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1. Wstęp

Zac ząć  wypad a od wyjaś nien ia, dlacze go w yb rał am  ten właśnie  pr ow okacyj
ny termin jak im, po licznych wys iłka ch red ukcjo nis tów , sta ła się właśn ie 
„o rgan izac ja” . Przede wszy stkim  dl ate go , ab y mieć  okaz ję do zastanow ien ia się 
nad jego znaczeniem.

Gd y pisze się o sto sunkach soc jaln ych  w pop ulacji , używ a się wówczas 
ter minów „s truk tu ra ” , „o rgan iza cja ” , „system ” . I jak kolwiek  w powszech nej 
świadomośc i terminy te są syn onimami (po r. Słownik Wy razów Obcych, PWN 
1979) i tak byw ają rozum iane przez ekolo gów ( G l i w i c z  i R a j s -  

J c a - J u r g i e l  1983), to jed na k przez ter min st ru kt ur a rozumie się zazwyczaj 
ilościow e zależności między okreś lonymi elementa mi  lub  ich sta tyczny  opis,  
podczas gdy p rzez  o rganizację — wza jem ne relacje międ zy nimi  i funkcj onaln e 
ich kon sekwencje ( P e t r u s e w i c z  1966). T ak  r ozum ian a org ani zac ja staje  się 
syn onimem  nowszego term inu: system  ( E i s e n b e r g  1981).

Nie są to wyłącznie roz ważan ia sem antyczne.  O ich żywej treśc i niech 
świadczą p róby  mo delow ania p rocesów popula cyjny ch, k tór e wych odząc  z zało
żeń o zale żno ściach  pom iędzy sąs iadującym i ze sobą  osob nik am i, prow adzą  do  
zin teg row anego o pisu z mia n s tru ktury socjalne j i prze strz ennej oraz  zmienności  
pa rametró w de mogra ficzny ch,  a t akże i ni ek tór ych cech oso bniczy ch ( B u j a l 
s k a  i G r u m  1989).

O str uk turze socjalne j mów imy więc  wó wczas, gdy wyróżniamy  w pop ulacji 
róż ne  kategorie  os obnik ów : samce i samice, doj rza łe i nied ojrzałe , m łod e i s tare , 
domi nując e i po dp orządk ow an e, migru jące i osia dłe  etc.,  etc. Gd y pró bujem y 
na tomias t po znać funkcjo na lne  zależnośc i międz y nimi lub  sk utk i jakie  dla c yklu  
życiowego (l ife-cycle) ma  należen ie do określonej  kategorii —  wówczas  wch odzi
my już w zagadnie nia  or gan izacji lub  systemu ( P e t r u s e w i c z  1966, B u j a l 
s k a  1988).

Os tatnie  dziesięciolecie stanow i ren esa ns ba da ń nad  st ru kturą i o rganizacją 
populacj i. Wy nika to głów nie z niedosytu do jak ieg o w proc esie  poszu kiw ań 
generalnej  teor ii pop ulacyjnej  doprow adził o ana lizo wanie  za leżn ych  od zagęsz
czenia  zmian liczebno ści (ze wszy stkimi założe niami w pos tac i „po jem ności  
śro do wi ska” i „regulac ji liczebnośc i”). Z tego  też powo du  sięgnięto po wynik i 
biegnących do tąd nie jak o boc znym nurtem obserwacji  nad  beh awiorem osob 
ników.
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Ta k więc  na rodz iła  się po trz eb a po dsum ow ania dotychcz asowej wiedzy na  
tem at  syst em ów socj alnych  zwierz ąt. Zaow ocow ało  t o wie lom a oprac ow ani am i 
synte tyc zny mi  ( C l u t t o n - B r o c k  i in. 1982, S i b l y  i S m i th  1985, 
C o c k b u r n  1988). Nin iejs ze op raco wan ie  zos tało  przygo tow ane pod  kątem  
za int ere sowa ń sym pozju m poświęconego  syste mom soc jaln ym  Microtinae na  5° 
Międ zyna rodo wy m K ongre sie  Te rio log icz nym (por . B u j a l s k a  i G l i w i c z  
1990). Je st to  pr zed e w szystkim przeglą d d oty chc zas ow ych  bad ań  «ad  systemem  
soc jaln ym no rn icy  rud ej, ale tam  gdzie wy dało się to  kon ieczne , uzupełniła m je 
wynik ami własn ych , nie pu bl iko wa ny ch  jeszcze obserwacji  pro wadzonych  od 
1975 r.  do  chw ili obecnej na Wy spie Dzik iej Jab łon i na  jeziorz e Bełdańy.

2. Cykl życiow y i behawior

Po znan ie sposob u uż ytko wa nia  przest rze ni, rodzajó w ko nt ak tu  między 
osob nik am i w róż nych  e tap ach życia oso bniczego  i p opula cji  j est niezbędne  dla 
zro zumienia funk cjon ow an ia  sys tem u socjaln ego  no rni cy  rud ej. No rn ica  ruda  
jes t gatu nk iem polif agiczn ym, co sprzyj a jej p lastycznoś ci i sze rok iem u rozp rze s
trzenien iu ( G ę b c z y ń s k a  1983).. Prowa dzi skry ty t ryb życia , t ru dn o je st więc  
do konywa ć bezpośred nic h obserwacji  jej behawioru  w w arun ka ch  n atu ral nych . 
Wyją tkiem  są wio senne obs erw acje w dębowo-stepo wym reze rwacie „Le s na 
Vo rsk le” , k tó re  do sta rcza ją  f asc ynującyc h danych d oty czą cyc h róż nych aspek
tów  jej  za ch ow an ia się ( P e t r  o v i M i r o n o v  1972, M i r o n o v  1977)1 .

Cyk l es tra lny nornicy  trw a według L a r i n y  i G o l i k o v  ej (1960) 8, 
a wed ług B u j a 1 s k i e j (1983) śre dn io 5 dn i. Ruja (proes tru s i e strus  ł ącznie) 
trw a 52,4 godz iny  ( B u j a l s k a  l.c.). W tym  czasie  samce lok alizują samicę 
i ko pu lują z n ią. M iro no v (inf. us tna)  obse rwo wał, że w n aturalny ch  w arunkach  
samica ko pu lu je  z kilkoma  s amcam i. K a w a  t a (1985) prz ypusz cza  jed na k,  że 
rzad ko  się z da rza,  aby parę sam ców  ucze stniczy ło w p rok rea cji  je dnego miotu . 
U nornicy  r udej na  po czątk u sezonu  roz rod cze go ojcem mio tu  był tylk o jeden 
samiec, co wy ka zano  w ba da niac h nad popu lac ją z Bia łowiesk iego  Pa rku 
Na rodo we go  (S iko rsk i i Wójcik  inf. us tna ). Zgodne to jes t z po glą dem V i i t a 1 i 
i H o f f m e y e r  (1985),  któ rzy  prz ypusz cza ją,  że u sam ic mu szą  istnieć 
mecha nizmy  zap ewnia jące wy bór pa rtn er a spo śró d sam ców , któ ryc h areały  
oso bnicze  n ak łada ją  się na areał będ ącej w rui samicy . Być może , rolę  tę  spełnia 
czop kopu lac yjn y, formu jący się po  skutecz nej kopulacj i. Ciąża  trw a, według 
P o p o v a  (1960), 17—18 dni , a według B u j a l s k i e j  i R y s z k o w s -  
k i e g o  (1966) — 22 + 2 d ni.

1 Nieco więcej informacji na ten temat znajdzie Czytelnik w relacji z pobytu w tym rezerwacie 
( B u ja l s k a  i G rii m  1990).
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Rodzi się najczęściej 4— 5 młodych  w miocie ( Z e j d a  1966); są one  ślepe 
i nagie. Oczy otw ierają  się 10— 12 dn ia  i wówczas  mło de opr ócz  mle ka matki  
zacz ynają jeść po ka rm  stały ( B a ś e n i n a  1981). Prz yno szony jes t on do 
gniazda prze z ma tkę . Na prz ykład  na  Wyspie  Dzikiej Jab łon i wie lokrotnie  
obserwowano grom adzone w pobli żu  gniaz d z mło dym i kwiaty  Anemone 
nemorosa i A. ranunculoides,  H epa tica  nobi lis, Corydal is cava, liście Galeobdolon  
luteum i Aegopodium  podagraria . M i r o n o v  (1977) w rezerwac ie „Le s na 
Vorsk le” obserw ował, że wio sną  samice z ak ład ały  „s toliki p okarmow e” złożone 
z kwiatów Scilla sibirica  i C. cava, masko wa ne  za p om ocą su chych liści. W areale  
osobniczy m samicy zna jdo wa ło się na  ogół 8— 10 tak ich  stol ików (rys. 1). 
Korzy sta ły z nich  także samce .

Rys. 1. Rozmieszczenie stolików pokarmowych (gwiazdki) w areale osobniczym samicy C. 
glareolus (zmienione z M i r o n o v a  1977)
Dist ribution of  feeding tables (asterisks) in the home range of a female of the bank  vole 
(modified  from M i r o n o v  1977)

Młod e samice zd oln e są  do  osiągn ięcia do jrzałości  płciowej w wieku miesią ca 
( B u c h a l c z y k  1970), choć na Wyspie Dzikiej Jab łon i zdarz ało  się, że 
45-dnio we samice rod ziły już pierw szy miot ( B u j a l s k a  i in. 1968). Samce, 
wed ług B u c h a l c z y k  (l.c.), mo gą doj rzewać w wieku 2 miesięcy. Wiek, 
w któ rym  no rn ica  osiąga  dojrzało ść płciową  w wa runk ach na tura lnyc h jes t 
zmienny i zależy od  wa runk ów  populacyjn ych  (patr z rozdział 3).

W areale  oso bniczym  zna jdu je się od 1 do 4 kryjówek, są to tzw. gniazda 
wypoc zyn kow e ( B a ś e n i n a  i O k u l o v a  1981). No rn ica ru da  ch ar ak 
tery zuje  się polifa zow ym rytmem aktywności  ( I v a n t e r 1975); w ciągu doby 
zwierzę je st aktyw ne co najmniej 6 godz in ( B a ś e n i n a  i O k u l o v a  1981).

Zwierz ęta  po ruszają  się po sieci ścieżek.  Sposó b znakow ania are ału  przez 
samce polega  n a sk rapian iu  m ocze m i wydzieliną gruczłów  k rok ow ych. Stw ier
dzono przy tym związek  inte nsywno ści znak ow an ia z hie rar ch ią dom inacji 
( V i i t a 1 a i H o f f m e y e r  1985). Sp osó b znakowa nia  używ any  przez  samice 
do  z nakowa nia  a rea łu nie zos tał  jeszcze  zbadany, należy się jed na k spodzie wać  
jego istn ienia.



|0Q GABRIELA BUJALSKA

W zimie zwierzęta  ko ncen tru ją się na  niewielkich prz est rze niach.  Poruszają  
się w ko ry tarzac h ukrytych pod śniegiem , któ re łączą się z pow ierzch nią  ziemi, 
dzięki czemu zwierzęta mo gą korzy sta ć z po ka rm u zna jdu jącego się w ściółce 
( P e t  r o  v i in. 1978).

3. Struktura socjalna

Wszys tkie  ko ntak ty  pom iędzy osobnik am i rea lizo wane są w wycinku 
przest rze ni zam ieszka nym przez te zwierzę ta. Stąd analiza prze strzennych 
aspektó w beha wi oru je st zazwyczaj  po ds taw ą wn ioskowania  o rodzaju  s tosun
ków mię dzy  osobnik am i. Najczęściej spoty ka ną  meto dą  jes t ocena wielkości 
i konfigurac ji are ałó w osobniczy ch ( B r o w n 1966, B u j a l s k a  1970,1973, 
M a z u r k i e w i c z  197 1,1983 ).

Ka żdy o sobn ik realizuje  swoje p otr zeby  życiowe w ogr aniczo nej  przestrzen i, 
zwanej are ałe m oso bniczym. Po trzeby życiowe to nie tylko zasp okoje nie  głodu, 
ale tak że  spotka nie pa rtn era płci prze ciwnej,  budowa  gn iaz da  gdzie  zwierzę 
wypoczyw a, a sam ica  rodzi i wyc how uje potom stw o. Wie lkość, ksz tał t i roz
mieszczenie are ałó w są wy padkow ą po trz eb  z jedne j str ony i możliwości ich 
ut rzy mania — z drugiej . W lit era tur ze  spoty ka  się róż ne  defin icje  areału  
oso bniczego , z któ rych  najczęściej ak ceptow ana jes t def inic ja B u r t a  (1943). 
Na  ogó ł def inic je te pomi jają kon ieczno ść uwz ględniania pew nyc h ram  cza so
wych,  w któryc h opisuje  się i ba da  are ał osobnic zy ( G r u m  1988). Nieste ty, 
zmiennoś ć wie lkości are ałów i ich wzajem nego rozmie szczenia w kró tkich  
odcin kach  cza su (np.  dob owych ) jes t ze względów me tod ycz nych trud na  do 
ba da nia  i pr ace na ten tem at są rza dkością  ( K a r l s s o n  i A s  1987). 
Zm ienność ta  op isywa na jest  więc n a ogó ł w ska li m iesięcy ( M a z u r k i e w i c z  
1971) lub  pó r ro ku  ( P e t r o v  i in. 1978).

Are ały  oso bnicze niedojrza łych płc iow o nornic są mniejsze od area łów 
oso bn ikó w do jrzały ch . Według B u j a l s k i e j  i G r  ii m a  (1989) najmniejs ze 
areały  po sia da ją  niedojrzałe  samice (średn io 737 m2 ) i nie dojrzałe  samce (832 
m2); are ały  do jrz ały ch  samic są niec o większe (897 m2), a are ały  doj rzałych  
sam ców  wynoszą  średnio aż 1753 m2 . Śre dnia wielkość  are ałó w doj rzałych  
sam ców  zmn iejs za się w raz  ze wzro stem gęstości po pulacj i, podczas gdy wielkość 
are ałów trzech  pozosta łyc h kateg ori i osobnik ów  nie wykaz uje  żadnej  kore lacj i 
z zagęs zczenie m ( B u j a l s k a  i G  r ii m l.c.). Wiad om o n atom iast,  że wie lkość  
are ałów oso bniczych  zmienia  się w zależności od zas obności  pokarmo wej 
śro dowiska  (N  i k i t i n a i M e r k o v a  1963, B u j a l s k a  1975a, M a z u r 
k i e w i c z  1983, B o n d r u p - N i e l s e n  i K a r l s s o n  1985).

Sposób rozm ieszczenia areałów  niedojrzały ch samców  i samic jest  losow y lub  
sku piskowy  ( B u j a l s k a  i G r i im  1989). Do jrza łe samice rozm iesz czone są 
rów nomiern ie (co ma m iejsce szczególnie przy niskiej liczebno ści populac ji) lub 
losowo.  Do jrzałe  s amc e rozm iesz czone są sku piskowo  (szczegó lnie przy niskiej  
liczebności populac ji) lub loso wo ( B u j a l s k a  i G r i im  l.c.).

Stopień zachodzenia  na  siebie are ałó w osobniczy ch jes t duż y wś ród  niedoj-
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rzałych samców i samic, a tak że  wś ród dojrzały ch samców. Wś ród  doj rza łych 
samic  jest  on  natom iast niewielki; ka żd a z n ich  po sia da  „tery tor ium  ro zro dcze” , 
nie odwiedzane p rzez inne d ojrzałe sam ice ( V i i t a 1 a 1977, B u j a 1 s k a 1985). 
Terytorium  roz rod cze  jest b ronio ne  prz ed inn ymi do jrza łymi sam icam i i sta now i 
główny rekw izyt  w konkure ncji o przes trzeń. Wyrazem  tej konkure ncj i są 
tendencje ter yto ria lne  doj rza łych sam ic ( N a u m o v  1948, K o ś k i n a 1965, 
B u j a l s k a  1970, 1973, S a i t o h  1981). W prz ypadku  ut ra ty  ter yto rium 
rozr odc zego sam ica traci zdoln ość  do  rozm na żania się: obserwuje się wówczas 
anoestrus  (i zasklepie nie wejścia  do pochw y) p rzy pominaj ący  anoestrus  zimowy. 
Po odzys kan iu ter yto riu m sam ica znów może  przys tąp ić d o r oz rodu  ( B u j a l s 
k a  1970, 1985).

Opu szczają ce gniazdo, niedoj rza łe jeszcze  samice lok ują  się na  peryfe riac h 
are ałów roz mn aża jących się samic ( M i r o n o v  i B e l t j u k o v a  1976, 
B u j a l s k a  1985). Poz wala to po  śmierci któ rej ś z dojrza łych samic zająć 
zwolnione teryto riu m.  Ta ka  „s tra teg ia oczek iwania”  („s it and wa it str ate gy” , 
B u j a l s k a  1988) nie jes t oczywiście jedy ną  drogą do uzyskania  sta tus u 
doj rzałej samicy. Niek tór e z niedojrzały ch samic odd ala ły się od swoich 
rodzinn ych gniazd naw et na  od ległość  ok . 4 8 m ( M a z u r k i e w i c z  i R a j s 
k a  1975), przy czym dystans ten  zmn iejszał się wraz ze wzr ostem liczebności 
pop ulacji.

Areał osobniczy  dojrza łego sam ca pokryw a kilka (co najmniej 2) are ałów 
dojrzały ch samic ( B u j a l s k a  i G r i im  1989). Areały kilku doj rza łych 
sam ców  zac hodzą na siebie w zna cznym sto pn iu.  D ojrz ałe  samce tw orzą  bowiem 
kla ny  ( B r o w n  1966) złoż one  z tol eru jących  się wza jemnie oso bników. 
Natom iast  członk owie różnyc h kla nów wy kaz ują  względem siebie  behawior 
an tag onistyczny ( W i g e r  1982, B u j a l s k a  i G r i im  1989). L iczb a s amców 
C. rufocanus  tworzą cyc h kla n ogran icz ona je st do kilk u osobnik ów  ( V i i t a 1 a 
1977). Ogran iczenie liczby  członk ów kla nu  i pod zia ł ter ytor ial ny  pom iędzy 
poszczegó lnym i kla nami  pro wadzi  do ogran iczeni a liczby doj rza łych samców 
w pop ulacji.  Niedojr zał y samiec pozosta je w obr ębie kla nu  i może osią gnąć 
dojrzało ść płc iow ą po  śmierci doj rza łego sam ca.

Ta k więc w sezo nie roz rod czy m ko lonia  roz rod cza je st j ed no stką  str uk tury  
socja lnej pop ulacji  no rnicy.  G ru pa  sąs iadującyc h ze so bą d ojrzałych  samic i klan  
doj rza łych samców , obejm ującyc h swoimi are ała mi  area ły tych  samic, tworz ą 
kol onię rozro dczą  (rys. 2).

Po zakończe niu  sez onu  rozro dcz ego  istnie jąca dotychczas  st ru kt ur a soc jaln a 
ulega przebudow ie i w rezultacie wszystki e ka teg ori e oso bnikó w rozm ieszczone 
są w przestr zen i losowo ( B uj  a 1 s k a 1973, B u j a l s k a  i G r i im  1989). 
W zimie osobnik i te za siedla ją w spólne gniaz da , co pozwal a im ut rzy ma ć wyższą 
tem perat urę oto cze nia  i obn iżyć ene rgetyczne kos zty  p rze trw ania zimy  ( G ę b -  
c z y ń s k i  1975, K a r l s s o n  i A s 1987). Are ały  osobnic ze ulegają zmn iej
szen iu i w ynoszą  od  307 do  492 m2 u sam ców  i 260-475 m2 u samic ( P e t r o v  
i in. 1978).
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Rys. 2. Schem at ideowy rozmieszczenia areałów osobniczych dojrzałych płciowo samic i samców 
tworzących kolon ię rozrodczą nornicy rudej
a —  areał  dojrzałego  samca,  b —  areał dojrzałej samicy (część ciemniejsza oznacza  terytorium 
rozrodcze)
Schematic repr esentat ion  o f distr ibut ion of  home ranges of ma ture females and males con stitu ting 
a breeding colony  of  the bank  vole
a —  home range  of  a mature male, b —  hom e range  of a  matu re female (dar ker  area denotes the 
breeding terri tory)

4. Organizacja socjalna

Om ów ion e pow yżej  elem enty  st ru kt ur y socja lnej i zachow an ia się nornicy  
sta nowią mater ia ł, z któ reg o mo żna złożyć podstawy sys tem u socjalnego. 
Poznanie wszys tkic h j ego  asp ektów  wymaga jed na k dalszych analiz i badań .

Prz est rze nne up orządk ow anie (i wza jem ne relac je) elementó w struk tury 
wsk azu je, że w sezo nie  rozrodczy m popu lac ja nornicy rudej sk ład a się z kolonii 
roz rod czy ch.  Moż na  się spodzie wać , że życie każdej kolon ii prz ebi ega  w nieco 
odmienny spo sób . Skł ada  się na  to  różna „ja kość” oso bnikó w:  kom poz ycja 
gen etyczn a, kondycja,  wiek itp. A tak że  róż ne wa run ki śro dowisko we  i p ok ar 
mow e (wy nik ające z het erogen iczności środowiska ), lok aln e zak łócenia czy 
wreszcie dzia łan ie p rzy padku. Losy kolo nii  rozrodczy ch są ta kże p rawdo po do b
nie związane  z terminem  ich pows taw ania.  Być może kolon ie pow sta jące 
wcześniej za kład an e są w mie jscach optym aln ych, a póź niejsze  — w subop-  
tym alnych .

Niemniej j ed na k życiem każdej kol onii rządzą  pewne ogóln e prawid łow ośc i 
(np. lepsza przeżywalność  oso bn ikó w n iedojr załych  niż do jrzałych) . W yró żni one 
kat egori e o sobn ikó w posia da ją różne typ owe d la siebie wy ma gania  i w związku 
z tym rea gują odm iennie  na te sam e czynniki . Zb ad an ie  dosto sowa nia ,
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wyrażonego liczbą potomstwa, które dożywa do wieku reprodukcyjnego, jest 
obecnie bardzo trudne, choć część osobników nigdy nie osiąga dojrzałości 
płciowej i nie wydaje na świat potomstwa. Łatwiej dostosowanie wyrazić 
w kategoriach długości życia (przy założeniu, że dłuższy czas życia oznacza 
dłuższy okres rozmnażania i wydanie większej liczby potomków). Analizy 
przeprowadzone pod tym kątem oparto na wieloletnich (1975—1988) materia
łach zbieranych każdego roku na Wyspie Dzikiej Jabłoni zgodnie ze stałą 
procedurą (CMR, pięciokrotne cenzusy w roku), szczegółowo opisaną w pracy 
B uj  a 1 s k i ej (1985).

Dla wszystkich osobników, złowionych co najmniej pięciokrotnie podczas 
danego cenzusu, dysponowano następującymi charakterystykami: (1) kondycją 
rozrodczą (cykl estralny, ciąża, pozycja jąder ), (2) ciężarem ciała, (3) liczbą 
odwiedzanych punktów pułapkowych, (4) maksymalną  długością areału osob
niczego (tj. największym odstępem między odwiedzanymi punktami pułap
kowymi), (5) częstością odwiedzania pułapek (tj. odwrotnością odcinka pomię
dzy kolejnymi złowieniami) i (6) danymi o przeżyciu osobnika (lub nie) do 
najbliższego cenzusu. Obecnie zbadano, czy powyższe charakterystyki wpływają 
na długość życia osobnika. Zestawiono je w obrębie wyróżnionych kategorii 
osobników, tzn. samców i samic, a wśród nich dojrzałych i niedojrzałych.

Przede wszystkim sprawdzono, jak zmienia się wielkość areału osobniczego. 
Dotychczas stosowałam metodę oceny wielkości areału osobniczego ( W ie r z 
b o w sk a  1972), która pozwala ocenić areał dla grup zwierząt liczących co 
najmniej kilkanaście osobników. N atomiast metoda oceny tzw. długości areału 
pozwala zindywidualizować oceny, choć jest tylko wskaźnikiem wielkości 
areału. Zestawień, zgodnie z dotychczasową procedurą  ( B u ja ls k a  1985), 
dokonano dla pierwszych pięciu złowień osobnika w danym cenzusie. Pozwoliło 
to na porównanie ocen uzyskanych obiema metodami.

Zbadano korelację  między długością areału a liczbą odwiedzanych punktów 
pułapkowych (która jest podstawą szacowania wielkości areału metodą W ie 
r z b o w s k ie j  l.c.) u gryzoni należących do wyróżnionych kategorii. Wykaza
no dużą, statystycznie is totną zbieżność ocen dokonywanych obiema metodami 
(tab. I). Upoważnia to do wnioskowania o powierzchni penetrowanej przez 
gryzonia z linearnej miary jaką jest długość areałów.

Sprawdzono, jaka  jest długość areału osobników, które przeżyły (P) i nie 
przeżyły (NP) do następnego cenzusu. Dla oceny różnic między parami P i NP 
w serii cenzusów zastosowano test Wilcoxona dla par pomiarów. W przypadku, 
gdy w danym cenzusie oceny P i NP  były identyczne lub brakowało jednego 
składnika danej pary (np. wszystkie osobniki przeżyły), to dane te pomijano.

Wykazano, że przeżywające i ginące spośród niedojrzałych samców i samic 
posiadały podobną długość areału. Spośród dojrzałych samców przeżywające 
charakteryzowały się istotnie mniejszą długością areału niż nieprzeżywające 
(tab. II). Nie wykazano żadnej zależności 'między długością areału a ciężarem 
ciała czy też łownością. A więc różnice w przeżywalności osobników o dużych
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i małych areałach nie wynikają z ich kondycji lub wieku (jeśli przyjąć, że cięższe 
rekru tują się ze starszych osobników).

Zastanówmy się, jakie znaczenie dla dojrzałych samców nornicy może mieć 
wielkość areału? A musi mieć, skoro za posiadanie dużego areału samiec „płaci” 
skróceniem czasu życia. Z opisu struk tury przestrzennej i socjalnej wynika, że

Tab. I. Współczynniki korelacji liniowej pomiędzy średn ią z ocen 
długośc i area łu w danym cenzusie a średn ią z liczby różnych punktów  
pułapkowych odwiedzonych przez osob nika  podczas kolejnych 5 zło- 
wień, otrzy mane dla populacji norn icy z Wyspy Dzikiej Jabłoni  
Linear corr elat ion  coefficients between the mean of  estimates of  the 
maximum  range and the mean  of  different trap  sites visited by the 
indiv idual caught 5 times, as  obtained  for different trapping series of  the 
ban k vole population  of  Cra bapple Island

Kategoria
osobn ików

Cathegory of 
individuals

Liczba
cenzusów

Number of  
trapping 

series

Współczynnik
korelacji

Correla tion
coefficient

P

Niedojrzałe
samice
Immature
females

16 0,678 <0,01

Niedo jrzałe
samce
Immature
males

25 0,797 <0,001

Dojrzałe
samice
Ma ture
females

46 0,807 <0,001

Dojrzałe
samce
Mature
males

46 0,834 <0,001

areał dojrzałego samca pokrywa parę areałów dojrzałych samic. To znaczy: im 
większy areał posiada  samiec, tym prawdopodobnie intensywniej uczestniczy 
w prokreacji następnego pokolenia. Czy tak jest w istocie? E i s e n b e r g  (1981) 
i K a w a t a (1985) sądzą, że może tak być pod warunkiem, że estrus u samic 
nie jest zsynchronizowany.

Apaliza rozmazów pochwowych pobieranych w populacji nornicy z Wyspy 
Dzikiej Jabłoni pozwala wniknąć w to zagadnienie. Wykazano, że tylko niekiedy 
(w 20% przypadków) liczba samic będących w pierwszym dniu estrus  różni się 
istotnie od założonego modelu jednakowej ich liczby w kolejnych przeglądach
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Tab. II. Średnie wartości długości area łu otrzymane dla całego mater iału uzyskanego z populacji 
nornicy zamieszkującej Wyspę Dzikiej Jabłoni, z uwzględnieniem podzia łu na osobniki , które 
przeżyły 6-tygodniowy okres pomiędzy kolejnymi cenzusami i osobniki , które  tego okresu  nie 
przeżyły ( B u ja l s k a w  druk u)
Mean values of the maxim um range  obta ined  for  the entir e data  set on the bank voles of 
Crabapp le Island, and divided into survivors of  the 6-weeks period  between consecutive trap ping  
series and the individuals tha t died in tha t period (B u j a 1 s k a in press)

Kategoria
osobników

Category of 
individuals

Przeżywające
Survived

Ginące
Died

Liczba 
osobników 
Num ber of 

voles

Średnia  
i 95% 

przedział 
ufności

Mean and
95% c. 1.

Liczba 
osobników 
Num ber of

voles

Średnia  
i 95% 

przedział 
ufności

Mean and
95% c. 1.

Niedojrzałe
samice 584 26,8 103 26,1
Immature
females

25,1—28,4 22,6—29,6

Niedojrzałe
samce 894 28,8 186 29,8
Immature
males 27,2—30,5 26,2—33,4

Dojrzałe
samice 1249 31,7 412 30,5
Mature
females

30,4—33,1 28,7—32,2

Dojrzałe
samce 873 53,8 374 64,1
Mature
males

51,1—55,9 60,2—67,9

danej serii po łow ów  (cenzusu) (tab. III) . T ak  więc s ync hro niczno ść e strus  w skali 
całej populac ji jes t ma ło pr aw do po do bn a.

Pozos taje o tw ar ta  kw est ia s ynchronicznośc i e strus  w obr ębie kol onii ro zrod 
czej, będą cej w zas ięgu are ału  sam ca. Wy róż nienie  pojedyncz ych  kolon ii jest  
w ba da nia ch  tereno wych ba rdzo  tru dne. Bra k bowiem wid ocz nyc h granic  
między ko lon iam i, choćb y ze względu  na  ciąg łość zasi edle nia  area łu  pop ulacji 
przez doj rza łe samice (gra nice te są w yzn acz ane  p rzez  anta gonis tyc zne stosun ki 
pom iędzy dojrzałymi  sam cam i nale żącymi do  róż nych klanów ). Moż na  jed na k 
na  dro dze  ded ukcji przyjąć, że est rus  w obręb ie kolonii  nie jest wyraźniej 
zsy nch ron izowany niż w całej pop ulacji.  Ot óż  w kwietn iu, przy szczególnie
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Tab. III. Ocena częstości występowania takiego rozkładu liczby początków rui w kolejnych 
przeglądach pułapek dane go cenzusu, który odbiega od rozkładu równomiernego. Zgodność 
rozk ładów ocen iano  za pom ocą teks tu Kolmogorova-Sm irnov a. Dane  empiryczne pochodzą 
z Wyspy Dzikiej Jab łoni ( B u ja l s k a  w druku)
Com parison  of dist ribu tion  of the beginning of oest rus in the consecu tive trap inspections of 
a trapping series with the assumed even model of the distr ibution. Kolmogorov-Smirnov 
one-sample  te st was used to evaluate  the differences . The data from the Crab app le Island were 
used ( B u ja l s k a  in press)

Rok Kwiecień Czerwiec Lipiec ,/Wrzesień
Year April June July September

1975 ni ni * ni
1976 — ni ni *
1977 — ni ni ni
1978 ni *.* ni ni
1979 — ni ni ni
1980 ni ni ni ni
1981 ni * ni ni
1982 * ni * *
1983 ** ni ni ni
1984 ni ni ** **
1985 ni ni ni ni
1986 ni — ni ni
1987 — — ni ni
1988 ni ni ni ni

Razem testowa no 10 12 14 14
Total tested

Przypadki  isto tnych 
odstępstw
Cases of  significant  
differences

2 2 • 3 3

„—” — bra k danyc h, ni  —  brak istotnych różnic, * — różnice isto tne przy  p <0,05,  ** — różnice 
istotne przy p < 0,01

„—” —  no data,  ni  —  insignificant, * — significant at p< 0.0 5, ** — significant at p<0.01

niskiej liczebności populacji, obserwuje się skupianie nornic w pobliżu siebie 
( B u ja l s k a  i G ri im  1989). Zdarza  się, że jest to jedna lub najwyżej dwie 
kolonie, jak miało to miejsce np. w latach 1986 i 1988, gdy populacja liczyła, 
odpowiednio, 12 i 17 osobników. Wówczas należało by się spodziewać wyraźnej 
synchroniczności, która może się „rozmywać” przy dużej liczbie kolonii, w skład 
których wchodzą samice o zsynchronizowanym wprawdzie estrus, ale w okreś
lonych tylko fragmentach areału populacji (każda kolonia żyje własnym 
rytmem). Tymczasem w latach tych nie zaobserwowano przypadków syn
chroniczności. Przeciwnie: wystąpiły one w latach 1982 i 1983, gdy liczebność
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populacj i w kwietn iu była  szczególnie wy soka  (od powiedn io:  96 i 150 osob
ników).

Tak więc teza o powszechnie  występujące j syn chroniczności  est rus  nie zos
tała  tu  utrzym ana ; losow e rozm ieszczenie es tru s w czasie  i prze strz eni  jest  
praw dopodobnie częs tszym zjawiskiem. M oż na  zatem  przypuszczać, że pos iad a
nie przez  samca większego are ału  zwiększa jeg o udzia ł w liczbie poczętego 
potomstw a. Czy jed na k odc how ane go?  To  zależy od  dalszych losów samic.

Wart o tu  zwróc ić uwagę na dwie strate gie  rozro dcze samców. Jedne samce  
pokry wa ją możliwie najw iększą liczbę sam ic — dzieje się to jedn ak  w kró tkim 
okresie  wyznacz onym długością ich życia. Ro zm na ża ją  się więc krótko  lecz 
intensywnie ( stra teg ia KI). I nne  — p ok rywa ją wpraw dzi e m niejszą  liczbę samic,  
ale dz ieje się to w dłuższym okresie: rozm na ża ją się więc d ług o lecz ekstensy wnie 
(st rategia DE) . Obie  stra tegie mają róż ne  konsekwencje.

Ab str ahuję t u od oceny  liczby po toms tw a w miocie  o jcowstwa obu katego rii 
samców. Można  bowiem założyć, że liczba ta zależy przede  wszystk im od 
kole jności kry cia  ( E i s e n b e r g  1981), a ta  ko lejność nie musi być s korelowana  
z wie lkoś cią  a rea łu samca. Toteż  nie będz ie błędem , że wielkość tę pominę (tym 
bardziej, że obecnie  jes t tru dn a do weryfikacji  emp irycznej ). Samce KI są więc 
ojcami po toms tw a wielu  ma tek  (wzlę dnie różnorodnego), prz ych odz ącego 
jedn ak  na świat we wzlędnie jed no rodn ych wa runk ach zew nętrznych . Przypa
dek  może zatem  zrządz ić o ich szans ie prze życ ia w nies przyja jących  (i nie 
prze wid ywalnych ) w aru nk ach. Samce DE  są ojcam i p oto ms tw a m niejszej liczby 
ma tek  (bardziej jed no rodn eg o) , po jaw iają ceg o się jedn ak  sukc esyw nie w bardzie j 
zró żnicowanych w aru nk ach. Gd yby konse kwentnie  mierzyć do sto sowa nie  w ka 
teg ori ach  długości życia, strate gia  DE  w ydaje się „rozważn iejsza ” . Na tomiast 
w ka teg oriac h klasyczn ej teor ii F i s h e r  a (1930) — a więc dosto sowa nia  
mierzone go liczbą po tomstw a doch odząc ego  do wiek u ro zrodcz ego  — być może  
obie  stra teg ie są rów nocen ne.  Pozos taje oczywiście kwestia otwa rta , czy obie 
strategie  są  stałymi, utr wa lon ym i gene tycznie, cechami  osobnic zym i, czy też są 
do raź nie  indukowa ne  przez sytuację  eko log iczną (socjalną).

Kon sekwencje p os iada nia dużych  i mał ych  a rea łów  przez dojrzałe  samice  są 
diam etr aln ie różne: wyższą przeży walnością cechują się samice o większej 
długości are ału  (tab. II). I tu  także, ja k w przypa dk u samców, nie wykaz ano  
korelacji między długością are ału  a ciężare m ciał a bąd ź łownością.

Wy daje się, że róż ne  sią przy czyny zmian  prze żyw alności u ob u kat ego rii 
osobnik ów  spośród  sam ców  i samic . Porus zan ie się po większym areale  przez 
samce (a a rea ły te są p rzec ież znacznie w iększe niż areały samic)  ek sponuje  je na 
działanie  dr apież nik ów . Większe  ar eały u s amic poz walają praw do po do bn ie na 
łatwiejsz e zaspokaja nie  po trz eb  ene rgetycznych zwią zanych  z ciążą i lak tac ją 
(potr zeb y te wed ług K a c z m a r s k i e g o  1966 w zra sta ją,  odpowiednio , o 24 
i 92%) .

Po zakończ eniu sezonu  rozrod cze go i związan ej z tym prz ebudow ie st ru k
tury socja lnej zac ierają  się tak że  różn ice w prze żyw alności, która w zimie  je st
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zre szt ą w yższa niż w sezonie roz rodczym ( P e t r u s e w i c z  i in. 1969, B u j a ł -  
s k a 1975b,  G 1 i w i c z 1983). Prz eży walno ść zimowa  jest  nieza leżna od  wieku. 
Os ob niki  liczące  4 miesiące przeży wały w podo bn ym  stop niu co oso bniki  
8-miesięczne, od po wi ed nio  89,2 i 86,7%  (wg P e t r u s e w i c z a  i in. l.c.). Nie  
zależy on a równ ież  od  uprze dn ieg o udzia łu w rozrodzie . Na Wyspie  Dzikiej 
Jabłon i w la tach  1975— 1988 p rze żyw aln ość  z imo wa (in terpolow an a ze stanów 
w pa źd zierniku  i kw ietniu  nastę pn ego roku ) wyn osiła dla  sam ców  doj rza łych, 
nie do jrz ały ch  i sam ic do jrz ały ch  i nie dojrzały ch,  odpowiednio , 74,2, 68,7, 67,1, 
72,0%  w cią gu  okr esu 6 ty godni (test W ilcoxona w yka zał  bra k róż nic  pomię dzy  
tym i wa rto ściam i).

5. Wnioski

Or ga niz ac ja socja lna  n ornic y rud ej j es t gyn oce ntrycz na.  To  sam ica w ybiera 
na  wio snę  mie jsce  po d przyszłe  ter ytor ium;  w jej sąsi edz twie  lok ują  się inne  
do jrzałe  sam ice  ( K a r  1 s s o  n 1986, B u j a l s k a  i G r i im  1989). Obserwuje 
się wó wcz as, prz y nisk iej zazw ycza j liczebno ści,  duże n iezasiedlone  przestrzenie.  
Na stę pn ie  area ły  sam ic są odwiedzan e przez samce — pows taje ich klan 
i w konse kwenc ji k olon ia  rozro dc za . Sta now i o na  jed no stk ę, w które j (w w yniku 
tenden cji te ry toria lnyc h dojrzały ch sam ic i klanow ego  ter ytor ial izm u samców) 
dz iał ają  mechaniz my  og ran icz ają ce liczbę  do jrzałych płc iow o osobnik ów , a tym 
sam ym  rozrod czość populac ji.

Większość w spó łczesnych  p og ląd ów  na tem at dyn amiki  p opula cji  opie ra się 
na  teo rii  regulacji liczebnośc i i rów nowagi pom iędz y gęs tością  pop ulacji 
a po jem ności ą śro dowi ska. Oz nacza to  akc eptację zależnego  od zagęszczenia  
wz rostu  liczebn ośc i popula cji , czyli zwoln ien ia go aż do całk ow itego  za hamow a
nia , po przekroc zeniu pew neg o pozio mu gęsto ści. Wp raw dzi e pow sze chn a je st 
wiara  w r óż no ro dn oś ć (genetyczną,  fizjo logiczną, wieko wą e tc.)  oso bnikó w,  to 
jedn ak  w prak tyce , gdy prz ychodzi ana lizo wać pro cesy populacyjn e, ich 
zmienność k orelu je się z liczebnością  lub g ęsto ścią  całej populac ji. Czyli wie lu jes t 
wie rzących, a le m ało p raktykują cych . T akże  i mode le m ate ma tyc zne o pie rają się 
— wobec  br ak u innej alt ern aty wy  —  n a for ma lny ch zał ożeniach logistyczneg o 
wz rostu  popula cji . Mog ą więc w yjaś nić je dynie  zewnętrzny ob raz życia  p op ula
cji, jak im  jest  jej liczebno ść. Nie  wn ika ją zatem,  ani  nie w yja śniają  mec han izm ów 
populac yjn ych i ich dz iałania (nieko nieczn ie przec ież jed nako wy ch  we wszyst
kich fra gm en tach  area łu  populac ji).  Nie  uwz ględniają  też zró żnico wa nia  osob
ników i ich róż nych reakcji  na  bod źce . Co  więcej, mil cząco zakła da ją ich 
rów nocen ność:  każdy osobnik  je st prze cież  tylko \/ N  l iczebności populacj i.

Tymczasem ob raz str uk tu ry  i org ani zac ji populacj i nornicy  wsk azu je na 
werba lizm  ta kie go  po dejścia. W tabe li IV z estawiono w p un ktac h najw ażniejsze 
sprzecznośc i m iędz y teor ią zależnej od  zagęszczenia r egulacji liczebno ści a s tru k
tur aln ym  pod ejściem do  problem u dynamiki liczebności .
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Tab. IV. Niektóre założenia teorii zależnej od zagęszczenia regulacj i liczebności populacji w świetle 
analizy organizacji socjalnej populacji nornicy
Certain assumpt ions of the theory of  dens ity-dependent  regulation of  populat ion numbers in 
the light of the analysis of  social organiza tion of  ban k voles

Regulacja zależna 
od zagęszczenia 

Densi ty-dependent 
regula tion

Organ izacja socjalna 
nornicy

Social organ ization of 
bank  voles

1. Gęstość populacji jest  regulowana (stoso
wnie do pojemności środowiska). Mechaniz
mem regulacji je st zmiana (przyrost lub spa
dek) zależna od zagęszczenia.
Regulated (adjusted to environmental capaci
ty) po pula tion density. The mechanism relays 
on density increase/decraease  depending on 
the density.

2. Wszystkie osobniki są jednakow e i dla te
go muszą  w ten sam sposób reagować na 
czynniki środowiska.
All individuals a re equa l and  thus  they have to 
respond to envi ronm ental  factors in the same 
way.

3. Każdy czynnik wpływa na wszystkie 
osobniki identycznie i z jednakową intensyw
nością.
Each factor affects all individuals in the  same 
way and the same intensity .

4. Procesy zależne od zagęszczenia zapobie
gają przegęszczeniu oraz  wygaśnięciu p opu la
cji-
Density-dependent processes prevent overcro
wding and population  extinc tion.

1. Gęstość populac ji nie jest regulowana. 
Jedyn ie potencjał  rozrodczy (liczba dojr za
łych) je st stabilizowany. Skutkiem tego jes t 
utrzym ywanie wielkości populac ji poniżej 
pojemności  środowiska.
Pop ula tion  density is not  the subject of 
regulation. Only the breeding potential  (nu
mber of  sexually mature) is stabilized. As 
a resul t the populat ion size is always below 
the environmental  capacity.

2. Różne  kategorie osobników odmiennie 
reagu ją na zmiany warunków populacyjnych 
i ś rodowiskowych.
Different categories of individuals respond  
to the factors in different ways.

3. Każdy czynnik wpływa tylko na te 
kolonie  rozrodcze (lub te osobniki), które  są 
pod jego bezpośrednim działaniem.
Each factor affects only these breeding colo
nies (or individuals) tha t are within its direct 
range of  influence.

4. Różnorodność stosunkow o autonomi
cznych kolonii rozrodczych zapewnia prze
trwanie populacj i.
Diversity of  relatively auto nom ous  breeding 
colonies assures population persistence.

Jedną z ciągle jeszcze zbyt mało wykorzystywanych przez twórców modeli 
dynamiki populacji jest teoria „spreading of  risk” (den B o er 1968). Populacja  
jest według tego auto ra zbiorem grup współzależnych osobników („interaction 
groups”). Niezależna od zagęszczenia dyspersja i wymiana osobników pomiędzy 
grupami ogranicza zakres fluktuacji i zapewnia populacji przeżycie w he tero
genicznym środowisku. Dyskutowany wyżej obraz organizacji socjalnej u nor
nicy jest w całkowitej zgodzie z tą  koncepcją.
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Summary

Lite ratu re enriched with the present au thor’s own and yet unpublished da ta was used to 
create the following picture of the basic unit of  social organ ization in population s of  the bank 
vole. A few (up to 7) mature (i.e., terr itor ial)  females of neighbouring home ranges, and 
up to 6 matu re males (that form a terr itor ial male clan) inhabit the same space and  together cons titute 
a breeding colony (Fig. 2). Y oung  of  the year usually rem ain within  the a rea  occupied by the colony. 
Young females, however, occupy places at the periphery of their mo the r’s range. The presence of 
sexually imm ature bank voles makes possible  instant replacement of the died mature  individuals. 
This acco unts  for stabi lizat ion of  the breeding poten tial.

Ma ture  males  exh ibit two di fferent  behavioura l tactics: (1) males tha t possess large home ranges 
(thus their  momentary con tributio n to re produc tion  is rather  high) live relatively short ; (2) males o f 
smaller home ranges (thus having rath er limited access to conceptive females, and consequently 
with lower momentary con tributio n to progeny) survive better (Table  II).

The outli ned social system consisting of  breeding colonies probably excludes the possibility of 
appl ication of  the dens ity-dependent approach to study populat ion dynamics  (only the breeding 
potentia l seems to be regulated). Models of  the dynamics based on interactions between the 
neighbour ing individuals  (non transferable  to more  dista nt individuals) seem to be more 
app ropriat e in the case of  the bank  vole, because of quite  intricate social relations between the 
population  members (Table IV).

(wpłynęło: 19 XII 1989 r.)


