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1. Wstep

W ostatnich latach badacze drobnych gryzoni duzo uwagi poswiecaja
zagadnieniom stopnia spokrewnienia pomigdzy osobnikami w populacji. Ich wysitki
ptyna z przekonania, ze wsroéd gryzoni, a szczegdlnie wsrod nornikéw, interakcje
pomig¢dzy krewniakami sa czgste, ze silnie warunkuja zachowanie osobnikow i ze
wywierajq istotny wptyw na dynamike liczebnosci, w tym na tak wazng jej ceche,
jaka jest cyklicznos¢ populacji nornikowatych. Ta ostatnia zaleznoéé, pomigdzy
stopniem spokrewnienia nornikdw w populacji a jej zageszczeniem, juz od pewnego
czasu jest w centrum uwagi. Wsrod nowszych hipotez prébujacych wyjasnié
zjawisko cykli populacyjnych Microtinae az dwie za kluczowy czynnik uznaja
zmiany w stopniu spokrewnienia osobnikow w populacji: pierwsza — obecnie majaca
juz tylko wartos¢ historyczna (Stenseth i Lomnicki 1990)— zaproponowals
Charnov 1 Finerty (1980), a druga (istotnie odmienna) przedstawili niedawno
Lambin 1 Krebs(1991a).

Z teorii doboru krewniaczego 1 z koncepcji maksymalizacji tacznego
dostosowania przez spokrewnione osobniki (Hamilton 1964, Maynard
Smith 1964) jasno wynika, jakie warunki sg konieczne i wystarczajace do tego, by
w populacji jakiegos gatunku dobdr krewniaczy byt istotna silg selekcyjna. Nie jest
natomiast oczywiste, czy gryzonie, a konkretnie norniki, warunki te spetniaja, a tym
samym, czy zalozenia o intensywnych i brzemiennych w skutki kontaktach
pomigdzy spokrewnionymi nornikami sa realistyczne. Poglad o silnym wplywie
doboru krewniaczego na zachowania socjalne nornikdw, na ich sukces
reprodukcyjny, a przez to na demografi¢ ich populacji ma wielu zwolennikéw, ale
ma tez krytykow. Do tych ostatnich nalezy niewatpliwie Ostfeld (1992) oraz
autorka tego artykutu (ktéra probowata wyrazic swag opinie w doniesieniu
przeznaczonym dla ,,Oikos (Forum)”, ale zostala wyprzedzona wlasnie przez
Ostfelda, prezentujacego czgsciowo te same krytyczne argumenty, i stad stracita
okazj¢ do polemiki na forum migdzynarodowym).

Celem tego artykulu jest zaprezentowanie najnowszych badan, dociekan
teoretycznych 1 kontrowersji w ekologii populacji gryzoni nornikowatych, bedacych
klasycznym, modelowym obiektem badan tej dyscypliny. Dalej bede je w skrocie,
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choé niezupetnie w zgodzie z polska nomenklatura, nazywala nornikami, obejmujac
ta nazwa drobne, niekolonijne, poligamiczne (lub promiskuityczne) gryzonie z
rodzajow Microtus 1 Clethrionomys.

2. Mozliwosci ksztaltowania zachowan nornikow
przez dobor krewniaczy

Na podstawie tego, co obecnie wiadomo o zdolnosciach nornikow do
rozpoznawania krewnych i potencjalnych interakcjach pomigdzy krewniakami,
specjalne zwiazki socjalne ksztaltowane przez dobdr krewniaczy 1 ich oddziatywania
na demografi¢ populacji moga zachodzi¢ jedynie wedtug schematu przedstawionego
na rysunku 1.
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Rys. 1. Hipotetyczny schemat ilustrujacy jak spokrewnienie osobnikéw moze wptywac na ich
dostosowanie oraz demografi¢ i dynamike liczebnosci populacji gryzoni nornikowatych. Szczegdtowe

wyjasnienia w tekscie
Hypothetical framework for operation of relatedness among individuals upon their fitness, and
population demography and dynamics of microtine rodents. See text for detailed explanation

Norniki sa w stanie rozpoznaé swych krewnych tylko wtedy, gdy speinione sa
dwa warunki: jesli zamieszkiwaty jako oseski wspolne gniazdo i jesli od tego czasu
utrzymywaly ze soba kontakty przestrzenne (Ferkin 1990, Ferkin i in. 1992).
U innych gatunkéw gryzoni (np. wiewidrek ziemnych i myszy) stwierdzono bardzie;
wyrafinowane mechanizmy rozpoznawania krewnych, do czego kluczem sa
indywidualne chemosygnaty, podobne u osobnikéw spokrewnionych, a
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rozpoznawane na podstawie porOwnania wilasnego zapachu z zapachem sasiada
(phenotypic matching — Lenington 1994). Jednak u nornikéw, nie posiadajacych
tych zdolnosci, moznos¢ rozpoznania pokrewienstwa jest ograniczona w zasadzie do
krewnych pierwszego stopnia (rodzenstwa i matki), bo tylko one moga si¢ znaé z
wczesnego dziecinstwa, a doktadniej tylko do krewniaczek, bo one czgsciej niz
emigrujace z reguly u ssakow mlode samce moga utrzymywac trwale kontakty
przestrzenne (Greenwood 1980), niezbedne dla podtrzymania znajomosci
mi¢dzy krewnymi.

Dalej mozna przypuszczac, ze rozpoznajacy si¢ i spotykajacy si¢ ze sobg krewni
mogq utrzymywac ze sobg szczegOlne stosunki socjalne, od przyjaznej tolerancji
przez kooperacj¢ po zachowania altruistyczne. Przyklady takich zachowan byly
notowane lub postulowane u kilku gatunkéw nornikow w formie: mniejsze;
agresywnosci pomig¢dzy krewnymi (Charnov 1 Finerty 1980), rzadszych
przypadkow dzieciobgjstwa (L am b in 1993), powstawania zgrupowan (clusters)
spokrewnionych samic w okresie sezonowej obfitosci pokarmu (Boonstra i in.
1987, Kawata 1990), kooperacji wspdlnie gniezdzacych si¢ dorostych osobnikow,
cho¢ w tych przypadkach pokrewienstwo nie bylo udowodnione (Madison 1
McShea 1987, Lambin 1 Krebs 1993), czy wreszcie ,altruistycznego”
dzielenia si¢ przestrzenia w zatloczone) populacji, kiedy terytorialna samica
,posuwa si¢”’, by zrobi¢ miejsce dla terytorium swojej krewnej (Kawata 1987,
Lambin 1 Krebs 1993).

Takie stosunki socjalne pomi¢dzy krewniakami powinny promowac lepsze
przezywanie 1 wyzszy sukces reprodukcyjny, czyli wyzsze dostosowanie tych
osobnikOw w porownaniu z osobnikami otoczonymi niespokrewnionymi lub nie
rozpoznajacymi si¢ jako krewni sasiadami. Jako populacyjny efekt wyzszego
dostosowania spokrewnionych osobnikéw postulowany jest szybki wzrost
liczebnosci (Charnov 1 Finerty 1980) 1 wysokie zageszczenie (Lambin 1
Krebs 1993) populacji ztozonej z takich osobnikow.

Te teoretyczne rozwazania, tu 1 Owdzie wsparte empirycznie, tak bardzo
zawladnely wyobraznia specjalistow, ze zaczeli oni czyni¢ nieuprawnione
uogolnienia, wedlug ktorych stosunki przestrzenne 1 socjalne w populacjach
wszystkich nornikow (sensu lato) da si¢ sprowadzi¢ do przedstawionego wiasnie
wzorca, a w tych populacjach, w ktorych stopien spokrewnienia osobnikOw zmienia
si¢ cyklicznie (cho¢ mechanizm tego na razie nie jest znany), sq one kluczem do
cyklicznych zmian liczebnosci. W ten sposdb zagadka cykli populacyjnych,
zaprzatajaca od 70 lat umysty ekologow, bytaby bliska rozwigzania. Jednak poznane
1 opublikowane dane z wielu populacji pozostaja w sprzecznosci z tymi
uogdlnieniami, wskazujac: (1) ze zaprezentowany model stosunkéw
socjalno-przestrzennych nie jest uniwersalny dla nornikéw; oraz (2) ze dajace si¢
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udowodni¢ korzystne efekty interakcji pomigdzy spokrewnionymi osobnikami sg
znacznie stabsze niz teoretycznie oczekiwane.

3. Czy istnieje uniwersalny model
zachowan przestrzenno-socjalnych?

Wedlug entuzjastow wspolnego wzorca zachowan nornikow ,,sposob
rozmieszczenia w przestrzeni rozradzajqcych sie samic nornikow zmienia Si¢
sezonowo ze Scisle terytorialnego na poczqtku sezonu rozrodczego na dzielqce w
znacznym stopniu wspolnq przetrzen zgrupowania wystepujqce w lecie” (Lambin
i Krebs 1991a). Tymczasem wsrod nornikéw zbadanych pod tym wzgledem
samice niektorych, m.in. Microtus townsendii (Lambin 1 Krebs 1991b),
M arvalis (Boyce i Boyce 1988) i M agrestis (Agrell 1 in. 1993)
rzeczywiscie zajmuja w lecie nakladajace si¢ arealy, ale inne nie. I tak samice M.
pennsylvanicus utrzymuja terytoria rozrodcze od maja az do jesieni (Madison 1
McShea 1987) i wraz z wszystkimi przedstawicielami rodzaju Clethrionomys
(Bujalska 1973, 1985, Kawata 1990) tworza odrgbna kategori¢ nornikow,
ktérych samice unikaja kontaktow w przestrzeni. Tak wigc wsrod ,typowych”
przedstawicieli nornikbw mamy co najmniej dwa rézne sposoby zachowan
przestrzennych, a co wigcej dychotomia ta zostata juz dawno rozpoznana 1 doktadnie
opisana w literaturze przemiotu (Ostfeld 1985, Cockburn 1988). Dla tej drugie;j
grupy wszelkie korzysci, jakie moga ptynac¢ z bliskich interakcji ze spokrewnionymi
samicami sa ewidentnie mniejsze niz koszty wynikajace ze wspolnego uzytkowania
przestrzeni.

Innym kontrowersyjnym uogélnieniem jest stwierdzenie Ferkina 11n. (1992),
ze ,prominentnq cechq organizacji socjalnej poligynicznych' nornikowatych jest

filopatria® samic”. Choé prawda jest, ze generalnie macierzyste populacje opuszcza

wiecej mlodych samcéw niz samic, to jednak nie oznacza to wcale, ze samice z
reguly pozostaja w poblizu rodzinnego gniazda. Po pierwsze, u gatunkow
charakteryzujacych si¢ konsekwentnym terytorializmem dorostych samic nalezy
oczekiwac intensywnej emigracji mtodych samic, jesli nie moga one znalez¢ miejsca
na zalozenie terytorium w rodzimej populacji, a zyski ze znalezienia wolnej
przestrzeni gdzie indziej sa wigksze niz koszty wynikajace z ryzyka migrac)
(Bengtsson 1978, Brandt 1992, Gliwicz 1992, Stenseth i Lidicker
1992). Zostalo to empiryczne potwierdzone dla rodzaju Clethrionomys w
populacjach otwartych (G liwicz 1989, 1993), cho¢ w populacjach zamknigtych, z
ktorych osobniki nie moga wyjs¢, samice osiadaja blizej miejsca urodzenia niz
samce (Kawata 1987, Ylonen i in. 1988, Ims 1989). Po drugie, u gatunkow,
ktorych samice nie sa z reguly lub sezonowo terytorialne, i tak niewiele z nich osiada

'Poligynia — najczestszy rodzaj poligamii, monopolizowanie przez jednego samca kilku samic.
"Filopatria — przywiazanie do miejsca urodzenia; osiadtosc.
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w macterzyste) populacji: 10-30% u rdznych gatunkow wedlug szacunkéw
Boonstry 11n. (1987); 33% u M townsendii wedtug najnowszych precyzyjnych
danych Lambina (1994). A wigc takze dla tej kategorii nornikowatych
twierdzenie o powszechnosci filopatrii samic nie jest uzasadnione.

Wreszcie uogolniony poglad wyrazony wezesniej przezBoonstre 1in. (1987),
a ostatnio ponownie zaproponowany przez Lambina 1 Krebsa (1993), by
uzna¢ za regule wsrod nornikowatych | formowanie sie rozleglych kianow
rodzinnych w wyniku przybywania w ciqgu lata mtodych filopatrycznych samic”,
takze budzi powazne watpliwosci. Czes¢ gatunkéw, charakteryzujacych sie
terytorialnoscig samic, nalezy od razu wykluczy¢ z tego uogodlnienia z powodu
omowionego powyzej braku filopatrii samic. Potwierdzily to zreszta wyniki badan
wspotczynnikdw pokrewienstwa pomigedzy dorostymi sasiadkami w otwarte]
populacji M. pennsylvanicus, dla ktéorych wspdlczynniki te okazaly -si¢ niskie,
zwykle nie przekraczajace wartosci 0,10 (Pugh 1 Tamarin 1990, patrz tez
Ostfeld 1992). Wsréd innych nornikow, ktérych samice tworza latem agregacie,
najbardziej regularnie agregacje te wystepujq u M. townsendii (Lambin 1 Krebs
1991b). Natomiast inni badacze stwierdzali ich obecnos¢ tylko w niektorych latach i
na niektorych terenach (np. Frank 1957 oraz Boyce 1 Boyce 1988 dla M
arvalis) lub tez wskazywali na brak zwigzku pomigdzy stopniem spokrewnienia
samic a ich tendencjq do tworzenia grup (A grell 11in. 1993 dla M agrestis).

Réwniez w inny sposob mozna wykaza, ze agregacje zlozone z blisko
spokrewnionych samic muszg by¢ w populacjach nornikéw zjawiskiem rzadkim. Na
podstawie danych zaczerpnigtych z piSmiennictwa, a dotyczacych sredniej wielkosci
miotu u réznych gatunkoéw nornikow, smiertelnosci gniazdowej mtodych 1 dyspers;i
miodych samic przed osiagnigciem dojrzatosci plciowej, mozna oszacowac, jakie
jest prawdopodobienstwo pozostawania dwoch blisko spokrewnionych samic w
kontakcie przestrzennym po uzyskaniu dojrzatosci piciowej (tab. I). Okazuje sig, ze
srednio tylko jedna mioda samica na 2—6 miotdw moze pozosta¢ w rodzimej
populacji 1 stworzy¢ z matka ,,agregacj¢” rozrodcza, a taka agregacja ztozona z
dwoch sioOstr zdarza si¢ jeszcze dwukrotnie rzadzie;.

Na podstawie wszystkich przytoczonych w tym rozdziale faktéw trudno
oczekiwac, by hipotezy konstruowane w oparciu o jednolita organizacj¢ populacji
nornikowatych 1 o powszechnos¢ kontaktow pomig¢dzy dorostymi krewnymi mogty
okazac si¢ poprawne.

4. Wplyw pokrewienstwa na dostosowanie

W prowadzonych w ostatnich latach badaniach nad wplywem interakci
pomi¢dzy krewnymi na ich dostosowanie szukano efektu pokrewienstwa na sukces
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Tab. I. Szanse formowania si¢ grup spokrewnionych samic w populacji nornikOw oszacowane na
podstawie liczby samic (LS) z jednego miotu pozostajacych w populacji do czasu dojrzewania
Potential for kin group formation in vole populations expressed as an estimated number of young
mature females (LS) per litter present in a natal population

Dane przyjete 1 0szacowane Data used and estimated
DANE PRZYJETE: DATA USED:
Sredni miot’ M=~35 Average litter size!
Przezywalno$¢ gniazdowa’ P=~70%  Nestling survival’
Udzial samic wsréd samodzielnych Percentage of females among weaned
mh::rdych3 F=50% young3
Procent samic pozostajacych do Percentage of females present at maturity4
dojrzatosci® (od—do) D=10-33% (from—to)
KALKULACIJA: CALCULATION:
L. mlodych dojrzatych samic/miot Young mature females per litter remaining
pozostajacych w rodzimej populacji LS = MXPXFXD in a natal population
(od—do) LS=0,17-0,58 (from—to)
WNIOSEK: CONCLUSION:
Grupa: matka—corka (z 1 LS) moze Group: mother—daughter (1 LS required)
powstac€ raz na: 2—6 miotow may form every: (litters)
Grupa: siostra—siostra (z 2 LS) Group: sister—sister (2 LS required) may
moze powstac¢ raz na: 4—-12 miotow  form every: (litters)
'Nadeau (1985).

’Oszacowano na podstawie danych (rough estimation based on data by): Myllymaki (1977),
Gliwicz (1983), Nadeau (1985).

3’Przyjf;t-:} strukture pici (assumed sex ratio): 1:1.

‘Boonstra iin. (etal) (1987), Lambin (1994).

reprodukcyjny, przezywalnos¢ zimowa i szanse znalezienia miejsca na zatozenie

terytorium rozrodczego w warunkach konkurencji pomigdzy samicami.
Jednakze oczekiwania, ze samice otoczone krewnymi odniosg srednio wigkszy

sukces reprodukcyjny niz samice niespokrewnione, nie znalazly potwierdzenia w
wynikach badan przeprowadzonych w eksperymentalnie manipulowanych
populacjach réznych gatunkéw nornikéw. I tak stwierdzono, ze w populacjach z
blisko spokrewnionymi samicami i w populacjach z samicami niespokrewnionymi
nie ma istotnych: réznic w czestosci ciaz (Kawata 1987, Boonstra 1 Hogg
1988), w wielkosci miotu (Boonstra i Hogg 1988, Lambin 1 Krebs 1993)
ani w $miertelnosci gniazdowej (Boonstra i Hogg 1988, Lambin 1 Krebs
1993, ale patrz tez Y lonen i in. 1990). Trudno zreszta tego byto oczekiwac, jesli
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rzeczywiscie spokrewnione samice czgSciej dziela si¢ ze soba deficytowymi
zasobami niz samice obce, tak jak to postuluja Kawata (1987, 1990) oraz
Lambin i1 Krebs(1991a).

Z drugiej strony jednak mozna sobie wyobrazié, ze spokrewnione samice
wychowujace miode we wspdlnym gniezdzie moga odnosié z tego pewne korzysci i
Swiadczy¢ sobie ustugi sprzyjajace lepszej przezywalnosci gniazdowej potomstwa.
Madison 1 McShea (1987) oraz Lambin i Krebs (1993) hipotetycznie
wymieniaja: lepsze warunki termiczne w gniezdzie, rzadsze przypadki
drapieznictwa 1 dzieciobdjstwa mtodych pilnowanych przez dwie samice, wzajemne
karmienie mfodych. Problem wszak polega na tym, ze $wiadczenie tych ustug jest
mozliwe tylko pod warunkiem zajmowania wspoélnego gniazda (a nie oddzielnych
gniazd nawet w bliskim sasiedztwie), a tymczasem takie przypadki stwierdzano
wsrod nornikéw nadzwyczaj rzadko, cho¢ tych kilka przypadkow jest w literaturze
ciagle cytowanych.

Bardziej obiecujace sa perspektywy wplywu spokrewnienia pomiedzy
osobnikami na ich przezywalno$¢ zimowa, jesli pokrewienstwo jest niezbednym
warunkiem komunalnego zimowania, a to z kolei podnosi szanse zgrupowanych
osobnikow na przezycie zimy. Wiadomo, ze komunalne zimowanie jest dos$¢ czeste
wsrod gryzoni, ze najbardziej oczywista korzyscia sa obnizone Kkoszty
termoregulacyjne 1 ze u kilku gatunkéw inicjatorami zimowych agregacji sq grupy
rodzinne (patrz przeglad u Ktosinskiej 1994). Nie wiadomo natomiast, jaka
czgsC w tych agregacjach stanowia osobniki spokrewnione i jak bardzo $redni
stopien spokrewnienia zmienia si¢ w trakcie zimy na skutek wymiany osobnikow
pomig¢dzy agregacjami. Poglady na ten temat sg silnie zroznicowane (Madison
1984, Cockburn 1988, Lambin 1 Krebs 1991a). Nie udowodniono takze, ze
zimowanie w otoczeniu krewnych przynosi wigksze korzysci niz spedzanie zimy w
otoczeniu obcych. Jesh jednak okaze si¢ prawda, ze przy duzym spokrewnieniu
osobnikOw w populacji jesienig tworza one powszechnie agregacje zimowe 1 lepiej
przezywaja zimg, to w efekcie wiosna nalezy oczekiwac¢ w takiej populacji: duzej
liczebnosci przezimkow o wysokim stopniu spokrewnienia i o zachowanej zdolnosci
rozpoznawania si¢ krewnych na skutek trwalosci wiezow socjalnych. To wiasnie
przypuszczenie stanowi gidwnag czgs¢ nowej hipotezy Lambina i Krebsa
(1991a), wedlug ktorej zmiany w spokrewnieniu samic ksztattujg dynamike
liczebnosci nornikow.

W dalszej cze¢sci tej hipotezy przyjeto, ze w takiej jak wlasnie opisana populacji
wiosenne] konkurencja o przestrzen pomig¢dzy zakladajacymi terytoria rozrodcze
spokrewnionymi samicami bedzie niewielka (wspomniana wczesniej praca
Kawaty 1987), co wplynie pozytywnie na ich przezywalnos¢ w okresie
wczesnowiosennym (Taitt 1 Krebs 1985) oraz pozwoli wigkszej liczbie samic

[
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znalez¢ miejce do rozrodu niz w populacji ztozonej z niespokrewnionych samic. A
jak powszechnie wiadomo, wysoka liczebnos¢ samic przezimkow wczesng wiosng z
reguly prowadzi do wysokiego zaggszczenia populacji w dalszej czgsci sezonu
rozrodczego.

5. Refleksje koncowe

Te konkretna hipoteze mozna krytykowac z réznych stron. Szereg krytycznych
argumentow wysunal Ostfeld (1992). Kolejnym moze by¢ to, ze oczekiwanie
silnej konkurencji pomiedzy samicami o terytoria wczesna wiosng 1 ewolucji
specjalnych altruistycznych zachowan pomiedzy krewnymi majacych jej zapobiec
wlasnie w tym okresie wydaje si¢ zupelnie nieuzasadnione w wigkszosci populacji 1
gatunkéw nornikéw. Ich liczebno$¢ wezesna wiosng jest najnizsza z mozliwych, a
terytoria przezimkéw zajmuja tylko frakcje dostepnej przestrzeni. Tak jest z reguly
w populacjach niecyklicznych, a w cyklicznych — w trakcie trzech sposrod czterech
lat cyklu. Co wiecej, zaproponowany przez Lambina i Krebsa (1991a) ciag
wydarzen prowadzacych do wysokiej liczebnosci mozna tak zmodyfikowac, by nie
wymagaly one szczegdlnych zachowan, ktére mogly zosta¢ wyselekcjonowane
jedynie na drodze doboru krewniaczego (O stfeld 1992, Gliwicz nie publ.).

[ tu wlasnie dochodzimy do gléwnej tezy niniejszego artykulu. Probowatam w
nim wykazag, ze jest bardzo mato prawdopodobne, by dobér krewniaczy byt istotng
sita w ewolucji zachowan gryzoni nornikowatych, bowiem:

1. Ich zdolno$¢ rozpoznawania krewnych jest niezwykle ograniczona;

2. Zwiazki przestrzenne pomig¢dzy krewnymi maja rozmaity charakter u roznych
gatunkow tej stosunkowo jednorodnej systematycznie grupy gryzoni i u wielu z nich
sa znacznie mniej $ciste niz wynikatoby to z przedwczesnych generalizacji;

3. Réznorodnos¢ zachowan socjalnych, ktore moglyby pozwoli¢ spokrewnionym
samicom na wspotdziatanie prowadzace do wzrostu indywidualnego badz facznego
dostosowania, jest bardzo skromna w poréwnaniu ze spofecznym behawiorem
ssakow zyjacych w stadach, koloniach czy statych grupach rodzinnych.

Dlatego tez mozna z gory uznac, ze wszelkie hipotezy probujace wy jasni¢ wazne
zjawiska wystepujace powszechnie w populacjach gryzoni nornikowatych (np. cykle
populacyjne) za pomoca argumentéw wymagajacych doboru krewniaczego maja
niewielkie szanse powodzenia.
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Summary

Recently, the efforts to study relatedness of individuals in vole populations are undertaken with
a strong conviction that interactions among relatives are common in microtine rodents, that they
strongly affect behaviour of individuals, and that they play a major role in population dynamics
and can account for vole cycles (Charnov andFinerty 1980, Lambin and Krebs 1991a).

In this article, I present a framework of necessary relations that must operate in vole
populations in order to convey a kinship among individuals to demographic processes and
population dynamics (Fig. 1). I argue that such conditions are not common in vole populations,
because: (1) voles' ability to recognize kin is very limited due to the fact that it is based on
pre-weaning familiarity that must be enhanced by repeated contacts among relatives through
prolonged spatial association (F erkin 1990); (2) spatial association among breeding relatives is
limited only to females; it varies interspecifically, and is probably much less common (Table I)
than it would appear from strong and premature generalizations which can be found in the
literature; (3) the variety of forms of social behaviour, in which related females may engage to
increase their individual and/or inclusive fitness is very modest, especially when compared to
mammals living in colonies, troops or prides. Therefore, I express a scepticism towards
expectations that a general theory based on kin selected traits of voles can be formulated to account
for common pattemns in their behaviour and demography .

(wplyneto: 29 11996 r.)



