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KONKURENCJA O ZASOBY I DRAPIEZNICTWO JAKO CZYNNIKI DOBORU

WSTEP

Tytut i podtytuly tego artykutu abstrahuja,
celowo, od analogicznych relacji, jakie z rosli-
nozerca i swymi zasobami ma roSlina i inne
autotrofy. Cho¢ analogiczne, to jednak relacje
te maja z kilku powodoéw cechy odmienne
od tych, jakie przedstawiamy w tym artykule
dla relacji pomiedzy zwierzetami. Odmienne
sa przede wszystkim strategie obronne. Roz-
nia si¢ tez relacje z zasobami. Po pierwsze,
zasobami roSlin nie sa przeciez organizmy
zawierajace wszystkie elementy niezbedne
dla zaspokojenia potrzeb pokarmowych i

energetycznych, lecz energia promieniowa-
nia stonecznego, po ktora siega¢ nalezy ku
gorze (w lesie ponad korony konkurentow,
a w stupie wody ku warstwie eufotycznej),
oraz zasoby soli mineralnych, po ktore siegac
nalezy w dot (w glab gleby poprzez nakla-
dy na morfologi¢ korzeni, lub w glab wody,
tracac dostep do Swiatla). Po drugie, zasoby
nie uciekaja, ani w behawioralnym ani ewo-
lucyjnym znaczeniu tego slowa: raz zdobyte
adaptacje podnoszace efektywnoSc ich pozy-
skiwania pozostaja aktualne.

EWOLUCJA RELACJI DRAPIEZCA-OFIARA

Dostosowanie osobnika wynika z jego
umiejetnoSci najbardziej optymalnego po-
godzenia ze soba dwoch kolidujacych ze
soba koniecznosci. Po pierwsze, konieczno-
Sci unikniecia niebezpieczefstwa Smierci,
przynajmniej do chwili wydania na Swiat
swego potomstwa. Po drugie, koniecznosci
maksymalizacji iloSci zdobytych zasobow po-
karmowych dla zwickszenia tempa wzrostu
oraz liczby i kondycji potomstwa. Za kazda z
tych dwoch koniecznosci kryje sie oczywisty
czynnik darwinowskiego doboru osobnicze-
go. Ze bylo to oczywiste dla Karola Darwina,
wynika z jego ulubionego przyktadu mecha-
nizmu dzialania doboru, w ktorym giowna
sita sprawcza (czynnikiem doboru) staje si¢
konieczno$¢ doskonalenia umiejetnosci to-

wieckich u wilka oraz koniecznos$¢ doskona-
lenia obrony przed tym drapiezca u jelenia
(DARWIN 1859/2009, Rozdzial IV). Wiadomo,
Ze umiejetnosci te demonstrowane sa niekie-
dy przed wybranym do rozrodu partnerem,
czego przyktadem moga byC prezentowane
w czasie godow dhugie ogony, ktére na co
dzien utrudniaja ucieczke przed drapiezca
(hipoteza handicapu) oraz zjawisko ,Slub-
nych podarunkéw pokarmowych” przy kopu-
lacji (zjawisko nuptial feeding). Konkurencja
0 zasoby pokarmu oraz drapieznictwo wyda-
ja sie zatem nie tylko gtéwnymi czynnikami
doboru indywidualnego, ale réwniez mode-
ratorami dzialania doboru plciowego (patrz
artykul RADWANA Dobor piciowy w tym ze-
szycie KOSMOSU).
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Dostosowanie osobnika, mierzone jako
jego wspotczynnik reprodukcji netto R, jest
w rzeczywistosci iloczynem tempa jego re-
produkcji B i prawdopodobienstwem jego
przezycia P (patrz artykut LOMNICKIEGO Do-
bor naturalny i KOZLOWSKIEGO FEwolucja
strategii zyciowych w tym zeszycie KOSMO-
SU). Jest zatem iloczynem wartoSci determi-
nowanej poprzez umiejetnoS¢ zdobywania
zasobOw pokarmowych, niezbednych dla
wzrostu i produkcji potomstwa (B), i war-
toSci zaleznej od umiejetnoSci unikania nie-
bezpieczefistwa przedwczesnej Smierci (P).
O ile w aspekcie populacyjnym wartoSci te
staja sie dla populacji o zageszczeniu N w
pelni porownywalne, jako tempo wzrostu
zageszczenia (rN = bN — dN), tempo rozro-
du (ang. birth rate, bN) i tempo umierania
(ang. death rate dN), i moga by¢ mierzone w
tych samych jednostkach (osobnikach rekru-
towanych lub eliminowanych w jednostce
czasu), a wobec tego odejmowane od siebie
jako liczby calkowite (*N = bN — dN), o tyle
w odniesieniu do osobnika wymagaja postu-
zenia sie prawdopodobienstwem, jako swego
rodzaju ,waluta umowna” (WERNER i GILLIAM
1984). Nie zaciera to jednak ewidentnej roz-
nicy utrudniajacej kalkulacje kosztéw pono-
szonych na obrone przed drapiezca. Po stro-
nie rozrodczoSci koszty te oceni¢ mozna jako
zmniejszona o 0-100% racje pokarmowa i
zredukowane tempo wzrostu osobnika, po
stronie SmiertelnoSci jednak osobnik jest nie-
podzielny i zysk wyliczy¢ mozna jedynie jako
zmniejszone o pewien procent (0-100%)
prawdopodobienstwo jego Smierci.

O ile krolik w ucieczce przed lisem bie-
gnie po swoje zycie, lis goni jedynie swoja ko-
lacje. Ten aforyzm DAWKINSA i KREBSA (1979)
nie tylko te asymetri¢ podkresla, ale wskazu-
je rowniez na roznice pomiedzy twardoScia
doboru, gdy jego sitla sprawcza (czynnikiem
doboru) jest zagrozenie ze strony drapiezcy
(i perspektywa Smierci), i kiedy jest nia nie-
dobor zasobow (i perspektywa niedozywie-
nia, spowolnionego wzrostu oraz zredukowa-
nej reprodukcji). Konsekwencja przegranego
wyScigu jest w kazdym przypadku zreduko-
wane dostosowanie. Jednak, gdy u krolika
jest to redukcja ostateczna, stuprocentowa,
do zera, to u lisa jest to redukcja czeSciowa,
zapewne nie wicksza od kilku procent, i do
tego z mozliwoScia kompensacji dzisiejszego
niepowodzenia towieckiego zwickszona ob-
fitoScia jutrzejszej kolacji. Nawet kilkudnio-
we niepowodzenia mySliwskie nie zamykaja
mozliwosci sukceséw towieckich w przyszio-
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Liczebnos¢ ofiary

Ryc. 1. Oscylacje zageszczenia populacji dra-
piezcy i populacji jego ofiary, ktorym towarzy-
sza zmiany natezenia sily selekcyjnej konkuren-
cji o zasoby i sily selekcyjnej drapieznictwa,
wedlug rownan Lotki i Volterry i modelu Ro-
SENZWEIGA i MACARTHURA (1963).

Izoklina zerowego tempa wzrostu zageszczenia po-
pulacji ofiary (AN /At = 0) i populacji drapiezcy
(AN /At = 0) dzieli dla kazdej populacji pole na ob-
szar wzrostu (AN/At > 0) i obszar spadku (AN/Af <
0) zageszczenia. W teoretycznym stanie réwnowagi
zageszczenie obu gatunkow (pokazane na osi pozio-
mej dla ofiary i pionowej dla drapiezcy) znajduje si¢
w punkcie wyznaczonym przez przeci¢cie sie obu
izoklin. Stan ten jest jednak stale zaburzany, albo
poprzez doskonalenie si¢ mechanizméw obrony w
populacji ofiary, co powoduje przesuwanie izokliny
drapiezcy w prawo (drapiezca moze si¢ nasyci¢ przy
coraz wyzszym zageszczeniu ofiary), albo poprzez
doskonalenie si¢ sprawnoSci lowieckiej w populacji
drapiezcy, co powoduje przesuwanie izokliny dra-
piezcy w lewo (drapiezca moze zaspokoi¢ swoj gtod
przy coraz nizszym poziomie zageszczenia ofiary).
Zmiana zageszczenia kazdego z gatunkow jest oczy-
wiscie odpowiedzia numeryczna wynikajaca ze zmie-
niajacej si¢ rozrodczoSci i SmiertelnoSci w kazdej z
populacji, co interesujace jest raczej dla ekologow.
Zmianie tej towarzyszy jednak zmiana natezenia sil
selekcji, co wskazuje na silna zageszczeniozaleznoS¢
kazdego z obu analizowanych czynnik6w doboru:
konkurencji o zasoby i drapieznictwa.

Sci, szczegolnie wtedy, gdy istnieje szansa na
poprawe warunkow pokarmowych wraz ze
wzrostem zasobow w Srodowisku (wzrost
liczebnosci krolikow wskutek zwigkszajacej
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sie skutecznoSci ich ucieczki przed drapiezca
przynajmniej do czasu, gdy poprawi si¢ szyb-
kos¢ u lisa). Tak wiec, cho¢ strata moze by¢
rekompensowana w przysztosci, to jednak
powtarzajace si¢ niepowodzenia lowieckie
moga przyczyni¢ si¢ do obnizenia sukcesu
reprodukcyjnego poprzez spadek atrakcyj-
nosSci w rywalizacji o partnera, lub wskutek
zmniejszenia dostosowania niedozywionego
potomstwa, jesli takowe juz czeka na powrot
rodzicow z wyprawy towieckiej.

Interakcje pomiedzy drapiezca i ofiara
oraz wzajemne wspolzaleznosci pomiedzy
liczebnoScia populacji ofiary i liczebnoScia
populacji drapiezcy staly si¢ dzicki modelom
graficznym dobra ilustracja nieustajacej gry
ewolucyjnej, w ktorej zmienna sila konku-

rencji o zasoby pokarmowe i zmienna presja
drapiezcy staja sie¢ czynnikami doboru dosko-
nalacymi cechy drapiezcy, gdy spada liczeb-
nos¢ ofiary, i cechy ofiary, gdy zwicksza sie
liczebnos¢ drapiezcy (Ryc. 1). Wynikajace
Z tego, przesunicte w czasie wzgledem sie-
bie fluktuacje liczebnoSci obu populacji, sa
przede wszystkim ekologicznym dopehnie-
niem, ale tez i warunkiem koniecznym do
tego, by kontynuowala si¢ okresowa zmiana
sredniego fenotypu w kazdej z obu populacji.
Zmiana ta moze by¢ oczywiScie ograniczona
do zmian normy reakcji w obrebie plastycz-
nego genotypu, ale przynajmniej czeSciowo
wynika zapewne ze zmiany frekwencji roz-
nych genotypéw w populacji drapiezcy i w
populacji ofiary.

KONKURENCJA I DRAPIEZNICTWO A INNE CZYNNIKI DOBORU

Role czynnika doboru indywidualnego
moze petni¢ jedynie ten czynnik, ktory se-
lektywnie wplywa na prawdopodobienstwo
Smierci lub sukces reprodukcyjny osobnika.
Najsilniej wobec tego selektywnie dziata¢
moga konkurencja o zasoby pokarmu, ktorej
wynik decyduje o tempie wzrostu i repro-
dukcji, oraz drapieznictwo, ktorego wynik
zadecyduje o tym, jakie osobniki pozostana
przy zyciu. Wydaje sie, ze wszystkie inne
czynniki biotyczne, takie jak pasozytnictwo
i zaleznoSci mutualistyczne, dzialaja stabiej.
Sa tez niewatpliwie mniej uniwersalne niz
drapieznictwo i konkurencja o zasoby. Paso-
zytnictwo jest ponadto czynnikiem, ktory na
dostosowanie osobnika dziala czesto posred-
nio, albo poprzez obnizenie jego sprawnosci
konkurencyjnej i obnizenie potencjalu repro-
dukcyjnego, albo tez poprzez zmuszanie do
podejmowania wickszego ryzyka przy zdo-
bywaniu zasobow, gdy ostateczna przyczyna
Smierci staje sie drapiezca. Wynika to przede
wszystkim z koniecznoSci inwestowania w
walke immunologiczna z pasozytem, tym bar-
dziej kosztowna im bardziej pasozyt jest dla
zywiciela wirulentny (patrz artykut RADWANA
Dobor ptciowy w tym zeszycie KOSMOSU).

Czynniki abiotyczne dzialaja na osobni-
ki najczeSciej nieselektywnie, losowo, cho¢
moga byc¢ istotne jako modyfikatory sily na-
cisku biotycznych czynnikow doboru. Bezpo-
Srednia przyczyna Smierci zamarzajacej sarny
moze sta¢ sie zlamana w glebokim Sniegu
noga, zjawisko czysto losowe (jeSli przyjac,
Ze jej nogi nie byly szczegodlnie tamliwe), ale
ultymatywnej przyczyny tej Smierci poszuki-

wac nalezy raczej w koniecznoSci bezzwlocz-
nego zaspokojenia gtodu. Koniecznos¢ taka
moze by¢ zréznicowana w stadzie saren w
zaleznoSci od wieku i wielkoSci osobnika
oraz jego kondycji wynikajacej z indywidual-
nej zdolnosci do zdobywania pokarmu przed
nadejSciem mroznej i Snieznej zimy.

Czynniki abiotyczne moga by¢ nie tyl-
ko modyfikatorami sily nacisku biotycznych
czynnikéw doboru, ale rOwniez waznymi
czynnikami bezposrednimi (ang. proximate),
ktore steruja zmianami morfologii, historii
zycia i zachowafn w taki sposob, by zmiany
te byly adaptatywne, tzn. by zapewnily naj-
wicksze szanse przezycia oraz najszybszy
wzrost i najwyzsza reprodukcje (patrz artykut
LOMNICKIEGO Poziomu doboru, adaptacje w
tym zeszycie KOSMOSU). U gesi kanadyjskiej
czynnikiem bezpoSrednio sterujacym rozpo-
czeciem rozrodu moze by¢ dlugos¢ dnia, gdy
ultymatywnym jest obrona przed drapiez-
ca poprzez optymalizacje czasu zlozenia jaj.
Trzeba to zrobi¢ wtedy, gdy robia to inni, co
zapewnia zmniejszenie niebezpieczenstwa ze
strony drapiezcow gniazdowych.

U Daphnia czynnikiem proksymalnym
moze byC obnizajace sie¢ wraz z glebokoScia
natezenie Swiatla, podczas gdy czynnikiem
ultymatywnym jest obrona przed niebez-
pieczefistwem ze strony postugujacych sie
wzrokiem ryb planktonozernych. Dobowe
migracje tych planktonowych roslinozercow,
pomiedzy ciemnym gltebinowym refugium a
zasobnymi w pokarm cieptymi warstwami
pod powierzchnia wody, umozliwiaja obrone¢
przed drapieznikami poprzez unikanie wyso-
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kiego natezenia Swiatla oraz maksymalizacje
racji pokarmowej, podczas zerowanie w bo-
gatych w pokarm warstwach powierzchnio-
wych noca.

Niekiedy wydaje si¢ nam, ze jednak nie-
ktore czynniki abiotyczne dzialaja nie mniej
selektywnie niz czynniki biotyczne. Takim
czynnikiem jest temperatura, a jej znaczenie
dla dostosowania osobnika wydaje si¢ nie-
watpliwe, szczegdlnie u organizmow zmien-
nocieplnych, ktére w wyzszej temperaturze
rosna i rozradzaja si¢ przeciez szybciej niz w
nizszej. Zwierzeta planktonowe, takie jak Da-
Pphnia, powracaja pod ostona ciemnoSci nocy
do gory ku powierzchniowym warstwom
wody nie tylko po to by zerowaé w wyzszej
koncentracji zasobow, ale rOwniez po to, by
w tym czasie urosnac szybciej niz ich siostry
pozostajace w tym czasie w chlodniejszych
o 10°C gtebinach (DE MEESTER i wspolaut.
1999). Temperatura dziala tu jednak nie jako
czynnik doboru, ktorym jest z jednej strony
drapieznictwo zredukowane przez ciemno-
Sci (ryby planktonozerne postuguja si¢ wzro-
kiem), a z drugiej, konkurencja o zasoby
pokarmu bogatsze blizej powierzchni. Tem-
peratura dziala tu jedynie jako czynnik do-
datkowo zwickszajacy tempo wzrostu ciala
wskutek przyspieszenia procesOw asymilacji
pokarmu w wyzszej temperaturze wody.

Temperatura i inne abiotyczne czynniki
srodowiska, takie jak odczyn wody, zasole-
nie, wilgotnoS¢, czy gruboS¢ pokrywy Sniez-
nej, nie sa wiec ani obojetne ani niewazne
dla procesow doboru, ale ich oddzialywania
na proces doboru realizuja si¢ ostatecznie
poprzez zmian¢ konkurencyjnych zdolnoSci
osobnika do zdobywania zasoboéw pokarmu
i unikania niebezpieczefistwa ze strony selek-
tywnej i zageszczeniozaleznej presji ze strony
drapiezcOw. W nowych, zasobnych w po-
karm Srodowiskach, o niskim odczynie wod

glebowych, najwicksze szanse budowania
licznych populacji beda miaty genotypy o wy-
sokiej tolerancji na niskie pH nie dlatego, ze
»lubia” gleby kwasne, ale dlatego, ze potrafia
zdoby¢ w tych warunkach wiecej zasobow
niz inne, lub lepiej chroni¢ si¢ w tych wa-
runkach przed niebezpieczefstwem. Nie pH
srodowiska, lecz konkurencja o zasoby lub/
i umiejetnoS¢ unikania niebezpieczenstwa
dziala¢ bedzie tam jako rzeczywisty czynnik
doboru indywidualnego, cho¢ oczywiScie do-
prowadzi to do powstania lub zwickszenia
czestosci genotypOw o wysokiej tolerancji na
zakwaszenie.

Podobne rozumowanie przeprowadzic¢
mozna w stosunku do innych niz pokarm
zasobow Srodowiska, takich jak przestrzen
niezbedna do zycia, w tym rOwniez odpo-
wiednie miejsce do rozrodu i wyprowadze-
nia potomstwa. Jednak w rzeczywistoSci sa
to tylko rekwizyty umozliwiajace zdobywa-
nie zasobow pokarmowych i zwickszajace
bezpieczefistwo wobec drapiezcy. Ani larwa
stodkowodnej racicznicy, ani milodociane
stadia morskich pakli nie beda w stanie zdo-
by¢ pozywienia i zbudowac poteznej muszli
czy pancerza zapewniajacego wzgledne bez-
pieczenstwo dopoki nie znajda miejsca na
twardym podlozu. RoSlinozercy Srodowisk
ladowych rzadko monopolizuja przestrzen
zawierajaca zasoby pokarmowe, bo przez
wickszoS¢ czasu zyja w nadmiarze pokarmu,
a lokalizacje i wielkoS¢ arealu bardziej uza-
lezniaja od obecnoSci kryjowek oraz miejsc
do hibernacji i reprodukcji, czyli wszystkie-
g0, co zapewnia im i ich rodzinom ochrone
przed drapiezca. Natomiast drapiezniki (w
tym wickszoS¢ ptakéw karmiacych piskleta
pokarmem zwierzecym) aktywnie konkuruja
o rewiry towieckie i terytoria gniazdowe, ale
de facto jest to konkurencja o zasoby pokar-
mowe i bezpieczenstwo mtodych.

KONKURENCJA O ZASOBY POKARMOWE

Sprawnos¢ i sila konkurencyjna kazdego
osobnika w populacji zalezy zazwyczaj od
jego wieku. Osobniki mlodsze sa nie tylko
mniej doSwiadczone, ale rowniez mechanicz-
nie mniej sprawne w zdobywaniu zasobow,
ze wzgledu na nie w pelni jeszcze uksztal-
towane struktury narzadéw stuzacych do
odnajdywania i chwytania lub odlawiania
pokarmu, na przyklad aparatu gebowego, ko-
sza filtracyjnego, czy pajeczyny, i dopiero po
dhugotrwalych procesach uczenia sie beda

w stanie skutecznie konkurowac¢ o zasoby
ze starszymi. Na t¢ zmienno$¢ wynikajaca z
roznorodnosci wieku naktada sie oczywiscie
szeroka norma reakcji (zmiennos¢ fenotypo-
wa) i zmienno$¢ genotypu. Ta druga jest ma-
terialem wyjSciowym dla dzialania typowego
doboru cech iloSciowych (patrz artykul Lom-
NICKIEGO Dobor naturalny w tym zeszycie
KOSMOSU). Podlegaja mu oczywiScie wszyst-
kie struktury morfologiczne angazowane w
proces zdobywania zasobow i ich asymilacji,
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zaro6wno grubos¢ dzioba zi¢by Darwina, masa
mi¢sSnia obstugujacego zZuchwe rysia zaciska-
jaca sie na gardle sarny, czy dlugoSc trab-
ki-ssawki motyla, jak tez szerokoS¢ szczelin
pomiedzy szczecinkami aparatu filtracyjnego
Daphnia, ktore determinuja dolna granice
wielkoSci odfiltrowywanych z wody czastek
zawiesiny pokarmowej. Takiemu doborowi
cech iloSciowych podlega tez wielkoS¢ ciala,
na przyktad wielkoS¢ wykluwajacej sie¢ z jaja
Daphnia, czy tez wielkoS¢ tej samej Daphnia
o kilka dni p6zniej, w chwili sktadania do ko-
mory legowej pierwszej kladki jaj. To od tej
wielkoSci zalezy zarowno wydajnosc¢ filtracji
i sita konkurencyjna osobnika, jak tez podat-
nos$¢ osobnika na wysoce selektywna presje
drapieznictwa ryb planktonozernych.
Sprawniejszymi konkurentami o zasoby
pokarmu bywaja zazwyczaj osobniki o wiek-
szych wymiarach ciala, ktore sa w stanie
zdoby¢ dos$¢ pozywienia na pokrycie swych
potrzeb energetycznych, przy nizszej zasob-
nosci pokarmowej Srodowiska, niz osobniki
o mniejszych wymiarach. Sa one w stanie
rosnaé i przystepowaé do rozrodu, gdy za-
sobnos¢ pokarmowa choc troche przewyzsza
wartoS¢ progowa, przy ktorej tempo asymila-
¢ji pokarmu staje si¢ rOwne tempu respiracji.
Gdy staje sie jeszcze wyzsze, nadwyzka moze
by¢ wykorzystywana na wzrost osobnika i re-
produkcje, gdy u innych, mniejszych osobni-
kow wartos¢ roznicy pozostaje nadal ujemna
lub zerowa. Taka zaleznoS¢ znana jest najle-
piej wlasnie u Daphnia i innych wioSlarek
planktonowych (LAMPERT i SOMMER 2007)
jako ,size-efficiency hypothesis” (BROOKS i
DODSON 1965), ale intuicyjnie przyjmowana
jest zazwyczaj za stuszna dla innych zwierzat
(PETERS 1983), rowniez ptakow (konkurencja
pomiedzy piskletami) i ssakow, szczegOlnie
drapieznych (pierwszefistwo przy zerowaniu
na upolowanej zwierzynie), a takze niezle ko-
responduje z hipoteza LOMNICKIEGO (1988) o
nierownosciach pomiedzy osobnikami wy-
nikajacych z rozkladow losowych i wieku
osobnika. Zdarza si¢ jednak, ze to mniejsze
rozmiary ciala zapewniaja latwiejsze zaspo-
kojenie potrzeb pokarmowych i zwi¢kszaja
dostosowanie osobnika w okresach niedobo-
ru pokarmu. Znane jest to u malych gryzo-
ni i jeszcze mniejszych ryjowek, ktore lepiej
przezywaja zime przy mniejszych wymiarach
ciala, a redukcja rozmiaréow ciata lub hamo-
wanie wzrostu przed zima jest adaptacja do
jej przetrwania (PUCEK 1965, MERRITT 1984).
ZaleznoS¢ od zageszczenia hamujacego
wptywu konkurencji pokarmowej na wzrost

i sukces reprodukcyjny osobnikéw popula-
cji dobrze uzmystawia rozpowszechniony w
podrecznikach ekologii model logistycznego
wzrostu zageszczenia populacji Verhulsta. W
miar¢ wzrostu zageszczenia, tempo wzrostu
populacji staje sie coraz powolniejsze w wy-
niku spadku poziomu pokarmu, wynikajacego
z jego eksploatacji przez coraz wi¢ksza liczbe
osobnikoéw, i spada do zera przy liczebnoSci
rownej poziomowi pojemnosci Srodowiska,
czyli takiej liczebnoSci populacji, przy jakiej
produkcja zasobow pokarmowych wystarcza
zaledwie na podtrzymywanie minimalnego
natezenia procesow zyciowych wszystkich
osobniko6w populacji. Ten stan réwnowa-
gi moze nastapi¢ przy progowym poziomie
zasobOw pokarmowych, gdy kazdy z osob-
nikow zaledwie réwnowazy swoje zapotrze-
bowanie energetyczne. Teoretycznie, stan
taki moze sta¢ sie permanentny przy nieco
wyzszej koncentracji pokarmu (progowej dla
populacji) umozliwiajacej minimalny rozrod,
ktory rownowazy SmiertelnoS¢ w populacji.
Ta graniczna koncentracja pokarmu jest spe-
cyficzna nie tylko dla gatunku, ale rOwniez
dla grupy wiekowej populacji jednego ga-
tunku. Dlatego struktura wiekowa populacji
niekontrolowanej przez drapieznika zostaje
zazwyczaj zdominowana przez osobniki sta-
re, odwlekajace rozrod w oczekiwaniu na
moment poprawy warunkéw pokarmowych.
Prowadzi to nieuchronnie do dlugowieczno-
Sci i populacji o pokoleniach nieciagtych.

Konkurencja o zasoby pokarmu roSnie
wraz ze wzrostem zageszczenia populacji
wszystkich gatunkow korzystajacych w tym
samym miejscu z tej samej bazy pokarmowej.
Cho¢ zgodnie z zasada HARDINA (1960) pro-
wadzi¢ to moze do wykluczenia gatunkow
konkurencyjnie stabszych, w wielu przypad-
kach doprowadzilo jednak do specjalizacji
pokarmowej, a w konsekwencji do ewolu-
cyjnego podziatlu zasobow pomiedzy wspotl-
wystepujace ze soba gatunki, ktérego naj-
wspanialszymi przyktadami pozostaja do dzis
,zieby Darwina” (LACK 1947, SCHLUTER 2000)
i ryby pielegnicowate Wielkich Jezior Afryki
Wschodniej (FRYER 1959, KORNFELD i SMITH
2000).

Procesu konkurencyjnego wykluczania
gatunkow konkurencyjnie stabszych, znanego
z teoretycznych modeli Lotki i Volterry oraz
eksperymentow laboratoryjnych GAUSE'GO
(1934), nie mozemy oglada¢ w warunkach
naturalnych, poniewaz wspotczeSnie istnieja
jedynie jego konsekwencje w postaci zespo-
tow gatunkow trwale wspotwystepujacych
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ze soba dzieki skutecznemu podziatlowi zaso-
bow, lub pojedynczych populacji monopoli-
zujacych zasoby po wyparciu gatunkéw stab-
szych konkurencyjnie. OczywiScie, w przy-
rodzie nie poddawanej antropopresji, cze-
Sciej spotykamy zespoly wielogatunkowe niz
jednogatunkowe monokultury. Wydaje sie,
ze zawdzieczamy to miedzy innymi wszech-
obecnosci drapieznictwa, ktore zgodnie z su-
gestiami FRYERA (1959) i PAINA (1966, 1994)
zapobiega procesowi konkurencyjnego wy-
kluczania kolejnych gatunkow (odpowied-
nio stodkowodnych ryb pielegnicowatych i
morskich skorupiakow naskalnych) przez ga-
tunek konkurencyjnie najsilniejszy. Poprzez
utrzymywanie zageszczenia populacji naj-
liczniejszego gatunku swej potencjalnej ofia-
ry na dosS¢ niskim poziomie, drapiezca nie
dopuszcza by gatunek ten zmonopolizowat
zasoby pokarmowe poprzez konkurencyjne
wykluczenie wszystkich innych gatunkéw o
mniejszej sile konkurencyjnej, na przyktad o

wyzszej granicznej koncentracji pokarmu nie-
zbednej dla zrownowazenia swych potrzeb
energetycznych na oddychanie i minimalny
przyrost ciala. Takie witaSnie mechanizmy
obserwuje si¢ w zespolach zwierzat plankto-
nowych, u ktorych monopolizacja zasobow
przez pojedynczy gatunek skorupiaka o du-
zych wymiarach ciala realizuje si¢ jedynie w
srodowiskach bezrybnych (GLIWICZ i WRZO-
SEK 2008).

W nieobecnoSci drapiezcy faworyzowa-
ne beda osobniki (i gatunki ofiar) o takich
cechach morfologicznych i fizjologicznych
oraz o takich historiach zycia i takich zacho-
waniach, ktore albo (i) zapewnia skuteczna
obron¢ zasobow przed konkurentami po-
przez magazynowanie pozywienia lub mo-
nopolizowanie bogatych w zasoby rewirow,
albo tez (ii) sa w stanie si¢ najadac przy tak
niskim poziomie zasoboéw, przy ktorym inni
gloduja.

DRAPIEZNICTWO

Roznice w strukturze przestrzennej Sro-
dowisk wodnych i ladowych sprawiaja, ze se-
lektywne dzialanie drapieznictwa jest w tych
srodowiskach odmienne. W rzeczywistoSci
granica wyznaczajaca podstawowe roznice
przebiega nie pomiedzy woda i ladem, ale
mie¢dzy otwartymi wodami pelagialu morskie-
go 1 jeziornego a strefa litoralu, w ktorej
podobnie jak na ladzie — powierzchnia gleby
czy dna skolonizowana jest przez roSlinnos¢
tworzaca mniej lub bardziej bogata strukture
przestrzenna oferujaca nie tylko zréznicowa-
ne zasoby pokarmowe, ale rOwniez roznorod-
ne kryjowki umozliwiajace rozne formy bier-
nej obrony przed drapiezca. Widoczne jest
to nie tylko w lesie, ale rOwniez w wsrod
oczeretOw jeziornych, w namorzynach czy
na rafie koralowej, gdzie strukture roSlinno-
Sci zastepuje nie mniej réznorodna struktura
»=Zwierzecosci” — koralowcow zyjacych w Sci-
stej symbiozie z zielenicami.

OdmiennoS¢ dziatania drapieznictwa pole-
ga glownie na tym, ze o ile w Srodowiskach
brzegowych i ladowych dominuja drapiez-
cy-mysliwi, to w wodach otwartych najpow-
szechniejsi sa drapieznicy-zbieracze (ang.
predators-hunters i predators-harvesters).
Wrynika to z mikroskopijnych wymiarow pro-
ducentow (glonoéw i cyanobakterii planktono-
wych), ktorymi odzywiac¢ sie moga niewielkie
zwierzeta (zooplankton). Wsrod zooplankto-

nu jest wiele gatunkoéw drapieznych, petnia-
cych role drapiezcOw-mysliwych, jednak od
czasOw plejstocenu ich rola zostata powaznie
ograniczone przez ryby kostnoszkieletowe.
Ich ruchliwos$¢ i rozwini¢te zmysty uczynity
z nich gloéwne zagrozenie w oceanie Swiato-
wym i Srodowiskach wod Srodladowych. Sa
wsrod nich oczywiScie ryby rybozerne, pel-
niace role drapiezcoOw-mysliwych. Jednak
dominuja ryby planktonozerne, typowi dra-
piezcy-zbieracze, z ktorych kazdy potrzebuje
tysiecy ofiar dla zaspokojenia gtodu (KERFO-
OT i SIH 1987).

RozmaitoS¢ i skutecznoS¢ obronnych
struktur, strategii zyciowych i zachowan po-
wstajacych w ewolucji u ofiar zalezata od
technik towieckich najczesciej polujacych na
nie drapieznikow i od sily sumarycznego na-
cisku drapieznictwa na ofiary. JeSli drapiezca
znacznie przewyzsza wielkoScia swe ofiary
(ryby — skorupiaki planktonowe lub sikory
— drobne liSciozerne gasienice), to wybiera
zazwyczaj ofiary najwicksze, jako najlepiej
widoczne i najbardziej oplacalne energetycz-
nie, co prowadzi do powstawania adaptacji
strukturalnych czyniacych ofiary mniej wi-
docznymi (przezroczystoS¢, barwy ochron-
ne) i strategicznych prowadzacych do zmian
w przebiegu rozwoju i rozrodu. Natomiast
drapiezniki polujace zazwyczaj na ofiary o
porownywalnej do nich samych wielkoSci
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(ry$ — sarna lub orzet — zajac) czeSciej lowia
osobniki mniejsze/mtodsze lub stabsze/star-
sze, jako latwiejsze do upolowania, bowiem
osobniki w sile wieku sprawniej unikaja pre-
sji drapiezcy. Takie drapieznictwo stymuluje
szybki wzrost ofiar, poniewaz wicksze wy-
miary i zwickszona szybkoS¢ ucieczki sku-
tecznie uwalniaja je spod presji drapiezcy.
Dowodem silnej selekcyjnej presji dra-
pieznictwa jest wielka réznorodnos¢ wyrafi-
nowanych sposobow obrony obserwowanych
w morfologii, historiach zycia i zachowaniu
zwierzat. Ksztaltowane one byly zazwyczaj
przez koniecznoS¢ zmniejszenia zagrozenia
ze strony roznych drapiezcOw stosujacych
odmienne techniki towieckie. Przykladem
dzialania takiego doboru moze by¢ optymali-
zacja wielkoSci ciala przy pierwszej reproduk-
¢ji, przy rOwnoleglym nacisku niewiele tylko
wiekszych od swych ofiar drapiezcOw-my-
Sliwych z jednej strony oraz znacznie wigk-
szych od swych ofiar drapiezcOw zbieraczy z
drugiej strony. Taki stabilizujacy dobor zna-
ny jest u Daphnia jako wynik rownoleglego
dzialania drapiezcOw bezkregowych i ryb.
Ewolucja mechanizméw obronnych w
populacji ofiary nastepuje zwykle pod selek-
cyjna presja catego lokalnego zgrupowania
drapieznikow, na ktore skladaja sie drapiezcy
o odmiennych technikach lowieckich i roz-
nych wymiarach ciala. Wieksze drapiezniki
nie rezygnuja zazwyczaj z ofiar o matych wy-
miarach ciala, co prowadzi do nakladania sie

nisz pokarmowych drapieznikow w dolnym
spektrum wielkoSci ofiar. W Puszczy Biato-
wieskiej, w dokladnie zbadanej diecie 28 ga-
tunkow drapieznych ssakow i ptakow o roz-
nej wielkoSci ciala (od wilka po soweczke),
az u 25 stwierdzono w pokarmie drobne gry-
zonie (w tym u 10 stanowily one ponad 50%
zjadanej biomasy), u 18 — zajace, a jedynie u
dwoch, wilka i rysia — kopytne (upolowane,
a nie znalezione w postaci padliny) (JEDRZE-
JEWSKA, JEDRZEJEWSKI 1998). Podobna sytuacje
stwierdzono w zespole drapieznych ptakow
oraz gryzoni stanowiacych ich pokarm na
potnocnoamerykanskiej prerii bylicowej (GLI-
wICZ 2008). Zaré6wno drapiezniki, jak tez ich
ofiary charakteryzowaly sie silnym zréznico-
waniem wielkoSci ciata (od pustulki po orta
i od dwudziesto-gramowego myszaka do po-
nad kilogramowego pieska preriowego), ale
najmniejsze gryzonie stwierdzono w diecie
az szeSciu, z siedmiu badanych drapiezni-
kow, a najwieksze (pieski preriowe), tylko
u dwoch (orta i myszolowa). Oznacza to, ze
male gatunki, jako ,ofiary uniwersalne”, by
przetrwaé, musza rozwinal skuteczne przy-
stosowania obronne przeciwko znacznie bar-
dziej réznorodnym technikom towieckim niz
gatunki o wickszych wymiarach, ktore musza
broni¢ sie¢ skutecznie jedynie przed jednym
lub dwoma drapieznikami (Ryc. 2).

Obok rozmaitoSci wrogow wplywaja-
cej na roznorodnosS¢ adaptacji obronnych,
wplyw na sile selekcyjnego oddzialywania

Ryc. 2. Ofiary o mniejszych wymiarach cia-

fa znajduja si¢ zazwyczaj pod presja bardziej
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relowanej istotnie z wielkoScia ciata drapieznika.
Gatunki ofiar (Peromyscus maniculatus, Lagurus
curtatus, Microtus pennsylvanicus, Thomomys
talpoides, Spermophilus armatus, Cynomys leu-
curus) uporzadkowane zostaly wedlug wielkoSci
ciala (wg GLwICz 2008, zmodyfikowane i wyko-
rzystane za zgoda redakcji).
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Liczba schwytanych ofiar

Zageszczenie populacji ofiary

Ryc. 3. ZaleznoS¢ pomiedzy racja pokarmowa
drapieznika (linie) oraz wielkoScia indywidual-
nego zagrozenia ofiary (wyrazong ilorazem y/x,
czyli liczba schwytan przypadajacych na jedna
ofiare, stupki) od zageszczenia populacji ofiary
wedhug II (A) i wedlug III (B) typu odpowie-
dzi funkcjonalnej Hollinga (1959) oraz wediug
odpowiedzi IIl typu z rozszerzonym refugium
niskiego zageszczenia (C) rozpoczynajacym si¢
od takiego progowego zageszczenia ofiary (po-
kazanego strzalka), ponizej ktorego wszystkie
osobniki maja zapewnione kryjowki (ROSEN-
ZWEIG i MACARTHUR 1963), lub dana kategoria
ofiary zostaje wykluczona z diety drapieznika,
ktory zmuszony jest przestawic¢ si¢ na inna ka-
tegorie ofiary lub zmieni¢ miejsce zerowania na
obfitsze w zasoby pokarmu (GLIWICZ i WRZOSEK
2008).

drapieznictwa na cechy ofiar maja wzajemne
i uzaleznione od siebie zmiany zageszczenia
pojedynczego gatunku drapiezcy i jego pod-
stawowej ofiary, wynikajace z odpowiedzi
numerycznej wpisanej w przywolywany juz
model ROSENZWEIGA i MACARTHURA (1963,
Ryc. 1). Selekcyjna presja drapiezcy wywo-
luje tym wicksze zmiany fenotypu ofiary, im
wicksza jest liczebnoS¢ populacji drapiezcy
i tym samym silniejszy i twardszy selekcyjny
nacisk na ofiare, w populacji, w ktorej pozo-
staja przy zyciu jedynie osobniki o genoty-

pach zapewniajacych najbardziej skuteczna
obrone przed drapiezca. Zageszczeniozalez-
nosS¢ selekcyjnego oddziatywania presji dra-
piezcy wynika rowniez z odpowiedzi funkcjo-
nalnej HOLLINGA (1959), raczej III niz II typu
tej odpowiedzi, w ktorej racja pokarmowa
drapiezcy roSnie poczatkowo wraz ze Wzro-
stem zageszczenia ofiary wyktadniczo, ulega-
jac coraz wiekszemu hamowaniu, by dojs¢ do
asymptoty maksymalnej racji pokarmowej z
chwila nasycenia drapieznika (Ryc. 3). Iloraz
pokazywanej przez krzywa racji pokarmowe;j
drapieznika (czyli liczby schwytanych ofiar) i
zageszczenia ofiary z osi poziomej (czyli licz-
by schwytanych ofiar na ofiar¢) potraktowa-
ny by¢ moze jako stopien zagrozenia ofiary.
WielkoS¢ ta, z poczatku niewielka i wynika-
jaca z maltego zainteresowania drapiezcy nie-
liczna populacja ofiary (refugium niskiego za-
geszczenia), doS¢ gwaltownie wzrasta wraz z
dalszym wzrostem zageszczenia ofiary az do
zageszczenia, przy ktorym racja pokarmowa
osiaga potowe swego maksimum (ang. half-
saturation), a nastepnie maleje. Oznacza to,
Ze powyzej tego zageszczenia, stopien zagro-
zenia ofiary maleje wskutek stopniowego wy-
sycenia apetytu drapiezcy. Kazda ofiara moze
czuc sie bardziej bezpieczna rOowniez dlate-
g0, ze towarzyszy temu efekt rozcieficzenia
ryzyka (,bezpieczefistwa w tlumie”) i konfu-
zji drapiezcy (HAMILTON 1971), ktory trwac
bedzie az do chwili zwi¢ekszenia zageszczenia
drapiezcy w wyniku odpowiedzi numerycz-
nej na zwi¢kszone zageszczenie ofiary.
Bardziej jednak zaskakujace jest to, ze
stopien zagrozenia ofiary maleje w niskich
zageszczeniach ofiary. Spadek ten moze byc¢
bardziej gwaltowny, gdy zatozymy, ze wzrost
racji pokarmowej drapiezcy nie rozpoczyna
si¢ przy zerowej wartoSci zageszczenia ofia-
ry, lecz przy pewnej wartoSci krytycznej, od-
powiadajacej liczbie ofiar, ktore przebywac
moga jednoczesnie w kryjowkach (Ryc. 3C).
Ta koncepcja poglebienia refugium niskiego
zageszczenia jest roOwniez oryginalnym po-
mystlem ROSENZWEIGA i MACARTHURA (1963).
Jej alternatywa jest koncepcja progowego
zageszczenia ofiary, przy ktorym ofiara prze-
staje by¢ eksploatowana przez drapiezce,
ktory przestawia sie na inna ofiare, lub — w
jej braku — porzuca miejsce dotychczasowe-
go zerowania by poszukiwac innego o wick-
szym zageszczeniu tej samej ofiary (GLIWICZ
i WRzOSEK 2008). Kazda z tych koncepcji
zaktada, ze w niskich zageszczeniach popu-
lacji zwierze moze zrezygnowac ze stosowa-
nia kosztownych mechanizméw obronnych,
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ale ze rezygnacja jest czysto fenotypowa, a
mozliwos¢ przywrocenia tych mechanizmow
pozostaje obecna w genotypie osobnika, by
mogta zosta¢ w razie potrzeby ponownie
uruchomiona jako obrona indukowana. Kon-
cepcja anty-drapiezniczego refugium niskiego
zageszczenia dobrze koresponduje z przeko-
naniem, ze dobor faworyzuje niekiedy geno-
typy rzadsze, co podtrzymuje polimorfizm w
populacji (patrz tez artykul LOMNICKIEGO Do-
bor naturalny w tym zeszycie KOSMOSU).
Czynnikiem doboru jest tu oczywiScie dra-
piezca, ktory nie interesuje si¢ ta kategoria
ofiary, ktora w Srodowisku spotyka nazbyt
rzadko by mogla stac¢ si¢ ona istotnym sktad-
nikiem jego diety.

Skuteczne adaptacje ofiar pozwalajace unik-
na¢ bezpotomnej Smierci w pysku drapiezcy
sa zawsze kosztowne energetycznie i dlatego
czesto porzucane, gdy presja drapiezcy male-

je. Swiadczy¢ o tym moze szybko$¢ i roézno-
rodno$¢ zmian, jakie mozemy obserwowal w
morfologii, strategiach zyciowych i behawiorze
ofiar w wyniku zlagodzonego nacisku selekcyj-
nego wtedy, gdy ofiara chocby czeSciowo wy-
rwie sie¢ spod presji drapiezcy (patrz artykut
przegladowy LAHTI i wspotaut. 2009). Ta szyb-
kos¢ Swiadczy o tym, ze nie moga one wyni-
kac jedynie z zaniku selekcji na te cechy, jako
chwilowo nieprzydatne, ale musza by¢ rOwniez
wynikiem aktywnego doboru na inne cechy, na
ktore dotychczas brakowato zasobow. Szybkosc
ta bywa oczywiScie o wiele wieksza, gdy me-
chanizm obronny jest wynikiem uruchomienia
obrony indukowanej, mozliwej dzigki szerokiej
normie reakcji genotypu. Ten temat stal si¢
ostatnio nadzwyczaj popularny i w znacznym
stopniu zostal omOowiony w Swietnej monogra-
fii pod redakcja TOLLRIANA i HARVELLA 1999).

PODSUMOWANIE

O sile drapieznictwa i konkurencji o zasoby
jako czynnikach selekcyjnych doboru indywi-
dualnego Swiadczy wielka liczba adaptacji mor-
fologicznych i behawioralnych oraz ogromna
roznorodnosc¢ historii zycia zwierzat generowa-
nych przez konkurencj¢ i w relacjach drapiez-
ca-ofiara. Na ofiary relacje te wplywaja poprzez
Smiertelnos¢ (bieg zajaca po zZycie), natomiast
na drapieznika przez obfitoS¢ ofiar oraz sku-
tecznoS¢ ich obrony (bieg lisa po obiad, ktory
ucieka nazbyt szybko), co bardziej wplywa na
sukces rozrodczy niz na bezpoSrednie zagro-
zenie zycia (dorostego) osobnika. Tak wiec w
przypadku ofiar dobor jest twardszy, a selekcja
szybsza i bardziej radykalna (przegrany ginie
bezpotomnie), a jej skutki bardziej spektakular-
ne i stad takze latwiejsze do dostrzezenia.

Relacje te doprowadzily do pojawienia si¢
takich adaptacji morfologicznych ofiar jak:
ubarwienie ochronne, kolce i pancerze, tok-
sycznoS¢ i niesmacznos¢, ubarwienie aposoma-
tyczne i rozne formy mimikry. Doprowadzity
tez do réwnie istotnych cech behawioralnych,
takich, jak migracje pionowe w Srodowiskach
wodnych, zmiany aktywnoSci dobowej, stad-
nos¢, kolonijnos¢, czy wspolpraca wyselekcjo-
nowana przez dobor krewniaczy.

Adaptacje historii zycia u ofiar ida m.in.
w kierunku przyspieszenia rozrodu, kiedy
ryzyko Smierci przed wydaniem potomstwa
jest nazbyt duze, lub przedluzenia trwania
stadiow rozwojowych mniej narazonych na
drapieznictwo.

Drapieznik nie jest altruista i, gdyby
mogt, wybitby swe ofiary do nogi, a w kon-
sekwencji sam zginal. To, ze tak si¢ w prak-
tyce nie dzieje (Ryc. 1), Swiadczy o przewa-
dze ofiary nad drapiezca w ich ewolucyj-
nym wyscigu zbrojen. Przewage te zapewnia
ofierze ostrzejsza selekcja przez drapiezce
niz selekcja zwiazana z konkurencja o za-
soby. WielkoS¢ tej przewagi mozna mierzy¢
liczebnoScia ofiar, przy ktorej drapieznik
przestaje na nie polowac emigrujac, prze-
stawiajac si¢ na ofiare alternatywna (Ryc. 3)
lub ginac z gtodu. Smier¢ gtodowa jest tym
bardziej prawdopodobna, im dalsza od opti-
mum jest temperatura lub im dalszy od swe-
go specyficznego dla gatunku optimum jest
ktorykolwiek inny czynnik abiotyczny. Ewo-
lucyjna przewaga ofiary jest wynikiem jej
przystosowan, ktore sprawiaja, ze staje si¢
niezauwazalna lub nieosiagalna dla drapiez-
nika korzystajac z refugium, stajac si¢ nie-
widoczna przez zwiekszona przezroczystosé
ciata, mimikre, rozproszenie lub ucieczke w
stadia przetrwalne, co sprawia, ze dalsze po-
lowanie na nia staje si¢ energetycznie nie-
oplacalne. Z kolei zdolnoS¢ drapieznika do
przezycia przy bardzo niskim zageszczeniu
ofiary podstawowej jest probierzem jego
doskonatosci ewolucyjne;j.

Panu Piotrowi Maszczykowi dzickujemy
za przygotowanie rysunkow.
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Summary

Leaving aside autotrophic plants, algae and cy-
anobacteria, we discuss the relative significance of
food limitation and predation as two major forces
driving natural selection, both extremely selective
and both density-dependent, each responsible for
one of the two components of individual fitness:
successful survival until first reproduction, and max-
imum growth and reproduction. First, we argue that
other biotic factors such as parasitism and mutual-
ism are perhaps less general and not as important
in driving individual selection. Second, we argue
that the importance of abiotic factors can be only in
their ability to moderate the effects of resource com-
petition and predation, since they are neither selec-
tive nor clearly density-dependent. Third, we discuss
the general prey-predator models to show that the
power of selection by both resource competition
and predation is density-dependent. Fourth, we dis-
cuss different features of food limitation as the force

of selection in aquatic and terrestrial habitats, also in
relation to body size. Fifth, we compare the role of
predators-hunters and predator-harvesters, and look
into the relative proportions of these two categories
offshore and onshore. We also compare the prey of
different sizes in regards to the number and variabil-
ity of predators that exploit it. Sixth, using models
of functional response, we examine the dependence
of prey individual risk on density of its population.
We conclude that it is reduced at high density lev-
el due to risk dilution and predator’s confusion, as
well as below the density level that is equal to the
number of prey being able to find a refuge, or to
the critical prey density level at which a given prey
becomes included into the predator’s diet. Seven,
we conclude that predation is a stronger and more
efficient force of individual selection than competi-
tion, assuring that the prey wins the arm race with
its predator.
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