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1. Wstep

Smiertelnosé populacji jest, obok rozrodczosci, gléwnym procesem
ksztaitujgcym jej dynamike liczebnosci. Do tej pory w literaturze trak-
tfujgcej o roli tych proceso6w w dynamice liczebnos$ci populacji gryzoni
spotyka sie bardzo roézne opinie na. temat, ktéry z nich jest bardziej
ustabilizowany, ktory bardziej plastyczny i w jakim stopniu kazdy z nich
wplywa na ostateczny charakter dynamiki liczebnosci. W niniejszym
opracowaniu postawiono sobie za cel wskazanie ogélnych prawidlowosci
przebiegu procesu Smiertelnosci w populacji typowego gryzonia lesnego
strefy umiarkowanej — nornicy rudej, Clethrionomys glareolus Schre-
ber 1780, przedstawienie czynnikow, ktére majg wplyw na przebieg
catosci tego procesu oraz w poszczegdlnych momentach zycia osobnika
i populacji, a takze wskazanie na tym tle mozliwosci oddziatywania
Smiertelnosci jako czynnika regulujgcego liczebnos$¢ populacji.

2. Ogodlne prawidlowosci przebiegu smiertelnosci
w populaciji nornicy

Rozpatrujgc smiertelnosé populacji stosunkowo krotko zyjgcego ssaka
strefy umiarkowanej tatwo jest wyrédzni¢ w'zyciu osobniczym i1 w cyklu
fenologicznym calej populacji okresy o silnie zréznicowanej Smiertel-
nosci. W piSmiennictwie na ogét spotyka si¢ dane dotyczgce smiertel-
nosci w takich wyodrebnionych odcinkach czasu. Dlatego tez i tutaj
wyrozniono 4 okresy.

2.1, Okres gniazdowy, czyli okres niesamodzielnego zycia

Na ogét przyjmuje sie, ze miode nornice przebywajg w gniezdzie
okoto 21 dni, a po tym okresie zaczynajg juz samodzielne zycie. W prak-
tyce jednak mlode zaczynajg penetrowaé¢ dostatecznie duzy teren i osig-
gajg dostatecznie duzy ciezar, aby zlowi¢ sie w urzgdzenia lowigce nieco

* Opracowano w Instytucie Ekologii PAN w ramach problemu weziowego
nr 09.1.7. (,,Optymalizacja produkcji populacji”).
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pozniej. Czesto lowi sie je nie wczes$niej niz $rednio w wieku 6 tygodnl
i dopiero wtedy uzyskuje si¢ bezposrednie dane o ich liczebnosci i dal-
szej przezywalnosci. A wiec dane dotyczgce wezesniejszego okresu majg
charakter mniej lub bardziej spekulatywny, dlatego tez z koniecznosci
terminem ,,0kres gniazdowy” objeto tu znacznie diuzszy odcinek cza-
su — 42 dni (tab. I). Mozna sie tylko pociesza¢ tym, ze rozpatrujac
tacznie Smiertelnosc gmazdowq sensu stricto i Smiertelnos¢ w okresie
bezposrred_mo pogniazdowym nie popelmiamy duzego bledu. Pierwsze dni
zycia wszystkich ssakow cechuje niska przezywalnos¢, a na podstawie
ogbdlnej wiedzy biologicznej mozna chyba przyja¢, ze okres bezposred-
nio po opuszczeniu gniazda jest takze okresem duzej umieralnosci osob-
nikow miodych.

Dane o przezywalnosci w tym pierwszym okresie w warunkach
terenowych uzyskuje sig na 0og0l jedng z dwoch metod. Pierwsza z nich
polega na ocenie metodami posrednimi rozrodczosci w populacji, a na-
stepnie na poréwnaniu tak otrzymanej liczby osobnikow urodzonych
Z hczba osobnikow zlowionych po pewnym czasie. Oczywiscie dokiad-
no$¢é oszacowania przezywalnosci zalezy od akuratnosci oceny liczby
urodzonych oraz od dlugosci okresu, ktéory uplyngl pomiedzy urodze-
niem a pierwszym zlowieniem, a wiec od wieku osobnikow lowionych.
Druga metoda polega na oznakowanlu pewnej grupy oseskow tuz po
urodzeniu, a nastepnie na stwierdzeniu, ile z nich przezyje do wieku
Yownego. Znakowanie przeprowadza sie zazwyczaj w sztucznych gniaz-
dach w domkach Howarda (1949), ktore umozliwiajg dostep do
gniazda z mlodymi. Dokladnos¢ oceny zalezy od tego, czy obserwacjami
objeto dostatecznie duzg i reprezentatywng grupe miodych, oraz od
tego, czy prawdziwe jest przyjmowane przy tej metodzie zalozenie, iz
zyjgce w sztucznych gniazdach i1 znakowane w pierwszych dniach zycia
osobniki przezywajg tak samo jak ich rowiesnicy nie objeci eksperymen-
tem (tzn. ze zastosowanie sztucznego gniazda nie zwieksza Intensywnosci
kanlibalizmu, szansy porzucenia przez matke, czestosci przenosin do
nowego gniazda, itp.). W badaniach nad nornicg metode te stosowali
Ryszkowskil 1 Truszkowski (1970).

2.2. Osobniki samodzielne (lowne) w pierwszym sezonie wegetacyjnym

Jest to najbardziej niejednorodna grupa osobnikow ze wszystkich
rozpatrywanych. Ro6znig sie one bowiem pomiedzy sobg zaréwno wie-
kiem (najstarsze 6 miesiecy, najmiodsze 1,5) jak i1 kondycja rozrodczg
(sa tu mlode, dojrzewajace i dojrzate plciowo), a by¢ moze takze witasci-
wosciami fizjologicznymi lub nawet genetycznymi zwigzanymi z uro-
dzeniem w roznych okresach sezonu rozrodczego. Niemniej w literaturze
najczesciej spotyka sie dane dotyczace przezywalnosci osobnikoOw w ca-
tym sezonie wegetacyjnym, przy czym ogromng wiekszos¢ stanowig
osobniki w wieku powyzej 3 miesiecy, dojrzate piciowo. Kilka prac
traktujacych o poszczegélnych okresach lub podgrupach osobnikow wy-
roznionych w ramach tej grupy ma charakter opisowy 1 nie zawilera
danych ilosciowych. Prace te zostang oméwione w dalszej czegsci, nato-
miast tutaj dla zarysowania najogoélniejszych prawidlowosci przebiegu
krzywej przezywalnosci zdecydowano potraktowa¢ calg te roéznorodng
orupe 1gcznie.

Zachodzi- jednak dodatkowa trudnos$¢ okreslenia diugosci okresu, dla
ktorego szacujemy generalng $miertelnos¢. Naklada sie tu bowiem czas
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zycia osobnika na czas fenologiczny, osobniki urodzone na poczatku
okresu rozrodczego zyja w warunkach ,letnich” 6 miesigecy (jesli srednio
przyjaé taki okres trwania sezonu wegetacyjnego w Europle w zasiegu
wystepowania C. glareolus), z czego w grupie ,samodzielnych” 4,5 mie-
sigca (6 —1,5), a urodzone w koncu sezonu wegetacyjnego — 0 miesigcy.
Przyjeto, ze przecietny osobnik tej grupy podlega Smiertelnosci charak-
terystycznej dla osobnikéw samodzielnych w pierwszym sezgnie wegeta-
,J+0
cyjnym przez okres 2,5 miesigca. Jest to wartos¢ srednia ( ) ) nieco

zmodyfikowana przy zalozeniu, ze troche wigcej osobnikéw rodzi sig
w pierwszej polowie sezonu wegetacyjnego.

Dane o przezywalno$ci w tym okresie i we wszystkich nastepnych
uzyskuje sie metodg wielokrotnych polow6éw osobnikéw znakowanych
(CMR) lub tez metodg odlowéw w pulapki zabijajace (np. SM). W pierw-
szym przypadku o przezywalno$ci mozna wnioskowa¢ na podstawie
liczby osobnikow, ktore byly obecne w populacji w czasie t i przezyly
do czasu t+1. Dokladnoéé oceny zalezy od dlugosci okresu t oraz od
intensywnosci wymiany osobnikéw drogg migracji. Przy drugiej meto-
dzie dane o przezywalnosci uzyskuje sie z poréwnania struktury wie-
kowej odlowionej cze$ci populacji w czasie t i t+1. W tym przypadku
u podstawy wszelkich ocen dynamiki badanej populacji lezy zalozenie,
ze na powierzchnie, z ktorej usunieto osobniki w trakcie wylowu, na-
chodza z sasiednich terenéw osobniki o dokladnie tej samej charakte-
rystyce ekologicznej, jakg odznaczaly sie osobniki odiowione.

2.3. Okres zimowy

W niniejszym opracowaniu przyjeto, ze trwa on sSrednio 6 miesigcy
(1 X—1 IV). Dane z piSmiennictwa sg nadzwyczaj zgodne co do przezy-
walnosci w tym okresie. Szczegdlny nacisk kiadzie sie na fakt, ze bardzo
zroznicowana wiekowo i fizjologicznie grupa osobnikéw wstepujgcych
w sezon zimowy staje sie bardzo jednolita pod wzgledem przezywal-
nosci. Czesto przyjmuje sie, ze Smiertelnos¢ jest stala w okresie catych
6 miesiecy. Wyrdznienie tego okresu w ogodlnej charakterystyce przezy-
walnosci jest bardzo proste i ze wszech miar celowe.

2.4. Drugi sezon wegetacyjny

Po przezyciu zimy nornice sa w zasadzie dos¢ jednorodng grupag,
wszystkie sg dojrzate piciowo 1 stosunkowo stare (7—12 miesiecy).
W dalszej czesSci zostanie przedyskutowane bardziej szczegdélowo we-
wnetrzne zrdznicowanie tej grupy, ktéra po blizszej analizie okazuje sie
bardziej zrdznicowana niz mogloby sie pozornie wydawac¢. Nie wydaje
sie jednak, by odbijalo sie ono na ogdlnym obrazie przezywalnosci osob-
nikow w tym okresie zycia. W ciggu 6 miesiecy sezonu wegetacyjnego
Smiertelnos¢ stopniowo wzrasta, a z wielu danych wynika, ze przy-
najmniej wyraznie sie rozni na poczatku 1 na koncu drugiego sezonu
wegetacyjnego. Totez podzielono ten okres na dwa trzymiesieczne cha-
rakteryzujgce sie rozng przezywalnoscig osobnikéw. Prawdopodobnie
w rzeczywistosci zmiana w przezywalnosci zachodzi stopniowo. Nato-
miast ¢sobnikéw, ktore przezywajg po drugim sezonie wegetacyjnym
jest juz tak niewiele, ze nie pozwala to na ujecie statystyczne ich
dalszej historii zyciowej. Wiadomo jedynie, iz najstarsze osobniki spo-



Tabela I

Przezywalnos$¢ nornicy rudej, Clethrionomys glareolus Schreber 1780
Survival rate of the bank lee, blethrionomys glareolus Schreber 1780
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Wskaémk‘prlze:iy;valﬂosc‘ Grupy osobnikow i okresy Autor Srednia warto$¢ wskaznikow
urvival index o 20 . e
o/ Groups of individuals and periods Author Mean value of indices
0
okres gniazdowy — nesting period
42 (ok. 2 mies. —ca 2 mo.) | od urodzenia do osiagni¢cia dojrzatosci
piciowej — from birth to puberty Radda 1968

39-53 (1 mies. — per 1 mo.)

60 (1 mies. —per 1 mo.)
68 (1 mies. — per 1 mo.)
31 (1 mies. —per 1 mo.)
37 (6 tyg. — per 6 weeks)
35 (6 tyg. — per 6 weeks)

10-61 (6 tyg. — per 6 weeks)

dla réznych kohort — for different cohorts

kohorta wiosenna — spring cohort
kohorta letnia — summer cohort
kohorta jesienna — autumn cohort
populacja wyspowa — island population
srednia z 4 lat dla 4 kohort, pop. wyspowa —
average for 4 years, 4 cohorts, island pop.
dla r6znych kohort, pop. wyspowa —
for different cohorts, island popul.

Ryszkowski 1 Trusz-
kowski1 1970

Bobek 1973

Bujalska 1975
Gliwicz 1975

Gliwicz 1975

— -

S=47%, (1 mies. — per 1 mo.)
1=0,025/d

=47 @
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I sezon wegetacyjny — the 1st summer
osobniki samodzielne — independent individuals

60 (1 mies. — per 1 mo.)

70 (ok. 1 mies. —ca 1 mo.)
60-80 (1 mies. — per 1 mo.)
66-80 (1 mies. — per 1 mo.)
59-72 (6 tyg. — per 6 weeks)

65 (6 tyg. — per 6 weeks)

tylko dla samic — for females only
dojrzewajace — adolescent

tylko dla samic — for females only
srednia z 4 lat, pop. wyspowa — average for
4 years, island popul,

e

Newson 1963
Radda 1968
Smyth 1968
Bobek 1973
Bujalska 1975

S=709% (1 mies. —per 1 mo.) |

1=0,012/d
t:=75.d
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okres zimowy — winter period

- 80-86 (1 mies. — per 1 mo.)
85 (1 mies. — per 1 mo.)

80 (1 mies. — per 1 mo.)
87-89 (1 mies. — per 1 mo.)
85 (3 mies. — per 3 mos.)

50 (3 mies. — per 3 mos.)
83-85 (6 tyg. — per 6 weeks)

I polowa zimy — the 1st half of winter
II potowa zimy — the 2nd half of winter

tylko dla samic — for females only

Newson 1963

Chitty i Phipps 1966
Smyth 1968
Petrusewicz 1 in. 1971
Andrzejewski 1975

Bujalska 1975

S=85% (1 mies. — per 1 mo.)

u=0,005/d
=180 d

IT sezon wegetacyjny — the 2nd summer
przezimki — overwintered ind.

73-89 (1 mies. — per 1 mo.)
66 (1 mies. — per 1 mo.)

| 80-100 (1 mies. — per 1 mo.)

40-50 (1 mies. — per 1 mo.)
50-60 (1 mies. — per 1 mo.)
51-58 (45 dni — per 45 days)
75 (6 tyg. — per 6 weeks)
30 (6 tyg. — per 6 weeks)

I potowa okresu — the Ist half of the period |
IT polowa okresu — the 2nd half of the period
I potowa okresu — the 1Ist half of the period
II potowa okresu — the 2nd half of the period

tylko dla samic — for females only
I potowa okresu — the 1st half of the period
II potowa okresu — the 2nd half of the period

' Newson 1963

Chitty i Phipps 1966

Smyth 1968
Bujalska 1975

Gliwicz 1975

I potowa — the 1st half:
S=80% (1 mies. — 1 mo.)
1=0,007/d

II polowa — the 2nd half
S=40% (1 mies.— 1 mo.)

#=0,031/d
t=90+90 d

S — procentowa przezywalno$é dla =1 miesiac, # — tempo ubywania osobnikow, ze wzoru NN, =Ny~ #ut dla r=1d.

S — survival rate (%) for t=1 mo., u — rate of decrease according to the formula N;=Ny7#* for z=1d,
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tykane w wolno zyjacych populacjach pochodzg z weczesnej wiosny jed-
nego roku, a ging poOzng jesienig nastepnego roku osiggajgc wiek 18
miesiecy (Sviridenko 1966, Gliwicz 1 in. 1968, Pucek,
Ryszkowski & Zejda 1968, Petrusewicz i im. 1971). Po-
jedyncze osobniki przezywaja jeszcze czesC zimy, dozywaja wiec 20—
21 miesiecy (Zejda 1961, Pucek, Ryszkowski i Zejda
1968), a Stein (1956) zlowil wsroéd 700 osobnikéw jednego (0,14%),
ktory przezyt dwie zimy. O przypadkach przezycia dwéch zim donoszg
takze badacze wyspowej populacji C. glareolus w po6inocnej Polsce
(Andrzejewski 1975). Nalezy przypuszcza¢, ze sg to osobniki
urodzone w koncu poprzedniego sezonu rozrodczego, a wiec ich wiek
takze nie powinien przekraczac¢ 20—21 miesiecy. Sg to jednak przypadki
sporadyczne i wedlug Andrzejewskiego (1975) dotyczg tylko
samic. |

Wszelkie dostepne dane na temat przezywalnosci nornicy rudej
w r0znych okresach zycia osobniczego i populacji zgromadzono w ta-
beli I. Podano zarowno dane ilosciowe, jak 1 stwierdzenia wskazujgce
na ogoélne trendy. Poniewaz w poszczegdlnych pracach postugiwano sig
roznymi wskaznikami przezywalnosci i dla réznych okreséw (dzien,
miesigc, 6 tygodni), zaistniala koniecznos¢ ich uporzgdkowania i1 dopro-
wadzenia do wartosci porownywalnych. Zdecydowano sie przyjac jako

N,
wskaznik sSrednig procentowg przezywalnos¢ S = ]\; — X 100%

w okresie 1 miesigca, oraz tempo ubywania osobnikoOw u ze wzoru
N:..1.=N.,e ™ dla t =1 dzien, charakteryzujgc za pomocg tych wskaz-
nikow przezywalnos¢ osobnikéw w kazdym z wyrdznionych okresow.

Na podstawie tak obliczonych wskaznikow 1 przy uwzglednieniu
omowionej poprzednio dilugosci trwania poszczegdlnych okresow wy-
kreslono generalng krzywag przezywalnosci (rys. 1), charakteryzujgcg

100

Rys. 1. Przezywalno§é Clethrionomys glareolus Schreber 1780. Srednie z danych
réznych autorow, patrz tab. I. S dla t=1 miesigc
A — I sezon wegetacyjny, okres gniazdowy (42 d), B — zima, C — II sezon wegetacyjny
Survival rate of bank vole Clethrionomys glareolus Schreber 1780. Mean values
of data by different authors, see Table I. § for t=1 month

A — the 1st summer, nesting period (42 d), B — winter, C — the 2nd summer
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tempo ubywania osobnikéw z przecietnej populacji zyjgcej w ,,Sred-
nich” warunkach klimatyczno-pokarmowych, w roku o sredniej liczeb-
nosci.

Ogolnie rzecz biorgc, jest to krzywa bardzo wklesta. Az 65%¢ osob-
nikéw znika z populacji, zanim dotrg one do rgk badacza (tzn. zanim
osiggng wiek 6 tygodni), dalsze 20%¢ ginie w sezonie wegetacyjnym
w roku urodzenia, a dopiero 15%p, ktore wkracza w okres diapauzy zi-
mowej ma realne szanse na dilugowiecznos$¢, czyli na przezycie przy-
najmniej przez czesC nastepnego sezonu rozrodczego.

3. Czynniki wplywajagce na przezywalnos¢ w réznych
okresach

Okres gniazdowy. Wiek ten obfituje u ssakdow zarowno
w trudne momenty fizjologiczne, takie jak cho¢by rozwoj termoregu-
lacji, ktora u C. glareolus rozwija sie w peini dopiero w 19 dniu zycia
(Gebczynski 1973), czy tez przejscie z diety mlecznej na pokarm
naturalny. Stwierdzono takze (Buchalczyk 1970), ze smiertelnosc
miodych wzrasta znacznﬁe, gdy samica po rui poporodowe]j rodzi drugi
miot, przy niezupelnie jeszcze samodzielnych osobnikach z pOprzedni'ego
mlotu Wysoka smiertelnosc mlodych W oOKkresie gniazdowym zw1qzana
jest takze z powaznym narazaniem ich na przypadkl losowe, np. Smier¢
karmigce] samicy czy zalanie gniazda, oraz z presjg draplezmkow gniaz-
dowych, takich jak zmije czy lasice. W efekcie dziatania tych czyn-
nikOw ging na ogdét cate mioty.

Ogolnie nalezy stwierdzi¢, ze u rozpatrvwanego gatunku sSmiertel-
noS¢ w okresie gniazdowym jest bardzo wysoka, siggajgca 60—70%
w czasie pierwszych 6 tygodni zycia. Niewielkie tylko obnizenie tej
smiertelnosci moze prowadzi¢ do uksztaltowania sie dynamiki liczeb-
nosci na znacznie wyzszym poziomie. Z wielu prac wynika, ze przezy-
walno$¢ miodych w pierwszym okresie zycia zmienia si¢ w zaleznosci
od czasu urodzenia oraz od fazy cyklu populacyjnego. Mlode rodzgce
sie w roznych okresach sezonu rozrodczego majg niejednakowe szanse
przezycia. Ogoélnie mltode urodzone w pierwszej polowie sezonu rozrod-
czego przezywaja okres gniazdowy lepiej niz miode urodzone w drugiej
potowie (Bujalska 1975, Gliwicz 19735). Inni autorzy — wy-
roézniajgcy w sezonie rozrodczym trzy generacje — twierdzg, ze naj-
lepiej przezywajg mlode urodzone w s$rodku sezonu rozrodczego (R y-
szkowski i Truszkowski 1970, Zejda 1971, Bobek 1973).
Zroznicowanie przezywalnosci w zaleznosci od momentu urodzenia wig-
ze sie zapewne ze zmieniajacymi sie w cyklu rozrodczym warunkami
srodowiskowo-pokarmowymi, a takze z wzrastajgcg ku jesieni liczeb-
noscig populacji, co moze prowadzi¢ do ostrzejszych stosunkow miedzy-
osobniczych i wzmozonej konkurencji wewngtrzgatunkowej. Czynniki
te zawsze najsilniej oddzialywajg na losy najmiodszych osobnikow
w populaciji.

Przebieg S$miertelnosci tych osobnikéw w cyklu rocznym zalezy
takze od tego, w jakiej fazie cyklu znajduje sie populacja. W populacji
wyspowej, wykazujgcej dwuletni cykl liczebnosci (po roku wysokiej li-
czebnosci nastepuje rok o niskiej liczebnosci, przy czym liczba osobni-
kow urodzonych w obu latach jest identyczna; Bujalska 1970)

4
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stwierdzono, iz mlode urodzone w pierwszej polowie roku o0 wysokie]
liczebnos$ci przezywajg znacznie lepiej niz te, ktoére urodzily sie¢ w roku
o niskiej liczebnosci (tab. II) oraz ze odwrotnie ksztaltuje sie przezy-

Tabela 11

Zrozmcowame przezywalnosci najmltodszych osobnikéw w pOpulac_u (0-6 tyg.)
w zaleznoéci od okresu urodzenia (wg Gliwicz 1975)

Differentiation of survivorship of the youngest individuals in population (0-6 weeks)
in relation to the time of their birth (after Gliwicz 1975)

F
Rok Lo S /S, .
Year (70) (76)
1966 (h) 53,7 10,3 5
1967 (1) sS40 31,3 1
1968 (h) 61,3 25,0 # B
1 1969 (1) 40,9 26,5 1,5

B e przezywalnosC¢ generacji wiosennej, Sp— przezywalnos¢ generacji jesiennej, h— wysoka
liczebnosé, [/ — niska liczebnosé.

S 4 - survival rate of spring generation, S B— sur_vival rate of autumn generation, 7 — high numbers,
| — low numbers.

walnoéé osobnikéw urodzonych w drugiej potowie roku (Bujalska
1975, Gliwicz 1975). Wyzszg przezywalnos¢ milodych z genéracji
wiosennej w latach o duzej liczebnosSci mozna wigzaC z WyZzZszg przezy-
walnoscig ich matek (samic przezimkow) w tych latach, zgodnie ze
stwierdzong przez Bujalskag (1975 wysokg korelacja pomiedzy
przezywalnoscig potomstwa w okresie gniazdowym a przezywalnoscig
matek, oraz na podstawie stwierdzonej przez Gliwicz (1975) miod-
szej struktury wiekowej przezimkéow w latach o wysokiej liczebnosci.
Zmienng przezywalno$¢ najmitodszych osobnikéw generacji jesienne]
mozna ttumaczy¢ zrdéznicowang presjg osobnikéw starszych na miodsze,
uzalezniong od przezywalnosci, a w jej konsekwencji od liczebnosci
osobnikéw z generacji wiosennej. W efekcie w latach o niskiej liczeb-
nosci przezywalnos¢ osobnikéw w wieku gniazdowym jest w catym se-
zonie rozrodczym znacznie bardziej jednolita niz w latach o wysokiej
liczebnosci (tab. II).

I sezon wegetacyjny (osobniki i1owne). Jak wspom-
niano juz poprzednio, grupa osobnikéw samodzielnych w pierwszym
dla nich sezonie wegetacyjnym jest bardzo niejednorodna. Przy rozpa-
trywaniu Smiertelnosci niejednorodnos¢ ta daje o sobie znaé najsilniej
w odniesieniu do osobnikow dojrzatych i niedojrzatych piciowo, nawet
jesli rozpatrujemy zwierzeta w tym samym wieku. Osobniki niedojrzate
piciowo charakteryzujg sie znacznie lepsza przezywalnoscig niz osobniki
dojrzale (Svarc i in. 1964, Bujalska 1975). Samodzielne, lowne
osobniki, nie dojrzewajgce piciowo w pierwszym sezonie rozrodczym,
rekrutujg sie przede wszystkim z kohort jesiennych. Svarec iin. (1964)
stwierdzili u gryzoni zalezno$¢ odwrotnie proporcjonalng pomiedzy diu-
goscm zycla a Intensywnoscig procesow Wzrostowych tempem dojrze-
wania 1 intensywnoscig rozrodu oraz poziomem metabolizmu. U osob-
'nikoOw generacji wiosennej procesy te przebiegaja znacznie szybciej niz
u osobnikOw generacji jesiennej, co odbija sie na ich gorszej przezywal-
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no$ci. Maksymalna dilugos¢ zycia u osobnikéw generacji wiosennej wy-
nosila wg Svarca i in. (l.c.) 12 miesiecy, a u generacji jesiennej —
14 miesiecy, przy czym okres wzmozonej Smiertelnosci (zwigzanej z doj-
rzewaniem?) przypadat dla pierwszych w 3, a dla drugich w 10 mie-
sigcu zycia. ! -

- Na zjawisko osiggania wiekszej maksymalnej diugosci zycia i lepszej
przezywalnosci samodzielnych osobniké6w z kohorty jesiennej zwracajg
takze uwage Chitty 1 Phipps (1966) oraz Kaikusalo (1972).
Smirnov (1972) stwierdza ponadto, ze u C. rufocanus Sund. i C. ru-
tilus Pall. najwyzszg przezywalnoscig w tym okresie zycia odznaczaja
sie osobniki z generacji jesiennej, w latach narastania liczebnosci po-
pulacji.

Tak wiec przezywalnos¢ osobnikéw lownych w roku ich urodzenia
zalezy w duzym stopniu od momentu ich urodzenia, statusu fizjologicz-
nego i fazy cyklu populacyjnego. Interesujgcy jest tu fakt, ze wedlug
wielu cytowanych wyzej autoré6w osobniki urodzone jesienig, podlega-
jace w okresie gniazdowym znacznie silniejszej redukejl niz ich réwies-
nicy urodzeni wiosng, po przezyciu tego krytycznego okresu i osiggnie-
ciu samodzielnosci przewyzszajg przezywalnoscig 1 diugowiecznoscig
osobniki urodzone wiosng. Nie mozna jednak uznaé¢ tego zjawiska za
regute, bowiem jak wykazaty wieloletnie materialy uzyskane z inten-
sywnych badan prowadzonych w Polsce nad wyspowa populacjg nor-
nicy, nigdy w roku swego urodzenia osobniki z generacji jesiennej nie
przezywaty lepiej niz osobniki z generacji wiosennej (Gliwicz 1976).

Sezon zimowy. Wszyscy badacze oceniajgcy Smiertelnosé w po-
pulacjach nornicy zgodni sg co do tego, ze sezon zimowy to okres mi-
nimalnej Smiertelnosci tego gatunku, nie przekraczajacej na ogét war-
tosci 20°o ubytku miesiecznie (Newson 1963, Svarc i in. 1964,
Bergstedts 1960 Chitty i. Phipps 1966, Ashby. 1967,
Gliwicz 1 in. 1968, Smyth 1968 Petrusewicz i in. 1970,
Smirnov 1972, Andrzejewski 1975, Bujalska 1975). Przez
caly okres zimowy jest ona stala i dotyka w jednakowym stopniu
osobniki nalezgce jesienig do réznych grup fizjologicznych i wiekowych.
Niektorzy badacze (Tanton 1969, Kaikasulo 1972) stwierdzali
w koncu lutego 1 na poczgtku marca gwattowne, krotkotrwate obnizenie
przezywalnosci. W okresie tym wymierajg osobniki o szczegolnie slabej
kondycji (gidwnie z generacji wiosennej), po czym Smiertelnosé wraca
do poprzedniego, niskiego poziomu. Tym wilasnie zjawiskiem nalezy
zapewne tlumaczy¢ wynik Andrzejewskiego (l.c.) wskazujacy
na lepszg przezywalnos¢ osobnikéw w pierwszej niz drugiej polowie
zimy.

Jako przyczyny wysokiej przezywalnosci zimowe]j podaje sie ogdlnie
starszg strukture populacji, wiekszg tolerancje osobnikéw w stosunku
do siebie zwigzang z zakonczeniem rozrodu, mniejszg ruchliwo$é i in-
tensywnos¢ kontaktow, mniejszg konkurencje wewnatrz- i miedzyga-
tunkowg oraz zmniejszong na skutek ochrony, jaka daje gryzoniom po-
krywa $niezna, presje drapiezcy (Svarc iin. 1964, Smirnov 1972).
Wymienianymi w literaturze czynnikami, modelujagcymi przebieg $mier-
telnosci zimowej jest pokrywa Sniezna (zwlaszcza w pélnocnej i wschod-
niej Europie) i pokarm. Stalos¢ pokrywy s$nieznej moze mieé¢ pewien
wplyw zar6wno na przecietng wartos¢ $miertelnosci zimowej, jak i na
zroznicowanie Smiertelnosci w czasie jednej zimy, je§li po okresach °
snieznych nastepuje nagla odwilz i okres bezs$niezny (Ilienko i Zub-



278 JOANNA GLIWICZ

caninova 1963, Svarc i in. 1964). Lata charakteryzujgce sie obfi-
tym'opadem zotedzi i bukwi sg zarazem latami, w ktérych sSmiertelnos¢
zimowa nornicy jest wyjgtkowo niska (Bergstedt 1965, Bobek
1969, Hansson 1971).

Il sezon wegetacyjny — przezimki. W przeciwienstwie
do pelnaej zgodnosci badaczy na temat charakterystyki przezywalnosci
Zimowe] opinil na temat loséw przezimké4w sg podzielone. Ogodlnie
stwierdza sie, ze wczesng Wloan (kw1e01en poczatek maja) Smiertelnosé
ich jest niewiele wieksza niz zima, a“nastepnie stopniowo wzrasta. W po-
lowie lata Iub jesienig ging ostatnie przezimki (Newson 1963,
Chitty i "Phipps 71966, ‘Ashby 1967, - Smyth:  1968; G li-
wicz 1975). Wspomniana réznica zdan odnosi sie przede wszystkim
do skiadu przezimkow. Niektérzy autorzy twierdzg, ze przezimki rekru-
tuja sie glownie z osobnik6w urodzonych jesienig, ktére dopiero teraz —
wiosng — osiggajg dojrzalos¢ piciowa (Svarc iin. 1964, Smirnov
1972). W innych natomiast populacjach stwierdzono, ze skiad przezim-
kow moze sie z roku na rok roézni¢ 1 to w szerokim zakresie, oraz ze
ta cecha grupy przezimkow modyfikuje w znacznym stopniu jej sSmier-
telnos¢ (Hansson 1969, Zejda 1967, Gliwicz 1976). W wys-
powej populacji C. glareolus stwierdzono na przykiad (Gliwicz 197)),
ze przy statej liczbie osobnikéw przezywajacych co roku do rozpoczecia
nowego sezonu reprodukcyjnego w latach, ktoére odznaczaly sie wysokg
liczebnoscig, przezimki skladaty sie w ponad 50%p z osobnikow z ubieglo-
rocznej generacji jesiennej. Natomiast w latach o niskiej liczebnosci
przezimki w ponad 80°%0 rekrutowaly sie z generacji wiosennej. Przy
miodszej strukturze wiekowej przezimki przezywaty znacznie lepiej niz
przy starszej, z tym ze bezposrednig przyczyng roéznej przezywalnosci
przezimkow nie byl wiek, bowiem w latach o wyzszej przezywalnosci
lepiej przezywatly zarowno osobniki z generacji jesiennej jak i wiosennej.
Przyczyn roznej w roznych latach przezywalnosci nalezy szuka¢ wsrod
czynnikéw wewngtrzpopulacynych, takich jak np. ostrzejsza hierarchia
socjalna wytwarzajgca sie u przezimkéw wtedy, gdy sg one zdomino-
wane przez osobniki starsze. Wydaje sie, ze przezywalnos¢ przezimkow
moze by¢ waznym czynnikiem w regulacyjnych mechanizmach popu-
lacji nornicy.

W podsumowaniu niniejszego rozdzialu nalezy stwierdzi¢, ze czyn-
niki wplywajgce na poziom sSmiertelnosci sg odmienne w poszczegol-
nych stadiach rozwojowych osobnika. W okresie gniazdowym przyczy-
nami ogolnie wysokiej 1 zrdéznicowanej Smiertelnosci sg zaré6wno czyn-
niki fizjologiczne 1 abiotyczne (termoregulacja, powodzie, przymrozki),
jak i czynniki o charakterze wewnatrzpopulacyjnym, m.in. zageszczenie.
W pilerwszym sezonie wegetacyjnym o przezywalnosci osobnikéw samo-
dzielnych decyduje w pierwszym rzedzie ich status fizjologiczny (doj-
rzatos¢ lub niedojrzatos¢ piciowa), ktory z kolei zalezy od bardzo wielu
czynnikow wewnatrz- i pozapopulacyjnych. O przezywalnosci populacji
w okresie zimowym decyduja gléwnie czynniki pozapopulacyjne, przy
czym nalezy sgdzié, ze nie ulegajg one silniejszym modyfikacjom, bo-
wiem Smiertelnos¢é zimowa w roéznych czesciach areatu C. glareolus
oraz w roznych latach jest bardzo podobna Natomiast przezywalnosé
przezimkow moze by¢é parametrem silnie modyfikowanym przez czyn-
nikl wewnagtrzpopulacyjne. A poniewaz przezimki stanowia w okresie
wezesnowlosennym 100%o populacji, modyfikacja ich Smiertelnosei od-
grywa w dynamice populacji pierwszorzedng role.
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4. Inne czynniki ksztaliujgce przezywalnosdé

4.1. Zmiany smiertelnosci populaciji w cyklu rocznym

Przez nalozenie danych o Smiertelnosci na dane o generalnych zmia-
nach struktury wiekowej populacji w cyklu rocznym uzyska¢ mozna
obraz zmian nasilenia sSmiertelnosci w przecietnej populacji C. glareolus
w cyklu roeznym. Bedzie to co prawda obraz bardzo usredniony, ale
pozwalajgcy przesledzi¢ zmiany smiertelnosci na tle dynamiki liczebnosci
populacji 1 zmian struktury wiekowej (rys. 2). Wczesng wiosng (kwie-

S/mies.w2%-S/me.in %
RS

Rys. 2. Schemat zmian przezywalno$Sci calej populacji w cyklu rocznym

a, f — przezywalnos¢ zimowa, b — weczesnowiosenne zalamanie w przezywalnosci prze-
zimkow, ¢ — spadek przezywalnosci zwigzany z odmladzajaca sie strukturg wiekowg po-
pulacji, d — wzrost przezywalnosci w miare doroslenia populacji, e — gwaltowny wzrost

przezywalnosci po zakonczeniu sezonu rozrodczego

Pattern of changes in survival rate of the whole population during one-year cycle

a, f — winter survival rate, b — early-spring decrease of survival rate of overwintered
ind., ¢ — decrease of survival rate due to younger age structure of the population,
d — increase of survival rate due to the population getting older, e — sharp increase

of survival rate after termination of breeding season

cien) przezywalnos¢ osobnikow w populacji jest bardzo wysoka, sa to
bowiem przezimki, ktére, jak wspomniano, w pierwszej polowie sezonu
rozrodczego charakteryzujg sie wysokg przezywalnoscia. Potem ich
smiertelnos¢ wzrasta, a roéwnoczesnie w populacji pojawia sie duzo
osobnikéw bardzo mlodych charakteryzujgcych sie niskg przezywalnos-
clg, a wiec okres podznej wiosny i weczesnego lata powinien odznaczaé
si¢ w przecietnej populacji najgorszag przezywalnoscig. Nastepnie (li-
plec—wrzesien), gdy zginie juz wiekszos¢ przezimkow i populacja sklada
si¢ niemal wylgcznie z tegorocznych, coraz starszych osobnikéw, jej
przezywalnos¢ wzrasta. Nalezy przy tym pamietaé, ze w miare sezo-
nowego obnizania sie rozrodczosci coraz mniej jest w populacji osobni-
kéw bardzo milodych, odznaczajacych si¢ niska przezywalnoscig. Tak
wigc ku jesieni przecietna Smiertelnos¢ populacji powinna stopniowo
male¢, by w koncu w momencie zakonczenia sezonu rozrodczego uzyskad
skokowo najnizszg wartos§¢, ktora utrzymywaé sie bedzie z niewielkimi
wahaniami przez caly sezon zimowy.
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4.2. Zréznicowanie smiertelnosci w areale gatunku

Na temat zréznicowania Smiertelnosci w roéznych czesciach areaiu
wystepowania nornicy rudej znajduje sie w piSmiennictwie bardzo nie-
wiele danych. Ogélnie wydaje sie, ze maksymalna diugos¢ zycia osob-
nikow tego gatunku wzrasta w kierunku potudniowo-zachodnim. Z po-
tudniowych Moraw donoszono o osobnikach zyjgcych 21 miesiecy,
rowniez w RFN 1 poludniowej Polsce notowano nierzadko osobniki
zyjgce 18—20 miesiecy (Stein 1956, Pucek, Ryszkowski
1 Zejda 1968, Bobek 1973). Natomiast prace skandynawskie i ra-
dzieckie (z centralnych czesci ZSRR) podajg maksymalng obserwowang
diugos¢ zycia nornicy réwng 14—15 miesigcom (Ilienko i Zubc¢a-
ninova 1963, Svarec i in. 1964, Bergstedt 1965, Kaiku-
salo 1972).

Trwalos¢ 1 grubos¢ pokrywy Snieznej ma znacznie wiekszy wplyw
na przezywalno$s¢ zimowg na terenach poéinocnych i wschodnich niz
w pozostatej czesci areailu. Natomiast w populacjach zamieszkujgcych
lasy lisciaste typu dgbréow i buczyn stwierdzono wyrazng zaleznosé
Smiertelnosci jesienno-zimowej od obfitosci pokarmu, czego nie noto-
wano w innych sSrodowiskach (Bergstedt 1965, Hansson 1971,
Bobek 1973). -

4.3. Smiertelnosé¢ a drapiezniki

- Dla wyjasnienia pewnych, nie w pelni zrozumiatych zjawisk zacho-
dzgcych w populacji autorzy chetnie postuguja sie hipotezg o zmianach
presji drapiezcy na te populacje. Natomiast bardzo niewiele prac po-
Swiecono problemowi rzeczywistego oddzialywania drapiezcow — ga-
dow, ptakow 1 ssakObw — na populacje gryzoni w ogodle, a lesSnych
w szczegolnosci. Interakcje drapiezca-ofiara sg dla tych gatunkow nie-
zwykle trudne do badania. Southern (1954, 1959) oraz Southern
i Lowe (1968) badali zaleznosci pomiedzy dynamikg liczebnosSci sowy
Strix aluco L. a C. glareolus i Apodemus sylvaticus L. Stwierdzili, ze
W sezonie rozrodczym gryzonie te stanowig 70%¢ ofiar-kregowcow
w diecie sowy oraz ze sowa fowi osobniki C. glareolus proporcjonalnie
do ich zageszczenia. Goszczynski (1972) w swojej pracy nad zespo-
tem gryzoni lesnych (C. glareolus, Apodemus flavicollis Melch., A. agra-
rius Pall)) 1 polnych (Microtus arwvalis Pall.)) oraz nad catym zespoiem
drapiezcow (ptakow i1 ssakdéw) podaje, ze w latach o Sredniej liczebnosci
gryzoni lesnych draplezce wylawiajg je do 69%, przez co potencjalnie
moga by¢ czynnikiem kontrolujacym ich liczebnos$¢. Natomiast w latach
0 wysokiej liczebnosci (wystepujgcej zwykle w tym samym roku w po-
pulacjach gryzoni lesnych i nornika) redukcja gryzoni przez drapiezniki
spada do 13%, a wiec wzrastajace populacje wymykajg sie spod kon-
troli drapiezcy. W lasach jednym z powazniejszych drapieznikéw moze
by¢ zmija (Vipera berus L.), jesli wystepuje w wysokich zageszczeniach.
Wyglada na to, ze preferuje ona sposréd gryzoni leSnych wilasnie nor-
nice rudg, przy czym nie oddzialuje réwnomiernie na calg populacije,
eksploatujgc intensywniej osobniki najmlodsze, ciezarne samice oraz
migranty (Pielowski 1962, Pomianowska-Pilipiuk 1974),
przez co w pewnych sytuacjach moze przyczynia¢ sie do kontrolowania
liczebnosci tej populacji. Pearson (1966) twierdzi, ze na terenach
otwartych (pola, igki, tundra) 4-letni cykl zmian liczebnosci obserwo-
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wany u Microtinae jest wywolany (czeSciowo bezposrednio, czeSciowo
posrednio) przez drapiezce, natomiast w lasach taki regularny cykl nie
wystepuje z powodu znacznie stabszej presji drapiezcy na populacje
ofiar. 0 ' |

Reasumujgc nalezy stwierdzi¢, ze rola drapiezcow w ksztattowaniu
liczebnosci nornicy nie jest jeszcze zbadana, a jeSli nawet nie jest ona
zbyt wielka w kategoriach ilosciowych, to moze mie¢ powazne znaczenie
jakosciowe, szczegdlnie jesli presja drapiezecy wzrasta w waznych dla
populacji gryzoni okresach roku lub jesli dotyka wybrane grupy wie-
kowre.
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Summary

Using data in literature as a basis, a description is given of the survivorship
and longevity of the bank vole, Clethrionomys glareolus Schreber 1780, the do-
minating species of forest rodent of the temperate zone. Four periods were
distinguished in the life of an individual and in the phenological cycle of the
whole population, which are characterized by a different mortality rate: nesting
period (6 weeks), period of independent life during the first summer (average
2.5 months), winter | period (6 months) and the second summer (maximum 6
months). Maximum longevity of individuals under natural conditions wvaries
within limits of 18—21 months, females living longer than males (in sporadical
cases through two winters).

All available data on the subject of survival rate of the bank wvole in the
periods distinguished have been set out in Table I, and calculation made on
their basis of mean wvalues of survival rate expressed in the form of index

Nt+1

N
N,,1=N,e~#* for t=1 day. Using these indexes a general survivorship curve was
plotted (Fig. 1), describing the rate of disappearance of individuals from the average
population living under ,average” climatic and food conditions and in a year
of average numbers.

Analysis was next made of factors responsible for mortality in each period
of the individual’s life. During the nesting period the cause of the generally
high and differentiated mortality rate are chiefly physiological and abiotic
factors, but also factors of an intrapopulation character (Table II). During the
first summer survival of independent individuals is determined primarily by
their puberty or unpuberty, depending on many intra- and extra-population
factors. Survival rate of the population in winter is determined chiefly by
extra-population factors which are not subject to considerable modifications since
winter mortality is very similar in different parts of the area of the species and
in different years. Survival of overwintered individuals, on the other hand,
is a parameter greatly modified by intrapopulation factors and may play a very
important part in formation of population dynamics.

By means of combining data on general variations in age structure of the
population over the annual cycle and variations in survival characteristics of the
different age groups and of different seasons a picture was obtained of variations
in survival of the whole population over the annual cycle (Fig. 2). In addition
differences in mortality among bank voles in different parts of its species area
are discussed and consideration given to the question as to what extent predators
are capable of affecting the mortality in populations of this species.

S

. 100%¢ for t=1 month and the rate of decrease y according to the equation



