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Liczebnos¢ populacji jest paramctrem przykuwajacym uwage ckologow.
W jejzmianach doszukuja si¢ zaleznosci mi¢dzy wbezpieczng" dla danych warun-
kow gestoscia populacji a procesami populacyjnymi, ktore mialyby prowadzic do
utrzymania okreslonego poziomu liczebnosci. Teza ta jest jednym z paradygma-
tow demogralii tak oczywistym, z¢ nic poddawanym werylikacji. Tymczasem
wyjasnienie wielu procesow przy uzyciu technik (nawet najbardziej wyralinowa-
nych) opartych na logice zaleznosci od zaggszczenia — ktorej uniwersalnym mo-
delem jest krzywa logistyczna — rozczarowuje. Zwlaszcza tych wszysiKich,
ktorzy interesuja si¢ mechanizmami populacyjnymi, uznanymi za coS w rodzaju
pasOw transmisyjnych mi¢dzy gestoscig populacji a procesami odpowiedzialny-
mi zd kierunek jej zmian. Mnozg si¢ dowody, ze leoria zalezne) od zaggszczenia
regulacji liczebnoSci jest w wielu przypadkach niespdjna i niclogiczna. Szczegdl-
nic W zastosowaniu do takich gatunkéw zwierzat, do ktorych nalezy nornica ruda
(Clethrionomys glareolus).

JFdnq z przestanek uprawniajacych do krytycznego spojrzenia na teori¢ za-
leznosci od zaggszcezenia sa wyniki analizy behawioru przestrzennego nornicy.
Indywidualny terytorializm dojrzalych samic, a grupowy dojrzatych samcow, i
ich ﬁozorny zwiazek z liczebnoscig calej populacji zmusza do glgbszej analizy
przestrzennych relacji pomi¢dzy osobnikami. W ich zrozumieniu moga tkwic ko-
rzeni: faktycznych, wzajemnych powiazan clementow struktury przestrzennej i
ich awiazkoéw z gestoscia populacji. Jednak najpierw nalezatoby rozstrzygnac,
czy iitnieja przyczynowo-skutkowe zaleznosci mi¢dzy procesami populacyjny-
mi a liczebnoscig calej populacji, czy moze raczej z liczebnoScia elementow je;
struktiry. Innymi stowy: czy wszystkic osobniki w podobny sposéb reaguja na
bodz’(fj(, czy tez istnieja w populacji frakcje wyrdzniajace si¢ intensywnoscia badz
kierunkiem reakcji. Zilustrowac to mozna przykladem.

Wipopulacji nornicy rudej zamieszkujace] Wyspe Dzikiej Jablonit wykryto
zaskakyjace zjawisko (rys. 1): liczba dojrzatych samic byta stala w sezonie roz-
rodczyn i nie zalezata od liczebnosci populacji (Bujalska 1970). Obserwacja
la mieéc\ia si¢ dobrze w ramach ugruntowanego w owych czasach pogladu (kto-
rego poditawy empiryczne tkwilty gtéwnie w wynikach badan nad laboratoryjny-
mi populicjami myszy domowej) o regulacyjnej roli rozrodczosci. Rozrodczos¢
miata wzts[aé, gdy liczebnos¢ populacji zmniejszata si¢ 1 odwrotnie: spadac,

\
\

\



4

GABRIELA BUJALSKA

200

150 NPTemales™m e

Liczba samic
Number of females
S
O

50 | . -
KRS FIEve emales ® >
0

100 200 300 400

Liczebnosd populacji
Population numbers

Rys. 1. Zmiany liczby samic w populacji nornicy rudej podczas sezonu rozrodczego (wedlug
danychBujalskiej 1970)

Changes of the number of females in a population of the bank vole during the breeding season (data
alter Bujalska 1970)

gdy liczebnoS¢ populacji rosta. W ten sposob zmiany rozrodczosci podporzad-
kowane byty prawom narzuconym przez liczebnos¢ populacji, a ,celem" ich
dziatania mialo byC utrzymanie optymalnej liczebnosci. Dopatrywanie si¢ we
wszystKich uktadach (w tym przyrodniczych) symptomow samoregulacji, dziata-
jace) poprzez ujemne sprzgzenic zwrotne, byto objawem mechanistycznej inter-
pretacyi zjawisk natury. Wynik empirycznych obserwacji przedstawiony narys. 1
mogt wige by¢ (po przetworzeniu) interpretowany w kategoriach procesu ,regu-
lowanego" przez liczebnosc¢ populacji (rys. 2).

Zdarza si¢ jednak (w nauce nader czg¢sto), ze te same fakly, w rozny sposob
uporzadkowane, moga ilustrowac odmienne tezy. Otoz w tym przypadku aterna-
lywa procesow zaleznych od zageszczenia jest hipoteza terytorializmu dojrzatych
samic. Terytorializm rozrodczy jest czestym zjawiskiem u ptakow (Watson i
Jenkins 1968, Krebs 1971). O powszechnosci terytorializmu samic nornicy
przekonujg zarowno wyniki obserwacji terenowych, eksperymentow prowadzo-
nych w warunkach naturalnych, jak tez wyniki badan modelowych (Buialska
1973,1985, Saitoh 1981, Bondrup-Nielsen i Ims 1986, YlOnen
1 in. 1988, Bujalska i Griim 1989).

Sezon rozrodczy nornicy trwa ok. 6 miesi¢cy, a wchodzace do poptlacji, uro-
dzone w danym sezonie osobniki sa wkrétce zdolne do osiagnigcia dojrzatosci
piciowej. Terytorializm samic jest wi¢c przyczyna procesu stabilizovania zage-
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Rys. 2. Zmiany procentu samic dojrzatych plciowo podczas sezonu rozrodczego (wedlug danych
Bujalskie) 1970)

Changes of the percentage of sexually active females during the breeding season (data after
Bujalska 1970)

szczenia (liczby osobnikoOw przypadajacych na jednostk¢ powierzchni) [rakcji
zdolnych do rozrodu samic. WylacznoSC uzytkowania przez samic¢ pewnego
wycinka jej areatu osobniczego, tzw. terytorium rozrodczego (ang. breeding ter-
ritory), jest warunkiem umozliwiajacym osiagni¢cie dojrzatosci ptciowej. Dhugi
sezon rozrodczy 1 na ogot lepsza przezywalnosc osobnikow niedojrzatych picio-
wo przyczyniaja si¢ do powstawania ,nadmiaru” niedojrzatych ptciowo samic. Z
tego wzgledu mozliwe jest state zastgpowanie ginacych osobnikow dojrzatych
przez nowo dojrzewajace. Ten proces wpodtrzymuje" niejako liczebnosc popula-
cji. Istnieje jednak 1 proces przeciwstawny: niedopuszczanie do wzrostu gestosci
frakcji rozmnazajacych si¢ samic, a zatem 1 gestosci catej populaciji. Dzieje si¢ to
poprzez hamowanie tempa dojrzewania piciowego samic nie posiadajacych tery-
torium rozrodczego. Dojrzewaja ptciowo tylko te samice, ktore posiadaja do wy-
tacznego uzytku pewng przestrzen, nie odwiedzang przez inne samice.

Terytorialne zachowanie samic 1 ich konsekwencje stanowia ,filar" organiza-
cji socjalne) w populacjach nornicy rudej 1 zmuszaja do odrzucenia hipotezy o
zaleznym od zagg¢szczenia populacji rozrodzie 1 wzroscie liczebnosci. Zageszcze-
nic bowiem catej populacji nie wpltywa na wspotzaleznosci pomigdzy samicami.
Tylko wymagania przestrzenne samic okreslaja ich wzajemne relacje: interakcje
pomi¢dzy samcami oraz samcami 1 samicami nie wydaja si¢ mie¢ wplywu na za-
geszezenie [rakeji dojrzatych ptciowo samic.
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W ten sposob wracamy do wczesniej sformutowanej tezy, ze terytorializm
dojrzatych samic jest fundamentem, na ktérym mozemy budowac wyjasnienia
systemu socjalnego struktury przestrzennej i dynamiki liczebnosci populacji nor-
nicy rudej. Terytorializm ten ma miejsce jedynie podczas sezonu rozrodczego
(Bujalska 1973). Charakterystyczne dla sezonu rozrodczego rownomierne
rozmieszczenie przestrzenne dojrzatych samic, bedace skutkiem ich terytoriali-
zmu (wzajemnego ,odpychania si¢"), ulega przebudowie i juz pod koniec tego
sezonu dojrzale samice sg rozmieszczone losowo (Bujalska l.c.).

A co zsamcami? OczywisScie z samcami dojrzalymi, stanowiacymi, przyznaj-
my, dos¢ istotny skiadnik struktury populacji. Stosunek liczbowy dojrzatych sa-
mic do dojrzatych samcéw (lub jesli kto woli — odwrotnie) okresla yoperacyjne”
proporcje plci. Wiemy, ze u nornicy liczba dojrzatych samcow jest na ogot nieco
nizsza niz liczba dojrzatych samic (Kalela 1971, Bujalska 1981, 1986) 1
zmienia sie w znacznie mniejszym zakresie niz liczebnosc populacji. Mozna wigc
przyjac, ze podobnic jak liczba dojrzatych samic, jest rowniez w jakiS sposob
stabilizowana. Uwaza si¢, ze dojrzale samce nie posiadajq indywidualnych tery-
toriow. Wskazuje na to skupiskowy lub losowy sposob przestrzennego rozmiesz-
czenia dojrzaltych samcow (Bujalska 1 Grim 1989). ChoC ostatnie, nic
opublikowane jeszcze wyniki analiz materiatu zebranego na Wyspie Dzikiej Jab-
toni wskazuja, ze by¢ moze i tu mozna doszukac si¢ zjawisk terytorialnych, nota-
bene Scisle zwiazanych z terytorializmem dojrzatych samic.

W Swietle dotychczasowych badan (Viitala 1977, Wiger 1982, Bu-
jalska 1 Grim 1989, Bujalska 1990a, 1990b) dojrzate plciowo samce
nornicy écza si¢ w grupy nazywane klanami (B rown 1966). Arealy osobnicze
cztonkéw klanu w znacznym stopniu na siebie zachodza, ale przestrzen zasiedlo-
na przez klan nie jest odwiedzana przez samce z sasiednjego klanu. Mozna wigc
mowic o terytorium klanu.

Arealy osobnicze dojrzatych samcow sa znacznie wigksze od areatow dojrza-
tych samic (Bujalska i Grim 1989). W obr¢bie areatu dojrzatego samca
znajduja si¢ arcaty co najmniej dwoch dojrzatych samic; wydaje si¢, 1z jest to
jeden z warunkow osiagni¢cia przez samca dojrzatosci piciowe)] (Bujalska
1 Grum lc.). Jesh tak, to warunki okreslajace osiaganie dojrzatosci plciowe;
przez samce 1 samice nie sg symetryczne. Osiaganie dojrzatosci przez samice wy-
nika z terytorialnych interakcji pomi¢dzy nimi, natomiast osiaganic dojrzatosci
przez samce zalezy przede wszystkim od dostgpnosci dojrzalych samic (Bujal-
ska 1 Grium l.c.). Wykazano, ze Srednia wielkosS¢ areatu osobniczego dojrza-
tych samic maleje wraz ze wzrostem ich liczebnosci. Zaleznosci takiej nie
stwierdzono jednak u dojrzatych samcow: srednia wielkos¢ ich arealow zmienia-
ta si¢ natomiast wprost proporcjonalnic do Sredniej wielkosci arealow dojrzatych
samic (Bujalska w opracowaniu). Tak wi¢c rozpatrujac struktur¢ przestrzenna
populacji nornicy mozna wszystko zaczac ab ovo, czyli od areatu dojrzalej sami-
cy. Mamy tu wigc do czynienia z ukladem gynocentrycznym (Bujalska



1990a, 1990b, Mironov 1990). Warto zatem skoncentrowac si¢ na sposobie
uzytkowania przestrzeni przez dojrzate samice.

Wréémy wigce do terytorializmu 1, co za tym idzie, do pojecia terytorium. Nie
caly bowiem areat osobniczy stanowi terytorium samicy. Tylko jego cz¢Sc, tzw.
terytorium rozrodcze, jest broniona przed innymi samicami, a nawet, jak wynika
z obserwacji Mironova (1979), przed dojrzalymi samcami. Aby byC w zgo-
dzie z przyjeta terminologia, nalezaloby zatem mowic raczej o tendencjach tery-
torialnych dojrzatych samic (Bujalska 1973), a nic o ich terytorializmie. Nie
chodzi tu o slowa: wyjasnienie wydaje si¢ konieczne, aby uniknaC nieporozu-
mien. ByC moze, w pewnych sytuacjach, arealy dojrzatych samic sg catkowicie
roztaczne, jak stwierdzili to Y16 nen 1in. (1988). Zagadnieniu temu warto w
przysztosci poswigciC wigce) uwagi. Wiekszosc badaczy przedstawia jednak do-
wody, ze areaty dojrzatych samic cz¢sciowo si¢ nakrywaja.

Powazna trudnos¢ w tych dociekaniach stanowi ocena rzeczywiste] wielkosci
arealow nornic. Prowadza one skryly tryb zycia, a 0 zasi¢gu przemieszczen, mar-
szrucie i sposobie poruszania si¢ wnosimy na ogot ze ztowien znakowanych
osobnikéw w putapki zywotowne. Fakt ten stanowi... putapke dla badacza, ktory
zmuszony jest dociekac jak zwierze¢ porusza si¢ pomi¢dzy kolejnymi zlowienia-
mi i jak putapka modyfikuje jego sposob poruszania si¢ (Andrzejewski i
Babinska-Werka 1986, 1988, Bujalska 1988b, 1989, 1990c, Grim
1988).

Stad juz jeden krok do postawienia pytania: jak oszacowac wielkosc teryto-
rium samicy? Pomijam tu mozliwosc bezposrednich obserwacji wizualnych, czy
przy zastosowaniu telemetrii lub znakowania pierwiastkami radioaktywnymi.
Techniki te umozliwiaja prowadzenie badan nad ograniczong liczba osobnikow
cho¢, z drugiej strony, moglyby pomoc wyjasnic szereg interesujacych kwestii,
jak np. stopien izolacji terytoriow poprzez rozny czas uzytkowania (ego samego
fragmentu przestrzeni.

Oszacowanie wielkosci terytorium ma istotne znaczenie dla zrozumienia ge-
nezy terytorializmu. Naumov (1948) przypuszcza, ze lerylorium stanowi naj-
blizsze otoczenie gniazda, w Ktorym znajduja si¢ mlode. Thumaczytoby to
ochrong tego miejsca takze przed dojrzatymi samcami. Ale nie chodzi tu prawdo-
podobnie tylko o wzgledy bezpieczenstwa. Wedlug Naumova (l.c.) miejsce,
w ktorym mozna zbudowac gniazdo jest rekwizytlem o pierwszorzednym znacze-
niu, ograniczajacym swobod¢ przemieszczen rozmnazajacej si¢ samicy. Po pier-
wsze dlatego, ze nornice naleza do zwierzat niezbyt dobrze kopiacych 1 wobec
tego cz¢sto korzystaja z juz istniejacych schronien, a po drugie, mioty sa przeno-
szone z gniazda do gniazda wskutek nagromadzenia si¢ w nim nieczystosci i pa-
sozytow (Naumov l.c.). Przenoszenie mlodych oznaczaC moze przesuwanie
si¢ terytorium w rozne czesci areatu osobniczego samicy (rys. 3). Krotkotrwaly
pobyt w jednym gniezdzie (a wi¢c cz¢sta zmiana adresu samicy!) stwarza trudno-

TERYTORIALIZM NORNICY RUDLEJ
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Rys. 3. Schemat ilustrujacy ide¢ przesuwania si¢ terytorium w obrebie arealu osobniczego dojrzate;
piciowo samicy

a — przed przesunigciem, b — po przesuni¢ciu. Wielobok symbolizuje areal osobniczy, koto

symbolizuje terytorium. Kwadratami zaznaczono polozenie gniazd, a Krzyzykami — stanowiska
pokarmowe

Schematic representation of the idea of the territory shilt within home range of the sexually active
female

a — prior to the shift, b —after the shift. Polygons represent home ranges, circles represent territories.
[Locations of the nests indicated by the squares, and feeding stations are marked by "X"

Sci w okresleniu wielkosci terytorium. Pokonanie tych trudnosci jest jednym z
najwazniejszych wyzwan stojacych przed badaczami.

Z obserwacji wizualnych Mironova (1979, 1990) wynika, ze stopien
zachodzenia na siebie arealow dojrzatych samic nornicy waha si¢ w granicach
12-18%, co przy ocenionej przez niego wielkosci areatu na 147—367 m” moze
oznaczac, ze wielkoS¢ terytorium zmienia si¢ w granicach 70-317 m*. Z danych
uzyskanych metodg CMR na Wyspie Dzikiej Jabloni wynika, ze wskaznik zacho-
dzenia arcalow dojrzatych samic jest znacznie wyzszy, a w rezultacie terytorium
samicy w skrajnych przypadkach wynosi zaledwie ok. 150 m” (Bujalska w opra-
cowaniu).

Jedno wszak wydaje si¢ bezsprzeczne: terytorium to tylko fragment areatu
dojrzalej samicy 1 to fragment mniejszy niz np. areal osobniczy niedojrzatego
piciowo osobnika (zarOwno samca jak i samicy). Mozna stad wywnioskowac, ze
lerytorium nie wystarcza do zaspokojenia wszystkich potrzeb osobnika (np. do
pomieszczenia Kilku stanowisk pokarmowych oraz schronien, w ktorych zwierzg
odpoczywa). Szczegolnie istotne dla dalszych rozwazan jest sprawdzenie, czy
wyslarcza do zaspokojenia potrzeb pokarmowych samicy 1 Karmionego przez nig
potomstwa? Sadzac na podstawie wielkosci arealow osobniczych niedojrzatych
plciowo osobnikow — nie. Do negatywnej odpowiedzi sktania takze rozmieszcze-
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nie stanowisk pokarmowych w obr¢bie catego areatu samicy, nie tylko w obrgbie
terytorium (rys. 3).

A wigc, czy terytorializm utrwalit si¢ w toku ewolucji dlatego, ze zapewniat
«SrodKi utrzymania" samicy 1 jej potomstwu, czy tez u podstaw jego wyksztalce-
nia si¢ lezg 1nne przyczyny, np. bezpieczenstwo potomstwa? Gdyby w gr¢ wcho-
dzity glownie wzgledy pokarmowe, to nalezaloby oczekiwac, ze terytorium
bedzie co najmniej rowne powierzchnia arealowi osobnika niedojrzalego plcio-
wo. A przeciez nie jest. Natomiast za tym, ze chodzi tu o wzgledy bezpieczen-
stwa przemawia wiasnie fakt niewielkich jego rozmiaréw. Jak wynika z obliczen
Grima (1988) jest mato prawdopodobne, aby dojrzata samica — zmuszona do
wielokrotnej w ciggu doby obecnosci w gniczdzie z mlodymi — mogta aktywnie
broniC granic calego areatu.

O duzym znaczeniu terytorializmu i terytorium dla wspétczesnej ekologii po-
pulacji nornicy moze SwiadczyC coraz wi¢cej prac, traktujacych terytorializm z
punktu widzenia teorii ewolucji (Ostfeld 1985, 1990), analizujacych jego
zwigzek z pojemnoscia Srodowiska (Bujalska 1975, 1988a, 1990a, 1990b,
Andrzejewski 1 Mazurkiewicz 1976, Saitoh 1981, 1985,
Ylonen 1in. 1988,0stfeld 1985, 1990), czy tez jego konsekwencje dla stru-
Ktury 1 dynamiki populacji(Bujalska i Grim 1989).

Czy mozna jednak okreslic istot¢ stosunkow przestrzennych pomi¢dzy osob-
nikami, ktorych jedna z form stanowi terytorializm, na podstawie dotychczas
uzyskanych wynikow, bez dodatkowych badan? W jaki sposob udowodnic ro-
le¢ —a wigc 1 genezg — terytorializmu nornic? Pytania te wynikajg ze sporu o
zrodha terytorializmu samic nornicy (Ostfeld 1990, 1991, Bujalska 1991).
A moze w poszukiwaniu strategii osobniczych niepotrzebnie wnikamy w struktu-
r¢ przestrzenng populacji? Czy przestrzenne aspekty relacji migdzyosobniczych
winny stanowicC punkt wyjscia dla rozwazan nad demografia 1 dynamikg liczeb-
nosci?

Jedno jest pewne: Kierunek, doszukujacy si¢ wpltywu zageszczenia populaci
na zachowanie si¢ jej cztonkow, a wi¢c poszukujacy mechanizmow autoregulacji
zageszcezenia, nie spelnit oczekiwan. Nie stworzyt spdjnej teorii, wyjasSniajacej
zaleznosci mig¢dzyosobnicze w calej ich réznorodnosci oraz ich zwiazki ze
strukturg populacji 1 dynamika jej liczebnosci. Teraz, idac za gtosem niektorych
teoretykow (den Boer 1968, Gliwicz 1978, Lomnicki 1978) 1na prze-
kor temu, co sama niegdys glositam (Bujalska 1978), proponuj¢ wrocic do
zrodet, tj. do osobnika i jego zwiazkow z najblizszym otoczeniem.
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Summary

Literature survey suggests importance of territorial behaviour of bank voles for understanding
population theory as well as tor the origin ot territoriality. The assessment ol territory size in sexual-
ly active females seems to be badly needed to verily the conclusions. According to tentative postula-
tes, based on rough estimates ol the territory size in sexually active females, the territory size cannol
provide enough food resources tor the temale and its progeny. The defendable territory seems to be
limited to the closest vicinity on the nest. Hence, it can be postulated than an important function of
female territory is to assure security for the nestlings rather than to assure tood resources. Besides,
the social system in this species can be called gynocentric, and the home range size in sexually active
males depends on that in sexually active females.
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