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Wilk, jako drapieznik na szczycie tarcu-
cha pokarmowego, tak zwany drapieznik
szczytowy (ang. top predator, apex predator,
alfa predator) petni istotna role w ekosyste-
mach. Wilki zabijajac dzikie zwierzeta, kt6-
rymi sie zywia, wptywaja na ich liczebnos¢
i dynamike populacji oraz na jakos¢ osob-
nicza potencjalnych ofiar. Ostatnio coraz
wieksza uwage zwraca sie na efekty po-
$rednie samej tylko obecnosci wilkéw i ry-
zyka drapieznictwa na ksztattowanie struk-
tury i funkcjonowanie ekosystemow, ktére
opieraja sie na teorii ,ekologii strachu” (ang.
ecology of fear, landscape of fear).

Duze drapiezniki, do ktérych oczywi-
$cie zaliczane sg wilki, bezposrednio i po-
$rednio oddzialuja na populacje wspot-
wystepujacych z nimi potencjalnych ofiar.
Oddzialywanie bezposrednie dokonuje
sie poprzez zabijanie ofiar, prowadzace do
redukcji ich liczebnosci (ilosciowy wplyw
drapieznictwa) i usuwanie z ich populacji
pewnych kategorii osobnikéw czedciej niz
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1| Wilk jest niezbednym i naturalnym
elementem ekosystemu

fot. Cezary Korkosz

H. Okarma | WPEYW WILKOW NA POPULACJE DUZYCH KOPYTNYCH

innych (jako$ciowy wplyw drapieznictwa).
Oddzialywanie posrednie jest wynikiem
samej tylko obecnosci drapieznikéw i opie-
ra sie na tak zwanej ekologii strachu.

Drapiezniki zabijaja zwierzeta, ktory-
mi si¢ zywig, dlatego bezsprzecznie mu-
szg w jaki$ sposob wywieraé wplyw na
dynamike liczebnosci wspdtwystepuja-
cych z nimi populacji potencjalnych ofiar.
Liczba ofiar zabitych przez drapiezniki
zalezy od: liczby drapieznikéw i liczby
ofiar zabitych przez kazdego drapieznika.
Obydwa te czynniki s powigzane z za-
geszczeniem (liczebnoscig) ofiar. Z kolei
drapiezniki takze reaguja na zmieniaja-
cg si¢ dostepnosé¢ ofiar w dwojaki sposédb
(Jedrzejewska i Jedrzejewski 2001). Po
pierwsze, w odpowiedzi na zageszczenie
ofiar nastepuje zmiana liczby drapiezni-
kéw (,,reakcja numeryczna drapieznika”),
a po drugie - zmiana liczby ofiar zabija-
nych przez jednego drapieznika (,,reakcja
funkcjonalna drapieznika”).
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2 | Schemat reakcji numerycznej

(A) i reakcji funkcjonalnej

drapieznika (B)
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Niewatpliwie, drapieznictwo wilkéow
powinno zmniejszaé liczebno$¢ popula-
¢ji duzych ssakéw kopytnych bedacych
gtéwnym pokarmem tych drapieznikéw.
W niezwykle pracochtonnych iunikalnych
badaniach telemetrycznych w Puszczy
Bialowieskiej wykazano, ze wataha wil-
kéw (o $redniej liczebnosci 4,4 osobni-
kéw) zabijata $rednio jedng duzg ofiare co
drugi dzien, a populacja wilkéw na po-
wierzchni 100 km? zabijala rocznie (§red-
nio): 72 jelenie, 16 saren i 31 dzikéw (Je-
drzejewski i in. 2002).
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SMIERTELNOSC KOMPENSACYJINA
sSmiertelnosc, ktora nie zwieksza catkowitej
smiertelnosci populacji, gdyz jedne czynniki
sSmiertelnosci niejako ,zastepujq” inne

SMIERTELNOSC ADDYTYWNA
smiertelnosc, ktora zwieksza catkowitq
smiertelnosci populacji, gdyz kolejne czynniki
smiertelnosci ,dodajq sie” do innych

Sita oddzialywania drapieznictwa na
liczebnos$¢ ofiar zalezy od bardzo wielu
czynnikow. Na przyklad jednym z waz-
nych czynnikéw jest to, czy smiertelno$é
powodowana przez wilki jest kompensa-
cyjna* czy addytywna* do $miertelnosci
powodowanej przez inne czynniki §mier-
telnoéci. Jezeli bedzie to $miertelnoéé
kompensacyjna, to wowczas wptyw dra-
pieznictwa bedzie bardzo niewielki lub
zaden, w przeciwienstwie do $miertelnosci
addytywnej (Jedrzejewska i Jedrzejewski
2001).

Z problemem tym zwigzana jest ciagle
dyskutowana i fundamentalna kwestia,
a mianowicie: Czy drapieznictwo reguluje
dynamike liczebnosci ofiar? Odpowiedz
nie jest tak prosta, jak mogloby sie wyda-
wa¢, bowiem istnieja dowody naukowe za-
réwno za, jak i przeciw tej tezie. Dlaczego
wiec, pomimo bardzo dobrej podbudowy

3| Drapieznictwo wilkéw prowadzi do
eliminowania z populacji osobnikéw

o0 najnizszym dostosowaniu

fot. Cezary Korkosz
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teoretycznej oraz dziesigtek lat badan pro-
wadzonych w terenie na réznych gatun-
kach drapieznikéw i ich ofiar, w $rodowi-
sku naukowym ciagle nie ma konsensusu
na temat znaczenia drapieznictwa wilkow
w ksztaltowaniu dynamiki populacji zdo-
byczy? Wydaje si¢, ze odpowiedz tkwi
w unikalnoéci relacji. Badano niezwykle
szeroka game ukladow wilki-ofiary, ale
kazdy z nich cechowat sie swoista kombi-
nacja czynnikow ekologicznych, co czynito
go unikalnym, na przyklad rézny sktad ga-
tunkowy zespolu potencjalnych ofiar, réz-
ne zageszczenia poszczegdlnych gatunkow
ofiar, roézny sktad wiekowo-plciowy popu-
lacji ofiar, obecno$¢ innych duzych dra-
pieznikéw, szeroki zakres wplywu czlowie-
lokalne réznice w produktywnoéci siedlisk
i populacji ofiar, czy w koncu lokalne réz-
nice w grubosci/rodzaju pokrywy $nieznej
(Peterson i Ciucci 2003).

Seip (1995) wykazal na prostym mode-
lu, w jakich warunkach populacja ofiar be-
dzie regulowana przez drapieznictwo wil-
kow. Kiedy liczba ofiar zabitych przez wilki
wzrasta powoli w odpowiedzi na wzrasta-
jace zageszczenie ofiar w poréwnaniu do
potencjalnego rocznego przyrostu repro-
dukcyjnego, woéwczas punkt réwnowagi
bedzie przy wysokim zageszczeniu ofiar.
Populacja ofiar bedzie regulowana przez
drapieznictwo wilkéw w polaczeniu z in-
nymi czynnikami zaleznymi od zageszcze-
nia. Natomiast kiedy liczba ofiar zabitych
przez wilki wzrasta gwaltownie w odpo-
wiedzi na wzrastajace zageszczenie ofiar
w poréwnaniu do potencjalnego roczne-
go przyrostu reprodukcyjnego, to punkt



ofiary zabite przez wilki

roczny potencjat reprodukcyjny ofiar
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réwnowagi bedzie przy niskim zageszcze-
niu ofiar. Populacja ofiar bedzie regulowa-
na przede wszystkim przez drapieznictwo
wilkéw.

Mozna przyjaé, ze przy niskich za-
geszczeniach ofiar niewiele z nich bedzie
zabitych, poniewaz liczebnos¢ wilkéw
bedzie niska i trudniej im bedzie znalez¢
rozproszone ofiary. Wraz ze wzrostem za-
geszczenia ofiar, zaréwno liczba wilkéw
jak i liczba zabijanych ofiar w przeliczeniu
na jednego wilka bedg wzrasta¢. W efek-
cie calkowita liczba zabitych ofiar bedzie
rosta wyktadniczo na skutek pomnozone-
go dzialania wzrastajacych reakcji liczeb-

28 | CHRONMY PRZYRODE OJCZYSTA | 76/3/2020

4 | Schematyczny model réwnowagi
w uktadzie drapieznik-ofiara
wynikajgcy z zaleznosci miedzy
drapieznictwem wilkéw a rocznym
przyrostem reprodukcyjnym ofiar
(wg Seip 1995)

noéciowej i funkcjonalnej. Po osiagnieciu
wysokiego zageszczenia przez ofiary, jezeli
albo reakcja liczebnoéciowa albo funkcjo-
nalna wilkéw ustabilizuje sie, liczba zabi-
janych ofiar bedzie wzrastata w mniejszym
tempie wraz z dalszym wzrostem zagesz-
czenia ofiar. W przypadku gdy obydwie te
reakcje si¢ ustabilizuja, liczba zabijanych
ofiar bedzie na stalym poziomie pomimo
dalszego wzrostu liczebnosci ofiar (Seip
1995). Tak wigc wspolczynnik drapiez-
nictwa moze by¢ zalezny od zageszczenia
przy niskich zageszczeniach ofiar, nieza-
lezny od zageszczenia przy posrednich
zageszczeniach ofiar, a odwrotnie zalezny

liczba ofiar zabitych przez wilki

zageszczenie ofiar

5| Uogdlniona zaleznos¢ miedzy
zageszczeniem ofiar i liczbg ofiar
zabitych przez wilki: I - faza zalezna
od zageszczenia, 11 - faza niezalezna
od zageszczenia, I1I - faza odwrotnie
zalezna od zageszczenia

(wg Seip 1995, zmienione)

od zageszczenia przy wysokich zageszcze-
niach ofiar. Innymi stowy, przy niskich za-
geszczeniach ofiar wilki reguluja ich liczeb-
noé¢, a przy wysokich zageszczeniach - je-
dynie ograniczajg, a nie reguluja, liczeb-
nos¢ ofiar.

Drapieznictwo jest bez watpienia waz-
nym czynnikiem doboru naturalnego,
gdyz jego bezposrednim skutkiem jest eli-
minowanie z populacji ofiar pewnych ka-
tegorii osobnikéw, tych o najnizszym do-
stosowaniu: najmlodszych, najstarszych
czy chorych. Okreslamy to jako jakos$cio-
wy wplyw drapieznictwa lub selekcje ofiar
przez drapiezniki.

Wskaznik selekgcji Ivlev’a (D)
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6 | Wskaznik selekcji Ivleva (D) dla
drapieznictwa wilkéw na siedmiu
gatunkach ssakow kopytnych obliczony
dla 54 réznych badan wykonanych

w Europie(wg Okarma 1995, zmienione)
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METAANALIZA

potqczenie i porownanie
wynikow réznych badan,
czesto przy zastosowaniu
metod statystycznych,
czego celem jest znalezienie
0g6Inych wzorcow, trendow
i wyciggniecie 0gdlniejszych
whioskow

W przypadku duzych drapieznikéw
ogromna skala przestrzenna i czasowa ba-
dan oraz trudnosci w oddzieleniu od sie-
bie wptywu wielu réznych czynnikéw po
pierwsze — uniemozliwiaja $ciéle ekspery-
mentalne podejécie do takich badan w te-
renie, a po drugie — czesto generujg nie-
jednoznaczne lub nawet sprzeczne wyniki
(Okarma 2015). Tym niemniej mozna si¢
pokusi¢ o pewne podsumowanie na temat
selekeji ofiar przez drapiezniki, rozpatrujac
ten problem na dwdch poziomach:

o ekosystemowym (wybor okre§lonego
gatunku ofiary z dostepnego zespolu
ssakow kopytnych)

o gatunkowym (wybodr okreslonych
osobnikéw z danego gatunku zdo-
byczy).

Metaanaliza* wynikéw 54 réznych ba-
dan nad drapieznictwem wilkéw w Europie
(Okarma 1995) wykazala, ze istnieje ogrom-
na zmienno$¢ podatnosci na drapieznic-
two roznych gatunkéw ssakéw kopytnych.
W zaleznosci od lokalnej sytuacji ten sam
gatunek, na przyklad dzik, byl w jednym
miejscu silnie preferowany, a w innym - zu-
pelnie pomijany. Jedynym gatunkiem, ktéry
byt wszedzie pomijany przez wilki, byl zubr,
a gatunkiem wszedzie pozytywnie selekcjo-
nowanym z dostepnego zespolu ssakow ko-
pytnych byl jelen szlachetny.

Mech i Peterson (2003) wyrazili jed-
nak poglad, ze opisywane przez wielu au-
toréw preferowanie jakiego$ gatunku nie
jest niczym wiecej, jak tylko zmieniajaca
sie w czasie r6zng podatnoscig na drapiez-
nictwo. Wilki przemieszczaja si¢ w obre-
bie swoich terytoriéw, napotykaja i testuja



coraz to nowe ofiary w ciagle zmieniaja-
cych sie warunkach, uzyskujac informacje
o wzglednej podatnosci na drapieznictwo
réznych gatunkéw zdobyczy (podatnosé
- znaczy mozliwo$¢ odszukania, zlapania
i zabicia). Poprzez proby i bledy w koncu
dochodza do tego, jaka zdobycz moga upo-
lowac¢. Jesli zmieniajg si¢ warunki, zmienia
sie takze sklad ofiar wilkéw pod wzgledem
gatunku. Ewentualna specjalizacja wilkow
w zabijaniu wigkszej liczby ofiar z jednego
gatunku zdobyczy, podczas gdy inne takze
sa dostepne, musi zaklada¢, ze takie same
proporcje kazdego gatunku zdobyczy sa
réwnie podatne na drapieznictwo w kaz-
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dym okreslonym czasie. Warunku tego nie
mozna jednak dowie$¢, a prawdopodobnie
zdarza si¢ to niezwykle rzadko.

Drugim aspektem selekcyjnego wply-
wu wilkéw na populacje ofiar jest wybor
ofiar na poziomie gatunkowym, czyli ewen-
tualne koncentrowanie drapieznictwa na
pewnych kategoriach wiekowo-plciowych.
W Polsce przeprowadzono dos¢ liczne ba-
dania w tym zakresie, przede wszystkim

7 | Jeleti szlachetny jest gatunkiem
wszedzie pozytywnie selekcjonowanym
z dostepnego zespotu ssakow kopytnych
fot. Cezary Korkosz

w Puszczy Biatowieskiej i Karpatach. Wyni-
ki tych badan jednoznacznie wskazuja,
ze w przypadku dzikéw wilki wybieraja
przede wszystkim osobniki najmiodsze
(warchlaki). W przeciwienstwie do osob-
nikéw dorostych, ktére potrafig sie obro-
ni¢ przed wilkami, warchlaki stanowig ta-
twa zdobycz i, jezeli tylko sg dostepne, sg
przez wilki preferowane (Smietana 1998;
Jedrzejewski i in. 1992; Gula 2004). Jelenie
szlachetne takze nie s3 narazone na dra-

8| Wsréd dzikéw ofiarg wilkéw
padajg przede wszystkim warchlaki
fot. Cezary Korkosz
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pieznictwo wilkéw w takim samym stop-
niu. Wykazano, ze osobniki najmiodsze
(cielaki) sg grupa najsilniej przez wilki pre-
ferowang, a kolejng sg doroste samice. Do-
roste samce s3 zabijane w mniejszej pro-
porcji, niz by to wynikalo z ich udzialu
w zyjacej populacji jeleni na danym terenie
(Okarma 1991; Okarma i in. 1995; Gula
2004; Nowak i in. 2005). Jedynie Smietana
(2005) stwierdzitl, ze samce jeleni byty pozy-
tywnie selekcjonowane, co moglo by¢ efek-
tem réznic w metodyce zbierania danych
terenowych. Nie stwierdzono zadnej selek-
cji wiekowo-plciowej wsrdd saren, ktdre pa-
dly ofiarg wilkéw.




Tak wigc, poniewaz zabijanie zwierzat
w jaki$ sposéb bardziej podatnych na dra-
pieznictwo jest bezdyskusyjne, to pozo-
staje tylko jedno wazne pytanie: czy wilki
kiedykolwiek zabijaja ofiary maksymalnie
dostosowane i zywotne? Z pewnoscig za-
bicie ofiary o maksymalnym dostosowaniu
moze sie zdarzy¢, jednak w przyrodzie sa
to wyjatki od ,,normalnego” selekcyjnego
drapieznictwa, nieraz prowadzace do tak
zwanego nadmiernego zabijania. Zdarza
sie jedynie w rzadkich i specyficznych wa-
runkach, ktdére uniemozliwiaja zwierzetom
w pelni sprawnym ucieczke przed drapiez-

32 | CHRONMY PRZYRODE OJCZYSTA | 76/3/2020

nikami, na przyklad gruba pokrywa $niez-
na z warstwa lodu na wierzchu czy zago-
nienie ofiary na léd.

Efekty posrednie samej tylko obecnosci
wilkéw i ryzyka drapieznictwa na ksztal-
towanie struktury i funkcjonowanie eko-
systemOw opieraja sie na teorii ,ekologii
strachu” (Brown i in. 1999). Zaktada ona,
ze wplyw drapieznikéw nie powinien by¢
rozpatrywany jedynie jako zabijanie jed-
nego zwierzecia przez drugie, lecz réwniez
jako koszty zachowan antydrapiezniczych
(mierzone gtéwnie budzetem czasowym

i reakcjami fizjologicznymi) potencjalnych
ofiar. Postulowane skutki takich zmian
u ofiar powinny powodowac¢ ,.efekty kaska-
dowe” w ekosystemie, ktdre moga by¢ kon-
sekwencja zaréwno zmniejszenia przez
wilki liczebnosci kopytnych, jak i zmiany
zachowania ofiar (inny sposéb zerowania
i wykorzystania przestrzeni, wiecej czasu
przeznaczonego na obserwacje otoczenia)

9 | Przy wysokich
zageszczeniach ofiar
wilki jedynie ograniczajg
ich liczebnos¢

fot. Cezary Korkosz
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oraz ich reakcji fizjologicznych (poziom
hormonu stresu).

Zaledwie kilka lat po reintrodukcji wil-
kéw do Parku Narodowego Yellowstone
(USA) w 1995 roku zasugerowano, ze dra-
piezniki te silnie zmniejszyly presje jeleni
wapiti na gatunki drzew i krzewow, czego
skutkiem byla ich widoczna regeneracja
(Ripple iin. 2001; Ripple i Beschta 2004) -
szczegolnie wierzby i osiki. Ostatnie bada-
nia dotyczace Yellowstone poddaly jednak
bardziej szczegblowej analizie wcze$niej-
sze prace dotyczace kaskad troficznych




EFEKT BEHAWIORALNY
zmiana w zachowaniu
organizmu wywotana przez
bodzce zewnetrzne lub
wewnetrzne

wywolanych przez efekty behawioralne*
i obecnie amerykancy badacze spieraja
sie, czy kaskady troficzne wywolane przez
efekty behawioralne zwigzane z obec-
noécia wilkéw w ogole tam wystepuja,
a przynajmniej argumentujg, ze hipote-
za ta nie zostala naukowo udowodniona
(Creel i Christianson 2009; Kauffman i in.
2010; Winnie 2012). Creel i Christianson
(2009) udowodnili, ze w obecnosci wil-
kow jelenie unikaja otwartych przestrze-
ni, nie Zeruja na trawach, tylko na wierz-
bach. Jelenie wtedy wrecz silniej zgryzaja
wierzby, niz kiedy wilkéw nie ma. Wbrew
popularnemu sloganowi, wilki nie ra-
tuja wiec wierzb w Yellowstone! Z kolei
Kauffman i inni (2010) przeanalizowali
historyczne dane dotyczace odnowienia
osiki i wykazali, Ze regeneracja tego ga-
tunku najsilniej powiazana jest z liczeb-
noscia jeleni, a nie z obecnoscia/brakiem
wilkéw. Obecnie, po zadomowieniu si¢
wilkéw, osika takze ma problemy z rege-
neracja. Czyli wilki takze nie ratuja osik
w Yellowstone!

Wydaje si¢ wiec, ze opracowania Ripple
i Beschta (2004) zyskaly tak ogromny
oddzwiek w szerokich kregach spofecz-
nych, gdyz potwierdzaly to, co spoteczen-
stwo chcialo uslysze¢: ,wilk przywraca
rébwnowage w przyrodzie”. Oczywiscie,
wilki wplywaja na zachowanie jeleni, ale
w Yellowstone nie ma dowoddw, ze skut-
kiem tego jest wzmozone odnowienie
wierzby i osiki. Bezdyskusyjnie efekt ka-
skadowy obecno$ci wilkéw poprzez ofiary,
roélinnoé¢ i ptaki $piewajace wykazano je-
dynie w kanadyjskim Parku Narodowym
Banff (Hebblewhite i in. 2005).
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10 | Obecnos¢ wilkéw posrednio
oddzialuje na populacje
wspotwystepujgcych z nimi ofiar,
opierajgc si¢ na ekologii strachu
fot. Cezary Korkosz

Badania oparte na ekologii strachu
prowadzone sa takze od kilkunastu lat
w Puszczy Bialowieskiej. Wykazano w nich,
ze jelenie silnie reagowaly na zapach wil-
czych odchodéw poprzez zwigkszenie
czujnosci (z 22 do 46%) oraz zmniejszenie
czasu przeznaczonego na zerowanie (z 32
do 12%); natomiast dziki nie ujawnily zad-
nych reakcji wskazujacych na zwigkszone
ryzyko drapieznictwa (Kuijper i in. 2014).

Stwierdzono réwniez, ze na obszarach naj-
czestszego przebywania wilkéw zgryzanie
przez jeleniowate drzew (o wysokosci do
150 cm) bylo mniejsze, a intensywnos$¢
zgryzania obnizala si¢ w miejscach, gdzie
znajdowalo sie wiecej grubych resztek
drzewnych, ktére moga przeszkadzaé
jeleniowatym w ucieczce przed wilkami
i rysiami. Moze to wskazywaé na poten-
cjalnie kaskadujacy efekt duzych drapiez-

nikéw na wzorzec odnowienia gatun-
kéw drzewiastych w europejskich eko-
systemach lesnych (Kuijper i in. 2013).
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