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1780) i ich znaczenie dla teorii

Liczebno$¢ zwierzat - rozumiana czesto jako ich obfitos¢ - zwrdcita
uwage cztowieka juz woéweczas, gdy jako wedrowny mysliwy zabiegat o
pozyskanie pokarmu. A takze po6zniej - gdy prowadzit zycie osiadte i
jego zbiory byty niszczone przez plagi gryzoni. Zanim jeszcze posiadt
zdolnos¢ abstrakcyjnego myslenia i wyrazania obfitosci przez liczbe za-
uwazyt, ze niektére zwierzeta w pewnych latach wystepuja ,,w nadmia-
rze", w innych zas jest ich wyrazny niedobér. Dzi$ trudno sobie wyobra-
zi¢, ze do takich konkluzji doszli np. Indianie, ktérzy jeszcze u schyitku
osiemnastego wieku liczyli bizony i jelenie dziesigtkami - ale wielkoSci
przekraczajace dwie dziesiatki wyrazali jako ,,duzo” lub ,,duzo bardzo"
(Thompson 1812, za Finertym 1980).

Naukowy wymiar zmian liczebnos$ci zwierzat przypisa¢ nalezy Elto-
nowi (1924), ktéry wraz ze swoimi wspotprcownikami analizowat wielo-
letnie zapisy Hudson Bay Company Archives i pierwszy zadat, tak istot-
ne dla pézniejszych lawinowo pojawiajgcych sie opracowan: jakie sg przy-
czyny i skutki fluktacji liczebnosci zwierzat? Nastepny krok zrobiony
przez Volterre (1926) nadat obserwacjom fluktuacji ksztatt matematycz-
ny. Te fundamentalne prace otworzyty nowe perspektywy badawcze dla
catej rzeszy badaczy. Powstata never ending story i jednocze$nie najbar-
dziej ptodna i spektakularna dziedzina ekologii. Skupita wokét siebie ba-
daczy z r6znych dziedzin nauk pryrodniczych: etologdéw, fizjologéw, ge-
netykéw, demograféw. Stad juz tylko krok do wiagczenia do badan zoo-
geograféw, klimatologéw a nawet astronomoéw.

Dla znalezienia odpowiedzi na dziecinnie proste pytanie postawione
przez Eltona wprzagniete zostaty systemy filozoficzne (np. holizm i re-
dukcjonizm), szkoty metodologii (od sposobu pozyskania zwierzat az po
wyrafinowane metody analiz matematycznych), ogromne zasoby wy-
obrazni skupione wokét r6znych szkdt badawczych. Niektore spory wo-

Instytut Ekologii i Bioetyki Uniwersytetu Kardynata Stefana Wyszynskiego w Warszawie.



k6t mechanizmoéw odpowiedzialnych za zmiany liczebnosci przeszty do
historii - jak np. spér wokét zaleznych od gestosci czynnikéw sterujacych
liczebnoScig populacj (koncepcja Nicholsona rozwijana od roku 1933) i
czynnikéw srodowiskowych nie majacych nic wspo6lnego z gestoscig po-
pulacji (Andrewartha i Birch 1954). Spér nie zostat rozstrzygniety do
dzi$. Do dzi$ bowiem nie ma jednoznacznej odpowiedzi na pytanie: czy
liczebnos¢ populacji jest regulowana? Nie nalezy tu jednak wpada¢ w pu-
fapke jakg jest naiwna interpretacja zmian liczebnosci towarzyszgca zmia-
nie nieodnawialnych zasob6w (np. pokarmu). Woéwczas bowiem mozemy
mowic jedynie o ograniczaniu liczebnosci.

Nastepnym zagadnieniem rozwijajgcym sie wokét fluktuacji liczebno-
Sci jest rytmicznos¢ jej szczytéw i depresji - czyli cykle populacyjne. Od
czasu gdy opracowano techniki analityczne udokumentowano istnienie
3-4 letnich cykli gryzoni. Najbardziej spektakularne i szeroko opisywane
sa cykle lemingéw na piw. Skandynawskim, czy nasze rodzime cykle
nornikéw polnych (gazetowe ,,plagi mysie" na polach, ktore ostatnio jak-
by nieco przygasty F)

Na tak przygotowany grunt, porzypominajacy przedstawiong na Rys. 1
figure natrafia badacz pragnacy rozwiktaé nurtujgce ekologie pytania z
kregu liczebno$ci populacji. Penetruje wiec problem w wymiarze dyna-

Rys. 1. Figura symbolizujgca drogi dociekan naukowych - teoria budowana na ich podstawie
nie zawsze jest spdjna

A figure to symbolize ways of scientific inference - the theory based on those ways can be
sometimes inconsistent



miki liczebnosci, wiaze ja z wyrdéznionymi przez siebie czynnikami, wni-
ka w Swiat behawioru, szuka prawidtowosci z dziedziny genetyki (me-
toda analizy DNA stwarza mu mozliwo$¢ wgtebienia sie w Swiat biologii
molekularnej i empiryczne zbadanie prawdziwosci koncepcji Chitty'ego
z 1967 roku) i fizjologii. W rezultacie zmudnych dociekan, zarowno wia-
snych, jak i catej rzeszy badaczy, buduje ztozong figure o ktérej do konca
nie wie czy moze w tym ksztalcie istnie¢ naprawde - czy jest po prostu
oczomlonka. Pocieszajgce w tym wszystkim jest to, ze podobne dylematy
dotycza wszystkich tworcow: tych ktérzy byli, sg i tych ktérzy przyjda
po nas. | pocieszajgce jest to, ze kazdy badacz dodaje jakis element, kt6-
ry wzbogaca figure o nowy wymiar lub ksztatt.

Pozostaje jeszcze kwestia miejsca i czasu. Miejsca - w skali geograficz-
nej i umiejscowienia w okre$lonej szkole badawczej. | czasu - w skali na-
stepujacych po sobie generacji badaczy, jak réwniez czasu obserwaciji.
Wszystkie te elementy sg istotne. Mnie samej byto dane prowadzi¢ bada-
nia w tradycjach ,,szkoty warszawskiej" stworzonej przez profesoréow
Kazimierza Tarwida i Kazimierza Petrusewicza w latach 50. ubiegtego
(juz!) wieku. Nalezy ona do kregu filozofii holistycznej, a procesy popu-
lacyjne bada na drodze porzadkowania ich wzgledem réznych elemen-
tow struktury populacji, z ktérych kazda petni inng funkcje. Sktada sie to
na koncepcje organizacji populacji (Petrusewicz 1966). Oczywiste jest, ze
elementy tej struktury w réznych sytuacjach ekologicznych zmieniajg sie
jak w kalejdoskopie, tworzgc rézne obrazy organizacji populacji. Miej-
scem moich przysztych badanh stata sie kilkuhektarowa Wyspa Dzikiej Ja-
btoni na jez. Betdany, zasiedlona przez populacje nornicy rudej, Clethrio-
nomys glareolus, (Fot. 1), a czas obserwacji trwa nieprzerwanie od 37 lat.

Zaczeto sie wszystko jak wiele krotkotrwalych eksperymentéw: mie-
lisSmy w ciggu trzech lat odpowiedzie¢ na kilka pytan postawionych
przez trwajacy wiasnie Miedzynarodowy Program Biologiczny, poswie-
cony produktywnosci ekosystemow. WKkrétce okazato sie, ze pojawiajgce
sie pytania wykraczajg poza trzyletni okres obserwaciji, a ja sama znala-
ztam sie w kregu problematyki populacyjnej i obserwujac fluktuacje po-
pulacji powtdrzytam pytanie zadane przez Eltona. | zadaje je do dzis.

Ocena liczebnosci populacji budzi na og6t wiele trudnosci. Na jakim-
kolwiek poletku badawczym na ktérym znajdujg sie putapki notuje sie
osobniki, ktore to poletko zamieszkuja, ale takze i te, ktére tu tylko za-
chodzg mieszkajagc w najblizszym sagsiedztwie. Powstaje tzw. ,,efekt kra-
wedzi", ktérego skutkiem jest zawyzanie rzeczywistej liczby zwierzat.
Ponadto wsréd zarejestrowanych zwierzat istniejg jeszcze i takie, ktére
tylko tedy przechodzg - sg to osobniki migrujgce. Tak wiec juz na samym
wstepie badacz staje wobec trudnosci, ktdre musi usungé¢ stosujgc odpo-
wiednie metody statystyczne. Na wyspie trudnosci sg zminimalizowane.
Przede wszystkim badaniami obejmuje sie catg populacje, a nie tylko jej
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Fot. 1. Nornica ruda (fot. G. Bujalska)
The bank vole (photo G. Bujalska)

wycinek, co znacznie utatwia wnioskowanie. Ale mylitby sie ten, kto sa-
dzitby, ze trudnosci nie ma w ogdle!

Po pierwsze wazne jest jak dtugo trwa seria potowdéw. Poniewaz (tak
jak to jest w przypadku Wyspy Dzikiej Jabtoni) stosuje sie putapki zywo-
towne a ocena liczebnosci polega na znakowaniu i liczeniu wszystkich
ztowionych osobnikéw, oczywiste jest, ze liczebnos¢ jest nieco wyzsza
niz w rzeczywistosci, poniewaz cze$¢ osobnikéw ginie kazdego dnia.
GdybySmy w ten sposéb (jest to tzw. metoda ,,spisu powszechnego" sto-
sowana takze przy spisach ludnosci) liczyli wszystkie nowe osobniki,
ktére pojawiajg sie w putapkach przy kazdym ich przegladzie, pod ko-
niec roku mielibySmy do czynienia z ogromng, nie odpowiadajgcg rze-
czywistosci liczebnoscig populacji. Dlatego tez stosuje sie krétsze serie
(np. tygodniowe), w ktérych btad zawyzenia liczby osobnikdw jest nie-
wielki. Na wszelki wypadek dla sprawdzenia wielkosci btedu mozna sie-
gnaé po ktdry$ z testobw korygujacych btad wynikajacy z przecenienia
rzeczywistej liczebnos$ci populacji. Najbardziej znana jest tu metoda Jol-
ly'ego (1965).

Dla bardziej wyrafinowanych badan konieczna jest jeszcze jedna ko-
rekta. A mianowicie, jesli chcieliby$smy dowiedzieé sie jaka jest np. struk-
tura wiekowag populacji, musimy sprawdzi¢, czy wszystkie osobniki majg
takg sama szanse ztowi¢ sie w putapke. Nawet pobiezna analiza wskaze,



ze tak nie jest. Starsze osobniki, lub np. samice ciezarne czy karmigce po-
szukujgce intensywniej pokarmu w celu zaspokojenia wyzszych wydat-
koéw energetycznych, towia sie czesciej niz osobniki miode, ktére dopie-
ro opuscity gniazda i poruszaja sie po niewielkiej przestrzeni. Szeroko pi-
sze o tym Alcheikh (2001), opierajac sie na wiasnych obserwacjach z Wy-
spy Dzikiej Jabtoni.

Pisze o tym wszystkim dlatego aby wykazaé¢ jak wazng sprawg jest
stosowana metoda badawcza, operujgca informacjami zrodzonymi w cza-
sie i przestrzeni, czy nawet co jest ,,biologicznie logiczne" - zmianami se-
zonowymi czy klimatycznymi. Takie podstawowe wyniki, na ktérych
pézniej opiera sie cata konstrukcja logiczna muszg by¢ oparte na wyjat-
kowo solidnych podstawach.

Kiedy juz przebrneliSmy przez pierwsze meandry metodyczne moze-
my by¢ spokojni, ze liczba zarejestrowanych przez nas osobnikéw odpo-
wiada rzeczywistej liczbie osobnikdw obecnych w populacji. Mozemy
wiec zbadac jak zmieniala sie liczebno$é populacji - zaréwno w kolejnych
miesigcach, jak i latach (Rys. 2). Przedstawiona tu dynamika populacji jest
jedng z niewielu na $wiecie tak dtugotrwatag seria potowdw i moze byé
zaliczona do long term studies.

Pojawia sie pytanie jakg przewage nad krétkimi eksperymentami po-
siada ten typ danych, jesli w ogéble posiada przewage. Juz pobiezna ob-
serwacja wskazuje, ze pierwsze cztery lata potwierdzity powszechne
przekonanie, ze zmiany liczebnos$ci nornicy rudej zmieniajg sie w cyklu
dwuletnim (Gliwicz 1980). Jesli jednak przyjrzymy sie zmianom w nastep-
nych latach nabieramy przeswiadczenia, ze cykl jest dtuzszy - moze na-
wet 3-4 letni. A wiec taki, jaki opisuje sie dla gryzoni péinocnej hemisfe-
ry ( Kaikusalo 1972, Krebs i Myers 1974, Hansson 1978, Zejda 1981 i inni).
Zastosowanie metody autokorelacji wzbogaconej o fourierowskg trans-
formacje wspotczynnikéw autokorelacji (Finerty 1980), ktéra w sposéb
obiektywny ocenia dtugo$é cyklu potwierdza przypuszczenie, okre$lajac
dtugosé cyklu na 2,6 roku (Bujalska 1985). Wyliczenie to stato sie mozli-
we, dzieki komputerowej symulacji zmian liczebnosci w ciagu 55 lat.
Warto tu doda¢, ze taki empiryczny model (tkwigcy korzeniami w re-
aliach zaobserwowanych w populacji i wyrazonych szeregiem regresji
wigzacymi je z realnym Swiatem Wyspy) mozliwy byt dzieki sprzezeniu
techniki komputerowej z prawidtowosciami obserwowanymi w czasie 14
lat badan. Poniewaz cykl zmian liczebnosci mierzy sie odstepami miedzy
jej szczytami, ktdére w naszej szerokos$ci geograficznej wystepuja w lipcu
lub wrzesniu, oznacza to. ze cykl liczebnosci wyspowej populacji nornicy
rudej w latach 1966-1980 wynosit nie 2,6 roku, ktére sg wartoscig $red-
nig, a ,,naprawde" wystepowat co 2 lub 3 lata.

Tak wiec wsparci wynikami wielu badaczy moglibySmy spokojnie
przyjac¢, ze udato sie nam potwierdzi¢ ogdlnie znang prawidtowos¢. Ale
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Rys. 2. Dynamika liczebnosci populacji nornicy rudej z Wyspy Dzikiej Jabtoni w latach
1966-1999 - przyktad badan dtugoterminowych (wedtug Bujalskiej 2000)
Population dynamics of bank voles inhabiting Crabapple Island in 1966-1999 - an example
of long-term studies (after Bujalska 2000)

pézniejsza historia badan odstonita przed nami nowe, zaskakujace infor-
macje. 34-letnie badania nie wymagaty juz wzmocnienia przy przy pomo-
cy symulacji - seria obserwacji byta wystarczajgco dtuga, aby mozna byto
zbada¢ dtugosc¢ cyklu. | oto okazato sie, ze cykl liczebno$ci na Wyspie
Dzikiej Jabtoni wynosit 3,8 roku - byt to jednak cykl stabo wyrazony.
Najbardziej jednak wyrazny byt cykl diluzszy - 9,4 letni! (Rys. 3) (Bujal-
ska 2000).

Przedstawione wyniki i dociekania muszg wiec ustgpi¢ przed logika
faktu. | jakkolwiek cykl liczebnosci ,,okoto trzyletni" moze wytrzymadé
probe czasu - to pojawienie sie nowej informacji, znacznie wydtuzajgcej
czesto$¢ pojawiania sie szczytu liczebnosci, rozszerza naszg wiedze i...
zmusza do dalszych badah i dyskusji. Ciekawe, ze w tym samym czasie
doniesiono o 9-letnim cyklu liczebnosci nornicy rudej w Nowosybirsku
(Moshkin i in., 2000).

Istnienie cykli liczebnosci u gryzoni (i innych ssakéw, w tym drapiez-
cOw gryzoni) stanowi jedno z najbardziej ekscytujacych i poruszajacych
wyobraznie fenomenéw demografii. Interpretacja tego zjawiska polega
jednak przede wszystkim na wigzaniu liczebnosci populacji z innymi pa-
rametrami, ktére zgodnie z wiedzg ekologéw mogg wptywacé na ksztaitt i
tempo zmian.

Pomimo wielu préb nie udato sie wyjasni¢ dlaczego liczebnosé popu-
lacji zmienia sie w cyklu wieloletnim. Na og6t sa to zmiany regionalne,
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Fig. 3. Cykl liczebnos$ci populacji nornicy rudej na Wyspie Dzikiej Jabtoni w latach
1966-1999. Zbieznos¢ szczytéw trzech krzywych, reprezentujgcych Okna Tukey’a, przy
frekwencji okoto 0,1 i 0,25 oznacza wystepowanie cykli liczebnoéci odpowiednio
o dtugosci 9,4 oraz 3,8 roku (wedtug Bujalskiej 2000)
Cycles of population numbers in bank voles of Crabapple Island in 1966-1999. Co-occurrence
of peaks of the three curves - representing Tukey windows - at frequencies 0.1 and 0.25
denotes cycles of the length 9.4 and 3.8 years, respectively (after Bujalska 2000)

co mogtoby wskazywaé, ze liczebno$é populacji podlega czynnikom dzia-
tajacym w skali regionu. Nic wie dziwnego, ze uwaga badaczy kieruje sie
w strone zmian klimatycznych, ktére modyfikujgc obfitos¢ zasobéw po-
karmowych ,,pozwalajg" populacji osiagna¢ wyzszg liczebnosé. O jakie za-
soby jednak moze chodzié¢? Logika pdpowiada, ze jest to pokarm wysoko-
kaloryczny, a wiec nasiona. Utrzymuje sie, ze po latach ,,nasiennych", w
ktérych produkcja nasion (np. klonu, lipy czy grabu) jest obfita - liczeb-
nos¢ populacji jest szczegdlnie wysoka (Pucek i in. 1993). | jakkolwiek
zgodnos¢ obu parametréw jest wysoka trudno znalezé mechanizmy, ktore
by te prawidtowos¢ jednoznacznie wyjasnity. Sekwencja wydarzen: obfit-
szy pokarm - lepsza przezywalno$¢ zimowa - wyzsza liczebnos$é populacji
na wiosne, wcale nie musi oznaczaé, ze populacja osiggnie latem szczegdl-
nie wysoka liczebno$¢. Wiadomo bowiem, ze istniejg mechanizmy, ktére
powodujg wysoki wzrost populacji gdy jej liczebno$¢ jest na poczatku se-
zonu rozrodczego bardzo niska i znacznie wolniejszy, gdy jest ona wyso-
ka (Bujalska 1994a). Tak wiec nie zawsze mechaniczne wigzanie logicznie
sprzezonych czynnikéw przektada sie na oczekiwany rezultat.



O trudnosciach podobnej Sciezki rozumowania niech $wiadczy fakt,
ze dotychchczas nie udato sie stworzy¢ ogélnej teorii populacyjnej wyja-
$niajacej wieloletnie fluktuacje liczebnosci, ktéra objetaby istotne, stwier-
dzone empirycznie fakty i procesy. Powstajgce teorie - np. teoria regula-
cji liczebnosci sg powszechnie akceptowane, weszty do kanonéw demo-
grafii i rzadko sg rewidowane. Ale przeciez na liczebno$é popualcji spoj-
rze¢ mozna inaczej: nie musi ona by¢ ,,celem" | ale efektem dziatania pro-
ces6w, operujacych na drodze mechanizméw - przede wszystkim popu-
lacyjnych.

Sprébujmy wiec zbudowac figure - byé moze podobnag do przedsta-
wionej na Rys. 1 - Kktora wigzataby spostrzezenia interpretowane przez
pryzmat filozofii ,,szkoty warszawskiej". W tym celu nalezy zajrze¢ do
whnetrza populacji i przyjrze¢ sie elemetom jej struktury. W sezonie roz-
rodczym populacja nornicy rudej, jak zreszta i innych zwierzat, sktada sie
z osobnikéw dojrzatych piciowo zdolnych do rozmnazania sie i ich po-
tomstwa, ktére jeszcze nie osiggneto dojrzatoSci piciowej. Na Wyspie
Dzikiej Jabtoni liczba dojrzatych samic byta ustabilizowana i - co jest
szczegblnie wazne dla dalszego toku rozumowania - niezalezna od li-
czebnos$ci wszystkich samic oraz catej populacji (Rys. 3). Oznacza to, ze:
1) w rozrodzie mogta uczestniczy¢ ograniczona liczba samic, 2) gingce
dojrzate samice byty zastepowane przez inne dojrzewajace i wchodzace
na ich miejsce i 3) w populacji istniata rezerwa samic niedojrzatych ptcio-
wo, ktérych dojrzewanie byto zahamowane. Brzmi to niezwykle tajemni-
czo ale wyjasnienie tego zjawiska jest jednak niezwykle proste.

Otéz warunkiem osiggniecia dojrzatoSci piciowej przez samice jest
zdobycie okreSlonego miejsce w przestrzeni nie zajetego przez inne doj-
rzate samice. Jest to tzw. terytorium, stanowigce czes¢ areatu osobnicze-
go samicy. Funkcje terytorium nie sg jeszcze dobrze znane, cho¢ istnieja
rézne przstanki wskazujace, ze rosngce na takiej dziatce rosliny zapew-
niajg pokarm przysztemu potomstwu (Ostfeld 1990). Ale mozliwa jest tez
inna interpretacja: terytorium jako teren wokét gniazda moze by¢ aktyw-
nie bronione przez samice, ktéra chroni w ten sposéb niesamodzielne
jeszcze potomstwo (Bujalska 1991). Obie interpretacje, by¢ moze nie
sprzeczne ze soba, posiadajg jednak luke. Niezrozumiate jest bowiem
dlaczego kazda dojrzata samica posiada i broni terytorium, cho¢ tylko
czes¢ z nich zajdzie w cigze? Nie wszystkie bowiem dojrzate samice zdg-
zg przed S$miercig lub koricem sezonu rozrodczego wydaé potomstwo.
Tak wiec jedno z najbardziej fundamentalnych ,,wynalazkéw" ewolucji
ciagle jeszcze czeka na wyjasnienie. By¢ moze badania genetyczne, préba
odszukania ojca lub ojcéw (wedtug Ratkiewicza i Borkowskiej , ktérzy w
2000 roku opublikowali fascynujgce rezultaty badan, u nornicy rudej spo-
tyka sie wieloojcostwo) skierujg nasza uwage na zjawiska zachodzace w
kolonii rozrodczej i w jej sasiedztwie. Wigze duze nadzieje na rezultaty



badanh genetycznych (analiza DNA) z prébek zebranych w ciggu kilku lat
od wszystkich osobnikéw z populacji zasiedlajgcej Wyspe Dzikiej Jabtoni.
By¢ moze dowiemy sie czego$ wiecej na temat relacji krewniaczych w
koloniach rozrodczych i zwigzkéw systemu socjalnego ze strukturg prze-
strzenng populacji.

Tak wiec prosta wydawatoby sie sprawa jak zmiany liczebnoSci popu-
lacji zmusza nas do penetrowania zmian towarzyszgcych temu procesowi
na réznych poziomach organizacji przyrody w nadziei, ze uda nam sie
poznaé jakie czynniki sg za te zmiany odpowiedzialne. Pomimo wykaza-
nia, ze terytorializm dojrzatych samic w spos6b automatyczny hamuje
dojrzewanie piciowe samic przy wysokich gestosciach populacji (gdy
wszystkie wolne miejsca sg zajete przez wczesniej dojrzate samice) czesto
uwaza sie, ze to wiasnie zageszczenie populacji jest bezposrednim czyn-
nikiem sprawczym tego zjawiska. Co wiecej, poniewaz wysoka liczeb-
nos$¢ populacji obserwowana jest w drugiej potowie sezonu rozrodczego,
uwaza sie takze, ze osobniki urodzone pod koniec lata lub jesieniag nie sa
zdolne do osiggniecia dojrzatosci ptciowej w roku ich urodzenia. | niby
wszystkie elementy skladajgce sie na te logiczng konstrukcje pasujg do
siebie nawzajem - to obraz z nich zbudowany nie odpowiada rzeczywi-
stosci, poniewaz koncentruje sie na czynnikach ostatecznych, a nie bez-
posrednich.

Wprawdzie wiele lat temu (Bujalska 1973) sprawdzitam eksperymen-
talnie, ze samice urodzone p6znym latem przy braku samic wczesniej
dojrzatych (zostaty one odiowione) osiggnety dojrzatos¢ piciowg, to
mimo wszystko nigdy nie udato sie stwierdzié, ze samice urodzone p6z-
ng jesienig tez sg potencjalnie zdolne do osiggniecia dojrzatosci piciowej
w roku ich urodzenia. Trzeba byto 25 lat obserwacji aby sie przekonac,
ze tak jest w istocie. Ot6z w roku 1990 udato sie zaobserwowaé nieprze-
rwany przez zime rozrod w wyspowej populacji (Bujalska 1997a). Wow-
czas samice urodzone pod koniec pazdziernika, a nawet w grudniu wy-
daty w Srodku zimy potomstwo. W pewnych, do dzi$ nie rozpoznanych
warunkach, w rozmnazaniu nie przeszkadzaty warunki Srodowiskowe,
uznawane za sygnat dla hamowania rozmnazania sie, czyli innymi stowy
dla zakonczenia sezonu rozrodczego. Ani krétki dzien, ani brak Swieze-
go, zielonego pokarmu, ani niskie temperatury nie zdotaly powstrzymac
procesu rozrodu! Whbrew wczesniejszym, przez wiele lat powtarzanym
obserwacjom posiadajgcym range prawidtowosci - zimowy rozréd i wy-
soka wiosenna liczebno$¢ zaowocowaly wysoka liczebnosScia populacji
(Bujalska 1997b). O ile ubozsza bytaby nasza wiedza, gdybysmy obser-
wacje zakoriczyli rok wczesniej.

Daleka jestem od stwierdzenia, ze tylko dilugoterminowe badania, w
ktérych badacz jest biernym obserwatorem stanowia najlapszg droge dla
poznania rzeczywistosci. Wiele informacji i radosci sprawia dobrze przy-



gotowany i przeprowadzony eksperyment. Jednak aby umieé postawié
Naturze pytanie, trzeba wiedzie¢ o co pytaé. Profesor Tarwid powiadat,
ze na gtupie pytanie Natura odpowiada ztoS$liwie.

W opisywanej przeze mnie ,historii naturalnej" wyspowej populacji
nie wyeksponowatam nalezycie roli samcow, tworzac (prawdopodobnie
z racji wiasnej pici) obraz gynocentryczny, w ktérym gtéwna role odgry-
wajg samice. O samcach wiem znacznie mniej. | jakkolwiek liczba dojrza-
tych samcéw jest rowniez ograniczana (zawsze nieco nizsza niz liczba
dojrzatych samic) to nie udato mi sie wykazaé, ze one réwniez sg teryto-
rialne. Istniejg wprawdzie przestanki, ze podziat przestrzeni pomiedzy
dojrzatymi samcami odbywa sie na zasadzie konkurencji o dojrzate sami-
ce (Ims 1988, Bujalska i Grum 1989) to jednak obraz nie jest tak tatwy do
interpretacji. Na ogé6t przypuszcza sie, ze samce zyjg w klanach, w obre-
bie ktérych ich arealy wzajemnie sie naktadajg i bronione przed intruza-
mi tej samej pici sg jedynie granice klanu (Wiger 1982). Istniejg jednak
przestanki wskazujace, ze i dojrzate ptciowo samce posiadajg prawo do
wyltgcznosci posiadania wiasnego terytorium (Bujalska 1994b). By¢é moze
dzieje sie tak w przypadku, gdy znajduje sie tam aktywna piciowo sami-
ca. Wymaga to jednak dalszych badan tak istotnych dla poznania ,,po-
rzagdku i organizacji w przyrodzie" (Scibor-Rylska 1974).

Wréémy teraz do zagadnienia fluktuacji liczebnosci populacji. Wiedza
o strukturze populacji i ré6znych funkcjach jakie peinig jej elementy dy-
stansuje nas od poszukiwan przyczyn zmian liczebnosci w obserwaciji...
samej liczebnosci. Analiza oparta o proste relacje proceséw zaleznych od
zageszczenia nie jest w stanie wyjasni¢ przyczyn zmian liczebnosci, gdyz
ksztattowane sg one na innym poziomie organizacji populacji. To nie ob-
fitos¢ pokarmu wptywa bezposrednio na liczebno$é populacji - dziata
ona poprzez pryzmat struktury przestrzennej i stosunki terytorialne doj-
rzatych osobnikéw. Wzrost obfitoSci pokarmu pocigga za sobg zmniejsze-
nie areatdw osobniczych dojrzatych samic i wiecej ich ,,miesci sie" w
okreslonym wycinku przestrzeni. Zwieksza sie potencjat rozrodczy i wie-
cej samic rodzi potomstwo (Bujalska 1997b).

Pisze o samicach, gdyz jak sie okazato liczba samcéw nie zmienia sie w
stosunku do obserwowanej w innych latach (Bujalska 1997b). Ich areaty
osobnicze nie sg tak ,,czute” na zmiany obfitosci pokarmu jak areaty samic.
Strategia rozrodcza samcéw, znajdujgca swe odbicie w strukturze prze-
strzennej i wielkosci areatéw wigze sie z powiekszeniem szansy spotkania
jak najwiekszej liczby aktywnych piciowo samic. R6zne sg wiec drogi sa-
mic i samcow w zwiekszaniu ich dostosowania (fitness) i wydania na $wiat
jak najwiekszej liczby potomstwa. Mylitby sie jednak ten, kto przypusz-
czatby, ze wzrost arealéw osobniczych samcoéw pocigga za sobg automa-
tycznie wzrost liczby potomstwa, na zasadzie: wiekszy areat - wiecej sa-
mic w jego obrebie. Moze tak by¢, ale strategia ta jest bardzo kosztowna.



Samce, ktore jg ,,wybierajg" zyja krécej, niz samce o areatach mniejszych.
Te pierwsze wiec sg by¢ moze ojcami wiekszej liczby potomstwa, ale rodzi
sie ono w krotszym czasie, podczas gdy potomstwo tych drugich przycho-
dzi na Swiat w okresie dtuzszym. Ktéra z tych strategii jest skuteczniejsza
to juz sprawa prawdopodobnie przypadkowych zmian srodowiskowych.

Po poznaniu sposobu zycia widzianego z perspektywy nornicy rudej,
rozmieszczenia w przestrzeni i wymagan terytorialnych réznych kategorii
osobnikéw trudno wyobrazi¢ sobie, ze ich sztuka przetrwania zmierza do
osiggniecia okreslonej liczebnosci (gestosci) populacji. Proste mechanizmy
porzadkujace relacje miedzy najblizszymi sgsiadami wskazujg, ze tu wia-
$nie szukaé nalezy przyczyn wzrostu i spadku liczebnos$ci calej populacii.
Zgoda na przyjecie takiego sposobu interpretacji zjawisk demograficznych
onaczalaby, ze liczebno$¢ populacji jest rezultatem proceséw zachodzacych
w jej wnetrzu. A wiec bylaby jedynie produktem ubocznym istotnych dla
funkcjonowania osobnikéw zjawisk rozgrywajacych sie w najblizszym oto-
czeniu kolonii rozrodczych lub grup sgsiedzkich.

Wiele uwagi poswiecitam rozrodczosci nornicy rudej. Przezywalnos¢ -
druga skfadowa okreslajgca liczebno$¢ populacji wymyka sie spod jej kon-
troli, podlegajgc w znacznej mierze czynnikom niezaleznym od populaciji.
Takim jak np. nieprzewidywalne zmiany pogody, drapieznictwo, pasozyt-
nictwo - z racji trudnosci w ich ocenie, (nieoznaczono$ci) zaliczanych do
zjawisk przypadkowych. Nie musze dodawa¢, ze o przypadku zwyklismy
méwié zazwyczaj wbéweczas, gdy nie potrafimy rozpozna¢ czynnika kluczo-
wego, decydujacego o przebiegu danego procesu. Nie mniej jednak wyni-
ki obserwacji przezywalnosci wyspowej populacji wskazaty na istnienie za-
skakujacej prawidtowowosci. Ot6z przezywalno$é wyraznie wzrastata
wraz ze wzrostem liczebnosci populacji (Bujalska 1985). Nie takiego prze-
biegu tego procesu oczekiwatby zwolennik dziatania proceséw zaleznych
od zageszczenia i regulacji liczebnosci. W mys$l zatlozen wzrostowi liczeb-
nosci populacji winien towarzyszy¢ spadek przezywalnosci (wzrost Smier-
telnosci). W tym przypadku dodatnia zaleznos¢ przezywalnosci od liczeb-
nosci populacji winna by¢ interpretowana jako znaczenie wzrostu przezy-
walnosci dla wrostu liczebnos$ci populacji, co wydaje sie zjawiskiem oczy-
wistym w tancuchu przyczynowo-skutkowym.

Przedstawiony obraz funkcjonowania populacji, uzaleznienia liczebno-
§ci populacji od wewnatrzpopulacyjnych proceséw, a przede wszystkim
ich porzgdkowanie na drodze mechanizméw zapewniajgcym populacji
trwanie w przestrzeni i czasie jest pogladem zaledwie stycznym do po-
wszechnie ugruntowanego przekonania o regulacyjnym dziataniu czyn-
nikéw zaleznych od zageszczenia. Obraz ten powstawat w miare wzbo-
gacania wiedzy o istocie i korzeniach ewolucyjnych chronigcych popula-
cje przed wyginieciem, ale takze przed przegeszczeniem. Konsekwencja
stabilizacji rozrodczosci jest bowiem utrzymanie liczebnosci populacji w
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Liczebnos¢ populacji - Population numbers

Rys. 4. Zmiany liczby samic dojrzatych (A) i niedojrzatych (B) towarzyszace wzrostowi
liczebnosci populacji nornicy (wedtug Bujalskiej 1997)

The changes in numbers of mature (A) and immature (B) females that accompany increase
of population size of bank voles (after Bujalska 1997)
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Rys. 5. Wskaznik fluktuacji Whittakera (1975) zanotowany w populacji nornicy na Wyspie
Dzikiej Jabtoni obniza sie stopniowo od kwietnia do wrzesnia. Wskazuje to, ze liczebnos¢
populacji zmienia sie w szerszych granicach na poczatku sezonu rozrodczego niz pod jego

koniec (wedtug Bujalskiej 1988)

Coefficient of fluctuation (Whittaker 1975) in the bank vole population of Crabapple Island
shows a decreasing trend from April through September. This is symptomatic for higher
range of changes in numbers at the beginning of the breeding season than at the end of it

(after Bujalska 1988)

stosunkowo waskich granicach. Jakkolwiek spektakularne wydaja sie byé
szczyty liczebnosci, to warto sobie zdaé sprawe, ze wskaznik fluktuacji
(Whittaker 1975) okreslajacy zakres zmiennosci jest znacznie wyzszy w
kwietniu niz w lipcu czy we wrze$niu (Rys 4). W kwietniu liczebnos¢ po-
pulacji jest funkcja zimowej $Smiertelnosci - brak rozrodczosci skazuje ja
wiec na pewnego rodzaju biernos¢. Dopiero poczatek sezonu rozrodcze-
go przynosi mozliwos¢ aktywnego przeciwstawiania sie zarowno zbyt
szybkiemu wzrostowi, jak i gwaltownemu spadkowi liczebnosci. A
wszystko dzieki fenomenowi jakim w drodze ewolucji stat sie terytoria-
lizm dojrzatych samic.

Nie watpie, ze obraz ktéry zaproponowatam nie jest ostateczny. By¢
moze dalsze badania pozwolg go poprawi¢. Cho¢ dane mi byto korzy-
sta¢ z tradycji szkoty ekologicznej stworzonej przez Instytut Ekologii
PAN, wiedzy zaczerpnietej z literatury i witasnych obserwacji kto$ inny
moze zbudowac inng figure, niz proponowana przeze mnie oczomlonka.
Pomimo rozwoju wiedzy i doskonalenia narzedzi badwawczych ciagle,
nieomal po omacku, odkrywamy wiasciwosci réznych form istnienia Na-
tury. | kazdy z badaczy tworzy swdéj ,,program autorski" zostawiajgc
wiasny $lad w procesie poznania.
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The population dynamits of bank voles (Clethrionomys glareolus,

Schreber 1780) and its significance for theory

SUMMARY

This is an overview of long term studies (1966-1997) on the bank vole -
Clethrionomys glareolus (Photo 1) - population inhabiting Crabapple Island in
NE Poland. The history of recognition of causes affecting population dyna-
mics as well as variable interpretation of the facts comprising the theory of
functional relations in that population are described. Meandering ideas can
be illustrated by Fig. 1. The population dynamics (each year data on popula-
tion numbers in April, July and October are shown) is presented in Fig. 2. The
evidence is provided that the population exhibits a weak 3.8 year and much
more clear 9.4 year cycle (Fig. 3).

The number of sexually mature females, that is those able to reproduce,
has been relatively stable and independent of the population size or of the
immature female numbers (Fig. 4). The reason is territoriality of mature fema-
les: the female territory (part of the female home range) cannot be visited by
other mature females. A tendency toward territoriality was also noted among
mature males, which numbers were limited by the availability of mature fema-
les, and therefore also relatively stable. Such a social system can be conside-
red gynocentric.



One of the results of stable numbers of reproductive females and survival
rate increasing with population density is a decrease of fluctuation range in
the breeding season, i.e., from April through September (Fig. 5). The results of
those long term studies allow one to formulate the hypothesis that population
density is not the target of regulation, but a result of interrelations between
stable (regulated) reproduction and randomly changing survival rate.



