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Dwadziescia lat temu byliSmy potegg naukowag.. przynajmniej w dzie-
dzinie badan nad ruchliwoscig zwierzat: owadow, pajakow, slimakow, or-
ganizmow planktonowych, ptakow i gryzoni. Slad tej dawnej $wietnosci
istnieje do dzis w postaci materiatow z konferencji poswieconej migrac-
jom zwierzat, zorganizowanej w 1963 r. przez Komitet Ekologiczny PAN
(Petrusewicz 1963). Prezentowane wtedy prace z dziedziny migraciji
gryzoni zadziwiajg do dziS nowatorstwem metod, zarowno terenowych
jak 1 statystycznych, oraz rozmachem czasowym i przestrzennym. W tym
czasie mieliczne badania nad ruchliwoscig gryzoni prowadzone byly jesz-
cze tylko w Anglii (np. Errington 1963, Kikkawa 1964, Watts
1970) i w Zwiazku Radzieckim (np. Naumov 1956, Smirin 1961), ale
nasze byly bardziej wszechstronne i dojrzalsze pod wzgledem koncepcji
teoretycznej. *

Niestety wkrotce po konferencji zainteresowanie polskich ekologow
~ migracjami gryzoni znacznie oslablo, a niebawem zupeinie si¢ skonczylo.
Najlepiej swiadczy o tym fakt, ze w okresie dwudziestolecia 1965—1985
ukazaly sie tylko trzy prace polskie (Mazurkiewicz i Rajska
1975, Kozakiewicz 1976, Lomnicki 1978), poSwiecone tym za-
gadnieniom. Tymczasem na $wiecie w polowie lat siedemdziesigtych za-
interesowanie migracjg w populacjach gryzoni gwaltownie wzroslo, gtow-
nie na uniwersytetach amerykanskich i kanadyjskich, czemu towarzyszyt
szybki rozwdj koncepcji teoretycznej. Nadal wiele si¢ w tej dziedzinie
dzieje. Mozna sie bylo o tym przekona¢ na sympozjum poswieconym mi-
gracji drobnych ssakow, zorganizowanym w ramach Miedzynarodowego
Kongresu Teriologicznego w 1985 r. O naszych badaniach sprzed 20 lat
" nikt na $wiecie nie wie (nie pamieta?), ich wyniki zostaly odkryte na no-
wo, a stosowane metody wymyslone powtérnie przynoszac swiatowg sia-
we nowym odkrywcom. |

Prezentowany artykul ma na celu przypomnienie naszych dawnych
sukcesow, przesledzenie wazniejszych kierunkéw teoretycznych i wyda-
rzen naukowych zanotowanych w ostatnim dziesiecioleciu w dziedzinie
migracjl gryzoni, a takze ukazanie aktualnego stanu mysli i badan na tym
polu. By¢ moze zacheci to polskich ekologéw do wilgczenia sie w wartki
nurt dociekan naukowych w tej kwitngcej obecnie dyscyplinie. Byloby
to ladnym nawigzaniem do chlubnej tradycja.
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2. Klopoty z pojeciem i definicja

Przemieszczanie sie¢ gryzoni, o ktorym bedzie mowa w tym artykule,
precyzyjnie zostalo nazwane jedynie w jezyku angielskim stowem ,,dis-
persal’ — nieprzetlumaczalnym na jezyk polski. Nie nalezy utozsamiac
tego wyrazenia z ,,dyspersja’, ktéra ma angielski odpowiednik w postaci
,dispersion’ i tradycyjnie w jezyku zoologicznym jest uzywana do okres-
lenia rozchodzenia sie miodych zwierzat z miejsca urodzenia. Jest to wiec
pojecie wezsze, mieszczgce sie w wyrazeniu ,,dispersal”, ale nie odpowia-
dajace mu. To ostatnie jest na ogét oddawane stowem ,,migracja’, choc¢
nie jest to najszczesliwsze rozwigzanie, bowiem migracja po polsku jest
okre$leniem znacznie szerszym, obejmujacym m.in. przemieszczanie Si€
ludnosci ze wsi do miast, ptakow z poinocnych terenow legowych na po-
ludniowe zimowiska, czy tez lemingéw z wyzyn norweskich gor do mor-
skich fiordéow. Wszystkie te przyklady dotycza wedrowek racze] diugo-
dystansowych i raczej kierunkowych, podczas gdy ,,dispersal” tych cech
njie posiada. Dlatego tez Petrusewicz (1963) zaproponowal termin
 mikromigracja’, ktory jako nowy moglby zosta¢ precyzyjnie zdefinio-
wany 1 sta¢ sie jednoznacznym terminem ekologicznym. Wyczuwam tu
jednak lingwistyczne zasadzki czyhajace na teriologow: wkrotce termin
ten przedostalby sie do angielskich tekstow naszych prac jako nic nie zna-
czace ,micromigration”, a redaktorzy ksigzek czuwajgcy nad czystoscia
jezyka polskiego przerobiliby go na peilng wdzieku ,,mala wedrowke’.
Lepiej wiec pozostanmy przy ,,migracji’, pamietajgc jednak o tym, ze w
odniesieniu do przemieszczen gryzoni i innych analogicznych form ruch-
liwosci zwierzat ma ona Scisla (?) definicje, odpowiadajgcg angielskiemu
dispersal”. Jest to definitywne opuszczenie przez zwierze dotychczaso-
wego arealu i udanie sie na poszukiwanie innego dogodnego miejsca do
osiedlenia sie.

Definicja ta jest dos¢ szeroka, nie okresla bowiem (1) co skiania osob-
nika do porzucenia dotychczasowego arealu, (2) jak dlugo moze on by¢
migrantem, (3) gdzie bedzie szukal nowego miejsca — w najblizszej oko-
licy, czy gdzie$s dalej oraz (4) czy w ogole ma szansg¢ znalez¢ takie miej-
sce. Jest to, jak sie dalej okaze, zaletg definicji, poniewaz te wlasnie ce-
chy réznicujag migranty pomiedzy sobg, zalezg od sytuacji ekologicznej i
decyduja o ich dalszym losie. Definicja ta ma jeszcze jedng zalete; po-
mimo pewnej niescistosci pozwala dostatecznie ostro odrozni¢ status mi-
grantow od statusu osobnikow osiadlych. Z tych pierwszych wyklucza
osobniki dokonujgce krotkich wypadéw rekonesansowych oraz te, kto-
re ,tocza” swoj areal, wylaczajac ze swej penetracji pewne miejsca, a
przylaczajgc nowe. Najmniej precyzyjny jest status tych, ktore osiedla-
ja sie na nowo tuz ,za rogiem”, czyli kilkaset metrow dalej. Intuicyjnie
trudno uznaé¢ je za migranty, cho¢ wedlug definicji zastugujg na to mia-
no. Nalezy tu chyba przyja¢, ze ich migracja jest tak krotka w czasie i
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przestrzeni, iz nie moze istotnie wplywaé ani na losy ich samych, ani ich
sgsiadéw, totez nie ma powodu dalej sie nimi zajmowaé¢, tym bardziej, ze
prawdopodobienstwo uchwycenia przez nas ich wedrowki jest i tak zni-
kome.

W badaniach nad migracjami czesto chcemy poréwnac¢ sklonnos$¢ do
migracji gryzonl z roznych populacji czy grup wieku. Nie wystarczy w
tym celu policzy¢ osobniki migrujgce, bowiem ich sklonnosci migracyjne
1 znaczenie dla populacji w mniejszym siopniu uwidaczniajg sie w ich
liczbie, a w wiekszym w proporcji, jakg stanowia w stosunku do wszyst-
kich (badz osiadlych) osobnikéw populacji. Wiasnie w ten sposoéb, przez
proporcjeg, szacujemy tendencje migracyjne lub , migracyjnos¢” grupy
osobnikow 1 w tym znaczeniu stowo to bedzie uzywane w dalszym tek-
Scie. '

Dlaczego jednak to zwyczajne, jak by sie wydawalo, zjawisko zacho-
dzgce na co dzien w populacjach gryzoni, a zapewne takze i wielu innych
organizmow o podobnej przestrzennej organizacji populacji, cieszy sie
tak wielkim zainteresowaniem ekologow na calym sSwiecie? Najogolnie;]
dlatego, ze (1) dopatruje sie w nim mechanizmu reguldcji liczebnosci, w
tym takze , klucza” do zagadki cykli populacyjnych, (2) jest to w popu-
lacjach gryzoni od dawna stuzgcych jako model dla studiow populacyj-
nych, modelowe zjawisko behawioralne, prawdopodobnie uwarunkowane
genetycznie, a majgce donioste konsekwencje ekologiczne. Jest wigc to
fenomen lezacy w centrum wspolczesnego nurtu ekologii ewolucyjnej i
behawioralnej. | :

3. Krotki rys historyczny

Tak na migracje patrzymy teraz, w potowie lat osiemdziesiatych. Nie
mogli jednak mie¢ tej perspektywy polscy pionierzy badan nad migracija,
ktorzy wiedzeni tajemniczg intuicjg naukows, ruszyli pod wodza R. An-
drzejewskiego w las 1 wustalili co nastepuje (Andrzejewski i
Wierzbowska 1961, Andrzejewski i Wroclawek 1961,
1962, Pielowski 1962, Andrzejewski 1963, Adrzejewski
11in. 1963): -

— W populacjach gryzoni stale wystepuje spora frakcja osobnikow
(25—65%, srednio ok. 30%) nie posiadajacych wlasnych arealdow i ,,prze-
ptywajacych” przez powierzchnie badawcze; sa to migranty.

— Maja one niski status socjalny.

— Charakteryzujg sie wysokag sSmiertelnoscia.

— Wzrost zageszczenia populacji odbywa sie poprzez wzrost stopnia
osiadtosci osobnikow.

Wierni zasadom pisania prac naukowych obowigzujgcym w latach
szeS¢dziesigtych autorzy trzymajg sie $cisle danych empirycznych i nie
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pozwalajg sobie na spekulacje; nie wypowiadajg sie wiec na temat przy-
czyn migracji ani jej konsekwencji. Jednakze na podstawie ich wykla-
dow, wypowiedzi w rozmowach na ten temat oraz pozniejszych uogol-
nien (Petrusewicz 1978, 1983) zarysowuje sie nastepujacy obraz
migracji widzianej przez ekologow w latach szesé¢dziesigtych. Czesé osob-
nikéw osiadlych zmuszana jest do opuszczania arealéw przez silniejszych
sasiadéw, zachowujacych sie w stosunku do nich nieprzyjaznie. Jako mi-
granty pozostaja one w areale swej populacji, a ich niski status socjalny,
zta kondycja fizjologiczna i duze narazenie na atak drapiezcy sprzyjaja
wysokiej $miertelnosci. W efekcie obniza to liczebnos¢ populaciji.

Takie spojrzenie na migracje opario sie czasowi i do dzis jest aktual-
ne, cho¢ tylko dla jednego typu migracji (bo wyrézniono ich wiecej) i z
pewna modyfikacja. Ot0z obecnie przewaza poglad (by¢ moze wynikajg-
cy z do$Swiadczenia terenowego plyngcego z badan w znacznie mniejszych
i bardziej zréznicowanych przestrzennie sSrodowiskach niz Puszcza Kam-
pinoska), ze wiekszos¢ migrantow opuszcza lokalng populacje, ze prze-
mieszcza sie wzdiuz gradientu malejgcego zageszczenia do miejsc stabie]
zasiedlonych, czesto do siedlisk suboptymalnych, 1 ze siedliska te stano-
wig ,,topiel” dla migrantow (dispersal sink), w ktorej szybko konczg one
zycie (Errington 1963, Lidicker 1975). Krebs (w druku)
wypowiada sie na ten temat bardzo kategorycznie: ,, Migracja jest zja-
wiskiem zaleznym od przestrzeni. Zanim zaczniemy rozwazacC znaczenie
migracji, musimy delimitowa¢ przestrzen zamieszkiwang przez nasza po-
pulacje rozumiang jako jednostka badawcza. Jest bowiem oczywiste, ze
jesli caly swiat potraktujemy jako siedlisko jednostki badawczej, to zad-
na migracja (imigracja czy emigracja) nie bedzie w niej zachodzic¢”.

‘Lata siedemdziesiate przyniosty rozkwit koncepcji migracji i przenio-
sty centrum badan tego zjawiska z Europy na kontynent péinocnoamery-
kanski. Do najcenniejszych mysli tego dziesieciolecia nalezy koncepcija
Lidickera (1975) o istnieniu dwoch typéw migracji. Obok tzw. mi-
gracjl nasyceniowe]j (saturation dispersal) odbywajacej sie zgodnie z opi-
sanym powyzej ,,polskim” schematem — a wigc wzmagajacej sie w sy-
tuacji, gdy pojemnos¢ srodowiska bliska jest wysycenia (stad nazwa), gdy
na skutek wysokiej liczebnosci osobniki stale sie spotykaja i sa w sto-
sunku do siebie agresywne, i konczacej sie zwykle $miercia przymuso--
wych migrantow — istnieje migracja przednasyceniowa (presaturation

dispersal). Ta odbywa sie na zupelnie innych zasadach i zachodzi giownie
~ w okresie niskiej liczebnosci. Migranty nie sa wyrzucane ze swych are-
alow; opuszczajg je z wyboru w nadziei znalezienia lepszych warunkow
dla siebie lub tez stworzenia lepszych warunkéw swojemu potomstwu,
pozostajgcemu w dawnym areale rodzicielskim. Taka migracja ma duza
szanse¢ zakonczyc¢ sie pozytywnie, sukcesem migranta i jego potomstwa.

Drugie cenne odkrycie nalezalo do Krebsa i jego uczniow (Krebs
~1in. 1969, Krebs i Myers 1974). Badali oni populacje nornikow,
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charakteryzujgce sie zwykle-3—4-letnim cyklem zmian) liczebnosci (tzw.

populacje cykliczne) i ze zdziwieniem stwierdzili, ze populacje zamknig-

te w duzych (0,6 ha) zagrodach, a wiec pozbawione mozliwosci migracji,
nie wykazywatly cyklicznych zmian liczebnosci (wystepujgcych tuz obok

na terenie nie zagrodzonym), lecz osiggaly bardzo wysokie zageszczenie,

a nastepnie ginetly na skutek smierci osobnikow spowodowanej giodem.
Wyciggnieto z tego dwa wnioski: (1) migracja jest koniecznym warun-
kiem do wystgpienia regularnych cykli populacyjnych; (2) nadwyzka
osobnikéw, ktora zwykle opuszcza populacje w procesie emigracji (1 za-
pewne ginie) nie natrafia w lokalnej populacji dostatecznie szybko na
sity, ktore moglyby spowodowac¢ jej Smier¢; prowadzi to w efekcie do
przekroczenia pojemnosci siedliska.

Powigzanie migracji z cyklami populacyjnymi dalo nadzieje na szyb-
kie rozwigzanie zagadki masowych pojawow gryzoni, zagadki zaprzata-
jacej juz od niemal pol wieku najtezsze umysly teriologiczne. Nic wiec
dziwnego, ze nastepne dziesie¢ lat poSwiecono badaniom 1 teoretycznym
rozwazaniom nad migracja w populacjach charakteryzujacych sie cyk-
licznymi zmianami liczebnosci. O tym, jak to wplyneto na rozwéj kony
cepcji migracji 1 czy przyniosto oczekiwane rezultaty, bedzie mowa w
nastepnym rozdziale.

Czesciowo w powigzaniu z badaniami cykli populacyjnych, ale 1 nie-
zaleznie od nich, rozwingl sie inny kierunek badan i dociekan dotycza-
cych zjawiska migracji. Kierunek ten nalezatoby mnazwac¢ ewolucyjnym.
Jego adepci rozwazaja bezposrednie i ostateczne przyczyny migracji,
szukajg sil selekcyjnych, ktéore mogly byé odpowiedzialne za powstanie
behawioru migracyjnego, oraz sit ekologicznych, ktére bezposrednio przy-
czyniaja sie do opuszczenia przez czesS¢ osobnikéw rodzimego siedliska.
Kierunek ten bardzo sie rozwinal w latach osiemdziesigtych, a jego kwin-
tesencja zawarta zostala w tomie materialow z sympozjum, ktore odby-
lo sie w 1983 r. w Londynie, a poSwiecone bylo przyczynom i konsek-
wencjom migracji (Swingland i Greenwood 1983). Zawarte
tam rozwazania dotycza generalnie przemieszczania sie zwierzat i tylko
czeS¢ z nich poswigcona jest lub daje si¢ zastosowa¢ do migracji drob-
nych gryzoni: Ten nurt badan nad migracja zostanie szerzej oméwiony w
ostatnim rozdziale tego artykutu. |

Podsumowaniem stanu badan polowy lat osiemdziesiqtycﬁ, poswieco-
nych migracji modelowych organizméw — drobnych ssakéw — i obej-
mujgcych wszystkie aspekty tego zjawiska jest wydawana wiasnie ksigz-
ka pod redakcja Stensetha i Lidickera (w druku). Znajdzie
si¢ W niej rowniez rozdzial (Gliwicz w druku a) poswiecony migra-
cjom w populacjach o wzglednie stalej liczebnosci (tzw. niecyklicznych).
Ten aspekt migracji byt dotychezas malo badany, wydaje mi sie jednak
bardzo interesujacy i zastugujacy na wieksza uwage; dlatego tez poswie-
cam mu jeden z rozdzialdw niniejszego artykulu.

141
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4, Migracja a cykle populacyjne

Po odkryciu dokonanym przez Krebsa i jego uczniow, ze migracja
jest konieczna do powstania regularnego cyklu zmian liczebnosci, zacze-
to przypuszczac, ze moze ona stanowi¢ tzw. sile napedowsg (driving for-
ce) catego cyklu, to znaczy, ze jej zmiany w kolejnych latach decydujg
o zmianach liczebnosci w populacjach cyklicznych. Jedni sgdzili, ze od-
dzialywanie to jest bezposrednie — zmienna liczba migrantéw decyduje
o liczebnosci populacji; inni, ze wazniejsze jest oddzialywanie posrednie
— zmiana jakosci osobnikOw pozostajagcych w populacji, na skutek wy-
biorczego migrowania esobnikow o pewnych charakterystykach. Koncep-
cja Lidickera, wskazujgca, ze przy roznej liczebnosci populacji inne osob-
niki 1 z innych przyczyn przechodzg w stan migracji, wyszia naprze-
ciw tym przypuszczeniom. Uznano, ze w fazie niskiej i wzrastajgcej li-
czebnosci wsrod osobnikdéw opuszezajgeych swe arealy powinny domino-
wac ,,dobrowolne” migranty: osobniki o nieziej pozycji w rodzimej po-
pulacji i bedgce w dobrej kondycji, natomiast w fazie szczytu i spadku
liczebnosci — przymusowe migranty: osobniki stabe, mlode i bardzo sta-
re. Sagdzono rowniez, ze ,,przednasyceniowe’ migranty moga byc¢ gene-
tycznie motywowane do podjecia wedrowki, powodujgc tym samym zmia-
ny genetyczne w puli populacyjnej w tej fazie cyklu. Przypuszczenia te
sprawdzono w badaniach terenowych, w zagrodzonych 1 wolno zyjgcych
populacjach gatunkow o cyklicznej dynamice liczebnosci. Generalnie
stwierdzono, ze nasilenie migracji w poszczegélnych fazach cyklu bardzo
sie zmienia. W fazie wzrostu liczebnosci migracyjnos¢ osobnikow jest bar-
dzo wysoka (ok. 60%), w fazie szczytu znacznie nizsza (ok. 30%) i w fazie
spadku minimalna (ok. 15%). Takie wartosci uzyskali Myers 1 Krebs
(1971) dla Microtus pennsylvanicus Ord i M. ochrogaster Wagner; bar-
dzo podobne wyniki przyniosty badania prowadzone w cyklicznych popu-
lacjach innych gatunkéw (Krebs i in. 1976, Gaines 1 in. 1979,
Beacham 1980). Oznacza to, ze w czasie cyklu populacyjnego dominu-
je migracja przednasyceniowa, ktora moze opozniac moment wystgpienia
szczytu liczebnosci i wyrdownywac liczebnos¢ (synchronizowac moment
osiggniecia szczytu) na duzych terenach. Migracja nasyceniowa ma nhie-
wielkie znaczenie w cyklu populacyjnym i nie odgrywa zadnej roli w fa-
zie spadku liczebnosci, kiedy to osobniki niechetnie opuszczajg swoje
arealy i ging masowo in situ. Tym samym wykazano, ze bezposrednie,
ilosciowe oddzialywanie migracji na zmiany zachodzgace w cyklu popula-
cyjnym nie jest istotne.

Pozostata jednak nadzieja, ze istotna rola migracji polega na stymu-
lowaniu zmian w puli genowej populacji, a dalszy bieg zmian liczebnos-
ci jest konsekwencjg tych zmian genetycznych. Wedlug znanej teorii
Chitty'ego (1967), rozbudowanej nastepnie przez Krebsa (1978),
w fazie niskiej liczebnosci populacji przewazajg osobniki o genotypie
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,2Jagodnym”, kiore poza nieagresyw:nos’ciq ﬂcharakte'ryzuja, sie rownoczes-
nie malymi rozmiarami ciala i wysoka rozrodczoscia; natomiast w pozne]
fazie wzrostu i w szczycie zaczynajg dominowaé osobniki o genotypie
yagresywnym’’, ktore ponadto sg mato plodne, duze i konkurencyjnie
lepsze od osobnikéw ,lagodnych”. To powoduie gwalttowny spadek roz-
rodczosci populacji, wzrost agresywnosci i1 Smiertelnosci. Wszystkie te
trzy czynniki powoduja spadek liczebnosci populacji. Wedlug tej teorii
migracja przednasyceniowa miataby speinia¢ niezwykle wazng role,
przyspieszajac wymiane dominujgcych genotypow. Genotypy ,,lagodne”
sg zarazem skore do migracji i bardzo nieodporne na pojawienie sie na-
pie¢ socjalnyeh w populacji. Przy nieznacznym wzroscie liczebnosci po-
pulacji i udzialu w niej genotypéw agresywnych, osobniki ,,lagodne”
masowo opuszczaja swe arealy i przenoszg sie na tereny bardziej puste.
Sprzyja to Sszybkiemu wzrostowi dominacji genotypow ,,agresywnych”
w lokalnej populacji. ROwnoczesnie brak migracji w fazie szczytu 1 spad-
ku liczebnoSci mozna tilumaczy¢ niechecig do migracji osobnikow o ge-
notypie ,,agresywnym’.

W celu udokumentowania tej hipotezy zaczeto' wiec szuka¢ roznic po-

migdzy migrantami a osobnikami osiadlymi zakladajge, ze powinny mie¢

one komponent genetyczny. Badania empiryczne nie potwierdzily jednak -

W sposob jednoznaczny zalozen omawianej teorii. Co prawda wyniki
dwoch eksperymentoéw terenowych wykazaly, ze osobniki pochodzace z
jednego miotu, a wiec podobne genetycznie, charakteryzowaly sie podob-
ng checig lub niechecia do migracji (Hilborn 1975, Beacham
1979a), ale rownoczesnie Beacham (1979a) nie stwierdzil istnienia
ujemnej korelacji pomiedzy agresywnoscia osobnikow a ich checig do
migracji, a korelacji takiej nalezaloby oczekiwa¢ w mys$l teorii Chitty’e-
go-Krebsa. Myers i Krebs (1971) przeprowadzili metoda elektro-
foretyczng badania frekwencji alleli w polimorficznych loci markerow

genetycznych, wsrod osobnikoéw osiadlych i migrantéw. Wykazali oni, ze

migranty nie byly przypadkowa prébkg genetyczng populacji. Pewne
allele spotykano istotnie czesciej wsréd migrantow niz wsrod osobnikow
osiadiych. Poniewaz jednak byly to dos¢ przypadkowo dobrane loci, nie
mozna stwierdzi¢, czym istotnym z ekologicznego czy behawioralnego
punktu widzenia roznily sie od siebie migranty i osobniki osiadle. Wyni-
kow tych nie potwierdzily jednak analogiczne badania prowadzone w
populacji Peromyscus leucopus Rafinesque, nie charakteryzujacej sie
zresztg cyklicznymi zmianami liczebnosci, nie znaleziono bowiem zadnych
roznic we frekwencji alleli wystepujgcych w analizowanym loci u mi~
grantow 1 osobnikoéw osiadlych (Krohne i in. 1984).

Rownoczesnie w jednej z analiz modelu matematycznego, Wyn.ikajq—
cego z teorii Chitty’ego wykazano, ze zmiany frekwencji genotypéw nie
moga prowadzi¢c do powstania regularnego cyklu zmian liczebnosci

S
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(Stenseth 1985), totez ten kierunek poszukiwan rozwiazania zagadki
- masowych pojawow gryzoni stracit znacznie na popularnosci.

Wzmozone zainteresowanie migracja w populacjach cyklicznych zao-
wocowalo jednak zupelmie nowg teorig, zmierzajgca do wyjasnienia tego
tajemniczego zjawiska (Charnov i Finerty 1980). W teorii tej
istotna rola migracji w powstawaniu cyklu miataby polega¢ na zmianie
stopnia spokrewnienia sgsiadujgcych ze sobg osobnikéw, co z kolei ma
powazne implikacje behawioralne i1 demograficzne, wynikajgce z teoru
doboru krewniaczego (Hamilton 1964). Nieliczne osobniki, ktore
przezyly katastrofalny spadek liczebnosci, rozmnazajgc sie¢ tworzg izolo-
wane od siebie grupy blisko spokrewnionych osobnikéw. We tych lokal-
nych subpopulacjach wysoki stopien spokrewnienia osobnikow sprzyja
duzej rozrodczosci i kooperacji, a kiedy w zajmowanym piacie siedliska
robi sie tloczno — spontanicznej (,,altruistycznej”’) emigracji. Migranci
trafiajg do innych subpopulacji lub do wolnych siedlisk, ktore rowno-
czesnie zasiedlane sg przez migranty z innych subpopulacji. W ten spo-
sob stopien spokrewnienia osobnikéw zamieszkujgcych poszczegélne sied-
liska staje sie coraz nizszy. Wynikiem tego jest brak kooperacji i agre-
sywne stosunki pomiedzy osobnikami, prowadzgce w efekcie do obnize-
nia tempa wzrostu populacji i do wzmozonej smiertelnosci. Modele ma-
tematyczne potwierdzily wstepnie, ze przy pewnych dodatkowych zalo-
zeniach sily migracji i doboru krewniaczego moga by¢ ,,silami napedo-
wymi” cyklu (Stenseth 1983, Warkowska-Dratnal i Sten-
seth 1985). Jednak teoria ta, mimo swej atrakcyjnosci, nie znalazia do-
tychczas empirycznego potwierdzenia; przede wszystkim z powodu bra-
ku metod, ktore pozwohlyby bada¢ w warunkach terenowych stopien
spokrewnienia osobnikow.

5. Migracja w populacjach ustabilizowanych

Wiele gatunkow gryzoni charakteryzuje sie wzglednie stala liczebnos-
cig w okresach wieloletnich. W Europie nalezg do nich m.in. gatunki z
rodzaju Apodemus, w Ameryce Polnocnej gryzonie z rodzaju Peromyscus.
Ponadto gatunki z rodzaju Clethrionomys i Microtus, ktore w zasadzie
odznaczajg sie cyklicznymi zmianami liczebnosci, w niektorych rejonach
geograficznych tworzg populacje o ustabilizowanej liczebnosci. W takich
populacjach jedyny wyraznie zaznaczony cykl zmian liczebnosci, to cykl
roczny, potgczony z sezonowymi zmianami migracyjnosci. W badaniach
prowadzonych nad migracja w takich ustabilizowanych populacjach Cle-
thrionomys glareolus Schreber i Apodemus flavicollis Melchior (G 1i-
wicz w druku b) wykazano, ze w ciggu roku wystepuja dwa okresy
wzmozonej migracji — jedentwczesnym latem a drugi jesienig. Pierwszy
wystepuje wigec w okresie niskiej liczebnoSci populacji i jej szybkiego
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wzrostu, po czym migracja niemal catkowficie ustaje; drugi w okresie
rocznego szezytu liczebnosci, po zakonczeniu sezonu rozrodczego. Porow-
nano charakterystyki migrantow opuszczajgcych populacje w okresie
wiczesnego lata i jesienig pomiedzy sobg i z osobnikami osiadiymi. W po-
pulacjach obu gatunkéw najwiekszg tendencja do migracji odznaczaly
sie osobniki dorastajgce (subadult), wsrod ktorych przewazali reprezen-
tanci ,,plci terytorialnej” . Osobniki doroste i mlode byly znacznie bar-
dziej osiadie. )

- W piSmiennictwie znalez¢ mozna niewiele danych dotyczacych sezo-
nowosci migracji i charakterystyk sezonowych migrantow. Te nieliczne
potwwrdza]a, jednak powyzsze wyniki: zar6wno w populacjach o cyklicz-
nych zmianach liczebnosei, jak i w populacjach o stabilnej liczebnosci
wieloletniej, wzmozona migracja odbywa sie w okresie wiosenno-letnim
i jesienia (Andrzejewski 1963, Myers i Krebs 1971, Bea-
cham 1979b, 1980, Nadeau i in. 1981, Krohne i in. 1984). Po-
nadto w kilku z wymienionych wlasnie prac mozna znalez¢ informacje, ze
najezestszym migrantem jest osobnik w okresie uzyskiwania dojrzalosci
piciowej i przedstawiciel ,,plci terytorialnej” (patrz takze Bran dt w
druku). |

Bezposrednie przyczyny wzmozonego migrowania tych osobnikow w
okresie niskiej liczebnosci i szybkiego wzrostu populacji bedg dyskuto-
wane dalej. Tutaj chee tylko zwrocié uwage na fakt, ze migracja zacho-
dzaca we wczesnej fazie sezonu rozrodczego nosi wszelkie znamiona mi-
gracji przednasyceniowej, opisanej przez Lidickera (1975) i choc po-
jecia migracja przednasyceniowa i nasyceniowa zostaly pozniej zwycza-
jowo przyjete w opisie migracji w réznych fazach 3—4-letniego cyklu
populacyjnego, wydaje mi sie stuszne uznanie tej migracji za sezonowg
migracje przednasyceniowg. Jest to przeciez przemieszczanie si¢ osob-
nikow, ktore moglyby przezyé w rodzimej populacji (dalekiej jeszcze od
osiggniecia pojemnosci lokalnego siedliska) i ktére catkiem dobrze prze-
zywaja w populacjach pozbawionych mozliwoseci migracji (np. wyspo-
wych: Bujalska 1975, Gliwicz 1980), lecz majgc mozliwos¢c mi-
gracji, wyruszaja w poszukiwaniu lepszych miejsc do zalozenia arealow
lub terytoriéw rozrodczych. Miejsc tych i szans rozmnazania sig¢ pozba-
wione sa w rodzimej populacji na skutek dzialania silnych mechanizmow
ograniczajacych liczebnos$é osobnikow mogacych sie rozradza¢ w lokal-
nym siedlisku (Bujalska 1985, Gipss 1985). Takie mechanizmy
muszg by¢ szczegdlnie sprawne w populacjach odznaczajgcych sie usta-
bilizowana z roku na rok liczebnoscis.

e e — ——— ———

1 W populacjach wielu gatunkéw gryzoni -dojrzale plciowo osobniki jednej
pici wykazuja tendencje do terytorializmu; bede je nazywala dalej osobnikami ,,plc1

. terytorialnej”.
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Zupelnie inng grupe osobnikow stanowig migranty jesienne, pojawia-
jace sie w populacji po zakonczeniu sezonu rozrodczego. Nalezy przy-
puszczaé, ze opuszczaja one swe arealy z zupelnie innych powodéw niz
czynig to migranty wczesnoletnie. W omawianych tu badaniach (G 1li-
wicz w druku b) jesienne migranty nalezgce do roéznych gatunkow
istotnie réznilty sie od siebie. W populacji Clethrionomys migrantami by-
iy wylgcznie osobniki mlode, z ostatnich jesiennych miotow, w popula-
cji Apodemus jesienne migranty stanowily losowsa pr(')bl«:e-6 wszystkich ka-
tegorii osobnikow obecnych na powierzchni badawczej, bylo tez ich znacz-
nie wiecej niz w populacji pierwszego gatunku w tym czasie. Wydaje
sig, ze mamy tu do czynienia z dwoma roznymi typami migracji jesien-
nej. Myszowate, do ktorych nalezy A. flavicollis, znane sg z okresowej
zmiany siedlisk. Zjawisko to opisano dla Mus musculus Linnaeus (D e-
Long 1967) i dla kilku innych gatunkéw z rodzaju Apodemus (Ber g-
stedt 1965, Zejda 1967, Flowerdew 1974). Jesienna wzmozona

migracy jnosc osobnikow A. flavicollis byla wiec zapewne sezonowg mi-
gracja do siedlisk bogatszych w zasoby (nasmna‘? schromema?) W zimie.
Rozpraszanie sie osobnikow z tych zimowych ,0az” na tereny rozrodcze

~odbywa sie bgdz bardzo stopniowo, badz bardzo wczesnie na przedwios- .
niu, -czy tez w bardzo niewielkiej liczbie (porazka w przezyciu zimy?), nie
zostalo bowiem uchwycone jako weczesnowiosenny okres wzmoZonej mi-
gracjl. Jak twierdzg Viitala i Hoffmeyer (1985), gatunki Z ro-
dziny myszowatych, charakteryzujace sie stabym przywigzaniem do jed-
nego miejsca i sezonowymi przemieszczeniami w poszukiwaniu zasobow,
sg pod silniejszg présjq czynnikow zewnetrznych, ograniczajgcych ich
liczebnos¢ niz osobniki gatunkow o wysokim stopniu przywiazania do ro-
dzimego siedliska, takich jak C. glareolus. U tego gatunku migracja je-
sienna przebiega zupelnie inaczej. Nalezy przypuszczaé, ze intensyw-
nosé tej migracji zalezy od liczebnosei, Jakq osigga populacja w okresie
szezytu jesiennego. Jesli jesienna liczebnos¢ populacji jest bliska WYySy-
cenia };Sojemnoéci siedliska (ktéra zazwyczaj obniza sie w okresie pdzno-
jesiennym i zimowym), to najslabsze i najmlodsze osobniki sa aktywnie
zachgcane przez swych silniejszych sgsiadow do opuszczania lokalnego
siedliska. Poniewaz dzieki sezonowej migracji przednasyceniowej wszyst-
kie siedliska nadajgce sie w okresie letnim do zamieszkania sg jesienig
wzglednie réwno zatloczone, los migrantéw jesiennych jest latwy do prze-
widzenia. Wiekszos¢ z nich nie znajdzie dogodnego miejsca do przezimo-
wania i zginie w trakcie wedroéwki. A wiec jesienna migracja u gatun-
kow charakteryzujacych sie duzym stopniem osiadiosci (np. u Clethriono-
mys) ma charakter sezonowe] migracji nasyceniowej i moze by¢ dodat-
kowym mechanizmem stabilizujgcym liczebnos¢ tych populacji.
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6. Ewolucyjne 1 ekologiczne przyczyny migracji

W przypadku migracji osobnikow z zatloczonej populacji (migracja
nasyceniowa), przyczyny opuszczania przez osobniki swych arealow wy-
daja sie oczywiste. Bezposrednig przyczyng jest na ogot agresywnos¢ sil-
niejszych sgsiadow; ostateczng — wybor pomiedzy ,,bezdomnoscig” gro-
zaca Smiercia na miejscu a minimalng szansg znalezienia lepszych wa-
runkow gdzie indziej. Poniewaz ogromna wigkszos¢ migrantow ,nasyce-
niowych” ginie, nie nalezy przypuszcza¢, by w populacji wystepowat
.gen’’ nakazujgcy swym nosicielom opuszcza¢ zatloczong populacje, zgi-
nalby on bowiem wraz z nimi. Mogg istnie¢ jednak geny skazujgce w
pewnych sytuacjach posiadajace je osobniki na migracje, choé¢ zréznico-
wanie osobnikéw mna te, ktore stoja dostatecznie wysoko w hierarchii, by
utrzymaé¢ sie w zatloczonej populacji i na te, ktére zajmujg niskg pozy-
cje 1 musza populacje opusci¢, nie musi mie¢ podloza genetycznego, a
moze wynika¢ z ekologicznych cech osobnika (np. wzgledny wiek), czy
nawet ze zwyklego przypadku (np. kolejnos¢ urodzenia 1 zwigzana z
nig kolejnos$¢ ssania, decydujgca o tempie wzrostu oseska). W kazdym
razie wg modelu zaproponowanego przez Lomnickiego (1978) zroz-
nicowanie osobnikéw, wystepujace w kazdej populacji, odgrywa kluczo-
wa role w stymulowaniu migracji, a ta z kolei jest mechanizmem regu-
lujgcym liczebnosc.

Powazne problemy nastrecza wskazanie sil, ktéore decyduja o migra-
cyjnym behawiorze osobnikow opuszczajgcych nisko liczebng populacje
w okresie jej wzrostu. Generalnie uwaza sie, ze zachowanie takie ma po-
dloze genetyczne. Podzielone sg jednak opinie co do tego, czy zostalo ono
wyselekcjonowane przez sily doboru naturalnego dzialajgce bezposred-
nio na wzrost dostosowania migrantéow (Lidicker 1975, Hamil-
ton i May 1977, Stenseth 1983), czy tez jest ubocznym pro-
duktem doboru selekcjonujacego inne cechy osobnikéw, np. behawior
terytorialny (Bondrup-Nielsen 19835) Ilub zdolnos¢ unikania
wsobnosci (Horn 1983, Brandt w druku). Fakt, ze wsrdéd osobni-
kéw znajdujacych sie w podobnej sytuacji ekologicznej jedne podejmu-
jg migracje, a inne pozostaja na miejscu, mozna tiumaczy¢ nastepujaco:
albo jedne osobniki sa zaprogramowane, by migrowaé¢, a inne nie; albo

tez te same osobniki sg zaprogramowane, by migrowa¢ w jednych wa-

runkach (np. w pewnym wieku czy w pewnym stanie fizjologicznym), a
w mnych pozostawac w stanie osiadiym. Czy mamy wiec do czynienia z
dwiema strategiami, czy z jedna — mieszang? Takim wilasnie rozwaza-
niom po$wiecona jest praca Swinglanda (1983). Jesli przyjac, ze
sg to jednak dwie strategie stale utrzymujgce sie w populacjach, trzeba
uzna¢, ze srednio w jakims diuzszym okresie korzysci piynace z beha-
wioru migracyjnego muszg by¢ dokladnie takie same jak korzysci ply-

nace z osiadlosci. Jedna z mozliwosci powstania takiej sytuacji mogloby’
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byé¢ zmienne dzialanie sil doboru, faworyzujace strategie¢ rzadziej wy-
stepujaca w.populacji. Na przyklad w populacji zdominowanej przez
osobniki sklonne do migracji, rzadkie osobniki osiadie mialyby do swej
dyspozycji wiele zasoboéw umozliwiajagcych im dobre przezycie i wydanie
licznego potomstwa. Gdy jednak cale potomstwo pozostaioby W rodzi-
mym siedlisku, jego szanse przezycia i wydania nastepnego pokolenia by-
}yby znacznie nizsze niz szanse nielicznych migrantéw, ktérym z latwos-
cig udaloby sie znalez¢ mniej zatloczony plat siedliska.

Wiadomo jednak, ze migracja jest na ogot tylko epizodem w zyciu
osobnika, zaczynajagcym sie w pewnym momencie, a konczgcym smiercig
lub sukcesem. Nalezy wiec przypuszczaé, ze obok przyczyn ostatecznych
dyskutowanych powyzej, is,tnie‘jq jakies przyczyny bezposrednie, dajgce
osobnikowi znac¢, ze teraz wiasnie nalezy podjg¢c wedrowke. W populaciji
dalekiej od wysycenia pojemnosci siedliska nie nalezy oczekiwac, by te
bezposrednie przyczyny — sygnaly byly tak silne (np. niedostepnosc po-
karmu czy atak agresywnych sgsiadow), jak w zatloczonej populacji. By¢
moze genetyczne uwarunkowanie sklonnosci do migracji polega wlasnie
na uwrazliwieniu osobnika na bodzce nie odbierane przez osobniki genéow
tych pozbawione. Tak wlasnie wedlug hipotezy Chitty’ego-Krebsa mia-
tyby reagowac osobniki ,,fagodne” na minimalny nawet wzrost napiec¢ so-
cjalnych we wzrastajgcej populacji nornikow. U kolonijnych Marmota, u
ktoérych migracja jest uwazana w pierwszym rzedzie za mechanizm za-
pobiegajacy nadmiernej wsobnosci, bezposrednim bodzcem do migracji
miodych jest pojawienie sie agresywno$ci w zachowaniu rodzicow w sto-
sunku do swych dzieci, ktére w ten sposéb zostajg zachecone do opusz-
czenia rodzinnej kolonii (Barash 1974, Brandt w druku). U nie-
ktorych drobnych gryzoni, np. u Peromyscus maniculatus Wagner stwier-
dzono analogiczne zachowanie dorositych samcow w stosunku do swych
potomkow (Sadlier 1965). Na ogét jednak agresywne stosunki pomie-
dzy osobnikami w nisko liczebnych populacjach gryzoni nalezg do rzad-
kosci. Totez wielu badaczy uwaza, ze w przypadku drobnych gryzoni
czestszg bezposrednig przyczyng migracji osobnikoOw w nie zatloczonej
populacji w okresie jej wzrostu jest ograniczenie ich mozliwosci rozrod-
czych. W tej sytuacji niektore osobniki (niezaprogramowane genetycznie
do migracji?) pozostaja w lokalnym siedlisku, gdzie zyciu ich nie zagra-
za bezposrednie niebezpieczenstwo i rezygnuja okresowo z wiekszych
(lub jakichkolwiek) mozliwosci rozrodu, podczas gdy inne osobniki po-
~dejmujg ryzyko migracji w poszukiwaniu nowych siedlisk, gdzie ich mo-
zliwosci rozrodeze moglyby by¢ w pelni zrealizowane; przy ogodlnie nis-
kim stanie liczebnos$ci populacji ich szanse na zakonczenie migracji suk-
cesem s3 duze. Bondrup-Nielsen (1985) sadzi, ze bezposred-
- nig przyczyng migracji osobnikow ,,plci terytorialnej” jest brak miejsca
na zalozenie terytorium rozrodczego; przy czym u niektoérych drobnych
gryzoni stwierdzono, ze nieposiadanie takiego terytorium uniemozliwia
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samicy osiggniecie dojrzalosci plciowej (m.in. Bujalska 1973). Dane
wskazujace na przewage wsréd migrantéw przedstawicieli ,,plci teryto-
rialnej’ potwierdzajg hipoteze Bondrup-Nielsena. |

W opisanych powyze] badaniach nad sezonowg migracja gryzoni
(Gliwicz w druku a, b) wykazano jednak, ze wczesno-letnia migra-
cja przednasyceniowa konczy sie nagle w polowie sezonu rozrodczego,
podczas gdy rozrdéd nadal trwa, a terytoria rozrodcze s3 pozajmowane.
Ponadto, cho¢ wsréd migrantow dominujg osobniki ,,pici terytorialnej”,
to osobniki drugiej pici sg takze licznie reprezentowane. Totez sam fakt
braku terytoriow rozrodczych nie jest wystarczajgcg bezposrednia przy-
czyna migracji. Zaproponowalam wiec (Gliwicz w druku a) hipoteze,
wediug ktorej przyczyng tg jest fizjologiczna golowos¢ osobnikow do
natychmiastowego przystapienia do rozrodu. Taki stan fizjologiczny (by¢
moze w powigzaniu z wilasciwg dla niego wyjatkowa wrazliwoscig osob-
nikéw  na bodzce zapachowe — Viitala i Hofmeyer 1985 wy-
woluje wzmozong ruchliwosé¢ osobnikow w poszukiwaniu areaiow rozrod-
.czych lub partnerow, a w przypadku ich nieznalezienia w najblizszej oko-
licy, do migracji. /W zaleznosci od tego, czy czynnikiem bardziej ograni-
czajacym bedzie przestrzen czy dostepnos¢ partnerdéw, jedna z pici be-
dzie przewazata wsrod migrantow. Wyniki wskazujgce na wyzsze ten-
dencje migracyjne ,,plci terytorialnej” sSwiadcza o tym, ze na ogot bar-
dziej brakuje miejsca na zalozenie terytorium rozrodczego. Ta fizjolo-
giczna gotowos¢é konczy si¢ w polowie sezonu rozrodczego, kiedy proces
dojrzewania osobnikéw dorastajacych ulega sezonowej inhibicji i pozba-
wia je motywacji do podjecia migracji. Podobne zahamowanie migraeji
przednasyceniowej w ciagle jeszcze rosngcej populacji (pézna faza wzro-
stu) stwierdzono u gatunkéw o cyklicznych zmianach liczebnosci; tam
takze lgczylo sie ono z obnizeniem aktywnosci rozrodczej osobnikow. Hi-
poteza Chitty’ego-Krebsa wyjasnia to wzrostem udzialu w populacji osob-
nikow o ,,agresywnym’’ genotypie — nieskorych do migracji i o niskiej
rozrodczosci. Uwazam, ze hipoteza fizjologicznej gotowosci do rozrodu
jest bardziej uniwersalna, bowiem pozwala wyjasni¢ migracje przedna-
syceniowg, zaroéwno te zachodzgcg wczesnym latem w cyklu rocznym
(ktérej nie da sie wyjasni¢ zmiang frekwencji genowej), jak 1 t¢ majaca
miejsce we wzrostowe] fazie wieloletniego cyklu populacyjnego

Wydaje sig, ze migracja przednasyceniowa, choé¢ jest w przyrodzie
zjawiskiem uniwersalnym, zachodzi najintensywniej i daje najwieksze
efekty ekologiczne w populacjach drobnych gryzoni: myszy i nornikow.
Sg to bowiem w strefie umiarkowanej i arktycznej jedyne kregowece,
ktérych mlode powszechnie dojrzewaja plciowo w roku swego urodzenia.
Ma to dwie powazne konsekwencje: (1) mlode osobniki majac szanse
wzigcia udzialu w rozrodzie, gdy tylko osiggng dostateczng wielko$é cia-
la, powinny pozostawa¢ w rodzimej populacji i calg energie inwestowaé
w szybki wzrost i osiagniecie dojrzalosci plciowej; (2) kiedy gotowe sa

)
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juz do rozrodu, napotykaja na silng konkurencje ze strony. osobnikéw
dorostych, wygodnie rozlokowanych w swych arealach czy terytoriach
od wczesnej wiosny na caly sezon rozrodczy. Nalezy wigc oczekiwac, ze
wtakiej sytuacji najintensywniejsza migracja przednasyceniowa wystgpi
w okresie maja-czerwca, gdy dojrzewaja wszystkie miode z wczesnych
miotow, i ze te wlasnie dorastajace osobniki beda migrowaly czesciej niz
mlode i doroste gryzonie. Jak wykazalam powyzej, dane empiryczne w
peini potwierdzily te oczeklwama U gatunkow, ktérych miode uzysku-
ja dojrzatosc piciowag dopiero wman nastepnego. roku, proces rozsiedla-
nia sie miodych i starszych osobnikéw przebiega zapewne inaczej. Odby-
wa sie on w sezonie najnizszej liczebnosci populacji i daje miodym bar-
dziej wyrownang Szanse konkurowama o zasoby niezbedne do reproduk-

cji; bowiem, jak ladnie ujatl to Colinvaux (1978, 19895): ,,zima zmia-
ta wszyskie pionki z szachownicy, a wiee wiosng gra moze zaczgc sig¢ nha
nowo’. _

Na zakonczenie tego artykulu warto jeszcze wymieni¢ ewolucyjne 1
ekologiczne skutki migracji, z ktorych wiekszos¢ byla omawiana w posz-
czegbdlnych rozdziatach. Jedne z nich zostaly potwierdzone empirycznie,
inne maja charakter spekulatywny.

1. Migracja prowadzi do rozprzestrzeniania sie i mieszania genoty-
POW.

2. Migracja, zwlaszcza przednasyceniowa, sprzyja utrzymywaniu sie
roznorodnosci w puli genowej populacji m.in. przez to, ze daje szansg
wydania potomstwa osobnikom, ktére w rodzimym siedlisku nie mogty-
by sie rozmnazac.

3. W populacjach o wzglednie stalej liczebnosci wieloletniej sezono-
wa migracja przednasyceniowa wspomaga mechanizm ograniczajgcy li-

czebno$¢ osobnikoéw rozradzajgcych sie, a sezonowa migracja nasycenio-
wa stanowi dodatkowy mechanizm stabilizujgcy liczebnosc.

4. Migracja jest warunkiem konieczﬁym, ale niewystarczajacym do
wystepowania regularnych zmian liczebnosci w populacjach cyklicznych.

5. By¢ moze sily migracji w polaczeniu z silami doboru krewniacze-
g0 ,,napedzaja”’ 3—4-letni cykl populacyjny, charakterystyczny dla wie-
lu gatunkow gryzoni.
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Summary

Ecological aspects of dispersal phenomenon are reviewed and discussed. The dis-

persal is understood as a movement of individuals away from their home areas:

for purpose of establishing on new sites. Since early seventies this behavioral
event, most probably with genetic background and of important consequences for
population dynamics, has been in the phocus of small mammal studies. Most siu-
dies on dispersal were done in cyclic rodent populations, and dispersal was consi-
dered a driving force for population cycles. Now, it is belived that dispersal is nec-
cessary but not sufficient for an occurrance of regular density cycles. However, it
remains as an important component of two theories (Chitty-Krebs and Charnov-Fie
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“nerty) which aftempt to explain the nature of density cycles in rodents. In non-cyc-

lic (stable) populations, dispersal plays an important role in density - regulation
@Zomnicki 1978). The dispersal rates vary significantly with seasons, beifng the
highest in early summer and in autumn (Gliwicz in press a, b). Dispersers lea-
ving their home ranges in the two seasons have different characteristics, corres-
ponding to those given by Lidicker (1975) for ppesatu?atio-n and saturation dis-
persers. The contemporary views on the evolution of dispersal and on its ultimate
and proximal causes are discussed, and examples of ecological and evolutionary
effects of dispersal are given. ' “



