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1. Wstep

Zacza¢ wypada od wyjasnienia, dlaczego wybratam ten wiasnie prowokacyj-
ny termin jakim, po licznych wysitkach redukcjonistow, stala si¢ wilasnie
,organizacja”. Przede wszystkim dlatego, aby mie¢ okazje¢ do zastanowienia 31¢
nad jego znaczeniem.

Gdy pisze si¢ o stosunkach soc;alnych w populacji, uzywa sie wowczas
terminow ,,struktura”, ,,organizacja”, ,,system”. I jakkolwiek w powszechnej
swiadomosci terminy te sa synonimami (por. Stownik Wyrazéw Obcych, PWN
1979) i tak bywaja rozumiane przez ekologow (Gliwicz i Rajs-
ka-Jurgiel 1983), to jednak przez termin struktura rozumie si¢ zazwyczaj
ilosciowe zaleznosci migdzy okreslonymi elementami lub ich statyczny opis,
podczas gdy przez organizacj¢ — wzajemne relacje migdzy nimi i funkcjonalne
ich konsekwencje (Petrusewicz 1966). Tak rozumiana organizacja staje si¢
synonimem nowszego terminu: system (Eisenberg 1981).

Nie sa to wylacznie rozwazania semantyczne. O ich zywej tresci niech
swiadcza proby modelowania procesow populacyjnych, ktore wychodzac z zato-
zen o zaleznos$ciach pomiedzy sasiadujacymi ze soba osobnikami, prowadza do
zintegrowanego opisu zmian struktury socjalnej i przestrzennej oraz zmiennosci
parametrow demograficznych, a takze i niektorych cech osobniczych (Bujal-
ska i Grim 1989).

O strukturze socjalnej moéwimy wiec wowczas, gdy wyrdzniamy w populacji
rozne kategorie osobnikow: samce i samice, dojrzale i niedojrzate, mlode i stare,
dominujace i podporzadkowane, migrujace i osiadle etc., etc. Gdy probujemy
natomiast pozna¢ funkcjonalne zaleznosci migdzy nimi lub skutki jakie dla cyklu
zyciowego (life-cycle) ma nalezenie do okreslonej kategorii — wowczas wchodzi-
my juz w zagadnienia organizacji lub systemu (Petrusewicz 1966, Bujal-
ska 1988).

Ostatnie dziesigciolecie stanowi renesans badan nad struktura i organizacja
populacji. Wynika to gléwnie z niedosytu do jakiego w procesie poszukiwan
generalnej teorii populacyjnej doprowadzito analizowanie zaleznych od zagesz-
czenia zmian liczebnosci (ze wszystkimi zalozeniami w postaci ,,pojemnosci
srodowiska” i ,,regulacji liczebnosci’’). Z tego tez powodu siggnigto po wyniki

" biegnacych dotad niejako bocznym nurtem obserwacji nad behawiorem osob-
nikow.
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Tak wiec narodzila si¢ potrzeba podsumowania dotychczasowej wiedzy na
temat systemow socjalnych zwierzat. Zaowocowato to wieloma opracowaniami
syntetycznymi (Clutton-Brock i in. 1982, Sibly 1 Smith 1985,
Cockburn 1988). Niniejsze opracowanie zostato przygotowane pod katem
zainteresowan sympozjum poswieconego systemom socjalnym Microtinae na 5°
Miedzynarodowym Kongresie Teriologicznym (por. Bujalska i Gliwicz
1990). Jest to przede wszystkim przeglad dotychczasowych badan aad systemem
socjalnym nornicy rudej, ale tam gdzie wydato si¢ to konieczne, uzupetnitam je
wynikami wlasnych, nie publikowanych jeszcze obserwacji prowadzonych od
1975 r. do chwili obecnej na Wyspie Dzikiej Jabtoni na jeziorze Beldany.

2. Cykl zyciowy i behawior

Poznanie sposobu uzytkowania przestrzeni, rodzajow kontaktu migdzy
osobnikami w réznych etapach zycia osobniczego i populacji jest niezbedne dla
zrozumienia funkcjonowania systemu socjalnego nornicy rudej. Nornica ruda
jest gatunkiem polifagicznym, co sprzyja jej plastycznosci i szerokiemu rozprzes-
trzenieniu (G e¢bczynska 1983). Prowadzi skryty tryb zycia, trudno jest wiec
dokonywac bezposrednich obserwacji jej behawioru w warunkach naturalnych.
Wyjatkiem sa wiosenne obserwacje w debowo-stepowym rezerwacie ,,Les na
Vorskle™, ktore dostarczaja fascynujacych danych dotyczacych roznych aspek-
tow jej zachowania si¢ (Petrov i Mironov 1972, Mironov 1977).

Cykl estralny nornicy trwa wedlug Lariny i Golikovej (1960) 8,
awedlug Bujalskiej (1983) srednio 5 dni. Ruja (proestrus i estrus lacznie)
trwa 52,4 godziny (Bujalska lc.). W tym czasie samce lokalizuja samice
i kopuluja z nia. Mironov (inf. ustna) obserwowat, ze w naturalnych warunkach
samica kopuluje z kilkoma samcami. K aw a ta (1985) przypuszcza jednak, ze
rzadko si¢ zdarza, aby pare samcow uczestniczylo w prokreacji jednego miotu.
U nornicy rudej na poczatku sezonu rozrodczego ojcem miotu byt tylko jeden
samiec, co wykazano w badaniach nad populacja z Bialowieskiego Parku
Narodowego (Sikorskii Wojcik inf. ustna). Zgodne to jest z pogladem Viitali
i Hoffmeyer (1985), ktorzy przypuszczaja, ze u samic musza istnie¢
mechanizmy zapewniajace wybor partnera sposrod samcow, ktorych areaty
osobnicze naktadaja si¢ na areal bedacej w rui samicy. By¢ moze, rolg t¢ spetnia
czop kopulacyjny, formujacy si¢ po skutecznej kopulacji. Ciaza trwa, wedtug
Popova (1960), 17—18 dni, a wedlug Bujalskiej i Ryszkows-
kiego (1966) — 22 * 2 dni.

' Nieco wigcej informacji na ten temat znajdzie Czytelnik w relacji z pobytu w tym rezerwacie
(Bujalska i Grim 1990).
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Rodzi si¢ najczesciej 4—5 mtodych w miocie (Zejda 1966); sa one Slepe
i nagie. Oczy otwieraja si¢ 10—12 dnia i wowczas miode oprocz mleka matki
zaczynaja jes¢ pokarm staly (BasSenina 1981). Przynoszony jest on do
gniazda przez matke. Na przyktad na Wyspie Dzikiej Jabloni wielokrotnie
obserwowano gromadzone w poblizu gniazd z miodymi kwiaty Anemone
nemorosa i A. ranunculoides, Hepatica nobilis, Corydalis cava, liscie Galeobdolon
luteum 1 Aegopodium podagraria. Mironov (1977) w rezerwacie ,,Les na
Vorskle” obserwowat, ze wiosna samice zaktadaty ,,stoliki pokarmowe” ztozone
z kwiatow Scilla sibiricai C. cava, maskowane za pomoca suchych lisci. W areale
osobniczym samicy znajdowalo si¢ na ogét 8—10 takich stolikow (rys. 1).
Korzystaly z nich takze samce. ‘

Rys. 1. Rozmieszczenie stolikow pokarmowych (gwiazdki) w -areale osobniczym samicy C.
glareolus (zmienione z Mironova 1977)

Distribution of feeding tables (asterisks) in the home range of a female of the bank vole
(modified from Mironov 1977)

Mtode samice zdolne sa do osiagnigcia dojrzatosci piciowej w wieku miesiaca
(Buchalczyk 1970), cho¢ na Wyspie Dzikiej Jabtoni zdarzalo sie, ze
45-dniowe samice rodzily juz pierwszy miot (Bujalska iin. 1968). Samce,
wedlug Buchalczyk (l.c.), moga dojrzewa¢ w wieku 2 miesiecy. Wiek,
w ktorym nornica osiagga dojrzatos¢ piciowa w warunkach naturalnych jest
- zmienny i zalezy od warunkow populacyjnych (patrz rozdziat 3).

W areale osobniczym znajduje si¢ od 1 do 4 kryjowek, sa to tzw. gniazda
wypoczynkowe (BasSenina i Okulova 1981). Nornica ruda charak-
teryzuje si¢ polifazowym rytmem aktywnosci (Ivanter 1975); w ciagu doby
zwierzg jest aktywne co najmniej 6 godzin (BasSenina i Okulova 1981).

Zwierzgta poruszajg si¢ po sieci Sciezek. Sposdb znakowania areatu przez
samce polega na skrapianiu moczem i wydzielina grucziow krokowych. Stwier-
dzono przy tym zwiazek intensywnos$ci znakowania z hierarchia dominacji
(Viitala i Hoffmeyer 1985). Sposob znakowania uzywany przez samice
do znakowania areatu nie zostat jeszcze zbadany, nalezy sie jednak spodziewaé
jego istnienia.
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W zimie zwierzeta koncentruja si¢ na niewielkich przestrzeniach. Poruszaja
sie w korytarzach ukrytych pod $niegiem, ktore tacza si¢ z powierzchnia ziemi,
dzieki czemu zwierzeta moga korzystaé z pokarmu znajdujacego sie w $cidlce
(Petrov iin. 1978).

3. Struktura socjalna : i

Wszystkie kontakty pomiedzy osobnikami realizowane sa w wycinku
przestrzeni zamieszkanym przez te zwierzeta. Stad analiza przestrzennych
aspektow behawioru jest zazwyczaj podstawa wnioskowania o rodzaju stosun-
koéw miedzy osobnikami. NajczeSciej spotykana metoda jest ocena wielkosci
i konfiguracji areatéw osobniczych (Brown 1966, Bujalska 1970, 1973
Mazurkiewicz 1971, 1983). :

Kazdy osobnik realizuje swoje potrzeby zyciowe w ograniczonej przestrzeni,
zwanej arealem osobniczym. Potrzeby zyciowe to nie tylko zaspokojenie glodu,
ale takze spotkanie partnera plci przeciwnej, budowa gniazda gdzie zwierzg
wypoczywa, a samica rodzi i wychowuje potomstwo. Wielkos¢, ksztalt i roz-
mieszczenie arealéw sa wypadkowa potrzeb z jednej strony i mozliwosci ich
utrzymania — z drugiej. W literaturze spotyka si¢ rozne definicje arealu
osobniczego, z ktorych najczesciej akceptowana jest definicja Burta (1943).
Na ogo6t definicje te pomijaja koniecznos¢ uwzgledniania pewnych ram czaso-
wych, w ktorych opisuje si¢ i bada areat osobniczy (Griim 1988). Niestety,
zmienno§¢ wielkosci arealdow i ich wzajemnego rozmieszczenia w krotkich
odcinkach czasu (np. dobowych) jest ze wzgledow metodycznych trudna do
badania i prace na ten temat sa rzadkoscia (Karlsson i A's 1987).
Zmienno$¢ ta opisywana jest wiec na ogot w skali miesiecy (M azurkiewicz
1971) lub pér roku (Petrov iin. 1978). :

Arealy osobnicze niedojrzalych piciowo nornic sa mniejsze od arealow
osobnikow dojrzatych. Wedlug Bujalskiej i Grima (1989) najmniejsze
arealy posiadaja niedojrzale samice ($rednio 737 m?) i niedojrzale samce (832
m?); arealy dojrzalych samic sa nieco wigksze (897 m?), a arealy dojrzalych
samcOw wynosza $rednio az 1753 m?. Srednia wielko$¢ areatdow dojrzatych
samcOw zmniejsza si¢ wraz ze wzrostem gestosci populacji, podczas gdy wielkos¢
arealow trzech pozostatych kategorii osobnikow nie wykazuje zadnej korelacji
zzaggszczeniem (Bujalska i Griim lc.). Wiadomo natomiast, ze wielkos¢
arealow osobniczych zmienia si¢ w zaleznosci od zasobnosci pokarmowej
srodowiska (Nikitina i Merkova 1963, Bujalska 1975a, Mazur-
kiewicz 1983, Bondrup-Nielsen i Karlsson 1985).

Sposob rozmieszczenia arealow niedojrzalych samcow i samic jest losowy lub
skupiskowy (Bujalska i Grim 1989). Dojrzale samice rozmieszczone sa
rownomiernie (co ma miejsce szczegOlnie przy niskiej liczebnosci populacji) lub
losowo. Dojrzale samce rozmieszczone sa skupiskowo (szczegolnie przy niskiej
liczebnosci populacji) Iub losowo (Bujalska i Grim lc.).

Stopien zachodzenia na siebie arealow osobniczych jest duzy wsroéd niedoj-
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rzalych samcow i samic, a takze wsrod dojrzatych samcow. Wsrod dojrzatych
samic jest on natomiast niewielki; kazda z nich posiada ,,terytorium rozrodcze”,
nie odwiedzane przez inne dojrzate samice (Viitala 1977, Bujalska 1985).
Terytorium rozrodcze jest bronione przed innymi dojrzatymi samicami i stanowi
gtowny rekwizyt w konkurencji o przestrzen. Wyrazem tej konkurencji sa
tendencje terytorialne dojrzalych samic (Naumov 1948, Koskina 1965,
Bujalska 1970, 1973, Saitoh 1981). W przypadku utraty terytorium
rozrodczego samica traci zdolno§¢ do rozmnazania si¢: obserwuje si¢ wowczas
anoestrus (i zasklepienie wejscia do pochwy) przypominajacy anoestrus zimowy.
Po odzyskaniu terytorium samica znow moze przystapi¢ do rozrodu (Bujals-
ka 1970, 1985). g

Opuszczajace gniazdo, niedojrzale jeszcze samice lokuja si¢ na peryferiach
arealow rozmnazajacych si¢ samic (Mironov i Beltjukova 1976,
Bujalska 1985). Pozwala to po $mierci ktorej$ z dojrzalych samic zajac
zwolnione terytorium. Taka ,,strategia oczekiwania” (,,sit and wait strategy”’,
Bujalska 1988) nie jest oczywiscie jedyna droga do uzyskania statusu
dojrzalej samicy. Niektore z niedojrzatych samic oddalaly sie¢ od swoich
rodzinnych gniazd nawet na odleglos¢ ok. 48 m(Mazurkiewicz i Rajs-
ka 1975), przy czym dystans ten zmniejszat si¢ wraz ze wzrostem liczebnosci
populacji. : ‘

Areal osobniczy dojrzalego samca.pokrywa kilka (co najmniej 2) areatow
dojrzatych samic (Bujalska i Grim 1989). Arealy kilku dojrzatych
samcow zachodza na siebie w znacznym stopniu. Dojrzale samce tworza bowiem
klany (Brown 1966) zlozone z tolerujacych si¢ wzajemnie osobnikow.
Natomiast cztonkowie réznych klanéw wykazuja wzgledem siebie behawior
antagonistyczny (Wiger 1982, Bujalska i Grim 1989). Liczba samcow
C. rufocanus tworzacych klan ograniczona jest do kilku osobnikow (Viitala
1977). Ograniczenie liczby cztonkow klanu i podzial terytorialny pomiedzy
poszczeg6lnymi klanami prowadzi do ograniczenia liczby dojrzatych samcow
w populacji. Niedojrzaly samiec pozostaje w obrebie klanu i moze osiagnac
dojrzatos¢ piciowa po smierci dojrzatego samca.

Tak wigc w sezonie rozrodczym kolonia rozrodcza jest jednostka struktury
socjalnej populacji nornicy. Grupa sasiadujacych ze soba dojrzatych samic i klan
dojrzatych samcow, obejmujacych swoimi arealami arealy tych samic, tworza
koloni¢ rozrodcza (rys. 2).

Po zakonczeniu sezonu rozrodczego istniejaca dotychczas struktura so¢jalna
ulega przebudowie i w rezultacie wszystkie kategorie osobnikdw rozmieszczone
sa w przestrzeni Josowo (Bujalska 1973, Bujalska i Grim 1989).
W zimie osobniki te zasiedlaja wspolne gniazda, co pozwala im utrzymac wyzsza
temperaturg otoczenia i obnizy¢ energetyczne koszty przetrwania zimy (Geb -
czynski 1975, Karlsson i As 1987). Arealy osobnicze ulegaja zmniej-
szeniu i wynosza od 307 do 492 m? u samcow i 260-475 m? u samic (Petrov
iin. 1978).
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Rys. 2. Schemat ideowy rozmieszczenia arealow osobniczych dojrzatych plciowo samic i samcow
tworzacych koloni¢ rozrodcza nornicy rudej

a — areal dojrzalego samca, b — areal dojrzalej samicy (czgS¢. ciemniejsza oznacza terytorium
rozrodcze)

Schematic representation of distribution of home ranges of mature females and males constituting
a breeding colony of the bank vole

a — home range of a mature male, b — home range of a mature female (darker area denotes the
breeding territary)

4. Organizacjé socjalna

Omoéwione powyzej elementy struktury socjalnej i zachowania si¢ nornicy
stanowia material, z ktorego mozna ztozy¢ podstawy systemu socjalnego.
Poznanie wszystkich jego aspektow wymaga jednak dalszych analiz i badan.

Przestrzenne uporzadkowanie (i wzajemne relacje) elementow struktury
wskazuje, ze w sezonie rozrodczym populacja nornicy rudej sktada si¢ z kolonii
rozrodczych. Mozna si¢ spodziewaé, ze zycie kazdej kolonii przebiega w nieco
odmienny sposob. Sklada si¢ na to rozna ,,jako$¢” osobnikow: kompozycja
genetyczna, kondycja, wiek itp. A takze rozne warunki srodowiskowe i pokar-
mowe (wynikajace z heterogenicznosci $rodowiska), lokalne zaklocenia czy
wreszcie dzialanie przypadku. Losy kolonii rozrodczych sa takze prawdopodob-
nie zwigzane z terminem ich powstawania. By¢ moze kolonie powstajace
wczesniej zakladane sa w miejscach optymalnych, a pdzniejsze — w subop-
tymalnych.

Niemniej jednak zyciem kazdej kolonii rzadza pewne ogodlne prawidlowosci
(np. lepsza przezywalnos¢ osobnikow niedojrzalych niz dojrzatych). Wyrdznione
kategorie osobnikow posiadaja rozne typowe dla siebie wymagania i w zwiazku
z tym reaguja odmiennie na te same czynniki. Zbadanie dostosowania,
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wyrazonego liczba potomstwa, ktore dozywa do wieku reprodukcyjnego, jest
obecnie bardzo trudne, cho¢ czgs¢ osobnikoéw nigdy nie osiaga dojrzalosci
plciowej i nie wydaje na $wiat potomstwa. Latwiej dostosowanie wyrazi¢
w kategoriach dlugosci zycia (przy zatozeniu, ze diuzszy czas zycia oznacza
dhuzszy okres rozmnazania i wydanie wigkszej liczby potomkow). Analizy
przeprowadzone pod tym katem oparto na wieloletnich (1975—1988) materia-
tach zbieranych kazdego roku na Wyspie Dzikiej Jabloni zgodnie ze stala
procedura (CMR, pigciokrotne cenzusy w roku), szczegélowo opisana w pracy
Bujalskiej (1985).

Dla wszystkich osobnikoéw, ztowionych co najmniej pigciokrotnie podczas
danego cenzusu, dysponowano nastgpujacymi charakterystykami: (1) kondycja
rozrodcza (cykl estralny, ciaza, pozycja jader), (2) cigzarem ciata, (3) liczba
odwiedzanych punktow putapkowych, (4) maksymalna dtugoscia arealu osob-
niczego (tj. najwigkszym odstgpem miedzy odwiedzanymi punktami pulap-
kowymi), (5) czgstoscia odwiedzania putapek (tj. odwrotnoscia odcinka pomie-
dzy kolejnymi zlowieniami) i (6) danymi o przezyciu osobnika (lub nie) do
najblizszego cenzusu. Obecnie zbadano, czy powyzsze charakterystyki wptywaja
na dhugos¢ zycia osobnika. Zestawiono je w obrebie wyrdznionych kategorii
osobnikow, tzn. samcow i samic, a wsrod nich dojrzatych i niedojrzatych.

Przede wszystkim sprawdzono, jak zmienia si¢ wielko$¢ areatu osobniczego.
Dotychczas stosowalam metod¢ oceny wielkosci areatu osobniczego (Wierz-
bowska 1972), ktora pozwala oceni¢ areat dla grup zwierzat liczacych co
najmniej kilkanascie osobnikéw. Natomiast metoda oceny tzw. dtugosci areatu
pozwala zindywidualizowac¢ oceny, cho¢ jest tylko wskaznikiem wielkosci
areatlu. Zestawien, zgodnie z dotychczasowa procedura (Bujalska 1985),
dokonano dla pierwszych pigciu zZlowien osobnika w danym cenzusie. Pozwolito
to na porownanie ocen uzyskanych obiema metodami.

Zbadano korelacje migdzy dlugoscia areatu a liczba odwiedzanych punktow
putapkowych (ktora jest podstawa szacowania wielkosci arealu metoda Wie -
rzbowskiej l.c.) u gryzoni nalezacych do wyréznionych kategorii. Wykaza-
no duza, statystycznie istotna zbieznos¢ ocen dokonywanych obiema metodami
(tab. I). Upowaznia to do wnioskowania o powierzchni penetrowanej przez
gryzonia z linearnej miary jaka jest dtugosc¢ areatow.

Sprawdzono, jaka jest dtugo$¢ arealu osobnikow, ktore przezyly (P) i nie
przezyly (NP) do nastgpnego cenzusu. Dla oceny réznic miedzy parami P i NP
w serii cenzusOw zastosowano test Wilcoxona dla par pomiarow. W przypadku,
gdy w danym cenzusie oceny P i NP byly identyczne lub brakowalo jednego
skltadnika danej pary (np. wszystkie osobniki przezyly), to dane te pomijano.

Wykazano, ze przezywajace i ginace sposrod niedojrzatych samcow i samic
posiadaly podobna dlugos¢ areatu. Sposrod dojrzatych samcow przezywajace
charakteryzowaly si¢ istotnie mniejsza dlugoscia areatu niz nieprzezywajace
(tab. II). Nie wykazano zadnej zaleznos$ci migdzy dlugoscia arealu a cigzarem
ciala czy tez lownoscia. A wigc roznice w przezywalnosci osobnikéw o duzych
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i matych areatach nie wynikaja z ich kondycji lub wieku (jesli przyjac, ze c1¢zsze
rekrutuja si¢ ze starszych osobnikow).

Zastanowmy sie, jakie znaczenie dla dolrzalych samcOw nornicy moze mieé
wielkosc¢ arealu? A musi miec, skoro za posiadanie duzego areatu samiec ,,ptaci”
skroceniem czasu zycia. Z opisu struktury przestrzennej i socjalnej wynika, ze

Tab. I. Wspolezynniki korelacji liniowej pomiedzy srednia z ocen
dlugosci arealu w danym cenzusie a éredniq z liczby réznych punktow
putapkowych odwiedzonych przez osobnika podczas kolejnych 5 zlo-
wien, otrzymane dla populacji nornicy z Wyspy Dzikiej Jabtoni
Linear correlation coefficients between the mean of estimates of the
maximum range and the mean of different trap sites visited by the
individual caught 5 times, as obtained for different trapping series of the
bank vole population of Crabapple Island

Liczba

Kategoria
osobnikoéw
Cathegory of
individuals

cenzusow
Number of
trapping

Wspotczynnik
korelacji
Correlation
coefficient

series

Niedojrzate
samice 16 0,678
Immature
females

<0,01

Niedojrzate
samce § 25 0,797
Immature
males

<0,001

Dojrzate
samice 46 0,807
Mature
females

<0,001

Dojrzate
samce 46 0,834
Mature :
males

<0,001

areat dojrzaltego samca pokrywa pare areatéow dojrzatych samic. To znaczy: im
- wigkszy areat posiada samiec, tym prawdopodobnie intensywniej uczestniczy
w prokreacji nastgpnego pokolenia. Czy tak jest w istocie? Eisenberg (1981)
i Kawata (1985) sadza, ze moze tak by¢ pod warunklem Ze estrus u samic
nie jest zsynchronizowany.

Analiza rozmazoéw pochwowych pobieranych w populacji nornicy z Wyspy
Dzikiej Jabloni pozwala wnikna¢ w to zagadnienie. Wykazano, ze tylko niekiedy
(w 20% przypadkow) liczba samic bedacych w pierwszym dniu estrus rozni si¢
istotnie od zalozonego modelu jednakowej ich liczby w kolejnych przegladach
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Tab. II. Srednie wartoéci dtugosci areatu otrzymane dla calego materiatu uzyskanego z populacji
nornicy zamieszkujacej Wyspe Dzikiej Jabloni, z uwzglednieniem podzialu na osobniki, ktore
przezyly 6-tygodniowy okres pomigdzy kolejnymi cenzusami i osobniki, ktore tego okresu nie
przezyly (Bujalska w druku)

Mean values of the maximum range obtained for the entire data set on the bank voles of
Crabapple Island, and divided into survivors of the 6-weeks period between consecutive trapping
series and the individuals that died in that period (Bujalska in press)

Kategoria Przezywajace Ginace
osobnikow Survived Died
" Category of 3
- _individuals Liczba Srednia Liczba Srednia
osobnikow 195% osobnikow i95%
Number of przedziat Number of przedziat
voles ufnosci voles ufnosci
Mean and Mean and
95% c. L. 95% c. L.
Niedojrzate i
samice 584 26,8 103 26,1
Immature 25,1—28.4 ' 22,6—29,6
females
Niedojrzale 5
samce 894 28,8 186 298
Immature A
R 27,2—30,5 26,2—334
Dojrzate
samice ek 1249 31,7 412 30,5
Mature . 30,4—33,1 28,7—32,2
females
Dojrzate
samce 873 53,8 374 64,1
Mature 51,1—55,9 60,2—67.,9
males .

danej serii polowOw (cenzusu) (tab. III). Tak wigc synchronicznos¢ estrus w skali
calej populacji jest mato prawdopodobna. g

Pozostaje otwarta kwestia synchronicznosci estrus w obrebie kolonii rozrod-
czej, bedacej w zasiggu arealu samca. Wyrdznienie pojedynczych kolonii jest
w badaniach terenowych bardzo trudne. Brak bowiem widocznych granic
mig¢dzy koloniami, cho¢by ze wzgledu na ciaglos¢ zasiedlenia arealu populacji
przez dojrzale samice (granice te s3 wyznaczane przez antagonistyczne stosunki
pomigdzy dojrzatymi samcami nalezacymi do roznych klanoéw). Mozna jednak
na drodze dedukcji przyjaé, ze estrus w obrebie kolonii nie jest wyrazniej
zsynchronizowany niz w calej populacji. Ot6z w kwietniu, przy szczegélnie
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Tab. III. Ocena czegstosci wystgpowania ‘takiego rozktadu liczby poczatkéw rui w kolejnych
przegladach pulapek danego cenzusu, ktory odbiega od rozkltadu réwnomiernego. Zgodnosc¢
rozkladow oceniano za pomoca tekstu Kolmogorova-Smirnova. Dane emplryczne pochodza
z Wyspy Dzikiej Jabtoni (Bujalska w druku)

Comparison of distribution of the beginning of oestrus in the consecutive trap inspections of
a trapping series with the assumed even model of the distribution. Kolmogorov-Smirnov
one-sample test was used to evaluate the differences. The data from the Crabapple Island were
used (Bujalska in press)

Rok Kwiecien Czerwiec Lipiec /Wirzesien
Year April June July September
1975 ni ni i ni
1976 - ni ni ¥
1977 — ni : ni ni
1978 ni i ni ni
1979 — ni ni ni
1980 ni ni ni ni
1981 ni % ni ni
1982 - ni g *
1983 hE ni ni ni
1984 ni ni i b
1985 ni ni ni : ni
1986 ni — ni ni
1987 - — ni ni
1988 ni ni ni ni

Razem testowano 10 12 14 Y

Total tested

Przypadki istotnych

odstepstw st 2 %3 3

Cases of significant -

differences

»— — brak danych, ni — brak istotnych roznic, * — réznice istotne przy p <0, 05 ** — roznice
1stome przy p<0,01

»— — no data, ni — insignificant, * — significant at p<0.05, ** — significant at p<0.01

niskiej liczebnosci populacji, obserwuje si¢ skupianie nornic w poblizu siebie
(Bujalska i Grim 1989). Zdarza sig, ze jest to jedna lub najwyzej dwie
kolonie, jak mialo to miejsce np. w latach 1986 i 1988, gdy populacja liczyla,
odpowiednio, 12 i 17 osobnikow. Wowczas nalezalo by sie¢ spodziewa¢ wyraznej
synchronicznosci, ktora moze si¢ ,,rozmywac’’ przy duzej liczbie kolonii, w sktad
ktorych wehodza samice o zsynchronizowanym wprawdzie estrus, ale w okres-
lonych tylko fragmentach areatu populacji (kazda kolonia zyje wlasnym
rytmem). Tymczasem w latach tych nie zaobserwowano przypadkow syn-
chronicznosci. Przeciwnie: wystapily one w latach 1982 i 1983, gdy liczebno$¢
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populacji w kwietniu byla szczegélnie wysoka (odpowiednio: 96 i 150 osob-
nikow).

Tak wigc teza o powszechnie wystepujacej synchronicznosci estrus nie zos-
tala tu utrzymana; losowe rozmieszczenie estrus w czasie i przestrzeni jest
prawdopodobnie czgstszym zjawiskiem. Mozna zatem przypuszczac, ze posiada-
nie przez samca wiekszego arealu zwigksza jego udzial w liczbie poczetego
potomstwa. Czy jednak odchowanego? To zalezy od dalszych losow samic.

Warto tu zwroci¢ uwage na dwie strategie rozrodcze samcow. Jedne samce
pokrywaja mozliwie najwigksza liczbe samic — dzieje si¢ to jednak w krotkim
okresie wyznaczonym dlugoscia ich zycia. Rozmnazaja si¢ wigc krotko lecz
intensywnie (strategia KI). Inne — pokrywaja wprawdzie mniejsza liczbe samic,
ale dzieje si¢ to w dtuzszym okresie; rozmnazaja si¢ wigc dtugo lecz ekstensywnie
(strategia DE). Obie strategie maja rozne konsekwencje.

Abstrahuje tu od oceny liczby potomstwa w miocie ojcowstwa obu kategorii
samcow. Mozna bowiem zalozy¢, ze liczba ta zalezy przede wszystkim od
kolejnosci krycia(Eisenberg 1981), a ta kolejnos¢ nie musi byc¢ skorelowana
z wielko$cia areatu samca. Totez nie bedzie bledem, ze wielkosé te poming (tym
bardziej, ze obecnie jest trudna do weryfikacji empirycznej). Samce K1 sg wiec
ojcami potomstwa wielu matek (wzlednie roéznorodnego), przychodzacego
jednak na $§wiat we wzlednie jednorodnych warunkach zewnetrznych. Przypa-
dek moze zatem zrzadzi¢ o ich szansie przezycia w niesprzyjajacych (i nie
przewidywalnych) warunkach. Samce DE sa ojcami potomstwa mniejszej liczby
matek (bardziej jednorodnego), pojawiajacego si¢ jednak sukcesywnie w bardziej
zroznicowanych warunkach. Gdyby konsekwentnie mierzy¢ dostosowanie w ka-
tegoriach dlugosci zycia, strategia DE wydaje si¢ ,,rozwazniejsza’’. Natomiast
w kategoriach klasycznej teorii Fishera (1930) — a wigc dostosowania
mierzonego liczba potomstwa dochodzacego do wieku rozrodczego — by¢ moze
obie strategie sa rownocenne. Pozostaje oczywiscie kwestia otwarta, czy obie
strategie sa statymi, utrwalonymi genetycznie, cechami osobniczymi, czy tez sa
doraznie indukowane przez sytuacje ekologiczna (socjalna).

Konsekwencje posiadania duzych i matych areatow przez dojrzale samice sa
diametralnie rézné: wyzsza przezywalnoscia cechuja si¢ samice o wickszej
dtugosci areatlu (tab. II). I tu takze, jak w przypadku samcow, nie wykazano
korelacji migdzy dlugoscia areatu a cigzarem ciala badz fownoscia.

Wydaje si¢, ze rozne sia przyczyny zmian przezywalnosci u obu kategorii
osobnikow sposrod samcow i samic. Poruszanie si¢ po wigkszym areale przez
samce (a arealy te sa przeciez znacznie wigksze niz arealy samic) eksponuje je na
dziatanie drapieznikéw. Wigksze areaty u samic pozwalaja prawdopodobnie na
latwiejsze zaspokajanie potrzeb energetycznych zwiazanych z ciaza i laktacja
(potrzeby te wedlug Kaczmarskiego 1966 wzrastaja, odpowiednio, o 24
1 92%). '

Po zakonczeniu sezonu rozrodczego i zwiazanej z tym przebudowie struk-
tury socjalnej zacieraja si¢ takze roznice w przezywalnosci, ktéra w zimie jest
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zreszta wyzsza niz w sezonie rozrodczym (Petrusewicz iin. 1969, Bujal-
ska 1975b, Gliwicz 1983). Przezywalnos¢ zimowa jest niezalezna od wieku.
Osobniki liczace 4 miesiagce przezywaly w podobnym stopniu co osobniki
8-miesieczne, odpowiednio 89,2 1 86,7% (wg Petrusewicza iin. Lc.). Nie
zalezy ona réwniez od uprzedniego udzialu w rozrodzie. Na Wyspie Dzikiej
Jabloni w latach 1975—1988 przezywalnos¢ zimowa (interpolowana ze stanow
w pazdzierniku i kwietniu nastgpnego roku) wynosita dla samcow dojrzatych,
niedojrzatych i samic dojrzatych i niedojrzatych, odpowiednio, 74,2, 68,7, 67,1,
72,0% w ciagu okresu 6 tygodni (test Wilcoxona wykazatl brak roznic pomigdzy
tymi wartos$ciami).

5. Whioski

Organizacja socjalna nornicy rudej jest gynocentryczna. To samica wybiera
na wiosn¢ miejsce pod przyszle terytorium; w jej sasiedztwie lokuja si¢ inne
dojrzate samice (Karlsson 1986, Bujalska i Grim 1989). Obserwuje
si¢ wowczas, przy niskiej zazwyczaj liczebnosci, duze niezasiedlone przestrzenie.
Nastepnie arealy samic sa odwiedzane przez samce — powstaje ich klan
i w konsekwencji kolonia rozrodcza. Stanowi ona jednostke, w ktorej (w wyniku
tendencji terytorialnych dojrzaltych samic i klanowego terytorializmu samcow)
dzialaja mechanizmy ograniczajace liczbe dojrzatych piciowo osobnikow, a tym
samym rozrodczo$¢ populacji. ‘

Wigkszos¢ wspolczesnych pogladow na temat dynamiki populacji opiera si¢
na teorii regulacji liczebnosci i rownowagi pomigdzy gestoscia populacji
a pojemnoscia Srodowiska. Oznacza to akceptacje zaleznego od zageszczenia
wzrostu liczebnosci populacji, czyli zwolnienia go az do calkowitego zahamowa-
nia, po przekroczeniu pewnego poziomu gestoéci. Wprawdzie powszechna jest
wiara w roznorodnos¢ (genetyczna, fizjologiczna, wiekowa etc.) osobnikow, to
jednak w praktyce, gdy przychodzi analizowa¢ procesy populacyjne, ich
zmiennos¢ koreluje si¢ z liczebnoscia lub gestoscia catej populacji. Czyli wielu jest
wierzacych, ale mato praktykujacych. Takze i modele matematyczne opieraja sie
— wobec braku innej alternatywy — na formalnych zatozeniach logistycznego
wzrostu populacji. Moga wigc wyjasni¢ jedynie zewnetrzny obraz zycia popula-
cji, jakim jest jej liczebno$¢. Nie wnikaja zatem, ani nie wyjasniaja mechanizmow
populacyjnych i ich dzialania (niekoniecznie przeciez jednakowych we wszyst-
kich fragmentach areatu populacji). Nie uwzgledniaja tez zréznicowania osob-
nikéw i ich réznych reakcji na bodzce. Co wigcej, milczaco zakladaja ich
rownocennosc: kazdy osobnik jest przeciez tylko 1/N liczebnosci populacii.

Tymczasem obraz struktury i organizacji populacji nornicy wskazuje na
werbalizm takiego podejscia. W tabeli IV zestawiono w punktach najwazniejsze
sprzecznosci miedzy teoria zaleznej od zageszczenia regulacji liczebnosci a struk-
turalnym podejsciem do problemu dynamiki liczebnosci.

1
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Tab. IV. Niektore zalozenia teorii zaleznej od zaggszczenia regulacji liczebnosci populacji w $wietle

analizy organizacji socjalnej populacji nornicy

Certain assumptions of the theory of density-dependent regulation of population numbers in
the light of the analysis of social organization of bank voles

Regulacja zalezna
od zaggszczenia
Density-dependent
regulation

Organizacja socjalna
nornicy
Social organization of
bank voles

dek) zalezna od zaggszczenia.

the density.

czynniki $rodowiska.

way.

noscia.

way and the same intensity.

cji.

wding and population extinction.

1. Ggstos¢ populacji jest regulowana (stoso-
wnie do pojemnosci srodowiska). Mechaniz-
mem regulacji jest zmiana (przyrost lub spa-

Regulated (adjusted to environmental capaci-
ty) population density. The mechanism relays
on density increase/decracase depending on

2. Wszystkie osobniki sa jednakowe i dlate-
go musza w ten sam sposOb reagowac na

All individuals are equal and thus they have to
respond to environmental factors in the same

3. Kazdy czynnik wplywa na wszystkie
osobniki identycznie i z jednakowa intensyw-

Each factor affects all individuals in the same
4. Procesy zalezne od zaggszczenia zapobie-
gaja przegeszczeniu oraz wygasnigciu popula-

Density-dependent processes prevent overcro-

1. Gestos¢ populacji nie jest regulowana.

Jedynie potencjal rozrodczy (liczba dojrza-
tych) jest stabilizowany. Skutkiem tego jest
utrzymywanie wielkosci populacji ponizej
pojemnosci srodowiska.
Population density is not the subject of
regulation. Only the breeding potential (nu-
mber of sexually mature) is stabilized. As
a result the population size is always below
the environmental capacity.

2. Rozne kategorie osobnikow odmiennie
reaguja na zmiany warunkow populacyjnych
i srodowiskowych.

Different categories of individuals respond
to the factors in different ways.

3. Kazdy czynnik wplywa tylko na te
kolonie rozrodcze (lub te osobniki), ktore sa
pod jego bezposrednim dzialaniem.

Each factor affects only these breeding colo-
nies (or individuals) that are within its direct
range of influence.

4. Roznorodnosé stosunkowo autonomi-
cznych kolonii rozrodczych zapewnia prze-
trwanie populacji.

Diversity of relatively autonomous breeding
colonies assures population persistence.

Jedna z ciagle jeszcze zbyt malo wykorzystywanych przez tworcow modeli
dynamiki populacji jest teoria ,,spreading of risk (den Boer 1968). Populacja
jest wedhlug tego autora zbiorem grup wspotzaleznych osobnikow (,,interaction
groups”). Niezalezna od zaggszczenia dyspersja i wymiana osobnikow pomigdzy
grupami ogranicza zakres fluktuacji i zapewnia populacji przezycie w hetero-
genicznym $rodowisku. Dyskutowany wyzej obraz organizacji socjalnej u nor-
nicy jest w catkowitej zgodzie z ta koncepcja.
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Summary

Literature enriched with the present author’s own and yet unpublished data was used to
create the following picture of the basic unit of social organization in populations of the bank
vole. A few (up to 7) mature (i.e., territorial) females of neighbouring home ranges, and
up to 6 mature males (that form a territorial male clan) inhabit the same space and together constitute
a breeding colony (Fig. 2). Young of the year usually remain within the area occupied by the colony.
Young females, however, occupy places at the periphery of their mother’s range. The presence of
sexually immature bank voles makes possible instant replacement of the died mature individuals.
This accounts for stabilization of the breeding potential.

Mature males exhibit two different behavioural tactics: (1) males that possess large home ranges
(thus their momentary contribution to reproduction is rather high) live relatively short; (2) males of
smaller home ranges (thus having rather limited access to conceptive females, and consequently
with lower momentary contribution to progeny) survive better (Table II).

The outlined social system consisting of breeding colonies probably excludes the possibility of
application of the density-dependent approach to study population dynamics (only the breeding
potential seems to be regulated). Models of the dynamics based on interactions between the
neighbouring individuals (nontransferable to more distant individuals) seem to be more
appropriate in the case of the bank vole, because of quite intricate social relations between the
population members (Table IV).

(wplyneto: 19 XII 1989 r.)



