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1. Wprowadzenie 

W odniesieniu do uikładów d:r;apieżca-ofiara w świecie k["ęgowców 

akcentowano dotychczas zależności troficmie (eksploatację ofiar przez • 
drapieżniiki) jako mniej lub bardziej :poddające się próbom ilościowe-go 

oszacowania. Aspelkit paraitrofkiz111y, oczy.wisty w. poznaniu potocznym, 
opiera się poznaniu naukowemu. W tej pracy przedstawiamy hipotezę 
Char !Il, o va i in. (197·6) na temat pło:szenia potencjalnych _ ofiaa- przez 
draipieimiilka i skutków tego procesu dla funkcjonowania populacji ofiar 
i drapieżników: Dokonujemy następnie przeglądu wynik6w badań eks
perymentalnych i terenowych potwierdzających rolę strachu ,przed dra-
pieżnikiem w m~yfiikowaniu .preferencji środowisk<;>wych i zachowania 
ofiar. Stawiamy hipotezę, że fakt ~mawania i alktyiwnego wnikania 
draipieżm.ika :przez jego ofiary odegrał istotną rolę w ewolucji sposobów 
~y1Jkowania przestrzeni przez drapiemiki. Równomierny rozkład area
łów draipieżiników ptasich, równomierną i rotacyjną penetracJę te:r;yto
rium przez osobndlka, utrzymyiwanie areałów osobniczych znacznie więlc
szych, niż wynikałoby z zapotrzebowania pokarmowego oraz częste Zllllia
ny nor i legowilsk u ssaków drapieżnych in.tel'lpreltujemy jako przystoso
wania drapieżników prowadzące do obniżenia niepożądanego efektu pło
szenia ofiar, który drastycznie zmniejsza ~ukces łowiecki. 

2. Optymalizacja żerowania drapieżnika: twierdzenie 
o granicznej· opłacalności i problem płoszenia ofiar 

Od połowy lat pięćdziesiątych, gdy Pi .te I ka i in. (1955) zapropo
nowali, że ,podstawowym czynntkiem ksztaMującym dynamikę liczebności . 
gryzoni może Qyć drapieżnictwo, przeprowadzono wiele szerdko zakrojo
nych badań nad wpływem zespołu - draipieżnilków na populacje ofiar, 
głóWIIlie gryzoni (Pearson 1966, 1971, Ryszkowski i in. 1973, , 
Boonst ·ra 1977, Gos·zcżyński 1977, Edinge i in. 1983, 1984, 
Er I o. n ig e .1987). ·we wszystkich tych tpracach starano się . ustalić wiel
kość presji draipieżmików, czyli liczbę bądź biomasę ofiar zjadanych 
w stosunku dó ·żyjących na terenie badań. 
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Natomiast pytanie o -pośredni wpływ drapieżnika na ofiary pojawiło 
się dopiero w ekologii behawioralnej, jako element rozw·ażań o optymali
zacji żęrowania drapieżnika (Char n o v 197·6, Char n o v i in. 1976). 
Istotą koncepcji Charnova było ·założenie, że środow~sko penetrowane 
przez drapieżni.ka jest heterogennie i składa się z ,,pl-am" o różnej obfi
tości pokarmu. Drapieżnik, przebywając i polując w jednej plamie, obni
ża jej zasoby zarówno przez wyjadanie ofiar .(zmniejszanie ich liczeb
ności) jak i przez płoszenie ich (mmiejszanie dostępności). W zmatematy. 

, zowanej formie tego modelu, zwanego twierdzeniem o granicznej opłacal
ności (ang. marginal va1ue theorem), Char n o v (1976) uwziględnił tylko 
zjadanie ofiar pnez drapieżnika. Od rozpoczęcia eksploatacji plamy tem
po zdobywania pokarmu rośnie aż do peiWnego mak:simurµ, a następnie 
ma1eje .z upły1wem czasu. Drapieżnik powinien opuścić daną plamę 

i przejść do innej w ch~ili, gdy szyiblkość ·zdobywania pr,zez niego po
karmu przyjmuje wartość równą średniej szyibkośoi zdobywania pokar„ 
mu w środowiisku. Czas pozostawania w ,plamie jest do pewnego stopnia 

· modyfikowany przez koszty przemieszczania się: im większe odległości 
między plamami, tym dłużej opłaca się pozostawać w jednym miejscu. 

Char n o v i in. (1976) sądzili, że zmniejszanie dostępności ofiar (ang. . 
prey depression) zachodzi w wyniku dwóch procesów: wyjadania oraz 
płoszenia i niepokojenia przez samo pojai\V,enie się drapieżnika. ~en dru-
gi proces może mieć ,rówiniież duże znaczenie tak dla ofiary, jak i drapież
nika. Strach przed drapieżnikiem powoduje: (1) zmianę zachowania po
tencjalnych ofiar, np. czasowe prz•erwalilie żerowania lulb tokowania, itp.; 
(2) zmianę mikrośrodowiska, tzn. usunięcie się na jakiś czas w miejsca 
niedostępne lub mniej dostępne dla drapieżnika. Obie rea/keje występują 
zwykle razem (rys. 1). Po zniknięciu drapieżnika strach i powodowane 
przezeń zakłócenia mijają, a czas powrotu do normalnej aktywności jest 

różny. Wyznacza on także optymalny czas powrotu drapieżnika w to sa-
mo miejsce (rys. 1). _ ~ J · 

Char n o v i in. (1976) przypuszczali, że ipłoszenie ofiar przez dra
ipieżnilki jest w przyrodzie powszechne i jedynie fotony światła bez przer
wy „połykane" przez fotosyntetyzujące rośliny bądź zooplankton filtro
wany przez wieloryby nie wykazują tej reaikcjii. Płoszenie ofiar mo.gło 

odegrać istotną rolę w ewolucji systemów teryltorialnych u drapieżni

ków, jaiko że wyłą-cz-nośc użytkowania jakiejś przestrzeni przez drapieżni
ka A zmniejsza ryzyko niepożądanego wpływu na ofiary przez <b:aipież
ni!ka B tego samego gatunku, lub . innego, · lecz w podobny sposób płoszą
cego ofiary. Płoszenie ofiar mogłoby t~ sprzyjać współwystępowaniu 

drapieżmików na jednym terenie, np. ssaki drapieŻ!lle polujące pod osłoną 
krzewów mogą wy,płaszać gryzonie w bardziej otwarte miejsca, przez co 
stają się one ła.twiej,szym łupem dla ptaków dra,pie'Żtnych. 

Hipoteza płoszenia ofiar przez ,draipie:żmika W)7ł"OSła nie tyle z synte
zy ó ~~snej wiedzy: <!o ~ ni~wykłej intuicji jej auto:rów. Nie stała się 
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lł;ys. l. Płoszenie ofiar przez dr~pieżcę (wg C h a r n o v a i in. 1976) zmniejsza ich dostępność dla drapieżnika. Potencjalne 
ofiary reagują zmianą zachowania i użytkowania mikrośrodowiska na jego pojawienie się i atak (11). Powrót do stanu 
sprzed zakłócenia (IV) wyznacza Qptymalny czas powrotu drapieżnika 
Prey depression by a predator (according to Char n o v et al. 1-9-'N>). The aippearance arui attack ·of a ipreda'tor (II) lowers 
the availability of prey by altering the behavior and microhabitat use in prey. ·The recovery time of prey (IV) determines 
the optima! return time for a predator 
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też be:z;pośrednią zachętą do badań w tym kierunku. Natomiast myśl, że 
· użytkowanie różnowartościowych plam środowiska przez drapieżniika 

rządzone jest ekonomiką ·zdobywania energii rw jednostce czasu, została 

bardz~ szybko podjęta i testowana na wielu ,ga-tu~kach zwierząt. 

3. Koszty unikania drapieżcy ponoszone przez ofiary 

Pierwsze prace przt:?prowadzano w staranlllie dobranych ulkładach eko
logicznych. N,p. Davies (1977) badał pliszki Motacilla ssp., które łowił'y 
owady obsiadające kal krów na łące. Pliszki opus7JCZaly · ,,placki" i wyru
szały do następnych, gdy dostępność pożywienia w „placku" i tempo zdo-

, bywania pokarmu malały .. Podobne badania przeprowadzono także na in
nych ptakach wróblowatych •(Co wie 1977, Lim a 1985), małych ssakach 
(Lima _i in. 1985, Newman i Car ac o 1987), ryibach {Me.tcalfe 
i in. 1987) i owadach {Pyk e 1979). Ws-Lystkie te zwierzęta nie są jednak 

· drapieżcami najwyższego rzędu i same mogą paść 1upem mnxch drapież~ 
ni'ków. Tote·ż zauważono, że w procesie optymalizacji ich żerowania · w~ż

ną rolę o_dgrywa element ryzyka, który stwarza problem, co wybrać: lep
szy 'kąsek w ryzyk_ownym miejscu, . czy gorszą strawę w bezpiecznym za
ciszu; co robić: dłużej najadać się o świcie, czy usunąć się do nory nie 
ta'k sytym, ale też mniej narażOIIlym na atak ptaków drapieżnych, dla 
których jest jeszcze z·byt ciemno. RY,zyikq okazało się jednak trudne do 
oiszacowania. Początkowo posług~ano się pojęciem „poczucie zagroże
nia" (ang. ,perception of risk), co starano się symulować w ekspetymen-

. tach różnym oddaleniem od krzewów i drzew stanowiących osłooę (np. 
Lim a i in. 1987) lub zróżlnicowanym natężeniem światła (nip. Ko 't 1 er 
1984). 

Wtkryto, że poczucie _zagrożenia _ często rządzi wyfborem miejsca żero
wania oraz uszcz~pla ~zas na nie p:r:zeznaczony, kosztem wypatrywania 
czy nie pojawia się drapieżnik W eksperymentach N ew ma n a i C a r a
c o (1987) lepszy, obficiej zaopatrzony karmnik był ignorowany przez wie
wiórlki Sciurus carolinensis Gmelin, 17188, jeśli stał żbyrt daleko od drzew 
i kr.zewów. Większość wiewiórek tłoczyła się wówczas przy gorszym, · ale 
bezpieczniejszym karmni~u. W eksperymentach wiwaryjnych Kot 1 er a 
(1984) manipulowanie natężeniem światła modyfikowało preferencje mi
krośrodowiskowe pięciu gatuinków g:ry~ pustynnych. Stopień unika
nia ot:Jwartyoh przestTZeni w jasne noce był skorelowany z podatnością 
tych gryzoni na drapieżnictwo (miemoną morfologicznymi cechami de
cydującymi o wcz-esnym wykryciu draipieżrifilta i szybkości ucieczki przed 
nim). Najmniej podatne Dipodomys deserti Stephens, 1887 reagowały ;na 
światło _w niewielkim stopniu, a bardzo pcxlaitne Peromyscus 7nanicula
tus (Wagner, 1845) nawet w ciemności żerowały pod osłoną krzewów. 
Podobną reakcję unikania otwartych przestrzeni w jasne księżycowe no-



ce zauważono w badaniach terenowych nad gryzoniami pustynnymi Dipo-
, domys merriami Meams, 1890 i Perognathus penicillatus Woodhouse, 

1852 (P r i c e i in. 1984). żerowanie stale· w bUsikośd krzewów stwierdzo
no też u wróblaka białoszyjego Zonotrichia a1bicollis (S c h n e i d e r 
1984). 

Jednak ostatnio Lim a i in. (1987) stwierdzili, że QJ>erowarnie poję

ciem ,,1Poczucie zagrożenia" jest mylące, bowiem krzewy mogą ~yć ukry
ciem zarówno dla ofiary jak i dła czającego się drapieżniika. W ich ekspe
rymentach nad t,rzema gatunkami ptakó:w z rodziny .Emberizidae, Melos
piza melodia (Wilson, 1'810)), Pipilo erythrophtalmus (Linnaeus, 1758) 
i Junco hyemalis (Liamaeus, 1758) najczęściej żerowały niezbyt blisko 
krzewów, choć zaniepokojone szukały w nich schronienia. Sztuczne za
gęszczenie krzewów (dodanie gałęzi żywotnika, aby zasłaniały wnętrze 
krzewu) powodowało jednak, że ptaki żerowały znacznie dalej od nich. 
Lim a i in. (1987) sugerowali więc, że w 'tego typu e~erymenitach na
leżałoby operować rzeczywistym ryzykiem powodowanym przez właści-

. wy dla danego terenu i gatunku ofiary gatunek drapieżnika. · Podobnie 
w badaniach nad świstakami Marmota flaviventris (Audubon et Bach-

. man, 1841) stwierdzono, że żerując unikają one miejsc z wysoką roślin
nością, 'która mogłaby ulkrywać drapieżnika (iC ar e y 1985). Swistak tat
rzański Marmota marmota (Linnaeus, 175'8) na bJW. strażowanie, czyli 
wyipatrywanie czy nie ~bliża się nie!bezpieczeństwo wy,biera miejsca od
kryte i wyniesione (By,reyn-Gąsiennica niepulbl.). 

RóW111ocześnie narastała wiedza o wrodzonych lub nabytych umiejęt- · 
nościach rozpoznawania drapiem.ilka .prze.z ofiary. Norniki Microtus agres
tis (Lilnnaeus, 1761) i M. arvalis (Pallas, 1778) rozpoznają zapach łasicy 

Mustela nivalis Linnaeus, 1766 i gronostaja M. erminea Linnaeus, 
1758 i aktywnie go unikają (St odda r ,t 1976, Go r ma n 1984). W eks
perymentach Mac do n a 1 da (1980) myszy zaroślowe Apodemus sylva
ticus (Lllllnaeus, 17:5'8) nif!? jadły ,pokarmu znakowane,go zapachem łasicy. 
Nornica ruda Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780) i mysz leśna Apo-
demus flavicollis (,Melchior, 1834) ro~omają -zapach łasicy, choć odmien
nie na niego reagują (Jędrzejewski i Jędrzejewska nieipubl.). Nowo nairo
drrone jelonki Odocoileus virginianus (Zimmermann, 1780) odpychał od po-' 
karmu zmieszany z jego zap.achem zapach drapieżnika, przy czym na sym-
patrycme gatunki (kojot Canis latrans Say, 1823) reagowały one znacmie 
si1niejł niż na allopatryczne, tzn. lwa Panthera leo (Linlnaeus, 1758), tygry
sa P. tigris (Linnaeus, 1758) i lamparta śnieżnego P. uncia (Scm-e/ber, 1775) 
(Mu 11 er-Schwartze 1972). Zapach kału dużych drapieżników koto
watych ·okazał się bardzo skuteczny w ochronie sadzonek leśnych przed 
zgryzaniem ich przez jeleniowate; np. w Holandii powszechnie . stosuje się 
repelenty produkowane z odchodów drapieżników kotowatych trzyma
nych w ogrodach zoologicmych (por. Me 1 chi or s i Les I ie 1984). 
~ u 11 i va n i Cr u mp (19'84) wytkaza!li, że doskonałym repelentem c~ro-
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niącym sadzonki przed zgryzaniem przez zające jest wydzielina gruczo- -
łów zaipachowych .niektórych łasicowartych. 

S0,wy w okresie lęgowym reagują ' na drapanie po . pniu drz.ewa (symu
lujące zbliżanie się kuny) przez ukazy1Wanie się u wylotu dziupJ.i i goto
wość do ucieczlki. Rea/keja ta j-est istotnie częstsza · u sów, ina które presja 
drapieżnika jest" silniejsza, tzn. u sowy włochatej Aegolius funereus 
(Lininaeus, 175i8) i sowy jar-zębatej Surnia ulula (Linnaeus, 1758), niż 

u sóweczJki qzaucidium passerinum (Li:ninaeus, 1758) gnieżkiżącej się w ma
leńikich - a więc bezpiecznych - dziuplach (Son er ud 198-5}. Ptaki 
i małe ssaki ro7ipoznają drapieżniki po sylwetce pojawiającej się na nie
bie {D. Mu 11 er - Schwartz ·e i C. Mulle r -Sc h IW a if t ze 197·1, 
L irm a 1985). Nawet larwy płazów wodnych rozpoznają drapieżne_ ryby 
po chemicznych substancjach zostawianych przez nie w na:j!bam;zym oto
czeniu (P e _t ran !ka i ilil. 1987). 

Oprócz cytowanych wyżej reakcji wrddz,onych moma też _wykazać 

u zwierząt nabytą umiejętność rozpoznawania nielbeZJI)ieczeństwa, np. ba
zanty Phasianus colchicus Linnaeus, 17 58 introdulko~ane w południowej 
Szwecji rozpoznają gatunek nadltującego drapieżnika i reagują- uciecz
ką na jastrzębia gołębiarza Accipiter gentilis _ (Llnnaeus, 1758) i orła 

przedniego Aquila chrysaetos (Linnaeus, 1758), naitomiast bardzo słaibo 

lub wcale nie reagują na myszołowa Buteo buteo (Linnaeus, 1758), który 
nie stanowi dla n_ich poważnego zagrożenia (Go r a n s s o n 1981). 

To duże zróżnicowanie i bardzo zindywidualizowany charakter wza
jemnego rozpoznawania się w układzie draipieżn~k-ofiara przemawia na 
ikorzyiść badania konkretnych układów, zamia&t abstrakcyjnego poczucia 
zagrożenia. Przeprowadzono do tej pory sporą liczbę eksperymentów z ma- . 
kietą dra,pieżni'ka (gdy rozpoznawanie drapieżcy przez ofiarę jest wzro
kowe) lub żywym ]j~ierzęciem (gdy w~hodzą w grę informacje zapacho
we), oraz nieliczne obserwacje terenowe w syituacjach, .gdy możliwe po
wiązania drapiemik-ofia,ra są jednoznaczne. 

W eksperymentach Limy (1985) sikory czarnogłówki Parus atrica
piHus Linnaeus, 1766 żerowały w karmniku odalonym od osłony (krze
wy) w taJki sposób, by minimalizować czas pozostawania bez osłony. Ma
le cząstki podanego pokarmu częściej połykane były ~a miejscu, większe 
cząstki noszone były pod osłonę krzewów i tam zjadane. Ryzyko symu~ 
lowane było .przez „lecącą" makietę jstrzębia Accipiter striatus Vieillot, 
1807. Na widok sylwetki jastrzębia sikory wydawały dkrzyk alarmowy, 

, WlSZystlkie nurkowały w krzewy i porzostawały całkowicie nieruchome 
przez średnio 116 sek. Powracały do żerowania ipo 2-4 minutach (porów
naj rys. 1 ), ale niektóre z nich po zakłóceniu powodowanym przez dra
pieżn~ka opuszczały miejsce badań. 

W _naszych pracach wiwaryjnych (Jędrzejewski i Jędrzejewska 

niepubl.) poddawaliśmy zagrodowe populacje nornicy rudej a następnie 
myszy leśnej wipływowi czasowej obecności faisicy w jednej z tiiizech id.en-
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tycznych, połączonych ze sobą zagród. Kilka kwadranJSów obecności ła
sicy w zagrodzie (50 m2) powodowało, że osiadłe tam nornice porzucały 

- ją i unikały przez co najmniej 8-12 dni (rys. 2). Reakcja na obecność 
łasicy i na sam jej zapaoh zostaiwiony w środowisku była identyczna. Mo
że to wskazywać na defiru tyWIIle porzucanie nielbe:21pie.cznego miejsca 
pr:zez nornice, choć w naturze przesunięcia te mogą się od\bywać w gra
nicach areału osobnika llib niewiele poza nie. _Myszy leśne poddane takim 
samym eksperymentom nie porzucały zagrody, którą penetrowała łasica. 
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Rys. 2. Przykład wpływu strachu przed d_rapieżnikiem na użytkowanie przestrzeni 
przez (I)Otencjalne ofiary. Łasicę Mustela nivaUs wipuszczano do jedne,j z trzech za
gród zamieszkanych przez nornice rude Clethrionomys glar'eolus. Oza-sowa obecność 
łasicy (zaznaczona strzałkami: 24 i 2 godz.) w zagrodzie powodowała unikanie jej 
pr.zez nornice przez wiele dni. Wykres poka7JU'je procent nornic ;przebyiwający.ch 

w tej za-grodzie w kolejnych dniacłh (dane z odłowów). Linia przerywana wslka-zuje 
s,poid:ziewany procent nornic jeśHlby ich rozmieszc.zenie w trzeoh zagro!dach było 

równomierne (dane oryg.) 

Example of space use by prey under the rislk of predation. Weasel Mu.stela n.ivalis 
was introduced into one of three outdoor pens · .inhabited by bank voles Clethrio
nomys glareolus. The temporary pre,sence of weasel in one pen (in1dicaited by 
arrows; 24 and 2 hrs, respectively) caused its avoidance by bank voles for days. 
Figure shows the per cent of bank vo'les presenlt in thiis pen łn consecutive day.s 
(determined by live-trcl!APing). The broken line shows the 1I)er cent of voles eX{Pee• 
ted if the dis,trj;bution of voles was homogenous in the thiree peDIS- (oryg. , .da:ta) 

O preferencjach środowiskoiWych dużych roślinożerców w większym 
stopniu może decydować koniecŹność unikania drapieżników niż obfitość 
pokarmu. S ko .g 1 a n d (w druku) in,terpretuje sezon01We zmiany środo
wisk pr-zez renifery Rangif er tarandus (Linnaeus, . 175:8) w Skandynawii 
koniecznością ucieczki przed dra;piemikami (wi1lki, rysie) w okresie wy
_cieleń. Samice reniferów przed urodzeniem młodych odchodzą w wyzsz.e, 
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ubOŻI.Sze, ale bezpieczniejsze partie gó,r. Także zachowanie nowo narodzo
nych cieląt innych kopytnych (ukrycie się i pozostawanie bez ruchu bądź · 
postępowanie za matką) było rozważane jako alternatywne przystosowa
nie do UJnikania drapieżnictwa (C a r l _ i R ~ b b i n s 1988). 

U wielu gatunków ptaków stwierdzono zbijanie się w stada, jako 
realkcję na drapieżnika (przegląd w: Pu 11 i am i Car ac o 1984). Ostat
nio podobne przystosqwanie wykryto u kangurów Macropus giganteus 
Shaw, 1790, które padają ofiarą psów dingo. U kangurów żerujących . 

pojedyncz~ proporcja czasu ,poświęcanego na rozglądanie się była bardzo 
· duża, ale w miarę zwiększania się stada spadała szyblko w przeliczeniu 

na osp:bnika (Jarman 1987). 
Wymienione badania definiują koszty unikania drapieżnictwa pono

szOIIle przez osobnika (są to: koniecZ!Ilość poświęcania czasu na wypatry
wanie niebezpieczeństwa kosztem żerowania i być może famych rodża

jów alk,tywności, oraz konieczność pozostawania w milkrośrodowisku bez
piecznyim, ale często gorszym z punk,tu widzenia zasobów). W2Jmian'kują 
one także o zwiększonej konkurencji wśTód ofiar (z~ówno weWIIlątrz
jak i międzygatunkowej) o miejsca bezpiec.me (refugia) w sytuacji -wy- · .. 
sdkiego ·ryzyka drapiemictwa. · 

Ho 1 :t ·(198'/) ZJbudował teoretyczny model konkurencji o schronienia 
między różnymi gatunkami ofiar. Tallu{sytuację ipokazał Kot 1 er (1984) 
dla trzech gatunków gryzoni: Dipodomys ordii Woodhouse, 1853 i D. 
microps , (Merriam, 1904) wypychały Perognathus longimembris (Coues, 
1875) spod osłony krzewów. W .naszych elksperymenitach . wiwaryjnych 
z nornicami zatiważyliśqiy silną kontku:rencję wewnąitrzigatun'kową powo
dowaną różnicowaniem homogenneg.o dotąd środowiska na rni_ejsca bez
pieczne i ryzy!kowne (penetrowane przez łasicę). Ek!Sperymentalne 
zmruejszanie powierzchni bezpiecznej sprawiło, że czas przebywania nor
nic w refugium był skorelowany z ich masą ciała: osobni!kom większym 
(starszym) udawało się utrzymać tam znacznie dłużej niż małym (młod-
·szym) (Jędrzejewski i Jędrzejewska nieipubl.). Także Lim a (1985) su
geruje, że sikory o niskiej randze socjalnej ponoszą większe ryzytko, lecz · 
wiąże się to z możliwością łatwiejiLego dostępu do pokarmu w warun
kach, gdy dominan;ty . w popłochu kryją się w krzewach (niepublikowa
ne prace Orr, cytowane za L i_m ą 1985). 

Problem, w jaki ·sposób koszty unilkania drapieżnika ponoszoine prze~ 
ofiary wipływają na demografię populacji pozostaje całkowicie w sferze 
spekulacji. Pośredni W!płyiw drapieżnika na populacje gryzoni, zwłaszcza 
wykazujących cykliczne zmiany liczebności, był ostatnio ipo:dnoszony , 
przez He n t to n e_n a i in. (1987) oraz Yd en ber g a (1987), którzy su
gerowali, że może on mieć równie duży wpłyiw na ,p.opulację gryzoni, jak 
eksploa:tacja troficma przez drapieżniki. Obaj autorzy nie byli jednak 
w stanie skonkretyzować tego oddziaływania, leez przez analogię do ba
dań nad ptakami wróblowatymi sugerowali, że ryzyko draipieżnictwa mo-
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że. powodować ograniczarnie czasu żerowania, co w przypadlku samic 
w okresie rozrodczym prowadziłolby do mniejszych i słabszych miotów. 
Y d e nb e r g (1987) przyipu:szczał\ że ryzyko to może w ogóle hamować 
rozród jako wysoce niehe2Jpiecz.ny przy obecności łasic, które rozróżniają 
zapach samic ,gryzoni w rui (por. Cu s hi n g 1984). Jeśli dołączymy do 
tej hiipotezy fakt, że nornice porz.ucają ~erem penetrowany przez łasicę 

(Jędrzejewski i Jędrzejewska niepubl.) i że w miarę zmniejszania się re
fugium wzrasta konkurencja, to staje się prawdopodobne, że w szczyito
wych fazach cyklu, gdy zagęszczenia gryzoni i łasic są wysokie, oddzia
ływania paratroficzne mogą być elementem, kitóry zwiększa rolę drapież
niików w załamaniu liczebności ofiall'. 

4. Wpływ płoszenia potencjalnych ofiar na sposób użytkowania 
przestrzeni przez drapieżniki 

Taką ,paradoksał:nie okrężną drogą badap.ia empiryCU'le inspirowane 
przez twierdzenie o grarnicznej opłacalności potwierdziły przewidywania 
na temat roli strachu przed drapieżcą w życiu jego niedoszłych ofiar. 
W tym miejscu chcemy podj'ą4 myśl C h a r n o va i in. (1976), 'krony 
sąd~, że opniżanie dostępności . ofiar przez samą ()lbecnoś·ć d,rapieznika . 
w jakimś miejscu miało duże znaczenie w ewolucji systemów terytorial
nych w świecie drapieżników. 

Czas, jaki musi upłynąć od -pojawienia się drapieżnika w danym miej
scu i przepłoszenia ofiar do pełnegio zniknięcia u nich ,:-.eakcji · strachu, 
maż.na dkreślić jako optymaliny czas powrotu drapieżnika w to samo miej
sce (rys. 1). Penetrowanie tego terenu przez. innego drapieżnika (tego 
samego bądź innego gatunku, ale w podobny spooób płoszącego ofiary) 
powodowałoby dodatkowe i nieprzewid)7iWalne zakłócenie wśród ofiar. Wy
łączne terytoria .mvięlkszają prawdopod'obieńistwo powrotu we wcześniej 
penetrowane · miej'Sce w optymalnym momencie. 

C h a ·r n o v i in. (1976) sugerują też, że wielkość terytoriów mote być 

w jakimś s_topniu uzaleŻIIliona od cy'kłu: za'kłócenie--rewizyta-zakłócenie 

w plamach, które skłaldają się na ał'eał drapież'nilka. Drapieżniki żywiące 
się ofiar~i „mą~:kymi" (tJ. roZJPoznającymi n.ieb~ieczeństwo i unilkają
cymi go) zmuszone byłylby do utrzymywania większych areałów niż dra-
pieżniki żywiące się niepłochliwym pokarmem. · 

N i 1 s son i in (1982), podejmując tę . hiipotezę, · s.prarwdzili równo
mierność rozmieszczenia w przestrzeni gniazd ptaków drapieżnych. Przy 
określonym zagęsZJCzeniu równomierne rozmieszczenie gniazd minimali
zuje szansę, że ptaki z sąsiedni<!h terytoriów będą polowały w pobliżu 

siebie. Dane -dla 24 populacji 19 gatunków ptaków drapieżnych wykazy
wały istotną korelację między wskaźnikiem regulani,ości ro1Jlllieszczenia 
gniazd a udziale~ w pokarmie ptaków i ssaków o wielkości wiewiórki 
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i wię!k!Szych (tylko o t~!kich bowiem Nilsson i in. sądzili, że rozpoznają 
niebeZJpieczeństwo i reagują na nie). Jak już wspomniano, późniejsze ba
dania wykazały, że także drobne gryzonie zmien~ają swe zachowanie 
i preferencje środowiskowe w warunkach ryzyka drapieżnictwa. 

' 

Rys. 3. Model użytkowania przestrzeni przez ptaki (A) i ssaki (B) drapieżne jako 
reakcji na płoszenie ofiar. Drapieżniki polujące na płochliwe ofiary powinny 
utrzymywać wyląc.me terytoria. W obrębie swego areału draipiei.nilk, zamiast po
zostawać w miejscu oblfitych zasobów, ,powinien krótko przebywać w kaiżdym 
miej.sou pol<owania i wydłU1żać cza1s powrotu, co ;prowadzi do rotacyjnego 'll!Żyitiko

wania areału 
Idealized m_odel of space use by avian (A) and mammalian (B) predators as a re
sponse to prey depression. Predators hunting evasive prey should hold exclusive 
territories. Within its home range1 a predator should minimize the time spent in 
each area and prolong the return time to it, instead of staying in a profitable 
patch. This produces a rotational use of space 

A(by wydłużyć czas po1Wrotu, ptaiki drapie-me polufące na płochHIWe 
ofiary powinny użytkować swoje areały rotacyjnie. Za pomocą badań 

telemetrycznych stwierdzono, że sowa włochata (Son er ud i in. 1986) 
i pUS7;czyk Strix aluco Linnaeus, 1756 (N i 1 s son 1978) w Skandynawii 
każdej nocy polują w innej części areału, wracając w te same m1e·Jsca 
najwcześniej po kilku dniach {:por. rys. 3A). U sowy włochatej żyjącej 

- w lasach Idaho (USA) stwierdzono że samiec, kitóry uczestniczy w ka,r-
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mieniu młodych, ale w ciągu dnia nie prze'bytwa z nimi w gnieździe, ka~
dej nocy poluje w innej części terytorium i użytkuje inną dzienną kry
jówkę (Ha y w ar d i in. 1987). 

Niewątpliwie jednak ptaki drapieme płoszą gryzonie i inne ssaki sła
biej, niż czynią to ssaki drapieżne. W środowisku życia gryz~ni (powie!z
chnia ziemi) ptaki drapieżne prawdopodobnie pozostawiają informację tyl
ko w miejscach ataków. Natomiast ssaki drapieżne we wszystkich miej
scach swego ,przebywania stale zostawiają zapach, który jest in.formacją 
odczytywaną przez tego samego i inne osobniki w populacji drapieżcy 

(Mac do n a 1 d 1980). Zapach ten został niejako rozszyfrowany przez 
ofiary jako 2inak niebezpieczeństwa i ogłasza je znacznie dłu:rej, niż trwa 
obecność draipieżlntka w tym miejscu. Dlatego też sądzimy, że optymali
zacja żerowania drapieżnych ssaków polega nie na pozostawaniu w miej
scu obfitych zasobów aż ich porziom olbniży się do średniego w całym śro
dowisku (twierdzenie o granicznej opłacalności), lecz na możliwie krótkim 
przebywaniu w k a :ż d y m miejscu żerowania, niezależnie od poziomu 
zaisdbów i uzyskanego tam sukcesu łowieckiego. Taka strategia oznacza 
stałe przemieszczanie się i rotacyjne użytkow81Ilie teryitorium przez jego 
właściciela (rys. 3). 

Rotacyjną penetrację terytorium stwierdzono u różnych ssaków dra
pieżnych polujących na inne ssaki i ptaki (rys. 3B). Gronostaje w połud
niowej Szwecji (!badane t€lemetryczinie) . polowały codziennie w innej 
części swego teryitoTium, wracając w te same miejsca najwcześniej po 
killku dniach (Er 1 i n g e 1977, 1979). Równomierną sieć tropów w ó!brę

bie terytorium stwierdzono także u kuny leśnej Martes martfls 
(Lilllnaeus, 1758) (Pu 11 i a i n en 1984) i kuny kamionki M. foina 
(Erx1eben, 1777) (Skir n is son 1986). Rysie Lynx lynx (Limnaeus, 
l758) w Alpach polujące na ssaki kopyitne zajmowały bardzo duże area
ły składające się z wielu mniejszych terenów łowiec'kich penetrowanych 
kolejno (Her ren ds eh mi d t i in. 1986). Rysie rude Lynx rufus 
(1Schreber, 1776) w Idaho polowały na terenie wokół legowiska, następ
nie piiZenosiły się w miejsce oddalone o ki,Lka kilometrów, gtl'zie pozosta
wały przez parę dni, zanim znów nie zmieniły miejsca. Terytoria posz
czególnych osolbnilków były nawet czasem niecią,głe i skła!dały się z paru · 
,,obwodów łoWieckich" odwiedzanych kolejno (Ba i 1 e y 1974). Przyipusz
czalnie wiele innych gatunków drapieżników polujących na płochliwe 

ofiary wykazuje taki Stposób wykorzystania przestr.z,eni. Dokładna ana
liza nie jest jednak mO'żliwa ze względu na fa'kt, że w tego rodzaju ba
daniach wyniki kopień, badań telemetrycznych bądź odłowów najczęściej 
przedstawiane są od razu w postaci gotowych modeli terytorium z a priori 
wyliczanym centrum alktywności. Ale i wówczals niekiedy okazuje się, że 
drapieżniki, np. kojoty, mają· w areale killka centrów aktywności używa
nych kolejno (S ip :r i n g ~ r 1982), 
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Rys. 4. Częstość zmiany nor na dzień u łasicowatych w stosunku do udziału płoch
liwych ofiar (ssaki i ptaki) w ich pokarmie. Punkty oznaczają następujące. ga
t\l.Illki i zródla użyte do olbliczeń: (1) b<msuk europejski Meles meles (Kruuik. 19'78, 
Kr ,u u 1k . i P ar is h 1985), (2) wydra Lutra lutra {Kr u u k i He w iS o IIl 1978), (3) 
k.una kamionka Martes foima zimą (S ki r n is s o n 1986), ( 4) norka amerykańska 
Mustela vison (Gere 11 1968, 1970), (5) skunks Mephitis mephitis (Ha mi 1 to n 
1'936, St o :r m 19''7~),, (6) kuna kamionka latem (S 1k i r n is ,son 1986)., (7) borsuk 
amerykański Taxidea taXU;S (M es s i c 'k i Ho i[' 'Il o c ik e r 1'9&1)., (8) kuna leśna Mar
tes martes (Pu 11 i a i n en 1984), (9) łasica Mustela nivalis (Ki n g 1975, 1980; usta
wione w stałych miejscach ,pułapki żywołowne potTa:ktowano jako „u1krycia"), (10) 
łasica syberyjska ·Mooela sibirica .(N as i ,mo v (c 19'77)., (11) gronosta1j Mustela er
minea (Erilinge 1977, 19719, Erlinge i in. 1963) 

Rate · of cha•riging dens per day in mustelids :plotted againStt the proportion of eva
sive prey (mammal'S and bims) in łheil' diet.s. S!pecies and source·s used for całcu-

. lation were as foJ.lows: (1) Eurasian badger .Meles meles (Kr u u 1k Urł-8., Kr u u k 
and P ar .i ,s h 1985), (2) river otter Lutra lutra (Kr u !U k and H ew son 1917'8), (3) 
stone marten Martes , foina in winter (Skir n is son 1986), (4) American mink 
Mu.stela vison (Ge a.- e 11 11968, 1970), (5) stdped skiunk Mephitis mephitis (Ha mi 1-
t o n 1936, St or m 1972), (6) stone marten in ·summer (Skir n is son 1986), (7) 

American badger Taxidea taxus (M e s s i c k and H or n o ck er 1981), (8) pµie 
marten Martes martes (Puilliainen 119~), (9) iweasel Mus,tela nivalis (King 
1975, 1980; fixed live trapś treated as "retreats"). (10) Siberian weasel MusteZa si
birica (N as im o v i c 1977),. (_11) itoat Mustela erminęa (Er Jin g e 1977, 1979, Er-
1 inge et al. 1~} 

Dodatk~wym poparciem hipotezy, że sposób wykorzyistainia przestr,ze
ni ipr,zez drapieżniki jest odpowiedzią na reakcję strachru u ofiar jE$t falkt 
~korzystywania przez drapieżnika wielu nor w obrębie terytorium 
{Tys. 3B). Zerowanie z powracaniem w jedno miejsce (norę, legowisko) 
powoduje niepożądane z punktu widzenia ploszen · a ofiar zagęszczenie 
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penetracji wokół nory, a więc zmuszałoby drapieżnika do coraz dalsz~h 
wyipraiw i przynoszenia zdo!byczy do ~ory z coraz da·lszych odległości. N a 
·podstawie danych ·z literatury dla różnych gatunków z rod~iny Muste
lidae (łasicowate) wykazaliśmy, że częstość zmiany nor ,przez_ drapieżnika 
j~ proporcjonalna do udziału płochliwych ofiar (ssaków i ptaków) w je
go pokarmie (rys. 4). Choć dane te są . przyibliżone, bo z konieczności wy
liczane z często niejed:nołicie metod~znie 4>rowaidzonych batlań i obser
wacji, to jednak wysoka istotnoąć korelacji jest bartlzo sugestywna. In
teresujące jest porównanie punktów dla tego samego gatunku, ale żywią
cego się różnym po\kam1em, np. kamionka laltem i zimą, }ub dwu gatun
ków borsuków, z których jeden, . bo·muk europejski Meles meles (Lin
naeus, 1758) żywi się w dużej mieme dżdżownicami, a drn.iigi,_ borsuk 
amery!kańS1ki Taxidea taxus (Schreber, 1778), poluje na małe ssalki (rys. 
4). Także najnowsze badania nad lilSami Vulpes vulpes (Linnaeus, 1758), 
które zwykle uważa się za zwierzęta przywiązane do stałych nor, wyka
zały, ze poza okresem zimowyin nory są w zasadzie użytkowane jedynie 
przez samice odchowujące . młode (Weber · 1985). Samce nawet przy 

. złej, deszczowej pogodzie unikały przeibywania w norach, lecz spędzały 
dzień w wielu różnych naziemnych !kryjówtkach. Podobne zachowanie li
sów w Hiszpanii zaobserwował B 1 a n co ·(1986) . . 

Natomiast ·gatunki drapieżne żywiące się ofiarami niepłochliwymi, · 
padliną lub pokarmem niezwierzęcym, albo żyjące w innym środowisku 
niż ich ofiary (np. wyid:ra), :p~netrują stałe te same· tereny, używają sta
łych ścież_ek, mają stałe nory, często gromadzą się stadnie przy pokar
mie i bardzo często żyją w stadach, klanach lub innych grupach rodzin
nych. Wydra Lutra lutra (Linnaeus, 1758) zamieszkująca wybrzeże mors
kie wy!korzystuje stale jedną norę zloka1izo'Waipą w centrum swego jed
nowymiarowego areału -(Kr u u k . i H ew son 1978). Afrykańska wydra 
Aonyx capensis (Schinz, rn:21) żyje w iklanach i kilka osobników wspól
nie zajmuje ten sam odcinek linii brzegowej (A r d e n - C 1 a r k e 1986). 
Jenaity Nyctereutes procyonoides (Gray, 1834) żywiące się pokarmem 
niezmierzęcym i odpadkami żerują i przemieszczają · Śię stadnie lub 
w parach (I k e da i in, 1979). Spośród wiełu innych gatunlków o pod91b
nym zachowaniu wymienić można hieny Crocuta crocu.ta Erxle):>ein, 1777 
(IK r u u k 1972), wiele owadożernych Viverridae (Mess er i 1963) oraz 
wiele ,gatunków ,ptaków. dratpież:nych (Ne wt o n 1976). 

Rotacyjny sposób penetracji przeistrzeni pmez drapieżniki polujące 

na płochliwe ofiary ,powinien zwięlkszać' ich areały poiwyże-j wartości 
spodziewanych na podstawie zapotrzelbowania energetycznego drapiemi
ka. Dwa elementy (ściśle związane) ,,,powiększają" areał drapi~rruka: k_o
nieczność wydłużenia czasu · powrotu w tę samą część areału ( czyli 
mniejsza intensywność penetracji) oraz mniejszy sukces łowiecki. 

. T em e 1 e ·s (198'5) przeanalizował sulkces łowiecki 1'8 ga~nków pta-
. ków drapieżnych ~ 54 różnych populącji w zalemości od. r odzaju· poka.r-

http:crocu.ta
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mu. U gartunk~ żywiących się bezkręgowcami średnio 82% _ataków 
kończyło się sukcesem, u polujących na niższe kręgowce (głównie ryby) 
- 58%, u ptarków łowiących drobne ss~lki - 23%, a u .gatunków polują
cych na ptaki - już tylko 13% ataków kończyło się schwytaniem zdo
byczy. W przypadiku ssalków draipie:żnych talkie obserwacje są · ZJllacznie 
rzadsze. Ea to n (197'0) wykazał, że u gepardów Acinonyx jubatus 
_ (Schreber, 1776) sukces łowiecki jest draistyczmie niższy, ,gdy ofiara roz
poznała skraldającego się drapieżnik.a, niż wówczas, gdy została zasko
czona (1 ataik zakończony sukcesem na 17 podjętych w pierwszym przy
padku, i 1 'na 2 w drugim). 

Ostatnio G os z c -z y ń s k i (1986) przeprowadził analizę wielkości te
ryito-rium w zaleŻ'Ilości od masy ciała drapieżnika . u trzech rodzilil z rzę
du Carnivora. Wielkość terytorium równała się BW1

,
79 (BW - masa cia

85 14 ła u łasicowatych (Mustelidae), BW1, u psowatych (Canidae) i BW1
, 

u kotowatych (Felidae). Wszystlkie wykładinilki potęgi znacznie przekra
czają wartość 0,75 przewidywaną przez M c N ab a (1963), jeśli wielkość 

areału byłaby funkcją tylko zapotrzebowania energetycznego. Wykład

niki te dla łasicowatych i psowatych przekraczają także wartość 1,36 
proponowaną przez Hare stad a i Bu n n e 11 a (1979) dla całego rzę
du Carnivora. Gatunki drapieżne analiz01Wane przez G os z c z y ń s k i e
go (1986) były stricte mięsożerne, a w ich pokarmie dominowały ssaki. 
MoŻ!Ila wobec tego sądzić, że . talk du:że areały są nieja!ko wymuszane 
przez reakcję obronną (.płochłiwość) ofiar. Dodatkowym potwierdzeniem 
może być norika amerykańska Mustela vison _Schreber, 1777, gatµnek 
nie rozpatrywany przez Gos z.czyń ·ski e ,g •O (1986) ze względu na 
ziemnowodny tryb życia. Aireał norki j~st mały i jednowymiarowy 
{wzdłuż linii brzegowej), gdy żyje ona nad ciekami wodnymi i żywi się 

w dużej mierze rybami (Gere 11 1967, 1970). Ten sam gatunek zamiesz
kujący pojezierza na prerii i polujący tam na małe ssaki· i ptaki (Ar
n o 1 d i Fritze 11 1987a, 1987b) ma bardzo duże areały, których wiel
kość .(ok 6 km2) doskonale pasuje do krzywej regresji dla· typowo lądo
wych łasicowatych~ przedstawionej .przez Gos~ ·c czyń ski ego (1986). 
Ponieważ pojezierza na prerii to jedne z najbaroziej produktywnych 
ekosystemów na ziemi, Ar n o 1 d i Fritze 11 (1987,b) suge~ją, że 

z petWnością nie niedobór pokarmu 2'mJU!SZa nora-i do penetrowania tak 
dl.ri:ych areałów. Wydaje się nam, że decyduje o tym fakit polowania na 
płochUwe ofiary. 

5. Podsumowanie 

Niniejszy- artykuł nie zawiera omow1enia innych czynników, k-tói,-e 
niewątpliwie miały i mają duży w.pływ na kształtowanie się systemów 
t rytQ:rialnych i sposobów -penetrowania przestrzeni prze:z drapieżnilki, 
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jak np. sposoby kojarzenia się (Sand e 11 w druku), czy ewolucja życia 
gi-upowego (M a~ do n a 1 d 1983). Podejmując jednak temait reakcji 
ofiar na drapieżcę chcemy zaznaczyć, że jest tu ona co najmniej istot
~ym elementem akcentującym wzajemnooc relacji drapieżnik-ofiara. 

' Obeony stan wiedzy i hlpoteiz na ten temat można podsumować następu
jąco: 

(1) Paratroficzny aspe'kit oddziaływań drapieżca-ofiara jest zj~wiskiem 
powszechnym i może być równie istotny jak eksploatacja troficzna 
w funkcjonowaniu populacji dtrapieżruka i ofiary. 

·(2) Drapieżnik przez niepokojenie ofiar może w.ply,wać na ich elkono
mikę żerowania, preferencje środowiskowe, a przypuszczalnie także na 
dynamikę rozrodu i liczebności populacji. 

(3) Reakcja ofiar na ryzyko drapież•nictwa modyfikuje sposób użyt
kowania przestrzeni przez drapieżnika, -zwiększając jego areał, zwiększa
jąc prawdopodobieństwo równomiemeg.o rozmiesZJCzenia g~iazd u pta
ków drapieżnych oraz powodując systematyczną, rotacyjną penetrację 

tery.torium i częste. zmiany nor i legowisk u ~aków dra1pieżnych. 

(4) Dalsze prace zmieTZające do poznania poza-troficznych zależności 
polegać powinny głównie na badaniach konlkre-tnych par drapieżn1k-o,fia-
ra w warunkach zbliżonych do natur•alnych. . 

Ar.tyilwł ten powstał jalko zapiJS seminarium wygłoszonego przez auitorów w Za
kładzie Badania Ssaków PAN w Białowieży. Dziękujemy prof. Z.dzi;sławowi Buc
kowi za poddanie pomysłu napisania tej pracy,, Kolegom i Kol~rt:kom z Zakładu 
za burzliwą dyskusję, a pani doc. Joannie Gliwicz za cenne uwagi, do wcześniejszej 
werS!ji pracy. Doc. Jacek Go1Szczyńslk.i przyczynił •się do wzbogacenia treści przez 
pod:sund~ie wa,żnycb prac. Małgorzata Bdb-iec i Antonina Swierszicz przygotqwały 
rys~i. 

Piśmiennictwo 

Arden - C I a r: 1k e C. H. G. 1986 - Population density, home range, and spatłal 
ol'!ganiza'tion of the Cape clawle:ss o'tter, Aonyx· capensis, in a marine haibitat -
J. Zool. (Lo'nd.), 209•: 20:1-2ltl. _ 
Ar n o 1 d T. w.-, Fritze 11 E. K. 1987a - Food hał)its of prairie ,:nink during the 
waterfowl breeding season - Can. J. Zool. 65: 2322-2324. 
Ar n o 1 d T. W., Fritze 11 E. K. 1987b - Activity patterns, movements, and home 
ranges of prairie mink - Prairie Nat. 19: 25-32. 
Ba i 1 e y T. N .. 1974 - Social organization in a bobcat population - J. Wildl. Ma„ 
nage. 38: 43'5--446. 
B 1 a n co J. C. 1986 - On the diet, size and use of home range activity patterns 
of a red fox in central ~ain -!A.eta theriol. 31: 547-55:2. 
Bo o n str a R. 1977 - Predation on Microtus townsendii populations: impact and 
V1Ulnerabil1ty - Can. J. Zool. 55: 1631-1'643. 

C ar e y H. V. -1985 - The use of foraging area-s by yellow-bellied marmo.ts -
Oikos, 44: 273=-279. 

http:marmo.ts


18 B. JĘDRZEJEWSKA I W. J!tORZEJEWSKI 

Car 1 G. R., Robbins C. T. 1988 - The energetic cost of predator avoidance in 
neonatal ungulates: hiding versus following. - Can. J. Zool.- 66: 239-246. 
Cha Il' n o v E. L. 1976 - Op't'imał foraging: the marginal value theorem ~ Theor. 
Popuł. Biol. 9: 129'---i.136. . 
C ·ha r n o v E. L., Or i a n s G. H., H y at t K. 1976 - Ecological implications ot 
teisource depres:sion - Am. Nat. 110: 247-259-. 
C o w ie R. J. 197'7 - Optim~ foragmg in great tiits Parus ma.jOT - Naitil..H'e (Lond.), 
2618: 137-i139. 
C us :h i n g B. S. 1'9814 - A selectiNe pref erence by leasit weaseliS fo;r oeis'trous ver
sus dioestrous urine of prairie deer mice - Anim. Behav. 32: 1263-1265. 
Davies N. B. 1977 - Prey selection and social behaviour in wagtails (Aves: Mo
tacillidae) - J. anim. Ecol. 46: 37-57. 
Ea to n R. L. 1970 - Hunting behavior of tlle cheetah - J. Wildl. Manage. 34: 
5'6-ffl. 
Er 1 i n g e S. 1977 - Home range utiJiza'tion and movemen~ of filie ~at, Musteia 
erminea · - Wild~. Biol. and Ethology, XLI'l'tih Congress of Game Biologists (•Dublin), 
M'-4a , / 

E r 1 i n g e S. 1,97-9 - Movements ami d.ailly activity !Paftterns of radio tradked małe 
stoats, Mu.steia erminea (W: A handbook on biotelemetry and radiotracking. Red. 
C. J. Amlaner~ Jr., D. W. Macdooald) - Pergamon Press, Oxford, New York, 
7,00-7110. 
E Il' ,1 i n g e S. 1987 - Fireldiation and noncyclicity in a microtine po,pwation in · 
southern Sweden ...- Oi!kos, 50: 347~52. 
Erlinge S., G ·oransson G., Han1S$on, L:t Hogsfe,dt G., Lilberg O., 
N i i1s IS o n I. N .0 N il s •S o n T ., S c h a n t z T. von, S y -1 v en M. 1.983 - .Predation 
as a regułaiting factor on small r'odent popula;tions in southern. Swec;Jen - Oiikos. 
40: 36-62. 
E;rlinge S., Gorans:son G.. Hogstedit G., Jan,sson G., Ltberg O., 
Loman J., N ,il'SiSon I. N., S ·chant·z T. von, Syl'ven M. 119184 - Can verite
brate . predators regulate their prey? - Am. Nat. 123: 125-133. 
Gere 1 l R. 1967 - Food selection in re1ation to habitat in mm.k (Mu.stela vison 
Schreiber) in Sweden - Oilkos, '18: 233--~. ' 
Gere H R. 1·968 - Food haibits of the mi,nlk, Mustela vison, in Sweden - ViiMrevy, 
5: l!l9--4il1 
Ge re il I R. 1970 - Home range.s and movements of the min'k Mu.steia vi-son in 
sO\lltlhem Sweden - Oikos, 21: 160-ll 73. 
Goirans,s on G. 11981 - Reaction of pheaisants Phasianus colchjcu.s on raptors -
Alniser, 20: 227-232. 
Go r m ·a n M. L. 11984 - The ;response of. prey to stoat (Mu.stela erminea) scent -
J. Zool. (Lond.), 202: 419--423. 
Gos z czyń ski J. 1977 -. Connections between predatory birds and mammals 
and t,heir prey - Acta itheirio'l. 22: 399-4G0. 
Gos z c z y ń s k i J. 11986 - Locomo'tor activity of terresitrial predaitors and it-s 
conseq.uences - Acta tlheriol. 31: 79-95. 
Ha mi I to n W. J., Jr. 1936 - Seasonal food of skunks in New York - J. Mamm. 
1'7: 240---,249. 

· Haresta d A. S., Bunnen F. L. 1979 - Home range and body weigblt -
a reevaluatton - Ecology0 60: 389----40a. 
Hayward G. D., Haywa:rd P. H., GaiI'fton E. O. 1987 - Movements and 
home range use by boreal owls in central Idaho (W: Biology and conservation of 
northern forset owls: sympoSiium proceedings. Red. R. W. Nero, C. R. Knapton, 
l:l. J. Ham:r; ) - Gen. T~h. R~~- RM-142: 1.7 184. 



PŁ'OSIZENiE OIFIA.lR PRZEZ DRAJ1:lEz.NllCl 19 

He n t to n en H., O ks a n en T., Jor tik ka A., Ha u ki s a 1 mi V. 1987 - How 
much . do weaseLs shape micr•otine cycles tn t'he northem Fennoscandian itaiga? -
Oikos, . 50: 353-365. 
Herelild~rc hm id t V., Leg er F~, Terrier G. li986 - Mode d'occ-upation 
spątialę des lynx (Felis lynx L.) introą,uits dans le Massif Vosgien. Premiers re
s1u.ltats - Giibier Faune Sauva,ge, 3: 6'71--81. 
Ho -1 t R. D. 1·987 - Prey communities in pa.tchy environments - Oikos, 5-0: 2.76-
-290. 
I 1k e d a H., E g u c h i K., ó n o Y. 1979 - Home range uttlizaition of a raccoon dog, 
Nyctereutes procyonoide.s viverrinus Temmink, jn a small isil.et in we.stterin Kyusłw 
- Ja!t). J. Ecol. 29: 35~. 
Jarman P. J. 1987 - Group size and activity in eastern ~~y kaogaroos - Anim. 
Belhav. 35: 1044-4050. 
Ki n g C. M. 1975 - The home range of the weasel (Mustela nivalis) in an Eng
lish woodland - J. anim. Ecol. 44: 639-668. 
Ki n g C. M. 1900 - T_he weasel M'U,SlteZa nivalis and iits prey i11 an ~li~•h 
wooldland - . J. anim. Ecol. 49: 127--11160. . _ 
Ko tll ·er B. P. 1984 - Rd;s,k of predation and tlh-e ~tI'\llCtw-e of de~~.t rodent com
munities - Ecology, 65: 689-701. 
Kr u u k H. 1972 - 'Dhe spotited hyena. A study of l>rędaition 81ld soci~l behavlor 
- Univ. Chicago PreslS, as. 335. 
K !'uu k H. 1978 - 8\patial organizatión and terrttorial behavi<)Ul of the Eu;r9peari 

· badger MeZes meles - J. Zool (Londi.), HM: '1--il.,9'. 
K r u u k H., He ws o n R. 1 '97.8 - Spacing and f ora,ging Qf otlters m a marine 
habitat - J. Zool. (Lond.), 185: 205~212. , 
Kr u u 1k H., Pa a- is h T. 19815 - F.ood, food . availahiUty and weight of badgers 
(Meles meles) in relation to agiricUJl,t,ural changes - J. app. Ec9l. 22: 705-711?, 
L i ma S . L. 100.5 - Maximizing feeding efficiency and min.imimig time expoised 
ito predators: a trade-of.f in ·the black-caipped chiclkadee - Oec-ologia (Ber<l.)~ 66: 
60-67. 
Lim a S. L., Va 1 o ,n -e T. J., Car ac o T. 198'5 - Foraging-efficiency - preda
tion-ri-sk <trade-off in grey squ.Lrrels - Arum. Behav. 313: 155-165·. 
Lim a S. L., W i e .lb e K. L., D i 11 L. M. li987- - Pi'otetctive cover an<;l the use ot 
space by finches·: iJS closer bett-er? - Oiil©:s, 50: 2'25--200. 
Mac do.n a 1 _d D. W. 1'!~80 - Part:JternlS of scent ma;r1cing .wilth urme and faeces 
amongis't carinivoc-e communities - Symjp. zool. Soc. Lond. 45: 107---1139. 
Mac do n a 1 d D. W. _ 1983 - The ecology of carnivore social behavior - Nature 
aLcmd.), 301: 379---.3184. 
M c N a ib B.K. 1963 - Bioenergetics and the determinatio,n of home range size -
Am. Nait. 97: 1'33-140. 
Me 1 c h i or s M. A., L e s 1 ie C. A. 1985 - Effectiveness of predator :fecal od~rs 
as bladk-tailed deer repellenits - J. Wi.ldl. Manage. 49: 3l5l8i--362. 

Messe r i P. 1983 - A review of carnivore gr-oU!p-living - Boll. Zool. 50: 29-33. 
Me SiS d c ik J. P., H _o r n o ck e .r M. G. 1981 - Ecology of the badger in South
western Idaho - ,Wildil. Monogr. 76: 1-53. 
Metcąlfe N. B., Huntingford F. A., Thorpe J. E. 1987 - The in;fluence 
of preda'tion risik on the feeding motivaJtion 8ll1d foragmg strategy of juve-nile At
lantic salm-on - Aniim. Behav. 35: 901-'-9lll. 
M u 11 er - S c h w ar t z e D. 1972 - Responses of young black-tailed deer to pred
ator odours - J. Mamm. 53: 393-394. 

M u 11 er - S c h w~ r t ze D., M u 11 er - S c h w a r t ze C. 1971 - Responses ot 
chip,munks to modelis oi aeria.1 predators - J. Marom. 52: 456--458, 

http:OIFIA.lR


20 B.-JĘDRZEJEWSKA I W. JĘDRZEJEWSKI 

N a s im o v i c A. A. 1977 - Kolonok, gronostaj, vydra - Nauka, Moskva, ss. 216. 
Ne w ma n J. A., Ca !I' ac o T. 1967 - Foraging, ,predaition hazard and patch use 
in g.rey sq1Uirrels - Aniim. Behav. 35: 1'804-41811:3. 
Newton I. 1976 - Population 1.imitation in diw:naiJ. raptors - Can. Field-Nait. 
00: 2'74-300. 
N i 1 s son I. N. 1978 - Huillting in fliglht by tawny ow1 Strix aluco, - Ib?,s, 120: 
5128-531l. 
NiJ.isison I. N., Nihson S. G .. , Sylven M. 1982 - Diet choice, resource de
pression, and the regular nest spacing of bird$ of prey - Biol. J. Linn. Soc. 18: 

. 1-9. 
Pe a :r !Son b. P. 1966 - The prey of carnivores dw-ing one cycle of mo.use aibun• 
da1I1ce - J. anim. Ecol. 35: 2U-<23B. 
Pe a r s o n O. P. 197,1 - Additional mea1s,urements of the impad of cairnivores on 
California voles (Microtu.s califomicus) - J. Mamm.' 52: ,411-49. 
Pet r a n k a J. W., Ka :t -s L. B., S i h A. 1,987 - Predator-prey interacitions among 
fish and larval amphibians: use of chemical cues to detect predatory fish - Anim. , 
Behav. 35: 420-4-25. 
Pi tel 'ka F. A., Tom ie h P. Q., T!l' e ie h eł G. W. 1'955 - Ecological relations 
of jaegers and owls as lemming predators near Barrow, Alaska - Ecol. Monogr. 
25: ~11·7. 
Pr i ce M. V., W as er N. M., Bass T. A. 1984 - Effects of moonlight on micro
halbitat use by desert rodenits - J. Marom. 65: 353-356. 
P lU l ll i a i n en E. 1984 - Use of the home . range by pine ma:rtens (M artes ma1'te1 
L.) - Aota Zool. Fennica, 1m1: 27'1~'14: 

PuUiam H. R., Ca raco T. 1-984 - Li-Vliing in groups: is there an ~imał g~oup 
size? CW: Behavioral ecology. An evolu:tionairy a1pproacll. Red. J. R. Krebs, 
N. B. Davó.es) - Sinauer Associates Inc., 121Z-114'7. 
Pyk e O-. a. 19719 - Opttmal forag.ing in bumbl..ebees: rule of mov~ent lbetween 
flowem within i-n::florescenceis - Anim. Behav. 27: 1116'7-4l1181. 
Rys •zlk -owski L., Gostczyńsiki J., Tiruszko;w<Ski J. 1973 - TrOIPhic re
lationshill>s of the common ~ole ·in cuilitivatedi fiel.ds - Ac,ta 1:heriol. 118: 105i-165. 

· S a n d e 11 M. (w druku) - Mating tactics and spacing patterns in solitary carni .. 
vores (W: Carnivore behavior, ecology and evolution_ Red .. J. Gittlemąn) - Cornell 
Univ. Pi'ess, Ithaca, New York. 
Schneider K. J. 1984 - Dominanc~, predation, and optima! foraging in white
throated sparrow flocks - Ecology, 65: 1820-1827. 
Skir n -i s is o n K. ·1006 - Untel'ISuchungen zum Raum-Zeilt-System freHeibendei 
S!teinmaroer (Mar,t·es foina Erxleben, l'J'1'7') - Beitr. Willdbiol. 6: 1-000. 
S k () g 1 a n d T. (w druku) - Ungulate foraging strategies: optimization for pred
ator avoidance or conipetition for limiting resources? - XVIIlth Congress of Game 
Biologists (Kraków). 
S o n ·e :r ud G. A. 1985 - Risk of nest piredation in three spedes of hole nes'ting 
owls: influence on choice of nesting habitat and incubation behaviour - Ornis 
&arui. 16: 261-269. 
Son er ud G. A., S o I he im R., Jacobsen B. W. 1986 - Home-range use and 
habitat selection during hunting in a małe Tengmalm's owl Aegolius fwnereu, 

.- -Fauna norv., Ser. C, Cinclus, 9: 100-JlOO. 
Springer J. T. 1982 - Movement patterns of coyotes in south-central Washing
ton - J . Wildl. Manage. 46: 191-200. 

St o <Id art D. M. 1976 ._ Effect of the odour of weasels (Mustela ni:uaLt.S L.) on 
tr mpt f t,ihe ir :rey - O~ok,JUt ( 1.), ~ ; ~~-



St or m G. L. 1972 - Daytime re~reats and movements ·of skunks on farmlands 
in 111-inois - J. W.iildł. Manage. 36: 31--46. 
Su [ [ i va n T. P., Cr u mp D. R. 1984 - Influ~noe of musitelid scent-giland com
pounds on suppression of feeding by snowshoe hares (Lepus americanus) - J. chem. 
Ecol. 10: I.a09-l182Jl. · 
Te me 1 es E. J. 1985 - Sexual size dimorphism of bird-eating hawks: the effect 
of prey vulnerability - Am. Nat. 125: 4185-499. 
W elb er D. 1985 - Zur BaU!ben>UtZJ\lltlg und ihrer F\mk'tion beim Fuchs (Vulpes 
vulpes L.) - Z. Saugetierk 50: 3!56'-368. 
Yd en ib er g R. C. 198'7 - Nomadic predator and geograp•hkał syncbl'ony in mi• 
crotine populations cycles - Oikos, 50: 270-272. 

Summary 

'l':he theory of <>ptimal foraging (Chamov's marginal value theorem, C h a r „ 

n o v 1006) and the prey depre'SISion .hyipdthesi,s (C ,ha r n o v et al. 19761 Fig. 1) are 
. discussed in light of recenit stu.dies on how the ,predaltion risk . infiluences the · eco
nomics of foragtng, habitat preferences, and other life bistory variables of prey. 
Recognition of predator by its prey and the evasive reaction of the latter seem 
to be common in preda'tor-prey relati9nships among vertebrates. A great specificity 
of c4es (vi,sual, olrfactory, audial, as • we11 as indirect · env,ironmental signals) are 
tead~ble information aibout risik (Mu U er - Sc h w a Tt ze 1972, St odda r t 1976, 
G o r ma n 1984, Li ma 1985, S o ner u d 1985) (Fig. 2). The costs of avoiding pred-

. ators include the more tense energy budget with vigilance incorporated, the ne
cessilty to shift into safer but IP0orer microhabitats Wig. 1), and perhaps increased 
competition for refuges in prey (Kot 1 er 1984, Lim a 1985, Ho 1 t 1987, S ko
gla n Id in preiss). 

O~ ar n o v et ał. 0976·) predicted thait the evasive reaction of prey shOOJld 
have a profound effect on t!he evolution of territoriaility in predators. The regu[ar 
spac.in,g of raptoI'IS .terriltories (N i 1 s ,son et al. 1:982) was interpreted as adaptation.s 
of individual predators to av~id interactions when hunting evasive prey. Further. 
we hypothesize that mammalian predators which leave odou!' readilble to their 
prey should minimize the time spent in any one place and prolong the return time 
to a previousl.Y penetrated spot (Fig. 3). This should resuJ.t in a rotational use 
o;f home range by a. predator. Literature data on predator,s h'U!tliting birds and 
mamrnails conform to this prediction (B a i 1 e y 19M, E Il' 1 i n g e 1007, 1979, N i 1-
s son 11978, Herrend ·s~hmidt et al. 1986, Skirnis:son 1986, Sone1rud et 
at 19816). Additionally, we have shOWIIl tihat the s•pecfes hunting evasive prey have· 
severall dens within a home range and u-se theI:11 rotationally. In mus-telidis the rate 
of cha111gi,ng d'ens reflects the prqporition of eva-sive prey in the die't (Fig. 4). As 
a result prey dep!I'e~ion may in~rea.se the area requill'ed to support a predator. 
Gos z czyń ski (1986) analyzed home range-body weight allometry in mustelids, 
felids, and canids, and found that the exponent was especially high in mustelids 
HR= BW1,'11). 

In conclusion we stress that the indirect, paratrophic · interactioll$ in prey-pred
ators are at least as important as the trophic exploitation. 

(ęlyiu:ło: U VII lłll r.) 
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