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SYSTEMY SOCJALNE RYJOWKOWATYCH*

WSTEP

Ryjowkowate (Soricidae) sa rodzing matych ssakéw owadozernych (Insecti-
vora). Zalicza sie do niej wspotczeSnie 266 gatunkoéw szeroko rozprzestrzenio-
nych po caltym Swiecie. Klasyfikuje sie je w dwie podrodziny. Crocidurinae (163
gatunki w 8 rodzajach) zamieszkujg gtéwnie gorace i subtropikalne obszary
Starego Swiata. Soricinae (103 gatunki w 12 rodzajach) zamieszkuja gtéwnie
chtodne obszary Holarktyki (Churchfieta 1990). Oznacza to, ze ryjéwkowate
musiaty przystosowaé sie do bardzo zréznicowanych warunkoéw klimatyczno-
siedliskowych.

Chociaz ryjowkowate byty czestym obiektem badan z zakresu wielu dziedzin
biologii, badania nad ich zachowaniami socjalnymi byly stosunkowo rzadko
podejmowane. Ponadto poszczegélne gatunki i rodzaje sg pod tym wzgledem
zbadane w bardzo r6znym stopniu. Czeste i szeroko rozprzestrzenione niektore
gatunki z rodzajow Blarina, Crocidura, Sorex i Suncus sg stosunkowo dobrze
poznane. Natomiast obyczaje gatunkéw z rodzajow Solisorex, Feroculus, Necto-
gale czy Megasorex nie sg znane, poniewaz zwierzeta te sg bardzo rzadkie lub
wystepuja w trudno dostepnych rejonach (Churchfieta 1990).

W artykule tym przedstawiam niektére ogolniejsze cechy dotyczace organi-
zacji socjalnej Soricidae oraz pewne moje hipotezy dotyczace tego zagadnienia,
opierajgc sie na (1) stosunkowo szczegotowej wiedzy o interakcjach socjalnych
u niektérych gatunkoéw ryjowkowatych (np. Blarina brevicauda, Cryptotis parva,
Crocidura leucodon, C. russula, Neomysfodiens, N. anomalus, Sorex araneus, S.
minutus, S. vagrans) i (2) przyjetym przeze mnie zatozeniu, ze zréznicowanie
systemoéw socjalnych u ryjéwkowatych powino by¢ zgodne z lepiej udokumen-
towanym zréznicowaniem ich cech morfologicznych, fizjologicznych czy ekologi-
cznych. Staralem sie tez powigza¢ charakter systemu socjalnego z systemem
kojarzenia sie, opiekg nad potomstwem, unikaniem drapieznikéw, obyczajami
pokarmowymi i uzytkowaniem przestrzeni.

* Artykut ten jest cze$cig (zmieniong) rozdziatu pt: Evolution of social systems in shrews
w ksigzce pt: The evolution of shrews pod redakcjg J. M. Wodjcika i M. Wolsana.
Publikowany za zgoda redaktordow ksiazki i Zaktadu Badania Ssakéw PAN w Biatowiezy.
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ZRODLA INFORMACJI

Ideg tego artykutu byto, by na podstawie dostepnej mi literatury dokonaé
syntezy dotychczasowej wiedzy o zyciu socjalnym Soricidae. Niestety, prac do-
tyczacych bezposrednio ich organizacji socjalnej jest bardzo mato. Te nieliczne
badania poswiecone pojedynczym gatunkom (P1att 1976, Hawes 1977, Cantoni
iVogel 1989, Cantoni 1993, Shchipanov i Oleinichenko 1993) Stanowiq oczy-
wiscie podstawe przedstawionych nizej koncepcji systemow socjalnych. Jednak
W swojej syntezie musiatem sie takze oprze¢ na dziesigtkach prac dajacych tylko
fragmentaryczne informacje o zyciu socjalnym ryjéwkowatych oraz poswieco-
nych réznym aspektom biologii i ekologii tych zwierzat. Dotyczyly one zwtaszcza
wzorcOw zachowan przyjaznych i wrogich oraz sposobéw porozumiewania sie
(np. Eisenberg 1964, Baxter i Meester 1980, 1982, Michalak 1983, Krushinska
i Pucek 1989), poziomu agresji wewnatrz- i miedzygatunkowej (np. Krushinska
i Rychiik 1993, Krushinska i wspotaut. 1994), biologii rozrodu (Nnp. Crowcroft
1957, Pucek 1959), systemOw kojarzenia sie par (Np. Searte 1990, Stockley
i wspotaut. 1994, Searite i Stockley 1994), zachowan seksualnych (np. Micha-
tak 1983, Shchipanov i Oleinichenko 1992a) i wychowywania potomstwa (np.
Martin 1982, Michatak 1983). Istotne byly tez informacje o faktach dotyczacych
ontogenezy i cyklu zyciowego (Np. Pucek 1959, Vogel 1972, Churchfietd 1990)
oraz rozwazania nad strategiami odzywiania sie ryjéwkowatych (np. Aitchison
1987a., Saarikko 1989, Churchfietd 1991, 1993).

Bardzo wazne okazaty sie wyniki badan nad strukturg przestrzenng popu-
lacji, w szczegdllnosci informacje o grupowym lub samotnym uzytkowaniu tere-
Nnu (NP. Croin Michielsen 1966, Shchipanov | Oleinichenko 1992a, b), sposobie
uiytkowania kryjéwek (np Shchipanov | Oleinichenko 1992a, b, Krushinska
i Rychtik 1993, Krushinska i wspoOtaut. 1994) oraz stopniu nakladania sie
areatdéw osobniczych badz terytoriéw (Np. Croin Michielsen 1966, 1991, Mora-
teva 1989, Shchipanov i Oleinichenko 1992b). Areal osobniczy jest to caly
obszar zajmowany przez pojedyncze zwierze w pewnym przedziale czasu, obej-
mujacy na przyktad kryjéwki, zerowiska, tokowiska oraz trasy przemieszczania
sie miedzy tymi miejscami; terytorium to catos¢ lub czes¢ areatu osobniczego
broniona przed innymi osobnikami (Heymer 1977).

W rozwazaniach dotyczacych parametréw srodowiska zewnetrznego, para-
metréw gatunkowych i czynnikéw wptywajacych na ewolucje systeméw socjal-
nych ryjowkowatych opartem sie na przegladowych pracach dotyczacych tak
zwanych historii zyciowych, energetyki i filogenezy tych ssakow (cytowane sg
one nizej w tekscie). Wreszcie bardzo pomocne w tworzeniu tych koncepcji byty
przegladowe i syntetyczne prace poswiecone organizacji socjalnej u innych ma-
tych ssakéw (np. 0 stfeld 1990, w o Iff 1993) oraz pewne rozwazania teoretyczne
dotyczace organizacji socjalnej zwierzat (np. Vehrencamp i Bradbury 1984,
Carpenter 1987). Pelny wykaz wykorzystanych przeze mnie prac znajduje sie
w mojej obszerniejszej pracy na ten temat (Rychlik, nie opublikowany artykut
syntetyczny w druku).
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Synteza danych i rozwazan zawartych w tych pracach pozwolita mi na
wyroznienie u ryjéwkowatych czterech zasadniczych typoéw systemoéw socjal-
nych. W podrodzinie Soricinae sg to: system | — terytoria state i system Il —
terytoria zmienne. W podrodzinie Crocidurinae sa to: system Il — terytorializm
par i system IV — brak terytorializmu. Koncepcje dotyczace istnienia tych
systemow socjalnych nalezy traktowac jako hipotezy, potwierdzone w mniejszym
(system II) lub wiekszym (system I) stopniu lub nie sprawdzane dotad w ogéle
(system 1V); dlatego wymagaja one weryfikacji w przysztych badaniach.

SYSTEMY SOCJALNE SORICINAE

PARAMETRY SRODOWISKA ZEWNETRZNEGO

Soricinae zamieszkujag gtownie Holarktyke (Churchtietd 1990), czyli obszary
0 wyraznych sezonowych zmianach pogodowych i siedliskowych, gdzie zwykle
zaznacza sie okres zimy z niskimi temperaturami. W ciagu jesieni dostepnosc¢
zasobow pokarmowych na ladzie gwattownie spada i pod koniec jesieni i przez
calg zime jest bardzo niska (Aitchison 1987a, b). Na przykiad w potudniowym
Ontario biomasa potencjalnych ofiar ladowych wynosi  tego, co wystepuje na
tej samej powierzchni w lecie (Randoiph 1973). Stad w danym terenie przetrwac
zime moze tylko czes$¢ populacji, ktéra utrzymywata sie na tym terenie w lecie
(Aitchison 1987a, b, Churchfieta 1991, 1993). Lgdowe zasoby pokarmowe sg
jednak przewidywalne w czasie i przestrzeni (przyjete za Genoud 1988).

PARAMETRY GATUNKOWE

Soricinae cechujg sie wysokim tempem metabolizmu podstawowego. Przez
caly rok utrzymujg wysokag (Srednio okoto 38,5°C) i precyzyjnie regulowang
temperature ciala (Genoud 1988). Zima nie hibernuja ani nie majg zdolnosci do
zapadania w torpor (odretwienie). Mimo ze zimg zmniejsza sie ich ciezar i wiel-
kos¢ ciata 0 27%-40% (efekt Dehnela; Pucek 1970), spada o 30%-50% tempo
metabolizmu (Gebczynski 1965, Randolph 1973, Genoud 1985) oraz spada
0 50%-67% czas aktywnosci i zerowania (Aitchison 1987a, b), ich zapotrzebo-
wanie energetyczne w tym okresie wcigz jest wysokie. W skali catego zycia
Soricinae majg wiec bardzo duze potrzeby pokarmowe (Aitchison 1987a, b,
Genoud 1988, Genoud i Vogel 1990, McNab 1991).

Uwazam, ze organizacja socjalna u tych gatunkéw Soricinae, ktore eksplo-
atuja rozproszone oraz przewidywalne w czasie i przestrzeni zasoby pokarmowe,
rézni sie od organizacji socjalnej u gatunkoéw, ktére przynajmniej czesciowo
wykorzystujg zasoby rozmieszczone skupiskowo i podlegajace nieprzewidywal-
nym zmianom co do ich rozmieszczenia i dostepnosci (np. bentos rzek i strumie-
ni, czyli drobne zwierzeta zamieszkujace ich dno). Pozwolito mi to nawyrdéznienie
wsrdd Soricinae dwoch systemoéw socjalnych: o statych i zmiennych terytoriach.

SYSTEM i — terytoria state

Eksploatowanie rownomiernie rozproszonych zasobéw faworyzuje wyksztat-
cenie silnego terytorializmu (Davies | Houston 1984), ktdiy jest najczesciej
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spotykany u Soricinae. Uwaza sie, ze w ciggu jesieni i zimy dostepnos¢ zasobéw
pokarmowych tak bardzo spada, ze tylko posiadanie odpowiednio duzego,
indywidualnego terytorium z odpowiednimi miejscami na gniazdo i zapasy po-
karmu zapewnia dostateczng ilos¢ pokarmu i umozliwia osobnikom Soricinae
przetrwanie zimy (Churchfietd 1990). Natomiast w okresie rozrodu terytorial-
nos¢ samic niewatpliwie zapewnia zasoby konieczne do wychowania potomstwa
oraz jego ochrone przed dzieciobodjstwem i kanibalizmem. Dlatego przypusz-
czam, ze w populacjach Soricinae przez caty rok istniejg indywidualne terytoria.

Cykl zyciowy osobnikéw i struktura przestrzenna populacji

Zagadnienia te opracowatem miedzy innymi na podstawie wynikéw prac
przedstawionych nizej (pelny wykaz literatury, na ktdrej opartem sie w tym
opracowaniu, znajduje sie w mojej obszerniejszej pracy na ten temat— Rychiik
1996). Na podstawie tych prac mozna przyjaé, ze system | istnieje, na przykiad,
u Blarina brevicauda (P1att 1976, Martin 1981, 1982), Sorex araneas (Croin
Michielsen 1966, 1991, Churchfield 1984, Moraleva 1989, Searle | Stockley
1994), S. coronatus (Genoud 1985, Cantoni 1993), S. minutus (Croin Michielsen
1966, Churchfield 1984) iS vagrans (Eisenberg 1964, Hawes 1977)

Ryjéwkowate na statlych terytoriach rodza sie w duzym miocie ($rednio 5,1
oseska — Innes 1994, ale zdarza sie tez ponad 10 mtodych w miocie — Church-
fietd 1990) w stanie bardzo stabo rozwinietym. Wychowywane sg tylko przez
samice (ryc. 1), ktéra agresywnie broni dostepu do nich przed samcem-ojcem
i wszystkimi wspoétplemiericami. Dzieki wysokiemu podstawowemu tempu me-
tabolizmu samica-matka jest w stanie sama, bez pomocy samca, ogrza¢ swoje

Ryc. 1. Kontakty socjalne w cyklu zyciowym Soricinae.

Krzywe przedstawiajg zycie poszczegélnych osobnikéw, a czarne punkty — ich $mierc.
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potomstwo (Sparti i Genoud 1989). Oseski rozwijajg sie szybko i zwykle w ciggu
3 tygodni (Srednio po 23,2 dnia — Innes 1994) sg juz odchowane. Z chwilg
uzyskania samodzielnosci i przejscia na odzywianie pokarmem staltym wzrasta

Ryc. 2. Model sezonowych zmian struktury przestrzennej hipotetycznej populacji Sori-
cinae o systemie socjalnym 1.
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ich aktywnos¢ ruchowa i eksploracyjna, a takze pojawia sie wzajemna agresja
miedzy matka a potomstwem. Te trzy czynniki decyduja o trwatym zerwaniu sie
wiezi matka — potomstwo, opuszczeniu przez mtode gniazda i rozproszeniu sie
ich (rye. 1). Wiez socjalna miedzy matka a potomstwem trwa wiec krotko.

Po opuszczeniu rodzinnego gniazda luzne wiezi miedzy rodzenstwem moga
sie utrzymywac przez jakis czas. Zdolnos¢ termoregulacji nie jest u nich w petni
wyksztatcona do wieku 45-50 dni (Genoua 1988). Dlatego do tego czasu
nierzadko odpoczywajg one w kontakcie dotykowym, co pozwala im wzajemnie
ogrzewac sie. Dopiero w wieku okoto 2-3 miesiecy osobniki mtodociane stajg sie
bardzo agresywne i zaczynaja gniazdowa¢ w osobnych gniazdach.

Znane sg (Krushinska I wspotaut. 1994) nastepujace mozliwosci interakcji
miedzy osobnikami mtodocianymi a dorostymi rezydentami, regulujace proces
dyspersji (rozpraszania sie) u Soncinae: (1) Jako stabsze, mtodociane przegry-
waja konkurencje z dorostymi i sg przez nie wypierane do srodowisk subopty-
malnych lub zajmujg marginalne terytoria. (2) Mtode niedojrzate ptciowo osob-
niki pozostajg w centralnych, optymalnych siedliskach dzieki zdominowaniu
i wyparciu z nich dorostych. (3) Mlodociane pozostajg w centralnych, optymal-
nych siedliskach (w obrebie areatéw swoich matek) dzieki unikaniu konfliktéw
z dorostymi.

Odchowywanie kolejnych miotéw powoduje, ze liczebnos¢ populacji stopnio-
wo wzrasta. W koncu lata struktura przestrze- nna takiej maksymalnie zagesz-
czonej populacji wyglada jak na rycinie 2a. Terytoria dojrzatych samic sg duze,
ale nie zachodzg na siebie. Areaty dojrzatych samcéw (bo czesto trudno w ich
przypadku mowi¢ o bronionych terytoriach) sa jeszcze wieksze, zachodza na
areaty samic i innych osobnikéw. Terytoria mtodocianych sg mate i tez zachodzg
na inne. Czes¢ miodocianych emigruje w poszukiwaniu wolnych miejsc.

Jesienig, po skonczeniu sie sezonu rozrodczego, wszystkie osobniki starajg
sie osiedli¢ na indywidualnych terytoriach. Agresja wewnatrzgatunkowa nasila
sie z postepujacym spadkiem obfitosci pokarmu. Utrzymywanie terytoriéw opiera
sie na komunikacji akustycznej i zapachowej, ale takze na czestych aktach
bezposredniej agresji z potyczkami i walkami. Duza agresywnos¢ cechuje zwia-
szcza interakcje miedzy rezydentami i imigrantami. Ustalenie rangi imigranta
i ewentualny nowy podziat danego terenu zachodzi bardzo szybko (w ciagu 24-48
godzin). Po tym okresie wewnagtrzgatunkowa agresywnos¢ rezydentow wzgledem
imigrantéw spada i zwierzeta moga wspo6tzy¢ na sgsiednich areatach, utrzymujac
dystans miedzy sobg dzieki komunikacji akustycznej i zapachowej. Gdy jednak
dojdzie do bezposredniego kontaktu, ich interakcje sajednoznacznie agresywne.

Zachowanie tych Soricinae wzgledem ryjéwkowatych z innych gatunkéw,
bedacych potencjalnymi konkurentami, rowniez jest wrogie. Jednak w konku-
rencji miedzygatunkowej wazniejsza role niz bezposrednia agresja odgrywajg
zachowania prowadzace do wzajemnego unikania sie osobnikéw (Hawes 1977,
Dickman 1991). Sprzyja temu wydawanie przez osobniki z gatunkéw dominuja-
cych sygnatdéw akustycznych (Churchfieta 1990, Dickman 1991) i zapachowe
znakowanie przez nie terytoriéw (Pratt 1976, Dickman 1991). Sadze, ze wzajem-
ne unikanie sie przynosi korzysci selekcyjne, polegajace na podtrzymywaniu
rozproszenia i tym samym na wykorzystaniu energii w wiekszym stopniu na
poszukiwanie pokarmu, a nie traceniu jej w konfliktach.
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Jesienig (ryc. 2b) po zakonczeniu rozrodu zageszczenie populacji spada.
Wymierajg osobniki stare i czes¢ miodocianych. Czes¢ miodocianych (czyli
osobnikow, ktére nie osiggnely jeszcze pelnych rozmiaréw) oraz osobnikéw
subadultnych (czyli osobnikéw, ktére osiggnety petne rozmiary, lecz nie osigg-
nety dojrzatosci ptciowej), ktora nie jest w stanie zdoby¢ terytorium, emigruje.
Terytoria wszystkich zwierzat sg stosunkowo male. Przez calg jesien i zime
indywidualne terytoria nie nakladajg sie na siebie; dotyczy to takze terytoriow
samcow i samic. Tym niemniej poszczeg6lne osobniki regularnie odwiedzaja
terytoria sgsiadéw w celu sprawdzenia, czy sasiednie arealy sg wcigz zajete.
Swiadczy o tym obserwowane szybkie zajmowanie opuszczonych areatéw. Poto-
zenie terytoriéw jest jednak state w terenie, a zmienia sie najwyzej ich ksztatt.

W zimie aktywnos¢ ryjéwkowatych o systemie | bardzo spada i ogranicza sie
tylko do krétkich aktow zerowania i patrolowania swojego terytorium. Ogranicza
tojeszcze bardziej kontakty socjalne (rye. 1), takze te antagonistyczne. Nastepuje
dalszy spadek zageszczenia populacji (ryc. 2c) z powodu Smierci osobnikéw
subadultnych (zwykle zime przezywa zaledwie 10%-20% zwierzat, ktore zyly
w danej populacji w koricu lata). Terytoria osobnikéw utrzymujacych sie przy
zyciu nie zachodza na siebie, ale zwiekszajg sie przez zajmowanie areatéw
wolnych po $mierci sgsiadow. Terytoria samcow i samic sg podobnej wielkosci.

Woczesng wiosna (ryc. 2d) zageszczenie populacji jest najnizsze. Z nastaniem
sezonu rozrodczego osobniki dojrzewajg, a ich aktywnosé¢ ruchowa wzrasta
(zwhaszcza w przypadku samcéw). Zaczynajg one penetrowac tereny przylegte do
ich terytoriéw w poszukiwaniu partneréw piciowych. W wyniku tego ich terytoria
zwiekszajg sie wtedy bardzo i terytoria osobnikéw przeciwnej pici w pewnym
stopniu pokrywajg sie. U silnie terytorialnych gatunkéw Soncirtae (jak Blanrta
brevicauda) areaty dojrzatych osobnikéw tej samej pici nie zachodzg na siebie.
U innych gatunkéw areaty samcédw moga sie czesciowo pokrywac. Terytoria
samic zwykle nie zachodza na siebie, cho¢ tez zwiekszajg sie wiosng (ryc. 2d).

Samce moga miec rézne strategie poszukiwania samic, nawet w obrebie tego
samego gatunku i w tym samym siedlisku jednocze$nie. Ciezsze samce, ktére
dojrzewajg wczesniej wiosng, nie wedrujg na dalekie dystanse, lecz zwiekszajg
wyraznie swoje areaty osobnicze, tak ze pokrywaja sie one z areatami sgsiadu-
jacych samic. Samce te ptodzg wiecej potomstwa. Lzejsze samce, ktére dojrze-
waja pozniej, przegrywaja konkurencje o lokalne samice z samcami ciezszymi.
Utrzymujg one swoje zimowe arealty w wyjsciowych rozmiarach. Natomiast
w celu znalezienia receptywnych samic musza one odbywaé wypady na dalekie
dystanse. W pelni sezonu rozrodczego, gdy konkurencja o receptywne samice
nasila sie (bo wiekszos¢ samic jest ciezarna lub wychowuje potomstwo), a do-
stepnos¢ pokarmu wzrasta, czes¢ samcOw moze nawet catkowicie porzucaé
swoje terytoria i migrowa¢ w poszukiwaniu partnerek. Sukces reprodukcyjny
tych wedrujgcych na dalekie dystanse samcow jest mniejszy. Jednak z ewolu-
cyjnego punktu widzenia takie wedrowki samcéw sa szczegOlnie wazne, gdyz
utatwiajg przeptyw gendéw wewnatrz gatunku. U niektorych gatunkow samce
moga trzymac sie przez okres rozrodczy jednej samicy i tylko od czasu do czasu
odwiedza¢ inng samice. Zwykle jednak samce odwiedzajg kilka samic.

Wiez w obrebie pary samica-samiec trwa krotko (maksymalnie kilkanascie
godzin; ryc. 1) i obejmuje dos¢ dtugg faze zalotow i jedng lub kilka kopulacji.
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Wynika to z faktu, ze estrus (okres ptodny) samicy trwa bardzo krétko (2-4
godziny), a owulacja jest indukowana przez akt kopulacji. Niemniej samica
w tym czasie moze kopulowaé z kilkoma samcami i mtode w obrebie jednego
miotu moga by¢ potomstwem Kkilku ojcéw. Po zakoniczeniu estrus powraca
u samicy silna agresja w stosunku do samcéw, co jest gitbwna przyczyna unie-
mozliwiajaca powstanie dtuzszych wiezi miedzy partnerami. W okresie rozrodu
takze dojrzate samce sg bardzo agresywne miedzy sobag, konkurujac o samice.

Po zaptodnieniu samice pozostajg na swoim terytorium i samotnie budujg
gniazdo, rodza i karmig potomstwo. Tuz przed porodem i w okresie wychowu
miodych ich agresywnos¢ wewnatrzgatunkowa jeszcze bardziej wzrasta. Jest to
przystosowanie zabezpieczajgce potomstwo przed zabijaniem i zjadaniem przez
osobniki wiasnego gatunku, przed ktérym Soricinae nie wyksztatcity mechani-
zmoéw hamujgcych. Gwarantuje to tez powodzenie w wychowaniu potomstwa
poprzez zabezpieczenie im zasobow pokarmowych. Tak wiec p6zng wiosng
(ryc. 2e) terytoria samic nie zachodzag na siebie, a moga sie nieco zmniejszy¢ w
poréwnaniu do fazy poprzedniej (ryc. 2d). Terytoria samcow zwiekszajg sie
jeszcze bardziej, gdyz poszukujg one receptywnych samic na coraz dalej potozo-
nych terenach. Niektére samce catkowicie porzucajg swoje terytoria i koczujag
w poszukiwaniu partnerek.

W krétkim okresie duzej dostepnosci pokarmu samica rodzi 2-3 mioty (ryc.
1). Odchowane miode sg zwykle wypedzane przez matke zjej terytorium. Pozwala
to na wychowanie nastepnych miotéw na danym areale osobniczym, na ktérym
starcza pokarmu tylko matce i jej nhowemu potomstwu, ale nie ma go w dosta-
tecznej ilosci dla mtodych z poprzedniego miotu.

Po zakonczeniu rozrodu pokolenie rodzicéw zwykle wymiera w przeciggu
kilku nastepnych miesiecy jesieni (ryc. 1). Srednia dbugos$é zycia Soricinae, ktére
dotrwaly do rozrodu, wynosi 14,7 miesigca (Innes 1994). Do korica zycia wiodg
one samotniczy tryb zycia na swoich terytoriach.

Z wyjatkiem samcow koczujacych w poszukiwaniu partnerek, lyjowkowate
0 systemie socjalnym | od chwili ustanowienia swojego terytorium nie zmieniajg
jego lokalizacji i przebywajg na nim zwykle przez cate zycie. W obrebie swoich
terytoriow gatunki tu opisywane posiadaja indywidualne ukrycia, w ktérych
odpoczywaja (gnhiazda) i moga tez mie¢ kryjowki, w ktérych zjadaja zdobyty
pokarm lub w ktérych gromadza nadmiar pokarmu. Potrzeba obrony indywidu-
alnych kryjowek i gniazd oraz zapasow pokarmu jest kolejnym czynnikiem
powodujgcym, ze gatunki te cechuja sie agresjg wewnatrzgatunkows.

SYSTEM Il — TERYTORIA ZMIENNE

Eksploatowanie zasobéw pokarmowych rozmieszczonych skupiskowo w
przestrzeni i podlegajacych nieprzewidywalnym zmianom nie faworyzuje silnego
1statego terytorializmu (Davies i Houston 1984). Przy niekorzystnej zmianie ich
dostepnosci (np. spadek dostepnosci ofiar zyjagcych w wodzie na skutek podnie-
sienia sie jej poziomu lub wyczerpanie sie zasobéw w danym skupisku) koszty
energetyczne utrzymywania terytorium sag zbyt duze. Z drugiej strony, wyjatkowo
bogate skupiska zasobow umozliwiajg jednoczesne (cho¢ zwykle krétkotrwate)
wykorzystywanie ich przez kilku osobnikéw danego gatunku (Davies i Houston
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1984). Stad wnioskuje, ze na przyktad ziemnowodne gatunki Soricinae, bazujace
w duzym stopniu na pokarmie zdobywanym w wodzie, powinny posiada¢ w se-
zonie nierozrodczym inng organizacje socjalng niz opisana w systemie |.

Cykl zyciowy osobnikéw i struktura przestrzenna populacji

Zagadnienia te opracowatem miedzy innymi na podstawie wynikéw prac
przedstawionych nizej; petlny wykaz literatury, na ktérej opartem sie w tym
opracowaniu znajduje sie w mojej obszerniejszej pracy na ten temat (Rych ik,
nie opublikowany artykut syntetyczny w druku). Na podstawie tych prac mozna
przyjaé, ze system Il istnieje, na przykltad, u Neomys fodieris (Michatak 1983,
Cantoni 1993, KRUSHINSKAiI Rychiik 1993, Krushinska I wspOtaut. 1994) i Sorex
palustris (Conaway 1952, Sorenson 1962). Poniewaz cykle zyciowe Soricinae
0 systemach socjalnych 1i Il sg podobne, przedstawione tu zostang tylko gtéwne
réznice w stosunku do systemu |.

Po opuszczeniu matki (rye. 1) osobniki miodociane gatunkéw o systemie
socjalnym Il koczuja (czesto grupowo) w wiekszym stopniu niz to ma miejsce
u gatunkoéw o statych terytoriach (system I). W obrebie takich wedrujacych grup
osobnikéw miodocianych zwierzeta nie przejawiajg ostrej agresji miedzy soba,
zerujg w sasiedztwie i przemieszczajg sie w jednym kierunku w mniej wiecej
skoordynowany sposéb. Koczowanie to wynika z faktu, ze mtodociane przegry-
wajg konkurencje o przestrzen i ukrycia z dorostymi i sg przez nie wypychane
do srodowisk suboptymalnych.

Jednak z nastaniem jesieni rowniez Soricinae o systemie |l stajg sie bardzo
agresywne wewnatrz- i miedzygatunkowo, zyjg samotnie (rye. 1) i wiekszo$¢
z nich ustala indywidualne terytoria. Gtdwna r6znica miedzy systemami | i Il
polega na tym, ze terytoria te nie sg utrzymywane w danym miejscu przez cate
zycie (jak u samic o systemie |) lub choéby do wiosny (jak u samcéw o syste-
mie ). W zamian za to, w okresie jesieni i zimy Soricinae o systemie socjalnym
Il posiadaja szereg przesuwajacych sie terytoriéw, zmienianych co kilka tygodni
lub miesiecy (zaleznie od tempa wyczerpywania sie zasobow pokarmowych
w zerowiskach). W okresie przebywania na czasowym terytorium, ryjowkowate
bronig ich korzystajac z podobnych form porozumiewania sie i interakcji anta-
gonistycznych, jak ryjéwkowate o statych terytoriach. Interakcje miedzy rezy-
dentami a imigrantami i intruzami swojego i obcych gatunkoéw tez sg podobne.

Zima w miejscach szczegoélnie obfitego nagromadzenia sie pokarmu (np.
bezkregowcow wodnych) kilka osobnikéw danego gatunku moze by¢ skupio-
nych na bardzo matym terenie i korzystac¢ z jednego zerowiska. Niemniej osob-
niki te caly czas utrzymuja dystans osobniczy za pomoca sygnatow zapachowych
lakustycznych oraz agresywnego zachowania sie. Stad, jesli nawet ich arealy
osobnicze zachodzg w tym czasie, to nie Korzystaja one ze wspélnych ukryc¢
i gniazd. Gléwna réznica dotyczaca okresu rozrodczego polega na tym, ze samce
sq mniej terytorialne ijeszcze bardziej koczownicze niz w systemie |.

Generalnie struktura przestrzenna populacji Soricinae o systemie socjalnym
Il podlega podobnym zmianom sezonowym jak u Soricinae o systemie | (ryc. 2).
Gléwne réznice polegajg na tym, ze:

(1) Terytoria skupiajg sie wzdtuz skupisk pokarmu, a nie sg rownomiernie

rozproszone na danym obszarze. W przypadku gatunkéw ziemnowodnych
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majg one zwykle podiuzny ksztatt i sg skoncentrowane (a takze przesu-
wane) wzdtuz ciekéw wodnych i brzegéw zbiornikéw wodnych.

(2) Terytoria sa mniejsze (optaca sie broni¢ tylko zerowisk ze skupiskami
pokarmu), a zageszczenie populacji w poblizu skupisk pokarmu — wie-
ksze.

(3) PézZnym latem (ryc. 2a) wiekszos¢ dorostych samcow i osobnikéw miodo-
cianych koczuje, nie posiadajgc bronionych terytoriéw lecz najwyzej
czasowe arealy.

(4) Jesienig i zimg (ryc. 2b i ¢) istnieje system nie zachodzacych na siebie
terytoriow, ale zwierzeta pozostajg na nich krotko.

(5) Wiosng (ryc. 2d i €) samice zajmujg state terytoria i bedg tu obecne do
konca lata, natomiast samce dalej koczuja.

Podobnie jak Soricinae o systemie socjalnym |, ryjowkowate o systemie

socjalnym Il réwniez posiadajg zajmowane pojedynczo kryjowki, znajdujace sie
w obrebie terytorium. Gromadzg one takze zapasy pokarmu.

SYSTEMY SOCJALNE CROCIDURINAE

PARAMETRY SRODOWISKA ZEWNETRZNEGO

Crocidurinae zamieszkujg gtéwnie obszary o cieptym klimacie (voge1 1980,
Churchfietd 1990). Na duzej czesci tych obszaréw zaznaczajg sie wyraZne
sezonowe zmiany pogodowe i siedliskowe (zimy i lata w klimacie umiarkowanym
cieptym; pory deszczowa i sucha w klimacie podzwrotnikowym). Przyjmuje wiec,
ze w okresie niekorzystnym (zima lub susza) dostepnos$¢ zasobow jest zwykle
wyraznie nizsza i mniej przewidywalna niz w okresie korzystnym. Na obszarach
0 niesezonowym klimacie dostepno$¢ pokarmu jest przez caty rok podobna
1prawdopodobnie duza. Jednak w wiekszosci siedlisk zamieszkiwanych przez
Crocidurinae zasoby pokarmowe sg nieprzewidywalne w czasie i przestrzeni
(przyjete za Genouda 1988).

PARAMETRY GATUNKOWE

Crocidurinae cechujg sie umiarkowanym tempem metabolizmu podstawowe-
go. Ich temperatura ciata jest nizsza i wynosi Srednio okoto 35,5°C i bardziej
zmienna niz u Soricinae (Genoud 1988). Nie hibernuja, ale maja zdolnos¢ do
osiagania torporu (odretwietnia), co jest przystosowaniem miedzy innymi do
eksploatowania zasobow pokarmowych iluktuujgcych w ciagu dnia (Stoddart
1979). Wynikiem tego jest mniejsze zapotrzebowanie na pokarm i wode niz
u Soricinae (Genoud iVogeI 1990, McNab 1991)

Sadze, ze interakcje miedzy odchowanym potomstwem a rodzicami, wzorce
dyspersji mtodych oraz interakcje miedzy dorostymi osobnikami w okresie roz-
rodu sg odmienne u Crocidurinae zamieszkujgcych obszary o klimatach
Zwyrazng sezonowoscia i u tych z obszaréw o klimacie niesezonowym. Pozwolito
mi to na wyroéznienie u Crocidurinae dwéch systemow socjalnych.
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SYSTEM 11— TERYTORIALIZM PAR

Crocidurinae o systemie Il zmieszkujg obszary o klimacie z wyraznymi sezo-
nowymi zmianami w ciggu roku. Gatunki te sa czesto synantropijne (zyja
w ogrodach i obszarach zabudowanych). Zasoby pokarmowe eksploatowane
przez nie sg ograniczone w zimie (lub w czasie pory suchej). W kroétszej skali
czasu zasoby te podlegajg matym i nieprzewidywalnym fluktuacjom (np. w wy-
niku dziatan czitowieka) (Genoua 1988). Zgodnie z przewidywaniami Daviesa
i Houstona (1984) nie faworyzuje to terytorializmu w zimie (lub w czasie suszy).
Przeciwnie, korzystne jest wspolne gniazdowanie w celu redukcji dziennego
zapotrzebowania energetycznego przez termoregulacje socjalng (Genoud 1985)
i redukcji strat wody (Genoua 1988). Natomiast latem (lub w czasie pory mokrej)
zasoby pokarmowe stajq sie obfite (Genouda 1988) i lepiej przewidywalne. Zgod-
Nie Z Daviesem I Houstonem (1984), obrona terytorium powinna wtedy przynosic
korzysci.

Cykl zyciowy osobnikéw i struktura przestrzenna populacji

Zagadnienia te opracowalem miedzy innymi na podstawie wynikéw prac
przedstawionych nizej w nawiasach (pelny wykaz literatury, na ktorej opartem
sie w tym podrozdziale znajduje sie w mojej obszerniejszej pracy na ten temat
— Rychiik 1996). Na podstawie tych prac mozna przyjaé, ze system Il istnieje
na przykiad u Crocidura leucodon (Frank 1984, Shchipanov i Oleinichenko
1993), C. russula (Genoud 1985, Cantoni iVogeI 1989), C. suaveolens (Rood
1965, Shchipanov 1986, Shchipanov | Wspotaut. 1987), Myosorex varius (Goult-
den iMeester 1978, Baxter i Meester 1980, R. M. Baxter, informacja Iistowna)
i Suncus etruscus (Fons 1973, 1974).

Crocidurinae rodza sie w mniejszych miotach ($rednio 2,7 oseska; INNES
1994) i w stadium bardziej zaawansowanym (Voget 1972) niz Soricinae. Samica
rodzi je w gniezdzie ukrytym przed wspoétplemienncami. Dopuszcza jednak do
miotu ojca miodych i zwykle razem z nim wychowuje potomstwo (ryc. 3). Oseski
rozwijaja sie szybciej niz oseski Soricinae i odchowanie ich trwa Srednio 20,4
dnia (Innes 1994). Agresja rodzicOw wzgledem potomstwa po uzyskaniu przez
miode samodzielnosSci i przejsciu na pokarm staly jest mata. Stad, jesli mtode
rozpraszajg sie, tojest to wynik wzrostu ich aktywnosci ruchowej i eksploracyj-
nej, a nie nietolerancyjnych reakcji rodzicow.

Po opuszczeniu rodzicow losy osobnikéw mtodocianych moga byc¢ trojakie.
Duza ich cze$¢ (do 45% samic i 30% samcow), zwiaszcza wsrod tych urodzonych
w pierwszych miotach, dojrzewa i wchodzi do rozrodu w biezagcym sezonie roz-
rodczym. Osobniki te dobierajg sie w pary i zaktadajg terytoria. Druga czes¢ do
nastania chtodéw (lub pory suchej) prowadzi samotniczy, koczowniczy tryb
zycia, zwykle przebywajac niedaleko od terytoriéw rodzicéw. Trzecia czesc,
podobnie jak poprzednia nie biorgca udziatu w rozrodzie w biezacym sezonie, to
osobniki mtodociane, ktore przemieszczajg sie na tereny nie zajete przez rozmna-
zajgce sie pary. tacza sie tam w grupy, wspolnie uzytkujg kryjéwki i ich areaty
osobnicze nakladajg sie w duzym stopniu. Miode z ostatnich miotéw czesto
w ogole nie zrywajg wiezi z rodzicami i uzytkujg dalej te same co oni arealy
i ukrycia.
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Ryc. 3. Kontakty socjalne w cyklu zyciowym Crocidurinae o systemie socjalnym lil.
Oznaczeniajak na rycinie 1

W koncu lata (lub pod koniec pory mokrej) struktura przestrzenna maksy-
malnie zageszczonej populacji wyglada jak na rycinie 4a. Zageszczenie to jest
wieksze a arealy osobnicze mniejsze niz u Soricinae. Paiy dojrzatych osobnikéw
zajmuja bronione terytoria. Osobniki mtodociane posiadajg nie bronione areaty
osobnicze zwykle w obrebie terytoriow rodzicow i czesto pokrywajgce sie miedzy
soba.

Na jesieni (lub w pierwszym okresie pory suchej) w miare nasilania sie
chtodéw (lub suszy) zasoby eksploatowane przez Crocidurinae o systemie socjal-
nym Il stajg sie coraz bardziej nieregularne i nieprzewidywalne. Zakladanie
i utrzymywanie indywidualnych terytoridw staje sie wtedy nieekonomiczne ener-
getycznie. Jednocze$nie coraz wieksze korzysci (w formie oszczednosci energe-
tycznych zwigzanych z termoregulacja) przynosi gniazdowanie w grupach i od-
poczywanie w kontakcie dotykowym. Z drugiej strony, osobniki dojrzate prze-
stajg rozmnazac sie i broni¢ swoich terytoriéw. Dlatego w tym okresie osobniki
skupiajg sie w grupy lub kolonie gniazdujgce razem w optymalnych ukryciach,
nie utrzymujac indywidualnych terytoriow (ryc. 3 i 4b). W skiad grup procz
rodzicow i potomstwa z ostatniego miotu moga tez wchodzi¢ inne osobniki
subadultne (np. wczesdniej odchowane potomstwo) lub doroste osobniki zyjace
w sasiedztwie. Z jednego gniazda moze korzysta¢ nawet okoto 15 osobnikéw,
z ktérych czes€ jest blisko spokrewniona, a czes¢ nie. Aktywnos¢ cztonkéw grup
jest mniej wiecej zsynchronizowana: jednoczesnie odpoczywaja i zapadaja w tor-
por, co ogranicza straty ciepta i wody. W grupach takich nie majednak hierarchii
socjalnej ani jakiegokolwiek rozdziatu rél socjalnych. Przewazajg interakcje
przyjazne nad agonistycznymi i ponad 50% interakcji jest zwigzana z przebywa-
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Ryc. 4. Model sezonowych zmian struktury przestrzennej hipotetycznej populacji Croci-
durinae o systemie socjalnym Ill.

niem w kontakcie dotykowym. Nieliczne akty agresji sg czestsze pomiedzy
samcami niz samicami i pojawiajg sie zwykle tylko podczas zerowania. Dlatego
czesci arealdéw, ktore obejmujg indywidualne zerowiska, sa zwykle rozigczne,
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a pozostate czesci w duzym stopniu pokrywajg sie (ryc. 4b). Nalezy tu doda¢, ze
taka strukture przestrzenng maja juz latem grupy tegorocznych osobnikow
miodocianych, ktére nie wchodza do rozrodu, a ktére zebraty sie poza obszarami
okupowanymi przez rozmnazajace sie pary. Na jesieni cze$¢ osobnikéw miodo-
cianych ginie, a cze$¢ migruje i pézniej wchodzi w skiad innych zimujgcych grup
(ryc. 3i 4b).

W ciggu zimy (lub pory suchej) ging dalsze osobniki (ryc. 4c), wiec areaty
osobnicze pozostatych zwierzat nieco sie zwiekszaja. Zageszczenie populacji
pozostaje jednak wyraznie wieksze niz w zimie wsréd Soricinae na porownywal-
nym obszarze.

Z poczatkiem pory korzystnej (wiosny lub pory mokrej) nastaje okres rozrod-
czy. Osobniki dojrzate i aktywne piciowo stajg sie agresywne wobec osobnikéw
tej samej pici. Wynikiem tegojest rozpad zimujacych (lub przeczekujgcych susze)
grup. Tworza sie pary (ryc. 3). Pary dziela dany obszar na terytoria poszczegol-
nych par, ktére zachodzg na siebie najwyzej w niewielkim stopniu (ryc. 4d). Wiez
w parze moze trwacé przez caly okres rozrodczy, a nawet do Smierci po okresie
rozrodczym. W czasie rozrodu pary sg bardzo agresywne wzgledem obcych
osobnikow wiasnego gatunku, bronigc zaréwno dostepu do gniazda i mtodych,
jak i catego terytorium. Natomiast osobniki tworzgce pare sg tolerancyjnie
nastawione do siebie. Samiec-ojciec moze odwiedzac gniazdo z mtodymi tylko od
czasu do czasu, albo moze zamieszkiwa¢ to samo gniazdo co samica i miode.
Rola samca albo ogranicza sie do pomocy samicy w obronie terytorium przed
intruzami, albo dzieli on z samica niektére obowigzki rodzicielskie, na przykiad
pomaga w budowie gniazda, ogrzewa mtode. Prawdopodobnie samiec broni tez
dostepu do samicy przed innymi samcami, ktére moglyby probowacé z nig
kopulowac¢ w okresie estrus poporodowego. Jednak przy duzym zageszczeniu
populacji samce moga przejawia¢ tendencje do poligynii, odwiedzajgc sasiednie
samice w celu parzenia sie. Partnerzy w danej parze moga przejawia¢ wzgledem
siebie pewne zaawansowane formy przyjaznego zachowania sie: wzajemne czy-
szczenie sie, dzielenie sie pokarmem zdobytym przez jednego z partneréw,
wzajemne znakowanie sie wydzieling gruczotéw zapachowych. Zachowania takie
nie wystepuja u Soricinae.

Cho¢ u Crocidurinae odchowanie potomstwa trwa nieco krocej niz u Sorici-
nae, to mtode zostajq diuzej w kontakcie z rodzicami. Sprzyja to nawigzaniu
Scislejszych wiezi, jak i wyksztatceniu bardziej ztozonych zachowan socjalnych
i systemu porozumiewania sie. Stad na przyktad tak wyjatkowe zachowanie
rodzicielskie, jak formowanie tak zwanych karawan (prowadzenie przez matke
miodych trzymajgcych sie zebami za futro na zadzie matki lub poprzedzajgcego
mtodego) obserwuje sie znacznie czesciej u Crocidurinae niz Soricinae.

Z nastaniem pory niekorzystnej (a gdy dojdzie do przegeszczenia populaciji,
to nawet wczesniej) ustaje aktywnos$¢ rozrodcza u Crocidurinae o systemie
socjalnym lll. Paiy tracg swojg agresywnos¢ wzgledem innych dorostych osob-
nikéw wlasnego gatunku. System terytoriéw par rozpada sie (ryc. 4b). Czesé
starych osobnikoéw moze rozproszyc¢ sie i prowadzi¢ samotny tryb zycia. Zwykle
jednak formuja sie opisane wyzej grupy (ryc. 3). Po rozrodzie pokolenie rodzicéw
wymiera stopniowo, ale zwykle zyje dtuzej o kilka miesiecy niz postreprodukcyj-
ne pokolenie Soricinae (Srednia dtugos¢ zycia wynosi 20 miesiecy; Innes 1994).
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Tak wiec poza okresem rozrodu Crocidurinae o systemie socjalnym Ill nie
przejawiaja wewnagtrzgatunkowej agresji, zyja grupowo i nie sg terytorialne,
czym roéznig sie zasadniczo od Soricinae. Grupy sg otwarte i tolerancyjne dla
nowych osobnikéw wiasnego gatunku. Imigranty sg przyjmowane do grupy
i moga korzystac z gniazda i zerowisk danej grupy. Interakcje miedzygatunkowe
cechuje wzajemne unikanie sie i niski poziom agres;ji.

Brak jest danych dotyczacych gromadzenia przez Crocidurinae pokarmu na
zime lub pore suchag, lecz sadze, ze Crocidurinae nie gromadza zapaséw pokarmu
na zime, gdyz indywidualne kryjéwki moglyby byé spladrowane przez inne
osobniki z danej grupy lub osobniki posiadajgce zachodzace areaty. Jednoczes-
nie Crocidurinae moga réwniez nie gromadzi¢ nawet tymczasowych zapaséw
pokarmu, gdyz zdolnos¢ do zapadania w odretwienie (torpor) rekompensuje im
brak takich zapasoéw. Torpor prowadzi bowiem do oszczedno$ci energetycznych,
ktore pozwalajg im na przezycie krotkich okreséw znacznego spadku dostepno-
sci pokarmu, zwigzanych na przyktad z upatem panujacym za dnia. Gdyby nie
zdolnos¢ zapadania w odretwienie, Crocidurinae musiatyby, tak jak Soricinae,
gromadzi¢ tymczasowe zapasy pokarmu lub zerowac bez przerwy. Patrzac na to
z inngj strony, zapewne brak potrzeby obrony indywidualnych ukry¢ i zapasow
pokarmu pozwolit na wyewoluowanie u Crocidurinae bardziej tolerancyjnych
zachowan wewnatrzgatunkowych.

SYSTEM IV — BRAK TERYTORIALIZMU

Organizacja socjalna u Crocidurinae zamieszkujgcych obszary o klimacie
réwnikowym nie jest jak dotad znana, nie moge wiec poda¢ przykiadowych
gatunkéw charakteryzujacych sie systemem socjalnym IV. Dlatego ponizsze
stwierdzenia dotyczace tego systemu sg tylko moimi hipotetycznymi przewidy-
waniami, wymagajgcymi empirycznego sprawdzenia w przysztych badaniach.

W klimacie réownikowym przez caty rok panujg podobne warunki klimatyczne
i siedliskowe. Dlatego przypuszczam, ze Crocidurinae zamieszkujgce te regiony
rozmnazajg sie przez caly rok. Zaktadam, ze zasoby pokarmowe sg przez caly
rok podobne i duze, ale jednoczesnie (przyjmujac za Genoud 1988) podlegaja
matym, nieprzewidywalnym fluktuacjom w czasie i przestrzeni. Oznacza to, ze
ich rozdzial poprzez terytorializm nie jest, optacalny w zadnej fazie cyklu zycio-
Wego (Davies | Houston 1984). Przy czym, sadze, ze u Crocidurinae tam wyste-
pujacych mozliwe sg dwa typy nieterytorialnej organizacji socjalnej: zycie w gru-
pach z kooperacjg w czasie rozrodu (system IVa) lub samotne koczowanie (IVb).

Cykl zyciowy osobnikow i struktura przestrzenna populacji

Przedstawie tu tylko gtéwne réznice, jakich spodziewam sie w poréwnaniu
do Crocidurinae o systemie socjalnym Il

System IVa (zycie w grupach) moze wystepowac, jesli zageszczenie populacji
jest duze. Mitode rodza sie w gniezdzie, do ktorego dostep ma nie tylko ojciec
potomstwa, ale i inni cztonkowie grupy. We wspélnym gniezdzie grupy znajdowac
sie moze naraz potomstwo kilku samic, bedgce w réznym wieku. Moze ono by¢
ogrzewane, wylizywane, bronione i otaczane innymi formami opieki przez kilka
osobnikow obu pici. Czes¢ dorostych cztonkéw grupy moze by€ blisko spokrew-
niona (rodzenstwo, rodzice i ich starsze mioty). Istnienie ztozonej hierarchii
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socjalnej jest w takich grupach mato prawdopodobne. Po odchowaniu miode
moga albo pozostaé w danej grupie, albo wyemigrowaé. Sg one wtedy bez
wiekszego antagonizmu przyjmowane do innych grup. Z chwilg osiggniecia
dojrzatosci przystepujg do rozrodu. Samica moze kopulowac¢ z kilkoma samcami.
Jesli samiec zostaje w danej grupie, to wiez samca z samicg moze by¢ przedtu-
zona. Bierze on wtedy udziat w wychowaniu swojego potomstwa, ale wiez
z samicg i z mtodymi jest luzna, gdyz samiec w jednakowym stopniu opiekuje
sie wszystkimi mtodymi obecnymi w gniezdzie danej grupy.

Struktura przestrzenna populacji Crocidurinae o systemie IVa przypominaé
powinna model przedstawiony na ryc. 4b. ROznice polegatyby na tym, ze:
(1) sktad grup jest bardziej ptynny — przez caly rok wiecej osobnikéw migruje,
(2) areaty osobnikéw nalezgcych do réznych grup zachodza w wiekszym stopniu
i (3) grupa moze czasowo rozdziela¢ sie na mniejsze podgrupy przebywajace
w kilku gniazdach.

System Vb (samotne koczowanie) moze wystepowacl, jesli zageszczenie
populacji jest mate. Wedtug P. Vogla (informacja ustna i listowna) w lasach
réwnikowych zachodniej Afryki zageszczenia ryjéwkowatych sa wiasnie bardzo
mate. Miode rodza sie wtedy w gniezdzie bronionym przez matke przed wspot-
plemienncami i sg wychowywane tylko przez nig. Liczba miodych w miocie jest
mata, a tempo ich rozwoju — duze. Dlatego matka stosunkowo szybko opuszcza
gniazdo legowe i wznawia koczowniczy tryb zycia, prowadzac ze sobg potomstwo
(poczgtkowo przez formowanie tzw. karawan). Mtode moga pozostawac z samica
stosunkowo dlugo, ale przed osiggnieciem dojrzatosci opuszczajg ja i koczuja
samotnie. W kontaktach wewnagtrzgatunkowych zwierzeta te zachowuja sie
tolerancyjnie, ale przewaznie unikajg sie. Okazjonalnie kilka osobnikéw moze
odpoczywaé¢ w jednej kryjéwce. System Kkojarzenia sie jest promiskuitywny,
a samiec-ojciec nie bierze udzialu w wychowywaniu potomstwa.

Struktura przestrzenna populacji o systemie IVb przypomina¢ powinna mo-
del przedstawiony na ryc. 2a, z tym, ze: (1) wszystkie osobniki maja tylko mate,
czasowe i zachodzace na siebie areaty osobnicze, a nie terytoria, (2) lokalizacja
arealdw jest zmienna, (3) zageszczenie populacji jest mniejsze.

Tak wiec, Crocidurinae o systemach socjalnych IVa i IVb prawdopodobnie
cechuja sie niska agresjg wewnatrzgatunkowa i przez caty rok nie sg terytorialne.
Zwierzeta aktywne piciowo nie tworzg trwatych par. Rozrdd ich trwa przez caty
rok. Przypuszczam tez, ze przy zmianach dostepnosci zasobéw i zageszczenia
populacji mozliwe jest przejscie od sytemu IVa do Vb i odwrotnie.

PODSUMOWANIE

Rozwazania dotyczace systemoOw socjalnych Soricidae uporzadkowatem w ta-
beli 1, korzystajgc z wyréznionego przez c rooka i wspétautorow (1976) podziatu
systemu socjalnego na 3 podsystemy. Przyjmujac klasyfikacje Eisenberga
(1966), systemy socjalne Soricinae (I i 1) sg systemami rozproszonymi (asocjal-
nymi) zamknietymi, a systemy socjalne Crocidurinae (Il i 1v) sg prawdopodobnie
systemami luznymi z agregacjami o prostej organizacji socjalnej.



System
socjalny

Soricinae

I. Stale
terytoria

Il. Zmienne
terytoria

Crocidurinae
Ill. Terytor-
ializm
par

IV. Brak teiy-
torializmu

Systemy socjalne ryjéwkowatych

Wychowywanie
potomstwa

Samiec nieobecny
przy
wychowywaniu
miodych. Wiez
matka —

potomstwo krétka.

Jak w I.

Samiec bierze
udziat w
wychowywaniu
miodych. Wiez
rodzice —
potomstwo trwa
dtugo, moze
utrzymywac sie
po odchowaniu.

Samiec nieobecny
(IVb) lub obecny
przy
wychowywaniu
miodych, ale w
luznym zwiazku
(IVa). Wiez matka
— potomstwo
trwa dtugo.

funkcjonalne

Kojarzenie
par

Promiskuityzm
lub poligamia.
Bardzo krétka
wiez samiec —
samica

Jak w 1.

Monogamia.
Wiez samiec —
samica trwa
dtugo.

Promiskuityzm.
Wiez samiec —
samica trwa
krétko (1Vb) lub
Srednio, ale jest
wtedy luzna (IVa).
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Tabela 1

Charakterystyka systemoéw socjalnych ryjéwkowatych (Soricidae) uwzgledniajaca 3 podsystemy

Ugrupowania i struktura przestrzenna

poza sezonem
rozrodczym

Osobniki doroste i
miodociane zyja
samotnie.
Posiadaja
indywidualne
arealy (gniazda
i kryjowki

z zapasami
pokarmu) i nie
zachodzace
terytoria.
Terytoria maja
statg lokalizacje.

Jak w I, ale
koczowniczy tryb
zycia z terytoriami
0 zmiennej
lokalizacji.

Grupowy tryb
zycia i brak
terytorializmu.
Kilka grup
rodzinnych moze
zy¢ razem, ale
zwigzki miedzy
osobnikami sa
luzne (kolonia).
Zajmuja wspolne
gniazdo, aich
areaty nachodza
na siebie.

w sezonie
rozrodczym

Samice ijednostki
matka + miot —
tak jak poza
sezonem
rozrodczym.
Teiytoria samcéw
sg wieksze

i nachodza
czesciowo na inne
terytoria lub
samce catkiem
porzucajg
terytoria.

Jak w I, ale
samce zwykle
porzucaja swoje
terytoria

i wedruja

w poszukiwaniu
receptywnych
samic.

Populacja rozbita
na jednostki
rodzice + miot.
Pary sa
terytorialne,
posiadajg osobne
areaty, ukrycia

i gniazda.

Rozréd trwa przez caty rok

Jak w Il poza sezonem rozrodczym
(IVa) lub koczowniczy tryb zycia bez
terytoriéw, z wyjatkiem karmigcych
matek, ktére moga krotko bronic
terenu wokoét gniazda z mtodymi (IVb).



578 Leszek Rychlik

Nalezy tez doda¢, ze istniejg dowody (patrz Rycnhiik 1996), iz zachowania
socjalne i organizacja socjalna kilku gatunkéw ryjéwkowatych odbiega od przed-
stawionych wyzej systemow socjalnych wlasciwych podrodzinie, do ktérej te
gatunki naleza (ryc. 5). Wsréd Soricinae sg to na przyktad Neomys anomalus,
ktory prawdopodobnie ma system socjalny Il i Cryptotis parva, ktéry moze mie¢
system IVa. Wsréd Crocidurinae na przyktad Crociduraflavescens, C. olivieri i
Suncus murinas majg systemy bardzo podobne do systemu socjalnego | Sorici-
nae. Odmiennos¢ systemoéw socjalnych tych gatunkow ttumacze (1) ré6znicami
w rozmiarach ciata miedzy tymi gatunkami a ich gtdbwnymi konkurentami oraz
(2 dla N. anomalus i C. parva dodatkowo faktem, ze zamieszkujg one obszary
o stosunkowo cieptym klimacie (Rycnhiik 1996).

EWOLUCJA SYSTEMOW SOCJALNYCH RYJOWKOWATYCH

Sadze, ze w ksztattowaniu sie systemow socjalnych wsréd wspotczesnych
Soricidae podstawowe znaczenie miat fakt, ze ewolucja ryjéwkowatych przebie-
gata w dwoch wczesnie rozdzielonych liniach ewolucyjnych (czynnik 1), to jest
w podrodzinach Soricinae i Crocidurinae (ryc. 5). Ewoluowaty one w réznych
obszarach geograficznych (Holarktyka i Afryka) i byly wystawione na rozne
warunki klimatyczno-siedliskowe (czynnik 2): klimat umiarkowany lub chtodny
z chiodng zimag i klimat subtropikalny lub tropikalny z gorgcym latem. Dopro-
wadzito to do wyksztatcenia odmiennych w obu podrodzinach strategii energe-
tycznych (czynnik 3) i wynikajacych z tego odmiennych strategii zyciowych
(Vogetl 1980, Genoud 1988, Genoud i Vogel 1990, McNab 1991) Wreszcie,
zgodnie z mechanizmami stwierdzonymi dla innych ssakéw (Eisenberg 1966,
Vehrencamp I Bradbury 1984) na ostateczne ksztattowanie sie systeméw socjal-
nych ryjéwkowatych wptyw musiato mie¢ rozmieszczenie eksploatowanych przez
nie zasobdéw (czynnik 4). Wedlug Daviesa i HOusTONa (1984) czynnik ten ma
3 skiadowe: (a) rozmieszczenie'zasobdw w przestrzeni i ich jakosé, (b) rozmiesz-
czenie ich w czasie, (c) poziom wewnatrz- i miedzygatunkowej konkurencji
0 zasoby. Role tego czynnika w ewolucji systemow socjalnych ssakéw przejrzy-
Scie okreslit juz Eisenberg (1966) piszac, ze system socjalny danego gatunku
ssakéw odzwierciedla rzeczywiste rozmieszczenie eksploatowanych przez ten
gatunek zasobéw. Zgodnie zjego przewidywaniami, wszystkie cztery zapropono-
wane przeze mnie wyzej systemy socjalne Soricidae odzwierciedlajg charakter
rozmieszczenia zasobow (gtéwnie pokarmu) eksploatowanych przez dany gatu-
nek.

Wielu badaczy (np Eisenberg | Gould 1970, Shchipanov | Oleinichenko
1993, MacDonatld 1995) uwaza, ze badajac owadozerne pozna¢ mozna pierwot-
ny stan zachowania socjalnego i ekologiczno-przestrzennej struktury populacji
ssakow, a takze wspodlne dla wszystkich ssakéw mechanizmy regulujace inter-
akcje pomiedzy tymi czynnikami. Przedstawione w niniejszej pracy fakty wska-
zuja zaréwno, ze systemy socjalne Soricidae sa proste, jak i ze organizacja
socjalna tych zwierzat podlega pewnym uniwersalnym, wspolnym dla wielu grup
ssakow mechanizmom. Istnieje jednak wyraZna réznica miedzy podrodzinami



Czynniki

1 Rozdziat na
podrodziny -
odrebne linie
filogenetyczne

2. Warunki
klimatyczno-
siedliskowe

3. Strategie
energetyczne

4, Rozmieszcze-
nie zasoboéw
pokarmowych

Systemy i
socjalnej
Soricidae-
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System O

Nieznany system socjalny wspdélnego przodka. Prawdopodobnie system luzny
z mozliwos$cig przechodzenia od asocjalnego rozproszenia do nietrwatych grup
z osobnikami dorostymi obu pici, zaleznie od dostepnos$ci ofiar i zageszczenia

populacji.

Klimat umiarkowany i chtodny.
Zima z niskimi temperaturami, pokrywa
$niezng i lodowa, przemarzaniem pod-
foza i stabg ostong roslinnosci.

Wysokie: tempo metabolizmu,
temperatura ciala i zapotrzebowanie
energetyczne.

Efekt Dehnela. Brak torporu.

Zasoby zdoby-
wane na ladzie.

Zasoby czescio-
wo zdobywane

Rozproszone, w wodzie;
ale przewidy- ich skupiska
walne. Duze podlegaja nie-

przewidywalnym
fluktuacjom.

sezonowe zmia-
ny w dostepno-
$ci: mato pokar-

mu w zimie.
System | System |l
State Zmienne
terytoria terytoria

Zmieszkuja obszary o sezonowym
klimacie subtropikalnym.

Wygrywaja konkurencje z sympatycz-
nymi gatunkami ryjéwkowatych.

Crocidurinae o
systemie |
Gatunki o stosun-
kowo duzych
rozmiarach ciata.

Heterosoricidae (+)

I\ Limnoecinae (+)
Crocidosoricinae{+)

Allosoricinae (+) | vy

Klimat subtropikalny i tropikalny.
Wysokie temperatury lub duze waha-
nia temperatury w ciagu dnia na
obszarach pétpustynnych.

Umiarkowane: tempo metabolizmu,
temperatura ciata i zapotrzebowanie
energetyczne.

Brak efektu Dehnela. Torpor.

Nieprzewidy-
walne fluktuacje
W rozmieszcze-
niu zasobow.
Sezony o duzej
i malej dostep-
nosci zasobow
(klimat sezono-

Nieprzewidy-
walne fluktuacje
w rozmieszcze-
niu zasobow.
Duza dostep-
nos¢ zasoboéw
przez caly rok
(klimat niesezo-

wy). nowy).
System Il System IV
Terytoria- Brak tery-
lizm par torializmu

X

Cze$¢ Blarinini i Neomyini zasiedlita
obszary o klimacie subtropikalnym

i tropikalnym.

Na obszarach o klimacie umiarkowa-
nym przegrywaja konkurencje z sympa-
trycznymi gatunkami ryjéwkowatych.

Sor/C/fJae-Gatunki o stosunkowo
matych rozmiarach ciata.

System System IV

Ryc. 5. Czynniki wptywajgce na ewolucje systeméw socjalnych ryjéwkowatych (Soricide).

22 — Kosmos
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w stopniu ztozonosci organizacji socjalnej. Nasuwa to pytanie, czy ktéras z tych
podrodzin jest bardziej zaawansowana ewolucyjnie.

Eisenberg (1966) twierdzi, ze luzne systemy socjalne sg pierwotniejsze i ze
z nich, w drodze specjalizowania sie lub przystosowywania do zycia w okreslo-
nych, bardziej przewidywalnych niszach, ewoluujg systemy zamkniete. Regute
te uwzglednitem przy formutowaniu hipotetycznej charakterystyki systemu
socjalnego O wspolnego przodka dzisiejszych Soricidae (ryc. 5). Nalezy jednak
rozwazy¢ taka mozliwosé, ze obie podrodziny sg mniej wiecej jednakowo odda-
lone od wspélnego przodka w ewolucyjnej skali. Mozna bowiem przyjac, ze
(1) Crocidurinae, zachowujac zdolnos¢ do zyciaw agregacjach, doskonality formy
interakcji socjalnych (i stad maja wiecej wzorcéw zachowania socjalnego —
Rychiik 1996), ajednoczes$nie (2) Soricinae, przystosowujac sie do scisle samo-
tnego trybu zycia, utracity wiele nieprzydatnych form interakcji socjalnych (i
stad majg mniej wzorcéw zachowania socjalnego). Pod wzgledem zréznicowania
wzorcoéw zachowania socjalnego wspolny przodek statby wiec pomiedzy tymi
dwoma potomnymi podrodzinami.

Nie wiadomo, czy rozwazania te bedg kiedykolwiek zweryfikowane empirycz-
nie z uwagi na brak ,skamielin” wzorcéw zachowan socjalnych. Niemniej nalezy
gorgco zachecac do wnikliwych badan poréwnawczych nad zachowaniem sie (nie
tylko socjalnym) wszystkich gatunkoéw ryjowkowatych.

SOCIAL SYSTEMS IN SORICIDAE
Summary

Bearing in mind empirical data, evolutionary constraints and theoretical implications, four
concepts of different social systems in shrews (Soricidae) are proposed. |. Stable territoriality of
Soricinae shrews living in cold and temperate, seasonal climates. These shrews exploit food resources
(mainly terrestrial) which are dispersed, predictable and scarce in winter. Il. Shifting territoriality of
Soricinae shrews living in the same climates. These shrews utilize largely cumulated and unpre-
dictable food resources (such as aquatic prey). lll. Territoriality of breeding pairs of Crocidurinae
shrews inhibiting in temperate and warm (but seasonal) climates. Availability of food resources
exploited by these shrews changes with seasons and the distribution of these recourses is unpre-
dictable. IV. Non-territoriality can be expected among Crocidurinae living in warm non-seasonal
climates where food availability is high throughout the year but its distribution is unpredictable.
Some species with exceptional social systems are also presented. Philogenetic separation, energetic
strategies, climatic conditions, and dispersion of food resources are proposed as the main factors
influencing differentiation and evolution of the social organization in shrews.
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