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s Terytorializm nornicy rudej. .. " (dyskusja)

Redakcja: Ponizej zamieszczamy czlery wypowiedzi dyskusyjne na marginesic ar-
tykutu Gabrieli Bujalskiej ,Terytorializm nornicy rudej — geneza i nicktore kon-
sekwencje", opublikowanego w poprzednim zeszycie yWiadomosci" (Wiad. Ekol.
38, 1: 3—-11, 1992). T¢ krotka dyskusj¢c zamyka wypowiedZ Autorki, w ktdrej usto-
sunkowuje si¢ do poruszonych w nicj probleméw.

Joanna Gliwicz (Warszawa): Terytorializm samic — cecha gatunku czy jedna z
form plastycznego behawioru? W polemice z Gabrysia Bujalska chcg przedstawic
odmienny punkt widzenia na dwie sprawy, dyskutujac kazda z nich po kolci. Pier-
wsza — to kwestia regulacji liczebnosci w populacjach gryzoni z terytorialnymi sami-
cami; druga — to poglad na organizacj¢ przestrzenng gryzoni.

Regulacja liczebnosSci. W picrwszej cz¢sci swojego artykulu Autorka
poddaje krytyce paradygmat zaleznosci od zag¢szczenia, wedlug kiorego wraz zc
wzrostem zaggszczenia populacji jej Smiertelnos¢ wzrasta i/lub rozrodczos¢ maleje,
co prowadzi do stabilizacji liczebnosci. Krytyka dotyczy malej uniwersalnosci tego
paradygmatu, ktérego nic mozna stosowaé do populacji organizméw, w ktdrych
zmiany liczebnosSci calej populacji zalezg jedynic od niewiclkiej [rakcji osobnikéw, a
nic od liczby wszystkich osobnikéw. Takim organizmem jest, wedhug Autorki, gry-
zon — nornica ruda — w populacji ktorego wyst¢puje stala (ustabilizowana) liczba
zdolnych do rozrodu samic, niec zmicniajaca si¢ w zaleznosci od zaggszczenia popu-
lacji. Samice te (jesli dobrze rozumiem nie wypowiedziang do konca mysl Autorki)
decydujg o poziomie rozrodczosci, a wigc rozrodczosc tej populacji nic jest zalezna
od zaggszczenia.

Rzeczywiscie, na poczatku lat siedemdzicsiatych Gabrysia Bujalska jako pier-
wsza zwroOcita uwage na zjawisko stabilizacji liczby zdolnych do rozrodu samic w
populacji gryzoni i bardzo elegancko wyjasnila to zjawisko na gruncie terytorialnego
zachowania dojrzatych samic (Bujalska 1970, 1973), czym zapewnila sobie
trwale micjsce w Swiatowe]j literaturze przedmiotu. Odkrycie to nic stanowi jednak
podstawy do podwazania zaleznosci procesOw demogralicznych od zaggszczenia
populacji nornicy, bo po pierwsze — o poziomie rekrutacji mtodych do populacji de-
cyduje nie tylko liczba potencjalnych matek, ale takze cz¢stoS¢ wydawania przez nic
na Swiat miotow 1 wielkos¢ tych miotdw (a tc parametry moga by¢ bardzo czule na
calkowite zaggszczenie populacji — patrz nizej); po drugic — nalczatoby wykazad, zc
SmicrtelnoS¢ populacji, a zwlaszcza Smicrielno$¢ miodziezy, nic zalezy od zagesz-
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czenia. Jej poziom moze nic wplywac na przyszig liczb¢ samic—matek (poza skrajny-
mi przypadkami nicdoboru samic), ale nicwatpliwic ma wptyw na ogolng liczebnos¢
populacji.

Najprostsza hipoteza postulujaca zalezng od zagg¢szczenia rozrodczosce i Smicertel-
nos¢ populacji z ustabilizowang (na skutck zachowan terytorialnych) liczbg rozra-
dzajacych si¢ samic bylaby nast¢pujaca. Jesli terytoria dojrzatych samic roztozonc sg
rownomicrnic w calej dogodnej 1 dostgpnej przestrzeni zamieszkiwane) przez popu-
lacj¢ (model plastramiodu—Bujalska i Griim 1989), to arcaly wszystkich po-
zostatych osobnikéw (nicdojrzaltej mlodziczy i dojrzalych samcow) nakladajq si¢ na
fecrytoria samic—matek cienszg lub grubsza warstwa, w zaleznosci od zaggszczenia
populacji. Dla bilansu energetycznego ci¢zarncj 1 karmigcej samicy, a takze zapewne
dla funkcjonowania jej ukltadu nerwowego i dokrewnego, nic jest oboj¢tne, czy dzicli
swe terytorium z dwoma czy z sicdmioma innymi osobnikami (takie liczby wynikaja
z prostej kalkulacji opartej na ckstremalnych liczebnosciach populacji zamicszczo-
nych na rys. 1 omawianego artykutu). To z kolei powinno wptywac na ilosS€ i jakos¢
(a wigc przezywalnosScC) jej potomstwa.

Dopoki taka lub podobna hipoteza nic zostanic sfalsyfikowana, nic na podstaw
do ncgowania zalcznosci procesOw demograficznych od zaggszczenia w populacjach
gryzoni z terytorialnymi samicami.

Organizacja przestrzenna. Caly powyzszy wywdd i zaproponowana
hipotcza sa wazne jedynic przy zalozeniu, ze dojrzale samice nornicy rudej sa rze-
czywiscic terytorialne i1 ze utrzymywanie terytorium rozrodczego jest trwala cecha
behawioru samic tego gatunku. Jak stwierdzili kolejni badacze idacy tropem odkry-
cia Gabrysi, zachowanie terytorialne wykazuja samice wszystkich gatunkow nornic
(przeglad u Bujalskicj 1985) i nicktorych gatunkéw nornikéw (np. Madison
1980), podczas gdy u innych nornikdw arcaly dojrzatych samic nakladaja si¢ na sie-
bic (przegladu Ostfelda 1985iu Cockburna 1988), nic prowadzac do sta-
bilizacji liczby dojrzatych samic.

Na tym etapie wiedzy 1 jej uogolnicnia zarysowala si¢ intcresujaca dychotomia
organizacji przestrzennej samic gryzoni, dziclaca nawct blisko spokrewnionc gatun-
ki, ktorej pochodzenic i ewolucjg zgrabnic wyjasnila hipoteza Ostfclda (1985).

Coz z tego, kiedy tworczyni koncepcji terytorializmu samic sama si¢ teraz od nicj
odwraca. Zupcinie bowiem czym innym jest terytorium, jesli definiujemy je
(klasycznic) jako broniony areal osobniczy (na ktérym osobnik zaspokaja wszystkic
swoje potrzeby zyciowe), a czym innym, gdy ograniczymy jc do najblizszcj okolicy
gniazda z miodymi. Intruzow w poblizu gniazda nic znosi zapewne Zadna samica,
ani la, ktora wedlug wczesniejszej koncepceji miata mieé terytorium rozrodcze, ani ta
wspotuzytkujaca znaczng cz¢S¢ arcatlu z innymi dorostymi samicami. Czyzby wigc
lerytorializm, dwa typy organizacji przestrzennej i rygorystyczne ograniczenie licz-
by rozradzajacych si¢ samic terytorialnych byty tylko ztudzeniem?
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Odpowiedzi na to pytanie nalezy szukaé w analizie faktow empirycznych. Nie
zawsze sa onc jednoznaczne, bowiem uzyskiwano je cz¢sto mato doskonata (dla oce-
ny arcalu) metoda potowow.

W swojej wezesniejszej pracy (Bujalska i Griim l.c.) Autorka podaje, Ze
arcal dojrzalej samicy wynosi ok. 900 m? (1 jest bliski wiclkosci arcalow osobnikow
nicdojrzatych), a arealy dorostych sasiadck maja ok. 6% wspdlnej powicrzchni i sg
rozmicszczone rOwnomiernie. Czyz mozna wyobrazi¢ sobic bardzicj doskonaty em-
piryczny obraz tcoretycznej koncepcji terytorium? Podobne wyniki badan telemetry-
cznych 1 pulapkowych, wskazujace na rozlacznoSC przestrzenng tej kategorii
osobnikOw, uzyskali tez inni badacze cytowani juz w artykule i w tej wypowiedzi.
Nie mozna wigc przypuszczac, zc stwicrdzony terytorializm samic jest efekiem zbio-
rowcj sugestii, lecz nalezy uznac go za realnie istniejace zjawisko, cho¢ mniej trwate,
niZ nam si¢ picrwotnie zdawalo.

Jak wykazuja bowiem stale gromadzone nowe dane empiryczne, im doktadniej 1
im szerzej (w odniesieniu do r6znych sezondw, roznych stref geograficznych irdznej
zasobnosci pokarmowej Srodowisk) przygladano si¢ rozlozeniu arcaléw samic, tym
wicksza stwierdzano zmicnnos¢, zarOwno sczonowq jak 1 interpopulacyjna, u tych
samych gatunkow. I tak u nornika Microtus pennsylvanicus, kiory dotychczas uwa-
zany byl za gatunck z terytorialnymi samicami, Madison 1 McShea (1987)
stwicrdzili, ze tylko przez pewna cz¢SC sczonu rozrodczego sg one terytorialne, a w
innych miesiacach tego sezonu ich arcaty si¢ na sicbic nakladaja. Podobne obserwa-
cjepoczyniliLambin i Krebs (1991) w populacji M. towsendu i ja w populacji
M. oeconomus (dane nie publ.).

Tak wicc jako alternatywa hipotezy o utrwalonym ecwolucyjnie, charakterystycz-
nym dla gatunku behawiorze przestrzennym dojrzalych samic pojawila si¢ nie do
konca jeszcze sprecyzowana hipoteza o plastycznym zachowaniu przestrzennym
osobnikow, b¢dacym reakcja na warunki panujace w miejscu 1 czasie, w ktorym
przyszio im zyC.

Ta wilasnic hipoteza mozna ttumaczy¢ réznic¢ pomi¢dzy poprzednimi a nowymi
wynikami Gabrysi (ten artykut), wedtug ktorych areaty dojrzatych samic nornicy ru-
dej znacznie na sicbie zachodzg. Do wylacznego uzytku samicy pozostaje jedynie
powierzchnia ok. 150 mz, na ktorej nie jest ona w stanic wykarmic sicbie 1 swoich
dzicci.

Nic mozna natomiast przejS¢ do porzadku nad powaznymi konsckwencjami teo-
reiycznymi, jakie nicsie przyje¢cie jednego lub drugiego modclu przestrzennej orga-
nizacji populacji, jak to uczynita Autorka, zmicniajac dowolnic dcfinicj¢
lerytorializmu (patrz tezOstfeld 1991 wpolemicczBujalska 1991). Te kon-
sckwencje to m.in. koniecznosS¢ przyjrzenia si¢ na nowo procesom regulacyjnym w
populacji nornicy rudej, bowiem wraz zc¢ znikni¢ciem trwalego behawioru terytorial-
ncgo samic znika rowniez przyczyna istnicnia ustabilizowanej liczby rozradzajacych

SI¢ samic.
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Leszek Grum (Dzickanow Lesny): Terytorializm: watpliwosci co do genezy.
G. Bujalska w artykule ,Terytorializm nornicy rudej — gencza i nicktore konsekwen-
cje" rozwaza dwa aspekly zjawiska zwanego terytorializmem: motywacje zachowan

tcrytorialnych u tego gatunku i1 konsckwencje tych zachowan dla teorii dynamiki li-
czcbnosci.

Wypada w tym micjscu zauwazyc, ze (erytorializm u réznych gatunkéw zwicrzat
przybicra wicle roznorodnych form wykorzystania przestrzeni (terytoria indywidual-
nc jednej lub obu pici, terytoria par, terytoria rodzinne badz grupowe, terytoria trwa-
jace az do Smierci osobnika, terytoria trwajace przez jeden sezon rozrodczy, a takze
terytoria zanikajace po paru minutach czy godzinach). Wspolng cechg tych form jest
wrezerwacja" pewnego obszaru do wylacznego uzytku przez jego posiadacza (posia-
daczy). Literatura przedmiotu dostarcza takze przykladow interpretacji na temat ko-
rzySci ptynacych z posiadania terytorium, a mianowicic zapewnicnia stalego
doptywu pokarmu (Ostfeld 1990), zwickszenia szansy unikni¢cia drapiezcy, czy
tcz ograniczenia kanibalizmu (N elson 1966). Nic bez znaczenia dla rozwazan nad
molywacjami zachowan terytorialnych sa hipotezy wiazace terytorializm z do-
si¢gpnoscig i regularnoscig pojawiania si¢ pokarmu (Stenger 1958) oraz z zaggsz-

czeniem populacji(Anderson 1961,Pajunen 1966).
Mysl¢, ze Autorka zdaje sobic dobrze spraw¢ zarowno zc zlozonosSci motywacji

terytorialnych (w artykule tym podkresla bowiem odr¢gbnoS¢ motywacji terytorial-
nych w przypadku samic i samcéw), jak i z ich zmiennosci zwigzancj z warunkami
Srodowiskowymi: w dyskusji z Ostfeldem (Bujalska 1991) zwraca bowiem uwa-
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ge na inng motywacj¢ behawioru terytorialnego samic nornicy w centrum geogra-
ficznego arcalu tego gatunku niz na peryferiach jego zasi¢gu.

Moje watpliwosci co do postulowancgo przez Autork¢ pochodzenia terytoriali-
zmu nornicy daja si¢ streSci€ w pylaniu: czy znalezienie cho¢by najbardzicj prawdo-
podobnej motywacji zachowan terytorialnych, kiére wobec 2znacznej swej
zmiennosci odnosza si¢ zawsze do konkretnej sytuacji Srodowiskowej i populacyjnej
(1. do czasu obecnego), upowaznia nas do ckstrapolacji? To jest do wnioskowania
wsltecz, do colnigcia si¢ w taki okres ewolucji gatunku, w ktorym zachowania teryto-
rialne pojawity si¢ po raz pierwszy? Wydaje mi si¢, zc dla takiej ekstrapolacji braku-
je nam wielu elementow, ktore musza wobec tego by€ jedynic zatozeniami. Ryzyko
popelnicnia bigdu, zwiazane z ckstrapolacja w przesztosé, czgsto towarzyszy tego ro-
dzaju probom. Wszelkie ekstrapolacje sa ryzykowne: Eisenberg (1981) piszc
(str. 410) np. It is impossible to define a social organization for a species”.

Nie chcemy zazwyczaj odejS¢ od myslenia kategoriami ewolucji gatunku jako ca-
fosci 1 przyjac, ze pojawienie si¢ (lub nic) tej badz innej formy zachowan terytorial-
nych jest jedynic lokalng realizacja dosy¢€ szerokiego spekirum mozliwosci gatunku,
a wi¢c powslaje yad hoc". A caloS¢ mozliwosci gatunku to takze 1 rudymenty tego co
powstawato kiedys w lokalnych populacjach i nic znalazto powszechnego wyrazu
we wszystkich sytuacjach napotykanych przez gatunck. Dla tej argumentacyi istotne
jest, iz terytorializm nie jest mozliwy bez odpowicdniego aparatu anatomicznego,
umozliwiajacego przekazywanic i odbior informacji o obecnosci sasiadow: u ptakow
laka informacja jest Spiew (Nice 1941). Terytorialne zachowanie nartnikOw zani-
ka, gdy eksperymentator uniemozliwi odbior informacji, przesytancj w postaci falo-
wania powierzchni wody (P. Jablonski, inf. ustna). PrzypuszczaC wigc mozemy, Zc
zachowania terytorialne pojawity si¢ stosunkowo péZno w ewolucji gatunkéw, a za-
tem mogtly powstawac (lub nie) niezaleznie w lokalnych populacjach gatunku. Czy
zatcm mamy prawo zakladac, ze wgen terytorializmu" ma podobng frekwencj¢ w ca-
tym areale geograflicznym gatunku? Z rozumowania Autorki tak wynika, ale nie zna-
my przestanek, na ktérych to rozumowanie jest oparte.

Od kilku juz lat wspolpracuj¢ z Autorkg (w ramach tego samego programu ba-
dawczego, a nie tylko w rodzinie), co w jakiejS mierze upowaznia mnie do porusze-
nia kwestii nic podj¢tych w jej artykule, ale istotnych dla prezentowanego w nim
zwigzku terytorializmu z dynamika liczebnosci populacji nornicy.

Autorka swa karier¢ naukowg ekologa rozpoczynata w atmosferze intelektualne;
nazywancj yszkotq Petrusewicza", w ktorej ogromny nacisk byt kfadziony na wplyw
struktury (organizacji) populacji na jej dynamike¢. Struktura populacji, w publika-
cjach tej szkoty, sprawiala wrazenie czegos$ samoistnego, zastancgo, co moglo byc
oczywiscie modyfikowane, ale nie bylo jasne skad ta struktura si¢ bierze. W wydaniu
Bujalskiej struktura populacji to efekt realizacji mozliwosci osobnika na tle warun-
kow niezb¢dnych do ich zrealizowania. Tak wigc struktura to proporcje liczbowe po-
mi¢dzy osobnikami dychotomicznie dziclonymi na odr¢gbne kategorie: samce,
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samice, terytorialne, nicterytorialne, dojrzale piciowo 1 niedojrzate piciowo, prze-
zimki i tegoroczne, nalczace do generacji wiosenncj 1 jesiennej, CZy (€Z roZzmicszZczo-
nc rownomicrnic albo rozmicszczone skupiskowo. W artykule 2znajdujemy
wyjasnicenic jak powstaja takic clementy struktury populacji jak podziat na dojrzale i
nicdojrzalc osobniki: w przypadku samic niczb¢dnym warunkiem osiggni¢cia doj-
rzaloSci jest posiadanic do wylacznego uzytku pewnej przestrzeni (terytorium roz-
rodczego), natomiast w przypadku samcow niczb¢dny jest dostgp do dojrzalych
samic. Efcktem tych odmicnnosci mi¢dzy samcami i samicami s3 takze rozne
charakterystyki rozmieszczenia przestrzennego dojrzatych ptciowo osobnikow: sku-
piskowego samcow i rOwnomierncgo samic.

Caltkowicic si¢ zgadzam z Autorka w kwestii koniccznosci odrzucenia teorii o za-
leznej od zaggszczenia regulacji liczebnosci populacji nornicy, a i nie tylko nornicy.
Nic b¢dg tu przytaczat wezesniejszych argumentow (patrz Bujalska i Griim
1989). Pragng jedynic dodac garS¢ luznych wrazen (trudno je udokumentowac, gdyz
w lileraturze przedmiotu brak odpowiednich stwierdzen) co do warunkow w jakich
tcoria ta powstata. Za zasadniczg przestank¢ umozliwiajaca jej powstanie uwazam
skapos¢ materialow empirycznych i to zardwno pod wzgl¢dem zréznicowania osob-
nikow, jak i czasu obscrwacji ilosciowych nad zmianami liczebnosci populacji. Stad
chyba przckonanie 6wczesnych badaczy o rownocennosci wszystkich osobnikow w
populacji oraz o jej trwatosci (np. Nicholson 1933). Inng wazng przestankg bylo
pomijanic przestrzeni w teorii dynamiki liczebnos$ci i postawicnic znaku rownosci
pomi¢dzy populacja i gatunkicm. Skoro gatunek przetrwat to musiata przetrwac i je-
go populacja. A dzigki czemu? Po prostu dzigki mechanizmowi wigzacemu tempo
jej wzrostu z liczebnoScia (parametr N w rOwnaniu logistycznym) i przyjeciu, ze
wzrost populacji ustaje, gdy liczebnoS¢ osiggnic granic¢ wyznaczong pojemnoscia
Srodowiska. Oczywiscie zaleznos¢ od N (liczebnosci lub zaggszczenia) sprawiala, ze
byl to mechanizm bardzo (najbardziej?) sprawny.

DziS jednak wiemy, ze lokalne populacje wiclu gatunkOw zanikaja, a przestrzen
przez nic opuszczona bywa ponownie zasiedlana (np. den Boer 1990). Gatunck
moze wigc przetrwaé mimo ekstynkcji jego lokalnych populacji. Zatem nie ma
potrzeby zakladania a priori, ze istnicja idealne mechanizmy utrzymywania liczeb-
nosci populacji w yréwnowadze" ze Srodowiskiem.

Bujalska (1985) sugeruje, ze taka rownowaga, w przypadku nornicy, dotyczy
jedynic zageszczenia [rakceji rozmnazajacych si¢ samic 1 wynika z warunkow pokar-
mowych wplywajacych na wielkosS¢ arcatu osobniczego samicy, a w. konsekwencji i
na wiclkos¢ produkcji potomstwa. Ograniczenie tej ostatnicj (wynik terytorializmu
dojrzalych samic) sprawia, ze zag¢szczenie calej populacji (gros stanowig osobniki
nicdojrzale piciowo) zawsze jest ponizej progu wyznaczoncgo pojemnoscia pokar-
mowg Srodowiska. Tak wigc (z wyjatkiem wczesnej wiosny, tuz przed poczatkiem

sezonu rozrodczego) zageszcezenie calej populacji zmienia si¢ bez zwiazku ze zmia-
nami obfitoSci pokarmu.
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Piotr Jablonski (Dzickanow Lesny): Potrzebne sa inne metody. W artykule G.Bu-
jalskicj poruszone s3 cztery watki dyskusyjne i kazdy mogiby by¢ tematem oddzicl-
nego artykulu: (1) krytyka traktowania populacji jako jednostki, ktora podlega
doborowi naturalncmu (musialby to by¢ dobor grupowy), (2) krytyka bezkrytyczne)
interpretacji wykreséw, jako wynik doszukiwania si¢ potwicrdzenia oczekiwan ba-
dacza za wszelkg ceng, (3) krétki przeglad i dyskusja prac nad konsckwencjami tery-
torializmu dla dynamiki populacji nornicy, oraz (4) dyskusja cwolucyjncgo podioza
terytorializmu nornicy rudej. Ponicwaz ostatnio zajmowalem si¢ badaniami bcha-
wioralnymi nad terytorializmem (co prawda u owadow), to zagadnicnie ostatnie jest
mi najbliZzszc i na ten temat bgdg pisal. Zagadnicnie drugie to wlasciwie tylko prze-
stroga dla badaczy i trzcba jg sobic wzia€ do scrca. Zaryzykowalbym siwicrdzenice, iz
pozostale zagadnicnia biologiczne (tzn. nr 1 1 3 powyzej) zostaly juz rozwigzane.
Mianowicie, wydaje mi si¢, ze sceptyczne podejscic do hipotezy samorcgulujacej si¢
populacji juz od dtuzszego czasu nie podicga watpliwosci (np.Lomnicki 1980) i
dlatego nic warto nad tym teraz dyskutowaé. Natomiast zagadnicnic konsckwencji
terytorializmu nornicy rudej dla dynamiki populacji wydaje si¢ by¢C juz dobrze yroz-
pracowance" w modelu Bujalskiej i1 Grima (1989) i wyraznic (w moim od-
czuciu) wskazuje na dokladnicjsze badania terytorializmu jako nastgpny etap do
zrozumicnia dynamiki populacji. O tym, Z¢ nasi¢gpnym ctapem powinno by¢ ewolu-
cyjne podejscie w takich badaniach utwicrdzaja mnie tcoretyczne proby przewidy-
wania dynamiki liczebnoSci w modelach uwzgle¢dniajacych dzialanic doboru
(Parker 1985). Naturalnym etapem byloby wigc zblizenie tych teorii do natury.
Przy wyjasnianiu terytorializmu nornic najczg¢scicj bicrze si¢ pod uwage tylko
dwie hipotezy (Ostfeld 1985,1990, Bujalska 1991): hipotez¢ wpokarmowa" i
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hipotez¢ kanibalizmu. Sugerujac si¢ podawanymi przez Autork¢ faktami przenosze-
nia potomstwa z gniazda do gniazda w celu ochrony przed pasozytami wzigtbym pod
uwagg jeszcze jedng hipoteze, kiorag nazwatbym hipoteza ochrony przed pasozytami.
Jesli hipoteza pokarmowa jest yprawdziwa" nalczaloby oczekiwac istnicnia zalezno-
Sci mi¢dzy wiclkosScig terytorium a tempem wzrostu i Smiertelnoscia potomstwa. Nic
powinno by¢ zwiagzku mi¢dzy wiclkoscia terytorium a zapasozyceniem i przypadka-
mi zachorowan u potomstwa. Wedlug hipotezy kanibalizmu nalezaloby oczckiwac
zaleznosci migdzy wiclko$cia terytorium a Smiertelnoscia potomstwa. Tempo wzro-
stu 1 kondycja potomstwa przy opuszczaniu gniazda niec powinny zaleze€ od wiclko-
Sci terytorium. Jesli hipoteza o ochronie przed pasozytami bylaby prawdziwa, to
nalezaloby oczekiwac zwigzku mi¢dzy wiclkos$cia terytorium, czg¢stoScia odwiedzin
obszaru w poblizu gniazda oraz samego gniazda przez inne osobniki, a tempem
wzrostu i Smicrtelnoscia potomstwa oraz jego zapasozyceniem i cz¢stoscia zachoro-
wan. Na podstawie metody CMR mozna uzyskac przyblizone oceny wiclkoSci tery-
torium kazdej samicy. Wszelkie inne dane, potrzecbne do testowania powyzszych
hipotez, wymagaja poznania micjsca potozenia gniazda kazdej samicy i badania roz-
woju jej potomstwa. Mctoda CMR nie da takze informacji o czg¢stosci wizyt obcych
osobnikOw w terytorium i sposobach reagowania na intruzéw przez wiascicicla tery-
torium. Potrzebna jest zmiana metodyki (telemetria), o czym pisala juz Gliwicz
(1988) 1 na pewno wigkszos¢ badaczy zdaje sobic z tego sprawg. Wazne byloby
cksperymentowanie.

Ewolucyjne wyjasnianic zachowania si¢ nornic nicodtacznic wiaze si¢ z przewi-
dywaniem optymalnego (z punktu widzenia maksymalizacji dostosowania) beha-
wioru 1 optymalnej wielkoSci terytorium (Schoener 1983). Kluczowa jest
zaleznoS¢ migdzy wymienionymi wyzej parametrami (inne w kazdej hipotezie) a op-
tymalng wielkoscig terytorium. Nie nalezy oczekiwac, iz wszystkie optymalnic za-
chowujace si¢ samice mialyby terytoria tej samej wielkosci. Dla kazdej samicy takic
optimum byloby inne, gdyz korzysci i koszty terytorializmu, i w konseckwencji wicl-
kos¢ terytorium, zalezg od cech osobnika terytorialnego (np. Hammerstein i
Riechert 1988). Z tego samego powodu mozna oczekiwad, ze wysokos¢ korzysci
(zyskow) tez bytaby rézna u réznych osobnikéw, gdyz jednemu osobnikowi opty-
malnc zachowanie moze przyniesS¢ inne korzysci niz przynosi drugicmu osobnikowi
w Ic] samej populacji. Dlatego tez szukanie korelacji mi¢dzy naturalnie wyst¢pujaca
zmiennosScia wielkosci terytorium a sukcesem rozrodczym (miara zyskow) nie jest
najlepsza droga do badania adaptacyjnego znaczenia terytorializmu, w szczegdlnosci
wiclkosci terytorium.

Taka drogg jest manipulowanie zachowaniem si¢ osobnikow. Gdy dany osobnik
zachowuje si¢ optymalnie to, z definicji optimum, Kazde inne zachowanie przynio-
stoby mu mniej korzySci (mnicjsze dostosowanie) przy niezmiennych warunkach
oloczenia, zakladajac, ze zachowanie innych osobnikOow tez by si¢ nie zmienialo.
Zgodnie z teorig strategii ewolucyjnie stabilnej (Maynard Smith 1982) mozna
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by oczekiwac, ze kazda nornica w populacji wykazywalaby tak zdefiniowane opty-
malne zachowanie. Stad eksperymenty, w ktérych manipulowano by wiclkoscig te-
rytorium, dalyby przypuszczalnie najbardzicj wartosciowe wyniki (wstrzykiwanic
hormondéw dla zmiany zachowan terytorialnych, przysuwanie do sicbie 1 odsuwanie
od sicbie gniazd poszczegoinych samic, o ile datoby si¢ je skloni€ do ymieszkania" w
budkach—Ryszkowski 1 Truszkowski 1970, yoszukiwanie" samicy co do
prawdziwej sytuacji w jakiej si¢ znalazta, np. o liczbic dojrzatych rozradzajacych sig
samic w populacji itp.). Datoby ono odpowiedZ na pytanie, czy obserwowane zacho-
wanic jest, przy danym sktadzic populacji i okreslonym zachowaniu si¢ innych osob-
nikow, nnajlepsze z mozliwych" zc wzgledu na dostosowanie. Nalczatoby si¢
spodziewad, ze osobnik zachowujacy si¢ w wyniku manipulacji w inny sposob — nic
zachowywalby si¢ optymalnie (dla tcj konkretnej sytuacji) i zysk z tego zachowania
bylby mnicjszy niz z takiego sposobu zachowania, jaki okazywalby osobnik, gdyby
nie¢ manipulowano jego zachowaniem. W tym przypadku najlepsza miara dostoso-
wania bylby sukces reprodukcyjny w ciggu calego zycia osobnika (nLifctime Repro-
ductive Success"). Jego mierzenie nie byloby chyba tak klopotliwe, jak w przypadku
wiclu innych kr¢gowcdéw, gdyz nornica zyjc stosunkowo Krotko 1 ni¢ ma szans
ucicczki poza wyspg.

Z tego typu dos§wiadczein miclibySmy szanse dowicdzicC sig, czy samice Wraz zc¢
zmiana warunkow zmicniaja swe zachowanic na optymalne. Gdyby tak sig zachowy-
waly, to mozna by testowad hipotezy o funkcji terytorializmu na podstawic zmian za-
chowania w odpowicdzi na zmiany czynnikéw Srodowiska istotnych z punktu
widzenia danej hipotezy. Na przyklad ocena iloSci 1 rozmieszczenia przestrzennego
pokarmu oraz manipulowanie tymi parametrami w Srodowisku naturalnym, to ogol-
nic proponowane Kierunki testowania hipotezy .pokarmowej" (Ostfecld 1985,
1990). Wykonujac eksperyment z manipulowaniem iloscig i rozmieszczeniem po-
karmu najlepicj byloby prowadzi¢ obserwacje telemetryczne lub bezposrednie (M i -
ronov 1990) osobnikéw, zamiast lowic je do pulapek, zaklocajac naturalny sposob
penctracji terenu. Dlatego namawialbym Autorke do kupna zestawu do telemetrii i
zmian¢ metody obserwacji. Cena nie przckraczataby prawdopodobnic 20-30 min zt,
co nic jest chyba obecnie sumg duza, natomiast porownywalng z wydatkami na nor-
malnc ,klasyczne" badania. Poza tym badania takie sg naprawdg¢ [rajda (pomagatem
w telemetrycznych obserwacjach nad zigba) dla badacza, ktory bardzo szybko
poznajc charaktery swych ypodopiccznych”.

By¢é moze, dla ewolucyjnego wyjasnienia terytorializmu owocne okazaloby si¢
podejscie nsasiedzkie", zaprezentowane przez Bujalska 1 Grima (19839) w
modelu terytorializmu nornicy. Polega ono na braniu pod uwagg tylko interakcji z s3-
siadami. Wydaje mi si¢, ze gdyby taki efckt uwzgl¢dni¢ w modelu ESS, to miatoby
to znaczenie dla wszystkich badaczy zajmujacych si¢ ewolucja zachowan. O ile mi
wiadomo, wszystkie dotychczasowe modcle ESS zakladaly, ze poszczegolne strate-
gic oddzialuja na sicbie z czgstoSciami przypadkowymi, zaleznymi tylko od czgsto-
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Sci wysigpowania kazdej z nich w populacji. Tutaj strategia yutrzymania terytorium
o wiclkosci x" oddzialuje ze strategiami, reprczentowanymi przez sasiadow. Zas czg-
stoS¢ sasiadowania z osobnikami o strategiach ,utrzymuj mate terytorium" moze by¢
inna niz z osobnikami o strategiach yutrzymuj duze terytorium", nie tylko z powodu
roznic w czgstosciach tych strategii w populacji, lecz takze z powodu réznic w wicl-
kosci terytorium. Ponicwaz teoria ESS jest jedng z najbardzicj wplywowych" kon-
cepcji ekologii ewolucyjnej (wystarczy spojrze€ na abstrakty z Konferencji Ekologii
Bcehawioralnej), rozwini¢cie takiego modelu datoby szans¢ oddziatywania na wig-
kszq liczb¢ umystow badaczy. To zas jest, jak sadz¢, najwi¢kszg satysfakcja z pracy
naukowcej w badaniach podstawowych.

Zgadzam si¢ calkowicic z Autorka, Zz¢ ,kicrunck... poszukujagcy mechanizmow
autoregulacji zage¢szczenia nie spelnit oczekiwan”. Jednakze nie zgadzam si¢ na sta-
wianic znaku rownosci mi¢dzy tym Kicrunkicm badan a kierunkicm ydoszukujacym
si¢ wplywu zageszczenia na zachowanie si¢ jej (populacji) cztonkow". Z obserwacji
tytulow ukazujacych si¢ obecnie prac tcoretycznych (np. Parker 1985, Cres-
sman 1990) sadzg, iz to jest wlasnie przyszioS¢ badan empirycznych: jak zachowa-
nic osobnika (najcz¢scicj w spotkaniu z innym osobnikicm) zalezy od zaggszczenia
populacji, w ktorej to si¢ dzicje, od proporcji w jakich w tcj populacji obscrwuje si¢
okrcslone sposoby zachowania oraz od proporcjt w jakich wyst¢gpujg osobniki o
okreslonych cechach morfologicznych. Tak si¢ stanic tym szybciej, im wigcej bada-
czy zdecyduje si¢ stosowaé metody dajace bezposrednio wyniki wazne dla testowa-

nia hipotez, nawet za cen¢ zrczygnowania z dotychczasowego sposobu zbicrania
danych.
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Janusz Uchmanski (Warszawa): Stabilnos¢ ukladow ekologicznych — to nie takie
pewne! Nic b¢de¢ dyskutowal o terytorializmic. Chcialbym natomiast napisaé parg
stow o pcwnym sposobie widzenia Swiata, ktéry wydaje mi si¢ anachroniczny, a kto-
rego clementy dostrzegam w artykule Gabricli Bujalskiej. Nie jest to atak wymierzo-
ny w autork¢. Podobnic jak ona ckologi¢ dostrzega ogromna rzesza ckologow.
Poglad ten trafil na karty podr¢cznikow. Sadz¢ jednak, ze powinien on odejsS¢ w
przeszto$¢, poniewaz nic wytrzymuje konfrontacji z tym, co osiagni¢to w ostatnich
latach w ckologii.

Na ten sposdb podejscia do ckologii skladaja si¢ trzy clementy: obraz Swiata, kto-
ry w ten sposOb powstaje, mechanizmy zapcwniajace takic wiasnic jego funkcjono-
wanic 1 j¢zyk, ktorego uzywa si¢ do opisu tego Swiata (czasem j¢zyk ten niestusznie
stuzy bezposrednio do udowodnienia, ze Swiat wyglada tak, jak sobie to wyobraza-
my).

Oto jakic tresci zawicraja te trzy clementy. Uklady ckologiczne sg ukladami
charaktcryzujacymi si¢ stancm rownowagi. Albo znajduja si¢ w stanic rOwnowagi,
albo wytracone ze stanu rownowagi zmicrzaja do nicgo. Mowi si¢, ze uklady ekolo-
giczne podlegaja regulacji. Obicktem regulacji jest zaggszczenic lub liczebnos¢ po-
pulacji. Z matematycznego punktu widzenia uklad taki nazywamy ukiadem
stabilnym, a rodzaj stabilnosci, ktdra si¢ najczg¢scicj charakicryzuje — stabilnoscig
punktowa, gdyz zmicnne ukladu asymplotycznic zmicrzajg do pcwnych ustalonych

wartosci.
Takic wiasciwosci ukladéw ckologicznych mozna wytlumaczy¢ tylko mecha-

nizmami demograficznymi. Zwigkszanic lub zmniejszanic zagg¢szczenia populacii
prowadzi do takich zmian Srcdnicj Smicrtclnos$ci 1 rozrodczosci, a wigc parametrow
charakteryzujacych populacj¢, z¢ w nastgpnym kroku czasowym kompcensujg one
Zzmiany zaggszczenia.

Chc¢ w tym miejscu zaznaczyd¢, Z¢ mam tu na mysli zarOwno stabilnos$c i regula-
cj¢ uzyskiwane za pomocg mechanizmow zaleznych od zaggszczenia, jak 1 wszy-
stkich innych, w tym takze takich, jakic zostaty opisane przcz Gabricl¢ Bujalska.

To, co napisalem wczesnicj, stanowi usprawiedliwicnie dla specyficznego jezyka
uzywanego przez zwolennikow takicgo spojrzenia na ckologi¢. Bardzo wazne micj-
sce w stowniku tego j¢zyka pelni termin ymechanizmy populacyjne”. Elementem ta-
kicgo mechanizmu moze byC¢ m.in. .struktura populacji" (np. struktura wicku,
wiclkosSci lub struktura przestrzenna, a wige takze terytorializm), kiora petni okreslo-
na »lunkcj¢" wplywajacg na dynamike¢ uktadu. Sadzg, ze terminy te, bgdace pewny-
mi skrotami mysSlowymi, doskonale oddaja intencje tych, ktérzy ich uzywaja. Otoz, a
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wniosek ten jest bardzo tatwy do udowodnienia, uzasadnieniem uzycia tych termi-
nOw jest przekonanie, ze populacja to co$ wigcej niz zbidr osobnikow. W przypadku
badan dynamiki populacji oznacza to, Ze istnicja pcwnc reguly okreslajace zmiany li-
czby osobnikow, kiore nic wynikaja bezposrednio z wlasciwosSci tworzacych je
osobnikow, lecz sg takimi cechami populacji, kidre zapewniajg jej istnienic.

I obraz Swiata, i mechanizmy zapcwniajace istnicnic takicgo wlasnie Swiata oraz
jezyk sluzacy do opisu tego Swiata, w takicj postaci, w jakiej przedstawilcm je
wczesniej, wzbudzaja moj sprzeciw. Jest 1o, jak sadze, sprzeciw uzasadniony. A oto
argumenty.

Badacze stabilnosci ukladéw ckologicznych zapominaja, Zc naprawdg stwicrdzic,
czy uklad jest stabilny, mozna tylko mectodami analogicznymi do tych, za pomoca
ktorych analizuje si¢ w matematyce stabilno$¢ rownan rézniczkowych. Inne sposoby
wykazywania stabilnosci uktadow ckologicznych nic moga doprowadzi€ do zadnych
pecwnych wnioskow. Bardzo nicwicle jest prac reprezentujacych takic wilasnie po-
rzadne podejsScie do badania stabilnosci ukladéw ckologicznych. Z tych, ktore istnic-
ja (patrz na przyklad Connell 1 Sousa 1983, Grimm 1991), wynika, Zc nic
ma powodu, aby twierdzié, ze uklady ekologiczne s3 stabilne. Nic oznacza to, Zzc w
przyszlosci twicrdzenia o stabilnosci ukladéw ckologicznych nic uda si¢ wykazac
doswiadczalnic lub ze nie uda si¢ wskazac sytuacji, w ktorych nalczatoby oczckiwac
istnicnia stabilnych ukladow ekologicznych. Do tej pory stwicrdzano jedynie, Zc cks-
perymenty byly przeprowadzane tak, iz nic pozwalalo to na jednoznacznc orzeczenic
o stabilnosci badZ nicstabilnosci ukladéw ekologicznych, albo uklady ckologiczne
wykazywaly takie cechy, ktore sugerowaty raczej, zc sa onc uktadami nicstabilnymi.

Skad wicgc bierze si¢ to tak silnic wsréd ekologow zakorzenione przekonanie o
stabilnosci uktadéw ekologicznych? Na ten temat pisano juz wicle na tamach ,Wia-
domosci Ekologicznych". Niemalg rol¢ odegrato tu dostowne przeniesicnie pojeé z
[izjologii. Chcg¢ dodac, ze ogromna cz¢SC winy spoczywa na klasycznej ckologii
malematycznej. Od samego poczatlku zaopatrywala ona ekologi¢ w matematyczne
modcle uktadow ekologicznych, ktdre byty ukltadami stabilnymi. Ideat uktadu eko-
logicznego wylaniajacy si¢ z rozwazan teorctycznych przestonit wige prawde ukazy-
wang przez cksperymenty i obserwacje.

Juz dawno temu January Weiner (1980, 1991) przekonywal, ze ekologii nie
ma. Przez dtuzszy czas niec rozumialem, co przez to chciat powiedzie€. Ostatnio co-
raz czg¢Sciej przesladuje mnie mysl, Zze by¢ moze ma on racjg.

Od poczatku swego istnienia az do chwili obecnej ekologia bada zjawiska, kto-
rych przyczyny leza poza zakresem zainteresowania ckologii. Usituje ona je zinter-
prctowac i znalez¢ ogdlne prawidlowosci, ktorym podlegaja, jednak wylacznie na
poziomic, z ktorego nie widac€ rzeczywistych przyczyn. Stwicrdzenie, ze uklady eko-
logiczne sg stabilne, to znaczy, ze podlegaja regulacji, wyrasta z tradycji myslenia o
ukladzic ckologicznym jako o jednosice charakteryzujacej si¢ parametrami takimi,
jak Smiertelno$¢ lub rozrodczos$é, ktore sa wartosciami Srednimi. Koncentrujac jedy-
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nic na nich uwagg, usituje si¢ znalez¢ prawa rzadzace dynamika liczebnosci lub za-
geszczenia. Jednakze, pozostajac tylko w kr¢gu tych zmiennych, nie dostrzega si¢ fa-
ktu, ze populacje sktadajg si¢ z osobnikéw, a Srednia rozrodczo$¢ i Smiertelnos¢ sa
wypadkowymi bardzo zréznicowanych loséw osobniczych. Jednym stowem, ekolo-
gia najczgScicj bada produkty uboczne proceséw, kidrymi si¢ do tej pory nie intere-
sowala. Jaki moze by¢ rezullat takiego post¢gpowania? Wydaje mi si¢, Ze istnicje
duze prawdopodobicnstwo tego, ze obscrwujac produkty uboczne nic dostrzezemy
zadnej prawidlowoSci, ponicwaz tam ich po prostu nic ma. By¢ moze tu lezy przy-
czyna wiclu niepowodzen ekologii i tego, ze tcoric ekologiczne to bardzo czgsto tyl-
ko stowa.

Na wszystko to mozna spojrzec jeszcze inaczej. Przez wicle dziesigcioleci ckolo-
gia jako dyscyplina naukowa walczyla o samodziclnos¢. Usilowania, aby sformuto-
wac prawa ckologiczne, to jeden z przejawOw tego wybijania si¢ na samodziclnosc.
Centralne miejsce zajmowaty proby udowodnicnia, Zc uklady ckologiczne podlegaja
regulacji. Wicle wskazuje na to, ze walke (¢ ckologia przegrala.

Rezultatem tej porazki jest to, ze wiclu ckologow poswigcilo si¢ innym dyscypli-
nom nauki stosujac ich metody do badania Srodowiska przyrodniczego. I tak znaczna
cz¢SC ckologdw zajmuje si¢ chemig Srodowiska przyrodniczego. Jest to dziatalnosé
bardzo pozyleczna, o ogromnym znaczeniu praktycznym. Inna, znacznic mniejsza
grupa ckologow zajmuje si¢ [izyka Srodowiska. Dla kazdego, kto probowat obliczy¢
pole pr¢dkosci ruchu wody w jeziorze, jest jasne, zc zaj¢cia w tej dziedzinie starczy
jeszcze dla paru pokolen. Ogromna jednak rzesza ckologow pozostata wicrna trady-
¢ji i uwiklala si¢ w beznadzicjne prawdopodobnie liczenie osobnikow 1 poszukiwa-
nic Sladow mechanizméw regulacyjnych w uktadach ckologicznych.

Porazka, ktorg ckologia poniosta w walce o samodziclnos¢, uswiadomita, ze po-
winna ona szukaC wsparcia w tcorii ewolucji. Tak powstata, Swi¢caca ostatnio trium-
[y, ekologia ewolucyjna. I cho¢ zainteresowania ekologii cwolucyjnej zmierzaja w
innym Kkierunku (Grimm i1 Uchmanski 199]), to jednak przyszio$C nalezy
prawdopodobnic do nigj.

Teoria ewolucji stanowi najgi¢bicej si¢gajacy fundament ckologii. Konia z rz¢gdem
jednak temu, kto potrafi udowodnié, korzystajac z teorii ewolucji, Zze uklady ekolo-
giczne powinny podlegac regulacji. Sadz¢, Ze pytania takicgo nic nalezy w ogéle sta-
wia¢. Dynamika liczebnosci populacji jest zbyt odleglym skutkiem tego, co
rozgrywa si¢ mi¢dzy osobnikami, aby mozna bylo tam szukac jakichs prawidlowosci
wynikajacych z teorii ewolucji. Czyzbysmy wigc byli skazani na daremne poszuki-
wanie regul tam, gdzie ich niec ma? _

Na koniec jeszcze par¢ stow o jezyku uzywanym przez tych, kidrzy poszukujg
Sladow regulacji w uktadach ekologicznych. ,Procesy populacyjne", struktura po-
pulacji” i jej wfunkcja" to niewatpliwie zargon, wynikajacy z przyjecia takicgo sposo-
bu patrzenia na rzeczywistosé, o ktorym pisalem wczesniej i jako taki nic thumaczy
niczego. Stanowi pewien skrot myslowy. Ja jednak wolatbym, aby zamiast tego uzy-
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wac opisOw zjawisk i procesOw, ponicwaz zawsze te ogdlne stowa mozna przctiuma-
czy¢ na j¢zyk konkretow.

Czuj¢, ze si¢ zagalopowalem. To, o czym napisalem jest tylko marginalng czg¢Scig
artykulu Gabrieli Bujalskicj. Dotyczy bardzo odleglych interpretacji tego, co autorka
zaobscrwowala w przyrodzic. Czylajac jednak jej artykut dostrzegltem ciepta nutg
sympatii w tych miejscach, gdzic pisze ona o regulacji zaggszczenia. Staralem sig
tylko podzicli¢ swoimi watpliwosciami co do koniccznosci traktowania ukladow
ekolericznych jako jednostck podlegajacych regulacji. Deklaracje Gabricli Bujal-
skiej o potrzebie zwrotu w kicrunku redukcjonizmu wydaja mi si¢ nieszczere. Taka
zmiana punktu widzenia musi pociagaC za sobg calg lawing¢ gl¢cboko si¢gajacych
konsckwencji w sposobie rozumicnia zagadnicn ckologicznych. Hierarchia wazno-

Sci problemOow musi ulec zmianic. Tego w artykule Gabricli Bujalskicj nic do-
strzegltem.
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Gabriela Bujalska (Dzickanow Lesny): Terytorializm — jakie to proste ! Dysku-
sja, jaka wywiazala si¢ wokol mojego artykutu o terytorializmie i jego konsckwen-
cjach (Bujalska 1992), dala mi okazj¢ wroci€ do nicktorych zagadnien. Wicle
bowiem poming¢lam, przechodzac do porzadku dzienncgo nad pozornic prostymi
kwestiami. Teraz, w dyskusji okazalo si¢, z¢ s3 to kwestic nader istotne ,w temacic

terytorializm". O terytorializmic bowiem, jak o zicleni, mozna w nieskonczonos¢.
Najwigcej uwagi przyciggne¢lto samo pojecie terytorium (i stagd deflinicji terytoria-
lizmu, ktorej nic zaakceptowata Joanna Gliwicz) i ocena jego wielkosci (L. Griim, P.
Jabtonski). Czym jest wigc terytorium? Odpowiedz znaleZé mozna w kazdym nic-
omal podr¢gczniku ekologii. Na przyklad Rickle s (1980) pisze o terytorium jako
kazde) bronionej przestrzeni. Poniewaz jednak w praktyce trudno jest zaobserwowac
przypadKi jej aktywnej obrony, za terytorium uznaje si¢ przestrzen b¢daca w wylacz-
nym posiadaniu osobnika. Rozne s funkcje terytorium (znane i wiclokrotnie opisy-
wanc u wiclu zwierzat: owadow, ryb, ptakow, ssakow). Istnicja wigc terytoria
rozrodcze, pokarmowe lub zakladanc dla zapewnicnia sobie dosi¢pu do zasobow,
ktorych wiclkosS¢ jest ograniczona. Rozréznia si¢ przy tym terytoria indywidualne i
grupowe, dhugo— i krétkotrwate (u nicktorych ptakow zaledwie kilka minut). Wicl-
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koS¢ terytorium to tez szeroki problem, ktéremu mozna by poswiccié lata badan.
Wystarczy wspomnied, ze w przypadku terytoriow pokarmowych ich wiclko$¢ zale-
zy od jakosci i rozmieszczenia pokarmu, a takze od wymagan gatunku a nawet osob-
nika. Zwraca si¢ uwage (Rickle fs l.c.), ze u ssakéw terytorium moze by¢ cz¢scia
arealu osobniczego, a arealy réznych osobnikéw cz¢sto nakladaja si¢ na sicbie.
Zaobserwowatam to takze w wyspowej populacji nornicy rudej (Bujalska 1970).
Zdarza sig, zc zwierzgla tracg terytoria; to rowniez bylo (i jest) przedmiotem moich
badan (Bujalska 1985, Bujalska i Griim 1989). A wicc casus Clethriono-
mys glareolus — nihil novi!

Nie wiem dlaczego Joanna Gliwicz przypisuje mi zmian¢ pogladow. Od 20 lat
usituj¢ okresli¢ wskaznik wzajemnego zachodzenia arcaléw dojrzatych samic norni-
cy(Bujalska 1970), badam sytuacje, w ktorych ulega on zmianic (Bujalska 1
Janion 1981) istaram si¢ przewidzic¢ konsckwencje utraty terytorium. Dla doj-
rzatej samicy moze to oznaczac utratg zdolnosci do rozrodu (Bujalska 1985,B u-
jalska 1 Grim 1989). W modelu opartym na podstawach empirycznych
symulowaliSmy konsckwencje ,wslizgiwania si¢" na sicbic arcaldw samic dojrza-
lych: od owych 6% w sytuacji poczatkowej (na co szczeg0lng uwagg zwrocita Joan-
na Gliwicz), az do caltkowitego nakrycia arcatlu przez arcaly dojrzatych sasiadek

(Bujalska i Griim l.c.).
Czy w badaniach nad terytorializmem szczegdélnym narzgdziem moze stac sig te-

lemetria? Propozycja Piotra Jablonskiego zastosowania tej techniki jest ze wszech
miar stuszna. Ale pod warunkiem, z¢ jednoczesnie obejmie si¢ badaniami kilka s3-
siadujacych ze sobg samic (nalezacych do tej samej kolonii rozrodczej 1 chociaz kil-
ku z kolonii sgsiedniej). Jak bowiem inaczej okreslic wzajemne nakladanie si¢
arcatow? Whnikanic w istot¢ zachowan terytorialnych przez scri¢ cksperymentow —
nazwijmy je wymuszajacymi— wydaje si¢ bardzo frapujace. '

Z badan nad zachowaniami terytorialnymi mozna by iSC ku Zrédtu — to znaczy
genczie terytorializmu i jego funkcji (lub raczej funkcjom). Leszek Grim pobudzit
moja wyobrazZni¢ wskazujac na ztozonos¢ problemu: terytorializm wpisany we wzo-
rzec zachowania nornicy moze przybicra rézne formy w roznych sytuacjach (Srodo-
wiskowych, populacyjnych) i w r6znym czasie. Powstaje tcz nowy problem: kiedy
walka o utrzymanie wlasnego terytorium przestaje by¢€ optacalna, czyli kiedy straty
przekraczaja zyski? Ile czasu (energii) mozna poswigci€ na ochrong terytorium 1 do
jakich rozmiar6w mozna obnizy¢ jego wiclkos¢, aby méc kontynuowac rozrod?

Badania nad terytorializmem kusza nas rOwniez przewidywaniem jego skutkow
(dla osobnika, grupy osobnikow, populacji, gatunku). Picrwszym z nich jest ograni-
czanie rozrodu 1 hamowanie tempa wzrostu liczebnosci populacji, a stad juz tylko je-
den krok do odrzucenia idei o regulacji rozrodczosci zaleznej od zaggszczenia. Dla
peinej jednak jasnosci — zdaniem Joanny Gliwicz — nalezaloby wykazad, zc i drugi
parametr okreslajacy liczebnosS¢ populacji, a mianowicie Smiertelno$¢, nie zalezy od
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zageszczenia. Zrobitam to jaki§ czas temu wykazujac, ze przezywalnosC wzrasta
wraz z¢ wzrostem liczebnosci populacji (Bujalska 1988).

Naturalne odejScie od kanonéw zaleznej od zaggszczenia regulacji liczebnosci
uznaj¢ za jedng z najwigkszych moich przygéd. Czy mozna tu w ogdle mowic o
szczerosci moich intencji, skoro fakty (terytorializm dojrzatych samic i jego kon-
seckwencje) mowig same za siebic? Pytanie to Kicruj¢ do Janusza Uchmanskiego,
ktory o coS mnie podejrzewa... Ale cieszg si¢, ze w ktéoryms punkcic nakladaja si¢
pola naszych wyobrazni. Chodzi tu o dalsze konseckwencje odrzucenia wiary w za-
lezng od zaggszczenia regulacj¢ liczebnosci, a mianowicie krytyczne spojrzenie na
teori¢ stabilnosci ukladow ekologicznych, mocno przeciez opartych na tej wierze!
Az strach pomysle¢ dokad to nas, ekologdéw, zaprowadzi. Mozna wi¢c by¢ pewnym,
zc ckologia nie zgin¢ta poki my zyjemy!
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