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Bogumila_Jedrzejewska Wplyw ploszenia ofiar przez drapieimiki

Wiodzimierz Jedrzejewski na uklad drapiezca-ofiara
Zaklad Badania Ssakéw PAN
125-200 Bintoviesa Evasive response of prey

and its effect
on predator-prey relationships

1. Wprowadzenie

W odniesieniu do ukladéw drapiezca-ofiara w Swiecie kregowcow
akcentowano dotychczas zaleznosci troficzne (eksploatacje ofiar przez
drapiezniki) jako mniej lub bardziej poddajace sie prébom iloSciowego
oszacowania. Aspekt paratroficzny, oczywisty w.poznaniu potocznym,
opiera sie poznaniu naukowemu. W tej 'praéy przedstawiamy hipoteze
Charmova iin. (1976) na temat ploszenia potencjalnych ofiar przez
drapieznika i skutkéw tego procesu dla funkcjonowania populacji ofiar
. i drapieznikéw. Dokonujemy nastepnie przegladu wynikéw badan eks-
perymentalnych i terenowych potwierdzajagcych role strachu przed dra-
pieznikiem w modyfikowaniu preferencji Srodowiskowych i zachowania
ofiar. Stawiamy hipoteze, ze fakt rozpoznawania i aktywnego unikania
drapieznika przez jego ofiary odegral istotng role w ewolucji sposobow
uzytkowania przestrzeni przez drapiezniki, R6wnomierny rozklad area-
16w drapieznikéw ptasich, réwnomierng i rotacyjng penetracje teryto-
rium przez osobnika, utrzymywanie arealéw osobniczych znacznie wiek-
szych, miz wynikaloby z zapotrzebowania pokarmowego oraz czeste zmia-
ny nor i legowisk u ssakéw drapieznych interpretujemy jako przystoso-
wania drapieznikéw prowadzace do obniZenia niepozadanego efektu plo-
szenia ofiar, ktoéry drastycznie zmmiejsza ‘\sukces fowiecki.

2. Optymaﬁ;acjé zerowania drapieznika: twierdzenie
o granicznej oplacalnosci i problem ploszenia ofiar

Od polowy lat piecdziesigtych, gdy Pitelka i in. (1955) zapropo-
nowali, ze podstawowym czynnikiem ksztaltujgcym dynamike liczebnosei
gryzoni moze byé drapieznictwo, przeprowadzono wiele szeroko zakrojo-
nych badan nad wplywem zespolu drapieznikéw na populacje ofiar,
gléwnie gryzoni (Pearson 1966, 1971, Ryszkowski i in. 1973,
Boonstra 1977, Goszczynski 1977, Erlinge i in. 1983, 1984,
Erlinge 1987). We wszystkich tych pracach starano sie. ustali¢ wiel-
kos¢ presji drapieznikéw, czyli liczbe badz biomase ofiar zjadanych
w stosunku do zyjacych na terenie badan.
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Natomiast pytanie o posredni wplyw drapieznika na ofiary pojawilo
sie dopiero w ekologii behawioralnej, jako element rozwazan o optymali-
zacji zerowania drapieznika (Charmnov 1976, Charnov i in. 1976).
Istotag koncepcji Charnova bylo zalozenie, ze Srodowisko penetrowane
przez drapieznika jest heterogenne i sklada sie z ,plam” o réznej obfi-
to$ci pokarmu. Drapieznik, przebywajac i polujac w jednej plamie, obmi-
za jej zasoby zaréwno przez wyjadanie ofiar (zmniejszanie ich liczeb-
nosci) jak i przez ploszenie ich (zmniejszanie dostepnosci). W zmatematy-
zowanej formie tego modelu, zwanego twierdzeniem o granicznej oplacal-
nosci (ang. marginal value theorem), Charmno v (1976) uwzglednit tylko
zjadamie ofiar przez drapieznika. Od rozpoczecia eksploatacji plamy tem-
po zdobywania pokarmu rosnie az do pewnego maksimum, a nastepnie
maleje z uptywem czasu. Drapieznik powinien opusci¢ dang plame
i przejS¢ do innej w chwili, gdy szybkos¢ zdobywania przez niego po-
karmu przyjmuje warto$¢ rowng sredniej szybkosci zdobywania pokar-
mu w Srodowisku. Czas pozostawania w plamie jest do pewnego stopnia
‘modyfikowany przez koszty przemieszczania sie: im wieksze odleglosci
miedzy plamami, tym diuzej oplaca sie pozostawa¢ w jednym miejscu.

Charnov iin. (1976) sadzili, ze zmniejszanie dostepnosci ofiar (ang.
prey depression) zachodzi w wyniku dwéch proceséw: wyjadania oraz
ploszenia i niepokojenia przez samo pojawienie sie¢ drapieznika. Ten dru-
gi proces moze mieé rowniez duze znaczenie tak dla ofiary, jak i draplez—
nika. Strach przed drapieznikiem powoduje: (1) zmiane zachowania po-
tencjalnych ofiar, np. czasowe przerwanie Zerowania lub tokowania, itp.;
(2) zmiane mikrosrodowiska, tzn. usuniecie sie na jaki§ czas w miejsca
niedostepne lub mniej dostepne dla drapieznika. Obie reakcje wystepuja
zwykle razem (rys. 1). Po zniknieciu drapieznika strach i powodowane
przezen zaklocenia mijaja, a czas powrotu do normalnej aktywnosci jest
rézny. Wyznacza on takze optymalny czas powrotu drapieznika w to sa-
mo miejsce (rys. 1). ] ‘

Charnov i in. (1976) przypuszczah ze ploszenie ofiar przez dra-
piezniki jest w przyrodzie powszechne i jedynie fotony $wiatla bez przer-
wy ,polykane” przez fotosyntetyzujgce rosliny badz zooplankton filtro-
wany przez wieloryby nie wykazuja tej reakcji. Ploszenie ofiar moglo
odegra¢ istotng role w ewolucji systeméw terytorialnych u drapiezni-
kéw, jako ze wylgcznosé uzytkowania jakiej§ przestrzeni przez drapiezni-
ka A zmniejsza ryzyko niepozadanego wplywu na ofiary przez drapiez-
nika B tego samego gatunku, lub.innego, lecz w podobny sposéb plosza-
cego ofiary. Ploszenie ofiar mogloby tez sprzyja¢ wspélwystepowaniu
drapieznikéw na jednym terenie, np. ssaki drapiezne polujgce pod ostong
krzewéw moga wyplasza¢ gryzonie w bardziej otwarte miejsca, przez co
stajg sie one latwiejszym lupem dla ptakéw drapieznych.

Hipoteza ploszenia ofiar przez drapieznika wyrosta nie tyle z synte-
zy bwezesnej wiedzy, co z niezwyklej intuicji jej autorédw. Nie stala sie
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Rys. 1. Ploszenie ofiar przez drapiezce (wg Charnova i in, 1976) zmniejsza ich dostepnos¢ dla drapieznika. Potencjalne
ofiary reaguja zmiang zachowania i uzytkowania mikrosrodowiska na jego pojawienie sie i atak (II). Powr6t do stanu

sprzed zaklocenia (IV) wyznacza optymalny czas powrotu drapieznika

Prey depression by a predator (according to Charnov et al. 1976). The appearance and attack of a predator (II) lowers
the availability of prey by altering the behavior and microhabitat use in prey. The recovery time of prey (IV) determines

the optimal return time for a predator
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tez bezposrednig zachetg do badan w tym kierunku. Natomiast mys$l, ze
uzytkowanie réznowarto$ciowych plam Srodowiska przez drapieznika
rzagdzone jest ekonomiky zdobywania energii w jednostee czasu, zostala
bardzo szybko podjeta i testowama na wielu gatunkach zwierzat.

3. Koszty unikania drapiez¢y ponoszone przez ofiary

Pierwsze prace przeprowadzano w starannie dobranych ukladach eko-
logicznych. Np. Davies (1977) badat pliszki Motacilla ssp., ktére lowilty
owady obsiadajgce kal kréw na lgce. Pliszki opuszczalty ,,placki” i wyru-
szaly do nastepnych, gdy dostepnosé pozywienia w ,,placku” i tempo zdo-
bywania pokarmu malaly. Podobne badania przeprowadzono takze na in-
nych ptakach wréblowatych (Cowie 1977, Lim a 1985), malych ssakach
(Lima iin. 1985, Newman i Caraco 1987), rybach (Metcalfe
i in. 1987) i owadach (P y k e 1979). Wszystkie te zwierzeta nie sg jednak

- drapiezcami najwyzszego rzedu i same mogg pas¢ jupem innych drapiez-
nikéw. Totez zauwazono, ze w procesie optymalizacji ich zerowania waz-
ng role odgrywa element ryzyka, ktéry stwarza problem, co wybraé: lep-
szy kasek w ryzykownym miejscu, czy gorszg strawe w bezpiecznym za-
ciszu; co robié: diuzej najadaé¢ sie o Swicie, czy usungc¢ sie¢ do nory nie
tak sytym, ale tez mniej narazonym na atak ptakéw drapieznych, dla
ktérych jest jeszcze zbyt ciemmo. Ryzyko okazalo si¢ jednak trudne do
oszacowania. Poczatkowo postugiwano si¢ pojeciem ,poczucie zagroze-
nia” (ang. perception of risk), co starano sie symulowa¢ w eksperymen-

~tach réznym oddaleniem od krzewdéw i drzew stanowigcych ostone (np.
Lima i in. 1987) lub zréznicowanym natezeniem $wiatta (np. Kotler
1984). :

Wykryto, ze poczucie zagrozenia czesto rzadzi wyborem miejsca zero-
wania oraz uszczupla czas na nie przeznaczony, kosztem wypatrywania
czy nie pojawia sie drapieznik. W eksperymentach NewmanaiCara-
c 0 (1987) lepszy, obficiej zaopatrzony karmnik byl ignorowany przez wie-
widrki Sciurus carolinensis Gmelin, 1788, jesli stat zbyt daleko od drzew
i krzewow. Wiekszos¢é wiewiorek tloczyla sie woéwczas przy gorszym, ale
bezpieczniejszym karmniku. W eksperymentach wiwaryjnych Kotlera:
(1984) manipulowanie natezeniem $wiatla modyfikowalo preferencje mi-
kroSrodowiskowe pieciu gatunkéow gryzoni pustynnych. Stopien unika-
nia otwartych przestrzeni w jasne noce byl skorelowany z podatnoécia
tych gryzoni ma drapieznictwo (mierzong morfologicznymi cechami de-
cydujgcymi o wezesnym wykryciu drapieznika i szybkosci ucieczki przed
nim). Najmniej podatne Dipodomys deserti Stephens, 1887 reagowaly na
Swiatlo w niewielkim stopniu, a bardzo podatme Peromyscus manicula-
tus (Wagner, 1845) nawet w ciemnosci zerowaly pod oslong krzewow.
Podobng reakcje unikania otwartych przestrzeni w jasne ksiezycowe no-
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ce zauwazono w badaniach terenowych nad gryzoniami pustynnymi Dipo-
domys merriami Mearns, 1890 i Perognathus penicillatus Woodhouse,
1852 (Price i in. 1984). Zerowanie stale w bliskosci krzewéw stwierdzo-
no tez u wrdblaka biatoszyjego Zonotrichia albicollis (Schneider
1984).

Jednak ostatnio Lima i in. (1987) stwierdzili, ze operowanie poje-
ciem ,,poczucie zagrozenia” jest mylace, bowiem krzewy mogg by¢ ukry-
ciem zaréwno dla ofiary jak i dla czajgcego sie drapieznika. W ich ekspe-
rymentach nad trzema gatunkami ptakéw z rodziny Emberizidae, Melos-
piza melodia (Wilson, 1810)), Pipilo erythrophtalmus {(Linnaeus, 1758)
i Junco hyemalis (Linnaeus, 1758) najczesciej zerowaly miezbyt blisko
krzewdéw, choé zaniepokojone szukaly w mich schronienia. Sztuczne za-
geszczenie krzewdéw (dodanie galezi zywotnika, aby zastanialy wmetrze
krzewu) powodowalo jednak, ze ptaki zerowaly znacznie dalej od nich.
Lima i in. (1987) sugerowali wiec, ze w tego typu eksperymentach na-
lezaloby operowaé rzeczywistym ryzykiem powodowanym przez wlasci-
wy dla danego terenu i gatunku ofiary gatunek drapieznika. Podobnie
w badaniach nad $wistakami Marmota flaviventris (Audubon et Bach-
man, 1841) stwierdzono, ze zerujgc unikajg one miejsc z wysoka roslin-
noscig, ktéra moglaby ukrywaé drapieznika (Carey 1985). Swistak tat-
rzanski Marmota marmota (Linnaeus, 1758) na tzw. strazowanie, czyli
wypatrywanie czy nie zbliza sie niebezpieczenstwo wybiera miejsca od-
kryte i wyniesione (Byrcym-Ggasiennica niepubl.).

Roéwnocze$nie narastala wiedza o wrodzonych lub nabytych umiejet-
nosciach rozpoznawania drapieznika przez ofiary. Norniki Microtus agres-
tis (Linnaeus, 1761) i M. arvalis (Pallas, 1778) rozpoznajg zapach lasicy
Mustela nivalis Linnaeus, 1766 i gronostaja M. erminea Linnaeus,
1758 i aktywnie go unikajg (Stoddart 1976, Gorman 1984). W eks-
perymentach Macdonalda (1980) myszy zaroslowe Apodemus sylva-
ticus (Linnaeus, 1758) nie jadly pokarmu znakowanego zapachem lasicy.
Nornica ruda Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780) i mysz lena Apo-
demus flavicollis (Melchior, 1834) rozpoznaja zapach lasicy, choé odmien-
nie na niego reaguja (Jedrzejewski i Jedrzejewska niepubl.). Nowo naro-
dzone jelonki Odocoileus virginianus (Zimmermann, 1780) odpychal od po-
karmu zmieszany z jego zapachem zapach drapieznika, przy czym na sym-
patryczne gatunki (kojot Canis latrans Say, 1823) reagowaly one znacznie
silniej, niz na allopatryczne, tzn. lwa Panthera leo (Linnaeus, 1758), tygry-
sa P. tigris (Linnaeus, 1758) i lamparta $nieznego P. uncia (Schreber, 1775)
(Muller-Schwartze 1972). Zapach katu duzych drapieznikéw koto-
watych okazal si¢ bardzo skuteczny w ochronie sadzonek lesnych przed
zgryzaniem ich przez jeleniowate; np. w Holandii powszechnie stosuje sie
repelenty produkowane z odchodéw drapieznikéw kotowatych trzyma-
nych w ogrodach zoologicznych (por. Melchiors i Leslie 1984).
Sullivani Crump (1984) wykazali, ze doskonalym repelentem chro-
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- nigeym sadzonki przed zgryzaniem przez zajace jest wydzielina gruczo—
16w zapachowych niektérych las1cowa¢ych

Sowy w okresie legowym reagujg na drapanie po pniu drzewa (symu-
lujace zblizanie sie kuny) przez ukazywanie si¢ u wylotu dziupli i goto-
wosé do ucieczki. Reakcja ta jest istotnie czestsza u séw, na ktére presja
drapieznika jest silniejsza, tzn. u sowy wlochatej Aegolius funereus
(Linnaeus, 1758) i sowy jarzebatej Surnia ulula (Linnaeus, 1758), niz
u séweczki Glaucidium passerinum (Linnaeus, 1758) gniezdzacej sie w ma-
lenkich — a wiec bezpiecznych — dziuplach (Somerud 1985). Ptaki
i male ssaki rozpoznajg drapiezniki po sylwetce pojawiajgcej si¢ na nie-
bie (D. Muller-Schwartzei C. Muller-Schwartze 1971,
Lima 1985). Nawet larwy plazéw wodnych rozpoznaja drapiezne ryby
po chemicznych substancjach zostawianych przez nie w najblizszym oto-
czeniu (Petranka i in. 1987).

. Opréez cytowanych wyzej reakeji wrodzonych mozna tez wykazaé
u zwierzat nabytg umiejetno$é rozpoznawania miebezpieczenstwa, np. ba-
zanty Phasianus colchicus Linnaeus, 1758 introdukowane w poludniowej
Szwecji rozpoznajg gatunek nadltujgcego drapieznika i reaguja uciecz-
ka na jastrzebia golebiarza Accipiter gentilis (Linnaeus, 1758) i orla
przedniego Aquila chrysaetos (Linnaeus, 1758), natomiast bardzo stabo
lub wecale nie reaguja na myszolowa Buteo buteo (Linnaeus, 1758), ktéry
nie stanowi dla nich powaznego zagrozenia (Goransson 1981).

To duze zrbéznicowanie i bardzo zindywidualizowany charakter wza-
jemmego rozpoznawania sie w ukladzie drapieznik-ofiara przemawia na
korzys¢ badania konkretnych ukladéw, zamiast abstrakcyjnego poczucia
zagrozenia. Przeprowadzono do tej pory sporg liczbe eksperymentéw z ma-
kieta drapieznika (gdy rozpoznawanie drapiezcy przez ofiare jest wzro-
kowe) lub zywym zwierzeciem (gdy wchodza w gre informacje zapacho-
we), oraz nieliczne obserwacje terenowe w sytuacjach, gdy mozliwe po-
wigzania drapieznik-ofiara sg jednoznaczne.

W ekisperymentach Limy (1985) sikory czarnogléwki Parus atrica-
pillus Linnaeus, 1766 zerowaly w karmniku odalonym od oslony (krze-
wy) w taki sposéb, by minimalizowa¢ czas pozostawania bez oslony. Ma-
le czastki podanego pokarmu czesciej polykane byly na miejscu, wieksze
czastki noszone byly pod osltone krzewdéw i tam zjadane. Ryzyko symu-
lowane bylo przez ,lecgcy” makiete jstrzebia Accipiter striatus Vieillot,
1807. Na widok sylwetki jastrzebia sikory wydawaly okrzyk alarmowy,
wszystkie nurkowaly w krzewy i pozostawaly calkowicie nieruchome
przez Srednio 116 sek. Powracaly do zerowania po 2—4 minutach (poréw-
naj rys. 1), ale niektére z nich po zakléceniu powodowanym przez dra-
pieznika opuszczaly miejsce badan.

W  naszych pracach wiwaryjnych (Jedrzejewski i Jedrzejewska
niepubl.) poddawali$my zagrodowe populacje nornicy rudej a nastepnie
myszy lesnej wplywowi czasowej obecnosci lasicy w jednej z trzech iden-
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tycznych, polaczonych ze sobg zagréd. Kilka kwadranséw obecnosci la-
sicy w zagrodzie (50 m?) powodowalo, ze osiadle tam nornice porzucaly
“ja i unikaly przez co najmniej 8—12 dni (rys. 2). Reakcja ma obecnos¢
lasicy i na sam jej zapach zostawiony w $rodowisku byla identyczna. Mo-
ze to wskazywaé na definitywne porzucanie niebezpiecznego miejsca
przez nornice, cho¢ w naturze przesuniecia te moga sie odbywa¢ w gra-
nicach arealu osobnika lub niewiele poza nie. Myszy lesne poddane takim
samym éeksperymentom nie porzucaly zagrody, ktéra penetrowala lasicg.
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Rys. 2. Przykiad wplywu strachu przed drapieznikiem na uzytkowanie przestrzeni
przez potencjalne ofiary. Lasice Mustela mnivalis wpuszczano do jednej z trzech za-
groéd zamieszkanych przez nornice rude Clethrionomys glareolus. Czasowa obecnosé
lasicy (zaznaczona strzalkami: 24 i 2 godz.) w zagrodzie powodowala unikanie jej
przez nornice przez wiele dni. Wykres pokazuje procent nornic przebywajacych
w tej zagrodzie w kolejnych dniach (dane z odlowéw). Linia przerywana wskazuje
spodziewany procent nornic jesliby ich rozmieszczenie w trzech zagrodach bylo
rownomierne (dane oryg.)

Example of space use by prey under the risk of predation. Weasel Mustela nivalis
was introduced into one of three outdoor pens inhabited by bank voles Clethrio-
nomys glareolus. The temporary presence of weasel in one pen (indicated by
arrows: 24 and 2 hrs, respectively) caused its avoidance by bank voles for days.
Figure shows the per cent of bank voles present in this pen in consecutive days
(determined by live-trapping). The broken line shows the per cent of voles expec-
ted if the distribution of voles was homogenous in the three pens. (oryg. *dai‘oa)

O preferencjach $rodowiskowych duzych roslinozercow w wigkszym
stopniu moze decydowaé¢ koniecznoéé unikania drapieznikéw niz obfitosé
pokarmu. Skogland (w druku) interpretuje sezonowe zmiany $rodo-
wisk przez renifery Rangifer tarandus (Linnaeus, 1758) w Skandynawii
koniecznos$cig ucieczki przed drapieznikami (wilki, rysie) w okresie wy-
cielen. Samice reniferé6w przed urodzeniem mtodych odchodza w wyzsze,
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ubozsze, ale bezpieczniejsze partie gér. Takze zachowanie nowo narodzo-
nych cielgt innych kopytnych (ukrycie sie i pozostawanie bez ruchu badz
postepowanie za matkg) bylo rozwazane jako alternatywne przystosowa-
nie do unikania drapieznictwa (Carli Robbins 1988).

U wielu gatunkéw ptakéw stwierdzono zbijanie sie w stada, jako
reakcje na drapieznika (przeglad w: Pulliam i Caraco 1984). Ostat-
nio podobne przystosowanie wykryto u kanguréw Macropus giganteus
Shaw, 1790, ktére padajg ofiarg pséw dingo. U kanguréw zerujgcych
pojedynczo proporcja czasu po§wiecanego na rozgladanie sie byla bardzo
duza, ale w miare zwiekszania sie stada spadala szybko w przeliczeniu
na osobnika (Jarmamn 1987).

Wymienione badania definiujg koszty unikania drapieznictwa pono-
szone przez osobnika (sg to: koniecznosé poswiecania czasu na wypatry-
wanie niebezpieczenstwa kosztem zerowania i by¢ moze innych rodza-
jow aktywnosci, oraz konieczno§¢é pozostawania w mikrosrodowisku bez-
piecznym, ale czesto gorszym z punktu widzenia zasobow). Wzmiankujg
one takze o zwiekszonej konkurencji wsrod ofiar (zaréwno wewmatrz-
jak i miedzygatunkowej) o miejsca bezpieczne (refugia) w sytuacji wy-
sokiego ryzyka drapieznictwa. :

Holt (1987) zbudowal teoretyczny model konlku'rencn o schronienia
miedzy réznymi gatunkami ofiar. Takg"sytuacje pokazal Kotler (1984)
dla trzech gatunkéw gryzomi: Dipodomys ordii Woodhouse, 1853 i D.
microps (Merriam, 1904) wypychaly Perognathus longimembris (Coues,
1875) spod ostony krzewoéw. W naszych eksperymentach. wiwaryjnych
z nornicami zauwazyliSmy silng konkurencje wewnatrzgatunkows powo-
dowang réznicowaniem homogennego dotad srodowiska na miejsca bez-
pieczne i ryzykowne (penetrowane przez lasice). Ekisperymentalne
zmniejszanie powierzchni bezpiecznej sprawilo, ze czas przebywania nor-
nic w refugium by? skorelowany z ich masg ciala: osobnikom wiekszym
(starszym) udawalo sie utrzymaé¢ tam znacznie dluzej niz malym (mlod-
szym) (Jedrzejewski i Jedrzejewska niepubl.). Takze Lima (1985) su-
geruje, ze sikory o niskiej randze socjalnej ponoszg wieksze ryzyko, lecz
wigze sie to z mozliwoécig latwiejszego dostepu do pokarmu w warun-
kach, gdy dominanty w poplochu kryja sie¢ w krzewach (niepublikowa-
ne prace Orr, cytowane za Lim g 1985).

Problem, w jaki 'sposéb koszty unikania drapiezvni‘ka ponoszone Przez
ofiary wplywaja na demografie populacji pozostaje catkowicie w sferze
spekulacji. Posredni wplyw drapieznika na populacje gryzoni, zwlaszcza
wykazujacych cykliczne zmiany liczebnosci, byl ostatnio podnoszony
przez Henttomnena i in. (1987) oraz Ydenber ga (1987), ktérzy su-
gerowali, Ze moZe on mie¢ réwnie duzy wplyw na populacje gryzoni, jak
ekisploatacja troficzna przez drapiezniki. Obaj autorzy nie byli jednak
w stanie skonkretyzowa¢ tego oddzialywania, lecz przez analogie do ba-
dan nad ptakami wréblowatymi sugerowali, ze ryzyko drapieznictwa mo-
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ze powodowaé ograniczanie czasu zerowania, co w przypadku samic
w okresie rozrodczym prowadziloby do mmiejszych i stabszych miotéw.
Ydenberg (1987) przypuszczal, ze ryzyko to moze w ogble hamowaé
rozréd jako wysoce niebezpieczhy przy obecnosci lasic, ktore rozrézniaja
zapach samic gryzoni w rui (por. Cushing 1984). Jesli dolagczymy do
tej hipotezy fakt, ze nornice porzucajg teren penetrowany przez lasice
(Jedrzejewski i Jedrzejewska niepubl.) i Ze w miare zmniejszania sie re-
fugium wzrasta konkurencja, to staje sie prawdopodobne, ze w szczyto-
wych fazach cyklu, gdy zageszczenia gryzoni i lasic s3 wysokie, oddzia-
lywania paratroficzne moga by¢ elementem, ktéry zwieksza role drapiez-
nikéw w zalamaniu liczebnosci ofiar.

4. Wplyw ploszenia potencjalnych ofiar na sposob uzytkowania
przestrzeni przez drapiezniki

Taka paradoksalnie okrezng drogg badania empiryczne inspirowane
przez twierdzenie o gramicznej oplacalnosei potwierdzily przewidywania
na temat roli strachu przed d-;'aupieﬁca w zyciu jego niedosziych ofiar.
W tym miejscu chcemy podja¢ mysl Charnova i in. (1976), ktérzy
sadza, ze obnizanie dostepnosci ofiar przez samg obecno$¢ drapieznika
w jakim$ miejscu mialo duze znaczenie w ewolucji systemoéw terytorlal-
nych w $wiecie drapieznikéw.

Czas, jaki musi uptyna¢ od pojawienia sie drapieznika w danym miej-
scu i przeploszenia ofiar do pelnego znikniecia u nich reakeji strachu,
mozna okresli¢ jako optymalny czas powrotu drapieznika w to samo miej-
sce (rys. 1). Penetrowanie tego terenu przez innego drapieznika (tege
samego badz innego gatunku, ale w podobny sposéb ploszacego ofiary)
powodowaloby dodatkowe i nieprzewidywalne zakl6cenie wéréd ofiar. Wy-
lgczne terytoria zwigkszaja prawdopodobiefistwo powrotu we wczes'niej
penetrowane miejsce w optymalnym momencie.

Charnov iin (1976) sugerujg tez, ze wielkos¢ terytoriéw moze byc

w jakims stopnm uzalezmona od cyklu a'kloceme-rewizyta-—zaklocmle
sie of1aram1 ,2madrymi” (tj. rozpoznajgcymi me’bezpleczenst’wo i unikajg-
cymi go) zmuszone bylyiby do utrzymywania wiekszych arealow niz dra-

Nilsson i in (1982), pode]mu]qc te hupoteze, " sprawdzili réwmno-
miernos¢ rozmieszczenia w przestrzeni gniazd ptakéw drapieznych. Przy
okreslonym zageszczeniu réwnomierne rozmieszczenie gniazd minimali-
zuje szanse, ze ptaki z sgsiednich terytoriéw beda polowaly w poblizu
siebie. Dane dla 24 populacji 19 gatunkéw ptakéw drapieznych wykazy-
waly istotng korelacje miedzy wskaznikiem regularno$ci rozmieszczenia
gniazd a udzialem w pokarmie ptakéw i ssakéw o wielkosci wiewiérki
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i wiekszych (tylko o takich bowiem Nilsson i in. sadzili, Ze rozpoznajg
niebezpieczenstwo i reaguja na nie). Jak juz wspomniano, pézniejsze ba-
dania wykazaly, ze takze drobne gryzonie zmieniaja swe zachowanie
i preferencje $rodowiskowe w warunkach ryzyka drapieznictwa.

terytorium
territory

Rys. 3. Model uzytkowania przestrzeni przez ptaki (A) i ssaki (B) drapiezne jako
reakcji na ploszenie ofiar. Drapiezniki polujgce na plochliwe ofiary powinny
utrzymywaé wylgczne terytoria. W obrebie swego arealu drapieznik, zamiast po-
zostawaé w miejscu obfitych zasobow, powinien krétko przebywaé w kazdym
miejscu polowania i wydluza¢ czas powrotu, co prowadzi do rotacyjnego uzyitko-
wania arealu ! '
Idealized model of space use by avian (A) and mammalian (B) predators as a re-
sponse to prey depression. Predators hunting evasive prey should hold exclusive
territories. Within its home range, a predator should minimize the time spent in
each area and prolong the return time to it, instead of staying in a profitable
patch. This produces a rotational use of space . 7

Aby wydtuzyé czas powrotu, ptaki drapiezne polujace na plochliwe
ofiary powinny uzytkowaé¢ swoje arealy rotacyjnie. Za pomocg badan
telemetrycznych stwierdzono, ze sowa wlochata (Sonerud i in. 1986)
i puszczyk Strix aluco Linnaeus, 1758 (Nilssom 1978) w Skandynawii
kazdej nocy poluja w innej czeSci arealu, wracajgc w te same miejsca

~ najwczesniej po kilku dniach (por. rys. 34). U sowy wlochatej zyjacej
“w lasach Idaho (USA) stwierdzono, ze samiec, ktéry uczestniczy w kar-

.


http:wyl�c.me

PLOSZENIE OFIAR PRZEZ DRAPIEZNIKI

mieniu miodych, ale w ciggu dnia nie przebywa z nimi w gniezdzie, kaz-
dej nocy poluje w innej czesci terytorium i uzytkuje inng dzienng kry-
jowke (Hayward i in. 1987).

Niewatpliwie jednak ptaki drapiezne plosza gryzonie i inne ssaki sta-
biej, niz czynig to ssaki drapiezne. W $rodowisku zycia gryzoni (powierz-
chnia ziemi) ptaki drapiezne prawdopodobnie pozostawiajg informacje tyl-
ko w miejscach atakow. Natomiast ssaki drapiezne we wszystkich miej-
scach swego przebywania stale zostawiajg zapach, ktéry jest informacjg
odczytywang przez tego samego i inne osobniki w populacji drapiezcy
(Macdonald 1980). Zapach ten =zostal niejako rozszyfrowany przez
ofiary jako znak niebezpieczenstwa i oglasza je znacznie dluzej, niz trwa
obecno$¢ drapieznika w tym miejscu. Dlatego tez sgdzimy, ze optymali-
zacja zerowania drapieznych ssakéw polega nie na pozostawaniu w miej-
scu obfitych zasobdw az ich poziom obnizy sie do $redniego w calym Sro-
dowisku (twierdzenie o granicznej optacalnosci), lecz na mozliwie krétkim
przebywaniu w kazdym miejscu zerowania, niezaleznie od poziomu
zasobéw i uzyskanego tam sukcesu lowieckiego. Taka strategia oznacza
stale przemieszczanie sie i rotacyjne uzytkowanie terytorium przez jego
wlasciciela (rys. 3). ;

Rotacyjng penetracje terytorium stwierdzono u réznych ssakéw dra-
pieznych polujgcych na inne ssaki i ptaki (rys. 3B). Gronostaje w potud-
niowej Szwecji (badane telemetrycznie). polowaly codziennie w innej
czeSci swego terytorium, wracajagc w te same miejsca najwczesniej po
kilku dniach (Erlinge 1977, 1979). Rownomierng sie¢ tropéw w obre-
bie terytorium stwierdzono takze u kuny lesnej Martes martes
(Linnaeus, 1758) (Pulliainen 1984) i kuny kamionki M. foina
(Erxleben, 1777) (Skirmisson 1986). Rysie Lynx lynx (Linnaeus,
1758) w Alpach polujace na ssaki kopytne zajmowaly bardzo duze area-
ly skladajgce sie z wielu mniejszych terenéw lowieckich penetrowanych
kolejno (Herrendsehmidt i in. 1986). Rysie rude Lynx rufus
(Schreber, 1776) w Idaho polowaly na terenie wokél legowiska, mastep-
nie przenosily sie w miejsce oddalone o kilka kilometrow, gdzie pozosta-
waly przez pare dni, zanim znéw nie zmienily miejsca. Terytoria posz-

czegdlnych osobnikéw byly nawet czasem nieciggle i skiadaly sie z paru -

,obwodéw lowieckich” odwiedzanych kolejno (Bailey 1974). Przypusz-
czalnie wiele innych gatunkéw drapieznikéw polujagcych na plochliwe
ofiary wykazuje taki sposéb wykorzystania przestrzeni. Dokladna ana-
liza nie jest jednak mozliwa ze wzgledu na fakt, ze w tego rodzaju ba-
daniach wyniki tropien, badan telemetrycznych bgdz odlowéw najczesciej
przedstawiane sg od razu w postaci gotowych modeli terytorium z a priori
wyliczanym centrum aktywnosci. Ale i wowczas niekiedy okazuje sie, ze
drapiezniki, np. kojoty, majg w areale kilka centréw aktywnosci uzywa-—
nych kolejno (Springer 1982).

13
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Rys. 4. Czesto$é zmiany nor na dz1exi u lasicowatych w stosunku do udzialu ploch-
liwych ofiar (ssaki i ptaki) w ich pokarmie. Punkty oznaczaja  nastepujgce. ga-
tunki i zZrédia uzyte do obliczen: (1) borsuk europejski Meles meles (Kruuik 1978,
Kruuk. i Parish 1985), (2) wydra Lutra lutra (Kruuk i Hewson 1978), (3)
kuna kamionka Martes foina zimg (Skirmnisson 1986), (4) norka amerykanska
Mustela vison (Gerell 1968, 1970), (5) skunks Mephitis mephitis (Hamilton
1836, Storm 1972), (6) kuna kamionka latem (Skirnisson 1986), (7) borsuk
amerykanski Taxidea taxus (Messick i Hornocker 1981), (8) kuna lesna Mar-
tes martes (Pulliainen 1984), (9) lasica Mustela nivalis (King 1975, 1980; usta-
wione w stalych miejscach pulapki zywolowne potraktowano jako ,ukrycia”), (10)
lasica syberyjska Mustela sibirica (Nasimovi& 1977), (11) gronostaj Mustela er-
minea (Erlinge 1977, 1979, Erlinge i in. 1983)

Rate of changing dens per day in mustelids plotted against the pro:portwn of eva-
sive prey (mammals and birds) in their diets. Species and sources used for calcu-
lation were as follows: (I) Eurasian badger Meles meles (Kruuk 1978, Kruuk
and Parish 1985), (2) river otter Lutra lutra (Kruuk and Hewson 1978), (3)
stone marten Martes foina in winter (Skirnisson 1986), (4) American mink
Mustela vison (Gerell 1968, 1970), (5) striped skunk Mephitis mephitis (Hamil-
ton 1936, Storm 1972), (6) stone marten in summer (Skirnisson 1986), (7) ’
American badger Taxidea taxus (Messick and Hornocker 1981), (8) pine
marten Martes martes (Pulliainen 1984), (9) weasel Mustela nivalis (King
1975, 1980; fixed live traps treated as “'retreats”) (10) Siberian weasel Mustela si-
birica (Nasimowvié 1977), (11) stoat Mustela erminea (Erlmge 1977, 1979, Er-
linge et al. 1983)

Dodatkowym poparciem hipotezy, ze sposéb wykorzystania przestrze-
ni przez drapiezniki jest odpowiedzig na reakcje strachu u ofiar jest fakt
wykorzystywania przez drapieznika wielu nor w obrebie terytorium
(rys. 3B). Zerowanie z powracaniem w jedno miejsce (nore, legowisko)
powoduje niepozgdane z punktu widzenia ploszenia ofiar zageszczenie
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penetracji wokél nory, a wiec zmuszaloby drapieznika do coraz dalszych
wypraw i przynoszenia zdobyczy do nory z coraz dalszych odleglosci. Na
podstawie danych z literatury dla réznych gatunkéw z rodziny Muste-
lidae (Yasicowate) wykazaliSmy; ze czesto$¢ zmiany nor przez drapieznika
jest proporcjonalna do udzialu plochliwych ofiar (ssakéw i ptakéow) w je-
go pokarmie (rys. 4). Cho¢ dane te sg przyblizone, bo z koniecznosci wy-
liczane z czesto niejednolicie metodycznie prowadzonych badan i obser-
- wacji, to jednak wysoka istotno§¢ korelacji jest bardzo sugestywna. In-
teresujgce jest poréwnhanie punktéw dla tego samego gatunku, ale zywig~
cego sie réznym pokarmem, np. kamionka latem i zimg, lub dwu gatun-
kéw borsukéw, z ktérych jeden,.borsuk europejski Meles meles (Lin-
naeus, 1758) zywi sie w duzej mierze dzdzownicami, a drugi, borsuk
amerykanski Taxidea taxus (Schreber, 1778), poluje na male ssaki (rys.
4). Takze najnowsze badania nad lisami Vulpes vulpes (Linnaeus, 1758),
ktére zwykle uwaza sie za zwierzeta przywigzane do stalych nor, wyka-
zaly, ze poza okresem zimowym mory s3 w zasadzie uzytkowane jedynie
przez samice odchowujgce mlode (Weber 1985). Samce nawet przy
ztej, deszczowej pogodzie unikaly przebywania w norach, lecz spedzaty
dzien w wielu réznych naziemnych kryjowkach. Podobne zachowanie li-
sOw w Hiszpanii zaobserwowal Blan co(1986).

Natomiast gatunki drapiezne zZywigce sie ofiarami me;plochhwynu,
padling lub pokarmem niezwierzecym, albo zyjace w innym Srodowisku
niz ich ofiary (np. wydra), penetruja stale te same tereny, uzywaja sta-
lych Sciezek, majg stale nory, czesto gromadzy sie stadnie przy pokar-
mie i bardzo czesto zyja w stadach, klanach lub innych grupach rodzin-
nych. Wydra Lutra lutre (Linnaeus, 1758) zamieszkujgca wybrzeze mors-
kie wykorzystuje stale jedng nore zlokalizowang w centrum swego jed-
nowymiarowego arealu (Kruuk i Hewsomn 1978). Afrykanska wydra
Aonyx capensis (Schinz, 1821) zyje w klanach i kilka osobnikéw wspdl-
nie zajmuje ten sam odcinek linii brzegowej (Arden-Clarke 1986).
 Jenaty Nyctereutes procyonoides (Gray, 1834) zywigce sie pokarmem

niezwierzecym i odpadkami zeruja i przemieszczajg si¢ stadnie lub

w parach (Ikeda i in. 1979). Spoéréd wielu innych gatunkéw o podob-
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nym zachowaniu wymieni¢ mozna hieny Crocute crocuta Erxlepen, 1777 -

(Kruuk 1972), wiele owadozernych Viverridae (Messeri 1983) oraz
wiele gatunkéw ptakéw drapieznych (N ewtomn 1976).

Rotacyjny spos6b penetracji przestrzeni przez drapiezniki polujace
na plochliwe ofiary powinien zwieksza¢ ich arealy powyzej wartosci
spodziewanych na podstawie zapotrzebowania energetycznego drapiezni-
ka. Dwa elementy ($ciSle zwigzane) ,,powiekszaja” areal drapiezmika: ko-
niecznoé¢ wydluzenia czasu powrotu w te samg cze$¢ arealu (czyli
mniejsza intensywnos¢ penetracji) oraz mniejszy sukces lowiecki.

Temeles (1985) przeanalizowal sukces lowiecki 18 gafunkéw pta-
kéw drapieznych z 54 réznych populacji w zaleznosci od rodzaju pokar-
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mu. U ga'tunk()fbv zywigcych sie bezkregowcami S$rednio 82% atakéw
konczylo sie sukcesem, u polujgcych na nizsze kregowce (glowxue ryby)

— 58%, u ptakéw lowigcych drobme ssaki — 23%, a u gatunkéw poluja-
cych na ptaki — juz tylko 13% atakéw konczylo sie schwytaniem zdo-
byczy. W przypadku ssakéw drapieznych takie obserwacje s3 znacznie
rzadsze. Eaton (1970) wykazal, ze u gepardéw Acinonyx jubatus

(Schreber, 1776) sukces lowiecki jest drastycznie nizszy, gdy ofiara roz-

poznala skradajacego sie drapieznika, miz woéwcezas, gdy zostala zasko-
czona (1 atak zakonczony sukcesem ma 17 pod]etych W pierwszym przy-
padku, i 1 na 2 w drugim).

Ostatnio Goszczynski (1986) przeprowadzil analize wielkosci te-
rytorium w zaleznosci od masy ciala drapieznika u trzech rodzin z rze-
du Carnivora. Wielkos¢ terytorium réwnala si¢ BW."® (BW — masa cia-
la u lasicowatych (Mustelidae), BW.* u psowatych (Canidae) i BW*
u kotowatych (Felidae) Wszystkie wyktadniki potegi znacznie przekra-
czajag wartosé 0,75 przewidywany przez McNab a (1963), jesli wielkosé
areatu bylaby funkcjg tylko zapotrzebowania energetycznego. Wyklad-
niki te dla lasicowatych i psowatych przekraczaja takze wartos¢ 1,36
proponowang przez Harestada i Bunnella (1979) dla catego TZe-
du Carnivora. Gatunki drapiezne analizowane przez Goszczynskie-
g o (1986) byly stricte miesozerne, a w ich pokarmie dominowaly ssaki.
Mozna wobec tego sadzié, ze tak duze arealy sg niejako wymuszane
przez reakcje obronng (plochliwos¢) ofiar. Dodatkowym potwierdzeniem
moze by¢ norka amerykanska Mustela vison Schreber, 1777, gatunek
nie rozpatrywany przez Goszczynskiego (1986) ze wzgledu na
ziemmowodny tryb zycia. Areal norki jest maly i jednowymiarowy
(wzdluz linii brzegowej), gdy zyje ona nad ciekami wodnymi i zywi sie
w duzej mierze rybami (Gerell 1967, 1970). Ten sam gatunek zamiesz-
kujacy pojezierza na prerii i polujgcy tam ma male ssaki i ptaki (A r-
nold i Fritzell 1987a, 1987b) ma bardzo duze arealy, ktérych wiel-
kos¢ (ok. 6 km?) doskonale pasuje do krzywej regresji dla typowo lado-
wych lasicowatych, przedstawionej przez Goszczynskiego (1986).
Poniewaz pojezierza mna prerii to jedne z najbardziej produktywnych
ekosysteméw na ziemi, Arnold i Fritzell (1987b) sugerujs, ze
z pewnoscig nie niedobér pokarmu zmusza norki do penetrowania tak
duzych arealéw. Wydaje si¢ nam, ze decyduje o tym fakt polowania na
plochliwe ofiary.

5. Podsumowanie
Niniejszy artykul nie zawiera omoéwienia innych czynnikéw, ktére

niewgtpliwie mialy i majg duzy wplyw na ksztaltowanie sie systemoéow
terytorialnych i sposobéw penetrowania przestrzeni przez drapiezniki,
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jak np. sposoby kojarzenia sie (Samdell w druku), czy ewolucja zycia
grupowego (Macdonald 1983). Podejmujgc jednak temat reakcji
ofiar na drapiezce chcemy zaznaczy¢, ze jest tu ona co najmniej istot-
nym elementem akcentujgcym wzajemnosé relacji drapieznik-ofiara.
Obecny stan w1edzy i hipotez na ten temat mozna podsumowaé nastepu-
jaco:

(1) Paratroficzny aspekt oddzialywan draJplezca-oﬁara jest zjawiskiem
powszechnym i moze by¢ réwnie istotny jak eksploatacja troficzna
w funkcjonowaniu populacji drapieznika i ofiary.

(2) Drapieznik przez niepokojenie ofiar moze wplywaé na ich ekono-
mike Zerowania, preferencje Srodowiskowe, a przypuszczalnie takze na
dynamike rozrodu i liczebno$ci populacji.

(3) Reakcja ofiar na ryzyko drapieznictwa modyfikuje sposéb uzyt-
kowania przestrzeni przez drapieznika, zw1eksza1ac jego areal, zwieksza-
jac prawdopodobienstwo réwnomiernego rozmieszczenia gniazd u pta-
kéw drapieznych oraz powodujac systematyczng, rotacyjng penetracje
terytorium i czeste zmiany nor i legowisk u ssakéw drapieznych.

(4) Dalsze prace zmierzajace do poznania pozatroficznych zaleznosci
polegaé¢ powinny gléwnie na badaniach konkretnych par drapieznik-ofia-
ra w warunkach zblizonych do naturalnych.

Artykul ten powstal jako zapis seminarium wygloszonego przez autoréw w Za-
kladzie Badania Ssakéw PAN w Biatowiezy. Dzigkujemy prof. Zdzislawowi Puc-
kowi za poddanie pomyshu mapisania tej pracy, Kolegom i Kolezankom z Zakladu
za burzliwg dyskusje, a pani doc. Joannie Gliwicz za cenne uwagi do wczeéniejszej
wersji pracy. Doc. Jacek Goszczynski przyczynil sie do wzbogacenia iresci przez
podsuniecie waznych prac. Malgorzata Bobiec i Antonina Swierszcz przygotowaly
rysunki.
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- Summary

~ The theory of optimal foraging (Charnov’s marginal value theorem, Char-
nov 1976) and the prey depression hypothesis (Charnov et al. 1976, Fig. 1) are
. discussed in light of recent studies on how the predation risk .influences the eco-
nomics . of foraging, habitat preferences, and other life history variables of prey.
Recognition of predator by its prey and the evasive reaction of the latter seem
to be common in predator-prey relationships among vertebrates. A great specificity
of cues (visual, olfactory, audial, as well as indirect’ environmental signals) are
readible information about risk (Mmller-Schwartze 1972, Stoddart 1976,
Gorman 1984, Lima 1985, Sonerud 1985) (Fig. 2). The costs of avoiding pred-
ators include the more tense energy budget with vigilance incorporated, the ne-
cessity to shift into safer but poorer microhabitats (Fig. 1), and perhaps increased
competition for refuges in prey (Kotler 1984, Lima 1985, Holt 1987, Sko-
gland in press).

Charnov et al. (1976) predicted that the evasive reaction of prey should
have a profound effect on the evolution of territoriality in predators. The regular
spacing of raptors territories (Nilssomn et al. 1982) was interpreted as adaptations
of individual predators to avoid interactions when hunting evasive prey. Further,
we hypothesize that mammalian predators which leave odour readible to their
prey should minimize the time spent in any one place and prolong the return time
to a previously penetrated spot (Fig. 3). This should result in a rotational wuse
of home range by a predator. Literature data on predators hunting birds and
mammals conform to this prediction (Bailey 1974, Erlinge 1977, 1979, Nil-

sson 1978, Herrendschmidt et al. 1986, Skirnisson 1986, Sonerud et

al. 1986). Additionally, we have shown that the species hunting evasive prey have
several dens within a home range and use them rotationally. In mustelids the rate
of changing dens reflects the proportion of evasive prey in the diet (Fig. 4). As
a result prey depression may increase the area required to support a predator.
Goszczynski (1986) analyzed home range-body weight allometry in mustelids,
felids, and canids, and found that the exponentf was especially high in mustelids
HR = BWim),

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

(wptyneto: 29 VII 1988 r.)
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