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Wrybrane zagadnienia teoretyczne drapieznictwa

Mimo wielkich postepow badan nad podstawowymi zjawiskami eko-
logicznymi nasza wiedza o drapieznictwie jest wcigz niepelna. Brak jest
pelnej, kompleksowej teorii zjawiska. Réznorakie opracowania teorii do-
tyczg zawsze tylko fragmentéw. Literatura przedmiotu jest olbrzymia.
Pelne jej omoéwienie przekroczyto np. mozliwosci autora referatu.

Moje rozwazania zaczne od podstawowych starych wyobrazen. 20—30
lat temu formutowano dos¢ proste prawidla dziatania drapiezcy na popu-
lacje ofiary. Reasumujac je powiedzielibySmy, ze gléwne jego dzialanie
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sprowadza sie do roli regulatora liczebnosci ofiary. Marginesowo wplywa
drapiezca ponadto na stan populacji ofiar np. wylapujac osobniki chore.

Schemat (fig. 1) ilustruje podstawy mechanizmu dzialania drapiezcy na
liczebnosé ofiar. Jest on prosty. Sprowadza sie do zestawienia dwu podsta-
wowych wlasciwosei biologicznych ukladu drapiezca — ofiara. Preznosé

* W zeszycie niniejszym konczymy druk materialéw z seminarium, po§wieconego
stosunkowi konsument — pokarm. Poprzednie pozycje z materialéw zostaly zamiesz-
czone w zeszytach 3 i 4 tomu XV Ekologii Polskiej.
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rozrodcza populacji (w owym czasie mowilo sie: ,gatunku”) powoduje
stalg dazno$é do rozrostu. Drapiezca zabijajac swoje ofiary, przeciwdziala
temu. Te dwa przeciwstawne dzialania tworza pewien stan réwnowagi
wyznaczajgcy poziom wystepowania populacji ofiary w przyrodzie. Na
tej zasadzie zostaly zbudowane klasyczne modele zjawiska, datowane okre-
sem Lotki, Thompsona, Volterry. Wielokrotnym zmianom ulegala ocena
wartosci tych modeli przy tlumaczeniu zjawisk zachodzacych w przyro-
dzie. Albo przypisywano im podstawowa role w determinowaniu liczeb-
nosci gatunkow w przyrodzie, albo zupeinie zaniedbywano je w interpre-
tacji materialo6w terenowych. Obecny stan rozwoju ekologii sprawy te, jak
wiadomo, znacznie zdezaktualizowal, i to tak dalece, ze wiekszos¢ wspoi-
czesnych publikacji dotyczacych zjawisk populacyjnych, w przyrodzie,
w ogole o drapiezcach nic nie mowi.

Koncentracja zainteresowan ostatniej doby na zagadnieniach przeply-
wu enerii przez uklady biocenotyczne, aktualizuje od nowa sprawe eko-
logii drapieznictwa. Mozna uwaza¢, ze przeplyw enerii przez poziomy
troficzne, w pewnych warunkach, jest ,sterowany” przez zjawiska dra-
pieznictwa. Réwniez potrzeby entomologii stosowanej wysuwaja te za-
gadnienia jako szczegélnie wazne dla gospodarki. Od nowa nabiera aktu-
alnosci ocena roli drapiezcéw jako czynnika ksztaltujgcego stan populacji
lub jej strukture wewnetrzna np. usuwanie osobnikéw okreslonego wieku,
chorych, pewnego genotypu, wzmaganie rozrodczosci (Slobodkin
1962). Wiedza ta jest wcigz bardzo powierzchowna i mato sprecyzowana.

W dalszych rozwazaniach zatrzymam sie w zasadzie na zjawiskach
wigzgcych sie ze sprawami determinowania i regulowania liczebnosci
ofiar. Liczebnosé drapiezcy stanowi bowiem zagadnienie odrebne. Daje sie
bezposrednio analizowaé w oparciu o ‘ogolne schematy regulacji liczeb-
nosci (Tarwid 1).

Efekt oddzialywania drapiezcy ma liczebnosé¢ ofiar jest takze uzalez-
niony, jakkolwiek posrednio, od typu regulacji. Mozna rozrézni¢ bardzo
wiele roznych reakeji liczebnoséci populacji ofiar na drapiezce: od pelnego
podporzadkowania, az po calkowita niezaleznos¢. Istnieja, jak wiadomo,
populacje mnie reagujgce obnizeniem liczebno$ci na dzialanie drapiezcy
(Tarwid 1964).

Szczegdlna trudnosé stworzenia generalnej teorii drapieznictwa wyni-
ka nastepnie z faktu, ze inaczej zachowujg sie populacje poligeneratywne,
o zachodzacych na siebie, wspoélzyjacych poszczegdlnych generacjach,
inaczej monogeneratywne, gdzie w kazdym momencie, w danym miejscu
wystepuje tylko jedna generacja.

Kazdy, kto cho¢ troche zetknat sie z problematyks drapieznictwa, mu-
sial odczué niedostatki tych czastkowych, czesto nie pelnych teorii, trud-
nych do scalenia. Potrzeba dobrze sprecyzowanej wyraznej teorii jest wy-
nikiem aktualnych problemoéw stosowania ekologii w praktyce gospodar-
czej. Chodzi o teorie, ktora w efekcie databy mozliwosé sterowania zja-
wiskami.

Jest jednak mozliwe sprowadzenie wszystkich oddziatywan drapiez-
cy na liczebnosé do jednakowej postaci. Jest nig ograniczenie analizy
zawsze do jednej generacji ofiar. Zatem: w populacjach monogeneratyw-
nych — zmiana liczebnosci wszystkich obecnych w danym srodowisku

1 Tarwid K. — Ekologiczne typy regulacji liczebno$ci populacji poligeneratyw-
nych (w przygotowaniu).



ZAGADNIENIE TEORETYCZNE DRAPIEZNICTWA 57

przedstawicieli populacji, a 'w populacjach poligeneratywnych — przed-
stawicieli jednego pokolenia (kohorty).

Takie ujecie stanowi istotne uproszczenie procesu. Kazda dzialalno$é
drapiezcy bowiem, przy takiej analizie sprowadza sie do jednolitego pro-
stego obrazu: redukowania liczebnosci kohorty ofiary. Analiza zjawiska
uprosci sie do dwoéch spraw: modelu lub modeli przebiegu redukeji
i (w populacjach poligeneratywnych) do oddzialtywania na siebie przed-
stawicieli kohort nieatakowanych mna kohorte redukowang. Natomiast
przebieg zmian liczebno$ci pokolenia, sprowadzony w ten sposéb wylgcz-
nie do obrazéw stopniowe]j redukcji, wg ogoélnie znanego schematu rysun-
kowego (linia AB fig. 4), winien by¢ podzielony na szereg segmentéw roz-
dzielajgcych fazy zyciowe populacji. Kazde]j fazie z natury rzeczy bedzie
odpowiada¢ odmienne, jg wlasnie charakteryzujace nachylenie krzywej
redukeji (fig. 2). Podzial na segmenty koryguje uproszczenia schematu
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Fig. 2. Redukcja pokolenia w kolejnych fazach
jego zycia

Reduction of a generation in successive Fazy 2ycia pokolenia
phases of its life : Phases of the one generation life

(fig. 4). Dokladnie w takiej wygladzonej postaci jest on do uzyskania
w populacjach izolowanych, zyjacych np. w warunkach laboratoryjnych.
W przyrodzie kazde pokolenie w ciggu zycia przechodzi stopniowo przez
szereg faz rozwojowych, w ktéorych zmienia wymagania w stosunku do
$rodowiska: zmiana miejsc przebywania, zachowania sie itp.2 Taka popu-
lacja zmienia wiec rézne, nieraz bardzo istotne szczegély swej miszy eko-
logicznej. W kazdej fazie konsekwentnie styka sie z'innymi okolicznoscia-
mi, decydujagcymi o przezywalnosci. Szczegblowe badania tego faktu na
motylu Operoptera brumata (L.), dokonane przez Varleya (1963) daly
bardzo rézne obrazy przezywania tej populacji w poszczegélnych fazach.
Konkretny gatunek drapiezcy poza zupelnie wyjatkowymi przypadkami
nie zeruje na wszystkich fazach zycia -ofiary. Ogranicza sie zwykle do
kilku, czasami nawet do jednej, jak np. blonkéwki pasozytujace tylko na
jajach owadéw. I tylko w odniesieniu do nich moze by¢ badany. Jak
wspomniano, w tej postaci schematu (fig. 2 i 4) efekty dzialania drapiezcy
wyrazaja sie w dwoéch elementach: 1) charakterze krzywej redukeji,
2) koakeji wspétzyjacych kohort. :

Jesli chodzi o oddziatywania drapiezcy ma krzywg redukeji liczebnosci,
to w naszych eksperymentach (Dgbrowska-Prot, Lkuczak, Tar-

2 Podzial na fazy jest zazwyczaj bardziej rozdrobniony niz morfol_ogic;ne stadia
rozwojowe. U owadow te fazy w duzej mierze pokrywaja sie ze stadlaml rozwojo-
wymi. Ale i tutaj np. larwa ostatniego stadium moze mieé¢ fazy zerowania, wedrow-
ki itp.
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wid 1966) jest to krzywa wykladnicza. Na ponad 1000 roznorakich po-
wtoérzen sprawdzala sie ona w dziewie¢dziesieciu kilku procentach. Nalezy
postawi¢ pytanie, czy ten wynik eksperymentéw jest stale powtarzajaca
sie w przyrodzie sytuacja. Krzywa wykladnicza oznacza staly wskaznik
spadku, czyli stale wyzerowywanie takiej samej czesci (jednakowego pro-
centu) dostepnych przedstawicieli gatunku. Zachodzi to w przypadku loso-
wego spotykania sie ofiary z drapiezca, co jest mozliwe przy podobnych
szansach spotkania dla kazdego oscbnika, cztonka danej populacji. Reali-
zuje sie to, gdy wszystkie osobniki sg réwnoprawne, czyli gdy populacja
jest niezroznicowana. Winno to realizowaé¢ sie w stosunku do calych po-
pulacji lub wydzielonych jej czesci, w jednolity sposéb dostepnych dra-
piezcy. W przyrodzie poznano wiele przykladéw wykladniczej postaci
krzywej redukeji pokolenia. Uwaza sie jg za powszechnie obowiazujacg
w stosunku do ryb. Jest to schemat, ktérym operuje np. Lotka (1956).
Jak wiadomo, redukcja pokolenia moze by¢ warunkowana rowniez
innymi czynnikami niz drapieznictwo. Moga to by¢, czynniki pochodzenia
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zarowno wewnatrzpopulacyjnego, jak i zewnetrznego — biocenotycznego.
Ksztalt krzywej redukcji moze by¢ wtedy, jak wiadomo, bardzo rozny.
Stare zrodla, ale réwniez wspoiczesnie Stobodkin (1962), daja opiso-
wa systematyke krzywych, opartag na stopniu wygiecia. Wydaje sie jed-
nak, ze ich praktyczna przydatno$¢ jest niewielka. Nie znalazly one do-
tychczas wiekszego zastosowania. Bardziej interesujace jest znalezienie
przez Varleya (1963) sytuacji u Operoptera brumata, gdy w szeregu
krzywych czastkowych (fig. 2) mozna byto rozpoznaé¢ zréznicowanie krzy-
wych ze wzgledu na model matematyczny podporzadkowujacy sie im.
Szczegdlnie wazny jest przypadek krzywej zaleznej od zageszczenia.
Oznacza to przebieg redukeji narzuconej w tej fazie przez samg populacje,
a nie przez otoczenie zewnetrzne (czynniki biocenotyczne), co dla popu-
lacji monogeneratywnych jest stwierdzeniem bardzo waznym.
Zatrzymamy sie teraz na znaczeniu pojawienia sie takiej fazy reduko-
wanej zaleznie od zageszczenia. Wyobrazmy sobie populacje w fazie BC
(fig. 3), atakowang przez drapiezce. Moze to odbywaé sie z rézna sila.
Whrew rozpowszechnionej opinii intensywnosé¢ redukeji nie jest wylacznie
funkejg liczebnosci atakujacej populacji drapiezcy. Jak wynika z ostatnich
badan (Dgbrowska-Prot, Luczak, Tarwid 1966) istnieje
wprawdzie pewna zalezno$¢ miedzy intensywnoscig redukeji (wielkoscig
wskaznika) a zageszczeniem populacji drapiezcy, ale obok tego w kazdym
nasileniu zageszczenia drapiezcy wskaznik redukeji ulega znacznym wa-
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haniom od przypadku do przypadku i jest w znacznym stopniu uwarunko~
wany innymi, niz liczebnos¢ drapiezcy, czynnikami, dziatajgcymi w danej
populacji. Wracajgc do wykresu (fig. 3) w fazie BC interweniuje drapiezca.
Wyobrazmy, ze moze tu zachodzi jeden z trzech wariantéw nasilenia re-
dukcji ofiary (fig. 3 o, g, »,). W punkcie C interwencja drapiezcy konczy
sie, bo populacja przechodzi w faze juz dlan niedostepng. Dalej w okresie
miedzy C i D zachodzi redukcja zalezna od zageszczenia determinowana
poziomem D (optymalnego zageszczenia). Oznacza to tendencje populacji
do sprowadzenia redukcji w tym okresie do poziomu przechodzacego przez
punkt D w koncu tej fazy. Stad réznice e, f i y nie wplyng na wielkosé
populacji w okresie nastepujgcym po D. Jedynie y jezeli jest bardzo duza
i obnizy populacje od razu ponizej punktu D, wywrze swo6j wplyw obniza-
jacy gestos¢é populacji, jednakze w okresie (C — D) wystapia tendencje do
hamowania redukcji. Zatem wystgpienie w okresie C — D redukeji typu
zaleznego od zageszczenia decyduje o niwelowaniu efektow redukcyjnych
drapiezcy, wystepujgcych uprzednio. Umiejscowienie fazy, w ktoérej za-
chodzi redukcja zalezna od zageszczenia, rozstrzyga zatem o sposobie od-
dzialywania drapiezcéw na faze definitywna, plciowa, decydujgca o trwa-
niu gatunku. :

W fazie redukeji zaleznej od zageszczenia moze wystepowaé réowniez
drapiezca, jednak w zasadzie wyobraza sie, ze o charakterze krzywej re-
dukcji rozstrzygaja wtedy wlasnie inne przyczyny S$mierci osobnikéw,
wigzgce sie z oddzialywaniem wewnagtrzpopulacyjnym. Pozapopulacyjne
przyczyny S$miertelnosci, jezeli wystepuja, grajg role podrzedng, wtérng.
Podobnie dzieje sie z drapiezca, gdy jest na tyle slaby, ze $miertelnose¢
pochodzenia wewnatrzpopulacyjnego przewaza. Takie sg przynajmniej
konsekwencje, jak je widze, we wspdlczesnych interpretacjach zjawiska.

Drapiezca dziala na zasadzie losowych spotkan. Wobec tego zalezny
oden obraz redukcji ofiar, przedstawia krzywa wykladnicza. Bytoby rze=
czg teoretycznie ciekawa, a praktycznie bardzo wazng, rozstrzygniecie,
czy mozliwy jest praypadek, by drapiezca silny, decydujacy o charakterze
przezywalnoéci jednej generacji ofiary podporzadkowal sie modelowi za-
leznemu od zageszczenia lub jakiemukolwiek innemu niz wykladniczy.
Trudno te sprawe w tej chwili @ priori rozstrzyga¢. Moge jednak zasygna-
lizowaé, ze' wérdéd analizowanych przez mnie owych wspomnianych
1000 przypadkéw, eksperymentalnych redukeji populacji monogeneratyw=
nej, znaleziono pewng, niewielkg ich ilo§é o obrazie redukcji sugerujqcyr’n
inne modele matematyczne niz wykladniczy. Nie sg one jeszcze szczego-
towo zanalizowane i mechanizmy je warunkujgce nie sg wyjasnione.

Dla populacji poligeneratywnych, o wspétzyjacych ze soba g‘eneracjac?
(kohortach), nalezy jeszcze omowié¢ interesujace konsekwencje sytuacji
wewnatrzpopulacyjnych, powstajgeych w przypadkach interwencji dra=
piezcy w populacje, o liczebnosci regulowanej za pomocg rozmaitych ty=
péw regulacji (Tarwid 3 1964). Nie bede zatrzymywat sie w tym artykule
nad przypadkami, gdy regulacja polega na réwnowadze miedzy przeciw-
stawnymi oddzialywaniami: z jednej strony — presji drapiezcy, z dru=
giej — preznoéci rozrodczej gatunkéw. Sa to modele klasyczne, dobrze
znane o ogromnej liczbie poszukiwan i konstrukeji modelowych, nad kto-
rymi badania kontynuowane sg przez plejade badaczy az po dni dzisiejsze.

Inne sytuacje mozemy przesledzié na schemacie przezywalnosci popu=
lacji (fig 4). Mozemy go narysowa¢ wprowadzajac na osi odcigtych nie

3 Zobacz przyp. 1.
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wiek osobnikéw, a produkcje zuzytg na uzyskanie osobnikéw danego wie-
ku. Wtedy pole zawarte miedzy krzywa przezywalnosci a osig odcietych
bedzie miarg produkcji zuzytej na uzyskanie danej populacji. Produkcje
te mozna podzieli¢ na dwie czesSci. Jedna jest zakreskowana na rysunku
pionowo. Dotyczy ona produkcji, ktéora bezposrednio zostala zuzyta na
wytworzenie dorostych osobnikéw populacji, decydujacych o utrzymaniu
jej w danych warunkach. Druga czes¢ produkeji, zakreskowana na rysun-
ku ukosnie, to produkcja zuzyta na wytworzenie osobnikéw, ktoére nie do-
zyly wieku reprodukcyjnego. Oczywiscie $mier¢ tych osobnikéw to haracz,
ktérym okupuje sie zabezpieczanie dojrzewania osobnikéw podstawowej,
reprodukcyjnej czesci populacji. Produkcja na nie zuzyta winna tu byé¢
okreslona jako koszty produkeyjne utrzymania populacji. Ksztatt krzy-
wej, stopien jej wygiecia moze by¢ narzucony zaréwno przez czynniki -
zewnetrzne, jak i przez samg populacje. W pierwszym przypadku, inter-
wencji zewnetrznej, uzupeliajace dziatanie drapiezcy zmieni oczywiscie
liczebnos¢é proporcjonalnie do presji wywieranej, mierzonej liczbg ofiar
zjedzonych w danej generacji (linia ab fig. 5).

Ksztalt krzywej (stopien weiecia) moze byé¢ jednak wynikiem dzialal-
nosci samoregulacyjnych populacji. Jest to oczywiste. Populacja, jesli
sama reguluje swa liczebnosé, musi decydowaé¢ o wymieraniu nadwyzki
(lub mlodziezy). Stad rozstrzyga o ksztalcie krzywej. Dodatkowa inter-
wencja drapiezcy nie obniza w takim przypadku, jak wiadomo (Tarwid
1964), poziomu - liczebnosci populacji. Ubytek ilosciowy spowodowany
przez drapiezce jest wyrownywany przez populacje. To wlasnie jest przy-
padek wzmiankowanej juz wyzej, nieefektywnosci drapiezcy. Jezeli wro-
cimy do analizy ksztaltu krzywej przezywalnosci, to oczywiscie interwen-
cja drapiezcy musi w pierwszym momencie, dla pierwszej atakowanej
generacji (kohorty), spowodowaé zmniejszenie liczby jej osobnikéw, ktére
przezyja (analogicznie do sytuacji fig. 5). Regulacja ze strony populacji
wystapi natomiast w nastepnych generacjach. Slabe naruszenie liczeb-
nosci moze byé wyréwnane przez mniejszg $miertelnosé pozostalych przy
zyciu. Gdy interwencja drapiezcy jest silna, to regulacja ze strony popu-
lacji, jezeli ma ona zachowaé niezmieniony koncowy poziom liczebnosci,
moze dotyczy¢ tylko jednego momentu: zawczasu zwiekszyé grupe osob-
nikéw podlegajacych napastowaniu przez danego drapiezce (przesuniecie
punktu A ma A" — fig. 6). Oznacza to obcigzenie populacji dodatkowg pro=-
dukcjg na rzecz drapiezcy (fig. 6 — pole zakreskowane).
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Selected theoretical problems of preddatism

Summary

Classic models of the effect of predators on population numbers of prey can be
reduced to the mechanism presented in Figure 1. It is however today a well-known
fact that unequivocal determination by the predator of the level of its victims
numbers must not necessarily occur under natural conditions. The role of the pre-
dators may be modified as far as complete absence of effect on numbers — the
predator is then ineffective (Tarwid 1964). For instance, a population, the size of
which is determined by the capacity of the habitat, is not simultaneously determined
by the predator. Different pictures are obtained in polygeneratic populations (e. g.
cohorts overlapping each other and coexisting), and again different picture occur
in monogeneratic populations in which at a given time and place we are concerned
with one generation only.

It is possible greatly to simplify analyses of very differing pictures of the
effect of the predator on the numbers of its preys, reducing them to analysing the
numbers of single generations (cohorts). The problem is then simplified to analysis
of the reducing action of the predator on survival of the generation (cohort) and
possibly to coaction between cohorts. It is proposed to split the uniformly drawn
curve of survival (Fig. 4) into development phases which illustrate the different
requirements in relation to the ecological niche and different attack made by given
predators (Fig. 2).

The basic effect of the predator’s activities on survival is to reduce the course
of the curve to an exponential form. This is shown both by theoretical reasonings
and by the results of experiments. In the author’s opinion, however, certain of
the pictures obtained from some of the experiments can, after more detailed ana-
lysis, be interpreted differently. ¢

When one from among the development phases of a generation is determined
in respect of its numbers density dependently (for instance Varley 1963), that
phase will even out the effect of the previous action of predators according to the
diagram (Fig. 3: «, ff, y — different degrees of the predator’s effect).

When in drawing the curve of survival we lay on the axes of abscissae not
age, but production necessary in order to maintain the representatives of given age,
then the field between the axis of abscisse and the curve of survival will give the
production used to obtain (and to maintain) the given population (Fig. 4). The part
of the field shaded with diagonal lines represents the production of individuals
which die before attaining maturity. These are the production costs of the popula-
tion’s existence. !

In the case of polygeneratic populations the shape of the curve may be enfor-
ced by external circumstances, or may be conditioned by intrapopulation regula-
ting processes (for instance in the case of density dependent regulation). In the
first case additional intervention of the predator changes the curve of survival in
an obvious way, as shown on Figure 5. In the case of intrapopulation regulation
of population numbers additional intenrvention of the predator changes the survival
of the first cohort only. It occurs analogically to the situation shown in Figure 5.
In the following cohorts, however, if the numbers of adult individuals are to be
maintained, increase in the number of young individuals entering the phase sub-
ject to predator pressure must previously have taken place. The change in the curve
of survival corresponding to this is shown in Figure 6. The shaded field refers to the
additional production of the population in favour of the predator.



