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Liczebnos¢ populacji a obfito$¢ pokarmu
w zrownowazonych lancuchach iroficznych

Idea powigzania organizacji biocenozy z metabolizmem ekosystemu,
a wigc z zasadami przepiywu materii i energii poprzez uporzadkowany
system tancuchow troficznych, implikuje decydujgcy wplyw zaleznosci
pokarmowych na obfitosé¢ organizmow w naturze.

Przyjecie tak duzego znaczenia pokarmu budzi czesto sprzeciwy. Istot-
nie, szukajgc ekologicznych motywow dla wyjasnienia liczebnosci poszcze-
golnych gatunkéw znajdujemy zwykle, ze stwierdzana obfitosé pokarmu
(liczebnos¢ organizmoéw pokarmowych) schodzi na daleki plan, badZ na-
wet wydaje sie pozbawiona wszelkiego znaczenia. W rzeczywistosci jednak
fakty tego typu niczego mie przesadzajg. Aby bowiem oceni¢ rzeczywiste
znaczenie pokarmu, trzeba uwzgledni¢ co najmniej trzy nastepujgce oko-
licznosci: produkcje (nie stan obfito$ci) pokarmu, jego dostepnosé i jego
rownoczesne wykorzystywanie przez inne populacije.

Zgodnie z teorig przeptywu materii i energii przez tancuchy pokarmo-
we, miernikiem obfitosci pokarmu dla kolejnego ogniwa nie sg rozmiary
ogniwa poprzedzajgcego, lecz jego produkcja. Produkcja jest przystoso-
wawczg reakcjg gatunku na koniecznosé umierania, w tym — na eksploa-
towanie populacji przez wrogéw. Ewolucyjne zbilansowanie tempa produ-
kecji populacji i tempa jej eksploatowania zakresla rozmiary przeplywu
materii i energii przez tancuch pokarmowy. Rozmiary tego przeplywu mo-
gg by¢ w duzym stopniu niezalezne od sredniego stanu liczebnego (bio-
masy) populacji eksploatowanej i w zréownowazonym lancuchu pokarmo-
wym nie powinny nigdy stanu tego maruszaé.

Wynika stad, ze w takim zréwnowazonym lancuchu, pokarmem sensu
stricto (ktérego obfitos¢ wyznacza rzeczywistg baze pokarmowsg populaciji
eksploatujgcej), powinna by¢ jedynie ewolucyjnie ,,zamowiona’” madpro-
dukcja potomstwa lub nadprodukcja (regenerowanych) eksploatowanych
tkanek. |

W przypadku pierwszym — typowym dla drapieznictwa — przedmio-
tem eksploatacji moze byC przewazajgca masa osobnikéw przewijajgcych
sie przez populacje. Odpowiednio wysoka plodnosé¢ ofiary dopasowana ewo-
lucyjnie do presji drapiezcy tworzy, jak sie wydaje, bariere buforowg, chro-
nigcg (przy danym ochronnym zroznicowaniu srodowiska) pewien odse-
tek potomstwa konieczny dla zachowania nienaruszonego, stalego zagesz-
czenia populacii.
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W przypadku drugim — typowym dla stosunkow pa-soiytnfifzyf:h -
przedmiotem eksploatacji moze by¢ na ogot tylko nieznaczna czescC ‘Ql-oma-
sy, ubytek ktérej organizm zdolny jest tolerowac lub zregﬁenerowac.er-
powiednio do tych uzdolnien nabywanych w toku ewolucyjnego -ng.olzy-
cia z pasozytem organizm zywiciela wyksztaica bariere odpornosciowa,
ktora wyznacza pasozytowi granice eksploatacji. Ewolucyjny sukces wy-
tworzenia sie takiej bariery wynika, jak wiadomo, stgd, ze dla typowych
pasozytow Smieré zywiciela jest na ogél zjawiskiem niekorzystnym. Totez
dochodzi do niej na ogdt jedynie przy bardzo swiezym ewolucyjnie kontak-
cie z nowym pasozytem oraz przy rozchwianiu bariery odpornosciowej
w rezultacie ostabienia organizmu. -

Jednoczesnie zwraca uwage, ze wysoka zwykle produkecja potomstwa
u typowych pasozytow nie jest przystosowaniem do zywiciela, lecz bywa
podyktowana biernym rozprzestrzenianiem. Ma wiec niejakie podobien-
stwo do wysokiej reprodukeji u roslin naczyniowych, ktorg rownie tru-
dno jest zwigzac z eksploatacjg przez zwierzeta.

Z poprzednich stwierdzen wynika, ze zaréwno w stosunkach typu dra-
piezca —ofiara, jak w stosunkach typu pasozyt — gospodarz ilos¢ pokar-
mu produkowanego ,,dla’” populacji eksploatujgcych (wyznaczona bariera-
mi ochronnymi populacji i organizmu) moze determinowa¢ stan liczebno-
sci i biomasy tych populacji. Rzecz jasna zaleznosci takiej nalezy sie tym
bardziej spodziewac, gdy zroditem pokarmu jest martwa materia organicz-
na produkowana przez ekosystem, a wiec w przypadku saprofagii. Z tym
oczywiscie, ze rowniez i tu o bezwzglednej ilosci materialu dostepnego
pokarmowo nie stanowi ani ilos¢ jego zasilajgca w jednostce czasu Sro-
dowisko, ani obfitos¢ materiatu zalegajgcego w srodowisku, lecz szereg do-
datkowych czynnikow, jak rodzaj substratu geologicznego, wilgotnosé, ak-
tywnos¢ mikroflory itp. | |

Empiryczne potwierdzenie tych zaleznos$ci w stosunku do poszezegol-
nych populacji drapiezcow i saprofagow jest czesto niemozliwe ze wzgle-
du ma wspomniany na wstepie fakt powszechnego korzystania z jednego
pokarmu. przez wiele populacji réwnoczesnie. Zaleznosci pokarmowe w
ekosystemie realizujg sie na ogot nie ,,sam na sam’” miedzy poszczegolnymi
populacjami, lecz miedzy zbiorami zaleznych pokarmowo populaciji, a wiec
miedzy syntrofiami czy wrecz poziomami troficznymi ekosystemu. W tej
sytuacji, mimo scistego nawet zdefiniowania rozmiaréw konkretnego syn-
trofium przez obfitos¢ i dostepnos¢ produkowanego ,,dlan” pokarmu, li-
czebnos¢ poszczegolnych populacji moze mie wykazywaé zadnej korelacii
z tym pokarmem, natomiast silng korelacje z dowolnymi innymi ezynni-
kami srodowiska. Liczebnos¢ tych populacji jest zdefiniowana obfitoscig po-
karmu za posrednictwem konkurencji z innymi populacjami. Czynniki
srodowiska, z ktorymi poszczegolne gatunki wykazuja korelacje wyste-
powania decydujg jedynie o wzglednym udziale tych gatunkéw w calym
syntrofium. Szereg faktow z zakresu badan konkurencji wskazuije, ze
w uktadach takich osobniki gatunkéw dominujgcych znajduja sie gtéwnie
pod presjg konkurencji wewnatrzgatunkowej, gatunki mato liczebne — pod
presja konkurencji miedzygatunkowej. '

Od omoéwionych wyzej zaleznosci wydaje sie dos$é zasadniczo odbie-
gac stosunek wzajemny fitofagow i roslinnosci naczyniowej!l. Stosunek

—

1 Stosunki miedzy glownym producentem Srodowisk wodnych — fitoplankto-

nem a faung spasajgca ukladajg sie ze zrozumialych wzgledéw w typie zaleznosci
,,ofiara-drapiezca”.



LICZEBNOSC POPULACJI A OBFITOSC POKARMU ' 73

ten zawiera elementy typowe dla pasozytnictwa w sensie przyzyciowej
eksploatacji tkanek i koniecznego zawezenia tej eksploatacji do ograniczo-
nych mozliwosci regeneracyjnych rosliny. Jednak w przeciwienstwie do
typowych stosunkow pasozytniczych kontrola fitofaga ze strony spasanej
rosliny jest bardzo ograniczona. Wyrazniejsze przejawy takiej kontroli
zostaly stwierdzone chyba jedynie w stosunku do ksylofagdéw, ktéorych 1li-
czebnos¢ bywa ograniczona przy pomocy blokowania chodnikéw zZywicg
oraz w stosunku do niektorych innych organizmoéow spasajgcych o réwnie
scisiym kontakcie z roSling zywicielskg. Szczegolnie skuteczne dziatanie
Iimitujace wykazujg w tych przypadkach rosliny zdrowe, w dobrej kon-
dycj. Elementy podobnego typu reakcji limitujgeych obserwuje sie row-
niez w stosunku do zeru ulistnienia niekitorych drzew szpilkowych.

Jednakze w stosunku do olbrzymiej wiekszosci zwierzat, ktore zeru-
ja zewnetrznie na czesciach zielonych roslin, raczej trudno oczekiwac tego
rodzaju ostrej kontroli, na co dowodnie wskazujg masowe pojawy prowa-
dzgce do powaznego zniszczenia zupeinie zdrowych skgdingd upraw:czy
drzewostanow. W swietle tego zastanawiajgcym jest fakt, ze w wiekszo-
Sci naturalnych srodowisk lgdowych notuje sie spasanie zielonych czesci
roslin w granicach ich zdolnosci regeneracyjnych. Bardzo nieliczne do-
tychczas scislejsze badania tych zaleznosci sugerujg, ze produkcja masy
zielonej roslin spasana jest przecietnie w srodowiskach lesnych w grani-
cach 5—10% i w sSrodowiskach trawiastych strefy umiarkowanej bez du-
zych trawozernych w ilosci ok. 10%0. W odpowiednich $rodowiskach Tan-
ganiki przy duzym zageszczeniu ssakow trawozernych zanotowano spasa-
nie roslinnosci trawiastej w 28%o produkcji. Cyfry te sg tym bardziej zna-
czace, ze w ekosystemach wodnych produkcja pierwotna fitoplanktonu,
a wiec uzytkowana na zasadzie eksploatacji drapiezniczej spasana jest
na ogot w ilosci wyzszej niz 70%b.

Gradient spasania widoczny w powyzszym zestawieniu $rodowisk la-
dowych pokrywa sie dobrze z mozliwosciami regeneracyjnymi roslinnosci.
Teoretycznie, zdolnosci regeneracyjne ulistnienia w zespotach lesnych sg
stosunkowo wysokie. Dotyczg one kompensowania wyzerek przez rozrost
blaszki lisSciowej oraz przy wiekszych stratach, odnawiania wulistnienia
z paczkow Spigceych. Np. w badaniach nad spasaniem debu przez brudnice
nieparke w trzecim roku masowego rozmnazania przy spasaniu ok. 50%o
rocznej produkcji srednia biomasa lisci ulegia obnizeniu w stosunku do
stanu sprzed gradacji tylko (dzieki regeneracji) o ok. 3%. Dopiero w pig-
tym roku gradacji przy spasieniu 50%o0 produkeji, biomasa lisci spadia
o 60%p. Jednakze same zdolnosci regeneracyjne masy zielonej nie przesa-
dzajg w przypadku drzew o tolerowaniu tak duzej defoliacji, bowiem
koszt odbudowy aparatu asymilacyjnego odbija sie doraznie na przyroscie
drewna, a czesto i odpornosci drzewostanu, co powoduje czesto liczne wy-
stgpienie szkodnikow wtoérnych, glownie sposrod ksylofagow. Dlatego tez
nalezy przyjac, ze stwierdzany w zbadanych srodowiskach lesnych strefy
umiarkowanej poziom spasania lisci drzew w granicach 5—10%o jest istot-
nie bliski granicy tolerancji.

Niewgtpliwie mozliwo$ci regeneracyjne roslinnosci trawiastej sa zna-
cznie wyzsze. Dla pastwisk strefy umiarkowanej rekomendowane jest spa-
sanie 30—40%0 produkcji masy zielonej, jako kompensowane przez roslin-
nos¢ i jednoczesnie gwarantujagce maksymalng produkcje. Zwazywszy na
znane roznice w skladzie zespolow trawiastych spasanych i niespasanych
przez duze ssaki trawozerne, ktore to roznice wybitnie odbijajg sie na prze-
cietnych zdolnosciach regeneracyjnych roslinnosci, mozna przypusci¢, ze
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wyliczone dla niektéorych srodwisk Ameryki Pin. spasanie 8——12_"/0 pro-
dukcji masy zielonej bez udzialu duzych trawozercow oraz stwwrdzor}e
w Ugandzie spasanie 28%/o przy udziale tych zwierzgt dobrze korespondujg
z poziomem tolerancji. :

Ta odpowiednio skromna przecietna eksploatacja roslin przez fitofagi
wskazuje na istnienie pewnego rodzaju rownowagi ilosciowe] miedzy ich
- liczebnoscig a produkcja roslinng. Mozna oczywiscie przyjac, ze stosun-
“kowo niski w porgwnaniu z nadmiarem dostepnego pokarmu — poziom li-
czebnosci fitofagow jest produktem ograniczajgcego wplywu drapiezcow,
a Scislej wspoigry oddziatywan: produkcja potomstwa ,,dla” drapiezcy,
likwidowanie tego potomstwa przez drapiezce. Jednakze wobec istnienia
nadmiaru pokarmu trudno odpowiedzie¢ na pytanie, dlaczego rozgrywa
sie to wszystko na takim wlasnie, a nie na jakims wyzszym lub moze niz-
szym poziomie liczebnosci obu populacji. |

Raczej wiec chyba nalezy pusci¢c wodze fantazji i zatozy¢, ze w gre wcho-
dza tu reakcje odpornosciowe roslin, powszechnie przeciez obserwowane,
ktore nie wystarczajg wprawdzie do graniczenia liczebnosci fitofaga, mo-
gq jednak zmieniaC jego reakcje czy zapotrzebowania ekologiczne w mo-
mencie przekroczenia pewnego poziomu eksploatacji rosliny. Moze to wy-
starczyC do tego, aby ten wiasnie poziom wzglednej liczebnosci fitofaga
stat sie ewolucyjnie utrwalonym poziomem jego rownowagi z drapiezcami.

Tak czy inaczej rownowaga ta, nie oparta na ostrej limitacji pokarmo-
we] litolaga, musi by¢ rownowagg chwiejng i wymaga szczegoélnych za-
bezpieczen stabilizujgcych ze strony biocenozy.

Jednym z ogolniejszych: zabezpieczen tego typu wydaje sie uklad dra-
piezcow ziozony z gatunkow o roznym zakresie specjalizacji. Znaczenie
drapiezcow wyspecjalizowanych i niewyspecjalizowanych bylo wielokrot-
nie przedmiotem sporow w ochronie roslin. Tutaj chciatbym zwrocié uwa-
ge na mechanizmy wspoldziatania drapiezcow wyspecjalizowanych pokar-
mowo, drapiezcow niewyspecjalizowanych pokarmowo polujgcych czyn-
nie i1 polujgcych biernie, oraz zespolu potencjalnych ofiar.

Zasade stabilizujgcego dziatania takiego ukladu ma populacje fitofa-
ga x ilustruja schematy na figurze 1. Schemat a przedstawia sytuacje przy
niskiej reprodukcji fitofaga, w réwnowadze z liczebno$cig jego specy-
ficznych wrogow. Schemat b — sytuacje przy podwyzszonej reprodukeii,
zagrazajgcej masowym rozmnozeniem. Zalozenie przedstawionych reakeji
drapiezcow wynika z nastepujacych przestanek. Gatunek x dopasowal ewo-
lucyjnie swg plodnosé do presji wywieranej przez drapiezce wyspecjali-
zowane. Stala obecnos¢ tych drapiezcow jest wiec niezbednym warun-
kiem réwnowagi. Gatunki niewyspecjalizowane pokarmowo. losowo eks-
ploatujg populacje réznych ofiar bez specjalnego wpiywu na ich liczeb-
nosc. Z tym, ze w przypadku dostatecznie szerckiej specjalizacii gatunki
polujace biernie eksploatuja w pewnym stopniu réwniez populacje dra-
pleznikow polujgeych czynnie z tytulu ich wysokiej aktywnosci. Gwatl-
townemu wzrostowi aktywnosci fitofaga x towarzyszy zmiana stosunkéw.
Drapiezce wyspecjalizowane w minimalnym jedynie stopniu zwieksza jg
eksploatacje ofiary, natomiast wzrastaja kontakty ofiary z drapiezcami
niewyspecjalizowanymi. Wzrost zageszczenia ofiary i zasiedlanie przez nig
bardziej eksponowanych Srodowisk wzmaga eksploatacje ze strony dra-
piezcow czynnych. Wzrost migracyjnosci ofiary, regularnie towarzyszacy
zwyzkom zageszczenia eksponuja ja na dzialanie drapiezcow biernych.
Jednoczesnie ta labilna zmiana obiektu polowania drapiezcOw niewyspe-
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Fig. 1. Hipotetyczne modele konsumpcji ré6znych drapiezcow przy ,normalnej” (a)
i przy wzrastajacej (b) produkcji jednego z gatunkéw atakowanych

PKX — gatunek x, PKI — inne gatunki ofiar, WX — wyspecjalizowane drapiezce gatunku x,

W1 — wyspecjalizowane drapiezce innych gatunkéw ofiar, NWC — niewyspecjalizowane dra-

piezce polujgce czynnie, NWB — niewyspecjalizowane drapiezce polujgce biernie, MM — mi-
kromigracje, EM — emigracja, S — Smiertelno§¢é naturalna

Hypothetical models of consumption of various predators in conditions of ,,normal”
(a) and increasing (b) production of one from species attacked

PKX — species x, PKI — other prey species, WX — specialized predators of the species Zx,

W1 — specialized predators of other prey species, NWC — non-specialized predators — active

hunters, NWB — non-specialized predators — passive hunters, MM — micromigration, EM —
emigration, S — natural mortality
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cjalizowanych nie ma wielkiego wptywu na inne populacje ofiar, poniewaz
spadek eksploatacji rozklada sie¢ na wiele gatunkow.

Opisany tu typ mechanizmu stabilizujgcego wydaje sig dobrze charak-
teryzowaé dzialanie zespolu wrogdéw ziozonego z drapiezcOw wewneirz-
nych (owadéw ,pasozytoéw” stawonogéw) jako drapiezcow wyspecjalizo-
wanych, pajakow sieciowych i zab jako drapiezcow niewyspecjalizowa-
nych polujacych biernie oraz mrowek, pajgkow wedrujgcych i ptakow
owadozernych jako drapiezcow miewyspecjalizowanych polujgcych
czynnie.

Prawdopodobnie mechanizm ten ma drugoplanowe znaczenie w zasto-
sowaniu do populacji drapiezcow i saprofagéw, co wynika z wczesSniejsze-
go omoOwienia i Znajduje potwierdzenie w wynikach szeregu badan nad
stabilizujacym liczebno$¢ dziataniem konkurencji wewngtrz- i miedzyga-
tunkowej u mrowek, stonog, pajgkow czy w zgrupowaniach drapiezne]
fauny gleby.

The population numbers and the quantity
of food in balanced food chains

Summary

This paper describs the production adaptations in some types of food connec-
tions in the biocenose. The author concluds that the main factor limiting the quan-
tity 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 1s based on other principles. Equilibrium between their quantity and plant
production needs a complicate system of biocenotic regulation (for inst. c.f. Fig. 1).



