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Liczebność popu lacji  a obfitość pokarmu 
w zrów noważon ych łań cuc hac h troficznych

Idea powią zania  organizacji biocenozy z metabolizmem ekosystemu, 
a więc z zasadami przepływu materii i energii poprzez uporządkowany 
system  łańcuchów troficznych, implikuje decydujący  wpływ zależności 
pokarm owych na obfitość organizmów w naturze.

Przyjęc ie tak dużego znaczenia pokarmu budzi często sprzeciwy. Istot­
nie, szukając ekologicznych motywów dla wyjaśn ienia liczebności poszcze­
gólnych gatunków znajd ujemy zwykle, że stwierdzana obfitość pokarmu 
(liczebność organizmów pokarmowych) schodzi na daleki plan, bądź na­
wet wydaje się pozbawiona wszelkiego znaczenia. W rzeczywistości jednak 
fak ty tego typu niczego nie przesądzają. Ab y bowiem ocenić rzeczywiste 
znaczenie pokarmu, trzeba uwzględnić co najmniej trzy  następujące oko­
liczności: produkcję (nie stan obfitości) pokarmu, jego dostępność i jego 
równoczesne wyk orzysty wan ie przez inne populacje.

Zgodnie z teorią przepływ u materii i energii przez łańcuchy pokarmo­
we, miernikiem obfitości pokarmu dla kolejnego ogniwa nie są rozmiary 
ogniwa poprzedzającego, lecz jego produkcja . Produkcja jest przystoso­
wawczą reakcją gatunku na konieczność umierania, w tym —  na eksploa­
towanie populacji przez  wrogów. Ewolucyjne zbilansowanie tempa produ­
kcj i populacji i tempa jej eksploatowania zakreśla rozmiary przepływu 
materii i energii przez łańcuch pokarmowy. Rozmiary tego p rzepływu mo­
gą być w dużym stopniu niezależne od średniego stanu liczebnego (bio­
masy) populacji eksploatowanej i w zrównoważonym łańcuchu pokarmo­
wym  nie powin ny nigdy stanu tego naruszać.

Wynika stąd, że w takim zrównoważonym łańcuchu, pokarmem sensu 
stricte (którego obfitość wyznacza rzecz ywistą bazę pokarmową populacji  
eksploatującej), powinna być jedynie ewolu cyjnie „zamówiona” nadpro­
dukcja potomstwa lub nadprodukcja (regenerowanych) eksploatowanych 
tkanek.-

W przypadku pierw szym  —  typowym dla drapieżnictwa —  przedmio­
tem eksploatacji może być przeważająca masa osobników przewija jących 
się przez populację. Odpowiednio wysoka płodność ofiary dopasowana ewo­
lucyjnie do presj i drapieżcy tworzy, jak się wydaje, barierę buforową, chro­
niącą (przy danym ochronnym zróżnicowaniu środowiska) pewien odse­
tek potomstwa konieczny dla zachowania nienaruszonego, stałego zagęsz­
czenia populacji.
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W przypadku drugim —  typowym dla stosunków pasożytniczych —  
przedmiotem eksploatacji może być na ogół tylko  nieznaczna część bioma­
sy, ubytek której organizm zdolny jest tolerować lub zregenerować. Od­
powiednio do tych uzdolnień nabywanych w toku ewolucyjnego współży­
cia z pasożytem organizm żywicie la wykszta łca barierę odpornościową, 
która wyznacza pasożytowi granice eksploatacji. Ewolucyjny sukces wy­
tworzenia się takiej bariery wynika, jak wiadomo, stąd, że dla typowych 
pasożytów śmierć żywicie la jest na ogół zjawiskiem niekorzystnym. Toteż 
dochodzi do niej na ogół jedynie przy bardzo świeżym  ewolucyjnie kontak­
cie z nowym pasożytem oraz przy rozchwianiu bariery odpornościowej 
w rezultacie osłabienia organizmu.

Jednocześnie zwraca uwagę, że wysoka zwykle produkcja potomstwa 
u typowych pasożytów nie jest przystosowaniem do żywiciela, lecz bywa 
podyktowana biernym rozprzestrzenianiem. Ma więc niejakie podobień­
stwo do wysokiej reprodukcji u roślin naczyniowych, którą równie tru­
dno jest związać z eksploatacją przez zwierzęta.

Z poprzednich stwierdzeń wynika, że zarówno w stosunkach typu dra­
pieżca — ofiara, jak w stosunkach typu pasożyt  —  gospodarz ilość pokar­
mu produkowanego „dla ” populacji eksploatujących (wyznaczona bariera­
mi ochronnymi populacji i organizmu) może determinować stan liczebno­
ści i biomasy tych populacji. Rzecz jasna zależności takiej należy się tym 
bardziej spodziewać, gdy źródłem pokarmu jest martwa materia organicz­
na produkowana przez ekosystem, a więc w przypadku saprofagii. Z tym 
oczywiście, że również i tu o bezwzględnej ilości materiału dostępnego 
pokarmowo nie stanowi ani ilość jego zasilająca w jednostce czasu śro­
dowisko, ani obfitość materiału zalegającego w  środowisku, lecz szereg do­
datkowych czynników, jak rodzaj substratu geologicznego, wilgotność, ak­
tywność mikroflory itp.

Empiryczne potwierdzenie tych zależności w stosunku do poszczegól­
nych populacji drapieżców i saprofagów jest często niemożliwe ze wzg lę­
du na wspomniany na wstępie fakt powszechnego korzystania z jednego 
pokarmu przez wiele populacji równocześnie. Zależności pokarmowe w 
ekosystemie realizują się na ogół nie „sam na sam” między poszczególnymi 
populacjami, lecz między zbiorami zależnych pokarmowo populacj i, a więc 
między syntrofiami czy wręcz poziomami troficznymi ekosystemu. W tej 
sytuacji, mimo ścisłego nawet zdefiniowania rozmiarów konkretnego syn- 
trofium przez obfitość i dostępność produkowanego „dlań” pokarmu, li­
czebność poszczególnych populacji może nie wyk azywać żadnej korelacj i 
z tym pokarmem, natomiast silną korelację z dowolnymi innymi czynni­
kami środowiska. Liczebność tych populacji  jest zdefiniowana obfitością po­
karmu za pośrednictwem konkurencji z innymi populacjami. Czynniki 
środowiska, z którymi poszczególne gatunki wykazują korelację wystę­
powania decydują jedynie o względnym udziale tych gatunków w całym 
syntrofium. Szereg faktów z zakresu badań konkurencji wskazuje, że 
w układach takich osobniki gatunków dominujących znajdują  się głównie 
pod presją konkurencji wewnątrzgatunkowej, gatunki mało liczebne —  pod 
presją konkurencji międzygatunkowej.

Od omówionych wyżej zależności wyd aje się dość zasadniczo odbie­
gać stosunek wzajemny fitofagów i roślinności naczyniowej h Stosunek

1 Stosunki między głównym producentem środowisk wodnych — fitop lank to- nem a fauną spasającą układają  się ze zrozumiałych względów w typie zależności „ofia ra-drapieżca”.
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ten zawiera elementy typowe dla pasożytnictwa w sensie przyżyciowej 
eksploatacji tkanek i koniecznego zawężenia tej eksploatacji do ograniczo­
nych możliwości regeneracyjnych rośliny.  Jednak w przeciwieństwie do 
typow ych stosunków pasożytniczych kontro la fitofaga ze strony spasanej 
rośliny jest bardzo ograniczona. Wyraźniejsze przejaw y takiej kontroli 
zostały stwierdzone chyba jedynie w stosunku ido ksylofagów, których li­
czebność bywa ograniczona przy pomocy blokowania chodników żywicą  
oraz w stosunku do niektórych  innych organizmów spasających o równie * 
ścisłym kontakcie z rośliną żywicielską. Szczególnie skuteczne działanie 
limitujące wyk azują w tych przypadkach rośliny zdrowe, w dobrej kon­
dycji. Elementy podobnego typu reak cji limitujących obserwuje się rów­
nież w stosunku do żeru ulistnienia  niektórych drzew szpilkowych.

Jednakże w stosunku do olbrzymiej większości zwierząt, które żeru­
ją zewnętrznie na częściach zielonych roślin, raczej trudno oczekiwać tego 
rodzaju ostrej kontrol i, na co 'dowodnie wskazują masowe pojawy  prowa­
dzące do poważnego zniszczenia zupełnie zdrowych Skądinąd upraw czy 
drzewostanów. W świetle tego zastanawiającym jest fakt, że w większo­
ści naturalnych środowisk lądowych notuje się spasanie zielonych części 
roślin w granicach ich zdolności regeneracyjnych. Bardzo nieliczne do­
tychczas ściślejsze badania tych zależności sugerują, że produkcja  masy 
zielonej roślin spasana jest przeciętnie w środowiskach leśnych w grani­
cach 5— 10% i w środowiskach trawiastych strefy  umiarkowanej bez du­
żych trawożernych w ilości ok. 10%. W ‘odpowiednich środowiskach Tan­
ganiki przy dużym  zagęszczeniu ssaków 'trawożernych zanotowano spasa­
nie roślinności trawiastej w 28% produkcj i. Cy fry  te są tym bardziej zna­
czące, że w ekosystemach wodnych produkcja pierwotna fitoplanktonu, 
a więc użytkowana  na zasadzie eksploatacji drapieżniczej spasana jest 
na ogół w  ilości wyższej  niż 70%.

Gradient spasania widoczny w powyższym zestawieniu środowisk lą­
dowych pokrywa się dobrze z możliwościami regeneracyjnymi roślinności. 
Teoretycznie, zdolności regeneracyjne ulistnienia w zespołach leśnych są 
stosunkowo wysokie. Dotyczą one kompensowania wyżerek przez rozrost 
blaszki liściowej oraz przy większych stratach, odnawiania ulistnienia 
z pączków śpiących. Np. w badaniach nad spasaniem dębu przez brudnicę 
nieparkę w trzecim roku masowego rozmnażania przy spasaniu ok. 50% 
rocznej produkcji średnia biomasa liści uległa obniżeniu w stosunku do 
stanu sprzed gradacj i tylko (dzięki regeneracji) o ok. 3%. Dopiero w pią­
tym roku gradacji  przy spasieniu 50% produkcji,  biomasa liści spadła 
o 60%. Jednakże same zdolności regeneracyjne masy zielonej nie przesą­
dzają w przypadku drzew o tolerowaniu tak dużej defoliacji, bowiem 
koszt odbudowy aparatu asymilacyjnego odbija się doraźnie na przyroście 
drewna, a często i odporności drzewostanu, co powoduje często liczne wy ­
stąpienie szkodników wtórnych, główn ie spośród ksylofagów . Dlatego też 
należy przyjąć, że stwierdzany w zbadanych środowiskach leśnych strefy 
umiarkowanej poziom spasania liści drzew w granicach 5— 10% jest istot­
nie bliski granicy tolerancji.

z

Niewątpliwie możliwości regeneracyjne roślinności trawiastej są zna­
cznie wyższe. Dla pastwisk stre fy umiarkowanej rekomendowane jest spa­
sanie 30— 40% produ kcji masy zielonej, jako kompensowane przez roślin­
ność i jednocześnie gwarantujące maksymalną produkcję. Zwa żywszy na 
znane różnice w składzie zespołów trawiastych spasanych i niespasanych 
przez duże ssaki trawożerne, które to różnice wybitnie odbijają się na prze­
ciętnych  zdolnościach regeneracyjnych roślinności, można przypuścić, że
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wyliczone dla niektórych środwisk Am eryki Pin. spasanie 8— 12*7o pro­
dukcji masy zielonej bez udziału dużych trawożerców oraz stwierdzone 
w Ugandzie spasanie 28'7o p rzy udziale tych zwierząt dobrze korespondują 
z poziomem tolerancji .

Ta odpowiednio skromna przeciętna eksploatacja roślin przez fitofa gi 
wskazuje na istnienie ipewnego rodzaju równowagi ilościowej między ich 
liczebnością a produkcją  roślinną. Można oczywiście przy jąć,  że stosun­
kowo niski w porównaniu z nadmiarem dostępnego pokarmu —  poziom li­
czebności fitofagów jest produktem ograniczającego wpływu  drapieżców, 
a ściślej współgry oddziaływań: produkcja potomstwa „dl a” drapieżcy, 
likwidowanie tego potomstwa przez drapieżcę. Jednakże wobec istnienia 
nadmiaru pokarmu trudno odpowiedzieć na pytanie, dlaczego rozgrywa 
się to wszystko na takim właśnie, a tnie na jakimś wyższym  lub może niż­
szym poziomie liczebności obu populacji.

Raczej więc chyba należy puścić wodze fan taz ji i założyć, że w grę wcho­
dzą tu reakcje odpornościowe roślin, powszechnie przecież obserwowane, 
które nie wystarczają wprawdzie do graniczenia liczebności fitofaga, mo­
gą jednak zmieniać jego reakcje czy zapotrzebowania  ekologiczne w mo­
mencie przekroczenia pewnego poziomu eksploatacji rośliny. Może to wy­
starczyć do tego, .aby ten właśnie poziom względnej liczebności  fitofaga 
stał się ewolucyjnie  utrwalonym poziomem jego równowagi z drapieżcami.

Tak czy inaczej równowaga ta, nie oparta na ostrej limitacj i pokarmo­
wej  fitofaga, musi być równowagą chwiejną i wymaga szczególnych za­
bezpieczeń stabilizujących ze strony biocenozy.

•Jednym z ogólniejszych zabezpieczeń tego typu wyda je się układ dra­
pieżców złożony z gatunków o różnym zakresie specjalizacji.  Znaczenie 
drapieżców wyspecjalizowanych i niewyspecja lizowanych było  wielokrot­
nie przedmiotem sporów w ochronie roślin. Tutaj chciałbym zwrócić uwa ­
gę na mechanizmy współdziałania drapieżców wysp ecjalizow anyc h poka r­
mowe, drapieżców niewyspecjalizow anych  pokarmowo polujących czyn­
n ie j polujących biernie, oraz zespołu potencjalnych ofiar.

• Zasadę stabilizującego działania takiego układu na populac ję fitofa­
ga x  ilustrują schematy na figurze 1. Schemat a przedstawia sytuac ję przy 
niskiej reprodukcji fitofaga, w równowadze z liczebnością  jego specy­
ficznych wrogów. Schemat b —  sytuację przy podwyższonej reprodukcji, 
zagrażającej masowym rozmnożeniem. Założenie przedstawion ych reakcji  
drapieżców wynika z następujących przesłanek. Gatunek x dopasował ewo­
lucy jnie  swą płodność do presji wywieranej przez drapieżcę wyspecjali­
zowane. Stała obecność tych drapieżców jest więc niezbędnym warun­
kiem równowagi. Gatunki  niewyspecja lizowane pokarmowo, losowo eks­
ploatują  populacje  różnych ofiar bez specjalnego wpływ u na ich liczeb­
ność. Z tym, że w przypadku dostatecznie szerokiej specjalizacji gatunki 
polujące biernie eksploatują w pewnym stopniu również populacje dra­
pieżników polujących czynnie z tytułu ich wyso kiej aktywności.  Gwał­
townemu wzrostowi aktywności  fitofaga x  towarzy szy zmiana stosunków. 
Drapieżcę wyspecjalizowane w minimalnym jedyn ie stopniu zwiększają 
eksploatację ofiary, natomiast wzrastają  kontakty  ofia ry z drapieżcami 
niewyspec jalizowanymi. Wzrost zagęszczenia ofia ry i zasiedlanie przez nią 
bardziej eksponowanych środowisk wzmaga eksploatację ze strony dra­
pieżców czynnych. Wzrost migracyjności ofiary, regularnie towarzyszący 
zwyżkom zagęszczenia eksponują ją na działanie drapieżców biernych. 
Jednocześnie ta labilna zmiana obiektu polowania drapieżców niewyspe-



75LICZ EB NO ŚĆ  PO PU LA CJI  A OB FITO ŚĆ  PO KA RM U

Fig. 1. Hipotetyczne modele konsumpcji różnych drapieżców przy „normalnej” (a) 
i przy wzras tające j (b) produkcji jednego z gatunków atakowanych

P K X  — g a tu n ek  x , P K I — in ne ga tu nk i ofi ar , W X — w ysp ec ja li zo w an e dra p ie żcę g a tu n k u  x,  
W I — w ysp ecja li zow ane dra pie żc ę in nych  gatu nków  ofi ar,  NW C — nie w ysp ec ja li zo w ane d ra ­
pi eż cę  polu ją ce  cz ynnie , N W B  — nie w ysp ec ja li zo w an e dra pie żc ę po lu ją ce  b ie rn ie , MM  — mi- 

k ro m ig ra c je , EM — em ig ra cj a,  5 — śm ie rt el ność  n a tu ra ln a

Hypothetical  models of consumption of various predators in conditions of „norma?' 
(a) and increasing (b) production of one from species attacked

P K X  — sp ec ie s x , P K I — o th e r p re y  sp ec ies, WX — sp ec ia li ze d p re d a to rs  of  th e  sp ec ie s x,  
WI  — sp ec ia lize d p re d a to rs  of  o th e r p re y  sp ec ie s,  NW C — non-s pec ia li ze d p re d a to rs  — acti ve 
hun te rs , N W B  — non-s peci al iz ed  p re d a to rs  — pa ss iv e hun te rs , MM  — m ic ro m ig ra ti on , EM — 

em ig ra ti on , 5 — n a tu ra l m o rt a li ty
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cjalizowanych nie ma wielkiego wpływu  na in ne populacje ofiar, ponieważ 
spadek eksploatacji rozkłada się na wiele  gatunków.

Opisany tu typ  mechanizmu stabil izującego wydaje się dobrze chara k­
teryzować działanie zespołu wrogów złożonego z drapieżców wew nętrz­
nych (owadów „pasożytów” stawonogów) jako drapieżców wyspe cja lizo ­
wanych, pająków sieciowych i żab jako drapieżców niew yspecja lizowa-  
nych polujących biernie oraz mrówek, pająków węd rujących i ptaków 
owadożernych jako drapieżców 'niewyspeejalizowanyeh polujących  
czynnie.

Prawdopodobnie mechanizm ten ma drugoplanowe znaczenie w zasto­
sowaniu do populacji drapieżców i saprofagów, co w ynika z wcześniejsze­
go omówienia i zinajduje potwierdzenie w wyn ikac h szeregu badań nad 
stabilizującym liczebność działaniem konkurencji wew nątrz- i międzyga- 
tunkowej u mrówek, stonóg, pają ków  czy w zgrupowaniach drapieżnej 
faun y gleby.

Th e popu la ti on  num bers  a n d  th e quan ti ty  
of food  in b a la n c e d  fo od  ch a in s

S u m m a r yThis paper describs the production adaptations in some types of food connec­tions in the biocenose. The author concluds that the main factor limi ting  the quan­tity of saprophagous and predatory animals is the food abundance. The interspecies and intraspecies food competition constitute the main elements which regulate the quantity of this animals in nature. The grazing of vascular plants by phytophagous animals is based on other principles. Equil ibrium  between their quantity and plant production needs a complicate system of biocenotic regulation (for inst. c.f. Fig . 1).


