TOM XXV 1979 ZESZYT 2 WIADOMOSCI EKOLOGICZNE

i — e ———— S ————— e — — — ———— - — — = —— e ————

e Struktura wiekowa
Zaklad Lowiectwa SGGW-AR « ° °

Uil e a organizacja socjalna
02-528 Warszawa populacji gryzoni

Age structure and social
organization of rodent
population

1. Sformulowanie hipotezy

W toczonych ostatnio na lamach ,,Wiadomosci Ekologicznych’ dys-
kusjach na temat, czym sa uklady ekologiczne w ogole, a populacja
w szczegdlno$ci (Andrzejewski 1977, Lomnicki 1978b i liczne
glosy w dyskusjach nad tymi artykulami), bardzo wyraznie zaznaczyla
sie roznica pogladéw na problem, czy populacja jest zintegrowanym ukia-
dem, czy tez po prostu zbiorem osobnikéw. Wyznaczajgcy pierwszy poglad
zakladajg, ze osobniki wspolwystepujgce w Srodowisku sg w pewien spo-
s6b zorganizowane i ze ich miejsce w organizacji populacji decyduje
w znacznym stopniu o ich wilasciwosciach i losach; drugi — ze o losie
kazdego osobnika przesadzajg jego wlasne cechy, a wlasciwosci populacji
wynikaja z cech jej osobnikéw. Ten ostatni poglad najczesciej gloszg eko-
lodzy, ktorych doswiadczenia plyna z badan nad bezkregowcami, trudno
bowiem doszuka¢ sie im w badanych przez siebie populacjach istnie-
nia organizacji integrujacej osobniki. Natomiast przez badaczy populacji
kregowcoéw wyzszych do$¢ powszechnie akceptowane jest istnienie takiej
organizacji pod postacig hierarchii socjalnej, ale nie w pelni jeszcze wy-
jasnione sg zasady tworzenia sie tej organizacji i jej ewolucyjne podsta-
wWY. .
I tak na przykiad w wolno zyjacych populacjach gryzoni do ogoél-
nie uznanych przejawédw funkcjonowania takiej organizacji nalezy zroz-
nicowanie osobnikéw populacji pod wzgledem wielkosci arealu osobni-
czego, zajmowania lepszych lub gorszych ptatéw srodowiska, czasu wzmo-
zonej aktywnosci dobowej, czesto$ci odwiedzania pulapek z przynetg
(a wiec atrakeyjnych); przy czym najwieksze arealy, najdogodniejsze
siedliska, itp. przypadaja w udziale oczywiscie osobnikom o wysokiej
pozycji socjalnej. Przyklady zréznicowania pod wzgledem tych cech osob-
nikbw w populacji mozna w piSmiennictwie znalezé bez trudu; sg tez
prace omawiajace bardziej bezposrednie relacje pomiedzy osobnikami
zajmujacymi roézne miejsca w hierarchii socjalnej, polegajgce na wzajem-
nym unikaniu sie lub tolerowaniu pewnych grup osobnikéw (m.in. Raj -
ska-Jurgiel 1976). Z obserwacji prowadzonych przez réznych bada-
czy przede wszystkim w populacjach ryb akwaryjnych, stadnych ptakow
i myszy laboratoryjnych wynika, ze dominacje¢ spowodowang wysokg po-
zycja socjalng uzyskuja zazwyczaj osobniki silniejsze nad stabszymi, doj-
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rzale nad mlodymi, wieksze nad mniejszymi, przebywajgce na wilasnym
terenie nad intruzami, diuzej przynalezace do stada (populacji) nad no-
wymi (Allee i in. 1958, Petrusewicz 1959, 1965). Nadal jednak
nie jest jasne, czy cechy predestynujgce osobnika do zajecia okreslonego
miejsca w organizacji socjalnej sg dziedziczne, czy tez natury pozagene-
tycznej; jaka jest relacja pomiedzy czynnikami tworzgcymi organizacje
socjalng a silami doboru naturalnego. Wszystko to razem daje odczucie,
ze organizacja socjalna jest pojeciem mglistym, ukutym na wzoér i podo-
bienstwo spoteczenstw ludzkich, bardziej postulatem badaczy niz realnie
istniejgcym atrybutem populaciji.

Tymczasem chcialabym tu lansowaé¢ teze, ze zasady tworzenia sie
hierarchii socjalnej sg, przynajmniej w populacjach gryzoni (a sadze, ze
u wiekszosci ssakdw) bardzo proste, ze jest ona oparta na strukturze wie-
kowej. Osobniki starsze ! zajmujg w hierarchii populacji wysokie miejsca,
a najmiodsze (ale juz samodzielne) stojg na samym jej dole. Oznacza to,
ze (1) losy osobnika w populacji zdeterminowane sg cechg pozagenetycz-
ng; (2) oparta na wieku pozycja socjalna rodzicow nie moze zosta¢ prze-
kazana potomstwu; (3) wszelkie inne korzystne cechy (w tym genetyczne,
faworyzowane aktualnie przez sily doboru naturalnego) moga jedynie
rozstrzygac o wyzszej pozycji ich nosiciela wsréd grona rowiesnikow, tj.
osobnikdw o podobnym statusie w hierarchii calej populacji.

Cho¢ w pisSmiennictwie populacyjnym przewijaja sie sugestie, ze
miejsce w organizacji socjalnej moze by¢ zalezne m.in. od wieku osob-
nika, nikt dotychczas nie prébowal uzasadni¢ tego pogladu, ani nie za-
stanawial si¢ nad konsekwencjami z niego wynikajgcymi. Na poparcie
przedstawionej tu hipotezy przytoczy¢ mozna nastepujace argumenty:

Po pierwsze — znajduje ona potwierdzenie we wspomnianych powy-
zej obserwacjach, w wyniku ktoérych ustalano cechy dominantéw. Osob-
niki starsze bowiem sg zarazem dojrzate plciowo, silniejsze, wieksze, diu-
zej przebywaja w populacji i wezesSniej ustalajg swe areaty niz osobniki
miodsze. Majg wiec wszelkie atuty, aby by¢ dominantami.

Po drugie — hierarchia oparta na wieku jest w Swiecie ssakéw sze-
roko rozpowszechniona; etologowie badajacy organizacje stad naczelnych,
drapieznych czy kopytnych zwykli przypisywaé¢ role dominantéw zwie-
rzetom starszym.

Po trzecie — znaleziono szereg przykladow wskazujgcych na to,
ze takie wymienione uprzednio charakterystyki, jak wielko$¢ arealu, tow-
nos¢, itp., mogace zdaniem badaczy populacji swiadczyé o pozycji socjal-
nej osobnikéw w populacji, sag zarazem charakterystykami zaleznymi od
wieku.

Po czwarte — implikacjg wynikajgcg z tej hipotezy jest m.in. zdol-
nos¢ populacji do zachowania stabilnosci w zmiennym sSrodowisku.

2. Przyklady
Wszystkie przyklady, ktore zostang tu przytoczone, pochodzg z prac

nad wyspowa populacja nornicy rudej (Clethrionomys glareolus, Schr.).
Nalezy przypuszczaé, ze w izolowanej populacji zyjacej w znacznym za-

1 Chcialoby sie powiedzie¢ ,najstarsze’”, ale nalezy przypuszczaé, ze po
przekroczeniu pewnego wieku status osobnika w populacjach zwierzecych ulega
obnizeniu.
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geszczeniu na ograniczonej przestrzeni i wykazujgcej wysoki stopien
ustabilizowania procesOw i parametréw organizacja socjalna jest szcze-
golnie ostro wyrazona, totez zaczerpniete z jej badan przyktady sa ilu-
stratywne.

W populacji tej wyrozniano w kazdym sezonie rozrodczym 5 grup
wiekowych, tzw. kohort (Gliwicz i in. 1968): przezimki — K, ko-
horte wiosenng — Kj, letnia — K, letnio-jesienng — K3 i jesienng —
K, (w niektéorych latach bardzo nieliczng). Osobniki badanej populacji
byly silnie zrdéznicowane pod wzgledem wielkosci arealu, czestosci od-
wiedzania pulapek (czyli lownosci) oraz uzytkowania siedlisk o réznym
stopniu atrakcyjnosci, a wielkosci poszczegdlnych wskaznikéw byly tym
wyzsze, iIm do starszej grupy wiekowej nalezal osobnik. Raz ustalona po-
zycja danej grupy wiekowej utrzymywala sie przez caly sezon rozrodczy,
dopiero po zakonczeniu rozrodu (w pazdzierniku) zréznicowanie osobni-
kéw malato. Zjawisko to dla wskaznika wielkosci areatu ilustruje rysu-
nek 1 Mazurkiewicz 1971), dla lownosci — rysunek 2 (Gliwicz
1970), a dla wskaznika zasiedlenia réznych platéw Srodowiska — rysu-
nek 3 (Bock 1972).
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Rys. 1. Srednia wielko$é arealu osobniczego samcéw z roéznych kohort (1=225 m?)
(Mazurkiewicz 1971)

Mean home range size of males of different cohorts (1=225 m?2).

The younger the cohort the smaller the home range (Mazurkiewicz 1971).
Ky, — overwintered individuals, Ky — born in early spring, K — born in early
summer, K3 — born in early autumn

Ostatni rysunek dla wiekszej jasnosci wymaga kroétkiego komentarza.
Cate srodowisko wyspy bylo korzystne dla nornicy i przez nia zamieszki-
wane, ale poszczegdlne jego ptaty nie byly jednakowo atrakcyjne. Ana-
liza fitosocjologiczna (Traczyk 1965) wykazala, ze wyspe porstaja
4 zespoty roslinne: dwa wilgotne (Salici-Franguletum, S-F, i Circeo-Al-
netum, C-A) zajmujace razem 23,3%0¢ powierzchni wyspy, oraz dwa suche
(T'ilio-Carpinetum stychyetosum sylvaticae, T-Cs, i Tilio-Carpinetum ty-
picum, T-Ct). Analiza uzytkowania tych zespoléw przez gryzonie wyka-
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Rys. 2. Srednia lowno$¢ osobnikéw nalezgcych do réinych kohort (Gliwicz 1970)
Mean trappability of cohorts (Gliwicz 1970)
K¢—Kj3 as on Figure 1. The younger the cohort the lower its trappability

1866 - 1970

Rys. 3. Stopien wykorzystania réznych zespoléow roslinnych przez osobniki nalezace
do kolejnych kohort (w %) (Bock 1972)

Linie poziome wskazujg % powierzchni zajetej przez wyrdznione zespoly ro$linne.
S—F i C—A — zespoly najatrakcyjniejsze dla nornicy, T—Cs — zesp61 S$rednio
atrakcyjny; T—Ct — zesp6! najmniej atrakcyjny

Use of various habitat patches by individuals (in %) belonging to different cohorts
(Bock 1972)

Those habitat patches correspond to four forest associations covering the island
inhabited by the bank vole population. Horizontal lines indicate the percentage of
the total island area covered by each association. S—F and C—A Salici—Frangu-
letum and Circeo—Alnetum — associations the most preferred by the voles, mostly
used by older individuals (K, K;); T—Cs — Tilio—Carpinetum stachyetosum syl-
vaticae — association moderately preferred; T—Ct — Tilio—Carpinetum typicum —
association the least attractive, used mostly by youngest individuals (K3 K;) forced
to live there

zala, ze asocjacje wilgotne uzytkowane byly w wyzszym procencie niz
by to wynikalo z zajmowanych przez nie powierzchni, a asocjacje suche
w nizszym, przy czym siedlisko najsuchsze (T-Ct) wykorzystywane bylo
W najnizszym stopniu (w 84%s analizowanych przypadkéw bylo niedo-
siedlone). Wyniki przedstawione na rysunku 3 wskazujg, ze srodowiska
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najatrakcyjniejsze (bo zawsze uzytkowane najintensywniej) okupowane
sg w wyzszym stopniu przez starsze grupy osobnikéw, a do najmniej
atrakcyjnego srodowiska ,,spychane’”’ sg osobniki najmilodsze. Przedsta-
wione dane sg Srednig z 5 lat, a z tekstu pracy wynika, ze w niektérych
latach zréznicowanie to wystgpilo bardzo ostro.

Przytoczone przyklady pochodza z materialow zebranych w roéz-
nych latach, nie dotycza wiec tych samych osobnikéw, lecz ilustrujg zja-
wiska, ktére wystgpily w roéznym czasie niezaleznie od siebie. Przed-
stawione zroéznicowanie osobnikow, Scisle skorelowane z ich miejscem
w strukturze wiekowej, nie sposOb tlumaczy¢ tylko wiekiem osobnikéow.
Trudno przyjaé, ze np. samce Ky majg mniejsze arealy niz K; dlatego, ze
ich zapotrzebowanie pokarmowe jako osobnikéw miodszych jest mniejsze.
Sg one we wrzesSniu juz dorosiymi osobnikami i nie sg mitodsze niz K,
byly w lipcu, gdy ich areal byl znacznie wiekszy (rys. 1). Zréznicowanie
wielkosci areatow, a takze innych omawianych wskaznikéw musi wyni-
kaé¢ ze stosunkéw socjalnych panujgcych w populacji, a ustalona hierar-
chia oparta jest na strukturze wiekowej.

Dodatkowego wymiaru nadajg rozpatrywanej kwestii wyniki ekspe-
rymentu pokarmowego przeprowadzonego na omawianej wyspie. Bada-
nej populacji podano na okres 2 lat dodatkowy pokarm (owies) w nad-
miarze i zbadano zmiany, jakim ulegly niektére wskazniki populacyjne,
m.in. wielko$¢ arealow osobniczych (Andrzejewski i Mazurkie-
wicz 1976). Autorzy ci poréwnali wielkos¢ arealdw (a wilasciwie jej
zmiany w trakcie kolejnych zlowien) w tych samych okresach sezonu
wegetacyjnego w roku 1967 (pokarm naturalny) i w 1973 (nadmiar po-
karmu). Zmiany te u osobnikéw z kolejnych kohort przedstawiono na
rysunku 4, przy czym dla jasnosci obrazu wybrano tylko krzywe z wrzes-
nia (z wyjatkiem kohorty K, ktéra do wrzesnia praktycznie nie przezy-
wa). We wrzes$niu sg juz w populacji obecne osobniki z trzech tegorocz-
nych kohort, a sezon rozrodczy trwa nadal, jest wigc to dobry moment
do poréwnan.
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Rys. 4. Zmiany wielkosci arealu osobniczego samcoéw z réznych kohort w roku
z naturalng (1967) i dodatkowa (1973) bazag pokarmowg (Andrzejewski i Ma-
zurkiewicz 1976)

Uwaga: wielkos§é arealu oszacowano tu inng metodg niz na rysunku 1

Changes in home range size during successive captures of males of different cohorts
(K¢—K3) in a year with natural food supply (1967) and in a year with experimentally
increased food supply (1973) (Andrzejewski and Mazurkiewicz 1976)
For K{—K; September (IX) curves are presented, for Koy — June (VI) curves, as
this cohort dies in summer. Note: The home range size was estimated here by
different method than this on Figure 1, so they cannot be directly compared

13
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W roku nadmiernej obfitosci pokarmu osobniki znacznie zmniejszy-
ly swoje arealy, a populacja zwiekszyla liczebnos¢, co bylo do przewidze-
nia, ale na uwage zaslugujg dwie dalsze prawidlowosci. (1) Kazda kolejna
kohorta ,,zrezygnowala” w roku bogatym w pokarm z mniejszego kawat-
ka arealu; najwiecej do oddania mialy osobniki najstarsze, natomiast
osobniki z kohorty najmlodszej mialy w roku z naturalnym pokarmem
tak niewielki areal, ze przy znacznie bogatszej bazie pokarmowe] zmnie]-
szyly go minimalnie. (2) Hierarchia wielkosci arealu utrzymywata si¢ na-
dal, choé¢ byla mniej ostra; réwnoczesnie autorzy stwierdzili znacznie
wieksze nakladanie sie na siebie arealéw osobniczych, co wskazuje ma
bardziej tolerancyjne stosunki w populacji.

3. Implikacje wynikajace z postawionej hipotezy

Na pierwszoplanowg role zrdoznicowania osobnikow dla procesow
regulacyjnych populacji wskazal niedawno Lomnicki (1978a). W mysl
jego hipotezy zréznicowanie to nadaje kazdemu osobnikowi populacji
inng pozycje (rank), ktéora w okreslonych warunkach sSrodowiska albo
pozwala mu zy¢ i rozmnazac¢ sie, albo tez zmusza do emigracji. Pozycja
ta jest wynikiem pewnych cech osobniczych, ktoére determinujg ilosé
pokarmu dostepnego dla ich nosiciela. W odniesieniu do populacji wielo-
pokoleniowych autor sugeruje, ze cechg takg moze byé¢ wiek.

W mysl proponowanej tu hipotezy w populacjach gryzoni obowigzy-
walby schemat: miejsce osobnika w strukturze wiekowej — pozycja
w hierarchii socjalnej — udzial w zasobach dostepnych dla populacji.
Gdy populacja pozostaje przez diuzszy czas w roOwnowadze z zasobami
swego Srodowiska, jej struktura wiekowa jest ustabilizowana, ustabili-
zowana jest takze jej hierarchia socjalna narzucajgca staty podzial zaso-
béw pomiedzy osobniki zajmujgce okreslone miejsce w tej hierarchii. Na
podstawie ostatniego z podanych przykiadéw (rys. 4) mozna przyjac, ze
przy tej samej strukturze wiekowej, a wiec roOwnie rozbudowanej struk-
turze socjalnej, ekologiczne zréznicowanie osobnikéw zajmujgcych wy-
sokg badz niskg pozycje w hierarchii populacji moze by¢ niewielkie lub
bardzo duze w zaleznosci od zasobnosci srodowiska. Analogiczne zaloze-
nie w odniesieniu do swoich ,ranks” przyjal Lomnicki (l.c.). Przy
zmniejszaniu sie zasobnosci srodowiska hierarchia socjalna zaostrza sie,
podzial zasobéw staje sie bardziej zréznicowany, co najmocniej odczu-
waja osobniki stojgce najnizej, a wiec najmiodsze. Moga one z populacji
wyemigrowaé lub tez pozosta¢ bez mozliwosci wydania potomstwa, albo
w sytuacji krytycznej — zgingé. Przy hierarchii socjalnej opartej na
strukturze wiekowej najwiekszg szanse przezycia w sytuacji krytycznego
pogorszenia sie warunkéw zyciowych populacji maja osobniki najstar-
sze (lub prawie najstarsze), jako stojgce najwyzej w hierarchii — dyspo-
nuja bowiem najwiekszym arealem, zyja w najdogodniejszej czeSci sro-
dowiska, majg pierwszenstwo w korzystaniu z jego najatrakcyjniejszych
zasobOow, itp. — a nie osobniki najlepiej dostosowane genetycznie do
nowych warunkéw. Te ostatnie moga jedynie mie¢ nieco wigkszg szanseg
przezycia w poréwnaniu z innymi osobnikami o podobnej pozycji socjal-
nej, a wiec ze swymi rowiesnikami.

Pocigga to za sobag szereg konsekwencji. Przede wszystkim opodznia
genetyczng i demograficzng reakcje populacji na zmiane warunkéw sro-
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dowiska, co jest zjawiskiem dobrze znanym badaczom 1 nazywanym
inercjg, czyli bezwladem populacji (Petrusewicz 1965, 1978). Po-
nadto w sytuacji, gdy zmiana warunkow srodowiska jest krotkotrwala,
pozwala odbudowaé¢ sie populacji wediug wzorca sprzed zmiany warun-
kow, bowiem przezywajgce starsze osobniki nadal pozostajg elementem
organizujgcym populacje, a ich pula genowa, ktora przekazana zostanie
potomstwu w trakcie odbudowy populacji, jest najbardziej ,,konserwa-
tywna” 2. W ten sposo6b zachowana zostaje, mimo fluktuacji Srodowiska,
stabilnos¢é organizacji i proceséw populacyjnych.

Tak powstajgca hierarchia socjalna bylaby nieodigcznym atrybutem
populacji, sprzyjataby uporzadkowaniu wspotwystepujgcych osobnikéw
jednego gatunku, decydowalaby o rozdziale pomiedzy nie zasobow, a wiec
o ich szansach przezycia 1 partycypowania w rozrodzie. Z kolei wszyst-
kie zmiany w rozrodczosci i przezywalnosci populacji oddziatujg na struk-
ture wiekowg, a tym samym na opartg na tej strukturze organizacje
socjalng. Mozna sobie wyobrazi¢, ze najsprawniej dzialajgca organizacja
socjalna tworzy¢ sie bedzie w populacjach o silnie zroéznicowanym wieku
osobnikow, przy strukturze wiekowej typu piramidy. Stojace na gorze
tej piramidy osobniki stare spelialyby role nosnikow swoistej ,,pamieci”
populacji, a pamie¢ ta bylaby tym lepsza i populacja tym bardziej zdolna
do utrzymania stabilnosci, im bardziej ,,chronione” przez organizacje po-
pulacji i dlugowieczne bytyby te osobniki.

Serdecznie dziekuje doc. dr hab. Romanowi Andrzejewskiemu oraz doc. dr

hab. Adamowi ELomnickiemu za wnikliwe przeczytanie pierwszej wersji tego arty-
kulu 1 cenne uwagi.
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Summary

Occurrence of social organization in higher vertebrate populations and its
importance for unequal resource partitioning has been widely recognized. It is
also agreed that in free-living rodent populations it affects size of individual home
ranges, their localization in richer or poorer patches of habitat, frequency of
visiting baited (therefore attractive) traps (trappability), time of daily activity
peak, etc., with individuals of higher ranks having larger home ranges, situated
in better habitats, being more trappable than their lower rank neighbours.

Recently the model indicating the basic importance of such individual
differences between animals for regulation of population density was presented
by Lomnicki (1978a). But till now it is not clear which are the most important
characteristics allowing the individual to gain a high position in population social
hierarchy.

Here I am presenting the hypothesis that social hierarchy is strengly based
on the population age structure: the old (but probably not the oldest ones) indi-
viduals holding the highest positions and the youngest (but already independent)
ones having the lowest ranks. If it is so, one must accept that: (1) the fate of
individual in population is determined by non-genetic trait; (2) rank of progeny

cannot be related to age-based social position of its parents; (3) all other profitable
characteristics — including genetic traits favoured at present by natural selec-
tion — may assure only that their “owner” will hold a higher position among other
individuals of the same age i.e. among the individuals of similar position in the
social hierarchy of entire population.

In favour of this hypothesis the following arguments may be brought:

(1) It is supported by results of earlier observations indicating that the
higher ranks are usually gained by mature individuals against immature, those
longer belonging to the population against newcomers, settled on their home ranges
against intruders, etc. (Alee et al. 1958, Petrusewicz 1959). All these pro-
perties allowing for higher ranks are at the same time the properties of older
individuals when compared with younger ones.
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(2) Hierarchy based upon age is well known in other mammal groups.
Behaviourists studying the herd organization of primates large carnivores or
ungulates usually refer to older individuals as to the herd leaders.

(3) Several examples® were found indicating that individual differences
in respect to home range size (Fig. 1), to its localization (Fig. 3), and to trappability
(Fig. 2) — usually assigned to the rank in social hierarchy — are simultaneously the
differences between individuals of different age (belonging to different cohorts
K—K,). Additionally the example is given (Fig. 4) showing that home range size
differences based upon age structure are much more pronounced under normal
food conditions (natural food supply) than under the surplus of food (supplementary
food added). At the same time indirect evidence was found of more tolerant social
relationships between individuals in the period of experimentally increased food
supply.

(4) The hypothesis of age-based social organization is helpful for explaining
the ability of the population to maintain its stability in fluctuating environment.

When the population is in the state of balance with its resources for some
time, the age structure of the population is stable and so is its social hierarchy
governing the unequal partitioning of the resources among individuals. But under
critical (suddenly worsened) conditions the best chance for survival is given to the
old individuals — holding the highest social position, having largest home ranges
and occupying the richest patches of habitat — not to the ones best genetically
suited to the new situation. This results in retardation of genetic and demographic
response of population known from field and laboratory observations and named
“population inertia”. But it also makes possible for a population to rebuild itself
according to the mode from before the crash. It is possible to achieve as surviving
the crash old individuals maitain their highest ranks preserving both the former
organization and the “conservative’” gene pool. (If we assume that the strongest
selection occurs during the highest early mortality period, then those old individuals
were selected long time ago, probably under different to present environmental
conditions.) So, those old, long-living thanks to such social organization individuals
preserve specific population “memory” which helps to keep the stability of popula-
tion organization and processes despite environment fluctuations.

3 All examples presented here are drawn from the investigations of the
population of the bank vole, Clethrionomys glareolus (Schreber) inhabiting a small
* island in northern Poland (Gliwicz et al. 1968, Gliwicz 1970, Mazurkie-
wicz 1971, Bock 1972, Andrzejewski and Mazurkiewicz 1976).
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