu metabolizmu na jednostke masy ciala (np. na gram) o-
kazuje sie, ze tempo metabolizmu malych zwierzat jest znacznie wyzsze
niz duzych, Liczne dane empiryczne ¢ BMR rozmaitych ssakéw do-
prowadzily jeszcze w latach 30-tych tego stulecia do wyprowadzenia
empiryeznego réwnania (tzw. réwnanie Kleibera):

BMR =293 X W7 ‘ ; : )

gdzie W — ciezar ciala, kg; BMR — metabolizm bazalny,; kJ zwierze/do-
be. Réwnanie to ma juz dzi§ znacznie historyczne, ale nadal eczesto uzy-
wa sig go do przyblizonego szacowania metabolizmu ssakdéw na podsta-
wie ciezaru ciala. Powszechnie przyjmuje sie tez, Ze metabolizm zwie-
rzat mozna wyrazié jako potegows funkcje ciezaru ciala, o ulamkowym
wykladniku, zblionym do warto§ci 3/4. Mimo wieloletnich sporéw, brak
zadawalajgce} interpretacji biologicznej tego fenomenu. Byé¢ moze, pew-
ng role odgrywaja tu czynniki ograniczajace tempo metabolizmu, zwig-
zane 'z powierzchnig ciala lub poszezegélnych narzgdéw. Uzasadnia sig
to geometryczng zaleinoscig powierzchni (S) kazdej bryly od -jej obje-
tosci (=masy W): §=aX W,

Funkcja potegowa, w biologii nazywana czesto funkcjg allometrycz-
ng, jest oczywisicie krzywoliniowa, ale ma te dogodng wlasciwosé, iz
przedstawiona na skali zlogarytmowanej (albo po obustronnym zloga-
rytmowaniu réwnania) przeksztalca sie w linie prosty (ryc.-3.3.1).

.. Nowsze badania, obejmujace duza liczbe gatunkéw dzikich ssakéw
1 ptakéw, wykazaly, iz parametry takich funkeji réznig sie¢ w poszcze-
gélnych grupach taksonomicznych, wewngtrz tych grup réwniez wyste-
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puja réznice metabolizmu bazalnego skorelowane z trybem zycia i ro-
dzajem pokarmu, W tabeli 3.3.1 zestawiono szereg réwnan pozwalajg-
cych na szacowanie metabolizmu bazalnego ssakéw i ptakéw z danej
grupy systematycznej na podstawie ciezaru ciala.

2, Koszty przetwarzania i trawienia spoziytego
pokarmu. Tradycyjnie frakcja ta nosi nazwe SDA od angielskiego
skrétu , specyficzne dynamiczne dzialanie pokarmu”. Rozdrobnienie (me-
chaniczne, a nastepnie chemiczne) skladnikdw pozywienia wymaga wy-
konanja pracy, a wiec zuzycia energii w iloSci zaleznej od rodzaju sub-
stratu. Najwyzsze straty (siegajace 30% BMR) nastepujg przy trawieniu
bialek, podczas gdy wzrost metabolizmu po spozyciu samych tluszezéw
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Ryc. 3.3.1, Zaleinoié metabolizmu podstawowego (BMR) ssakdw od ich cietaru
clata. Linia ciggla (A) — na cale zwierze, linia przerywana (B) — w przeliczeniu
na 1 kg masy ciala.

i weglowodanéw nie przekracza 3—5%. Tylko u roslinozernych przezu-
waczy, u ktérych straty cieplne nastepuja na wszystkich etapach prze-
twarzania pokarmu przez bakterie, pierwotniaki symbiotyczne i wresz-
cie enzymy samego przeiuwacza straty cieplne zwigzane z trawieniem
siegajg 30% BMR. ,

3. Aktywno$é ruchowa. Zdobywajae pokarm, chronigc sie przed
wrogami, bawigc sig, poszukujgc partnera seksualnego — zwierzgta ak-
tywnie poruszajg sig, co oczywiscie wymaga znacznych nakladéw ener-
getycznych. Poszczegélne sposoby lokomocji (chéd, bieg, skakanie, lot,
plywanie, pelzanie, itd) majq réing wydajnosé energetyczng. Naklad
energetyczny jest zwykle wprost proporcjonalny do szybkoéci- porusza-
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Tabela 3.3.1.

Parametry réwnan zaleinosci metabolizmu (BMR,
kJ/zwierze na dobg) oraz wspélczynnika przewod-

noéci cieplnej ¢ (kJ/zwierzeXdoba °C) od ciezaru
ciala (W, g) BMR=a Wb, c=aWi
BMR c
Wspélezynniki réwnan
Ssaki
Gryzonie 2,09 Wo.s 0,43 We.te
OwadoZerne 1126 wo.s 0,41 Wo.H
Kopytne 0,96 Wo.8e 0,58 We.k
Drapieine 3,35 womne 1,00 Wo,¢
Plaki
Wréblowate 3,73 Wo.ee 0,33 Wo.M
Niewrbéblowate 213 we.m 0,73 Wo.ss

Dane wedlug: Kendeigh, Dolnik i Gawrilow, 19877
oraz Kendeigh i Weiner w przyg.
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Ryc. 33.2, Zaleino§¢ metabolizmu zwierzat zmiennociepinych

otoczenia.

od temperatury

nia sie. Ssaki w szybkim biegu podwyiszaja swéj metabolizm 3—5 krot-
nie w stosunku do BMR,; ptaki w locie — az 10—15 razy, ale poruszajg
si¢ bardzo szybko, totez koszt pokonywania okreslonej odleglosci jest
u nich najnizszy. Wigkszos¢ energii zuzytej na prace miegsni wydziela
sie w postaci ciepla.

4 Wplyw temeperatury na metabolizm i koszty
termoregulacji. Wszystkie procesy chemiczne skladajgce sie na
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ogélny metabolizm podlegaja regule Arrheniusa, ktéra orzeka, iz szyb-
kos¢ reakeji wzrasta wykladniczo ze wzrostem temperatury. U orga-
nizméw ze wzrostem temp. o 10° metabolizm ulega 2.5—-3 krotnemu
przyspieszeniu {wspol. Qu). Zasada ta obowiazuje zaréwno u orga-
nizméw stato- jak i zmiennocieplnych. U tych ostatnich temperatura
ciala zmienia sie w szerokim zakresie, w sposéb mniej lub bardziej row-
nolegly do zmian temperatury otoczenia. W rezultacie tempo metabo-
lizmu zwierzat zmiennocieplnych ro$nie wykladniczo ze wezrostem tem-
peratury otoczenia (ryc. 3.3.2). Oczywiscie, ze wzgledu na fizykochemicz-
ne wiasciwosei tkaiek, fizjologicznie aktywne zwierzeta zmiennocieplne
moga tolerowaé temperatury w zakresie od nieco ponizej 0°C (tempe-
ratura krzepniecia plynéw ustrojowych) do okolo 45°C (temperatura
denaturacji bialek). Nieliczne wyjatki w $wiecie zwierzat, ktére dzieki
bardzo szczegdélnym adaptacjom sg w stanie aktywnie funkcjonowaé w
wyzszych i nizszych temperaturach, tutaj pominiemy. Wykladnicza za-
leznoéé metabolizmu zwierzgt zmiennocieplnych od temperatury pozwa-
la na stosunkowo latwg standaryzacje danych uzyskanych w réinych
warunkach. Na przyklad, metabolizm réinych glebowych bezkregowcéw
w temperaturze 15°C (J/dobe) wyraza sie wzorem:

Mi3=48.301 Wo.813 (2

gdzie W — ciezar ciala w g (co odpowiada 11.536 W®** cal/dobe), wg
Ryszkowskiego, 1975.

Przyjmujac, iz Qi dla bezkregowecéw wynosi ok. 2, metabolizm w
dowolnej temperaturze moina obliczyé nastepujgco:

MtzM‘s(l—E)llﬂ

Tempo metabolizmu decyduje o ruchliwosci, szybkoSci reagowania
na bodice, szybkosci syntez wewnatrzustrojowych. A zatem u zwierzat
zmiennocieplnych zaréwno sukces rozrodczy jak i skutecznosé ochrony
przed drapieinikami zalezg od temperatury otoczenia, zmieniajgcej sie
w cyklu rocznym, dobowym lub zgola przypadkowo. Nic wiec dziwnego,
ze dobdr naturalny preferuje adaptacje prowadzgce do uniezaleznienia
tempa metabolizmu od temperatury otoczenia. U zwierzat zmiennociepl-
nych a takze ptakéw i ssakéw, mozna obserwowat szereg przystosowan
termoregulacyjnych o charakterze behawioralnym, np. aktywne wyszu-
kiwanie miejsc cieplejszych, nasionecznionych — lub odwrotnie, ocie-
nionych i chlodnych — w zaleznoSci od aktualnej temperatury otocze-
nia. U wielu gatunkéw zaréwno bezkregowcdw jak i kregowedw zmien-
nocieplnych wystepuja takie odpowiednie adaptacje morfo-fizjologiczne.
S3 to np. izolacyjne powloki ciala, umozliwiajace zatrzymywanie ciepla
uwalniajgcego sle przy aktywnodci ruchowej (kutner pokrywajgcy ciala
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‘motyli, niektérych blonkoskrzydiych, itd.). Innym przykladem jest zwiek-
-szona aktywnosé mieéni, ktérej nie towarzyszy wykonywanie pracy me-
.chanicznej, a tylko wzrost produkcji ciepla (dreszcze u owadéw przygo-
towujgcych sie do lotu, czy u pytona cgrzewajacego jaja). Udoskonalenie
‘tych mechanizméw izolacji termicznej, zwickszenie produkcji ciepla w
-celu podwyzszenia temperatury ciala, a przede wszystkim wyksztalcenie
‘bardzo precyzyjnych systeméw regulacyjnych, doprowadzilo do zupelne-
-go uniezaleznienia si¢ zwierzat stalocieplnych od temperatury otoczenia.
Kosztem zdobycia nowych nisz ekologicznych stalo si¢ jednak drama-
tyczne zwigkszenie sumarycznych wydatkéw energetycznych. Stalociepl-
no§¢ powstala niezaleinie u ssakdw i ptakéw. U obecnie zyjacych przed-
:stawicieli tych gromad konwergencje fizjologiczne sa jednak tak glebo-
kie, e ich metabolizm i termoregulacje moina omawiaé Igcznie.
Utrzymanie stalej temperatury ciala, okolo 37—38°C u ssakéw i
40—41° u ptakéw, przy temperaturach otoczenia wahajacych sie od —30
-do +30°C, wymaga bardzo precyzyjnej regulacji tempa produkcji i od-
-dawania ciepla do otoczenia. Cieplo moze opuszczaé cialo w drodze pro-
‘mieniowania, kondukeji, konwekcji, a takze na skutek parowania wody
z powierzchni ciala. Kazdy z tych procesdw rzadzi sie swoimi prawami
i zalezy zaréwno od wielu czynnikéw $rodowiskowych, jak i od wlasci-
-wosci izolacyjnych pokryw ciala. W wielkim uproszczeniu moina jednak
przyjaé, iz calkowite tempo oddawania ciepla jest proporcjonalne do
réznicy temperatur miedzy wnetrzem ciala, a otoczeniem, przy czym
wspolczynnik proporcjonalno$ci odzwierciedla wilasciwosci izolacyjne
‘powlok ciala. Te ostatnie mogg byé regulowane przez zwierze w dosé
-szerokim zakresie. Izolacyjnosé moze byé zwickszana lub zmniejszana
poprzez odpowiednie ustawianie siersci lub piér, zmiane pozycji, zasla-
nianie lub odslanianie tych czedci powierzchni ciala, ktére sa slabiej
izolowane, itd. Kiedy zwierzeciu grozi przegrzanie przy wysokiej tempe-
raturze otoczenia uruchamiane s dodatkowo mechanizmy przyspieszo-
.nego parowania wody (dyszenie, pocenie sie, i in.). Istnieje zatem pewien
zakres temperatur otoczenia, w ktérym stala temperatura ciala moze
'by¢ utrzymana bez wzmozenia produkcji ciepla, a jedynie poprzez ma-
nipulowanie izolacyjnoscig. Ten zakres nosi nazwe strefy termoneutral-
nej (ryc. 3.3.3) i moze rozciagaé sie na przestrzeni od kilku do kilkudzie-
sieciu stopni Celsjusza. Szeroko§é¢ strefy termoneutralnej i jej poloze-
nia na osi temperatur sy wyrazem przystosowania zwierzecia do warun-
kéw klimatycznych. Mozliwosei regulacji izolacyjnosci powlok ciala sa
jednak ograniczone. Dla kazdego zwierzecia istnieje pewna maksymalna
izolacyjnosé, zalezna od wielko$ci ciala, struktury upierzenia lub siersci,
a takze tluszczowej warstwy podskdrnej i samej skéry. Jesli nawet przy
maksymalnej izolacyjno$ci powlok zwierzeciu zagraza ujemny bilans
cieplny, wowczas jedynym sposcbem utrzymania stalej temperatury cia-
la jest wzmozZenie produkcji ciepla (metabolizmu). Temperatura otocze-
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nia, w ktérej nastepuje uruchomienie termoregulacji metabolicznej (dol-
ne ograniczenie strefy termoneutralnej) nosi nazwe temperatury krytycez-
nej. Liczne dane do§wiadczalne zgodnie wskazujg, iz wzrost metabolizmu
ssakéw i ptakéw ponizej strefy termoneutralnej jest liniowsg funkcijg
temperatury otoczenia (ryc, 3.3.3). Maksymalne tempo metabolizmu u
ssakéw. i ptakéw w spoczynku moze przekroczy¢é 4—6 krotnie metabo-
lizin podstawowy, przy dalszym spadku temperatury otoczenia zwierze
nie moze wiec unikngé ujemnego bilansu cieplnego, cbnizenia tempera-

m ) hyper-
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Ryc. 3.3.3. Krzywa termoregulacji zwierzgt -stalocieplnych.

tury ciala i w konsekwencii — émierci z zimna. W zakresie od tempe-
ratury krytycznej dolnej do temperatury letalnej metabolizm zwierze-
cia stalociéplnego opisuje réwnanie liniowe: '

. M{t)=c(tv—la) ! (t:1]

gdzie t» — temperatura ciala, ta« — temperatura otoczenia, ¢ — wspél-
czynnik catkowitej przewodnofci cieplnej. Réwnanie to bywa przedsta-
wiane w rdZnych przeksztalceniach. Dane do§wiadczalne o licznych ga-
tunkach zwierzgt wskazujg, iz niezaleznie od modyfikacji klimatycz-
nych i innych adaptacji, wspéiczynnik ¢ jest roéwniez allometrycznie sko-
relowany z ciezarem ciala zwierzecia, ale wykladnik funkeji potegowej
e=aW? wynosi okolo 1/2 (Tab. 3.3.1).

Wzrost temperatury otoczenia powyzej strefy termoneutralnej takze
prowadzi' do paradoksalnego. wzrostu metabolizmu, gdyz .zwierze uru-
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chamia szereg kosztownych energetycznie mechanizméw aklywnego
chlodzenia. Takze i tu mozliwosci fizjologiczne s3 ograniczone i krytycz-
na temperatura otoczenia, przy ktdérej nastepuje $mieré z przegrzania,
nie jest o wiele wyzsza niZ gérna granica strefy termoneutralnej (rye.
3.3.3). W warunkach klimatycznych, do ktorych zwierze jest ewolucyjnie
raadoptowane i sezonowo zaaklimatyzowane, bardzo rzadko dochodzi do-
wykroczenia poza zakres wydajnej termoregulacji. Krzywa przedstawio-
na na ryec. 3.3.3 dotyczy sytuacji laboratoryjnej, kiedy najnizszy poziom
metaboliznu w strefie termoneutralnej odpowiada BMR. W warunkach
naturalnych, kiedy budzet energetyczny obecigzony jest dodatkowymi
wydatlkami, produkeja cieplta uwalnianego pi‘zy innyeh procesach moze
czesciowo kompensowa¢ wydatki termoregulacyjne. Na przykiad SDA
w niskich temperaturach otoczenia jest w calosci wykorzystywane dla
tych potrzeb.

W warunkach naturalnych zwierzeta mogg regulowaé wydalki e-
nergetyczne na termoregulacje samym sposobem zachowania sie. Ter-
moregulacja behawioralna jest bardzo trudna do ilosciowego badania
i opisu. Sg przekonywajace dowoedy na to, iz dzikie ssaki sg w stanie
utrzymaé¢ swoje wydatki termoregulacyjne ponizej poziomu 2XBMR,
mimo iZ dane laboratoryjne ekstrapolowane do niskich temperatur oto-
czenia wskazywalyby na potrzebe conajmniej 6-krotnego wzrostu me-
tabolizmu.

5 Koszty wzrostu i reproducji Od urodzenia do osigg-
niecia dojrzalosci zwierzeta zwiekszaja mase swojego ciala nieraz o kilka
rzedéw wielkosei. Oznacza to, iz znaczna frakcja skonsumowanego po-
karmu wraz z zawarta w nim energia zostaje wbudowana do tkanek
rosngcego ciata, Proces przetwarzania skladnikéw pokarmowych na tkan-
ki wymaga znacznej pracy, a wiec dodatkowej energii, ktdéra zostanie
rozproszona w postaci ciepla. Obie te skladowe: energia wbudowana
(produkcja) i rozproszona (respiracja) skladaja sie na energetyczne kosz-
ty wzrostu. Podobny mechanizm fizjologiczny ma inkorporacja energii
w tkanki w procesach odkladania rezerw energetycznych i reprodukcji
(jaja, plody). W okresie reprodukcji budzet energetyczny obcigzony jest
jeszeze specyficznymi elementami, takimi jak aktywnosé w okresie rui,
opieka nad potomstwem, obrona terytorium, inkubacja jaj, czy laktacja
u ssakow. Koszty wzrostu i reprodukeji stanowia zazwyczaj bardzo duza
frakcje osobnieczych i populacyjnych budietdéw energetycznych. W wa-
runkach naturalnych zwykle nieliczne osobniki zyja diugo po osiggnie-
ciu definitywnych rozmiaréw ciala, a wiec osobniki rosngce stanowia
znaczng cze$é kaizdej populacji. Wydatek energetyczny na.produkcje
zalezy od tempa przyrostu biomasy oraz od skladu chemicznego depo-
nowanych tkanek. Przy duzej zawartosci tluszezu, ekwiwalent energe-
tyczny suchej masy tkanki moze siega¢ 25 kJ/g (tj. okolo 6 kecal/g),
' podezas gdy tkanka, gléwnie bialkowa, moze mie¢ wartosé energetyczna

&
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okoto 16.5 kJ/g (tj. ok. 4 kcal/g). W przeliczeniu na biomase (uwodnio-
ng mase ciala) stanowi to réwnowartos¢ 4 do 10 kJ/g (por. rozdz. 3.1).
W procesie wzrostu osobniczego wartosé ta zmienia sie dos¢ regularnie.
Zazwycraj we wezesnych stadiach nastepuje akumulacja biatka, a or-
ganizm jest silnie uwodniony, podczas gdy w poéZniejszych fazach nas-
tepuje wzrost zawartodci tluszezu i znizenie zawartoséci wody, a wiec
wzrost kalorycznodci biomasy.

Koszt depozycji réinych tkanek zalezy od ilodei pracy chemiecznej,
jaka musi wykonaé organizm celem przetworzenia substratéw pokarmo-
wych na tkanki. Oczywiscie, najwiekszych nakladéw wymaga przebu-
dowa hialek. Koszt depozycji 1 g bialka wynosi przecietnie ok. 24 kJ,
podczas gdy odlozenie 1 g tluszezu kosztuje zaledwie 15 kJ. Biorge pod
uwage zawartosé energii w masie bialek i tluszczéw, mozna obliczyé iz
bialko deponowane jest z wydajnodcia okolo 50%, a tluszcze az okolo
75%. Tak wiec, przyrost cigzaru ciala o 1 g biomasy wymaga zasymi-
lowania dodatkowo 10 do 20 kJ (2 do 4 kcal) energii.

Koszty rozrodu sg zazwycezaj znacznie wyzsze U samic niz u samecow.
U ssakow samica obeigzona jest kosztami cigZy, a nastepnie laktacji.
W okresie ciazy, a zwlaszeza w poczatkowym jej okresie przyrost me-
tabolizmu jest nieznaczny. Natomiast laktacja stanowi ogromne obcig-
zenie budzetu energetycznego. W szezytowym okresie lakfacji budzet
energetyczny samicy osiaga swoj gérny pulap (3—5 razy wyZsza asy
milacja niz w okresie spoczynkowym), a samica popada w ujemny bi-
lans energetyczny nie bedac w stanie konsumowaé i trawi¢ pokarmu w
wystarczajgco szybkim tempie.

Réwniez u ptakéw samica przewaznie bierze na siebie wiekszosé
kosztéw rozrodu. Skladane przez nig jaja majg znaczng warto$é ener-
getyczna (por. rozdz, 3.4), podczas gdy ich laczna masa nieraz przekracza
ciezar samicy, U wielu gatunkdw samica jest réwniez odpowiedzialna
za wysiadywanie jaj, oraz pozniejsza opieke nad potomstwem (dodatko-
wa aktywnos¢ przy karmieniu miodych u gniazdownikdw).

Znacznie trudniej oceni¢ wydatki energetyczne samcoéw w okresie
rozrodu. Skladaja sie na nie przede wszystkim koszty dodatkowej aktyw-
nosci zwigzane z zalotami, obrong terytorium, u niektérych ssakow
(dapiezne) i ptakow (wiekszosé gatunkow) takze opieka nad potom-
stwem i przynoszenie pokarmu do gniazda.

3.3.2, Pomiary metabolizmu zwierzat

Dobér naturalny, przejawiajacy sie w zréinicowanej rozrodczosei i
przezywalnosci osobnikéw, oddzialywuje na caly budzet energetyczny,
% nie na poszczegdlne iego skladowe. Nacisk wywierany przez populacje
zwierzat na ich naturalne zasoby mozna mierzy¢ suma zapotrzebowania
pokarmowego (a wiec suma budzetéw energetycznych) osobnikéw. Nic
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wiec dziwnego, ze przedmiotem zainteresowania bioenergetyki ekologicz-
nej sa przede wszystkim catkowite budiety energetyczne zwierzgt w
warunkach naturalnych.

Z drugiej strony, bezposredni pomiar calkowitego zapotrzebowania
energetycznege w terenie jest bardzo trudny i udaje sie go przeprowa-
dzi¢ w zupelnie wyjatkowych przypadkach. Metoda stosowana najczes-
ciej polega na okreslaniu wydatkéw energetycznych na poszczegédlne
ezynnosci Zyciowe w kontrolowanych warunkach laberatoryjnych, a nas-
tepnie dopiero zestawia sie catkowite budizety energetyczne w oparciu
o dane terenowe o biologii, budiecie czasu aktywnodci i innych szcze-
gélach zycia poszczegblnych gatunkéw (por. rozdz. 3.4). Podstawe do
takich oszacowan stanowig wiec pomiary tempa metabelizmu. Przy o-
kreslaniu skladewych produkcyjnych budzetu energetycznege (wzrost,
reprodukcja) konieczne jest tez wykorzystanie metod ubojowo-kalory-
metrycznych (por. rozdz. 3.1) i zywieniowych (por. rozdz. 3.2).

Standardowe pomiary metabolizmu

W laboratoryjnych pomiarach metabolizmu mozna okresli¢ poszcze-
gdlne skladowe budzetow energetycznych. Wazne jest, aby zawsze przy
tym precyzyjnie definiowa¢ warunki pomiaru. W celach poréwnawczych
czesto stosuje sie standardowe kryteria pomiarowe.

Najnizszy poziom przemian energetycznych, jaki wystepuje u zwie-
rzat glodzonych, nieaktywnych ruchowo i w temperaturze otoczenia
odpowiadajacej strefie termoneutralnej zdefiniowano jako przemiane
podstawows, czyli metabolizm bazalny (BMR). Miara ta dotyczy tylko
kregowcow statocieplnych. W praktyce, warunki takie trudne s do
uzyskania, zwlaszcza u zwierzat dzikich (najtrudniej speinié warunek
nieaktywnosci ruchowej gltodnych zwierzat). Z tego powodu najnizsze
tempo metabolizmu mierzonego u aktywnych fizjologicznie zwierzat
definiuje sie¢ mniej precyzyjnie, ale bardziej praktyczni¢ jake metabo-
lizm standardowy (SMR).

Jezeli podczas pomiaru zachowany jest warunek braku aktywnosei
ruchowej, a pozostale warunki sa zmienne (np. uwzgledniany jest koszt
termoregulacji lub wplyw pokarmu), wowczas mierzy sie tzw. metabo-
lizm spoczynkowy (RMR), Wyeliminowanie wplywu SDA osigga sig po-
przez odpowiednio dlugotrwale glodzenie zwierzecia przed pomiarem.
Poziom przemian energetycznych uzyskiwany u glodzonych przezuwa-
czy (ktore jednak z powodu ich osobliwej fizjologii trawienia nigdy nie
osiggaja stanu postabsorpcyjnego, wymaganego przez definicje BMR),
okreslany bywa jako metabolizm glodowy (FMR).

U niektorych zwierzat, zwlaszcza malych, mozna stworzyt warunki
pomiarowe uwzgledniajace naraz kilka elementow budzetu energetycz-
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nego. Na przyklad pomiar metabolizmu drobnych gryzoni w okresie-
kilku déb, w duzej klatce wyposazonej w gniazdo, pokarm, wode oraz
umozliwiajacej spontaniczna aktywnos¢ ruchowa, przy zachowaniu na-
turalnego rytmu o$wietlenia i temperatury, moze z pewnym przybli-
Zeniem reprezentowaé koszty energetyczne zycia w warunkach natural-
nych, Pomiary takie definiowane sa jako tzw. §redni metabolizm do-
bowy (ADMR) i znajduja doéé szerokie zastosowanie w ekologii. Oczy-
wiécie, sposéb ten nie nadaje sie zupelnie do oceny naturalnych budze-
tow energetycznych zwierzat bardzo aktywnych ruchowo (ptaki) czy
tez o duzych rozmiarach ciala.

Metody pomiaru szybkos$ci metabolizmu

Wychodzac z zalozenia, ze metabolizin energii sprowadza sie do prze-
miany energii chemicznej w energie cieplna, rozpraszang przez cialo
zwierzecia do otoczenia, tempo metabolizmu mozna mierzy¢ bezposred-
nio jako ilosé ciepla rozproszonego przez cialo zwierzecia w okreslonym
czasie, poslugujac sie odpowiednio przystosowanym kalorymetrem. Taka
metodg postuzyl sie juz w XVIII wieku Lavoisier; podobng lecz uno-
woczesniona technike stosuje sie do dzis. Precyzja takich pomiaréw cku-
piona jest jednak ogromng komplikacja aparatury.

Wieksze znaczenie praktyczne posiadaja metody pogrednie, polega-
jace na pomiarze przemiany gazowej. Ilosci pochlonietego przez zwierze
tlenu i wydzielonego dwutlenku wegla w jednostce czasu s3 proporcjo-
nalne do szybkoSci przemian energetycznych. Da kazdego ze skladni-
kéw pokarmowych (weglowodany, tluszeze, bialka) mozZna okreslié ste-
chiometryczne proporcje substratéow (skladnik pokarmu, tlen) i produk-
tow utleniania (dwutlenek wegla, woda oraz mocznik albo kwas mo-
czowy przy przemianie biatek}. Na tej podstawie mozna takie ckresli¢
charakterystyczng dla kazdego substratu iloi¢ energii uwalniajacej sig
w procesie spalania. Dzieki temu, na podstawie zmierzonej ilosci skon-
sumowanego tlenu, wyprodukowanego dwutlenku wegla oraz wiedzac
jaki substrat mogt ulega¢ katabolizmowi, mozna okreflic tempo roz-
praszania ciepla (metabolizm energii).

Wezmy jako przykiad metabolizm glukozy:

CeH110s+680:=868COe +6H:0O1+2818kJ (673 keal)

Spalaniu 1 mola glukozy w 6 molach tlenu towarzyszy wydzielenie
2818 kJ ciepla. Latwo obliczyc, Zze na 1 litr biorgcego udzial w reakcji
tlenu wydziela sie 21 kJ (czyli 21 J albo 5 cal na 1 cm?® tlenuj. Stosunek
objetosci wydzielonego CO: do ilosci pochlonigtego tlenu wynosi w tej
reakeji 1: 1, Taki molowy lub objetosciowy stosunek CO:/O: nosi nazwe
wsp6lczynnika (ilorazu) oddechowego, w skrécie (RQ respiratory quotient).
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Sumaryczng reakeje katabolizmu jednego z tluszezéw (oleiny) mo-
temy przedstawi¢ nastepujaco:

CstHi04Os +8002=52H30+57C 02+ 35861 kJ (8433 kcal)

Spalenie 1 gramoczgsteczki substratu w 80 molach tlenu jest irédlem
okoto 35000 kJ energii cieplnej. A zatem rdéwnowaznik energetyczny
tlenu wynosi tym razem 19.7 J/em® O¢, a RQ — 0.71.

Analogiczne rozumowanie mozna rdéwniez przeprowadzié dla bialek,
jednakze zaréwno sktad czasteczek jak i przebieg metabolizmu tych
-zwigzkow jest bardziej skomplikowany. Produktami reakeji, obok CO:
i wody, sa rowniez kwas moczowy i mocznik. Dla réinych bialek RQ
-osigga przecietnie 0.83, a réwnowainik energetyczny tlenu okolo
20.1 J/em®Oe.

Tabela 3.3.2.

Rownowainiki energetyczne ftlenu (J/em? i
cal/em® Q2 ) przy réinych wartodciach RQ.

RQ J/em?O, cal/em20,
0,68 19,47 4,65
0,70 19,59 4,68
0,72 19,68 4,70
0,74 19,80 4,73
0,76 19,89 475
0,78 20,01 4,78
0,80 2010 4,80
0,82 50,1 4,82
0,84 20,31 485
0,86 20,39 487
0,88 20,52 490
0,80 20,59 492
0,92 20,72 495
0,94 20.81 4,97
0,96 20,93 5,00
0,98 21,02 5,02
1,060 21,14 5,05

Jak wiec widaé, znajac objetosei skonsumowanego przez zwierze tle-
nu i wydalonego CO» mozna dociec, jakie substraty braly udzial w prze-
mianach energetycznych, a na tej podstawie de$¢ dokiadnie dobraé
‘wlasciwy rownowaznik energetyczny zuzytego tlenu. Wartosei RQ dla
roznych substratéw (takze mieszanych) ujeto w tabele wraz z odpowia-
dajgeymi im rownowaznikami energetycznymi tlenu (Tab, 3.3.2). O-
czywiicie, ekwiwalenty te mozna latwo przeliczy¢ tak, aby tempo prze-
mian energetycznych mozna bylo ocenié na podstawie zmierzonej ilosci
‘wyprodukowanego CO:;, rachunek ten pozostawiamy dociekliwosel czy-
telnikow.

Jezeli zastosowana technika pomiarowa pozwala tylko na okreslenie
.cbjetosei jednego z gazéw oddechowych, wowczas oczywiScie nie ma
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mowy o zmierzeniu RQ. Ekwiwalent kaloryczny tlenu przewidujemy
woéwcezas opierajac sie o zaltozenia, iz zwierze karmione pokarmami na-
turalnymi mieszanymi ma RQ zblizone do 0,82, podczas gdy zw1erze
glodne ma RQ charakterystyczne dla ttuszezéw (okolo 0.7).

Technika pomiaréw respirometrycznych

Istnieje ogromna rozmaito$¢ pomystowych metod pomiaru konsum-
cji tlenu i (lub) produkcji dwutlenku wegla u réinych zwierzat. Tutaj
¢méwimy tylko kilka w miare nowoczesnych technik, proiesjonalnie
uzywanych w wielu laboratoriach, a takze kilku urzadzen najprostszych.
Omawiane przyklady dotycza tylko zwierzat ladowych matej i $redniej
wielkoéci.
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KEyc. 3.3.4, Schemat respirometru przeptywowego ,Spirolyt’: 1 — komora ze zwie-

rzgciem, 2 — rotametr, 3 — zawdr; 4 — rotametr; 5, 8, — osuszacz; 7 -— analizator

tlenu; 8 --— analizator dwutlenku wegla; 9 — pompa ssgca, 10 — pompa ssjca;
11 — uklad elektroniczny; 12 — rejestrator dwukanalowy,

Respirometry przeplywowe (inaczej zwane respirometra-
mi systemu otwartego) pozwalaja na ciggly pomiar konsumpcji tlenu
i produkeii dwutlenku wegla u zwierzat znajdujacych sie w odpowiedniej
komorze doswiadczalnej. Wspélczeénie produkowane automatyczne res-
pirometry przeplywowe wykorzystuja fizykochemiczne wlasciwoécei ba-
danych pazdéw, Zasade dzialania mozna zilustrowaé na przykladzie me-
dycznego aparatu ,Spirolyt” (ryc. 3.3.4). W respirometrze tymr zmiany
zawartosci CO: w badanym powietrzu mierzone s na podstawie zmian
przewodnosci cieplnej, zmiany zawartoéci tlenu wykrywane sj przy
wykorzystaniu paramagnetycznych wiasnosei tego gazu. Powietrze prze-
plywa przez komore ze zwierzeciem (1) z predkoscia kontrolowana
przez czuly przeplywomierz (rotametr, 2). Szybkos¢ przeplywu moina
regulowa¢ w bardzo szerokich granicach — od 20 do 10000 l/godz, za-
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leznie od wielkoéci badanego zwierzecia, w taki spostb aby zawartosé
tlenu i dwutlenku wegla w powietrzu nie zmieniala sie bardziej niz
o 1—2%. Prébka powietrza poprzez osuszacz (5) i dodatkowy przeply-
womierz (4), dociera do analizatoréw zawartosei tlenu (7) i dwutlenku
wegla (8). Rownoczesnie przez drugi osuszacr (6) i oba analizatory prze-
plywa probka puwietrza kontrolnego, ktore nie przechodzilo przez ko-
more. Dzieki temu wynik pomiaru dotyczy jedynie réinicy zawartosel
tlenu i dwutlenku wegla w powietrzu, spowodowane] obecnoscia w ko-
morze (1) zwierzgcia doswiadczalnego. Poprzez uklad elektroniczny (11)
wyniki pomiaru zapisywane sa w sposob ciggly na dwukanalowym re-
iestratorze (12). Przeplyw powietrza przez komore i obieg powietrza w
respiromeirze wymuszone sg pompami ssacymi (9) i (10). Kran (3) poz-
wala na okresowe przepuszczanie identycznego powietrza kontrolnego
przez oba kanaly analizatoréw, dzieki czemu mozna dokonaé zerownia
przyrzgdu. Wynik pomiaru mozna odezyta¢ w % wzrostu zawartosci
CO: i % deficytu tlenu, Dla okreslenia ilosci skonsumowanego tlenu
nalezy pomnozy¢ procentowy deficyt przez szybkosé przeptywu powietrza
przez komore.

Ryc. 3.3.5. Bespirometr Haldane'a 1, 2, 4, 5 — zespoly pluczek; 3 — komora na
zwierze; 6 — pompa.

Jak zawsze w pomiarach gazometrycznych, wyniki nalezy skorygo-
waé, sprowadzajac je do warunkdéw normalnych (cisnienie 1013,25 hP==
=760 mm Hg, temperatura 0°C). Trzeba tez uwzgledni¢ poprawki przy-
rzgdowe rotametréw.

Najprostszg wersja respirometru przeplywowego jest tzw. respiro-
metr Haldane’a (ryc. 3.3.5). Uklad ten sklada sie z komory, w ktérej
przebywa zwierze, oraz dwoch zestawdw pluczek wypelnionych odpo-
wiednimi substancjami, usuwajgcymi z powietrza pare wodna i dwutle~
nek wegla, Pochlaniaczami tymi moze by¢ np. stezony kwas siarkowy
i wodorotlenek potasu, albo specjalne preparaty porowate, o bardzo
silnych, specyficznych zdolnosciach absorbeyjnych. Pompa (6) wymu-
sza obieg powietrza przez pierwszy zestaw pochlaniaczy (1.2), komorg
ze zwierzeciem (3) i drugi zestaw pochlaniaczy (4.5). Mjarg tempa me-
tabolizmu stanowi wzrost masy pochlaniacza CO: zainstalowanego u wy-
lotu z komory. Wzrost masy eksykatora daje dodatkowo mozliwost
okreslenia strat wody z masy ciala zwierzecia w czasie pomiaru
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W respirometrach ukltadu zamknietego, =wierze
znajduje sie w calkowicie hermetycznej komorze, zaopatrzonej w po-
chlaniacz dwutlenku wegla (np. KOH), Na skutek zuzycia tlenu i po-
chloniecie wydalonego przez zwierze dwutlenku wegla, nastepuje spa-
dek cisnienia powietrza w komorze. MozZna mierzyé ten spadek cisnie-
nia lub tez iloéé¢ tlenu, jaka nalezy doda¢ do komory aby wyrdwnad
cisnienie, Istnieje duza réznorodnoéé rozwigzan technicznych takich u-
kladéw, Jednym z nich jest respirometfr Kalabuchowa-Skvortsova {ryc.
3.3.6). W respirometrze tym zwierze umieszeza sie w szczelnej komorze
(1), zawierajacej pojemnik z granulowanym KOH (2). Komora polaczo-
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Ryc. 3.3.6. Schemat respirometru Kalabuchowa-Skwortsova: 1 — komora ze zwie-
rzeciem, 2 — pojemnik z KOH, 3 — pojemnik z {lenem; 4 — zawdr manometrycznay;
5 — ujicie biurety; 6 — biureta; 7 — wlot powictrza do biurely.

na jest ze zbiornikiem tlenu (3) oraz zaworem manometryczoyin (4).
W zaworze znajduje sie ujécie biurety wypeinionej woda (6). Drugie
ujscle biurety jest otwarte (7). W miare spadku cisnienia w ukiadzie
komory z pojemnikiem tlenu, do pojemnika, poprzez ujscie (8) i zawor
(4) wplywa woda z biurety (6). Na miejsce wody do biurety (6) przez
otwor (7) wchodzi powietrze. Jego objetosé odpowiada doktadaic obje-
tosci zuzytego przez zwierze tlenu. Dla zachowania standardowych wa-
runkéw doswiadezenia zaréwneo komora ze zwierzeciem jak 1 pojemnik
z-tlenem musza znajdowa¢ si¢ w tej samej temperaturze, co zapewnia
taznia wodna (8). Wynik pomiaru odczytany po okreSlonym czasie na
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skali biurety nalezy skorygowaé¢ do warunkéw standardowych ci$nienia
i temperatury, korzystajac z odpowiednich tabel. Respirometr Katabu-
chowa odznacza sig¢ duza prostota, dzieki czemu moze by¢ uzywany do
precyzyjnych pomiaréw metabolizmu bazalnego i spoczynkowego oraz
termoregulacji matych zwierzat nawet w warunkach polowych. Znane
sg roOwniez zautomatyzowane wersje respirometrow zamknietych, w kto-
rych automat utrzymujgcy stale cisnienie w komorze dawkuje porcje
tlenu, zliczane przez caly okres pomiaru (respirometr Morrisona).
Konstrukcja respirometréw zamknietych moze byé¢ bardzo prosta.
W ukiladzie przedstawionym na ryc. 3.3.7 zwierze umieszczone jest w
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Rye, 3.3.%. Prosty respirometr ukladu zamknietego: 1 — manometr wodny; 2 —
kran przelotowy; 3 — kalibrowana strzykawka; 4 — pochlaniacz COs.

szezelnym stoju, na dnie kidrego znajduje sie pojemnik z KOH (4). Po
zamknieciu zaworu (2), spadek cisnienia w komorze spowodowany zuzy-
ciem tlenu przez zwierze i pochloniecie CO: przez KOH uwidacznia sie
na manometrze wodnym (1). Ciénienie mozna wyrownywaé¢ przez poda-
wanie odpowiedniej ilosci powietrza do komory z wyskalowanej strzy-
kawki (3). Taki pomiar moze trwaé nie wiecej jak kilka minut, ale za
to latwo go powtarzaé¢ wielokrotnie. Pomiedzy poszczegélnymi pomia-
rami nalezy przedmuchaé komore przy otwartym zaworze (2), w prze-
ciwnym razie nastgpi spadek ci$nienia parcjalnegoe tlenu w powietrzu,
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ktérym oddycha badane zwierze. Innym bardzo prostym respirometrem
uzywanym do pomiaréw u malych bezkregowcow jest uklad przedsta-
wiony na ryc. 3.3.8. Slklada sie on z nacrynia srzklanego zamknietego
korkiem, przez ktory przechodzi szklana mikropipeta. W naczyniu znaj-
duje sig pojemnik z pochlaniaczem CO: (bibula nasaczona roztworem
K.OH). Po umieszczeniu zwierzecia (np. owada lub pajgka) w komorze
caly przyrzad umieszeza sie w laini wodnej tak, aby wylot mikropipety
byt zanurzony. o odczekaniu czasu potrzebrego na wyrownanie sig
temperatur strzykawka poelaczona z naczyniem wydmuchuje sie wode
7z mikropipety. Szybkos¢ z jaks woda wplywa do mikropipety stauowi
miare szybkosci konsumpeji tlenu.

Pasrednie metody okreslania metabolizmu w warunkach naturalnych

Stosowanie wynikéw laboratoryjnych badan metabolizmu do oceny
zapotrzebowania energetycznego zwierzat w ferenie budzi niekiedy duze
watpliwodeil, Dotyezy to zwlaszeza zwierzat bardzo aktywnych rucliowo
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Rye, 2.2.8. llespirometr do pomiaru metabolizmu drobnych bezkregowedw: 1 —

rurka szkluna — komora na zwierze; 2 — pochlaniacz CO:z; 3 — kalibrowana

biureta; 4 -— zawdr wlotowy do polaczenia strzykawki; 5 — woda wplywaineca
do bhiurety.

(np. ptakijvlub zwierzat duzych (kopytne, drapieiniki, itd.}, dla ktérych
klatka metaboliczna stanowi skrajnie zmienione $rodowisko. Dlatego
tez czynione sy proby weryfikowania budzetéw cnergetycznych poprzez
posrednie oceny tempa metabolizmu u osobnikéw przebywajacych na
wolnogei. Opracowano kilka metod pomiarowych peozwalajacych na taka
oceng: dwie z nich nabraly wigkszego znaczenia. Sa to: izotopowa me-
toda ,,podwdjnie znakowane] wody” oraz techniki radiotelemetryczne.
Metoda podwéjnie znakowanej wody (zwana tez czasem metoda cigz-
kiej wody) opiera sie na zaloZeniu, iz z catkowitej puli tlenu i wodoru
zawartvceh w plynach ustrojowych, w procesie przemiany materii pierw-
szy z nich (tlen) jest wydalany w czasteczkach wody oraz w czasteczkach
wydychanego dwutlenku  wegla, =za$§ drugi (woddr) wydalany
jest tvilko w postaci wody. Inne procesy pomijamy ze wzgle-
du na ich stosunkowo wolne tempo. Mierzac zatem szybkosé wy-
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miany atomoéw tlenu i wodoru w organizmie mozna okre$li¢é calko-
witg ilos¢ wyprodukowanego CO:, a nastepnie — stosujgc odpowiednia
dla warunkdéw wartosé RQ — mozZzna obliczy¢ tempo metabolizmu e-
nergetycznego, Tempo wymiany tlenu i wodoru okreéla sie poprzez
pomiar spadku steienia wprowadzonych uprzednio do organizmu sta-
bilnych izotopéw: deuteru i tlenu O w czasteczkaclh ,,podwojnie cigz-
kiej wody”: De®0. W okresie miedzy pobraniem niewielkich prébek
krwi do analizy zwierze moie przebywaé¢ w terenie zachowujge sie w
sposdb calkowicie naturalny. Suma jego wydatkdéw energetycznych zo-
staje niejako ,zapamietana” poprzez spadek stezenia obu pierwiastkéw
znakowanych. Teclinikg ta udalo sie zmierzy¢ tempo metabolizmu pod-
czas lotu u ptakdéw, a takze zweryfikowat dobowe budzety energetyczne
drobayeh plakow, gryzoni a nawet kangurow. Praktyczne zastosowania
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.Ryc. 3.3.8. Zaleznos¢é tempa metabolizmu od szybkosci tetna: A — u susia Sper-

mophilus beldingi wg Morhardt i Morhardt, 1858; B — u kaczki Anas discors
wg Owena, 1969,

tej techniki sg ograniczone ze wzgledu na ogromne koszty: zaréwno
cena izotopdw jak i aparatura do pomiaru ich stezen sa dostepne tylko
nielicznym ofrodkom na swiecie. Z tych samych powodéw metoda ta
nie jest stosowana u duzych zwierzat, potrzebna ilos¢ izotopdw rosnie
bowiem wykladniczo ze wzrostem cigzaru ciala.

Mniej dokladne, ale za to dostepniejsze sy metody zdalnych pomia-
réw niektérych parametréow fizjologicznych; szybkosci tetna, oddechu,
temperatury ciala — droga radiows, u zwierzat przebywajacych na wol-
nosci. Metody te wykorzystuja fakt, ze wymienione wskaZzniki fizjolo-
giczne sa $cisle skorelowane z tempem przemiany energetycznej w or-
- ganizmie, Dla szybkosci tgtna i oddechu zaleznos¢ ta jest oczywista.
Mowi o tym tzw. prawo Ficka: objeto$¢ pobranego tlenu jest réwna
iloczynowi szybkosci tetna, objgtosci skurczowej i rdznicy wysycenia
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tlenem krwi tetniczej i zZylnej. Poniewaz w przecietnych warunkach
réznica w wysyceniu tlenem krwi tetniczej i Zylnej i objetosé skurczo-
wa zmieniajg sie tylko w niewielkim stopniu, korelacja miedzy tempem
konsumpcji tlenu a szybkoscig tetna jest bardzo silna. Analogiczng za-
lezno$¢ mozna przedstawié¢ dla szybkosci oddechéw.

Dla obu wymienionych wielkosci: czestosci tetna i oddechu, mozna
eksperymentalnie wyznaczyé w warunkach laboratoryjnych funkcjg, o-
pisujaca ich zaleznoé¢ od tempa zuzycia tlenu przez zwierze (ryc. 3.3.9).
Funkcje takie, opisane réwnaniami regresji, mogg stuzyé¢ do okreélenia
tempa metabolizmu na podstawie samych tylko pomiaréw tetna lub
czestosci oddechéw., Metody radiotelemeiryczne pozwalajg na pomiar
tych czynnikéw u zwierzat przebywajacych na swobodzie lub w wa-
runkach pél-naturalnych (duze wybiegi, zagrody, itd.).

Pomiar temperatury ciatla ma najwieksze znaczenie u zwierzat zmien-
nocieplnych i przy okreslaniu metabolicznych kosztow termoregulacji
{w pomiarach tych jest bardzo wazne, czy zwierzeta utrzymuja staly
iemperature ciala) oraz w badanich metabolizmu u zwierzat hibernuja-
cych. Do tego celu réwniez nadaja sie techniki radiotelemetryczne. Dzie-
ki nim mozna przeprowadzi¢ pomiar temperatury wnetrza ciala bez za-
klécania naturalnego zachowania sie zwierzat.

)

NADAJNIK COBIORNIK  DEVMOOMA-  REJCSTRA-
Tine TOR

Ryc. 3.3.10. Schemat blokowy ukladu biotelemetrycznego

Techinika pomiaréw radiotelemetrycznych polega na zaopatrywaniu
badanych zwierzat w miniaturowe nadajniki radiowe (czesto implanto-
wane chirurgicznie pod skére lub do wnetrza jamy ciata) ktére emitujy
modulowane sygnaly, mozliwe do odbioru nawet w dosé¢ duzej odleglosei,
od kilku metrow do kilku kilometréw. Sygnaly te moga nie$é informa-
cje o kazdym z opisanych wyZej parametréow. Aparatura odbioreza
pozwala na ciagla lub wyrywkowa rejestracje tych informacji, (rye.
3.3.10). Wspdiczesna technika radioelektroniczna umoiliwia wykonanie
bardzo zminiaturyzowanych radiotransmiteréw. Na przyklad transmi-
ter EXQG, dzialajacy nieprzerwanie przez kilka miesiecy i nadajacy
sygnaly czytane w promieniu kilkuse{ metréw wazy zaledwie kilka gra-
moéw.

Zasade konstrukeji 1 postugiwania sie urzagdzeniami radiotelemetrycz-
nymi mozemy rozpatrzy¢ na przykltadzie ukladu najprostszego — do po-
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miaru temperatury ciala w niewielkim zasiegu. Schemat elektryczny
ukladu nadajnika {transmitera) przedstawia ryc. 3.3.11A, Tranzystor @
pracuje tu w ukladzie generatora samodlawnege ktérego oscylacje sg

. periodyeznie tlumione na skutek periodycznego roztadowywania sie kon-

densatora C: poprzez termistor (opornik czuly na temperature) Re. Okres
ttumienia drgan zalezy od temperatury, w jakiej znajduje sie termis-
tor Re. Uklad rezonansowy LC: decyduje o czestotliwosci noénej, na ja-
kiej emitowane sa sygnaly radiowe. Przebieg oscylacji ilustruje ryc.
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Ryc. 3.3.11. A — schemat elekiryczny ukladu transmitera temperatury, B — prze-
bieg oscylacji.
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Ryc. 3.3.12. Przykladowe krzywe kalibracji transmitera temperatury; A — czas

trwania 300 impulséw; B — liczba impulséw na minute.

3.3.11B, Na schemacie podano przykladowe wartosci elementow, przy
ktérych czestotliwosé fali nosnej wynosi 400—600 kHz (sygnaly mozina
odbiera¢ kazdym odbiornikiem z zakresem fal $rednich, w odleglosei
nie przekraczajacej 1—2 m), a czestotliwosé tlumienia drgan wynosi
okolo 0.3—b Hz (tj. 20—300 impulséw na minute). Taka czestotliwosé
odbieranych impulséw pozwala na ich zliczenie przy pomocy zwyklego
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stopera. Przed wszyciem transmitera (zamknigtego w hermetycznej o-
budowie ze szkia lub zywicy) do wnetrza ciala badanego zwierzecia,
nalezy dokona¢ kalibracji, tj. wykresdli¢é krzyws zaleznosci czestosci e-
mitowanych Impulséw od temperatury (ryc. 3.3.12). Po umieszczeniu
transmitera chirurgicznie we wnetrzu ciata np. chomika (ryec. 3.3.13) be-
dzie mozna odczytywaé jego temperaturg z dokladnoscia do 0.1°C przez
kilka miesiecy.

Ryc. 3.3.13. Chomik Cricetus cricefus z implantowanym transmiterem temperatury
— rysunek wg rentgenogramu.

Zastosowanie radiotelemetrii w ekologii nie ogranicza sie do pomia-
row wielkosel fizjologicznych. Coraz powszechmiej uzywane sg transmi-
tery o duzym zasiggu (kilka kilometréow), nadajace sygnal niemodulowa-
ny, ale pozwalajacy na dokladne Sledzenie zachowania zwierzat (aktyw-
nos¢, przemieszczanie sig), w terenie, w catkowicie naturalnych warun-
kach., Takie informacje moga by¢ réwniez wykorzystywane przy wyli-
czaniu budzetéw energetycznych.

PROPONOWANE CWICZENIA

1, Wplyw temperatury na metabolizm kregowcdw stalo- i zmiennocieplnych

Pomiar mozna przeprowadzié w dowolnym respirometirze z komorg o ohijg-
todei okolo 1 1 (np. wedlug ryc. 3.3.6 i 3.3.7). W komorze nalezy umiedcié uprzednio
zwazonego, malego gryzonia {(mysz laboratoryjna, chomika, nornika, nornice, itd),
Pomiar przeprowadza sie w laini wodnej w kilku temperaturach, np. 0°C (woda
z lodermn), ok. 12°C (biezgca woda z sieci wodociggowej), ok. 20°C (odstana woda
w temperaturze pokojowej) i ok, 30°C (mozna te temperature utrzymaé przy po-
mocy termostatu akwariowego)., Nalezy notowaé kilkuminutowe pomiary kon-
sumpcji tlenu u zwierzat nieakiywnych ruehowo.

Analogiczng ser.e nalezy przeprowadzi¢ uiywajgc Zaby, zamiast ssaka. Opra-
cowanie wynikdw: obliczyé tempo metabolizmu w jednostkach objetodei
tlenu skorygowanych do warunkéw standardowych dla kaidej temperatury; prze-
liczy¢ wyniki na 1 g masy ciala i na jednostki energetyczne, Porownaé jednostko-
wy metakolizm ssaka i plaza w réznych temperaturach. Wykresli¢ krzywe za-
leznosci tempa metabolizmu ssaka i plaza od temperatury otoczenia. Jezeli czas
poxwoli na powtérzenie pomiardw u kilku osobnikéw w kazdej temperatlurze,
mozna obliczyé wspbleczynnik ogélnej przewodnosci cieplnej powlok ciala ssaka,
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jako wspdiczynnik nachylenia regresji metabolizmu od temperatury. Wspélczyn-
nik przyrostu metabolizmu ze wzrostem temperatury u plaza, tzw. czynnik Q
mozna abliczyé wedlug wzoru:

Qo= (M /M2t~ Ly 4
gdzit: Qo — iloraz wzrostu metabolizmu przy podwyzszeniu temperatury o 10°C,
M1 -- metabolizmm zmierzony w temperaturze t:; M2 — metabolizm zmierzony w

temperaturze 12, MoZna takize przedstawié¢ zaleZnosé metabolizmu plaza od tem-
peraiury w postaci funkeji wykladnicze] metodg regresji liniowej w transformacji
ingarytmicznej.

2, Pomiar RQ u ssakdéw — efekt dzialania pokarmu

Pomiar RQ mozna przerowadzié tylko przy uZyciu dwukanalowega respiro-
metru przeplywowego (mp. Spirolyt Beckman, Hartmann and Braun Applied
Electrochemistry, itd.). Jako zwierzecia do$wiadczalnego mozna uzyé dowolnego
‘matcgo ssaka (mysz, szczur, chomik, nornik, itd). Przed pomiarem zwierzeta po-
winny byé plodzone przez kilka godzin {(okres glodzenia zalezy od wielkosci ciala;
-dla myszy wystarczy 3 godziny, dla krolika — kilkanasc.e godzin)., Po kilkunasto-
minutowym pomiarze metabolizmu zwierzecia glodnego, nalezy podaé¢ do komory
atrakeyjny pokarm roslinny i obserwowaé na bieigco zmiany tempa metabolizmu
i RQ przez kilkadziesigt minut. Opracowanie wynikdw: wyliczyé tempo
metabolizmu zwierzgt glodnych i sytych, uzywajgc odpowlednich ekwiwalentéw
energetycznych tlenu, odczytanych z tablic na podstawie zmierzonege RQ, U-
wzglednié poprawke temperaturowsg i barometryczng.

3. Wplyw wielkosci ciala na metabolizmm bezkregowcow

Poiniar mozna przeprowadzié na larwach owadéw, np., réznowiekowych lar-
wach macznikéw (Tenebrio molitor), albo pordwnujgc metabolizm duzych larw
mgcznikdw z malymi larwami Tribolium sp. Do pomiarédw moina zastosowaé respi-
rometr zamkniety wedlug ryc. 3.3.8, lub dowolny inny respiromeir dla malych
bezkrggowcedw., W pierwszej serii pomiarowej naleiy zmierzyé konsumpcje tlenu
jednej lub kilku duzych larw mgcznika, w hastepnych seriach — metabolizm po-
liczonych i zwaionych grup malych larw, w liczbie stanowigcej mase podobng
-do masy uprzednic badanych duzych larw, Kazdy pomiar trzeba powtdérzyt¢ kil
kakroinie. Larwy trzeba wazy¢ na dokladnej wadze laboratoryjnej, temperature
pomiaru nalezy ustalié na okolo 20—23°C (ten sam uklad doswiadczalny moie
byé wykorzystany do cokreslenia wplywu temperatury na metabolizm bezkregow-
cdw). Opracowanie wynikéw: rezultaty skorygowaé do warunkdw nor-
malnych i przeliczyé na 1 osobnika oraz na jednostke masy ciala, Jezeli ilosé¢
powtérzen u owadow réinej wielkoscl jest wystarczajgca, mozna wykreslié krzywg
zaleinosci metabolizmu od wielkogel ciala i wyliczyé réwanie regresji liniowej
w transformacji logarytmicznej.

4, Radioctelemetryczny pomiar temperatury

Radiotransmiter wykonany wedtug schematu na ryc, 3.3.11, wykalibrowaé po-
stugujgc sie ultratermostatern i dokladnym termometrem rteciowym. Przed zaje-
ciami naleiy przygolowaé zwierzela, implantujac transmitery do jamy ciala, Moz-
na przeprowadzié pomiar temperatury ciata zwierzat stalocieplnych (matych ssakéw)
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lub zmiennocieplnych (np. plazéw) w réinych temperaturach otoczenia. U zab
mozna zaobserwowad aktywng termorcgulacje behawioralng, dajgc Zabom na wy-
biegu gradient temperatur otoczenia, i notujac jaksg temperature ciala Zaby sta-
raja si¢ utrzymaé,
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3.4. BUDZETY ENERGETYCZNE: ZAPOTRZEBOWANIE
POKARMOWE OSOBNIKOW I POPULACIJI

January WEINER

W poprzednim rozdziale przedstawiono elementy skladowe budzetéw
energetycznych i sposoby ich okreslania metodami laboratoryjnymi. O-
becnie zajmiemy sie okreslaniem calkowitych budzetow na podstawie
danych terenowych i laboratoryjnych, tak w stosunku do pojedynczych
osobnikéw jak i calych populacji lub zespoldéw konsumentéw.

W zaleinosci od potrzeb, od mozliwogei technicznych zdobywania i
przetwarzania danych, ocene budzetéw energetycznych moina przepro-
wadzi¢ z roznym stopniem drobiazgowosdcel i preeyzji. Przy ocenie udziatu
jakiejs grupy konsumentéw w przeplywie energii lub materii w ekosys-
temie wystarczy ocena polegajaca na pomnoZeniu sredniej liczebnosei
zwierzgt przez ich $redni metabolizm dobowy, kiedy indziej konieczne
jest skorzystanie z setek danych teremowych i laboratoryjnych i skon-
struowanie komputerowego modelu budietu energetycznego. W wielu
przypadkach wystarczajgce sa ogolne liczby 1 empiryczne funkeje za-
czerpniete z literatury, w innych — trzeba siegaé¢ do konkretnych da-
nych terenowych dotyczacych okreslonej sytuacji. Zapoznamy sie teraz
z kilkoma sposobami oceny caltkowitych budzetéw energetycznych i za-
potrzebowania pokarmowego osobnilkéw oraz populacji zwierzat,



