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Dedykuje

mojemu ukochanemu bratu Wtodkowi,

jako przedstawicielowi sektora dziatalnosci gospodarczej,
w odpowiedzi na pytanie, regularnie zadawane

na niedzielnych obiadach u naszej mamy:

,,No to na co ostatnio poszty moje podatki?”

Od autora

Zarzadzanie przestrzenia stato si¢ w ostatnich latach jedna z najbardziej istotnych
dziedzin zycia spotecznego. Codzienna prasa pelna jest opisow zmagan o przestrzen,
toczonych na réznych szczeblach administracji i samorzadu: o przebieg drog, lokaliza-
cj¢ osiedli, spalarni odpaddw, zbiornikoéw zaporowych. Organizujac przestrzen czlowiek
przejmuje odpowiedzialno$¢ za stan srodowiska i za utrzymanie naturalnych procesow
przyrodniczych w ekosystemach. Skala tej odpowiedzialnoS$ci jest ogromna, i nie chodzi
tylko o wielkie klgski cywilizacyjne, bedace konsekwencja ztego zarzadzania siedliskami
(np. zamieranie Morza Aralskiego, czy wielkich jezior afrykanskich w konsekwencji chy-
bionych decyzji melioracyjnych), ale i o codzienna jakos$¢ zycia (obszary przyrodnicze
w miescie), czy elementy kultury (mozliwos¢ zobaczenia orta przez mtodego Polaka czy
Niemca).

Dobre planowanie w chwili obecnej powinno uwzglednia¢ kwestie przyrodnicze,
zmuszajac inwestorow, planistow, samorzady i administracj¢ do utrzymania naturalnych
procesoOw ekosystemowych i1 réznorodno$ci biologicznej. Wymaga to powszechnego
wdrazania wiedzy o biologii populacji, genetyce i behawiorze zagrozonych gatunkow,
o technikach zarzadzania sieciami obszarow chronionych. Takich zadan nie da si¢ wyko-
nywac bez glebokiego rozumienia proceséw przyrodniczych. Szczegodlna rola przypada
tutaj ewolucjonizmowi, jako teorii spajajacej cato§¢ nauk biologicznych. Kluczowa jest
mozliwo$¢ przeniesienia wiedzy dotyczacej mechanizméw ewolucyjnych i ekologicz-
nych do praktyki, rozwoj swego rodzaju inzynierii ochrony przyrody, niezbednej dla re-
alizacji nowych zadan, np. renaturyzacji siedlisk, czy kompensacji przyrodnicze;j.

W niniejszym opracowaniu chciatbym si¢ zajac relacja migdzy organizmem a zmie-
niajaca si¢ przestrzenia. We wspotczesnej biologii ewolucyjnej jedna z najciekawszych
poznawczo i najwazniejszych praktycznie kwestii wydaje mi si¢ poznanie mechanizméw
dotyczacych osiedlania si¢. Trafna decyzja osobnika powinna skutkowaé¢ wyborem do-
brego miejsca do przezycia i wydania potomstwa, natomiast wybranie ztego miejsca li-
kwiduje podejmujacego decyzje osobnika lub przynajmniej zmniejsza liczbg potomstwa,
ostatecznie prowadzac do zaniku jego linii dziedziczenia w konkurencji z innymi. Bada-
nie tej sfery behawioru osobnika jest szczegdlnie wazne w obliczu dramatycznych i trud-
nych do wyjasnienia spadkéw liczebnos$ci réznych gatunkow, licznych kolonizacji (np.
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zajmowania przestrzeni miejskiej przez dzikie do niedawna gatunki), czy prawdziwej
inwazji gatunkdéw obcych, ulatwionej poprzez globalizacjg.

Problem wyboru siedliska to problem opisania mechanizméw decyzyjnych, wtasci-
wego rozpoznawania sygnatow srodowiskowych, ewolucji strategii zyciowych i zdol-
nos$ci tych mechanizméw do przeksztalcen przystosowujacych dany organizm do bardzo
szybko zmieniajacych si¢ warunkow $rodowiska. Caty ten blok zagadnien musi by¢ do-
brze zbadany, rozumiany i wdrozony w konkretnych rozwiazaniach technicznych, jezeli
mamy poradzi¢ sobie z utrzymaniem naturalnych proceséw przyrodniczych i zwigzanego
z tym krajobrazu. Dlatego moim celem jest przedstawienie Czytelnikowi opracowania
obejmujacego zarowno kontekst wspotczesnej wiedzy na temat wpltywu zréznicowane-
go przestrzennie siedliska na mechanizmy osiedlania si¢ zwierzat, jak i syntez¢ moich
wiasnych badan na ten temat, ktore razem ze wspotpracownikami prowadze od ponad
10 lat na rokitniczce Acrocephalus schoenobaenus, gatunku drobnego ptaka wedrowne-
g0, zasiedlajacego tereny podmokte.

Podziekowania

Niewatpliwie nigdy by nie doszto do powstania niniejszej rozprawy, gdyby nie dlugie
lata wspolpracy z Wojtkiem Solarzem i Wojtkiem Bielanskim, dawniej rowniez Wies-
kiem Krolem, moimi sprawdzonymi przyjaciotmi, dzielacymi ze mna trudy badan. Dzig-
ki nim mogt powsta¢ warsztat pracy, ktorym si¢ postugujemy: bazy danych, GPS, GIS.
Joasia Korzeniak opisata szat¢ roslinng tego terenu. Liczna rzesza bezinteresownych
0s0b pomagata w realizacji prac terenowych, sposrod ktorych najwigksze zastugi po-
tozyli: Adam Cmiel, Ola Gadek, Marcin Hus, Kuba Janik, Kasia Nowak, Bartek Pirga,
Kasia Snigorska, Marek Smiatek. Szczegdlne wyrazy wdziecznosci naleza si¢ Panstwu
Wiadystawie, Marii i Janowi Rechowiczom, ktorzy goszcza nas w swoim gospodarstwie
w Umianowicach z calym ,,dobrodziejstwem” inwentarza juz od 15 lat. Rozprawa wiele
zyskala dzigki uwagom Pawta Adamskiego, Wojciecha Bielanskiego, Wojciecha Solarza,
Pawta Olejniczaka i bardzo rzeczowej recenzji wydawniczej prof. dr hab. Mariusza Ci-
chonia. Szczegdlne wyrazy wdzigcznosci za ogrom bezinteresownej pracy redakcyjnej
wlozonej w przygotowanie pracy do druku sktadam dr hab. Rézy Kazmierczakowej oraz
Andrzejowi Kalembie, ktory przygotowat oprawe graficzna. Nic nie mam do powiedze-
nia swojej zonie Katarzynie — jak to w starym, dobrym malzenstwie, ona i tak wszystko
wie 1 rozumie.
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Abstrakt: Procesy zwiazane z wyborem siedliska i osiedlaniem si¢ osobnikow ciagle sa
stabo poznane. W niniejszej rozprawie analizujg, w jakich warunkach zmienno$¢ zasoboéw
wystgpujaca na poziomie pojedynczych osobnikéw, miata istotne konsekwencje dla
indywidualnych strategii uzyskiwania terytorium, ewolucji systemu rozrodczego i liczebnosci
populacji.

Badano populacje rokitniczki zamieszkujaca obszar naturalnych bagien w dolinie Nidy.
Ptaki liczono w catej dolinie, a na trzech powierzchniach badawczych odtawiano wszystkie
pojawiajace si¢ osobniki, ktore byly indywidualnie znakowane i pozniej obserwowane.
Dodatkowo sprawdzano ich sukces gniazdowy oraz mierzono wymiary ich ciata i réznorodno$¢
$piewu. Populacja poddana badaniom szczegdélowym byta wzglednie stabilna, sktadata sig
$rednio z 43 par i 31 nieskojarzonych samcow.

Liczenia w dolinie rzecznej wykazaly, ze wystgpowanie tego gatunku jest powiazane
z wystgpowaniem starorzeczy i1 szerokoscig doliny, podczas gdy analiza procesu osiedlania
si¢ samcow pokazata, ze samce osiedlaja si¢ w miejscach z duzym pokryciem szuwarami:
trzcinowym 1 patkowym. Stopien pokrycia terenu wysokimi szuwarami byl pozytywnie
powiazany z sukcesem kojarzeniowym samca i prawdopodobienstwem lokalnej rekrutacji
milodych: dataprzylotusamca (odzwierciedlajacajegojakos¢ osobnicza) wptywatabezposrednio
na jego sukces kojarzeniowy i ta Sciezkg wptywata posrednio na ostateczny sukces rozrodczy,
podczas gdy wérod samcow, ktore skojarzyty si¢ z samicami, to jako$¢ terytorium ksztattowalta
ostateczny sukces rozrodczy, liczony liczba lokalnych rekrutow.

W badanej populacji wystgpowata duza liczba nieskojarzonych samcow. Wigkszo$¢ z nich
w nastepnych sezonach zdobywata terytoria i gniezdzita si¢ na terenie badan. Nie roznity si¢
one od samcow lggowych wymiarami ciala, rowniez repertuar ich $piewu nie réznit si¢ w
poréwnaniu do samcoéw monogamicznych (obydwa rodzaje samcow mialy jednak istotnie
ubozszy repertuar $piewu od samcoéw poligynicznych). Samce nielggowe przylatywaty
nieznacznie pdzniej na teren badan od samcow legowych (3—10 dni), jednak czgsto opuszczaty
go juz przed okresem receptywnosci pozniej przylatujacych samic. Samce poprawialy jakosé
terytoriow w ciggu swojego zycia. Mozliwo$¢ poprawienia jako$ci terytorium zalezala od
daty przylotu: im wczesniej samiec przyleciat, tym lepsze zajmowat terytorium. Poprawienie
terytorium byto powiazane z wyzsza lokalna rekrutacja mtodych.

Wydaje sig, ze do zrozumienia funkcjonowania systemu rozrodczego rokitniczki potrzebne
sa dwa klucze: pierwszy to bardzo zrdznicowany sukces rozrodczy samcow, oparty na
strukturze siedlisk, drugi to zasada pierwszenstwa w zajmowaniu terytoriéw. Sukces rozrodczy
rokitniczki roznicuje si¢ na dwoch etapach: kojarzen i lokalnej rekrutacji mtodych. Obydwa te
etapy sa bezposrednio i posrednio zwiazane z jakoS$cia terytorium.

Stowa kluczowe: wybor siedliska, jako$¢ terytorium, rokitniczka, Acrocephalus schoeno-
baenus, data przylotu, rekrutacja.
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Abstract: Process of habitat selection, although fundamental for individual’s survival and
reproduction, still remains far from being explained. Most of the studies rarely adopt approach
based on studying differences in environmental features on the level of individuals. In this
thesis, I studied the influence of environmental features on breeding system of Sedge Warbler
Acrocephalus schoenobaenus. Sedge wabrler is a small, migrating, insectivorous passerine,
well known from intensive sexual selection. It inhabits wetlands, mainly areas of tall wetland
vegetation. During 1995-2005 three subpopulations of colour ringed individuals of this species
(ca 43 pairs and 31 unmated males) were studied in area including three distinctive wetlands
(the valley of Nida river near Pinczéw town, Southern Poland), with some supplemental
surveys in the whole area of Nida river valley.

In the scale of whole river, sedge warbler was occurring in broader parts of the valley, with
larger number of old river beds. During spring arriving males settle first in sites with larger
coverage of tall wetland vegetation (common reed Phragmites australis and cattail Typha
latifolia). Very intensive competition for territories was observed, with number of conflicts
between males more strongly related to period of male settlement, than with the period of
female receptivity. There was a high proportion of unmated males in this population and low
number of polygynous matings. Parental care was done by both parents, food was based mainly
on small winged insects (mainly aphids) and large catherpillars foraging on cattail. Young can
fledge very quickly (12" day after hatching), however parental feeding was prolonged untill ca
one month after hatching. The main cause of nesting failure were predation and floods.

The highest variance of relative fitness found in this population was related to mating
success and recruitment success. These two variables were related to amount of tall wetland
vegetation in male’s territory — larger area of tall wetland vegetation results in higher probability
of successful mating and young recruitment. In depth analysis shows, that mating success was
strongly related to arrival date, which rather reflected its individual quality, whereas recruitment
success was related to quality of territory. Because earlier arrival enables male to occupy better
territories, indirectly it influences also recruitment success.

There was a large number of unmated males in studied population. No differences were
found in their individual quality (song diversity, body measurements) in comprison to paired
males and most of them were later found as breeding males in studied population. Males
successively increased the area of tall wetland vegetation in their territories during their lifes,
with the largest changes found between the first and the second breeding season. The magnitude
of territory quality change was proportional to earlier or later arrival, and increase in territory
quality was related to increase in recruitment success. There was no influence of breeding
failure on territory fidelity.

It seems, that the basic feature influencing the breeding system of sedge warbler is very
large variation in habitat quality occuring in the scale of individuals, which causes very
intensive competition for territories and mating. Such a competition enables development of
other important features of the species’ biology — very fast migration rate, intensification of
sexual selection and site-dependent population regulation.

Key words: habitat selection, territory quality, sedge warbler, Acrocephalus schoenobaenus,
arrival date, recruitment.
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1. WSTEP

Rolg siedliska w ksztaltowaniu dynamiki populacji u§wiadomiono sobie juz bardzo
dawno (Malthus 1798, Verhulst 1838, Moffat 1903). Cho¢ pierwsze prawa dynamiki po-
pulacji dobrze opisuja zmiany liczebnosci osobnikéw w czasie i pozwalaja na przewidy-
wanie trendow liczebnosci (Pearl 1925), niewiele wnosza do rozumienia mechanizmu
tych zmian. Mechanizmy rzadzace demografia i rozmieszczeniem populacji okazaty sig
by¢ skomplikowane i ciagle pozostaja dalekie od wyjasnienia (przeglad Hanski 1990,
Turchin 1995, Wolda 1995, Turchin 1999, Murray 1999).

Oczywiscie, kazda nauka, rowniez biologia populacji, przechodzi okreslone fazy roz-
woju. Pierwsze prawa dotyczace liczebnos$ci populacji i ich relacji z siedliskiem niejako
z konieczno$ci opieraly si¢ na daleko idacych uproszczeniach, przede wszystkim dotycza-
cych siedliska. Jest naturalne, ze badacze opisujacy proste zasady rzadzace liczebnoscia
osobnikow (np. density-dependence, Nicholson 1933) nie robili prawie zadnych zalozen
dotyczacych siedliska. Pierwsze modele zaktadajace istnienie siedlisk rézniacych sig ja-
koscia, mowia o siedliskach duzych, wewngtrznie jednorodnych. Tego rodzaju podej-
scie charakteryzuje nie tylko wczesne modele, jak model bufora populacyjnego (Kluyver
i Tinbergen 1953, Brown 1969), czy model idealnego swobodnego rozmieszczenia
(ang. Ideal Free Distribution, IDF, podobnie w modelu ang. Ideal Dominance Distribu-
tion, IDD, Fretwell i Lucas 1969), ale i modele szeroko omawiane réwniez obecnie, np.
zrodto-ujscie (Holt 1985, Pulliam 1988).

Z drugiej strony od do$¢ dawna wielu badaczy zwracato uwage na wyrazne wewngtrz-
ne zréznicowanie siedlisk. Juz w 1954 r. australijski entomolog H.G. Andrewartha (1954)
opublikowat ogromna dokumentacje zmiennosci liczebnosci i przestrzennego rozmieszcze-
nia w populacjach pospolitych owadéw, wskazujaca na doniosta rolg wewngtrznego zroz-
nicowania siedliska w odtwarzaniu si¢ populacji po okresach spadku liczebnosci (Birch
i Browning 1993). Podobne szeroko cytowane i dyskutowane obserwacje pochodzity z eks-
perymentalnych srodowisk stworzonych przez Huffakera (1958, 1991), ktory wykazat, ze
w uktadzie drapieznik-ofiara skomplikowany uktad rozmieszczenia zasobow w przestrzeni
gwarantuje przezywanie populacji ofiary. Wedtug tych klasycznych prac, przetrwanie popu-
lacji uzaleznione jest od istnienia wysokiej zmiennos$ci rozmieszczenia zasobow wewnatrz
siedliska, réznego rodzaju ,,matecznikow” na tyle produktywnych, ze sa w stanie kom-
pensowaé wptyw niezaleznych od zaggszczenia czynnikoéw fizycznych, losowych wahan
liczebnosci lub zaleznego od zageszczenia wptywu drapieznikow, czy patogendw i odtwa-
rza¢ wysoka liczebnos$¢ populacji dzigki lokalnej nadprodukcji osobnikow.

Po opublikowaniu inspirujacej pracy Howarda (1920) zwrdcono uwagg, ze osobni-
ki swoim zachowaniem reaguja na jakos$¢ siedliska. Operujac na roznych siedliskach,
Kluyver i Tinbergen (1953) wykazali, ze jakos¢ danego siedliska wplywa na rozmiesz-
czenie osobnikOw w przestrzeni; osobniki zawsze staraja si¢ zasiedli¢ siedlisko bogat-
sze. Zardbwno Moffat (1903), Svardson (1949), jak i Brown (1969) zauwazyli, ze ist-
nienie siedlisk o r6znej jako$ci moze prowadzi¢ do regulowania liczebnos$ci populacji
nawet poprzez tak silne mechanizmy, jak wystepowanie osobnikow nielggowych, dla
ktorych zabrakto wolnego miejsca do osiedlenia si¢ (ang. floaters). Fretwell i Lucas
(1969), opisujac modelem matematycznym proces wyboru siedliska przy osiedleniu
si¢ (IFD/IDD), zwrdcili uwagg, ze jakos¢ siedliska jest pojeciem wzglednym — zale-
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zy od liczby osiedlajacych si¢ osobnikéw. Samo osiedlanie si¢ kolejnych osobnikéw
zmienia ,,wzgledna” jakos¢ siedliska — to samo siedlisko bedzie miato wyzsza jakos¢
dla pierwszego osobnika i o wiele nizsza dla n-tego. Populacyjne konsekwencje osie-
dlania si¢ osobnikéw w réznych siedliskach beda inne w zaleznosci od zachowania sig
zwierzat, na przyktad populacje moga osiagna¢ rdzny stan rownowagi liczebnosciowe;j
miedzy siedliskami, w zaleznosci od tego czy konkurencja migdzy osobnikami ma cha-
rakter swobodny (sensu scramble competition, Nicholson 1954), czy tez konkuruja one
przez dominacjg¢ (sensu contest competition, Nicholson /.c.). Klasycznym przyktadem
uwzgledniania zmienno$ci wewnatrz siedliska jest wystgpowanie subpopulacji w mo-
delu metapopulacji Levinsa (1969), chociaz na og6l zaktada si¢ tutaj zré6znicowanie
siedliska raczej w duzej skali.

Kwestia istnienia zmienno$ci wewnatrz siedliska w bardzo matej skali przestrzennej,
w skali pojedynczych terytoriow, jasno wynikata z pierwszych modeli poligynii, zwtasz-
cza szeroko znanego modelu progu poligynii (ang. polygyny treshold model), albo mode-
lu poligynii przez obrong zasobow (ang. resource defense polygyny; Orians 1962, Verner
i Willson 1966, Orians 1969), jednak przez ogot ekologéw nie zostata zauwazona. Cho-
ciaz decyzja samic o osiedlaniu si¢ na terytorium uprzednio skojarzonego samca jest wy-
jasniana w sposob analogiczny do modelu /FD Fretwella i Lucasa (1969), to model progu
poligynii zwraca takze uwagg na fakt, ze zmienno$¢ zasobow w matej skali nie tylko
thumaczy rozmieszczanie si¢ osobnikow w przestrzeni, ale i ogromne réznice w ich suk-
cesie reprodukcyjnym (zwielokrotniony sukces niektorych samcow i koszt poligynii dla
samic; Pribil 2000, Pribil i Searcy 2001) oraz powstawanie specyficznych przystosowan
zwiazanych z doborem ptciowym.

Kwestia istnienia zmiennosci siedliska w malej skali przestrzennej byta jednoczes$nie
stale wykazywana w badaniach terenowych. Zr6znicowanie zasobéw w skali pojedyn-
czych terytoriow wykryto u wiewiorek z rodz. Tamiasciurus spp. (Smith 1968). Zréznico-
wanie to miato istotny wplyw na prawdopodobienstwo przezycia zimy — tylko nieliczne
terytoria pozwalaty na przetrwanie najsurowszych zim. Krebs (1971) usuwajac terytorial-
ne samce sikory bogatki Parus major, zamieszkujace las mieszany wykazat, ze opréznione
terytoria byly obejmowane przez samce zamieszkujace okoliczne aleje i zywoploty. Indy-
widualny sukces rozrodczy maskonurdow Fratercula arctica, wedtug Nettleshipa (1972),
mogt by¢ dwa razy wyzszy na stromych $cianach skalnych niz w norach potozonych na
ptaskim terenie. Andren (1990) sugerowat regulacje liczebnosci populacji s6jek Garrulus
glandarius w wyniku wigkszej $miertelnosci lggow, zaktadanych w okresach wysokiej
liczebnos$ci populacji przez mtodsze osobniki w gorszych siedliskach. Newton (1991)
udowodnil, ze osiedlajace sig krogulce Accipiter nisus kieruja si¢ nawet nie jakos$cia pta-
tow siedliska, ale wrecz jakoscia indywidualnych terytoriow, a wraz z wiekiem osobni-
ki przesuwaja swoje terytoria na lepsze miejsca. Na podstawie tego rodzaju obserwacji
mozna by zatozy¢, ze istniejaca w matej skali zmienno$¢ w zasobnosci siedliska istotnie
oddziatuje na dynamike catej populacji. Rownoczesnie Lomnicki (1978, 1980) zwrocit
uwagg na doniosta rol¢ réznic w jakosci poszczegoélnych osobnikow i wptyw nierownego
podziatu zasobow pomiedzy osobniki na dynamike populacji. Takie spojrzenie zwiasto-
walo pewna rewolucjg, bowiem stosujac podejscie Lomnickiego mozna wyprowadzi¢
wlasciwosci populacji z wlasciwosci osobnikoéw i ze zmiennosci zasobow wystepujacej
réwniez na poziomie osobnikdw.
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Tego rodzaju zatozenia staly u podstaw modelu idealnego rozmieszczenia wedtug
pierwszenstwa (ang. ideal pre-emptive distribution, IPD; Pulliam i Danielson 1991).
W modelu tym Pulliam i Danielson wykazali, Ze mechanizm rozmieszczania si¢ zwie-
rzat moze dziata¢ na poziomie pojedynczych terytoriow, jezeli osobniki beda zajmowaty
pojedyncze stanowiska legowe w kolejnosci uzaleznionej od spodziewanego w nich suk-
cesu reprodukcyjnego. Niemal rownolegle Dhondt i in. (1992) sformutowali bardzo po-
dobna hipoteze¢ heterogenicznosci siedliska (ang. habitat heterogenity hypothesis, HHH),
wedhug ktorej poszczegdlne stanowiska rozrodcze zwierzat roznia sig jakoscia na tyle, ze
moga wplywac na dynamike populacji w zaleznos$ci od proporcji dobrych i ztych stano-
wisk zajetych przez osobniki budujace t¢ populacjg. Zaleznosci te podsumowuje model
regulacji liczebno$ci populacji wedtug stanowisk (ang. site-dependent population regu-
lation), zaproponowany przez Rodenhousa i in. (1997), sformulowany matematycznie
w pracy McPeeka i in. (2001). Wedlug tego modelu, jezeli liczebnos$¢ populacji jest niska,
osobniki zajmuja tylko najlepsze stanowiska rozrodcze, powodujac wzrost liczebnosci
populacji. Kiedy jej liczebnos¢ wzrosnie na tyle, ze osobniki beda zmuszone zajmowaé
stanowiska rozrodcze o bardzo niskiej jakoSci, to przyrost populacji spadnie. Mechanizm
ten ma charakter sprz¢zenia zwrotnego.

Z powyzszych rozwazan wynika, ze — biorac pod uwagg istnienie silnego wewngtrz-
nego zréznicowania jakosci siedliska — zarowno dla indywidualnego sukcesu rozrod-
czego osobnika, jak i liczebnosci populacji szczegdlnie wazny jest indywidualny wybor
miejsca do rozrodu. Pomimo dtugiej tradycji badan (np. Grinell 1917) i bardzo licznych
publikacji dotyczacych wyboru siedliska, rozstrzygnigcie, jak ten mechanizm funkcjo-
nuje, ciagle jest trudne (Cody 1981, Jones 2001). Wydaje si¢, ze powinien on podle-
ga¢ optymalizacji, podobnie jak mechanizm optymalnego zerowania (Stephens i Krebs
1986), kiedy osobnik zerujac optymalizuje miedzy odleglos$cia, czasem manipulacji
i wielko$cig ofiary. W czasie wyboru stanowiska rozrodczego osobnik musi analogicz-
nie pokona¢ okreslona droge, spedzi¢ pewien czas dokonujac oceny danego stanowi-
ska, przyjmujac jakies kryterium jego jakosci, na tyle wysokie aby umozliwialo rozréod.
Ostateczny sukces osobnika bedzie jednak w ogromnej mierze zalezat od trafno$ci oce-
ny stanowiska. Musi tutaj funkcjonowac szczegdlnie silnie powiazany z dostosowa-
niem mechanizm oceny jakosci zréznicowanych, waznych cech $rodowiska (nie tylko
zasobnos¢ w pokarm, ale i bezpieczenstwo, czy jakos$¢ srodowiska fizycznego), doty-
czacy matej skali przestrzennej (gtownie terytorium, ale np. u dziuplakéw rozstrzyga-
jaca moze by¢ jakos¢ pojedynczej dziupli — Wesotowski 2002, Wesotowski i in. 2002).
Kluczowe jest tutaj poznanie mechanizmu rozpoznawania sygnalow srodowiskowych
i ustalenie, jakie szczegotowe cechy moga by¢ przez osobniki brane pod uwage (np.
resztki ofiar §wiadczace o drapieznictwie — Ekner, Tryjanowski 2008). Wptyw wia-
Sciwego rozpoznania sygnatow srodowiskowych na dostosowanie i w konsekwencji
na dynamike populacji moze by¢ tak duzy, ze przy zerwaniu zalezno$ci miedzy sy-
gnatem Srodowiskowym a dostosowaniem osobnikow, mowi si¢ wrecz o mechanizmie
putapki ekologicznej (Gilroy i Sutherland 2007). Istnieja klasyczne przyktady sytuacji,
w ktorych atrakcyjne sygnaty srodowiskowe nie odzwierciedlaja wysokiej jakosci sie-
dliska, np. wysoka §miertelno$¢ lggow u ptakow zamieszkujacych obrzeza laséw (Gates
i Gysel 1978), wazki przystepujace do rozrodu na granitowych nagrobkach (Horvath
iin. 2007), jetki sktadajace jaja na asfalcie (Kriska i in. 1998). Rownie niebezpieczne
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jest nierozpoznawanie pewnych sygnatow srodowiskowych, jak np. wystgpowania an-
tropogenicznych trucizn (Newton 1998).

Pytanie o mechanizmy decyzji osiedlania si¢ dziatajace w r6znej w skali przestrzenne;j,
to pytanie w duzej mierze o wzgledna site roznych sygnatow srodowiskowych. Orians
1 Wittenberger (1991) stwierdzili, ze samice kacyka zottogtowego Xanthocephalus xan-
thocephalus osiedlajq si¢ na bagnach o wyzszym zageszczeniu owadow latajacych, oce-
niajac na tej podstawie zasobno$¢ siedliska w duzej skali przestrzennej, jednak wybor
konkretnego terytorium wykazywat zwiazek tylko z ggstoscig roslinnosci, czyli taka ce-
cha siedliska, ktora odpowiada za bezpieczenstwo danego legu. Zatem osiedlanie si¢ mia-
toby charakter hierarchicznej decyzji (najpierw ogolny wybor ptatu siedliska na podsta-
wie jego zasobnos$ci, potem szczegdtowe rozpoznanie stanowisk rozrodczych). Niektore
badania wydaja si¢ potwierdza¢ mechanizm ogdlnej oceny siedliska.

Petit i Petit (1996) na podstawie badan zasiedlania budek lggowych rozmieszczonych
w dolinie rzeki Tennessee przez bursztynki Protonotaria citrea wykazali, ze sposob ich
osiedlania si¢ w gradiencie wilgotnos$ci doliny idealnie odpowiadat klasycznym modelom
efektu buforowego i /FD/IDD: bursztynki najpierw maksymalnie wypetnity terytoriami
pierwszy rzad budek przylegajacy do rzeki, a potem dopiero zajmowaty budki potozone
na bardziej suchym terenie. Lundberg i in. (1981) obserwowali, ze muchotéwki zatob-
ne Ficedula hypoleuca zajmuja budki lggowe w ubozszym lesie iglastym okoto tydzien
pozniej niz w zyznym lesie liSciastym. Problem z tego rodzaju badaniami polega jed-
nak na tym, ze nie badano zmienno$ci migdzy terytoriami w malej skali. Jezeli terytoria
bursztynek potozone przy rzece byly lepsze, lecz bardzo podobne do siebie, to obserwo-
waliby$my wzorzec zasiedlania ,,wg siedliska” nawet jezeli bursztynki zasiedlaja ,,wg
stanowisk”, co mogloby by¢ wykazane przy innej strukturze siedliska lub bardziej szcze-
gotowym jego zbadaniu.

Wydaje sig, ze mechanizm oparty na ogdlnej ocenie siedliska moze rzadzi¢ wyborem
miejsc nielggowych, np. zimowania siewkowatych gromadzacych si¢ w zyznych ujsciach
rzek — kazde z tych miejsc to wewngtrznie jednorodne namulisko, a zmiennos$¢ zasobno-
$ci siedliska pojawia si¢ dopiero miedzy odlegltymi lokalizacjami (Gill i in. 2001). Jezeli,
jak to opisano u trzcinniczka Acrocephalus scirpaceus (Borowiec 1992), wlasciciele roz-
nych terytoriow w okresie karmienia pisklat beda mieli jedno wspolne miejsce zerowania,
to roznice w lokalizacji i zasobnosci terytoriow moga by¢ mato istotne. Jednak u wielu
gatunkow moga istnie¢ cechy siedliska, ktorych warto$¢ przewyzsza pozostate, np. obec-
nos¢ budki lggowej moze przewazy¢ nad zasobno$cia terenu w pokarm (von Haartman
1956). Wydaje sig, ze opieranie si¢ na jednej wyraznej cesze powinno by¢ przez dobor
preferowane, np. u kolibrow taka cecha wydaje sig ilo$¢ nektaru wydzielana przez bronio-
ng kepe kwiatéw (Trombulak 1990), z drugiej strony ocena oparta na jednej tylko cesze
nie zawsze si¢ sprawdza (Tye 1992).

Istnieje wiele przyktadow badan wskazujacych na ogromne znaczenie rdznic migdzy
poszczegblnymi terytoriami. U niektorych gatunkoéw wystepuje zadziwiajaca powtarzal-
no$¢ przebiegu granic terytoriow zajmowanych w tym samym miejscu w ciagu wielu
lat przez rézne osobniki (Greenberg i Gradwohl 1997). Wedlug danych Naef-Danzera
(2000), dla pary lggowych sikor w zasadzie cata bazg pokarmowa moze stanowic¢ kil-
ka-kilkanascie drzew. U pokrzewki kasztanowatej Sylvia undata, lokalizacja terytoriow
korelowala z rodzajem pokrycia terenu, gtéwnie zaroslami z duzym udziatem kolcolistu
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Ulex europaeus i obszarami odstonigtej gleby (van der Berg i in. 2001). Podobne przykta-
dy stabilnos$ci terytoriow, a jednoczesnie ogromnych roznic w ich jakosci podaje Zajac
iin. (2008b), sugerujac, ze za powtarzalnos¢ lokalizacji terytorium odpowiada staly wzo-
rzec pokrycia terenu wysokimi szuwarami.

Problem wyboru stanowiska rozrodczego dodatkowo komplikuje fakt, ze wybor ten
dokonywany jest zazwyczaj wczesniej niz pojawiaja si¢ czynniki wplywajace na sukces
rozrodczy (Hilden 1965, ciekawym przyktadem jest mazurek Passer montanus, u ktore-
go wybor miejsca gniazdowego moze odbywac si¢ jesienia — Pinowski i in. 2006). Za-
tem samiec, zwlaszcza w pierwszym sezonie rozrodczym, osiedla si¢ nie majac aktualnej
wiedzy o stanie siedliska: prawdopodobienstwie skojarzenia sig, rzeczywistej zasobnosci
pokarmowej, wystgpowaniu potencjalnych konkurentéw, drapieznikow, czy pasozytow.
Prawdopodobienstwo sukcesu moze oprze¢ na podstawie wrodzonych mechanizméw
oceny sygnatow srodowiskowych.

Nasuwa sig jednak pytanie, w jakim stopniu osobnik moze wykorzystywac¢ indywidu-
alne dos§wiadczenie nabyte w ciagu zycia. Na pewno powinien kierowa¢ si¢ do§wiadcze-
niem zdobytym w miejscu urodzenia (ang. natal experience; Davis i Stamps 2004). Osob-
niki podczas osiedlania si¢ moga rowniez kierowac si¢ obecnoscia innych osobnikow
z tego samego gatunku (ang. conspecific attraction; Kiester 1979) lub nawet ich sukce-
sem rozrodczym (ang. public information; Doligez 1 in. 2002). Starsze osobniki moga po-
dejmowac¢ decyzj¢ na podstawie swojego wlasnego doswiadczenia z poprzednich lggow
i prostej reguty decyzyjnej: ,,osiagnates sukces — zostan na miejscu, stracite$ lgg — przenie$
si¢” (Haas 1998). Pomimo do$¢ duzej literatury na ten temat (przeglad: Hoover 2003),
ciagle pozostaja watpliwosci, na ile ta reguta jest wiazaca. Na przyktad samce trzcinia-
ka nie sa wierne swoim terytoriom, ale zmieniaja je na lepsze, jezeli tylko jest okazja
(Bensch i Hasselquist 1991). Podobnie u ostrygojada Haematopus ostralegus osobniki
zajmujace niekorzystne terytoria (w glebi ladu lub na namuliskach) cate zycie daza do
przesunigcia swojego terytorium na lini¢ brzegowa (Ens i in. 1992, 1995).

Dla zrozumienia wptywu wieku i dos§wiadczenia na wybor stanowiska rozrodczego
kluczowa jest obserwacja Zacka i Stutchbury’ego (1992) oraz Ensa i in. (1992, 1995).
Stwierdzili oni, ze dla osiedlajacego si¢ ptaka prawdopodobienstwo sukcesu jest podobne,
gdy osiedli si¢ wczesniej na gorszym terytorium lub pdzniej, ale na terytorium znacznie
lepszym. Wedtug modeli teoretycznych (Kokko i Sutherland 1998) strategie tego rodzaju
moga wystgpowac z rézna czestoscia w zaleznosci od liczebnosci populacji — w matych
populacjach lepiej by¢ osobnikiem swobodnym, w duzych stabilnych populacjach lepiej
sprawdzi si¢ czekanie w kolejce do najlepszego terytorium. U gatunkow, u ktorych prze-
zywalnos¢ osobnikow jest bardzo wysoka przy ograniczonych mozliwosciach dyspersji
i znalezienia wolnego miejsca, uzyskanie terytorium mozliwe jest tylko przy swoistych
i skomplikowanych strategiach socjalnych. U namorzynka seszelskiego Acrocephalus
sechellensis, mtody samiec zaktada mate terytorium na obrzezach terytorium swoich ro-
dzicow, ktore sukcesywnie powigksza wraz z wiekiem, ,,wypaczkowujac” w niezalezne
terytorium legowe (Komdeur i Edelaar 2001). Podobny jest system ,,pomocnikéw” przy
gniezdzie, kiedy jedynym wyj$ciem dla mtodego osobnika jest dtugie czekanie na zwol-
nienie si¢ terytorium, na ktorym ,,pomaga” (Woolfenden i Fitzpatrick 1984).

Jezeli tylko mozna znalez¢ lepsze stanowisko lggowe, osobnik powinien porzu-
ci¢ dotychczasowe stanowisko i zaja¢ to lepsze (Newton 1998, p. 55). Newton (1991),
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w dhugoterminowych badaniach ekologii krogulca Accipiter nisus wykazat, ze pary lego-
we W powtarzalny sposob zajmowaty te stanowiska, w ktorych ich sukces rozrodczy byt
wysoki i w ciagu catego zycia przesuwaly swoje terytoria ze stanowisk o niskim sukcesie
legowym do stanowisk o wysokiej jakosci. Osobniki nielggowe zajmowaty udostepniane
stanowiska tylko wtedy, gdy te byly wysokiej jakosci.

Jezeli zatozymy, ze istnieje duza zmienno$¢ miedzy poszczegdlnymi stanowiskami,
czas zycia osobnika jest odpowiednio dtugi, a koszty zmiany stanowiska niskie, to wedlug
modelu sformutowanego przez Switzera (1993), kazdy z osiedlajacych si¢ samcoéw po-
winien migdzy sezonami lub kolejnymi w sezonie probami lggowymi zmienia¢ stanowi-
sko rozrodcze na lepsze, dopdki nie zajmie najlepszego z dostgpnych stanowisk. Istnieja
liczne przyktady tego rodzaju zachowan, np. pochwodziob czarnodzioby Chionis minor
przejmuje w ciagu zycia kolejno sasiadujace terytoria tak, aby zaja¢ terytorium obejmu-
jace koloni¢ ptakow morskich, gdyz wtedy osiaga najwyzszy sukces (Bried i Jouventin
1998). U trzciniaka Acrocephalus arundinaceus wykazano brak przywiazania samcow do
terytorium (Bensch i Hasselquist 1991). Te spo$rod nich, ktore przylatuja wezesniej niz
w roku poprzednim, zajmuja lepsze terytoria, zyskujac dzigki temu wyzszy sukces lggo-
wy. Samce mrowkowodzika ciemnego Cercomacra tyrannina przy kazdej okazji zmie-
niaja terytorium i partnera na lepsze (Morton i in. 2000). W Finlandii w okresach niskiej
fazy cyklu gryzoni, sowy wlochatki Aegolius funereus po wyeksploatowaniu pokarmu na
zajmowanym stanowisku przenosza si¢ w inne miejsca (Korpimaki 1993).

Nasuwa si¢ zatem pytanie o0 mozliwos¢ przejecia terytorium przez samca imigrujace-
go do populacji. Samce tuszczyka wielobarwnego Passerina ciris angazuja si¢ aktywnie
w konflikty, aby przeja¢ najlepsze terytoria od ich zesztorocznych wiascicieli (Lanyon
i Thompson 1986). U nura lodowca Gavia immer stwierdzono przejecie terytorium nale-
zacego poprzednio do innego samca w ponad 40% przypadkow, przy czym istotna czg§¢
przejeé nastapita w drodze otwartej agresji (Piper i in. 2000). Samce cietrzewia Tetrao
tetrix gromadza si¢ na tokowiskach, na ktorych centralne miejsce gwarantuje najwyzszy
sukces kojarzeniowy, a walczac przez cate zycie daza do przesunigcia terytorium jak
najblizej srodka tokowiska (Kokko i in. 1998). U wiclu gatunkéw wystepuje bardzo duzy
udziat samcow nielegowych, np. u stowika rdzawego Luscinia megarhynchos (Amrhein
11in. 2007), czy rokitniczki (Zajac i1 Solarz 2004) potowa samcoéw nie kojarzy sig, zatem
teoretycznie powinny stale dazy¢ do przejgcia lepszego terytorium, umozliwiajacego zdo-
bycie partnerki. Zjawisko agresywnego przejecia falsyfikowatoby zasade pierwszenstwa
(ang. pre-emption), wedtug ktorej prawdopodobienstwo przejgcia terytorium juz zajgtego
jest niskie. Zasada pierwszenstwa zostata posrednio potwierdzona na przyktadzie rudzika
Erithacus rubecula, bowiem prawdopodobienstwo utrzymania terytorium przez samce
tego gatunku zwigksza si¢ wraz z uptywem czasu od jego zajecia (Tobias 1997).

Powyzszy przeglad wskazuje, ze pomimo niewatpliwego postgpu badan, mechanizmy
wyboru siedliska ciagle pozostaja dalekie od wyjasnienia. Warto zauwazy¢, ze postep
w tej dziedzinie zawdzigczamy coraz bardziej wnikliwej analizie zachowania poszcze-
g6Inych osobnikéw. Gltéwny problem analizowany w tej rozprawie to pytanie o wptyw
zmienno$ci zasobéw w srodowisku na poziomie pojedynczych osobnikéw na indywidu-
alne strategie uzyskiwania terytorium, zarowno podczas corocznego osiedlania sig, jak
i w czasie catego zycia osobnika, rolg zmiennosci zasobéw w ksztaltowaniu dynamiki
liczebnosci i rozmieszczenia populacji w przestrzeni oraz ewolucji systemu rozrodczego
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u badanego gatunku. Istnienie silnego, wewngtrznego zréznicowania jakosci siedliska na
poziomie pojedynczych osobnikéw nasuwa pytanie o mechanizm rozpoznawania jakosci
siedliska i rolg silnych sygnatow srodowiskowych w tym procesie, a takze o wystepowa-
nie zwiazku miedzy jako$cia indywidualna osobnika a jako$cia zajmowanego przez niego
siedliska. Chce zweryfikowaé hipoteze idealnego rozmieszczenia wedtug pierwszenstwa
i wykazaé, ze pozornie jednolite siedlisko rozlewisk rzecznych moze by¢ w znacznym
stopniu zréznicowane na poziomie pojedynczych osobnikow, ze ma to wptyw na mecha-
nizm osiedlania si¢ i po6zniejszy sukces lggowy i system rozrodczy samcow. Cheg szcze-
gotowo opisa¢ mechanizm osiedlania si¢ w odniesieniu do prostej cechy srodowiskowej,
jak réwniez — w oparciu o niezaleznie mierzalna ceche $§rodowiskowa — zweryfikowac
mechanizm pierwszenstwa i wytlumaczy¢, jak mechanizm ten wptywa na funkcjono-
wanie systemu rozrodczego tego gatunku. W niniejszej pracy podjatem roéwniez probe
wyjasnienia znacznej proporcji samcoOw nielggowych oraz chcg pokaza¢ mechanizm
maksymalizowania jako$ci zajmowanego stanowiska rozrodczego w ciagu catego zycia
osobnika.

Zadaniem niniejszej rozprawy jest przedstawienie wynikéw moich badan nad wyzej
opisanymi mechanizmami, ktore wykonalem na rokitniczce Acrocephalus schoenoba-
enus, matym owadozernym ptaku z rodziny pokrzewkowatych Sylviidae, znanym z sil-
nego doboru piciowego, dziatajacego w oparciu o niezwykle rozbudowana indywidualna
zmiennos¢ $piewu (Catchpole i in. 1984), z umiarkowanego poziomu kojarzen poza para
legowa (Langefors i in. 1998) i z okazjonalnej poligynii (Dyrcz 1988).
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2. OBIEKT BADAN

Rokitniczka Acrocephalus schoenobaenus (L., 1758) to niewielki owadozerny ptak
z rodziny Pokrzewkowatych Sylviidae (podrzad Spiewajace Oscines, rzad Wroblowe
Passeriformes; Ryc. 1). Dlugos¢ jej ciala sigga ok. 13 cm, rozpigtos¢ skrzydet ok. 17—
—21 cm (Cramp 1992). Wierzch ciala jest jasnobrazowy z rdzawo-brazowym kuprem
1 wyraznymi ciemnymi lotkami drugorzgdowymi, spod ciala kremowo-biaty, charakte-
rystyczna jest jasna brew, kontrastujaca z ciemnym wierzchem glowy. Picie ubarwione
sa praktycznie tak samo, mtode odréznialne sa od dorostych tylko w sezonie urodzenia.
Samice sa nieznacznie mniejsze (Zajac — dane niepubl.). Przecigtna oczekiwana dhugosé
zycia ptakoéw dorostych wynosi 1,05 roku (Literak i Pikula 1996). Najstarszy notowany
ptak przezyt 10 lat i 1 miesiac (Finland V 637074'). Rokitniczki pierza si¢ gldwnie po
jesiennej wedrowce, na zimowiskach (Redfern i Alker 1996), nie zachowujac elemen-
tow szaty mlodocianej. Brak u nich jakichkolwiek cech pozwalajacych identyfikowaé
wiek osobnikow, nawet migdzy pierwszym a drugim rokiem zycia, co jest utrudnieniem
w badaniach.

W Polsce rokitniczka to ptak unikajacy gor, wystgpujacy glownie na nizu, zdecydowa-
nie rzadsza jedynie na Pomorzu (Dyrcz i Kupczyk 2007). W skali kraju oceniana jest jako
gatunek nieliczny, lokalnie $rednio liczny, gtownie w bagiennych dolinach rzek, gdzie na
niektorych odcinkach dolin moze wystegpowac¢ masowo i by¢ dominantem (przeglad wy-
stgpowania i danych ilosciowych na terenie kraju podaje Tomiatoj¢ i Stawarczyk 2003).

Ryc. 1. Samiec rokitniczki Acrocephalus schoenobaenus®.
Fig. 1. Sedge warbler male Acrocephalus schoenobaenus.

! European Longevity Records; Generated on: Wednesday, 1 Oct 2008 at 11:07; www.euring.org
2 Wszystkie fotografie zostaty wykonane przez autora, za wyjatkiem Ryc. 9, ktérej autorem jest Wojciech
Bielanski.
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2.1. Siedlisko

Rokitniczka to ptak o bardzo duzym geograficznym zasiggu wystepowania i szero-
kim zakresie tolerancji warunkéw srodowiskowych. Wystepuje gltdwnie w siedliskach
hydrogenicznych, przede wszystkim w dolinach rzecznych, w ekotonach obszarow wod-
no-btotnych. Gniezdzi si¢ tez w $rodowiskach antropogenicznych, jezeli oferuja odpo-
wiednie pokrycie terenu, takich jak: opuszczone pola, ogrody, pokrzywiska, pola ryzowe,
rzepakowe, zboza, nawet mtodniki iglaste (Cramp 1992).

Szczegotowa analiza opublikowanych opiséw siedlisk rokitniczki wskazuje na do$é¢
zroznicowane siedliska w réznych cze$ciach Europy (Zajac i Solarz 2004). Mozna je
zakwalifikowa¢ do trzech gtownych rodzajow roslinnosci: 1. mozaika roslinnosci ba-
giennej, 2. sztuczna ro$linno$¢ charakterystyczna dla terenow ruderalnych i 3. inwazyjna
ro$linnos¢ dolin rzecznych. Na Wyspach Brytyjskich rokitniczkg badano gtownie w sie-
dliskach mozaikowych. W badaniach poswigconych wybiorczosci siedliskowej (Thomas
1984) zwrdcono uwage, ze dwa rodzaje siedliska sa przede wszystkim preferowane przez
rokitniczke: 1. zarosla jezyny przerosnigte trzcing albo paprociami lub 2. trzcinowiska na
bardzo podmoktym siedlisku (stowarzyszone z ptatami Iris pseudacorus, Mentha aqu-
atica, Oenanthe fistulosa, Rumex hydrolapathum i Solanum dulcamara). W warunkach
polskich obydwa siedliska sa dos¢ nietypowe, pierwsze rzadko spotykane, drugie jest
bardzo podmokte i w naszym kraju, wedtug mojej wiedzy, obydwa nie sa zajmowane
przez rokitniczkg. W innych badaniach powtarza si¢ siedlisko tworzone przez krzewy ro-
snace razem z bogata roslinnoscia zielna w sasiedztwie sztucznych zbiornikow wodnych
lub w typowych siedliskach bagiennych z tanami trzciny Phragmites australis, manny
Glyceria maxima 1 patki Typha latifolia (Catchpole 1972, 1973, Shennan 1985, 1986,
Alker and Redfern 1996, Buchanan and Catchpole 2000). Czgsto podkreslano rolg zarosli
jezyny Rubus fruticosus jako roslinno$ci preferowanej przez rokitniczki. Thomas (1984)
wykazuje nawet, ze siedlisko tego rodzaju stowarzyszone z wysoka roslinnoscia zielna
jest zdecydowanie bardziej preferowane niz wszystkie pozostate siedliska. Populacja ba-
dana w Szwecji (Hasselquist and Langefors 1998) wystepowata wzdtuz kanatu, ktérego
sasiedztwo zdominowane bylo przez roslinno$¢ zielna oraz jezyng, z krzewami wierzby
(Salix sp.) 1 typowa ro$linnos$¢ szuwarowa (Carex sp., Scirpus sp., Phragmites australis),
wystepowato tam rowniez podmokte pastwisko. Mozaike ro§linnosci naturalne;j i ruderal-
nej zajmowata populacja rokitniczki badana przez Anselina i Meire’a (1989).

W Polsce badania biologii lggowej rokitniczki byly prowadzone w otoczeniu sztucz-
nych zbiornikéw wodnych, na terenie poros$nictym ruderalna roslinnoscia zielna (nawlo¢
Solidago sp. z pokrzywa Urtica dioica i wrotyczem Tanacetum vulgare; Borowiec i Lont-
kowski 1988, Bell i in. 1997, Borowiec 1999). W niewielkich obszarach wodno-btotnych
wystepujacych w krajobrazie rolniczym Polski nizinnej rokitniczka preferuje obecnos¢
trzciny, jak rowniez czgsciej wystepuje w siedliskach otoczonych uprawami rzepaku
(Surmacki 2005). Inne badania z Europy Srodkowej donosza o wystepowaniu rokitniczki
gléwnie na mozaikowych obrzezach szuwardéw (Hatupka 1996, Baldi and Kisbenedek
1999, Zajac 1998, Zajac i in. 2006, 2008a,b). Pierwotnym siedliskiem tego gatunku, ma-
jacym réwniez obecnie podstawowe znaczenie dla jego wystgpowania, wydaja si¢ byc
podmokte doliny rzeczne, gdzie moze by¢ dominantem w awifaunie i osiaga bardzo duze
liczebnosci (Lewartowski i Piotrowska 1987, Zajac 1998).
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W okresie polggowym zaznacza si¢ wyrazna tendencja do przesuwania si¢ ptakow
dorostych i mtodocianych z mniej podmoktych obszarow lggowych do obszarow wyso-
kich szuwaréow (Chernetsov 1998a, Nowak 2007). Wedtug Chernetsova (1998a) ma to
zwiazek z obfitoscig pokarmu. Ustalit on kierunki rozpraszania si¢ mtodocianych rokitni-
czek w okresie polegowym na podstawie danych z punktéw obraczkowania. Zauwazyt,
ze istotna czg$¢ mtodocianych osobnikdw przemieszcza si¢ na poinoc, a nie na potudnie,
czego mozna by oczekiwaé od osobnikdéw przygotowujacych si¢ do wedrowki. Ttumaczy
to dyspersja mtodych rokitniczek do miejsc obfitujacych w pokarm, gdzie mtode moga
uzupehi¢ zapasy przed wedrowka.

2.2. Pokarm

Rokitniczka odzywia sig¢ glownie owadami i wydaje sig, ze jest pokarmowym opor-
tunista. Przeglad grup owadoéw bedacych pokarmem rokitniczki podaje Cramp (1992).
Glownymi formacjami roslinnymi, ktére wymienia si¢ jako zerowiska, sa tany manny
i trzcinowiska (Cramp Lc.). Jest charakterystyczne, ze owady tapane w putapki w srodo-
wiskach bagiennych przez Bibby’ego i Thomasa (1985), wykazaty w naturalnym siedli-
sku (podmokte ujscie rzeki) gwaltowny wzrost liczebno$ci w pierwszej potowie czerwca
(okres karmienia pisklat u rokitniczki) i rownie gwattowny spadek w lipcu. W siedlisku
antropogenicznym, gorszej jakosci, liczba owadow tapanych w putapki rosta rownomier-
nie az do konca sierpnia.

Wielu autorow podkresla szczegdlna rolg mszycy Sliwowo-trzcinowej Hyalop-
terus pruni jako jednego z gtownych zrodet pokarmu rokitniczki (Cramp 1992 i cy-
towane przez niego prace; takze Bibby i in. 1976, Bibby i Green 1983, Chernetsov
1998b). Mszyca ta (przeglad: Mook i Wiegers 1999) hibernuje na gatunkach roslin
z rodz. Prunus, zwlaszcza na drzewach owocowych. Wiosna na $liwach wydaje kilka
pokolen bezskrzydtych osobnikow, a od konca maja do wczesnego lipca powstaja formy
uskrzydlone (alatae), ktdre migruja na tany trzcin Phragmites australis. Czas takiej mi-
gracji zalezy od kondycji §liw 1 zaggszczenia mszyc, zatem jest rézny w rdéznych latach,
a odlegtos¢ ktora pokonuja te owady zalezy czgsto od sity wiatrow. Pierwsze pokole-
nia wylegajace si¢ na trzcinach sg rowniez bezskrzydte, lecz pdzniej znowu pojawia-
ja si¢ formy uskrzydlone, ktére migruja na inne pedy trzciny. Podobnie jak u innych
mszyc, na skutek skracania si¢ dnia, spadku temperatury i kondycji zywiciela tworza
si¢ uskrzydlone morfy pitciowe (gynoparae). Przenosza si¢ one z zywicieli wtornych
na zywiciela pierwotnego, dojrzewaja, dochodzi do kojarzen i ztozenia jaj na zywicie-
lu pierwotnym. W tanach trzciny zajetych przez mszyce wystgpuje duza zmiennose,
aczesto i gradient ich zaggszczenia— mszyc jest najwigcej w zewnetrznych czgsciach tanu,
a im glebiej, tym staja si¢ rzadsze, co jest prawdopodobnie skutkiem wcze$niejszej ko-
lonizacji zewnetrznej czesci tanu. Podobnie trzciny rosnace w miejscach podmoktych
sa silniej opanowane przez mszyce niz trzciny rosnace na miejscach suchych i owady te
utrzymuja si¢ na nich dtuzej. Wynika to prawdopodobnie z lepszych warunkéw wzro-
stu i rozrodu dla pokolen mszyc w warunkach wysokiej wilgotnosci. Chernetsov (1998b
i cytowane przez niego prace), podajacy jako gtéwne zrodto pokarmu rokitniczki rowniez
mszyce Hyalopterus pruni, zwraca uwagg na ich bardzo nierownomierne roztozenie — jest
mozliwe, ze liczebnos$¢ tych owadoéw moze si¢ rozni¢ o kilka rzedow wielkosci nawet
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pomiedzy miejscami oddalonymi o kilkadziesiat metrow. Mszyce zanikaja przecigtnie
z koncem sierpnia, jednak istnieje tutaj duza zmienno$¢, zwiazana z kondycja roslin
zywicielskich.

2.3. Konkurencja z innymi ptakami trzcinowymi

Typowe siedlisko, ktore zajmuje rokitniczka (ekoton wysokich szuwarow) jest zaj-
mowane rowniez przez inne ptaki z rodzaju Acrocephalus, naktada si¢ glownie z siedli-
skiem trzcinniczka Acrocephalus scirpaceus (Catchpole 1972). Istnieje dos¢ duza liczba
publikacji na ten temat, wskazujaca na rozsunigcie siedlisk i nisz zajmowanych przez te
gatunki (Anselin i Meire 1989 oraz cytacje w ich pracy), co potwierdzaja wyniki badan
ekomorfologicznych (Leisler i in. 1989). Na mozliwos$¢ zajmowania odmiennych siedlisk
przez roézne gatunki ptakow trzcinowych wskazuja ciekawe wyniki Baldiego (2004), kto-
ry badajac sktad gatunkowy ptakoéw zamieszkujacych 109 trzcinowych wysp na jeziorze
Velence (Wegry) wykazat zalezno$¢ wystepowania réznych gatunkéw z tej grupy ekolo-
gicznej od wielkosci tanu trzein.

Watpliwosci budza niektére doniesienia wskazujace na miedzygatunkowy teryto-
rializm (Brown i Davies 1949), oraz jego oddzialywanie na wystgpowanie rokitniczki
(Svensson 1978), co bedzie dyskutowane w rozdziale ostatnim.

2.4. Wedrowki

Cata populacja legowa rokitniczki zimuje w Afryce, na potudnie od Sahary; tylko wy-
jatkowo rokitniczka jest notowana w zachodniej czgsci Afryki potnocnej lub w Egipcie.
Wedrowki na zimowiska rozpoczynaja si¢ w lipcu, doroste odlatuja wezesniej niz osobniki
mtodociane (Cramp 1992). Gatunek ten wedruje noca. Badania jesiennych migracji w za-
chodniej Europie ujawnity, ze szczyt przelotu przypada na okres masowego pojawu mszyc
Hyalopterus pruni (Bibby 1 Green 1981).

W czasie wedrowki wiosennej, odlot z Afryki poludniowej konczy si¢ w kwietniu.
W Egipcie na wybrzezu Morza Srédziemnego rokitniczka notowana byta od konca lutego
do konca maja. Gléwna fala przelotu przez Morze Srodziemne obejmuje okres od konca
marca do poczatku maja. Notowane przystanki w czasie wedrowki trwatly przecigtnie do
5 dni, najdluzej 20 dni (Malta). W zachodniej Europie najwczes$niejsze przyloty przypa-
daja na okres od konca marca do poczatku kwietnia (Cramp 1992). Do Polski rokitniczka
przylatuje najczesciej w drugiej polowie kwietnia (Borowiec i Lontkowski 1988). Potu-
dniowa Finlandig osiaga w pierwszej polowie maja (Cramp 1992).

Rokitniczki obraczkowane przeze mnie, wedtug wiadomosci powrotnych udostepnio-
nych przez Stacje¢ Ornitologiczna IZ PAN, byly notowane odpowiednio: w Czechach, na
Wegrzech, w Chorwacji i Egipcie. Stwierdzenia te, zwlaszcza to w Chorwacji, pokrywaja
si¢ z trasami migracji, ktorych mozna si¢ domysla¢ na podstawie wiadomo$ci powrot-
nych rokitniczek obraczkowanych w Czechach i na Stowacji (Ryc. 3 w: Prochazka i Reif
2002), ktore kieruja sig ku potnocnemu Adriatykowi i z rejonu potwyspu Apeninskiego na
potudnie (patrz takze Spina i Bezzi 1990), prawdopodobnie w okolice Tunezji. Potwier-
dzaja to wyniki Literaka i in. (1994), wskazujace na dos¢ prosta, wrecz potudnikowa trasg
migracji.
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Wedroéwki i siedlisko

Ilos¢ energii, ktora jest potrzebna rokitniczce do pokonania dystansu migdzy legowi-
skami a zimowiskami, przekracza ilo$¢ jaka dany ptak moze zgromadzi¢ przed we¢drowka
1 jaka moze obciazy¢ si¢ w czasie przelotu, musi zatem robi¢ przystanki, na ktorych uzu-
petnia zasoby. Czas trwania takich przerw jest jednym z gtéwnych czynnikéw wydtuza-
jacych czas trwania wedrowki, a wiec i przesuwajacych termin przylotu na lggowiska, co
z kolei ma kolosalny wplyw na osiagany sukces rozrodczy (Zajac i in. 2006). Podczas we-
dréowki powinna zatem obowiazywaé zasada minimalizacji czasu postoju (Bayly 2006).
Dlatego tempo odbudowy zapasow energetycznych osobnika jest kluczowe nie tylko dla
jego przezywalnosci, ale i rozrodu, a zatem osigganego ostatecznie dostosowania (Schaub
i Jenni 2000).

Rokitniczka wykorzystuje w czasie migracji przede wszystkim siedliska szuwarowe.
Jednak jest notowana w bardzo r6znych miejscach (np. wedtug informacji ustnej od Kata-
rzyny Nowak z Stacji Badania Wedrowek Ptakéw Uniwersytetu Gdanskiego, w Jordanii
obserwowata ona rokitniczke w zaroslach tamaryszku Tamarix sp.; a na stepach Krym-
skich w niskich zaro$lach jesionu i gtogu porastajacych dna jaréw). W siedliskach wodno-
-btotnych, jak juz wyzej wspomniano, odzywia si¢ przede wszystkim mszycami (Hyalop-
terus pruni), w mniejszym stopniu jetkami (Bibby i in. 1976, Bibby i Green 1981, 1983).
Mszyce wystepuja w masowych pojawach, jednak ich liczebnos¢ rozni si¢ bardzo migdzy
latami i migdzy miejscami (Bibby i Green 1976, 1981), gléwnie pod wptywem zmian
warunkow pogodowych. Pojawy mszyc sa stabo zsynchronizowane migdzy odlegtymi
miejscami postoju na wedréwcee (Hanski i Woiwod 1993). Z tego wzgledu wystepowa-
nie pokarmu na wedréwkach jest nieprzewidywalne, zatem mozliwosci odbudowywania
zapasOw przez rokitniczki w czasie migracji sq bardzo zmienne (Spina i Bezzi 1990).
Z drugiej strony Koskimies i Saurola (1985) przypuszczaja, ze rozlegle trzcinowiska
potudniowej Finlandii moga stanowi¢ dla rokitniczek istotne i przewidywalne miejsce
zwigkszania masy ciata przed odlotem.

Zapasy tluszczu gromadzone przez rokitniczki osiagaja wyzsze bezwzgledne wartosci
niz u spokrewnionego trzcinniczka Acrocephalus scirpaceus, zerujacego w podobnych
siedliskach, ale korzystajacego z innego pokarmu. Rokitniczki gromadza tak duzy zapas
energii, aby mogly pokona¢ bardzo duze odleglosci. Bolshakov i in. (2003) oceniaja $red-
ni dystans migracji rokitniczek odtawianych wiosna, na wybrzezu wschodniego Battyku
na 295 km, ktory moze by¢ osiagnigty seria krotkich, 4,5-6,2-godzinnych lotow, w ciagu
kilku kolejnych nocy, co wymaga utrzymywania bardzo duzego otluszczenia. Jezeli ro-
kitniczka zatrzymuje si¢ na dlugo, moze zwigkszy¢ masg¢ swojego ciata nawet o 80-120%
(Bayly 2007). Sredni dzienny przyrost masy rokitniczek odfawianych na postojach
w Eilat (na pélnocnym wybrzezu Morza Czerwonego) wynosit 0,179 g/dzien (SE = 0,026;
Yosef'i Chernetsov 2004).

Rokitniczki nie wykazuja zachowan terytorialnych na postojach (Chernetsov i Titov
2001), prawdopodobnie dlatego, ze zatrzymuja si¢ tylko w miejscach obfitujacych w po-
karm (Spina i Bezzi 1990). Poniewaz opieraja si¢ na nieprzewidywalnym zrédle pokarmu
i maja w perspektywie przelot na duze odlegtosci, nie pierza sig ani przed, ani w czasie
wedrowki, ale dopiero na zimowiskach (Redfern i Alker 1996, Schaub i Jenni 2000).
Wymusza to rowniez strategi¢ minimalizacji czasu przelotu, bowiem rokitniczka musi
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zdazy¢ z pierzeniem si¢ (a wigc i znalezieniem dobrego miejsca, obfitujacego w pokarm)
przed nastaniem pory suchej (Bensh i in. 1991). Rzeczywiscie, odnotowywane tempo
przelotu rokitniczek byto wigksze niz u gatunkéw o poréwnywalnej wielkosci ciata
i biologii (Bensch i Nielsen 1999).

Ptaki z tego gatunku pochodzace z pdinocnej Europy w matym stopniu otluszczaja
si¢ na poczatku wedrowki (dane dla Szwecji) i wczesniej stamtad migruja, co sugeruje
fatwa mozliwo$¢ odbudowy zapasow bardziej na potudniu (Bensch i Nielsen /.c.). U pta-
kow odlowionych w Europie Centralnej, stopien odbudowywania zapaséw jest zmienny.
Wysokie tempo ottuszczania sig¢ w tej czesci Europy (rzgdu 0,32 g/dzien) umozliwia zgro-
madzenie w ciagu kilku dni takiej ilosci energii, ktora pozwoli na dotarcie na potudniowa
stron¢ Sahary bez koniecznosci jej uzupetiania (Schaub i Jenni 2000). Czes¢ ptakow jest
odtawiana jeszcze dalej na poludnie (Butgaria, Chorwacja, Serbia), zatem pytanie, skad
rozpoczyna si¢ dtugi lot bez uzupetniania zapaséw, pozostaje otwarte.

Mozna by si¢ spodziewaé, ze rokitniczki odbywajac dalekie przeloty w czasie mi-
gracji powinny dokonywac¢ petnego uzupetnienia zapaséw w zalezno$ci od dostgpnosci
pokarmu. Bayly (2007), dostarczajac rokitniczkom na postoju obfitych zrédet pokarmu,
wykazat, ze nie dochodzi do maksymalnego ottuszczenia u wszystkich osobnikow. Zwra-
ca on uwage na mozliwe geograficzne i czasowe roznice w wystgpowaniu mszyc, co
moze powodowac duze zréznicowanie w strategiach otluszczania si¢ migdzy osobnikami
fapanymi co prawda w jednym miejscu, ale pochodzacymi z réznych obszardéw i przyla-
tujacymi w réznym czasie. Wynika to z réznych perspektyw uzupetiania zasobow, np.
ptaki przylatujace jesienia wcze$niej moga liczy¢ na wzrost populacji mszyc na nastgp-
nych postojach, podczas gdy przylatujace pdzniej musza si¢ liczy¢ z tym, ze im dalej
na poludnie tym zaopatrzenie moze by¢ mniejsze, bowiem zaréwno trzcinowiska, jak
1 mszyce zamieraja tam wczesnie;j.

Odwrotny proces wystepuje w czasie wiosennej wedrowki na potnoc, gdzie istniejace
skape dane sugeruja dtugie postoje dla odbudowy zasobéw nad Jeziorem Czad (trwajace
nawet do 26 dni) i przed przekroczeniem Morza Srodziemnego, o czym $wiadcza odiowy
ptakow w Afryce, ktére przytacza Cramp (1992). Dlugie postoje powinny réwniez wy-
stgpowac po przebyciu szczegdlnie niekorzystnych obszarow, np. odbudowa zasobow po
pokonaniu pasa Sahelu, Sahary i pustyn Synaju jest regularnie stwierdzana w Eilacie, ktory
w czasie wiosennej wedrowki jest szesciokrotnie liczniej odwiedzanym miejscem odbudo-
wy zapasow, niz w czasie wedrowki jesiennej (Yosef 1 Chernetsov 2004). Jak zauwazono,
ptaki zatrzymujace si¢ w Eilacie, bardzo czgsto maja fizyczne utomnosci, co sugeruje, ze
zatrzymuja si¢ tylko te, ktore sa w ztej kondycji, podczas gdy wigkszos¢ leci dalej bez za-
trzymywania si¢ (Yosef i Chernetsov /.c.). Jezeli poréwna si¢ wiosenny przelot z jesiennym
w tym samym miejscu obraczkowania, to wiosna ptaki o wiele bardziej si¢ ottluszczaja niz
na jesieni, a przewidywana na podstawie tych zapasow dtugos¢ pojedynczego przelotu jest
znacznie wigksza (Baggot 1986). Na tej podstawie mozna przypuszczaé, ze ptaki musza by¢
nastawione na jak najszybsze pokonywanie duzych odleglosci.

Wedrowki a liczebnos¢ populacji

Sezonowe wedrowki i zimowanie w Afryce maja ogromny wplyw na dynamikg po-
pulacji rokitniczki, szczegolnie w odniesieniu do warunkéw panujacych w pasie Sahelu
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(Peach i in. 1991, ogdlny przeglad Newton 2004, 2006). Na podstawie wynikow liczen
pospolitych ptakow legowych i liczen na obszarach wodno-blotnych wykazano, ze prze-
zywalnos$¢ osobnikow z roku na rok i liczebnos$¢ populacji w réznych miejscach Wiel-
kiej Brytanii wykazuje niezwykle Scisty zwiazek z iloscia deszczu w Afryce (Peach 1 in.
1991). W Holandii liczebno$¢ populacji rokitniczki dramatycznie obnizyla si¢ w ciagu
ostatniego ¢wieréwiecza XX w. Spadek ten koreluje doktadnie z warunkami pogodowymi
w pasie Sahelu (Foppen i in. 1999). Rowniez liczebno$ci notowane w czasie wiosennego
przelotu rokitniczek wskazuja na duze zréznicowanie liczebnosci tych ptakow miedzy
latami (Yosef i Chernetsov 2004).

2.5. Biologia legowa®

Samce z podwroctawskiej populacji rokitniczki (wg Borowiec 1999) przylatuja na
teren Polski w drugiej polowie kwietnia (Srednio 21 kwietnia), samice przylatuja o 11 dni
pbézniej. Samce rozpoczynaja intensywne tokowanie, ktore jest przerywane w momencie
skojarzenia si¢ z samica. Na kolejnos¢ kojarzen istotny wptyw ma czas przylotu samca
— samice wybieraja najwczesniej przylatujace samce (Catchpole 1980, Borowiec 1999).

Przecigtna wielko$¢ terytorium samca w populacji nidzianskiej wynosi 0,3-0,4 ha
(Krél i in. 2002), podczas gdy w podwroctawskiej populacji (Borowiec 1999) jest ona
o potowe mniejsza. Najwigksze terytoria w podwroctawskiej populacji miaty samce poli-
gyniczne. Samiec broni terytorium do momentu wyklucia si¢ mtodych, a zerujace rokit-
niczki czgsto zbieraja pokarm poza granicami wlasnych terytoriow, koncentrujac aktyw-
no$¢ w miejscach obfitszego wystepowania pokarmu (Borowiec 1999).

Gniazdo o $rednicy ok. 8 cm, budowane jest przez samicg, z reguly pilnowana przez
samca, przez okres 3—9 dni (Borowiec 1999). Najczgsciej jest ono polozone na teryto-
rium samca i zazwyczaj umieszczane jest ok. 0,3—0,4 m nad poziomem gruntu lub lustra
wody, najczesciej w kepie turzyc (Kroél i in. 2002) lub w roslinnosci zielnej (Borowiec
1999). Srednia wielko$¢ zniesienia to 5,1 jaj w populacji nidzianskiej (Krol i in. 2002)
15,4 jaj w podwroctawskiej (Borowiec /.c.). Wielkos$¢ zniesienia zmniejsza si¢ w ciagu
sezonu, a wysiadywanie trwa $rednio 12 dni (Borowiec /.c.). Straty legdw to przecigtnie
ok. 43% rozpoczetych lggéw wedlug Borowiec (L.c.), 44% wg Krola i in. (/.c.); przy-
czyny to gtownie drapieznictwo i w nidzianskiej populacji dodatkowo wptyw powodzi
(10%). Drapieznictwo maleje w ciagu sezonu. Niewielki procent ptakéw przystepuje
do drugich legow w danym sezonie [13% liczby pierwszych legéw zakonczonych suk-
cesem wg Borowiec (/.c.); pojedyncze przypadki wedtug Krola i in. (L.c.)].

Po stracie lggu samce przystgpuja do lggu powtorzonego (ok. 17% pod Wroctawiem,
Borowiec 1999) i 9% nad Nida (Krol i in. 2002), najczg$ciej w granicach pierwotnego
terytorium. Podobnie lokuja gniazdo ptaki przystepujace do legu drugiego. Okoto 30%
samcoOw w podwroctawskiej populacji po ztozeniu jaj przez samicg wznawiato ponownie
$piew 1 tokowanie w granicach pierwotnego terytorium, a jedynie kilka samcow rozpo-
czynato $piew daleko poza jego granicami na odr¢bnych terytoriach. Tendencja do wzna-
wiania §piewu ro$nie z wiekiem ptaka i spada w ciagu sezonu (Borowiec /.c.). Podobne

3 Rozdziat ten oparty jest na danych juz opublikowanych, wyniki uzyskane w niniejszych badaniach zawarte
sa wrozdz. 5. 1.
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wyniki uzyskano w populacji nidzianskiej (Zajac i in. 2008a), jednak okoto potowa sam-
coOw wznawiata $piew na odrgbnych terytoriach, a proporcja ta byta zalezna od liczebno-
$ci populacji (Zajac i in. l.c.).

Mtode w gniezdzie rosna bardzo szybko, wedtug krzywych wzrostu prezentowanych
przez Dyrcza i in. (1994), najszybciej wsrdd 4 badanych gatunkéw z rodz. Acrocephalus,
osiagajac stabilizacje cigzaru ciata juz w 9 dniu po wykluciu (podobne wyniki uzyskat
Krol i in. 2002).

2.6. Spiew

Samiec rokitniczki rozpoczyna §piew od razu po przylocie z zimowiska i zajeciu sta-
nowiska rozrodczego. Wigkszos$¢ czasu spedza na czubku wysokich peddéw trzciny lub
palki szerokolistnej, krzewie wierzby badz suchym patyku, skad intensywnie $piewa. Od
czasu do czasu zrywa sig do lotu tokowego, podlatujac wysoko w gorg i w opadajacym lo-
cie sfruwa na inne miejsce, caly czas $piewajac. Lot tokowy moze by¢ wykonany rowniez
na jednym stanowisku: samiec podlatuje wtedy wysoko w gore i po potkolu zlatuje i siada
z powrotem na tym samym miejscu. Wedlug kryteriow wymienionych przez Borowiec
i Lontkowskiego (2000) pierwszorzedna funkcja $piewu rokitniczki wydaje si¢ funkcja
kojarzeniowa: $piew ma miejsce na poczatku sezonu rozrodczego i konczy sig prawie
catkowicie po skojarzeniu si¢ z samica (Borowiec 1999); wznawiany jest po utracie sa-
micy, lggu Iub w sytuacji, gdy samiec stara si¢ skojarzy¢ poligynicznie z nast¢pna samicg
(Zajac 1 in. 2008a).

Spiew rokitniczki jest o tyle nietypowy, ze trudno wyrézni¢ w nim poszczegdlne
zwrotki, jest niezwykle skomplikowany i sktada si¢ z bardzo wielu r6znych sylab. Zwrot-
ka nieprzerwanego $piewu rokitniczki o dlugosci 11,5 minuty, przeanalizowana przez
Panova i in. (2004), zawierata 3626 sylab, nalezacych do 42 typéw. W badanej przez nas
populacji repertuar poszczegolnych samcow wahat si¢ od okoto 20 do 50 rodzajow sylab
wystepujacych w ciagu 10 minut. Na og6t $piew zaczyna si¢ od przerywanych terkotow
wydawanych w do$¢ duzych odstepach czasu, nastepnie terkoty zageszczaja si¢ coraz
bardziej i w finatowej fazie sa przeplatane bardzo zr6znicowanymi gwizdami, Swiergota-
mi i trelami. Strukturg $piewu najlepiej stycha¢ w czasie lotu tokowego, kiedy w szczy-
towej fazie samiec najczesciej wykonuje skomplikowana parti¢ finatowa, po czym dos¢
szybko zlatuje na dot i siada. Spiew ptakow nie jest energetycznie kosztowny (Oberweger
1 Goller 2001).

Spiew rokitniczki o tak wysokim stopniu skomplikowania powstaje prawdopodobnie
na drodze uczenia si¢ (Thorpe 1958). Jak wykazata Nicholson i in. (2007), samce pod-
czas pierwszego sezonu lggowego maja w repertuarze wigcej sylab podobnych do $piewu
swoich najblizszych sasiadow, niz sylab podobnych do $piewu ich ojcow, badz innych
samcOw z tej samej populacji. Analiza codziennych nagran wykazata, ze w ciagu kilku
pierwszych dni po przylocie mtodego samca, liczba sylab w jego repertuarze podobnych
do $piewu sasiada gwattownie przyrasta. Poniewaz réwnoczesnie z uczeniem si¢ nowych
sylab, samiec zapomina o starych, catkowita liczba sylab, ktorych samiec uzywa w danym
sezonie, pozostaje niezmienna. Inaczej jest migdzy latami — samce starsze maja wigk-
szy repertuar, a najwigkszy skok w wielkosci repertuaru odbywa si¢ migdzy pierwszym
a drugim sezonem rozrodczym.
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Z drugiej strony laboratoryjne badania wykazaty brak réznic w rozwoju osobniczym
i w konsekwencji w bogactwie $piewu osobnikow miodocianych wychowanych w izolo-
wanych komorach akustycznych w poréwnaniu do osobnikéw, ktorym odtwarzano $piew
rokitniczki (Leitner i in. 2002). Problem ten wymaga zatem dalszych badan.

Samce rokitniczki posiadajace duze repertuary sylab w swoim $piewie (Ryc. 2) sa
preferowane przez samice i taki §piew stymuluje je do zachowan rozrodczych. W tereno-
wych badaniach Catchpole’a (1980) wykazano, ze samce z wigkszym repertuarem sylab
szybciej kojarzyly si¢ z samicami. W badaniach laboratoryjnych Catchpole ze wspotpra-
cownikami (1984) wykazali, ze hodowane od pisklgcia samice stymulowane wszczepio-
nym estradiolem, w warunkach laboratorium akustycznego reaguja istotnie silniej na na-
grania o wickszym repertuarze sylab; reakcja wyraza si¢ charakterystyczna przykucnicta
pozycja ciala i drzeniem skrzydet. Buchanan i Catchpole (1997) potwierdzili pozytywny
zwiazek repertuaru samca z czasem kojarzenia si¢, wykazujac rowniez, ze samce wyko-
nujace wigcej lotow tokowych kojarza si¢ wczesnie;j.

kHz

it 8

0,5 1,0 1,5 2,0 2,5 3,0 3,5 4,0 4,5 5,0 55 60 s

Ryc. 2. Przyktadowe fragmenty spektrograméw $piewu rokitniczki (o dtugosci 6,5 s) uzyskane w czasie badan.
U gory przyktad bardzo réznorodnego $piewu, z duza liczba réznorodnych sylab (poligyniczny samiec o kodzie
kolorowych obraczek RYW). Ponizej, przyktad spiewu bardzo mato zréznicowanego (samiec GOG). W obydwu
spektrogramach pionowe, krotkie, powtarzajace si¢ elementy, czeste zwtaszcza na dolnym spektrogramie, to
suche terkoty; dhugie poziome elementy to przeciagte gwizdy, powtarzajace si¢, okragte w ksztalcie, drobne
elementy to réznego rodzaju trele (uzyto oprogramowania Avisoft SAS-Lab Pro, wersja 4.23d).

Fig. 2. Two fragments of spectrograms of a sedge warbler males’ songs (6.5 s in length), obtained during the
study. In the upper part there is a fragment of a highly diversified song, with a large number of various syllables
(polygynous male, with colour ring code RYW). Below is an example of a very dull song (male coded GOG). In
both spectrograms the vertical, short, repeating elements, especially frequent in the lower sonogram, represent
rattling sounds; the long horizontal elements represent an elongated whistles, and the repeated syllables of
rounded shape, represent trill (Avisoft SAS-Lab Pro, v. 4.23d).

Rokitniczka jest uwazana za gatunek monogamiczny, jednak wystepuje u niej oka-
zjonalna poligynia (Borowiec i Lontkowski 1988, Dyrcz 1988), ktorej czgstos¢ rozni sig
bardzo migdzy populacjami (Zajac i Solarz 2004). Wedtug Bella i in. (1997), samce po-
ligyniczne wyraznie ro6znig si¢ zréznicowaniem $piewu od samcoéw monogamicznych.
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Wedlug Birkheada i in. (1997) samce nieskojarzone maja mniejszy repertuar sylab od
samcow skojarzonych.

Nie udato si¢ wykazac¢, aby $piew rokitniczki byt powiazany z ptodnoscia samca (Bir-
khead i in. 1997). Sheldon (1994) zasugerowat, ze ptodno$¢ samca powinna by¢ powia-
zana z jego jako$cia fenotypowa. Nasienie atrakcyjnego samca powinno by¢ bardziej
zywotne (np. mie¢ mniej zdeformowanych plemnikow) i tym samym mie¢ wyzsze praw-
dopodobienstwo skutecznego zaptodnienia niz nasienie samca mniej atrakcyjnego (ang.
phenotype-linked fertility insurance hypotesis — Birkhead i Fletcher 1995). U rokitniczki
bardziej atrakcyjne samce to te z wigkszym repertuarem, jednak badania (wykonane co
prawda na niewielkim materiale) nie wykazaty istotnego zwiazku wielkosci repertuaru
z miarami jakos$ci i ilo$ci nasienia u samcow (Birkhead i in. 1997). Stwierdzone zwiazki
dotyczace wielkosci jader i wielko$ci repertuaru wynikaja ze wspotzaleznosci obydwu
cech z wiekiem samcow.

Spiew ptakow jest cecha piciowa, ktora rozwineta sie jako sygnat skojarzony ze sta-
nem zdrowotnym i zywotnos$cia osobnika (przeglad: Garamszegi 2005). Buchanan 1 in.
(1999) wykazali, ze samce rokitniczki posiadajace mate repertuary sa na ogét bardziej
zarazone pasozytami krwi, mniej waza, mniej czasu poswigcaja Spiewaniu i gorzej kar-
mig swoje mtode. Najbardziej prawdopodobne wythumaczenie to wptyw pasozytow na
rozw0j osrodkow s$piewu (High Vocal Center HVC, Szekely i in. 1996) w okresie ju-
wenilnym (Spencer i in. 2005). Z teorii wiadomo i wykazano to empirycznie, ze odpor-
nos¢ na obciazenie pasozytami jest zwiazana ze zmiennoscia genetyczng (MacDougall-
-Shackleton i in. 2005). U rokitniczki udowodniono, ze miary osobniczej zmienno$ci
genetycznej sa dodatnio skorelowane ze stopniem skomplikowania $piewu (Marshall
i in. 2003). Zatem samice wybierajac samce o bogatym $piewie beda w ten sposob da-
waty maksymalna zmiennos¢ genetyczng potomstwu. Ponadto, sposrod samcow dostep-
nych w momencie kojarzen wybieraja samca bardziej odleglego genetycznie od siebie
(Marshall i in. Lc.).

Wedtug Catchpole’a (1988) watpliwe jest, aby wielkos¢ repertuaru odgrywata istotna
rol¢ w terytorialnej funkcji §piewu samca rokitniczki. Sprawdzat on eksperymentalnie
reakcje 35 samcOw na sztucznie przygotowane nagrania o roznym bogactwie repertuaru
1 stwierdzil brak zwiazku migdzy miarami zachowan terytorialnych samcow, a stopniem
skomplikowania odtwarzanego im nagrania.

2.7. System kojarzen*

Termin: ,,system kojarzen” (ang. mating system; Emlen i Oring 1977) okres$la sposob,
w jaki jedna z plci (zazwyczaj samce) uzyskuja partnera do rozrodu. Dzieje si¢ to albo
poprzez nawiazanie bezposredniej wigzi socjalnej z osobnikiem drugiej ptci albo poprzez
zmonopolizowanie pewnego obszaru lub zasobu niezbednego do rozrodu. Dostgpnosé
partnera do rozrodu zalezy od zakresu jego zaangazowania w wyprowadzenie potom-
stwa, gdyz ten z partnerdéw, ktory inwestuje wigcej w potomstwo (zazwyczaj samice)
ogranicza mozliwosci reprodukcyjne drugiej plci (Trivers 1972). Dlatego ,,inwestujaca”

4 Terminéw ,,system kojarzen” i ,,system rozrodu” uzywam w calej pracy w znaczeniu okreslonym w tym
rozdziale.
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ptec jest ,,zasobem”, o ktory rywalizuja przedstawiciele pici inwestujacej mniej. ,,Inwe-
stujaca” pte¢ bedzie rozmieszczaé si¢ w przestrzeni w poblizu typowych zasobow: zrodet
pokarmu, czy miejsc lggowych. Pte¢ mniej inwestujaca bedzie konkurowac o te miejsca
lub bezposrednio o samice, aby zwigkszy¢ swoj sukces lggowy. Ten sposdb rozumowania
doprowadzit do rozwinigcia si¢ klasyfikacji systemow kojarzen, lub szerzej, systemow
rozrodu (Reynolds 1996), opartej na rozmieszczeniu zasobow w przestrzeni i czasie.
Czas trwania 1 charakter takiego systemu rozrodu jest determinowany przez wywazenie
sprzecznych intereséw pici (ang. sexual conflict, Kempenaers 1995). W przypadku rokit-
niczki znaczenie maja prawdopodobnie tylko dwie odmiany poligynii: poligynia przez
obrong zasobow (ang. resource defense polygyny; Orians 1962) — kiedy samce monopo-
lizuja dostgp do samicy (samic) posrednio, poprzez monopolizacje krytycznego zasobu
(najlepszych przyktadow dostarczaja Davies 1985, 1986, Davies i Lundberg 1984), oraz
poligynia sukcesywna (ang. successive polygyny, von Haartman 1951%) — kiedy jedna
z plci zaktadajac monogamiczny zwiazek jest w stanie kojarzy¢ si¢ ponownie z nastgp-
nym partnerem w czasie trwania pierwszego legu.

Analiza ekologicznych uwarunkowan poligamii u ptakow z rodzaju Acrocephalus
(Leisler 1 Catchpole 1992) wykazuje, ze u gatunkow poligamicznych samce nie in-
westuja nic w opieke nad potomstwem, lub inwestuja bardzo niewiele, podczas gdy
u monogamicznych gatunkow stopien zaangazowania ptci jest podobny. Samce ga-
tunkow poligynicznych bronig duzych terytoriow, bogatych w pokarm, podczas gdy
u monogamicznych gatunkow terytoria sa mniejsze i ubozsze. Samice gatunkow poli-
gynicznych zbieraja pokarm o wigkszych rozmiarach w obrgbie swojego terytorium,
samice gatunkdw monogamicznych zbieraja pokarm o matych rozmiarach, czgsto da-
leko poza terytorium. Gatunki poligyniczne maja krotki uproszczony $piew stuzacy
tylko obronie terytorium, podczas gdy gatunki monogamiczne czgsto maja Spiew dtugi
1 urozmaicony.

W tym systemie Leislera i Catchpole’a (/.c.) rokitniczka zajmuje pozycj¢ trudna do
jednoznacznego okreslenia — mozna ja zakwalifikowa¢ jako gatunek monogamiczny.
Jednak w wielu badaniach stwierdzono do$¢ wysoka, chociaz bardzo zmienng czgstos¢
poligynii (0—19% samcow; przeglad Zajac i Solarz 2004), stad wlasciwsza wydaje si¢
czterostopniowa klasyfikacja zaproponowana przez Dyrcza® (1988), w ktdrej rokitniczka
jest klasyfikowana jako okazjonalnie poligyniczna. Leisler i in. (2002) przypuszczaja, ze
ewolucja poligynii u gatunkéw z rodzaju Acrocephalus byta zwiazana z zajmowaniem
obszarow wysoko produktywnych siedlisk, gdzie samica mogta sama wykarmic lgg, po-

3 von Haartman rozréznit dwa rodzaje poligynii u muchotéwki zatobnej Ficedula hypoleuca: sukcesywna (ang.
successive polygyny) i rtownoczesna (ang. simultaneous polygyny). W sukcesywnej poligynii samiec kojarzy si¢
z druga samica podczas trwania pierwszego legu, moze opusci¢ pierwsza samicg i przenies¢ si¢ na inne terytorium
nawet 1 dzien przed rozpoczgciem sktadania jaj. Roznica w czasie skladania pierwszego jaja migdzy pierwsza
i druga samica wynosi 5-6 dni, tyle bowiem trwa okres najszybszego wzrostu oocytow u samicy muchotowki.
W polygynii rownoczesnej, czas sktadania jaj przez obydwie skojarzone z samcem samice nie r6zni si¢ wigeej niz
0 3 dni. Ten podziat zostat przyjety w niniejszej pracy. W przypadku, gdy samiec lub samica skojarzy si¢ ponow-
nie po wyprowadzeniu pierwszego legu uzywam terminu ,,zmiana partnera” (ang. male switching).

¢ Dyrcz zaproponowat nastgpujace cztery kategorie dla systeméw kojarzefi u gatunkéw Passeriformes za-
mieszkujacych obszary wodno-blotne: monogamiczne (ang. monogamous), okazjonalnie poligyniczne (ang.
opportunistic polygynous); warunkowo poligyniczne (ang. facultative polygynous) 1 poligyniczne (ang. po-
lygynous).
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wodujac ,,uwolnienie” samcow, ktore moga stara¢ si¢ wtedy o dodatkowe zwigkszenie
swojego sukcesu reprodukcyjnego.

Zazwyczaj mechanizm powstawania zwigzkow poligynicznych u rokitniczki nie jest
przedstawiany zbyt szczegdtowo, jednak bardziej wnikliwe badania opisuja poligyni¢
jako poligyni¢ sukcesywna, politerytorialna (Borowiec i Lontkowski 1988, Borowiec
1999, Zajac i in. 2008a). W zdecydowanej wigkszosci przypadkéw wystepuje poligynia
jednego samca z dwiema samicami (Borowiec /.c., Hasselquist i Langefors 1998, Za-
jac i in. 2008a). Nie wiadomo, od czego zalezy stopien nakladania si¢ w czasie lggow
pierwszej i drugiej samicy, niewiele wiadomo o szczegodtach ,taktyki” kojarzen (na przy-
ktad istnienie ,,cichych bigamistow”, o ktorych donosi Borowiec /.c.). Samce bigamiczne
przylatuja wezesniej od pozostatych, sa rowniez starsze (Borowiec /.c.) i charakteryzuja
si¢ wyzszym stopniem skomplikowania §piewu (Bell i in. 1997). Zar6wno samce, jak
i samice moga zmienia¢ partneré6w migdzy pierwszym a drugim lggiem (Borowiec /.c.,
Hasselquist i Langefors 1998).

Wiarotomstwo

Wiarotomstwo samic (Zajac 1991), moze by¢ ttumaczone wieloma czynnikami (Grif-
fith i in. 2002), m.in. bezposrednimi korzySciami zwiazanymi z kopulacja (wystgpujace
u niewielu gatunkow — np. Wolf 1975, Gray 1997) lub unikaniem konsekwencji skoja-
rzenia si¢ z nieptodnym samcem (np. Sheldon 1994). Jednak najbardziej prawdopodob-
na wydaje si¢ hipoteza o posrednich korzysciach, gdy samica poprzez skojarzenie si¢
z obcym samcem o wysokiej jakosci osobniczej uzyskuje ,,dobre geny” (ang. good genes;
Hamilton 1990). U pokrewnego rokitniczce trzciniaka Hasselquist i in. (1996) wykazali
korelacje miedzy repertuarem $piewu samca, czgstosciag wiarolomstwa i przezywaniem
mtodych.

U rokitniczki czgstos¢ wiarotomstwa jest umiarkowanie niska i wynosi 7,5% mto-
dych, Iub 23% gniazd, z duza zmiennoscia czgstosci migdzy sezonami (Langefors
i in. 1998)). Podobne warto$ci podaja Buchanan i Catchpole (2000), odpowiednio 8,4%
i 34,4%, Marshall i in. (2007) podaje 8% mtodych. Na czgstos¢ wiarotomnych zaptod-
nien, wedhug badan Langefors i in. (1998), nie ma wptywu czas w ciagu sezonu, nie ma
wplywu rowniez synchroniczno$¢ legow, ale sprzyja im lokalne zaggszczenie populacji
— im wigcej znajduje si¢ samcoOw w bezposrednim sasiedztwie danego gniazda, tym czg-
$ciej mozna znalez¢ w nim mtode pochodzace od nieskojarzonego samca, zazwyczaj bli-
skiego sasiada. Istnieja przestanki, by podejrzewac, ze wznawianie przez samca $piewu
w celu skojarzenia si¢ z kolejna samica moze sprzyja¢ wiarolomstwu, chociaz nie udato
si¢ tego jednoznacznie wykaza¢ u rokitniczki. Wedlug wynikéw Langefors i in. (1998),
to lepsze samce czgsciej kopulowaty z samicami innych samcow: zazwyczaj miaty dtuz-
sze skrzydta i osiedlaty si¢ wczesniej od pozostatych samcow. Wydaje sig, ze duza role
w wiarotomstwie moze petni¢ aktualna dostgpnos¢ samcow, niezaleznie od ich statusu lg-
gowego: samice dopuszczajace si¢ wiarotomstwa osiedlaty si¢ kiedy w populacji §piewa-
o niewiele samcow, a zageszczenie gniazd w sasiedztwie terytorium wiarotomnej samicy
byto wigksze niz u samic, ktore nie dopuszczaty si¢ kopulacji poza para.

W badaniach Buchanan i Catchpole’a (2000) nie stwierdzono zadnych czynnikow
ekologicznych skorelowanych z czgstoscia wiarotlomstwa, nie stwierdzono réwniez, by
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wiarolomstwo miato jakikolwiek zwiazek ze zmiennymi opisujacymi jako$¢ $piewu
samca. Marshall i in. (2007) podaja wyniki badan niezgodne z dotychczasowa wiedza
(Hamilton 1990, Hassequist i in. 1996, Langefors i in. 1998, Marshall i in. 2003). We-
dhug Marshall i in. (/.c.) samice dopuszczajg si¢ wiarotomstwa z samcami o repertuarze
$piewu mniejszym niz u ich aktualnych partnerow. Przyczyny takiego zachowania sa
jednak wedlug mnie niezbyt przekonujaco ttumaczone (na przyktad sprawdzanie przez
samice mtodszych samcow o mniejszym repertuarze, jako potencjalnych partnerow
do kojarzen w przysztosci). By¢ moze przy zbadaniu wigkszej liczby przypadkow niz
w badaniach Marshalla i in. (/.c.), gdzie n = 10, wyniki te moga ulec zmianie.
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3. TEREN BADAN

Nida to lewy doptyw (II rzedu) Wisty, o dlugosci 151,2 km i powierzchni zlewni
rownej 3865,4 km? (Dhugos¢ i kilometraz 1978, Podzial hydrograficzny Polski 1983).
Odwadnia ona poludniowa cze$é Gor Swigtokrzyskich i Niecke Nidzianska. Uklad sieci
rzecznej Nidy ma ksztatt wachlarzowaty — najwigksza liczbe doptywow rzeka przyjmuje
w Gorach Swietokrzyskich (Ryc. 3A), a od potaczenia si¢ Nidy Czarnej i Biatej zlewnia
powigksza si¢ juz niewiele. Przecigtny spadek srodkowego i dolnego biegu rzeki jest bar-
dzo maty (4 promile). Sprzyja to powolnemu odptywowi wod w rozlegtej dolinie rzeki
($rednia szerokos$¢ doliny to 1,8 km, maksymalna 3,1 km).

Na rozktadzie przeptywu wody w zlewni Nidy w poszczegdlnych okresach roku (Laj-
czak — dane niepubl. z lat 1971-83) wida¢ na wiosn¢ dlugotrwata kulminacje¢ zwiaza-
na z roztopami i wiosennymi deszczami, z maksimum odplywu w marcu (ponad 30%
maksymalnych rocznych przeptywoéw). Druga, mniejsza kulminacj¢ odptywu (lipiec lub
sierpien) wida¢ do$¢ wyraznie w wigkszosci posterunkéw wodowskazowych, jednak nie
osiaga ona istotnych wartosci.

Nida ptynie w szerokiej ptaskodennej dolinie, prawdopodobnie pochodzenia polo-
dowcowego i ma cechy rzeki swobodnie meandrujacej. Dolina rzeki przechodzi przez
szereg rozleglych, uwarunkowanych geologicznie wyptaszczen, w ktorych dochodzi do
zwigkszenia aktywnosci morfologicznej rzeki: meandrowania i przerzutow koryta (po-
wyzej Pinczowa, na wysokosci Chrobrza i Zagoscia, wokot Wislicy). Najbardziej cha-
rakterystyczny obszar tego rodzaju obejmuje teren powyzej Pinczowa, gdzie dolina roz-
szerza si¢ do 6 km, a Nida formuje delte $rodladowa. W tej tzw. Delcie Srodkowej Nidy,
zlokalizowano 3 powierzchnie badawcze stuzace szczegétowym badaniom ekologii roz-
rodu rokitniczki.

Delta Srodkowej Nidy to obszar uwarunkowanego geologicznie zapadliska tektonicz-
nego, o powierzchni ok. 20 km?, zamknigtego od potudnia Garbem Pinczowskim. Powstat
w ten sposob uktad rzezby terenu, ktory od dawna sprzyjal powstawaniu rozlewisk. Wachla-
rzowaty uktad zlewni Nidy (Ryc. 3A) powoduje, ze rzeka zbiera bardzo duzo wody w Goérach
Swietokrzyskich, ma spore nachylenie i transportuje duzo osadow. Gdy Nida osiaga obszar
zapadliska powyzej Garbu Pificzowskiego, wplywa na rozlegly, bardzo ptaski, wypetiony
piaskami teren, ktorego nachylenie jest minimalne. Poniewaz na ptaskim terenie przeptyw
jest wolniejszy, sita unoszenia nurtu gwaltownie maleje i ptynaca woda zostawia tutaj
wigkszo$¢ niesionych osadéw (Ryc. 3B). Skutkiem tego rzeka bardzo szybko nadbudowuje
osadami koryto, unoszac je ponad otoczenie i w czasie wigkszych powodzi przerzuca je w nizej
potozone miejsca, tworzac uktad rozgaleziajacych sig koryt, podobny do delt przymorskich.
Rozchodzace si¢ ramiona nidzianskiej delty tacza si¢ z powrotem przed przelomem rzeki
przez Garb Pinczowski. Wedlug analizy historycznych map dokonanej przez Lajczaka (dane
niepubl.), okres w ktorym rzeka przerzuca koryto od jednego do drugiego brzegu zapadliska
trwa ok. 200 lat.

Obecnie na terenie Delty Srodkowej Nidy wystepuja trzy ramiona rzeki:

1. Smuga Umianowicka — prawie martwe, dlugie koryto rzeki ptynacej pod wsia
Umianowice;

2. Stara Nida — czynne do niedawna, obecnie zarastajace koryto rzeki o niewielkiej
szerokosci, jeszcze w latach 60-tych odchodzace od gltownego koryta pod wsia Motko-
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Ryc. 3. Budowa hydrologiczna obszaru badan: A — mapa przestrzenna gornej czgsci zlewni Nidy. Widoczne Gory
Swiqtokrzyskie z gesta siecia ciekow tworzacych ,,wachlarz” schodzacy sig do koryta Nidy. Ramka w kolorze biatym
zaznaczono obszar delty $rodladowej, utworzonej w obszernym zapadlisku; B — mapa przestrzenna zapadliska
tektonicznego oraz ukfadu koryt i zastoisk tworzonych tutaj przez Nidg. Widoczne trzy gtéwne ramiona, pozostate
po przerzucaniu koryta. Teren zapadliska zamknigty jest od potudnia stromym Garbem Pinczowskim, przed ktorym
ramiona rzeki facza si¢ z powrotem, przeptywajac przez obnizenie w obrgbie Garbu (stan naturalny, sprzed 1987 r.);
C — schemat uktadu wod delty srodladowe;j, ktory pozostat w stanie naturalnym po regulacjach w drugiej potowie
lat 80., z zaznaczonym poziomem zmineralizowania wody (jasno- i ciemnoniebieski) oraz kierunkami nawadniania
terenu (czerwone strzatki). Wida¢ uktad koryt, ktorymi woda przeptywa ze Starej Nidy do Smugi Umianowickiej’.
Powierzchnia badawcza HM obejmuje ptaski obszar potozony na poéinocy migdzy Stara Nida a Smuga, nawodniony
podsiakowo. Powierzchnia SM obejmuje obszar wyzej potozonego pastwiska, stabo nawodnionego. Powierzchnia
HT obejmuje ztozony uktad koryt, starorzeczy i rozlewisk. Uktad ten zasilany jest przez wody przeptywajace do
nizej potozonego koryta Smugi Umianowickiej z koryta Starej Nidy, ktorej odptyw do gtéwnego koryta Nidy jest
zahamowany ze wzgledu na brak r6znicy w poziomach wody migdzy Stara Nida a glownym korytem rzeki.

Fig. 3. The hydrogeological structure of the study area: A —a model of the upper part of the Nida catchment area.
The Swietokrzyskie Mts. are visible with their dense network of river courses, forming a “fan” based in the main
channel of the Nida river. The white frame indicates the area of the inland delta, located in the large depression.
B — three-dimensional map of the depression, with river channels and other water bodies created by the Nida river
in this area. Three main river branches are visible, left by the river during the avulsion process. The depression is
closed on the south by the large elevation of Garb Pinczowski. The river branches join together before elevation,
and then main channel flows through the narrowed valley (situation from 1987, before anthropogenic changes).
C — the scheme of water bodies in the inland delta, left undisturbed after river training works in the 1980, with the
level of water mineralization indicated by the intensity of blue colour wof the waterbodies. The red arrows indicate
the directions of ground water flow. There is a visible network of watercourses, through which water comes from
Stara Nida to Smuga Umianowicka. The study plot named HM includes a flat area located on the north between
Stara Nida and Smuga Umianowicka. It is inundated by ground waters. The SM plot is located in a more elevated
old pasture, with a small area of water bodies. The HT plot includes areas with a dense network of water courses,
old river beds and wetlands. This area is inundated by ground and surface waters flowing from Stara Nida to
Smuga Umianowicka. The water flow follows the general difference in elevation between these two parts of the
valley, and is also enforced by a clogged flow of water at the mouth of the Stara Nida.

7W publikacjach i dokumentach dotyczacych tego obszaru panuje duzy chaos w nazewnictwie, z tego wzgle-
du w niniejszej publikacji przyjgto nazwy funkcjonujace wsrod lokalnej ludnosci.
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wice, sztucznie odcigte, zasilane tzw. ciekiem od Hajdaszka i Gartatowic oraz systemem
kanatow melioracyjnych z jazu potozonego kilka kilometrow wyzej, we wsi Rgbow;

3. glowne koryto Nidy, obecnie sztucznie przekopane, ale stopniowo renaturyzujace sig.

Koryto Starej Nidy potozone jest nieznacznie wyzej (193,5 m n.p.m.) od koryta Smugi
Umianowickiej (193,1 m n.p.m.), co powoduje, ze w miejscach utrudnionego odptywu
wody, ze Starej Nidy sptywaja do nizej potozonej Smugi.

Sposob nawadniania rozlewisk zbadano na podstawie wlasciwosci fizykochemicznych
wody. Gtowne koryto Nidy niesie wodg stosunkowo stabo zmineralizowana (przewodnic-
two ok. 400 uS). Stara Nida przyjmuje od wschodu doptyw wypltywajacy z gipsowego ka-
mieniotomu w Gartatowicach, niosacy niezwykle wysoko zmineralizowane wody (powyzej
2000 pS). Po wartosci przewodnictwa wody mozna poznac, ktore czesci wod sa zasilane ze
Starej Nidy, a ktore z glownego koryta. Jezeli przewodnictwo jest wysokie (ciemnoniebie-
ski kolor na Ryc. 3C), a w terenie obserwuje si¢ przeptyw w odpowiednim kierunku, wiado-
mo, ze dany zbiornik czy ciek jest zasilany ze Starej Nidy; jezeli przewodnictwo jest niskie
(jasnoniebieski kolor na Ryc. 3C), wiadomo, ze dana cz¢$¢ wod zasila gtdéwne koryto Nidy
lub wody opadowe. Stara Nida ptynie ok. 40 cm wyzej od Smugi i od gtéwnego koryta,
co powoduje, ze woda przesacza si¢ do nizej potozonych ciekow i zastoisk. Stara Nida do-
pltywajac do glownego koryta zrownuje z nim rzedng dna, co powoduje zastdj wody, brak
odptywu i przelewanie si¢ wody z koryta Starej Nidy (duza czerwona strzatka na Ryc. 3C)
do nizej polozonej Smugi. Dzigki przelewaniu si¢ wody powstaja tutaj liczne rynny ero-
zyjne, zastoiska, starorzecza i obnizenia terenu pozostate po dawnych przebiegach koryt
(Ryc. 30).

Szata roslinna tego obszaru nie jest zbyt zréznicowana (Korzeniak J. — mat. niepubl.).
Wody zasiedlaja zbiorowiska makrofitow Nupharo-Nymphaeetum, ro$lin pleustonowych
Lemno-Spirodeletum polyrrhizae oraz roslin zanurzonych Elodeetum canadensis, Cerato-
phylletum demersi. W najblizszym sasiedztwie zbiorowisk wodnych i na brzegach kana-
tow rozwijaja si¢ takie zbiorowiska, jak: Oenantho-Rorippetum 1 zbiorowisko z Mentha
aquatica. Szeroko pojeta strefe przybrzezna porastaja szuwary: trzcinowy Phragmite-
tum communis, patki szerokolistnej Typhetum latifoliae, mannowy Glycerietum maximae
i mozgowy Phalaridetum arundinaceae oraz na duzych powierzchniach szuwar turzyco-
wy, gtéwnie turzycy sztywnej Carex elata.

Wiréd roslinnoscei lesnej i zaro§lowej najciekawszym przyrodniczo zbiorowiskiem
jest ols porzeczkowy Ribo nigri-Alnetum, porastajacy waskim pasem zabagniong doling
Starej Nidy. Wzdtuz Smugi, nieuzywanych drdg i przy niektorych starorzeczach, wyste-
puja waskie pasy zaro$li olszy czarnej oraz wierzb.

Wigkszos¢ terenu miedzy Stara Nida a Smuga pokrywaja taki nalezace do Arrhenathe-
retum medioeuropaeum — zespotu zbiorowego, ktory wystepuje na zyznych glebach bez
$ladow zabagnienia i jest jednym z najbardziej rozpowszechnionych zbiorowisk na tym
terenie. Na siedliskach wilgotniejszych rozwijaja si¢ fitocenozy z dominacja Alopecurus
pratensis. W miejscach suchszych, na naturalnych wyniesieniach terenowych zespot wy-
stepuje w postaci typowej, na duzych powierzchniach rozwija si¢ posta¢ z Poa pratensis
i Festuca pratensis. Do$¢ rozpowszechniona, zwlaszcza na siedliskach piaszczystych,
jest posta¢ z Rumex acetosella.

Laki te, zwlaszcza blizej Starej Nidy, przechodza stopniowo w zioloroslowy zespot
Filipendulo-Geranietum. W sktadzie florystycznym, procz Filipendula ulmaria, duze
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pokrycie wykazuja: Alopecurus pratensis, Veronica longifolia, Carex elata, Thalictrum
favum.

Migdzy Stara Nida a Smuga potozone sa powierzchnie badawcze HM, SM i HT
(20°28’-20°32’ E, 50°33°-50°35’ N). Powierzchnie badawcze obejmuja trzy glowne roz-
lewiska: najwicksze rozlewisko zwane Heterogenicznym, HT (Ryc. 3—6; w innych publi-
kacjach (Krdl i in. 2002, Zajac i in. 2006) zwane przez nas rowniez Powierzchnia Polska,
PPL) potozone ponizej wsi Umianowice, o powierzchni przekraczajacej 30 ha, sktada sig
z licznych koncentrycznych rynien erozyjnych i starorzeczy, zbiegajacych si¢ w jednym
punkcie i uchodzacych do Smugi. W przesztosci bylo wigcej ujs¢; stad powstat uktad
rynien obiegajacych potozona centralnie piaszczysta wydme. Rynny i starorzecza nie sg
glebokie, glebokos¢ rynien nie przekracza 1 m, a starorzecza w najglebszym miejscu nie
przekraczaja 1,5 m. Miedzy wydma a Smuga wytworzyto si¢ dos¢ duze, kilkuarowe roz-
lewisko ze stagnujaca woda. Im dalej od rozlewiska, tym mniej podmoktych miejsc 1 sta-
rorzeczy, sa one mniejsze i na 0got otoczone sa juz bardziej suchym terenem, pokrytym
kosnymi fakami lub pastwiskami.

Najnizej potozone i najbardziej mokre miejsca porosnigte sa gtdéwnie szuwarem pal-
kowym i mannowym. W przypadku ptatéw patki szerokolistnej, ich wielko$¢ i1 ksztatt
sa bardzo zmienne (Ryc. 4-6), zaleznie od mikrorzezby podloza. Miejsca najbardziej
podmokte sa urozmaicone niewielkimi, mniej niz 1-arowymi kepami szuwaru trzciny
pospolitej. Niektore obszary patki zmniejszyly sig¢ po czg¢Sciowym udroznieniu Smugi
wykonanym latem 1995 r. Ich miejsce zajgla przewaznie manna, z pojedynczymi pedami
palki (Bielanski i in. 2005), jednak ogdlny uktad roslinno$ci nie zmienit si¢ w istotny
sposob. Mniej wiecej od 2000 roku lokalnie pojawia si¢ coraz wigcej matych kep trzeiny,
ktore powoli zastepuja patke i manng. Obszary porosnigte przez wysoki szuwar patkowy
lub trzcinowy sa otoczone szuwarem mannowym (gtéwnie glebsze, ale okresowo wysy-
chajace miejsca) i rozlegtymi ptatami szuwaru turzycy sztywne;j.

Na najwyzej wzniesionych wydmach wystepuje uboga roslinnos$¢ takowa, z domi-
nujacym $miatkiem darniowym. Ze wzgledu na stabe podsiakanie wody, wydmy prak-
tycznie wysychaja juz w czerwcu. Reszte terenu pokrywaja porzucone taki, miejscami
zarastajace podrostami olszy. Ostatnie byly uzytkowane jeszcze do 1995 r. Obecnie, po
wprowadzeniu programow rolno-§rodowiskowych, niewielkie obszary tak potozone naj-
blizej wsi sa znowu koszone. Na powierzchni brak obszarow zadrzewionych i krzewow,
poza pasami drzew ciagnacych si¢ wzdhuz ramion rzeki. W pdétnocnej czgsci rozlewiska
wystepuje stara, wceigta w podtoze droga z zachowanym, czgsciowo obustronnym, szpale-
rem wierzb, obecnie zabagniona, ze stagnujaca woda i czesciowo zarosnigta szuwarami.
Na szczegdlng wzmianke ze wzgledu na biologie rozrodu rokitniczki (preferowane miej-
sce gniazdowe, Krol i in. 2002) zastuguje szuwar turzycy brzegowej Caricetum ripariae
— okazaty, gesty szuwar szerokolistnej i wysokiej turzycy, tworzacy niewielkie, mniej niz
1-arowe ptlaty na brzegach kanatow.

Drugie rozlewisko, zwane Homogenicznym, HM, (ok. 10-11 ha, Ryc. 4, 7, dawniej
Powierzchnia Czeska, PCZ) ma inne uwarunkowania hydrologiczne. Na powierzchni
HM woda przesacza si¢ w podtozu do Smugi, moze ptynaé powierzchniowo w przypadku
wezbran, jednak jak dotad nie wyzlobita rynien i rzezba terenu nie jest zroznicowana. Te-
ren ten jeszcze w latach 80-tych byl zagospodarowany jako taki kosne, jednak po 1989 .
taki zostaty opuszczone i zaczely zarastac kepami trzciny, zabagnity sig, a wokot powigk-
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Rye. 4. Mapy roslinnosci badanych powierzchni wykonane przy uzyciu GPS; stan z roku 2000: 1 - olsza czarna Alnus glutinosa, 2 - turzyce Carex sp., 3 — manny Glyceria sp., 4 - sity Juncus sp., 5 - tgka, 6 - trzcina pospolita Phragmites australis,

7 - wierzby Salix sp., 8 - patki Typha sp., 9 - mozga Phalaris sp., 10 - woda
Fig. 4. The map of landcover in study plots, made using GPS, situation from 2000: ! - black alder Alnus glutinosa, 2 - sedge Carex sp., 3 — sweet grass Glyceria sp., 4 - rush Juncus sp., 5 - meadows, 6 - common reed Phragmites australis, 7 willows

Salix sp., 8 - cattail Typha sp., 9 - canary grass Phalaris sp., 10 - water
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Ryc. 5. Powierzchnia HT, widok od poludniowej strony. Na pierwszym planie tany patki szerokolistnej, na
dalszym planie starorzecze poros$nigte waskim pasem patki szerokolistnej, blisko pasa drzew dwa niewielkie tany
trzciny pospolitej. Obszary migdzy tanami wysokiej roslinnosci zielnej sa porosnigte turzyca lub manna.

Fig. 5. The HT study plot, view from the south. Extensive patches of cattail are visible, and old river bed overgrown
with narrow stripes of cattail, near the horizon in front of the trees, there are two small patches of common reed.
The areas in between the patches of tall wetland vegetation are overgrown with sedge or sweetgrass.

Ryc. 6. Powierzchnia HT, widok z S—E na pdtnocna czg$¢ powierzchni — widoczna mata, izolowana kepa
palki szerokolistnej, otoczona duzymi obszarami poro$nigtymi turzycami.

Fig. 6. The HT study plot, view from the S—E on the northern part of the plot, with a visible small isolated patch
of cattail, surrounded by extensive areas of sedge.
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Ryc. 7. Powierzchnia HM, widok od $rodka powierzchni na jej pdtnocna czg§¢. Na pierwszym planie fragment
duzego tanu trzcin po lewej i niewielka kepa po stronie prawej, w tle duzy tan trzciny w pdtnocnej czgsci
powierzchni. Przestrzenie migdzy tanami trzciny sa niewielkie i porosnigte turzyca, mozga lub zbiorowiskami
takowymi.

Fig. 7. The HM study plot, view from the middle part of the plot to its northern part, with extensive reed patch
on the left and small reed patch on the right. In the background,the northern part of the study plot is overgrown
with an extensive area of reed. The areas in between are small and overgrown with sedge, canary grass or
meadows.

Ryc. 8. Powierzchnia SM, widok na cz¢$¢ powierzchni od strony zachodniej. Na powierzchni tej wystgpuja male
fany szuwardw na starorzeczach, obramowane drzewami lub krzewami, potozone wsrdd tak.

Fig. 8. The SM study plot, view on part of the plot from the west. In this study plot there are small patches of
wetland vegetation growing on old river beds, surrounded by stripes of trees or bushes, all of them located among
extensive meadows.
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szajacych si¢ kep trzciny rozrosty si¢ lany turzyc, mozgi trzcinowatej Phalaris arundi-
nacea, manny Glyceria sp. Jedynie na niewielkich wyzej potozonych powierzchniach
rozwija si¢ roslinnos¢ takowa z dominujaca tymotka takowa Phleum pratense 1 licznie
wystepujacym storczykiem szerokolistnym Dactylorhiza majalis oraz rzadka paprocia
nasigzrzatem pospolitym Ophioglossum vulgatum (E. Pisarczyk — inf. ustna), nie spoty-
kana na innych powierzchniach. Podobnie jak na powierzchni HT, brak tutaj zadrzewien,
za wyjatkiem waskich pasow olsz ciagnacych si¢ wzdtuz obu starych koryt Nidy. W po-
hudniowej czgsci rozlewiska rosty ptaty samosiewu olszowego, jednak w ostatnich latach
drzewa obumarty. Potudniowq granica powierzchni biegnie droga gruntowa, uzytkowana
w okresach suszy. Niestety, utatwia ona doste¢p do powierzchni trzcin, co skutkowato spa-
leniem niewielkiej czesci potudniowych ptatow trzciny na przedwiosniu 2000 r.

Trzecia z badanych powierzchni, zwana Mata (SM; Ryc. 4, 8), potozona jest mniej
wigcej w potowie drogi migdzy dwoma poprzednimi i sktada si¢ z Y-ksztattnego rozwi-
nigcia Smugi Umianowickiej i przylegtego do niego pozostalosci starorzecza, w postaci
pasa oczek wodnych, otoczonych porozrywanym szpalerem wierzb i niewielkimi zadrze-
wieniami olszowymi. W miejscach, gdzie oczka nie sa ocienione, porosnigte sa niewiel-
kimi kepami trzciny lub patki szerokolistnej. Smuga w tym miejscu jest dos¢ szeroka i
jej brzegi zarastajq waskimi pasami patki szerokolistnej i kegpami podrostu olszy, a $lepa
odnoga w calosci pokryta jest patka szerokolistna. Od wschodu powierzchnia przylega do
nasypu kolejki waskotorowej, porosnigtego zaroslami wierzbowymi, od zachodu przyle-
ga do pastwiska i tak kosnych, od obydwu pozostatych powierzchni oddzielona jest roz-
legtymi takami. Wigcej informacji na temat obszaru badan zawartych jest w monografii
Bartnika i in. (2004).
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4. METODY

Badania terenowe prowadzono w latach 1996-2005. Poczatkowo badaniami objgto tylko
powierzchni¢ HT 1 SM, a od 1998 1. obszar badan zostal powigkszony o powierzchni¢ HM.

Mniej wigcej od potowy kwietnia kazdego roku na terenie badan przeprowadzano
przynajmniej 3 kontrole tygodniowo w celu stwierdzenia przylatujacych samcow. Do-
ktadny termin rozpoczynania kontroli terenu ustalano na podstawie doniesien o pierw-
szych stwierdzeniach rokitniczek w potudniowej Polsce, pojawiajacych si¢ na liscie
dyskusyjnej region m@mto-krpl. Od momentu stwierdzenia pierwszego samca, przyj-
mowano staty schemat prowadzenia kontroli obszaru badan. Kontrole wykonywano we
wezesnych godzinach porannych. Rozpoczynano je od przegladu powierzchni, majacego
na celu wykrycie i identyfikacje tozsamosci wszystkich stwierdzonych samcow na pod-
stawie noszonych przez nie kolorowych obraczek (Ryc. 9, 10). Rownocze$nie na mapach
konturowych roslinnosci w skali 1 : 2000 notowano potozenie kazdego zauwazonego
osobnika, wraz z zaznaczeniem rodzaju jego zachowania. Po zakonczeniu przegladu
odtawiano niezaobraczkowane samce, oraz wykonywano inne prace terenowe, opisane
ponizej. Prowadzono réwniez uzupetniajace kontrole powierzchni w godzinach wieczor-
nych. W okresie intensywnego osiedlania si¢ samcow, prace terenowe wykonywaly dwa
zespoty: pierwszy z nich wykonywat przeglad powierzchni, podczas gdy drugi od razu
odtawiat niezaobraczkowane samce wskazane przez pierwszy zespol. Prace terenowe
byty prowadzone do momentu opuszczenia gniazda przez mtode w ostatnim wykrytym
legu (zazwyczaj druga potowa lipca, najpdzniej w potowie sierpnia).

Za date osiedlenia si¢ osobnika przyjmowano stwierdzenie najwcze$niejszego zacho-
wania terytorialnego: $piew, tokowanie, obrona terytorium. Daty osiedlania si¢ samcoéw
pojawiajace si¢ w analizach sa kodowane, w celu umozliwienia poréwnan migdzy se-
zonami. Dla kazdego roku data ,,1” byta data osiedlenia si¢ pierwszego samca, a daty
osiedlania si¢ nastgpnych samcow byly wyrazane liczba dni, ktdre uptynety od daty ozna-
czonej jako ,,17.

Odtow samcow prowadzono przy uzyciu sieci ornitologicznych (typu Ecotone) o dtu-
gosci 18 m 1 wysokos$ci 3,5 m, ktore ustawiane byly w postaci ptotu w miejscu spodzie-
wanej aktywnosci samca (Ryc. 11). Jezeli sie¢ byta ustawiona dobrze, zazwyczaj samiec
tapat si¢ sam (np. wracajac na miejsce $piewania), jednak czgsto proces tapania wymagat
wsparcia: bardzo skuteczne byto odtwarzanie $piewu samca z cyfrowego, kieszonko-
wego odtwarzacza dzwigku, umieszczonego nisko przy dolnej potce siatki lub powolne
przejscie tyraliera w kierunku siatki przez plat roslinnosci, w ktorym znajdowat si¢ ptak.
W znakomitej wigkszosci przypadkow ptaki probowaty sforsowac siatke nisko przy grun-
cie, dlatego siatka powinna by¢ dociagnigta do podtoza.

Kazdy odtowiony ptak obraczkowany byl na lewej nodze aluminiowa obraczka z nie-
powtarzalnym numerem. Obraczki pochodzily ze Stacji Ornitologicznej Instytutu Zoolo-
gii PAN w Gorkach Wschodnich, ktorej autor jest wieloletnim wspotpracownikiem. Na
prawej nodze umieszczano kombinacj¢ trzech obraczek koloru zottego, pomaranczowe-
go, czerwonego, niebieskiego, zielonego, czarnego i biatego (pozostale kolory, zwtaszcza
fiolet i braz, w gorszych warunkach o$wietleniowych sprawiajq ktopoty przy identyfika-
cji). Liczba kombinacji kolorow podstawowych na ogdt wystarczata na trzy lata indywi-
dualnego znakowania osobnikow dorostych. Poniewaz co roku kazdy ptak byt odtawiany
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Ryc. 9. Warunki prac terenowych na poinocnej czgsci powierzchni HT w okresie wiosennych wezbran.

Fig. 9. The environmental conditions of fieldwork in the northern part of HT study plot, during the early spring
water level rise.

Ryc. 10. Odczytywanie kodu kolorowych obraczek, identyfikujacych samce.

Fig. 10. Reading of colour ring codes, which individually identify males.
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Ryc. 11. Odtawianie samcow w sieci przegradzajace duze tany szuwaréw na powierzchni HM.
Fig. 11. Catching of males in mist-nets, set up across patches of tall wetland vegetation on the HM plot.

Ryc. 12. Nagrywanie $piewu samca na powierzchni HT.
Fig. 12. Recording of a male song, singing in the HT plot.

13 http://rcin.org.pl
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i sprawdzano numer obraczki aluminiowej, nie bylo obawy powtorzenia si¢ kodu koloro-
wych obraczek, nawet przy wyjatkowo dtugowiecznych osobnikach. W niniejszym opra-
cowaniu na oznaczenie sameca uzywano trojliterowego kodu, utworzonego od pierwszych
liter nazw stosowanych przez nas kolorow w jezyku angielskim (za wyjatkiem czarnego,
dla ktérego uzywana jest litera K). Zatem osobnik o obraczkach bialej, niebieskiej i czar-
nej bedzie kodowany ,,WBK”".

W przypadku kazdego odtowionego osobnika okreslano pte¢ na podstawie wyniesie-
nia kloaki, badz wystgpowania plamy lggowej. Wszystkie odtowione ptaki byly mierzone
przez autora, wedtug metodyki Bussego (1984), zmodyfikowanej przez Zajaca (1997b).
Okreslano:

1) dlugos¢ skrzydta — odleglo$¢ od zewnetrznej krawedzi stawu nadgarstka po koniec
wyprostowanej najdtuzszej lotki; doktadnos¢ 1 mm;

2) dlugos¢ ogona — odlegtos¢ od konca ogona do jego nasady, mierzona na ogonie
zagigtym pod katem prostym w stosunku do plecow ptaka; doktadnos$¢ 1 mm;

3) dlugos¢ przedramienia — czyli odlegto$¢ od zewnetrznej krawedzi zgigtego stawu
tokciowego do zewnetrznej krawedzi stawu nadgarstkowego; doktadno$¢ 0,1 mm;

4) dlugo$¢ dzioba — odlegtos$¢ od kosci czotowej do konca dzioba; doktadnos$¢ 0,1 mm;

5) wysokos$¢ dzioba — odleglo$¢ miedzy grzbietem dzioba a spodem, mierzona pro-
stopadle do dlugiej osi dzioba na wysokosci przednich krawedzi otworéw nosowych;
doktadnos¢ 0,1 mm;

6) szeroko$¢ dzioba — odleglos¢ migdzy bocznymi krawedziami dzioba mierzona
poprzecznie do jego dhugiej osi na wysokosci przednich krawedzi otwordw nosowych;
doktadnos¢ 0,1 mm;

7) dhugos¢ skoku — mierzono dtugos¢ kosci skokowej; jeden jej koniec chwytano ra-
mieniem suwmiarki w zgigtym stawie skokowym, drugi koniec przyktadanow do nasady
palcow po ich catkowitym zgigciu; doktadnose 0,1 mm;

8) cigzar ciala — mierzony na wadze sprezynowej typu PESOLA; doktadnos¢ 0,1 g.

Zrezygnowano ze stosowania w dalszych analizach cech zwiazanych z piérami ze
wzgledu na ich niszczenie si¢ w ciagu sezonu oraz z wysokosci i szeroko$ci dzioba, gdyz
byty redundantne z dtugos$cia dzioba.

Po zaobraczkowaniu i zmierzeniu, uwolnione samce natychmiast lub po krétkim czasie
ponownie podejmowaly $piew i wykonywanie lotow tokowych. Po powtornym zidentyfi-
kowaniu samca na podstawie kolorowych obraczek, nagrywano przynajmniej 10 minut jego
zwartego $piewu. Do nagrywania (Ryc. 12) uzywano mikrofonow kierunkowych Sennhe-
iser Me-67 oraz cyfrowych rejestratoréw dzwickéw Denon FN F20R 1 Marantz PMD660.
Urzadzenia tego typu umozliwiaja nie tylko cyfrowa rejestracje $piewu w terenie, ale row-
niez tatwe archiwizowanie nagran na notebooku. Nagrywanie ptakow w otwartym krajobra-
zie doliny rzecznej wymaga specjalnego osprz¢tu (ostony mikrofonu), ze wzgledu na bardzo
czeste wiatry thumigce nagranie. Uzywano rowniez tyczki do mikrofonu, ktoéra wyklucza
stuki powodowane dotykiem dtoni lub uderzeniami kabli lub ro$lin, réwniez ze wzgledu na
dhugo$¢ i konstrukceje teleskopowa, ktora umozliwia wlasciwe ustawienie mikrofonu wzgle-
dem $piewajacego ptaka (np. poprzez mozliwos¢ wysunigcia ponad trzciny).

Spiew analizowano przy uzyciu programu Avisoft SAS-Lab Pro, wersja 4.23d. Do
analizy wybierano dwuminutowy odcinek najbardziej intensywnego $piewu, w ktorym
piosenka byta w peti rozwinigta, z dobrze wyr6znionymi zwrotkami. Z takich odcinkoéw
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usuwano przerwy w $piewie dluzsze niz 3 sekundy, jednak z zachowaniem wyrdznienia
zwrotek. Wyroznianie zwrotek oparto na kryterium jednosekundowej przerwy w $piewie,
z tym, ze w uzasadnionych przypadkach, kiedy struktura i rozw6j zwrotki jednoznacznie
na to wskazywaty, modyfikowano to kryterium.

Dhugos¢ odcinka wybieranego do analizy, oparto na krzywej przyrostu nowych sylab.
Powyzej 2,0 minut przyrost nowych sylab wynosi okoto 4% wykrytych dotychczas 1 po-
zostawat na podobnym poziomie btgdu (0—4%) niezaleznie od dtugosci analizowanego
$piewu. Liczbe unikalnych sylab wyr6zniona w analizowanym odcinku okreslono jako
repertuar $piewu samca.

W okresie przylotu samic nastgpowato sukcesywne konczenie §piewow tokowych
przez samce. Intensyfikowano wtedy obserwacje terenowe (gldwnie wczesnie rano i wie-
czorem) w celu wykrycia miejsc, w ktorych samice budowaty gniazda. Obserwacja samic
byta najefektywniejsza metoda lokalizacji gniazd, o niemal stuprocentowej skutecznosci.
O stopniu zaawansowania budowy gniazda wnoszono na podstawie materiatu noszone-
go przez samicg: materiat gruby (wigksze czg$ci pedow trzciny, manny itp.) stuzyt do
budowy podstawy gniazda, materiat cienki (najczeséciej drobne wiokna roslinne lub kto-
ski trzciny) uzywany byt do wys$cielenia czary gniazda, co oznaczato, ze w najblizszych
dniach dojdzie do ztozenia jaj. Przecigtnie czas budowy gniazda trwat ok. 1 tygodnia.

Gniazda byty kontrolowane dopiero na etapie zaawansowanego wysiadywania jaj,
w celu uniknigcia ryzyka porzucenia lggu. Zwracano przy tym szczegdlna uwage na mi-
nimalizacje zmian w otoczeniu (jak najmniejsze wydeptywanie ro§linnosci, szczegolnie
unikanie wydeptywania $ciezek, unikanie zmian w uktadzie roslin okrywajacych bezpo-
srednio gniazdo). Sprawdzano zawarto$¢ gniazda, notujac liczbe jaj, a w czasie pozniej-
szych kontroli date klucia, liczbe i stan zaawansowania rozwoju pisklat. W 8. dniu zycia,
piskleta byty obraczkowane aluminiowg obraczka z niepowtarzalnym numerem i mierzo-
ne (dtugos¢ skoku, skrzydta i cigzar ciata). W czasie kontroli gniazda lub wizytowania
jego otoczenia zwracano szczegdlna uwage na identyfikacje kolorowych kodow rodzicow
obserwowanych przy gniezdzie oraz ich behawior (np. zaniepokojenie, karmienie).

Dane dotyczace lokalizacji stwierdzen i sposobdéw zachowania si¢ osobnikéw zgro-
madzono w bazie danych MS Access sprz¢zonej z Arcinfo (obecnie ArcGIS), dajacej
w efekcie funkcjonalny system GIS. Szczegolnie przydatny byt program ,,4cro”, napi-
sany przez Wiestawa Krola, dziatajacy w srodowisku MapObject, umozliwiajacy bardzo
tatwe wprowadzanie danych i przeglad dowolnych obserwacji oraz przestrzenng analize
danych. Program Arclnfo (ArcGIS) uzywany byt gtownie dla wizualizacji danych (np.
identyfikacja samcow politerytorialnych lub poligynicznych) oraz szczegdtowych analiz
przestrzennych. Wielko$¢ terytorium byta liczona standardowa metoda Minimum Convex
Poligon (MCP; w ArcGIS) dla samcow, ktore stwierdzono w jednym miejscu co najmniej
5 razy w ciagu sezonu. Metoda MCP oblicza powierzchnig terytorium na podstawie poli-
gonu o zminimalizowanej liczbie bokow, opisanym na chmurze punktow odpowiadajace;j
stwierdzeniom samca w okresie tokowania.

Dane z systemu GIS eksportowano w tabelach kwerendowych przygotowanych w MS
Access do programow statystycznych (JMP IN — SAS, Statistica, rdwniez SAS i SPSY),
w ktorych wykonywano odpowiednie obliczenia statystyczne. Szczegdty analiz staty-
stycznych (o ile nie byly to proste, powszechnie znane testy statystyczne) sa opisane
wraz z wynikami.
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Samce nielegowe

Poniewaz co roku wszystkie nieobraczkowane samce zauwazone na terenie powierzchni
badawczych byty natychmiast odtawiane i znakowane, zatem ich pdzniejszy los byt zna-
ny. Doktadna penetracja powierzchni badawczych wyklucza mozliwo$¢ odbywania przez
samce legow, ktorych oznaki nie zostalyby zauwazone. Odbycie proby legowej wymaga
okresu tokowego, budowania gniazda, okresu sktadania jaj i wychowania mtodych, wigc
trudno w tak dlugim czasie i przy intensywnej aktywnosci ptakow nie zauwazy¢ odbycia
legu. Jednakowoz co roku, dla pokaznej proporcji samcow, obserwowano brak jakich-
kolwiek oznak sukcesu, zarowno kojarzeniowego, jak i lggowego. Praktycznie wszystkie
z nich przejawiaty zachowania terytorialne — §piew, tokowanie, obrong terytorium. Byty
to wyraznie osobniki osiedlajace sig, zajmujace terytorium, ktore jednak nie kojarzyty sig
i przebywaty na powierzchni krétko. Mozliwos¢ odbywania przez nie lggéw na badane;j
powierzchni jest absolutnie wykluczona, zwtaszcza w tak duzej liczbie (okoto potowa
wszystkich samcow).

4 1. Jakosc¢ siedliska

Aby odpowiedzie¢ na pytanie o czynniki w skali krajobrazu wptywajace na wystgpowanie
rokitniczki, w latach 1999-2000 wykonatem ze wspotpracownikami (Wiestaw Krol i Woj-
ciech Solarz) liczenia ptakow na terenie catej doliny dolnej Nidy, od Pinczowa po Nowy
Korczyn (30 km dtugosci doliny). Cata dolina zostata podzielona na 0,5 km odcinki, §rod-
kiem ktérych, prostopadle do osi doliny, wyznaczono 60 transektéw, na ktorych w ciagu
dwoch lat dwa razy w ciagu sezonu lggowego prowadzone byty liczenia metoda pasa tran-
sektowego (Bibby iin. 1992). W okresie lggowym, liczenia wykonano w dwoch terminach:
wczesnowiosennym (27.04—1.05.1999 r., oraz 2.05.—4.05.2000 r.) oraz pé6znowiosennym
(26.05.-31.05.1999 1. oraz 8.06.—-10.06.2000 r.). Z badan wytaczono z oczywistych przy-
czyn obszar stawow rybnych w Mtodzawach (potozony na terasie zalewowej, catkowicie
antropogeniczny obiekt) oraz okolice miejscowosci Wislica (niereprezentatywne dla do-
liny: zabudowa w dolinie, sie¢ drog i rozlegle zadrzewienia). Transekty wytyczone byty
w ten sposob, aby catkowicie omijaty oba te obszary w odleglosci 0,5 km.

Dla catego badanego terenu wykonana zostata mapa cyfrowa w systemie GIS (4r-
cInfo). Dla kazdego badanego odcinka wyznaczono szereg cech morfologii terenu (Ryc.
13), mozliwych do odczytania z mapy cyfrowej i dla kazdego transektu wyznaczone zo-
staty ilosciowe wskazniki obrazujace morfologi¢ danego odcinka. Po wstepnej analizie
ich wzajemnych korelacji, wykluczono zmienne catkowicie redundantne (wykazujace sig
skorelowaniem powyzej r = 0,95). Badano nast¢pujace zmienne:

1. dtugosc¢ doliny, czyli pozycja danego transektu wzdtuz kilometrazu doliny wyzna-
czonego od Pinczowa po Nowy Korczyn (z pétnocy na potudnie),

2. $rednia szeroko$¢ koryta, czyli srednia z pigciu wartosci szerokosci geomorfolo-
gicznego koryta rzeki,

3. liczba poziomic przecinanych przez transekt, odzwierciedlajaca poziom zr6znico-
wania rzezby dna doliny,

4. liczba starorzeczy,

5. taczna powierzchnia starorzeczy,
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6. srednia szerokos¢ dna doliny zalewowej,

7. $rednia szerokos¢ pasa meandrowego.

Rozktad czestosci wystgpowania jakiego$ gatunku ma to do siebie, ze na 0ogo6t na du-
zej liczbie punktéw pomiarowych nie stwierdza si¢ w ogole danego gatunku lub stwier-
dza si¢ pojedyncze ptaki. Wstepna analiza danych wykazata, ze liczebnos$ci rokitniczki

# 4 1
. ,,.p- l{_owaln s U 10

Ryc. 13. Pomiary geomorfologiczne przyktadowego odcinka doliny Nidy: 1 — linia transektu, 2 — granice
potkilometrowego odcinka doliny, dla ktorego obliczano szeroko$¢ pasa meandrowania i szeroko$¢ dna doliny
zalewowej, 3 — trzy transekty w poprzek doliny uzywane do obliczania $rednich szerokosci dla: dna doliny,
sredniej szeroko$ci pasa meandrowego i szerokosci koryta, 4 — liczba i powierzchnia starorzeczy, 5 — linia shuzaca
do pomiaru dtugosci koryta rzeki i jego krgtosci, 6 — linia dtugosci doliny uzywana jako linia odniesienia dla
pomiaru kretoéci koryta, 7 — granica dna doliny zalewowej, 8 — granica pasa meandrowania, 9 — pas meandrowy
w obrebie odcinka, 10 — 0,5 km odcinek doliny.

Fig. 13. Geomorphological parameters measured in the Nida river valley: 1 — transect line, 2 — boundaries of
0.5 km valley section, 3 — additional measurements of river valley width, used for calculating the mean values of
other variables, 4 — the number and area of old river beds, 5 — line used for measurement of channel length and
its curvature, 7 — the boundary of the bottom area of floodplain, 8 — the boundary of belt of channel meandering,
9 — area of belt of channel meandering, 10 — area of 0.5 km section of the valley.
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stwierdzone na transektach wykazywaty silne odchylenie rozktadu liczebnosci od rozkta-
du normalnego, w zwiazku z wystgpowaniem 22 transektow, na ktorych nie stwierdzono
rokitniczki. Transekty te zostaty wykluczone z analizy i wowczas rozktad liczebnosci
stwierdzen rokitniczki na pozostatych transektach wykazywat rozktad normalny. Liczeb-
no$¢ samcoOw rokitniczki na zajetym przez nia transekcie byta badana jako zmienna ob-
jasniana, wzgledem zmiennych opisujacych morfologi¢ doliny rzecznej jako zmiennych
objasniajacych w regresji wielorakie;j.

Sygnat $§rodowiskowy, na podstawie ktorego rokitniczki decyduja o zasiedleniu da-
nego terenu, moze by¢ oceniony na podstawie kolejnosci zasiedlania miejsc o réznym
charakterze. Uzasadnione wydaje si¢ zatozenie, ze miejsca najlepsze sa zasiedlane jako
pierwsze. Przez dziesig¢ lat badan (1996-2005) powierzchnia HT i SM oraz przez osiem
lat (1998-2005) powierzchnia HM byly regularnie penetrowane trzy razy na tydzien
w celu wykrycia wszystkich wystepujacych tam osobnikow rokitniczki. Na podstawie
tak duzej liczby stwierdzen mozliwe byto bardzo pewne ocenienie statusu terytorialnego,
kojarzeniowego i lggowego kazdego samca oraz okreslenie granic jego terytorium.

Aby sprawdzi¢, jak indywidualne stanowiska, w ktorych osiedlaja si¢ samce, rdzni-
ly si¢ od siebie pokryciem terenu (ang. landcover), wykonano szczegoétowe mapy tego
pokrycia przez rdzne rodzaje roslinnosci i lustro wody. Kazdego roku na przedwio$niu,
kazda z kep roslinnosci i kazde lustro wody zostato doktadnie zmapowane przy uzyciu
odbiornika GPS (Geoexplorer Il firmy Trimble). Pomiary wykonywano na przedwios$niu,
poniewaz mapowanie wymaga obejscia dookota kazdej kepy roslinnosci z osobna, za-
tem najszybciej i najwygodniej mozna to byto zrobi¢ wtedy, kiedy rozlewiska sg jeszcze
zamarznigte, a wigkszos$¢ roslinnosci niskiej jest potozona. Uzycie odbiornika GPS wy-
sokiej klasy w otwartym krajobrazie i w porach dnia gwarantujacych dobry uktad sateli-
tow (niska wartos¢ PDOP) umozliwiato osiagnigcie doktadnosci ponizej 1 m. Poniewaz
namierzana byla linia tworzaca obwdd ptata roslinnosci, ktoérego granica nigdy nie ma
ostrego charakteru, mozna z cata pewnoscia stwierdzi¢, ze doktadnos¢ okoto 1 m bardzo
dobrze odpowiada ostrosci granicy migdzy typami ro§linnosci w terenie.

Ze wzgledu na to, ze platy roslinnosci maja charakter jednogatunkowy (na przyktad
trzcina lub patka), lub tworza wyrazna formacjg roslinno$ci (taka), pokrycie terenu moz-
na bylo sprowadzi¢ do kilku tatwo wyr6znialnych kategorii, ktoére byly wprowadzane
do odbiornika GPS juz w trakcie mapowania. Nastgpnie dane wektorowe (czyli obwody
ptatow roslinnosci lub lustra wody) i atrybuty tych poligonéw (kategoria pokrycia tere-
nu) byly wprowadzane do systemu GIS (4rcGIS), w ktérym generowano mapg pokrycia
terenu. W latach 90., z powodu zaktocania sygnatu satelitow ze wzgledow wojskowych,
dane wektorowe byly korygowane wzgledem najblizej stacji referencyjnej; obecnie nie
ma juz takiej potrzeby.

W celu opracowania ilosciowej charakterystyki pokrycia terenu zajgtego przez kaz-
dego z samcow, identyfikowano wszystkie stwierdzenia terytorialnych samcow w pierw-
szym dniu po osiedleniu si¢. Nastepnie dla kazdego punktu, w ktorym stwierdzono tery-
torialnego samca, wyznaczano kolisty bufor o promieniu 30 m (Ryc. 14). Powierzchnia
takiego buforu w przyblizeniu odpowiadata powierzchni terytorium samca rokitniczki
wyznaczonego w jednorodnym siedlisku o wysokiej jakosci (Krol i in. 2002). W obre-
bie kazdego z wyznaczonych buforow zliczano powierzchni¢ danego rodzaju pokrycia
terenu (trzcina, turzyca, woda itd.), a nastgpnie dane te byly usredniane dla wszystkich
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Ryc. 14. Metoda pomiaru jakosci siedliska na indywidualnym stanowisku rozrodczym samca. Punkty czerwone
oznaczaja stwierdzenia samca w pierwszym dniu po przylocie, czarne punkty — pozostate stwierdzenia. Dla
kazdego ze stwierdzen samca w pierwszym dniu po przylocie wyznaczano koliste bufory w GIS (czerwone
kota rysowane przerywana linia), w ktorych mierzono powierzchni¢ kazdego rodzaju ro$linnosci (Carex
— 1882 m?, Typha — 942 m?). Nastepnie obliczano warto$¢ powierzchni zajmowanej przez dany rodzaj roslinnosci,
usredniong dla wszystkich stwierdzen z pierwszego dnia pobytu samca.

Fig. 14. The method of measurement of habitat quality in individual breeding sites of the male. Among all records
male’s in the study area (black dots), only records from the first day after arrival were chosen (red dots). For
each of the selected points circular buffers were set up in GIS (red circles drawn with dashed line). In each of
the buffers, the areas covered with different types of vegetation, were totalled (Carex: 1882 m?, Typha: 942 m?).
Then, the area covered by each type of vegetation was averaged for all records of the male during its first day
after arrival.

buforow wytyczonych dla stwierdzen samca w pierwszym dniu po osiedleniu si¢ (Zajac
i in. 2006). W ten sposob dla kazdego samca uzyskiwano ilosciowe wskazniki jakosci
stanowiska rozrodczego. Poniewaz teren opisywany w ten sposob w przyblizeniu odpo-
wiadat areatowi bronionemu przez samca, terminy ,,stanowisko rozrodcze” i ,,terytorium”
w zasadzie opisuja u tego gatunku t¢ sama przestrzen i mogg by¢ uzywane zamiennie.
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4.2. Pokarm

Sktad pokarmu rokitniczki byt badany tylko w roku 1997. W 8. dniu po wykluciu si¢
pisklat wykonywane byly jednogodzinne budzety czasowe obecno$ci ptakdéw przy
gniezdzie, w godzinach ich najwyzszej aktywnosci (miedzy 8.00 a 12.00). Obserwacje
robiono z ukrycia ustawionego okoto 4-5 m od gniazda. Notowano kolorowy kod obra-
czek, czas wizyty w gniezdzie i rodzaj przyniesionego pokarmu. Przynoszony pokarm
klasyfikowano pdzniej do 10. ogdlnych kategorii morfologiczno-ekologicznych, ktore
byty mozliwe do zidentyfikowania (Stephen 1 Krebs 1986; Ryc. 20). Aby przynajmnigj
w przyblizeniu okresli¢ warto$§¢ pokarmu przynoszonego pisklgtom, zebrano pro-
by pokarmu wokot 10 losowo wybranych gniazd, rowniez 8. dnia po wykluciu si¢
w nich pisklat. Przy uzyciu czerpaka entomologicznego pobrano proby bezkregowcow
we wszystkich rodzajach roslinnosci w promieniu 50 m wokot gniazda (standardowo
50 uderzen czerpakiem wzdtuz linii prostej przechodzacej przez jednorodny ptat).

Sposrod zebranych bezkregowcow 30 osobnikow wybrano losowo i zwazono w celu
okreslenia przecigtnej wagi danego rodzaju pokarmu. Nastepnie liczbg jednostek pokar-
mu przynoszonych do gniazda mnozono przez odpowiedni ci¢zar jednostkowy, aby uzy-
ska¢ biomase przynoszong do gniazda. Poniewaz duze gasienice zazwyczaj przebywaja
wewnatrz pedu patki szerokolistnej i nie byly tatwe do pozyskania w czasie przeczesy-
wania tego rodzaju roslinno$ci czerpakiem, w najwigkszym ptacie patki wybrano losowo
poprzez rzut obrecza 150 pedow i sklasyfikowano do 15 kategorii wielko$ci. Nastepnie
liczono gasienice znajdujace si¢ na powierzchni i wewnatrz pedu, jak rowniez liczbg pe-
dow z oznakami zerowania gasienic.

Na bazie budzetéw aktywnosci osobnikow dorostych przy 10 losowo wybranych gniaz-
dach na powierzchni HT i HM, oceniono réznice migdzy ptciami w tempie karmienia.

4.3. Zmiennos$¢ dostosowania

W badaniach doboru naturalnego zmienno$¢ mi¢dzy osobnikami w dostosowaniu opi-
suje si¢ przy uzyciu zmiennej nazywanej mozliwosciq doboru (oznaczanej symbolem
I; ang. opportunity for selection, Arnold 1 Wade 1984a, porownaj takze artykuty prze-
gladowe Zajaca 1997a, b). Termin ten sformutowano poczatkowo dla badan antropo-
logicznych (Crow 1958), dzigki jego oczywistym odniesieniom zostal przeniesiony do
teorii ewolucji (Arnold i Wade /.c.). Mozliwos¢ doboru jest definiowana jako wariancja
dostosowania wzglednego, czyli okre§lana w odniesieniu do przecigtnego dostosowania
osiaganego przez wszystkie osobniki w populacji. Parametr ten jest niezwykle uzytecz-
ny dla badacza doboru naturalnego, bowiem przy jego uzyciu sposrod czynnikow wpty-
wajacych na catozyciowe dostosowanie osobnika mozna zidentyfikowac te, ktore powo-
duja jego najwigksza zmienno$¢. Jest to parametr niezbedny dla badania jakiejkolwiek
zmiany ewolucyjnej, gdyz to zmienno$¢ dostosowania ogranicza dziatanie czynnikow
selekcyjnych.

Analize mozliwosci doboru rozpoczyna si¢ zatem od wyrdznienia tzw. epizodow do-
boru (ang. selection episodes; Arnold i Wade 1984a, b), czyli tych etapéw zycia osobnika,
w ktorych nastgpuje roéznicowanie dostosowania migdzy osobnikami. Epizody doboru
musza by¢ tak zdefiniowane, aby ich iloczyn dat calkowite dostosowanie rozwazanego
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osobnika, osiagnigte w ciagu catego zycia (podstawy teoretyczne podaja Arnold i Wade
1984a). Dla przyktadu: liczba mtodych wyprowadzonych z gniazda, uwazana za wazng
zmienna opisujaca dostosowanie osobnika, faktycznie odnosi si¢ nie tylko do przezywal-
nosci mtodych w gniezdzie, ale i do ptodnosci samicy, bowiem liczba jaj ztozonych przez
samice determinuje w duzej mierze liczbe mtodych (przynajmniej naktada gérny putap
na ten parametr). Zatem zmienna multiplikatywna dotyczaca dostosowania osiaganego
przez wiasciciela gniazda w opisywanych dwoch epizodach, bedzie:

1. liczba jaj w epizodzie dotyczacym wielkosci zniesienia (odzwierciedla roznice mig-
dzy osobnikami wynikajace z ptodnosci samicy),

2. ulamkiem opisujacym, jaka proporcja zygot dozywa do wylotu z gniazda w epi-
zodzie dotyczacym wychowywania pisklat (czyli opisuje tylko czynniki dziatajace na
przezywalno$¢ mtodych w gniezdzie, bez wplywu czynnikéw regulujacych plodnosé¢
samicy).

Zatem obydwie zmienne opisujace dwa rézne epizody, przemnozone przez siebie pro-
wadza do tego samego wyniku — dostosowania wlasciciela gniazda, okreslonego liczba
mlodych opuszczajacych gniazdo. Tylko uktad w ten sposéb mnozonych przez siebie
zmiennych umozliwia obliczanie w realny sposob ostatecznego dostosowania. Jednocze-
$nie umozliwia oceng wariancji i ewentualnie intensywnosci doboru naturalnego w funk-
cjonalnie odrgbnych okresach cyklu zyciowego osobnika.

Przy oszacowywaniu mozliwosci doboru (/) niezwykle istotne jest, aby dostoso-
wanie osiagane przez osobnika w danym epizodzie doboru byto okreslone wzgledem
dostosowania wszystkich osobnikow w danej populacji. Dlatego macierz epizodow
doboru (w ktorej kolumny tworza mnozone przez siebie epizody doboru, a wiersze
— warto$ci dostosowania wzglednego dla kazdego badanego osobnika) musi by¢ orto-
gonalna. Oznacza to jednak, ze w przypadku wystgpowania bardzo sztywnego doboru
(przezyt — 1, nie przezyt — 0) w niektorych epizodach doboru, wariancja dostosowania
wzglednego w kolejnych epizodach moze by¢ bardzo duza na skutek ,,dziedziczenia”
zer pochodzacych z wczesniej wystepujacych epizodow sztywnego doboru. Zatem
w kolejnych epizodach doboru rozktad wariancji bedzie mial kumulatywny charakter
(do wariancji pochodzacej z wezesnych epizodow doboru bedzie dochodzita wariancja
pochodzaca z pdzniejszych). Dla przyktadu, jezeli na etapie kojarzen potowa osob-
nikow nie znajdzie partnera, to w kazdym nast¢gpnym epizodzie zerowe dostosowa-
nie pochodzace z kojarzen bedzie determinowalo wigkszo§¢ zmiennosci, a rola réznic
w wielkos$ci legu praktycznie nie bedzie miala istotnego znaczenia. W takim przypad-
ku, o roli danego epizodu w ksztattowaniu zmiennosci w danej sktadowej dostosowania
bedzie mowit tylko przyrost warto$ci mozliwosci doboru 7, w porownaniu do /,_, gdzie
k oznacza numer kolejny epizodu.

Z zagadnieniem zilustrowania roznic migdzy epizodami w zmiennosci dostosowania
mozna sobie poradzi¢ przedstawiajac tylko zmienno$¢ powstajaca w danym epizodzie.
Jezeli o liczbie pisklat decyduje liczba jaj, zatem liczba pisklat ,,dziedziczy” zmienno$¢
powstala w poprzednim epizodzie, bowiem liczba pisklat nie moze by¢ wigksza od
liczby jaj. Jezeli liczbg pisklat zastapi zmienna multiplikatywna — czyli proporcja prze-
zywajacych pisklat — to nie zawiera ona w sobie zmienno$ci z poprzedniego epizodu,
bowiem jezeli lgg przezywa w calosci do opuszczenia gniazda, to warto$¢ w epizodzie
»przezywalno$¢ pisklat” dla danego osobnika wynosi 1 niezaleznie od wielko$ci znie-
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sienia. Jezeli do wylotu przezyje polowa pisklat, to warto$¢ dostosowania wzglednego
w epizodzie ,,przezywalno$¢ pisklat” bedzie rowna 0,5 niezaleznie od liczby zniesio-
nych jaj, zero pojawi si¢ dopiero w momencie padnigcia catego legu, niezaleznie od
jego wielkosci. Jednakze pojawienie si¢ zera powoduje, ze nie jest mozliwe jakiekol-
wiek poprawienie dostosowania danego osobnika w nast¢pnych epizodach. Jezeli jakis
osobnik w pierwszym epizodzie ma mniej jaj, to poprawiajac przezywalnos¢ mtodych
moze zrownac si¢ dostosowaniem z innym osobnikiem, ktory miat wigcej jaj, ale ich
przezywalnos¢ byta nizsza. Przy osiagnigciu zera, zadne zmiany nie sg juz mozliwe.
Zero w ktorymkolwiek epizodzie praktycznie eliminuje osobnika z rozrodu. Zatem
w pdzniejszych epizodach faktycznie nie oceniamy zmienno$ci powstatej w tym epizo-
dzie, ale obliczamy dostosowanie i jego zmiennos$¢ wzgledem czesci osobnikéw, ktore
juz zadnej zmienno$ci osiagnac¢ nie moga, natomiast zerowe wartosci ich dostosowa-
nia ,,dziedzicza” nastgpne epizody, a zmienno$¢ dostosowania spowodowana w tych
epizodach pozostaje niewielka w poréwnaniu do zmiennosci spowodowanej zerami
pochodzacymi z poprzednich epizodow. Dlatego dla okreslenia przyrostu zmiennosci
w danym epizodzie, analiza mozliwosci doboru powinna obejmowac osobniki, ktore
w poprzednim epizodzie mialy sukces rézny od zera. Oczywiscie tak zmienione epizo-
dy doboru nie mogg stuzy¢ do obliczania wartosci rdznicy selekcyjnej lub gradientow
doboru, moga jednakze da¢ klarowny obraz r6znic w zmiennosci dostosowania migdzy
epizodami.

Epizody doboru analizuje si¢ na poziomie dostosowania catozyciowego, gdyz tylko
wtedy mozna uwzgledni¢ zmienno$¢ dostosowania osiaganego w roznym wieku i ocenic¢
ostateczny sukces rozrodczy osobnika.

W przypadku samcow rokitniczki mozna byto z gory, tylko na podstawie znajomosci
ogoblnej biologii gatunku, wyr6zni¢ nastegpujace epizody doboru:

1. dtugos¢ zycia (liczba sezonow),

2. sukces kojarzen (liczba samic na sezon),

3. liczba legow (w sezonie na jedna samicg),

4. wielko$¢ zniesienia [liczba znoszonych jaj w przeliczeniu na lgg),

5. przezywalno$¢ legow z jajami (0 — nie przezyt od zatozenia do klucia, 1 — przezyt
do klucia),

6. sukces klucia (proporcja jaj, z ktorych wykluty si¢ mtode, w przeliczeniu na probg
legowa),

7. sukces wychowu mtodych (proporcja wyklutych mtodych, ktore dozywaja do
8. dnia po wykluciu, w przeliczeniu na probeg legowa),

8. przezywalno$¢ legow z piskletami (0 — nie przezyt od klucia do wylotu, 1 — przezyt
do wylotu),

9. przezywalno$¢ mtodych do okresu rozrodu (proporcja mtodych w 8. dniu po wyklu-
ciu, ktore w nastgpnych sezonach dozyty do rozrodu w badanej populacji, w przeliczeniu
na probe legowa).

Wigkszo$¢ osobnikow zyta tylko jeden rok i w ich przypadku iloczyn czynnikéw 2—
-9 ostatecznie powinien da¢ liczbg osobnikéw rekrutujacych sig do rozrodu w nastgpnym
sezonie rozrodczym. W przypadku osobnikdéw zyjacych dtuzej niz jeden rok, jedyna moz-
liwoscia multiplikatywnego wyrazenia epizodow doboru bylo uzycie $rednich wartosci
tych czynnikow z catego zycia osobnika.
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4.4. Zatozenia modeli statystycznych

Najprostszym sposobem badania zalezno$ci miedzy siedliskiem a dostosowaniem sam-
cow jest wydzielenie jednorodnej wiekowo grupy samcow, dla ktorej sprawdzony zosta-
nie wpltyw zwiazanych ze $rodowiskiem zmiennych objasniajacych (np. daty przylotu
i jakos$ci zajmowanego terytorium) na dostosowanie (np. sukces kojarzen). Najliczniejsza
tego rodzaju jednorodna grupa byty samce stwierdzone pierwszy raz na powierzchni ba-
dawczej (tzw. naiwne). Jednakze analiza taka ma do$¢ istotne ograniczenie, mianowicie
analizuje przewaznie samce mtode. O wiele pelniejsza bytaby analiza sukcesu catozycio-
wego, aczkolwiek w tym wypadku powstaje konieczno$¢ kontrolowania wptywu wieku
1 zmian charakterystyki terytoridw zajmowanych przez ptaki w ré6znym wieku, co moze
zaktocaé istniejace relacje. Rowniez ustalenie sukcesu catozyciowego samcOw nie jest
proste — czy za samce nieskojarzone mozna uznac¢ tylko te samce, ktore nigdy w zyciu si¢
nie skojarzyly, czy tez takie, ktore skojarzyly si¢ przynajmniej w potowie sezonow, czy
tez samce, ktore przynajmniej raz si¢ nie skojarzyty? Oczywiscie najlepiej bytoby kon-
trolowac t¢ zmienna w czasie analiz statystycznych, z uwzglednieniem catego zakresu
jej zmiennosci. Ze wzgledu na powyzsze ograniczenia, w przypadkach szczegdlnie waz-
nych analiz, wykonano je zaréwno dla sukcesu catozyciowego jak i, dla potwierdzenia,
osobno dla jednorodnej grupy samcow stwierdzonych na badanych powierzchniach tylko
w pierwszym sezonie (pozwala to nie tylko ujednolici¢ badana grupe, ale rowniez elimi-
nuje pseudoreplikacje).

Sukces kojarzeniowy samca w przypadku analizy sukcesu catozyciowego, podzielono
na dwa podstawowe rodzaje:

—sukces podstawowy: za sukces kojarzeniowy samca uznano liczbg samic, z ktorymi
samiec skojarzyt si¢ w ciagu calego zycia;

—sukces poligyniczny: sukces zwigzany z przywabieniem dodatkowej samicy. Pomi-
mo tego, ze legi poligyniczne sa w badanej populacji rzadkie (Solarz i Zajac 2004), moga
w bardzo istotny sposob réznicowaé sukces rozrodczy samcow.

Aby analizowa¢ tylko skutecznos$¢ kojarzen, a wykluczy¢ wptyw dlugosci zycia na
liczbe skojarzonych samic, w analizach statystycznych sukces kojarzeniowy powinien
by¢ analizowany z uwzglednieniem wptywu dhugosci zycia samca, aby samce Zyjace
dhugo, ale o niskim sukcesie kojarzeniowym nie miaty wigkszego sukcesu od samcow
zyjacych krocej, ale kojarzacych sig skutecznie.

Oproécz analiz sukcesu kojarzeniowego prowadzono analizg czynnikéw zwiazanych
z wystepowaniem drugich legow. Bardzo czesto odbycie drugiego lggu przez rokitniczki
byto poprzedzone wznowieniem $piewu przez samca i mogto by¢ zwiazane ze zmiana
partnera migdzy lggami. Zachowania te sugerowaly, ze u rokitniczki odbycie drugiego
lggu bylo uzaleznione od powtdrzenia okresu kojarzen, wykazywato wigc merytorycz-
ny zwiazek z analiza sukcesu kojarzeniowego. Ponadto czegsto kojarzenia poligyniczne
wspotwystepowaly z drugim lggiem pierwszej samicy, zatem zbadanie czynnikow regu-
lujacych poligynig i drugi leg (razem i osobno) wydato mi si¢ zasadne.
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5. WYNIKI
5.1. Biologia nidzianskiej populacji rokitniczki
Fenologia przylotu

Przylot samcow rokitniczki na teren badan rozpoczynat si¢ w drugiej potowie kwietnia
i trwat okoto 1 miesiaca, po czym osiedlanie si¢ nowych samcoéw praktycznie ustawa-
fo (Ryc. 15). Poréwnanie badanych powierzchni pod wzgledem daty przylotu samcow
i samic wykazato istotne statystycznie r6znice migdzy piciami, natomiast roznice mig-
dzy latami w dacie przylotu byly jedynie bliskie statystycznej istotnosci (Ryc. 27 oraz
Tab. 6). Na wszystkich powierzchniach i dla wszystkich lat badan $rednia data osie-
dlania si¢ samcow (4 maj, SD = 15,1) byla wczesniejsza o 5 dni w stosunku do samic
(9 maj, SD = 14,4). Poniewaz wzorzec osiedlania si¢ rokitniczek na powierzchni SM byt
bez watpienia odmienny niz na powierzchniach HT i HM (patrz Ryc. 15), poréwnano naj-
weczesniejsze daty osiedlania si¢ samcow 1 samic tylko dla danych z powierzchni HT i HM.
Na tych dwdch powierzchniach najwczesniejsze samce osiedlaty si¢ srednio 27 kwietnia
(SD =4,4), podczas gdy samice 6 maja (SD = 6,9), zatem r6znica wynosi 9 dni.

Po 10. pentadzie (ok. polowy czerwca), osiedlanie si¢ samcdéw znowu nieco si¢ na-
silato (r6znie w roznych latach), jednak osiagato wartosci liczbowe nieporéwnywalnie
mniejsze od obserwowanych na poczatku sezonu. Na przyktad, w 1998 czy 1999 1., wzrost
ten najprawdopodobniej byt zwiazany z wystapieniem powodzi, powodujacej duze straty
w legach.

Czas przebywania samca na powierzchni byt bardzo zmienny. Po wykluczeniu osob-
nikow stwierdzanych jednokrotnie, przecigtny czas przebywania samca na HT wynosit
40 dni (SD =22, n=193), na HM 36 dni (SD = 21, n = 142). Czas przebywania wykazy-
wal silng ujemng korelacj¢ z data przybycia — samce przylatujace wczesniej przebywaty
na og6t znacznie dhuzej niz samce przylatujace w drugiej potowie sezonu (HT: r = —0,46,
n =330, p<0,0001; HM: r = 0,47, n = 252, p<0,0001).

Zachowania terytorialne i godowe

Samce rokitniczki wykazuja silny terytorializm. W okresie osiedlania si¢ i tokow
w zasadzie przez wigksza czg$¢ czasu intensywnie $piewaja. Najwigksze nasilenie
$piewu i tokdéw przypadato na okres osiedlania si¢ i kojarzen (pierwsza potowa maja,
Ryc. 16). Z okresem tym pokrywato si¢ duze nasilenie konfliktow. Samce bardzo energicz-
nie atakowatly i odpedzaty inne samce wkraczajace na ich terytorium, czgsto $cigajac intru-
z6w daleko poza jego granicami. Czgsto$¢ wystgpowania Spiewu i tokow bylta oczywiscie
bardzo wysoko skorelowana (Tab. 1), aczkolwiek nie mozna powiedzieé, ze samce, ktore
$piewaty, rownoczesnie zawsze wykonywaty loty tokowe. Przecigtny stosunek stwierdza-
nej liczby samcow $piewajacych do liczby samcow tokujacych w danej pentadzie byt po-
dobny i wynosit $rednio 0,47 z niskim zakresem zmienno$ci (SD = 0,180, n = 18).

Spiew i loty tokowe ustawaty, kiedy samiec skojarzyt si¢ z samica. Rozpoczynat sie
wtedy okres tzw. pilnowania samicy, kiedy samiec caty czas towarzyszyl zerujacej sami-
cy. Wtedy réwniez rozpoczynat si¢ okres budowania gniazda.
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Ryc. 15. Rozktad termindéw pierwszego stwierdzenia danego samca w ciagu sezonu, dla wszystkich trzech
badanych powierzchni: HT, HM i SM. Czas wyrazono w pentadach standaryzowanych, tzn. datg¢ rozpoczgcia
pierwszej pentady wyznacza data stwierdzenia pierwszego samca w danym sezonie.

Fig. 15. The distribution of the first arrival dates of males in the study plots (HM, SM and HT separately)
during the period of study. The time was expressed in standardized pentads, i.e. the date starting the first pentad
represents the date of arrival of the earliest male in a given breeding season.

Charakterystyczne byto to, ze szczyt nasilenia konfliktow migdzy samcami nie po-
krywat si¢ z okresem receptywnosci samic, lecz z osiedlaniem si¢ samcow (Ryc. 16).
Poréwnanie zwiazku miedzy czestoscia wystgpowania konfliktow w pentadach, a czg-
stoscig wystgpowania lotow tokowych (Spiewu), przy kontrolowanym wptywie czgstosci
obserwacji samic budujacych gniazda, wskazato na istotny zwiazek wystgpowania kon-
fliktow z zachowaniami terytorialnymi, podczas gdy zwiazek ich wystgpowania z okre-
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Ryc. 16. Czgstos¢ wystgpowania $piewu (czarne stupki), lotow tokowych (jasne stupki; obydwa parametry odnosza

si¢ do osi Y po lewej stronie) oraz konfliktow migdzy samcami (czarna linia) i obserwacji samic budujacych

gniazdo (szara linia, 0§ Y po prawej) w ciagu sezonu lggowego na powierzchniach HT i HM. Powierzchni SM
nie przedstawiono, ze wzgledu na matla liczbg wystepujacych tam samcow.

Fig. 16. The frequency of singing (black bars), displays (white bars, both on left Y axis), as well as conflicts
between males (black line) and females with nest material (grey line, both on right Y axis), during the breeding
season in HM and HT plots. The SM plot was not analyzed due to the low sample size of relevant observations.

sem budowy gniazd (ktory mniej wigcej odpowiada okresowi receptywnosci samicy),
badany przy kontrolowanym wptywie czgstosci tokow, byt nieistotny (Tab. 2; w modelu
nie uwzgledniono czgstosci $piewu, jako ze byta to zmienna prawie idealnie skorelowana
z czgstoscia lotow tokowych, wigc uwzglednianie obydwu tych zmiennych wsroéd zmien-
nych objasniajacych powodowaloby wystgpowanie bardzo wysokiej wspotliniowosci
— Graham 2003).

Wielkos¢ terenu zajmowanego przez samca byla silnie uzalezniona od lokalnych wa-
runkow Srodowiskowych — badane powierzchnie rdznily si¢ istotnie wielkoscia teryto-
riow zajmowanych przez samce rokitniczki (Ryc. 17; powierzchnia terytoriow liczona
metoda MCP, test Kruskala-Wallisa, > = 12,5, df = 2, n = 450, p = 0,002).
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Tabela 1. Wspotczynniki korelacji rang Spearmana migdzy czgstoscia $piewu, lotéw tokowych, konfliktow
i obserwacji budowy gniazda w okresie sezonu lggowego. Liczbg obserwacji osobnikow wykazujacych te
zachowania korelowano dla N = 18 pentad.

Table 1. The Spearman rank correlations coefficients between frequency of males’ songs, display flights,
conflicts and observations of nest building behaviour during breeding season. The numbers of observations
per pentad were correlated for N=18 pentads.

Loty tokowe Konflikty Budowa gniazda
Display flights Conflicts Nest building

Spiew 0,96 ** 0,90 ** 0,52 *
Singing ’ ’ ’

Loty tokowe _ ok *
Display flights 0.93 0,54
Konflikt "
Conflicts - - 0,58

*—0,01<p<0,05, ****— p<0,0001

Powierzchnia (ha)
[Area (ha)]

Ryc. 17. Wielko$¢ terytorium zajmowanego przez
samca na badanych powierzchniach. Czerwona
strzatka wskazuje $rednia dla danej powierzchni,
zielone kreski — zakres odchylenia standardowego,
! szara linia — $redniq dla wszystkich powierzchni
1 = E _;E_ - analizowanych tacznie.

E £ Fig. 17. The size of territories occupied by males
1 T in study plots. Red arrow indicates mean for given
HT HM SM study plot, green bars — standard deviation, grey

Powierzchnie (Plots) line — mean for all territories in all plots.

Tabela 2. Model regresji wielokrotnej migdzy czestoscia wystgpowania konfliktow w pentadach w ciagu se-
zonu rozrodczego (zmienna objasniana), a czgstoscia obserwacji samic budujacych gniazda i czgstoscia lotow
tokowych (zmienne objasniajace). R?> dla modelu = 0,88.

Table 2. Multiply regression model for frequency of conflicts per pentad (response variable), in relation to
frequency of observations of females building nests, and frequency of display flights (predictors).

Czestos¢ konfliktow

Conflicts frequency Estymator SE t P
Budujaca samica

Nest building -0,02 0,35 0,07 0,94
Loty tokowe

Display flights 0,22 0,03 8,39 <0,0001

Systemy kojarzen

Na catym terenie badan liczebnie dominowaty pary monogamiczne, czgstos¢ poligy-
nii byla w badanej populacji niska (Ryc. 18). W ciagu 10 lat badan stwierdzono zaledwie
14 prob poligynicznych lggow (10 na HT, 4 na HM i 0 na SM). Brak przy tym bylo istot-
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nych réznic migdzy powierzchniami w czgstosci samcoéw poligynicznych (test doktadny
Fishera p = 0,25).

W lggach poligynicznych samiec — po rozpoczgciu przez pierwsza samice wysiadywa-
nia ztozonych jaj — wznawiat $piew na nowym lub tym samym terytorium i $piewat tam
dopdty, dopdki nie przywabit drugiej samicy lub nie wylegly si¢ pisklgta w pierwszym
gniezdzie, do ktorego powracat i karmit mtode (szczegoly w: Zajac i in. 2008a). Samiec
glownie opiekowatl sig¢ potomstwem pierwszej samicy, jednak obserwowano, ze karmi
mtode w drugim gniezdzie, chociaz ze znacznie nizsza czgstoscia.

Stwierdzono réwniez zmiang partnera migdzy lggami. Samiec wyprowadzal leg
z pierwsza samica, a po zakonczeniu pierwszego legu skojarzyt si¢ z inng samica. Nie
mozna wykluczy¢, ze do zmiany samicy dochodzito po utracie drugiego lggu z pierwsza
samica na bardzo wczesnym etapie, rOwnoczes$nie samica gingta lub opuszczata teryto-
rium, na ktorym stracita leg.

Nie stwierdzono typowej poliandrii, jednak w jednym przypadku (samica KKR
w 2003 r.) stwierdzono, ze po pierwszym udanym lggu z samcem KYR samica zmienita

N
300+ ?
? 2
g 7 g
0- A A @ @ — — A

Ryc. 18. Liczebno$¢ réoznych rodzajow legow (uwzgledniono przypadki, w ktorych wybudowane zostato
gniazdo i zniesione przynajmniej 1 jajo), stwierdzonych w latach 1996-2005: 1 — pierwszy lgg zalozony
przez monogamiczng parg, P — lgg powtarzany po utracie poprzedniego, 2 — drugi lgg, wyprowadzany po
udanym pierwszym legu tej samej pary, G — lgg poligyniczny: samiec, po skojarzeniu si¢ z pierwsza samica,
wznawia $piew, kojarzy si¢ z druga samica i zakltada z nia leg, SG — zmiana samicy migdzy lggami: samiec
po wyprowadzeniu pierwszego legu kojarzy si¢ z inng samica i zaklada z nig lgg, SA — zmiana samca migdzy
lggami: samica po wyprowadzeniu pierwszego lggu kojarzy si¢ z innym samcem i zakltada z nim lgg, ? — legi
o nieustalonym statusie; do tej kategorii zaliczono gtdwnie lggi pdzne, prawdopodobnie powtarzane po utracie
poprzedniego lggu lub zaktadane przez osobniki imigrujace do badanej populacji.

Fig. 18. The quantitative distribution of brood types (estimated for breeding attempts, where nest was built and
at least one eggs laid) of sedge warblers during the study period: “1” — 1% brood raised by monogamous pair, “P”
— replaced clutch, “2” — second broods raised after successful 1+ brood, “G” — polygynous broods: male after
mating with the first female resumes song and mates with another female, raising the next brood, “SG” — change
of female between subsequent broods: male after 1% brood fledging breaks pair bond and mates with different
female, “SA” — change of male between subsequent broods: female after 1% brood fledging breaks the pair bond
and mates with different male, “?”” — broods with undetermined status: mainly late broods set up by late settling
males, likely to be replaced broods.
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partnera i drugi lgg, w lipcu rozpoczgta z innym samcem (OYO). Tego rodzaju przypadki
byty okreslane przez Hasselquista i Langefors (1998) jako sekwencyjna poliandria, jed-
nak wydaje mi si¢ stuszniejsze okreslanie tego zjawiska zmiang partnera migdzy legami.

Jest dos¢ oczywiste, ze samiec poligyniczny ma o wiele wyzszy sukces gniazdowy
od samca skojarzonego monogamicznie, jednak nasuwa si¢ pytanie, czy znajdowato to
odzwierciedlenie w ostatecznych miarach sukcesu, np. w rekrutacji.

Tego rodzaju poréwnanie, wykonane dla catozyciowego dostosowania samcow (Tab.
3) pokazato wyrazne rdznice w populacji zamieszkujacej powierzchnig¢ HT. Samce, ktore
W ciagu swojego zycia przynajmniej raz skojarzyty si¢ poligynicznie, miaty wyzszy suk-
ces gniazdowy: liczba jaj zniesionych przez skojarzone z nimi samice byla wyzsza niz
w przypadku samcoéw bez kojarzen poligynicznych, jednak calozyciowa proporcja mto-
dych, ktére dozyty 8. dnia po wykluciu byta istotnie wyzsza dla samcodw monogamicznych.
O ostatecznym, wysokim sukcesie samcow poligynicznych $wiadczy zdecydowanie
wigksza liczba mtodych rekrutujacych si¢ do populacji rozrodcze;j.

Tabela 3. Poréwnanie miar catozyciowego sukcesu rozrodczego samcow, ktore przynajmniej raz w zyciu
skojarzyly sig¢ poligynicznie, w poréwnaniu do pozostatych skojarzonych samcow (samce, ktore nigdy nie
skojarzyly si¢ zostaly wykluczone z analizy). W analizie przezywalnosci pisklat uwzgledniono tylko te sam-
ce, dla ktorych znano liczbg jaj; w analizie rekrutacji uwzgledniono tylko te samce, ktore wyprowadzity
jakiekolwiek mtode.

Table 3. The comparison of indices of lifetime fitness for males, which were mated polygynously at least once
during their lifetime in relation to other males, which mated at least once (males which never mated were
excluded). In analysis of fledglings number only nests with known clutch size were used; similarly, in analysis
of recruitment only nests with at least one young fledged were used.

Samce poligyniczne Samce pozostate

Powierzchnia Miara sukcesu Polygynous males The remaining males
badawcza Fitness components  $rednia Srednia H bf P
Study plot SE SE
Mean Mean
Njaj 17,1 1,43 7,6 0,48 21,7 1,126 <0,001
HT Proporcja podlotow 0,70 0,075 0,81 0,025 0,89 1,126 0,345
N rekrutéw 0,80 0,178 0,25 0,06 7,77 1,97 0,005
N jaj 14,0 2,70 7,4 0,60 2,25 1,83 0,134
HM Proporcja podlotow 0,80 0,129 0,86 0,029 0,05 1,83 0,825
N rekrutow 0,33 0,320 0,27 0,071 0,14 1,63 0,711

N jaj — N of eggs; Proporcja podlotow — Proportion of fledglings; N rekrutow — N of recruits
Opieka nad potomstwem

Gniazdo budowata wylacznie samica. Materiat byt zazwyczaj zbierany w obrgbie areatu
zajgtego przez samca. Gniazdo byto budowane z materiatu roslinnego znajdujacego sig
w poblizu: suchych fragmentow lisci patki, manny, trzciny, z ktorych budowana byta pod-
stawa gniazda, cienkie pedy traw, liScie turzyc i wtokna darte z todyg shuzyty do budowy
czary, ktora wyscielana byta na koncu zwykle drobnymi ktoskami trzciny. Budowa trwata
najczesciej ok. 1 tygodnia.

Samica w tym okresie przybierata na wadze o okoto 20% i byta $cisle pilnowana przez
samca. Zazwyczaj po ztozeniu ostatniego jaja rozpoczynala wysiadywanie. W okresie
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badan nie obserwowano wysiadywania jaj przez samca®. Samica wysiadywalta jaja przez
12 dni, po czym do$¢ czgsto siedziata na pisklgtach przez okoto 3—4 dni po wykluciu.
Obydwa ptaki intensywnie karmity pisklgta. W latach 1996-2005 obserwowano 1156
ptakow z pokarmem, z czego 51% stanowily obserwacje samcow, a 49% obserwacje
samic. Jednak dwugodzinne budzety czasowe wykonane z ukrycia w 1997 r. w r6znych
porach dnia, w 10 gniazdach i na znakowanych osobnikach wykazaly, ze przy przecigtnej
czgstosci karmienia 0,42 wizyty na minutg, samica karmita w 69% przypadkow.
Najwczesniejszy przypadek karmienia mtodych poza gniazdem miat miejsce w 12.
dniu po wykluciu. Najwczesniejsza obserwacja samodzielnie zerujacego mtodego (wciaz
karmionego przez rodzicow) to 24 dni od wyklucia; najpozniejszy przypadek karmienia
podlota to 31 dni. Sposrod 9 przypadkow legéow obserwowanych powyzej 3 tygodni od
wyklucia, przecigtny czas ostatniego obserwowanego karmienia przez rodzica wynosit
27 dni od wyklucia, podczas gdy przecigtny czas, po ktorym obserwowano podjgcie sa-
modzielnego zerowania przez podlota to 33 dni (patrz takze Nowak 2007). Zatem mozna
uznaé, ze mtoda rokitniczka usamodzielniata si¢ okoto jednego miesiaca po wykluciu.
Potwierdzaty to krzywe wzrostu mlodych: o ile wartosci takie jak dtugos¢ skoku, czy
masa ciala w zasadzie stabilizowaly si¢ jeszcze w gniezdzie (10-12 dzien, Krol i in.
2002), o tyle krzywa wzrostu skrzydta stabilizowata si¢ po uptywie okoto jednego miesia-
ca od wyklucia, osiagajac wymiary zblizone do osobnikow dorostych (Ryc. 19).
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Ryc. 19. Wykres dlugosci skrzydta pisklat rokitniczki w okresie gniazdowym i po wyjsciu z gniazda. Zielona
strzatka wskazuje moment podejmowania samodzielnego zerowania przez podloty; czerwona strzatka pokazuje
moment ostatniego obserwowanego karmienia podlotow przez rodzicow.

Fig. 19. The curve of a nestling sedge warbler’s wing growth during the period of parental care (from hatching
to independence). The green arrow indicates the time of the first observation of self-reliant foraging of observed
young; red arrow indicates the time of the last observation of a young fed by its parents.

8 W okresie, ktorego dotyczy ta praca, nie stwierdzono nie budzacego watpliwosci przypadku wysiadywania
jaj przez samca. Jednak przed oddaniem do druku tej pracy, w maju 2009 r., bez watpienia obserwowatem
przypadek wysiadywania jaj przez samca w godzinach poludniowych. Samca obserwowalem bezposrednio
w gniezdzie w pozycji typowej dla wysiadujacego ptaka. Poniewaz zauwazyl, ze go obserwuj¢, wyleciat z gniaz-
da bezposrednio do roztozonej kilka metrow dalej siatki, gdzie jego pte¢ zostala ostatecznie potwierdzona.
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Pokarm

Samice karmily pisklgta dwa razy czesciej niz samee (X, = 16,2 wizyt/h, X = 8,1
wizyt/h; test Kruskala-Wallisa H (1,20) = 6,4, p < 0,01). Rodzaje pokarmu przyno-
szonego piskletom zostaty pokazane na Ryc. 20. Liczebnie dominowaty mate uskrzy-
dlone owady (rozmiary ciata nie przekraczaja 1 cm) oraz duze gasienice (Ryc. 20a),
jednak gdy rozpatrywac ich biomasg, najwigkszy wagowo rodzaj pokarmu stanowity
duze gasienice (Ryc. 20b). Obserwowano, jak ptaki zbieraty gasienice z pedéw patki
szerokolistnej. Sposrod 150 zanalizowanych pedoéw, na 6smym znaleziono w sumie 11
duzych gasienic (5,3% pedow). Zewngtrzne $lady zerowania gasienic widoczne byty na

120 ] powierzchnia HT (plot HT) a
[ powierzchnia HM (plot HM)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Kategorie pokarmu (Food categories)

% Ciezar jednostkowy (g)
601 ] ilosciowy (number of items) [Biomass of item (g)]
0 [ wagowy (biomass) 0,16 7
5 4
b 1 1 ¢
401 0,12 A
301 0,08
20+ 1
101 0,04 H
1 0o
1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
Kategorie pokarmu Kategorie pokarmu
(Food categories) (Food categories)

Ryc. 20. Ilosciowa charakterystyka pokarmu pisklat rokitniczki: a) rozklad liczebnosei czastek pokarmu
w poszczegdlnych kategoriach jakosciowych (Stephen i Krebs 1986): 1 — mate uskrzydlone owady, ktorych
rozmiary nie przekraczaja 1 cm, 2 — duze uskrzydlone owady z roznych grup, ktorych dlugos¢ ciata przekracza
1 cm, przewaznie wazki i wojsitki, 3 — mata gasienica, 4 — duza gasienica, 5 — szaranczak, 6 — motyl, 7 — pajak,
8 —wazka, 9 — owady nierozpoznane, 10 — bez pokarmu; b) §rednia biomasa czastki pokarmu w poszczeg6élnych
kategoriach jakosciowych; ¢) zestawienie procentowego udziatu poszczegolnych kategorii jakosciowych pokarmu
w odniesieniu do ich liczebnosci i szacowanej biomasy.

Fig. 20. The quantitative characteristics of sedge warbler food, which was brought to the nestlings: a) the distribution
of food items in distinguished qualitative categories (recognized according to ecological-nutritional criteria
— Stephens and Krebs 1986): 1 — small winged insects (smaller than 1 cm), 2 — large winged insects (> 1 cm in
size; mainly Odonata and Mecoptera), 3 — small caterpillar, 4 — large caterpillar, 5 —locust, 6 — butterfly, 7 — spider,
8 — dragonfly, 9 — not recognized insects, 10 — visit with no food; b) biomass of food item, averaged for a given
qualitative category; c) percentage of given food from qualitative categories in the food of sedge warbler nestlings
in relation to the number of items and their biomass (estimated using values shown in fig. 20b).
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125 pedach (83,3%). Prawie wszystkie pedy zawieraly gasienice Zerujace wewnatrz
nasady pedu (94% pedow).

Drobne uskrzydlone owady to najprawdopodobniej w wigkszej czgsci mszyce, a za-
réwno mszyce, jak i gasienice to dwa obfite zrodta pokarmu zwiazane z wysokimi szuwa-
rami trzciny i patki szerokolistnej.

Straty legow

Straty legow zwiazane byly przede wszystkim z drapieznictwem oraz z zatapianiem
gniazd przez wod¢ w okresach wezbran. Ten drugi czynnik wystepowal prawie wy-
tacznie na powierzchni HT (28 gniazd w ciagu catego okresu badan). W przypadkach,
w ktorych nie udalo si¢ jednoznacznie stwierdzi¢ przyczyny zaniechania legu (kate-
goria ,,nieznane” na Ryc. 21), nalezy przyjac, z uwagi na puste gniazdo, ze byly to
przypadki drapieznictwa gniazdowego dokonanego przez inne ptaki (np. dzierzby
— P. Tryjanowski, inf. ustna).

Jajo kukutki stwierdzono w dwu gniazdach, jednak tylko w jednym z nich wykluty si¢
piskleta 1 doszto do wyrzucenia pisklat gospodarza. Wsrdd najbardziej niecodziennych
przyczyn strat nalezy wymieni¢ zadeptanie gniazda przez bobra.

12%
1% N =490
3%

6%

~

58%

20%

sukces opuszczone
» (success) (> (a?bandoned)
drapieznictwo rézne
BEE'> (prepdatlon » (miscellaneous)
woda nieznane
; (water) (> (unknown)
Ryc. 21. Ilo$ciowy rozktad lggow udanych i gtéwnych przyczyn strat w lggach rokitniczki na powierzchni

HM i HT, w ciagu catego okresu badan (w kategorii ,,woda” ujeto wszystkie przypadki, kiedy gniazdo zostato
zniszczone na skutek podnoszenia si¢ poziomu wody na rozlewiskach).

Fig. 21. The number of nests in relation to categories of breeding success and main causes of their failure
(category “water” includes all cases in which nest was destroyed due to changes in water level).
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Liczebnos¢ populacji

W ciagu sezonu odtawiano $rednio 33 samce na powierzchni HT, 31,5 samcéw na
HM oraz 1,7 samca na SM (dane szczegotowe przedstawia tabela 4). Przecigtna liczeb-
no$¢ samcoéw nieskojarzonych byta nizsza niz samcoéw skojarzonych (o ok. 1/4 na HT
i ok. 1/3 na HM) jedynie na SM liczebno§¢ samcdéw nieskojarzonych byta prawie dwu-
krotnie wyzsza niz skojarzonych. Jezeli chodzi o zmienno$¢ liczebnosci samcow migdzy
latami to wspotczynnik zmiennosci (V) ich liczebnosci byt prawie dwukrotnie wyzszy na
powierzchni HT niz na HM, za$ najwyzszy na SM (dwukrotnie wyzszy niz na HT). Sam-
ce nieskojarzone miaty na dwu duzych powierzchniach znacznie wyzszy wspotczynnik
zmiennosci liczebnos$ci od samcow skojarzonych (HT: 1,9, HM: 1,6), podczas gdy na SM
zmienno$¢ liczebnosci samcow nieskojarzonych byla zblizona do zmiennosci samcoéw
lggowych. Zatem o zmiennosci liczebnosci catej populacji w okresie badan decydowa-
ty glownie osobniki nielggowe — liczebnos¢ calej populacji samcoéw na wszystkich po-

Tabela 4. Podstawowe parametry liczebnos$ci badanej populacji rokitniczki: NS — samce nieskojarzone,
SS —samce skojarzone, N — catkowita liczebnos$¢ populacji, P — przezywalnos¢ sameow z sezonu na sezon,
wyrazona procentem osobnikéw z danego roku, ktére zanotowano w roku nastepnym, N_— liczba lokalnych
rekrutow wprowadzonych w danym roku; )’ — suma liczebno$ci samcéw z danej kategorii dla wszystkich lat
badan, Sr. — $rednia liczebno$é sameow z danej kategorii dla wszystkich lat badan, ¥ — wspotczynnik zmien-
nosci liczebnosci samcow w ciagu okresu badan na danej powierzchni.

Table 4. The basic characteristics of population number of sedge warbler in studied plots: HT, HM,
SM - study plots, NS — not mated males, SS — mated males, N — total number of males, P — male survival
between seasons, expressed in percentage of males recorded in given season, which were recorded in the
following one, N —number of the local recruits, entering the population in given year, 3’ — the sum of number of
males from given category for all years of study, Sr. — mean number of males from given category for all years
of study, V — variation coefficient for population numbers during the study.

Pow. Parametr Rok — Year 5 & v
Plot Parameter <96 <97 98 <99 <00 ‘01 ‘02 <03 04 ‘05 )
NS 15 21 35 10 14 16 6 7 8 11 143 143 0,60
HT SS 29 23 12 15 13 21 25 11 17 21 187 187 0,32
Npop 44 44 47 25 27 37 31 18 25 32 330 33 0,29
P [%] 36 9 23 24 26 46 16 44 32 31 - 29 0,40
N; — 0 2 2 3 4 2 5 5 0 23 23 0,85
NS - - 16 14 13 20 5 11 10 9 98 12,2 0,37
HM SS - — 12 18 23 18 21 18 17 27 154 19,2 0,23
Npop - — 28 32 36 38 26 29 27 36 252 31,5 0,15
P [%] - - 39 31 22 24 46 52 41 25 - 35 0,32
N, - - 6 0 1 1 2 2 1 0 13 1,6 1,18
NS 0 0 0 4 2 0 0 1 3 1 11 1,1 1,32
SM SS 2 0 0 2 1 0 0 0 1 0 6 0,6 1,41
Nopop 2 0 0 6 3 0 0 1 4 1 17 1,7 1,21
P [%] 0 - 0 0 — — 0 0 1 - 17 2,45
N, - - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 —
Lacznie NS - - 51 28 29 36 11 19 21 21 252 31,5 0,39
Total SS - — 24 35 37 39 46 29 35 48 347 434 0,18
HT,HM N - - 75 63 66 75 57 48 56 69 599 749 0,13
iSM P [%] - - 31 18 16 35 31 32 24 52 - 29,9 0,38
N, - - 8 2 4 5 4 7 6 0 36 36 0,73
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wierzchniach w poszczeg6lnych latach badan korelowata $cisle z liczebno$cia samcow
nieskojarzonych (r,= 0,81, n = 8, p = 0,015), podczas gdy zupetnie brak bylo korelacji
z samcami skojarzonymi (r, = 0,18, n =8, p = 0,67).

Liczebnos¢ wszystkich samcow nie wykazywata w kolejnych latach badan staty-
stycznie istotnych tendencji spadkowych lub wzrostowych, zar6wno na wszystkich po-
wierzchniach razem (ry= 0,44, n = 8, p = 0,27), jak i na kazdej powierzchni z osobna
(HT rg=-0,30,n =10, p = 0,47; HM r,= 0,06, n = 8, p = 0,89; SM r = 0,10, n = 10,
p = 0,82). Liczebno$¢ samcow skojarzonych rowniez nie zmieniata sig kierunkowo (r =
0,49, n =38, p=0,22), jednak liczba samcow nieskojarzonych byta ujemnie skorelowana
z czasem w kolejnych latach badan, na poziomie zblizonym do statystycznej istotnosci
(r;=-0,68,n=28, p=0,006).

Przezywalnos¢ osobnikéw dorostych wyrazona proporcja osobnikow, ktore przezyly
z poprzedniego do nastgpnego roku byla najwyzsza dla powierzchni HM (przecigtnie
dla 10 lat badan wynosita 0,35), nieco nizsza dla HT (0,29) i najnizsza dla SM (0,17).
Wspotczynnik zmiennos$ci obliczony dla wskaznikéw przezywalnosci byt najwyzszy
na powierzchni SM, szeéciokrotnie mniejszy na HT i prawie o§miokrotnie mniejszy
na HM.

Liczebnos¢ mtodych rekrutujacych sig do lokalnej populacji legowej byta najwyzsza
na powierzchni HT ($r. 2,3 rekruta/rok), nizsza na HM (ér. 1,6 rekruta/rok), podczas
gdy na SM brak byto lokalnych rekrutow. Podobne proporcje wystgpowaly przy przeli-
czeniu liczby lokalnych rekrutéw na parg legowa (odpowiednio 0,12, 0,08 i 0). Liczba
lokalnych rekrutow pochodzacych z badanej populacji zalezala ujemnie od aktualnej
liczebnosci populacji legowej (N rekrutéw w stosunku do N skojarzonych samcow:
r,=-0,77,n=8,p =0,02).

5.2. Zmiennos¢ dostosowania

Podstawowym warunkiem dziatania doboru naturalnego jest wystgpowanie zmiennosci
w dostosowaniu migdzy osobnikami. Ponizej przedstawiono ilo§ciowe obliczenia doty-
czace zmiennosci poszczegolnych epizodow doboru.

Przezywalnos¢ osobnika

Wigkszo$¢ samcow rokitniczki, ktoére notowano na powierzchniach badawczych, wy-
stepowala tam tylko w ciagu jednego sezonu rozrodczego, czyli w drugim kalendarzo-
wym roku zycia (80% stwierdzonych samcow na HT, 70% na HM, Ryc. 22). W kolejnych
klasach wieku notowano wyktadniczy spadek liczebnosci samcow. Maksymalny wiek,
jaki stwierdzono, to co najmniej 6 sezonéw na HT (samiec RBR, obraczkowany jako
dorosty w 1996, a stwierdzony ostatni raz w 2001 r.), na HM najstarszy samiec przezyt
co najmniej 5 sezonow.

W drugim sezonie lggowym zycia na HM powracalo 28% samcow, podczas gdy na
HT tylko 19%, jednakze rdznica nie jest statystycznie istotna (y* = 2,88, df =1, p=0,09),
w trzecim sezonie odpowiednio powracato 37% 126 % i rowniez ro6znica nie jest staty-
stycznie istotna (test doktadny Fishera p = 0,42).
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Ryc. 22. Rozktad liczebnosci samcow stwierdzonych na badanych powierzchniach (HT i HM) w kolejnych
sezonach lggowych ich zycia; powierzchni SM nie przedstawiono ze wzgledu na niska liczebno$¢ proby.

Fig. 22. The distribution of the number of males recorded in the studied plots (HT and HM) in consecutive
breeding seasons of their lives; the SM plot was not shown due to the low number of cases.

Sukces kojarzen

Na powierzchni HT pod wzgledem sukcesu kojarzen, sposrod 265 analizowanych
samcoOw, najliczniejsza grupa byly te, ktore w ciagu calego zycia nie skojarzyly si¢ na-
wet jeden raz (45%). Nieznacznie nizsza liczba samcow skojarzyta si¢ tylko raz w ciagu
zycia (40%). Ponad trzykrotnie nizsza byla liczba samcow, ktore skojarzyty si¢ dwa razy
(12%), a zaledwie po kilka samcow skojarzylo sig trzy (2%), cztery (<1%), czy 5 razy
(<1%) w ciagu zycia.

Na o0go6t liczba samic skojarzonych z przecigtnym samcem w ciagu jego zycia
odpowiadata liczbie sezonow, ktore samiec przezyl. Ponad 95% nieskojarzonych
samcow wystepowalo w pierwszym sezonie lgegowym, jedynie 12% z tej klasy wie-
ku nie skojarzylo si¢ w drugim sezonie. Wszystkie samce starsze niz dwuletnie
skojarzyty si¢ przynajmniej raz w ciagu zycia.

Na liczbg samic skojarzonych z samcem niewatpliwie bardzo duzy wptyw powinna
mie¢ poligynia. Na badanej powierzchni stwierdzono 10 poligynicznych lggoéw, nalezacych
do 9 samcow. Przy tak niewielkiej czgstosci poligynii trudno jednoznacznie stwierdzi¢, czy
liczebnos¢ poligynicznych samcow rozktadata sig proporcjonalnie do ich liczebnosci w kla-
sach wieku (test G, x*>= 6,61, df = 3,271, p=0,085).
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Na powierzchni HM, sposrod 199 samcow, pod wzgledem sukcesu kojarzen najlicz-
niejsza grupg tworzyly te, ktore w ciagu catego zycia skojarzyty sig tylko raz (50,5%).
Nizsza liczba samcoéw nie skojarzyta si¢ z zadna samica w ciagu zycia (36%). Ponad
czterokrotnie nizsza byta liczba samcow skojarzona dwa razy (8,5%), a zaledwie po kilka
samcow skojarzylo sig trzy (3,5%), cztery (<1%), czy 5 razy (<1%) w ciagu zycia.

Sposrdd nieskojarzonych samcow 97% wystgpowato w pierwszym sezonie lggowym,
jedynie 3% z tej klasy wieku nie skojarzylo si¢ w drugim sezonie. Wszystkie samce Zyja-
ce ponad 2 sezony byly przynajmniej raz skojarzone w ciagu zycia. Na powierzchni HM
stwierdzono 4 poligyniczne lggi nalezace do 3 samcow.

Liczba legow

Na 148 samcow, ktore rozpoczety legi na HT (ich samice ztozyty przynajmniej 1 jajo),
wigkszos¢ samcow (88%) w ciagu zycia prowadzila tylko jeden lgg na sezon w monoga-
micznej parze. Do dwoch lggdw w ciagu sezonu z ta sama samica przystepowato zaled-
wie 5% samcow. Do legdw poligynicznych przystapito 4% wszystkich samcow. Samiec
rozpoczyna wtedy 2 legi kojarzac si¢ kolejno z dwiema samicami, jednak zadna z nich nie
przystepuje do drugiego lggu. Zaledwie 2% samcow wyprowadza 3 lggi na sezon: roz-
poczyna leg z pierwsza samica, kojarzy si¢ poligynicznie z druga samica i wyprowadza
drugi lgg z pierwsza samica. Nie stwierdzono przypadku wyprowadzenia 3 lggoéw z jedna
samica. Liczba mnogich prob lggowych (powyzej jednej) na sezon nie zalezy od wieku
samca (G test, ¥ = 13,5, df=9, 137, p=0,14).

Na 96 samcow, ktore rozpoczely legi na powierzchni HM (ich samica ztozyta przy-
najmniej 1 jajo), 86% wyprowadzilo tylko jeden, pierwszy lgg, 10% samcow wyprowadzito
2 lggi na sezon (w tym tylko 4% poligyniczne) i tylko 3% samcow wyprowadzilo trzy lggi
(poligyniczny i drugi lgg z pierwsza samica). Liczba mnogich prob legowych (powyzej
jednej) na sezon nie zalezata od wieku samca (G test, x> = 6,34, df =8, 86, p=0,14).

Wielkos¢ zniesienia

Na powierzchni HT $rednia wielko$¢ zniesienia wynosita 4,9 jaja (SD = 1,15,
Md = 5, n = 133 gniazd, dla ktérych wiadomo bylo, ze sktadanie jaj jest na pewno
ukonczone). Liczba jaj nie wykazywala zadnej korelacji z czasem w ciagu sezonu
(r;=10,39,n =133, p=0,39).

Na powierzchni HM $rednia wielko$¢ zniesienia wynosita 4,8 jaja (SD = 1,16, Md =
5, n =52 gniazda). Liczba jaj rowniez nie wykazywata zadnej korelacji z czasem w ciagu
sezonu (r, =—0,04,n =52, p = 0,78).

Na powierzchni SM odnotowano tylko 4 Iggi z pelnymi zniesieniami, ich $rednia wiel-
kos$¢ wynosita 4,75 jaja (3 legi po 5 jaj i jeden z 4 jajami).

Przezywalnos¢ legow z jajami
Na powierzchni HT na 147 samcow, ktore rozpoczety legi i dla ktorych znany byt sukces
na etapie klucia pisklat, niepowodzeniem zakonczyly si¢ lggi 29 samcow. Na powierzchni

HM na 95 analizowanych samcow, 16 nie doprowadzito swoich legéw do etapu klucia.
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Sukces klucia

Na powierzchni HT obecnos¢ niewyklutych jaj stwierdzono w 13% analizowanych
legow (n = 143). W 2/3 przypadkoéw byly to pojedyncze niewyklute jaja, $rednio 1,42 na
gniazdo (n =19, SD = 0,96). Brak byto korelacji migdzy liczba niewyklutych jaj a wiel-
koscig zniesienia (r, =-0,32, n = 14, p = 0,24).

Na powierzchni HM niewyklute jaja stwierdzono w 22% analizowanych prob lggo-
wych (n = 91). Sposrod nich w 55% wystgpowatly pojedyncze niewyklute jaja, Srednio
2,2 na gniazdo (n =20, SD = 1,64). Stwierdzono istotny pozytywny zwiazek migdzy wiel-
koScia zniesienia a liczba niewyklutych jaj (r, = 0,59, n = 16, p = 0,016).

Przezywalnos¢ legow z piskletami

Na powierzchni HT na 145 lggow, ktorych los §ledzono migdzy kluciem a 8. dniem
po wykluciu, 29% z nich zostato w tym okresie zniszczonych. Na powierzchni HM na
65 legow, ktorych los sledzono od wyklucia mtodych, 32% z nich nie dozyto do 8. dnia
po wykluciu i zostaly w catosci zniszczone.

Sukces wylotu mtodych

Jezeli wykluczy¢ drapieznictwo, to do 8. dnia po wykluciu przezywaty prawie wszyst-
kie piskleta (HT: $rednia 0,98, SD = 0,13, n = 93; HM: érednia 0,99, SD = 0,04, n = 64).
Brak zatem bylo istotnych czynnikdéw $miertelnosci redukujacych wielkos¢ legu, takich
jak glod, zte warunki pogodowe, pasozyty.

Przezywalnosé mtodych do rozrodu

Na powierzchni HT na 110 samcow, ktore wyprowadzily w ciagu zycia przynajmnigj
jedno mtode, 14% wyprowadzito po jednym lokalnym rekrucie, i niecale 5% po dwa. Na
powierzchni HM na 73 samce, ktore wydaty przynajmniej jedno mtode w ciagu zycia,
19% wydato po jednym lokalnym rekrucie, a 1 samiec trzy rekruty.

llosciowe poréwnanie zmiennosci w epizodach doboru

Warto$¢ mozliwosci doboru w kolejnych epizodach, przedstawiona na Ryc. 23, kumu-
luje sig, ze wzgledu na duza liczbg zerowych warto$ci dostosowania pochodzacych z epi-
zodu kojarzenia i N legow. Te dwa epizody, generujac duza liczbg zer przechodzacych do
nastepnych epizodow, w bardzo duzym stopniu obnizaja warto$¢ sredniej dla wszystkich
osobnikow w populacji. Niska wartos¢ sredniej generuje wysoka warto$¢ dostosowania
wzglednego, liczonego dla pojedynczego osobnika, dajac tym samym wysoka wariancje
dostosowania dla danego epizodu.

Poniewaz warto$ci mozliwosci doboru / maja charakter kumulatywny, o roli danego
epizodu w generowaniu zmiennos$ci dostosowania swiadcza przyrosty wariancji dosto-
sowania wzglednego, wystepujace migdzy epizodami dostosowania. Z porownania ich
wartosci (Ryc. 23) jednoznacznie wynika, ze najwigkszy przyrost zmiennosci generuja
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Ryc. 23. Mozliwos¢ doboru (/) liczona dla dziewigciu epizodow doboru, wyrazonych przy pomocy dostosowania
wzglednego (o) dla macierzy ortogonalnej: HT (n = 193) i HM (n = 142) — pow. badawcze. Wyrdznione
epizody: 1 — przezywalnos¢ samca, 2 — sukces kojarzeniowy, 3 — liczba lggdw, 4 — liczba jaj, 5 — straty w czasie
wysiadywania, 6 — proporcja klujacych sig, 7 — proporcja przezywajacych pisklat, 8 — straty catych legow ze
wzgledu na drapieznictwo, 9 — proporcja mtodych rekrutujacych sig.

Fig. 23. The values of selection opportunities (/), calculated for relative fitness (@) of the nine episodes, in an
orthogonal matrix: HT, HM — study plots, n = 193, 142 respectively for plots. Selection episodes: 1 — male
survival, 2 — mating success, 3 — number of clutches, 4 — clutch size, 5 — clutches predated during incubation,
6 — proportion of hatched young, 7 — proportion of surviving young, 8 — whole broods lost due to predation,
9 — proportion of recruited young.

kojarzenia, liczba lggdw, a zwlaszcza rekrutacja mtodych, ktora wielokrotnie przewyzsza
pozostate dwie zmienne. Dos¢ wysoki przyrost zmiennosci generuja tez straty wysiady-
wanych legéw.

Taka sama analiza wykonana dla danych, w ktérych zmienno$¢ dostosowania pocho-
dzaca z poprzedniego epizodu doboru nie przechodzi do epizodu nastgpnego (Ryc. 24),
potwierdza wnioski z analizy tabeli ortogonalnej. Najwyzsza zmienno$¢ dostosowania
wystepuje w epizodach doboru zwiazanych ze zdobyciem partnera do rozrodu i liczba
wyprowadzanych lggow. Przezycie kilku sezondéw teoretycznie umozliwia zwielokrot-
nienie tego mechanizmu (zdobycie kilku partnerek w kilku sezonach), jednak epizod
przezywalnos¢ samcow wykazuje mniejsze zréznicowanie niz kojarzenia i liczba legow.
Podobnie jak w przypadku tabeli ortogonalnej zmienno$¢ dostosowania wzglednego
w epizodzie przezywalnosé mtodych do rozrodu przekracza wielokrotnie wartosci mozli-
wosci doboru dla pozostatych epizodow.
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Mozliwos¢ doboru (/')
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Powierzchnia HT
31 (Plot HT)

61 Powierzchnia HM _
51 (Plot HM)
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Ryc. 24. Mozliwos¢ doboru zmodyfikowana (/) liczona dla o$miu epizodéw doboru, wyrazonych przy pomocy
dostosowania wzglednego (w') dla macierzy nieortogonalnej; objasnienia jak na Ryc. 23.

Fig. 24. The values of selection opportunities (7') calculated for relative fitness (@') of the eight episodes in
non-orthogonal matrix (zero values are not transferred to next episode): HT, HM — study plots, n = 193, 142
respectively for plots, other explanations as in Fig. 23.

Z powyzszych zestawien wynika, ze o réznicach w dostosowaniu osobnikéow jedno-
znacznie decyduje przede wszystkim przezywalno$¢ mtodych do rozrodu i wezesne etapy
rozrodu zwiazane z kojarzeniami. Sa to te epizody doboru, ktore generuja zero-jedynko-
we wartosci, zatem z definicji ich zmienno$¢ powinna by¢ najwigksza.

Epizod ,rekrutacja osobnikéw mtodocianych” nastrgcza pewne merytoryczne trudno-
$ci. Mianowicie przezywalnos¢ osobnika po opuszczeniu gniazda niewatpliwie zalezy od
warunkow stwarzanych przez rodzicow. Cho¢ o warunkach tych decyduja przystosowania
rodzicow, jednak rownie uprawnione jest zatozenie, ze przezywalnos¢ osobnikow miodo-
cianych od momentu ich usamodzielnienia si¢ (zatem wigkszo$¢ czasu migdzy opuszcze-
niem gniazda a rekrutacjq) jest uzalezniona nie od przystosowan rodzicéw, a od przysto-
sowan wlasnego niepowtarzalnego genotypu. Zatem warto$¢ zréznicowania dostosowania
nie jest w petni poréwnywalna z pozostalymi miarami.

Na obecnym etapie badan trudno jest powiedzie¢ cokolwiek blizszego na temat czyn-
nikow determinujacych tak ogromna $miertelnos¢ mtodych osobnikow przed pierwszym
sezonem lggowym, wlacznie z podstawowymi watpliwosciami dotyczacymi mozliwosci
jej szacowania tylko na podstawie powracalno$ci mtodych (Lambrechts i in. 1999). Wy-
kazano, ze u rokitniczki rekrutacja ma zwiazek z jako$cia terytorium rodzicow (Zajac
i in. 2008b), jednak nie jest mozliwe uwzglednienie tej wiedzy w szacowaniu wartosci
mozliwosci doboru (/). Wymagatoby to wprowadzenia dodatkowego epizodu zwigzanego
z przezywalno$cia mtodych w okresie migdzy opuszczeniem gniazda a usamodzielnie-
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niem sig, podczas gdy okres ten jest bardzo trudny do badania. Wydaje si¢ uzasadnione,
aby przyja¢, ze dla rekrutacji szacowanie mozliwosci doboru jest bardzo przyblizone,
aczkolwiek z drugiej strony trudno nie bra¢ pod uwage, ze [ niewatpliwie musi osiagac
bardzo wysokie wartosci. Zatem o dostosowaniu badanych osobnikéw dorostych w spo-
sob bezsporny decyduja epizody zwiazane z kojarzeniami i liczba legdéw, podczas gdy
rekrutacja ma bardzo wazny wptyw, ale jej doktadna warto$¢ przy obecnym stanie metod
nie jest mozliwa do $cistego oszacowania.

5.3. Wymagania siedliskowe rokitniczki w skali doliny rzecznej

W skali catej doliny Nidy wymagania siedliskowe rokitniczki sprowadzaty si¢ do pro-
stego klucza (Tab. 5) — rokitniczka czgéciej wystgpowata w szerokich odcinkach doliny,
na ktorych znajdowaty sig starorzecza o wigkszej tacznej powierzchni. Powierzchnia sta-
rorzeczy w dolinie korelowata z ich liczebnoscia (rg = 0,67, n = 60, p < 0,0001). Zar6wno
powierzchnia, jak i liczebno$¢ starorzeczy w danej dolinie byta rowniez bardzo mocno
skorelowana z powierzchnia i liczebno$cia starorzeczy w pasie meandrowym rzeki (od-
powiednio r, = 0,97, p < 0,0001, r, = 0,61, p < 0,0001).

W dolinie Nidy starorzecza wystepuja skupiskowo, gldwnie na rozlegtych obszarach
ptaskiej doliny, gdzie rzeka zwigksza aktywno$¢ morfologiczna. Podobnie, rozmieszcze-
nie rokitniczek wykazywato skupiskowy rozktad, nawiazujacy do rozmieszczenia staro-
rzeczy w dolinie rzecznej (Ryc. 25).

Tabela 5. Analiza regresji wielorakiej (regresja krokowa, model wsteczny, o = 0,25; R? = 0,25, n = 38)
liczebnosci samcow rokitniczki z liczen na transektach w 1999 1 2000 r. jako zmiennej objasnianej i cecha-
mi geomorfologicznymi doliny (Ryc. 13). Wykluczono transekty, na ktérych samcow nie stwierdzono lub
stwierdzono tylko pojedyncze osobniki.

Table 5. Multiply regression analysis (backward regression, o. = 0,25, R>= 0,25, n = 38) of males number
(response variable) in relation to geomorphological variables of river valley (predictor variables shown in
Fig. 13). Data from transect counts in 1999 and 2000. Transects with no sedge warblers or with single records
were excluded from the analysis.

Cecha

Feature Estymator SE t p
Dtugos¢ doliny

Valley length -0,02 0,015 -1,08 0,288
Powierzchnia starorzeczy

Area of old river beds 0,00005 0,00002 2,54 0,016
Sr. szerokos¢ doliny 0,00048 0,00022 2,13 0,040

Mean of valley widht

W tak duzej skali przestrzennej, obecno$¢ wod wskazuje na bardzo podmokty frag-
ment doliny zalewowej. Za wystgpowanie tam rokitniczek nie musza odpowiada¢ wta-
$nie zbiorniki wodne, ale zwigzana z nimi czy z podmoktym charakterem terenu szata
ros$linna. Wskazuje na to czgsto$¢ wystepowania rokitniczek na trzech powierzchniach
badawczych. Na Ryc. 26 przedstawiono zaggszczenie rokitniczek w odniesieniu do po-
wierzchni wod stojacych oraz szaty roslinnej na poszczegolnych powierzchniach ba-
dawczych w Delcie Srodkowej Nidy, zatem w znacznie mniejszej skali przestrzennej niz
w przypadku analizy w catej dolinie. Na podstawie réznic migdzy powierzchniami
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Ryc. 25. Liczebnos¢ rokitniczek oraz taczna powierzchnia starorzeczy na poszczegoélnych transektach
wytyczonych w dolinie dolnej Nidy.

Fig. 25. The number of sedge warblers and total area of old river beds in transects, set up in the Nida river
valley.
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Ryc. 26. Srednie zageszczenie samcow w okresie badan na danej powierzehni, w odniesieniu do powierzchni
zbiornikow wodnych i szuwarow (lacznie trzcinowego i patkowego) na poszczegoélnych powierzchniach
badawczych.

Fig. 26. Mean density of males in the study period shown for study plots, in relation to total area of water bodies
and total area of tall wetland vegetation.

w zaggszczeniu samcoOw w odniesieniu do analogicznych réznic w powierzchni szuwaréw
mozna podejrzewac, ze osiedlajace si¢ rokitniczki kieruja si¢ powierzchnia szuwarow.
Zwiazek wystgpowania rokitniczki z powierzchnia zbiornikéw wodnych, bytby jedynie
konsekwencja wspotwystepowania obszarow podmoktych i szuwardw.

Powierzchnie badawcze bardzo réznity si¢ charakterem, do§¢ dobrze reprezentujac
rodzaje siedliska wystepujace w catej dolinie: dos¢ suche taki, urozmaicone zbiornika-
mi wodnymi (SM), mozaikowaty uktad zbiornikow wodnych ze stosunkowo niewielka
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powierzchnia szuwarow (HT), wilgotne, zdziczate i zarastajace szuwarami taki, pozba-
wione zbiornikow wodnych (HM). Jezeli decyzja o miejscu osiedlenia sig jest oparta na
ocenie obszarow w duzej skali, to opisane wyzej powierzchnie powinny r6zni¢ si¢ datami
osiedlania si¢ osobnikow. Zgodnie z modelami /FFD/IDD zasiedlanie powinno przebiegac
tak, ze najlepsza zostanie zasiedlona jako pierwsza, potem kolejno druga i trzecia, zatem
daty osiedlania si¢ osobnikoéw powinny r6zni¢ si¢ miedzy powierzchniami.

Porownanie daty osiedlania si¢ osobnikow wykazato istotne statystycznie rdznice
migdzy powierzchniami (Tab. 6). Jednak za powstanie tych roznic odpowiedzialne byty
gtownie daty osiedlania si¢ ptakow na powierzchni SM (Ryc. 27 oraz modele analizujace
statystyczne roznice w Tab. 6). Samce osiedlaty si¢ na niej wyraznie pdzniej niz na po-
zostatych dwu; notowana byta tu nawet lipcowa data pierwszego osiedlenia si¢ (2 lipca;
poniewaz jest to warto$¢ bardzo silnie odbiegajaca od pozostatych, nie zostala uwidocz-
niona na Ryc. 27). Dla powierzchni HT i HM nie byto praktycznie zadnych réznic w dacie
pierwszych osiedlen (Tab. 6, test Tukeya; analizowane sa daty niekodowane).

Tabela 6. Ogolny model liniowy (GLM) analizujacy réznice w dacie stwierdzenia pierwszej rokitniczki mig-
dzy badanymi powierzchniami (HT, HM i SM) oraz migdzy ptciami (M, F) z uwzglednieniem wptywu roku
i interakcji migdzy powierzchniami a plcia. W drugiej czgsci tabeli pokazano $rednie wartosci daty przylotu
dla kazdej powierzchni osobno oraz dla kazdej plci osobno. Polozenie §rednich w jednym rzedzie odpowiada
wynikom testu Tukeya i wskazuje na brak istotnych rdznic migdzy tymi $rednimi, podczas gdy polozenie
$rednich w réznych rzedach wskazuje, ze $rednie te roznia si¢ istotnie (p<0,05). R>modelu = 0,70.

Table 6. General Linear Model (GLM) of influence of study plots (HT, HM and SM), sex and season (predictor
variables) on arrival dates (response variable) and relevant interactions. Second part of the table shows mean
arrival dates for each of the study plots and for the each of sexes. Position of the means in the same or different
line reflects results of the Tukey test (lack of the significant differences or significant differences, respectively,
p<0.05).

Test Tukeya o = 0,05 ($rednie)

Efekt df F P T ™ SM M v
Powierzchnia 2 13,0 <0001 474 47,1

Area

Ple¢ 1 6,54 0,016 70,0

Sex

Rok 9 2,25 0,047 54,7
Year

Zow1irzchma pte¢ 5 0.11 0.89

rea*sex

Jezeli analiz¢ rozmieszczenia rokitniczek przeprowadzimy w skali poszczegolnych
osobnikéw, to rozmieszczenie stwierdzen rokitniczek powinno by¢ analizowane w od-
niesieniu do pokrycia terenu w skali pojedynczego terytorium. Jak wskazuje Ryc. 28,
w zasadzie wigkszos$¢ aktywnosci osobniczej rokitniczek, szczeg6lnie na poczatku sezo-
nu, koncentrowata si¢ w wysokich szuwarach (trzcina i patka szerokolistna). Roslinnos¢
tego rodzaju zajmowata stosunkowo niewielkie powierzchnie na obszarze badan, a po-
mimo tego aktywno$¢ ptakow wyraznie si¢ tam koncentrowata. Poszczegolne rodzaje
ros$linno$ci na powierzchniach badawczych réznity sig istotnie zaggszczeniem stwierdzen
(Ryc. 29, powierzchnia HT: H (6, 603) =450, p << 0,0001; powierzchnia HM: H (7, 433)
=222, p <<0,0001).

Samce rokitniczek osiedlajac si¢ na wiosng w wyrazny sposob zajmowaty najpierw
obszary o znacznym stopniu pokrycia wysokimi szuwarami (Ryc. 30-31). Wzorzec
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Ryc. 27. Zestawienie pierwszych w danym roku dat stwierdzen samcow i samic rokitniczek, dla powierzchni
HT (n=10), HM (n = 8) i SM (n = 10). Linia przerywana odpowiada $redniej dacie przylotu dla danej ptci
na wszystkich badanych powierzchniach.

Fig. 27. The dates of the arrival of males and females in a given season, for HT plot (n = 10), HM plot (n = 8) and
SM plot (n = 8). Dashed line shows mean arrival date for given sex in all study plots.

[ ] szuwar
wod

1 (wat)ér)

[ drzewa

(trees)

obserwacje rokitniczek

(tall weﬁand vegetation) + (records of sedge warblers)

0 200m
I E— |

Ryc. 28. Rozmieszczenie wszystkich obserwacji rokitniczek w 2005 r. w odniesieniu do rozmieszczenia wysokich
szuwardw (trzciny i patki szerokolistnej) na trzech badanych powierzchniach.

Fig. 28. The spatial distribution of the records of sedge warblers in 2005 in relation to the spatial distribution of

tall wetland vegetation (common reed and cattail) in the studied plots.
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Ryc. 29. Liczba stwierdzen rokitniczek w danym rodzaju pokrycia terenu, standaryzowana przez areal, czyli
powierzchnig danego rodzaju pokrycia (jeden punkt reprezentuje liczbg stwierdzen w 1 pentadzie, standaryzowana
przez powierzchni¢ danego rodzaju pokrycia). Na drugiej osi Y przedstawiono $rednie dla wszystkich lat badan
powierzchnie danego rodzaju pokrycia (ha). Al — zarosla i zadrzewienia olszowe, Cx — tany Carex sp., Gl — tany
Glyceria sp., L — taka, Pa — tany Phalaris arundinacea, Ph — Yany Phragmites australis, Tp — tany Typha latifolia,
W — otwarte lustro wody.

Fig. 29. The number of sedge warbler records in a given type of landcover. One point represents a number of records
of males in one pentad, standardized by the area of given landcover type (left Y axis) in all areas of the study plot.
On the right Y axis there are mean values of given landcover types for all the years of study (ha). L. — meadows,
W — open water, other symbols represent vegetation types (see Latin names in the Polish explanation to this figure).
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Ryc. 30. Osiedlanie si¢ samcow rokitniczek w latach 1997-1999 na powierzchni HT. Jedna kropka odpowiada
pojedynczemu stwierdzeniu $piewajacego samca.

Fig. 30. The settlement pattern of sedge warbler males from 1997-1999 in the HT plot. One dot represents

a single record of a singing male.

ten byl powtarzalny w kolejnych latach, wrgcz uderzajaco na powierzchni HT (Ryec.
30) warto zwroci¢ uwage na t¢ sama w roznych latach kolejno§¢ zajmowania kepy
trzciny wysunigtej na zachod powierzchni i gtdwnego rozlewiska), w mniejszym stop-
niu na powierzchni HM (Ryc. 31). Analiza korelacji migdzy data osiedlania si¢ samca
a stopniem pokrycia wysokimi szuwarami zajmowanego przez niego terenu potwierdza
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Ryc. 31. Osiedlanie si¢ samcow rokitniczek w latach 1999—-2001 na powierzchni HM. Jedna kropka odpowiada
pojedynczemu stwierdzeniu $piewajacego samca.

Fig. 31. The settlement pattern of sedge warbler males from 1997-1999 in the HM plot. One dot represents
a single record of a singing male.
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Tabela 7. Wspotezynniki korelacji rang Spearmana (r ) migdzy data osiedlania sig samca na danej powierzch-
ni badawczej a proporcja wysokiej roslinnosci szuwarowej na obszarze jego aktywnosci w tym dniu.

Table 7. Spearman’s rang correlation coefficients (r;) between date of male settlement in given study plot and
tall wetland vegetation cover in the area he occupies during his first day after arrival.

HT HM

Rok N rg N rg
1996 44 0,28 ~ - _
1997 44 —0,64%** - -
1998 47 —0,53%** 28 —0,64%**
1999 25 —0,54** 32 —0,74%**
2000 27 —0.43%* 36 —0,43%*
2001 37 —0,40%* 38 —0,51%*
2002 31 —0,66%** 25 —0,31 ns
2003 18 —0,01 ns 29 0,18 ns
2004 24 —(,79%%:* 27 -0,13 ns
2005 32 —0,26 ns 36 —0,57%**

~—0,05<p<0,10, *— 0,01 p < 0,05, **— 0,001 < p < 0,01, ***—p < 0,001

ten wzorzec (Tab. 7). Zalezno$¢ ta utrzymywala si¢ w roznych klasach wieku samcow
(Ryc. 32).

Interesujace jest, ze pomimo istnienia wyraznych réznic migdzy gldéwnymi powierzch-
niami w zageszczeniu rokitniczek i ogdlnym pokryciu wysokimi szuwarami, stopien po-
krycia szuwarami pojedynczych stanowisk rozrodczych nie r6znit sig istotnie migdzy po-
wierzchniami (ANOVA migdzy powierzchniami z kontrolowanym wptywem roku: F, ...
= 1,74, p = 0,19). Wskazuje to na fakt, ze niezaleznie od ogolnie ocenianej jakosci po-
wierzchni, kazdy z samcow nie zajmowat stanowisk rozrodczych ponizej pewnej jakosci,
innymi stowy powierzchnie nie rdznily si¢ jakoScia stanowisk, a jedynie liczba stanowisk
akceptowalnych dla samcow lub ich zaggszczeniem.

Warto zwrdci¢ uwagg na fakt, ze ogodlna liczebno$¢ samcoéw nie byta skorelowana
migdzy powierzchniami. Wyjatkiem byta powierzchnia SM, na ktorej w badanym okre-
sie liczebno$¢ wszystkich samcow (legowych i nielggowych) byta ujemnie skorelowana
z analogiczna liczebnoscia na powierzchni HT (r,=-0,72,n =8, p = 0,046). Daty osiedla-
nia si¢ samcow wskazuja, ze powierzchnia SM byta powierzchnia zlej jakosci, zajmowa-
na w ostatniej kolejnosci, powinni$my si¢ zatem spodziewac, ze bedzie zajmowana tylko
przy najwyzszej liczebnosci populacji na lepszych powierzchniach, kiedy brak juz tam
miejsca. Istnienie tej ujemne;j korelacji przeczy temu rozumowaniu.

5.4. Wptyw siedliska na zr6znicowanie dostosowania samcow
Kojarzenia

Wyniki analiz sukcesu kojarzeniowego samca wskazuja, ze powierzchnia szuwarow
miata przede wszystkim wplyw na prawdopodobienstwo skojarzenia si¢ z samica w cia-
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Powierzchnia HT Powierzchnia HM
(Plot HT) Samce jednoroczne (Plot HM)
(One year old males)
Powierzchnia szuwaréw Powierzchnia szuwarow
(Area of tall vegetation) (Area of tall vegetation)
(log) (log)
r.=-0,39 r,=-0,51
0,3 [ ] n =265 0,3 n =199
b p < 0,0001 p <0,0001
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Czas osiedlenia (Time of setllement) Czas osiedlenia (Time of setllement)

Ryc. 32. Zalezno$¢ migdzy czasem osiedlenia si¢ samca a powierzchnig wysokich szuwardw zajgtych przez
samce w 3 kolejnych klasach wieku, liczac od jego pierwszego sezonu rozrodczego na danej powierzchni.
Osobnikow obserwowanych przez wigcej niz 3 sezony nie analizowano ze wzgledu na niska liczebnosé¢
proby.

Fig. 32. The relationship between settlement time of males and area of tall wetland vegetation, in territory
occupied by them during their first day after arrival in three consecutive age classes, starting from their first
record in the study area. Males older then 3 seasons were not included in analysis due to their low number.

gu catego zycia (Tab. 8). Wydaje sig, ze jakos¢ terytorium samca nie miata wptywu na
prawdopodobienstwo skojarzenia si¢ poligynicznego. Natomiast w obydwu przypadkach
zaznaczat sig istotny wptyw dtugosci zycia samca.
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Tabela 8. Wplyw przecigtnej powierzchni szuwaréw w zajmowanym przez samca terytorium na jego sukces
kojarzeniowy oraz liczbg wyprowadzanych lggow. Regresja logistyczna, zmienne objasniajace: powierzchnia
obszaru wysokich szuwaréw na stanowisku samca oraz dtugo$¢ jego zycia, zmienne objasniane: model 1:
liczba samic (od 0 do 5), model 2: 0 — samiec zawsze monogamiczny, | — samiec przynajmniej raz w ciagu
zycia poligyniczny, model 3: 0 — samiec, ktory ani razu nie wyprowadzit drugiego lggu, 1 — samiec, ktory
przynajmniej raz wyprowadzit drugi lgg, samce poligyniczne wykluczone zostaly z tej analizy, model 4:
0 — samiec, ktory nigdy nie wyprowadzit drugiego lggu ani nie byt poligyniczny, 1 — samiec, ktory przy-
najmniej raz wyprowadzit drugi legi i (lub) byl poligyniczny. Wykluczono pierwszy i ostatni sezon badan,
dla ktorych dane z catego Zycia samcow sa nieznane. ORL — porzadkowa regresja logistyczna, LR — regresja
logistyczna. Znak estymatordw jest odwrdocony.

Table 8. Male’s mating success and number of broods per season in relation to tall wetland vegetation area
in his territory, controlled for male longevity (lifetime data), analyzed with ordinal logistic regression.
Response variables in consecutive models: model no 1: number of females (0-5) in male’s lifetime, model
2: 0 — monogamous males, 1 — males at least once polygynous, model 3: 0 — males with no second broods,
1 —males with at least one second brood in lifetime, model 4: 0 — males with no second brood and never mated
polygynously, 1 — male with at least one second brood and/or polygynous mating. For each study plot the
1** and the last breeding season were excluded from the analysis because of unknown lifetime data of males.
ORL - ordinal logistic regression, LR — logistic regression. The sign of estimates reversed.

Pow. Mo- Zmienna objasniana Zmienne N
’ )a: objasniajace Test Estymator SE  Stat. P
Plot  del Response variable . Df
Predictors
| Sukces kojarzeniowy Szuwary OLR 2,16 0,88 6,01 193 0,014
Mating success Dhugosé zycia 279 034 652 13 <0,001
, Kojarzenia poligyniczne Szuwary LR 1,90 2,588 0,54 193 0,463
Polygynous matings Dhugosé zycia 930 1,3 0,026
HT
5 Drugie legi Szuwary LR -2,84 1,80 2,47 193 0,116
Second broods Dhugo$é zycia 360 1,3 0,308
4 Poligynia + drugie legi Szuwary LR 1,48 149098 193 0,321
Polygyny + second broods Dhugos¢ zycia 435 1,3 0,23
1 Sukces kojarzeniowy Szuwary OLR -1,21 0,81 223 142 0,13
Mating success Dhugo$é zycia 265 039 452 1.4 <0,001
5 Kojarzenia poligyniczne Szuwary LR 8,34 646 1,67 142 0,196
Polygynous matings Dhugosé zycia 389 1.4 0421
HM
\ Drugic legi Szuwary LR 327 239 1,87 142 0,172
Second broods Dhugosé zycia 391 1.4 0,437
A Poligynia + drugic legi Szuwary LR 2,84 1,74 2,66 142 0,103
Polygyny + second broods Dhugos¢ zycia 401 14 0471

Szuwary — Tall wetland vegetation; Dhugos$¢ zycia — Longevity

W celach poréwnawczych wykonano analiz¢ tych samych zalezno$ci wytacznie dla
samcow ,,naiwnych”, obecnych pierwszy raz na badanych powierzchniach. Uzyskano
analogiczne wyniki (Tab. 9).

Z powyzszych analiz wynika zatem, ze jako$¢ stanowiska rozrodczego wptywata
glownie na czgsto$¢ kojarzen monogamicznych, nie miata natomiast wptywu na dodatko-
we kojarzenia (poligynia), ani na liczbe wyprowadzanych lggow.
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Tabela 9. Analiza sukcesu kojarzeniowego wykonana dla samcéw ,,naiwnych”, wykonana analogicznie jak
w tab. 8. Poniewaz wszystkie analizowane samce sa z zalozenia w tym samym wieku, zmienne objasniane sa ana-
lizowane tylko w stosunku do jednej zmiennej objasniajacej — powierzchni szuwaréw na stanowisku rozrodezym
samca. Wszystkie analizy zostaly wykonane przy uzyciu regresji logistycznej (znak estymatoréw odwrocony).

Table 9. The analysis of mating success for “naive” males, analogous to table 8. Because all analyzed males
are assumed to be at the same age, response variable is analyzed only in relation to one predictor — tall wetland
vegetation cover in male site. All presented analyses done using logistic regression, the sign of estimates
reversed.

Pow. Model Zmienna objasniana Estymator SE Stat. N P
1 Sukces kojarzeniowy —4.38 2,05 4,55 286 0,033
2 Kojarzenia poligyn. -7,28 5,80 1,58 159* 0,21
o 3 Drugie lggi 2,74 2,81 0,95 159* 0,33
4 Poligynia + drugie lggi -2,88 2,81 1,05 159* 0,31
1 Sukces kojarzeniowy —1,48 0,31 4,53 148 0,033
2 Kojarzenia poligyn. -2,14 2,79 0,59 91* 0,44
i 3 Drugie lggi 0,71 0,89 0,63 91* 0,43
4 Poligynia + drugie legi 0,70 0,89 0,62 91* 0,43

#— wykluczono samce nieskojarzone
Sukces kojarzeniowy — Mating success; Kojarzenia poligyn. — Polygynous matings; Drugie legi — Second broods;
Poligynia + drugie legi — Polygyny + second broods

Sukces gniazdowy

Jak wida¢ z tabeli 8 1 9, liczba wyprowadzanych lggow drugich nie wykazywata po-
wigzania z powierzchnig szuwaréw. Podobnie, ani ptodno$¢ samicy (wielko$¢ zniesienia),
ani proporcja wykluwajacych sig pisklat, czy proporcja pisklat przezywajacych do wylotu
z gniazda rowniez nie wykazywata zwiazkoéw z powierzchnia szuwarow (Tab. 10).

Tabela 10. Wspotczynniki korelacji rang Spearmana migdzy wskaznikami sukcesu gniazdowego samca ($red-
nia liczba jaj w probie lggowej w ciagu calego zycia samca, $rednia proporcja wyklutych pisklat i $rednia
proporcja mtodych przezywajacych do 8. dnia zycia), a Srednim pokryciem wysokimi szuwarami jego tery-
torium w ciagu jego zycia. Wykluczono legi z zerowym sukcesem, gdyz beda analizowane jako podlegajace
drapieznictwu.

Table 10. Spearman’s rank correlation coefficients between indices of male’s nesting success (mean clutch size
per breeding attempt in male lifetime, mean proportion of hatched young, and mean proportion of fledglings)
in relation to mean coverage by tall wetland vegetation of male’s site. Broods with zero success have been
excluded from the analysis, because they will be analyzed separately in breeding failure analysis.

HT HM
jaj r 0,01 -0,17
NJ? o brood N 103 70
N of eggs per broo
P 0.89 0,15
% wyklutych Ir\SI 82’06 6(1),02
(hatched) P 057 b
HT HM
% wylotow Ir\SI 58,08 gg 10
(fledglings) p 0.45 36
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Straty legéw

Liczba legow utraconych przez samca w ciagu zycia nie wykazywata istotnego zwiazku
z pokryciem roslinnoscia szuwarowa (Tab. 11), a jedynie oczywisty zwiazek z dtugoscia zy-
cia samca — im samiec dtuzej zyl, tym wigksza byta liczba utraconych przez niego lggow.

Tabela 11. Wplyw pokrycia stanowiska rozrodczego samca roslinno$cia szuwarowa przy kontrolowanym
wplywie dlugosci zycia samca (zmienne objasniajace) na utratg lggu (zmienna objasniana: liczba porzadkowa
odpowiadajaca liczbie utraconych lggéow w ciagu zycia). Samce, ktore w ciagu zycia wyprowadzity wszystkie
lggi miaty warto$¢ O (brak strat). Zwiazek ten byt badany porzadkowa regresja logistyczna; znak estymatora
odwrocony.

Table 11. The influence of tall wetland vegetation coverage of male site and male’s lifetime (predictors) on
breeding failure (ordinal response variable: number of broods lost during male’s lifetime). Zero value was
attributed to males, which were successful during all seasons of their life. Ordinal logistic regression, estimate
sign reversed.

E)?:lflerzchnla IZD}rflelazI;?oer;)bjasnlaj ace Estymator SE 2 N P
Szuwary 1,18 1,27 0,87 99 0,35

HT Dhugos¢ zycia -1,07 0,27 16,41 <0,0001

HM Szuwary 0,18 1,00 0,03 92 0,86
Dtugos¢ zycia -0,90 0,23 15,21 <0,0001

Szuwary — Tall wetland vegetation; Dtugo$¢ zycia — Longevity
Rekrutacja mtodych

Rekrutacja mlodych do lokalnej populacji w nastgpnym sezonie lggowym pokazywa-
ta bardzo jednoznaczny zwigzek migdzy liczba mtodych rekrutujacych si¢ ze stanowiska
rozrodczego danego samca a pokryciem tego stanowiska przez wysoka roslinnos$¢ szu-
warowa (Tab. 12, chociaz wyniki dla samcoéw ,,naiwnych” pozostaja nicistotne —Tab. 13).

Tabela 12. Wptyw pokrycia terytorium samca roslinnoscia szuwarowa (zmienne objasniajace: powierzch-
nia szuwarow oraz dtugo$¢ zycia samca) na lokalna rekrutacj¢ mtodych pochodzacych z terytoriow samca
(zmienna objasniana: 0 — brak rekrutow, 1, 2, 3 — liczba osobnikéw rekrutujacych si¢ w nastgpnym sezonie
do lokalnej populacji rozrodczej). Regresja logistyczna porzadkowa dla dwu modeli: 1 — dla wszystkich sam-
cow, 2 — dla samcow przynajmniej raz w zyciu skojarzonych, ktorych samice zniosty lggi. Zwiazek ten byt
badany porzadkowa regresja logistyczna; znak estymatora odwrdocony.

Table 12. The influence of tall wetland vegetation coverage of male site and male’s lifetime (predictors) on
number of local recruits descending from his territories (ordinal response variable: number of recruits raised
during male’s lifetime). Data were analyzed in two model types: for all males and for only mated males,
which females lied clutches. Ordinal logistic regression, estimate sign reversed.

Pow. Zmienna objasniana  Zmienna objasniajaca Estymator ~ SE 2 N P

Plot  Response variable Predictors
1 2 3 4 5 6 7 8

) Szuwary —4,04 1,50 7,20 193 0,007

Wszystkie samce .
HT Dhugos¢ zycia -0,79 0,25 9,81 0,002
) Szuwary -3,63 1,71 449 84 0,034

Skojarzone )
Dtugos¢ zycia 0,29 027 1,21 0,271
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1 2 3 4 5 6 7 8
. Szuwary -2,19 1,89 1,34 142 0,247
Wszystkie samce .
HM Dhugos¢ zycia -0,47 0,30 244 0,118
. Szuwary -2,70 2,04 1,75 61 0,186
Skojarzone .
Dlugos¢ zycia 0,03 0,31 0,01 0,930

Wszystkie samce — A/l males; Skojarzone — Mated; Szuwary — Tall wetland vegetation; Dtugosé¢ zycia — Longevity

Tabela 13. Analiza wptywu pokrycia szuwarami terytorium samca na rekrutacj¢ jego mtodych do lokalnej
populacji legowej — analiza analogiczna jak w tabeli 12, wykonana dla samcow ,,naiwnych”.

Table 13. The influence of tall wetland vegetation coverage of male breeding station (predictor) on number
of local recruits descending from his territories (ordinal response variable: number of recruits raised during
male’s lifetime). Data were analyzed in analogous way as in table 12, but only for “naive” males.

Rekrutacja ~ Zmienna objasniana Zmienna objasniajaca
Recruitment Response variable  Predictors

HT Wszystkie samce Szuwary -7,0 526 1,78 61 0,18
HM Wszystkie samce Szuwary -1,73 1,69 1,04 42 0,31

Estymator SE v N P

Wszystkie samce — All males; Szuwary — Tall wetland vegetation

W oczywisty sposob zmienna ta zalezata rowniez od dlugos$ci zycia samca, bowiem im
samiec dtuzej zyl, tym wigksza byla liczba wyprowadzonych przez niego mtodych i wyz-
sze prawdopodobienstwo lokalnej rekrutacji ktoregos z nich (wigksze prawdopodobien-
stwo rekrutacji mtodych powinno wystgpowac réwniez u starszych samcow). Wplyw
szuwarow na prawdopodobienstwo rekrutacji nie byt zwiazany wytacznie z kojarzeniami,
bowiem w obrebie grupy skojarzonych samcow zalezno$¢ ta rowniez sig utrzymata.

Prawdopodobienstwo przezycia samca

Interesujace jest pytanie, czy wysoka jakos$¢ preferowanego stanowiska rozrodczego,
wyrazona pokryciem wysokimi szuwarami, ma pozytywny wptyw na prawdopodobien-
stwo przezycia samca do nastgpnego sezonu. Takiego zwigzku nie znaleziono (Tab. 14).

Tabela 14. Zwiazek wzglgdnej powierzchni wysokich szuwarow pokrywajacych stanowisko rozrodcze samca
(zmienna objasniajaca) z prawdopodobienstwem jego przezycia do nastgpnego sezonu (zmienna objasniana:
0 — nie przezyt, 1 — przezyl), badany przy uzyciu regresji logistycznej, osobno dla kazdej klasy wieku samca
(1-3). Ptakow starszych niz trzyletnie nie analizowano ze wzgledu na niska liczebnos$¢ proby.

Table 14. The influence of tall wetland vegetation coverage of male site (predictor) on probability of his
survival till the next season (binary response variable: 0 — not survived, 1 — survived), separately for males’
age classes (1-3). Logistic regression, estimate sign reversed.

Powierzchnia Wiek Statystyka
Plot Year B SE \;]}z]ild}z; N P
1 0,12 0,74 0,02 265 0,875
HT 2 -1,54 1,73 0,79 50 0,373
3 11,6 8,72 1,77 12 0,183
1 0,24 0,72 0,11 199 0,737
HM 2 1,59 1,70 0,88 39 0,349
3 -7,76 5,97 1,69 9 0,194
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Model wptywu wyboru siedliska na dostosowanie

Na homogenicznej powierzchni HM wptyw jakosci stanowiska rozrodczego na do-
stosowanie samca zaznaczat si¢ stabo. Z tego wzgledu dalsze analizy ogranicze do po-
wierzchni HT (chociaz przedstawie dokumentacje analiz statystycznych rowniez dla po-
wierzchni HM).

Na powierzchni HT wplyw jakosci stanowiska rozrodczego na dostosowanie samca
zaznaczal si¢ najsilniej dla epizodow doboru zwiazanych z kojarzeniami i przezywalno-
$cig mltodych do rozrodu (rekrutacja). Epizody te nalezaty do zmiennych w najwyzszym
stopniu réznicujacych dostosowanie samcow. Epizody doboru wystepujace w okresie
gniazdowym nie wykazywaly istotnych zwiazkéw z siedliskiem i nie powodowaty row-
niez tak wysokiego zrdznicowania, jak kojarzenia i rekrutacja.

Mamy zatem wykazane dwie podstawowe relacje migdzy siedliskiem a dostosowa-
niem (Ryc. 33):

Jakosc¢ terytorium | — | Kojarzenia

Jakosc terytorium Rekrutacja

Ryc. 33. Wyjsciowe relacje do badania mechanizmu wptywu jakosci terytorium na dostosowanie samca: relacja
1 — statystycznie istotny wptyw powierzchni szuwarow na prawdopodobienstwo skojarzenia sig¢ samca (tab. 8
19), relacja 2 — statystycznie istotny wptyw powierzchni wysokich szuwaréw na rekrutacje mtodych (Tab. 12).

Fig. 33. The basic relationships for studying the mechanism of influence of territory quality on male fitness:
relation 1 — statistically significant relationship between tall wetland vegetation and mating success of the
male (tab. 8 and 9); relation 2 — statistically significant relationhip between tall wetland vegetation and local
recruitment of young birds (Tab. 12).

Pierwszym epizodem, w ktorym réznicowato si¢ dostosowanie samcow, byty koja-
rzenia. Jak wynika z Ryc. 32, samce przylatujace wczesniej zajmuja stanowiska legowe
0 wyzszym stopniu pokrycia wysokimi szuwarami. Mozna oczekiwaé, ze samce przy-
latujace wczesniej beda samcami o wyzszej jakosci osobniczej (np. starszymi, Ryc. 23,
patrz takze Moller i in. 2004). Nie jest zatem pewne, czy wyzszy sukces kojarzeniowy
niektorych samcow wynika z faktu, ze:

e zajely lepsze terytoria, niezaleznie od daty przylotu (Ryc. 34: $ciezka zielona),

Ryc. 34. Relacje migdzy jakoscia terytorium, data przylotu a sukcesem kojarzen samca: sukces kojarzen
moze zaleze¢ bezposrednio od jakosci terytorium zajgtego przez samca (Sciezka zielona), moze zaleze¢
bezposrednio od jakosci osobniczej samca
Jakos¢ terytorium (Sciezka niebieska), moze by¢ rowniez posrednia
konsekwencja skorelowania daty przylotu samca
z jakoScia stanowiska rozrodczego (Sciezka
pomaranczowa).

Fig. 34. Relationships between territory quality,
Kojarzenia male settlement date and his mating success:
mating success may depend directly on a male’s
territory quality (green path), it may also depend
directly on male individual quality (arrival date,
blue path), and it may be an indirect consequence
Data przylotu of a correlation between male settlement date and
territory quality (orange path).
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e zajely lepsze terytoria, bo przylecialy wezesniej (Ryc. 34: Sciezka pomaranczowa),

e ich jakos¢ osobnicza byla wyzsza niz pozostalych samcoéw i ma to bezposredni wplyw
na ich sukces kojarzeniowy, niezaleznie od jakosci terytorium (Ryc. 34: $ciezka niebieska).

Mozliwe jest rowniez wystgpowanie wszystkich zaktadanych zaleznosci.

Jezeli zatem zbadamy w modelu regresji logistycznej zaleznos$¢ sukcesu kojarzen sam-
ca od jakosci terytorium przy kontrolowanej dacie przylotu i odwrotnie, to jezeli sukces
kojarzeniowy zalezal tylko od terytorium, nie bedzie wykazywat zwiazku z data przylotu
(Sciezka zielona, Ryc. 34). Hipotetyczny brak zwiazku z jakoscig terytorium, przy istot-
nym zwiazku z data przylotu sugerowatby, ze mechanizm kojarzen jest oparty tylko na
jakosci samca ($ciezka niebieska, Ryc. 34).

Analiza tego rodzaju modelu zard6wno w odniesieniu do samcéw ,,naiwnych” (w
pierwszym roku, Tab. 15, model 1), jak i w stosunku do danych catozyciowych wyka-

Tabela 15. Modele wplywu jakosci terytorium na dostosowanie osobnika w jego pierwszym sezonie zycia
(wyrazone liczba miodych rekrutujacych si¢ do populacji rozrodezej). Dla zachowania poréwnywalnosci
analizowanych danych z danymi catozyciowymi wykluczono pierwszy i ostatni rok dla obu powierzchni;
analiza modeli wykonana przy uzyciu porzadkowej regresji logistycznej (kierunki zaleznosci w estymatorach
odwrocone). Zmienna objasniana: model 1 — sukces kojarzeniowy w pierwszym sezonie lggowym samca
(wartoéci zmiennej objasnianej: 0, 1); model 2 — sukces rekrutacji mtodych wyprowadzonych w pierwszym
sezonie lggowym samca — uwzglgdniono wszystkie samce (0, 1, 2); model 3 — sukces rekrutacji mtodych
wyprowadzonych w pierwszym sezonie zycia — uwzgledniono tylko samce skojarzone (0, 1, 2).

Table 15. Models of influence of territory quality on “naive” male fitness, expressed as the number of young
recruiting to breeding population. In order to secure comparativeness with lifetime data (tab. 16), the analysis
was done for the same set of males (without first and the last season of study in both areas). Ordinal logistic
regression, the signs of estimates reversed. Response variables in the following models were: model 1 —
mating success (0 or 1) of naive male; model 2 — recruitment success (0, 1, 2) of naive males, all males
analyzed; model 3 — recruitment success (0, 1, 2) of naive males, only mated males analyzed.

Model — zmienna obja$niana (R?) Zmienne obja$niajace  Esty-

2
Model — response variable Predictors mator SE X N P
1 — kojarzenia/mating Szuwary 137 3,17 0,19 163 066
(0.10) Data przylotu 0,63 015 163 <0,0001
2 reknutaciarecruiment Szuwary 135 567 569 163 0,017
0.12) Data przylotu 030 027 122 027
3 — rekrutacja/recruitment Szuwary -13.9 702395 44 0,047
(0.10) Data przylotu 0,10 045 0,05 0,82
1 - kojarzenia/mating Szuwary 3,02 280 1,17 123 028
(0,02) Data przylotu 0,02 017 0,02 0,90
HM 2 — rekrutacja/recruitment Szuwary —4.34 6,61 043 123 0,51
(0.01) Data przylotu 0,04 036 001 0,92
3 — rekrutacja/recruitment Szuwary —4.82 702047 35 0,49
(0,02) Data przylotu 0,04 030 0,02 0,88

Szuwary — Tall wetland vegetation; Data przylotu — Settlement date
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zuje (Tab. 16, model 1), ze sukces kojarzen zalezat wylacznie od daty przylotu. Zatem
mozemy uznaé, ze stwierdzona relacja migdzy sukcesem kojarzen a jakos$cia siedliska
jest tylko konsekwencja istniejacej relacji migdzy jakoscia samca (odzwierciedlana jego
data przylotu, Meller i in. 2004), a jakoscia terytorium (pierwszy etap $ciezki pomaran-
czowej). Analiza analogicznego modelu wykonanego z uzyciem danych calozyciowych
wskazuje, ze im samiec dluzej zyl, tym miat wigksza szans¢ skojarzenia, nawet przy
kontrolowanym wptywie dlugosci zycia i jakosci terytorium i tak data przylotu miata w
kojarzeniach znaczenie przewazajace (Tab. 16, model 1).

Tabela 16. Modele objasniajace mechanizm wptywu wyboru siedliska na calozyciowe dostosowanie osob-
nika (wyrazone liczba mtodych rekrutujacych si¢ do populacji rozrodczej w ciagu catego zycia osobnika)
z wykluczeniem pierwszego i ostatniego sezonu dla obu powierzchni. Porzadkowa regresja logistyczna
(kierunki zaleznosci w estymatorach odwrdocone): model 1 — liczba samic, z ktérymi samiec skojarzyt si¢ w
ciagu zycia; model 2 — liczba rekrutow wyprowadzonych przez samce w ciagu catego zycia (analizowano
wszystkie samce); model 3 — liczba rekrutow wyprowadzonych tylko przez skojarzone samce (te, ktore sko-
jarzyly si¢ przynajmniej z jedng samica w ciagu zycia).

Table 16. Models of influence of territory quality on lifetime fitness of males, expressed as the number of young
recruiting to breeding population during the whole lifetime of the male. Data from 2005 for both study plots,
and 1996 for HT and 1998 for HM, were excluded from analysis due to lack of knowledge on their previous
or subsequent success. Ordinal logistic regression, the signs of estimates reversed. Response variables in the
following models were: model 1 — number of females which male mated during lifetime; model 2 — number of
recruits raised by male during lifetime, all males analyzed; model 3 — number of recruits raised by male during
lifetime, analyzed only mated males (those which mated at least with one female during lifetime).

Model — zmienna

. Zmienne objasniajace -
s Pl SN
Szuwary 0,80 0,96 0,70 0,402
zogl(‘)‘))jarzenia/’””"”g Data przylotu 004 001 180 193 <0,0001
Dlugosé zycia -2,85 035 65 <0,0001
Szuwary -2,57 1,66 2,41 0,121
HT ?Ojlze)krutacja/recruitment Data przylotu 0.07 0,03 453 193 0033
Dlugo$¢ zycia 0,77 027 8,26 0,004
Szuwary -2,99 1,77 2,84 0,092
?Ojol;(:)krutacja/recruitment Data przylotu 0.05 0,03 189 84 0,169
Dhugos¢ zycia -0,35 0,28 1,59 0,207
Szuwary -0,97 0,86 1,29 0,255
gg;;‘;jarzenia/mm‘ng Data przylotu 001 001 078 142 0378
, Dhugosé zycia -2,65 0,39 449 <0,0001
Szuwary -1,56 2,03 0,59 0,442
M ?Oj—org)krutacja/recmitment Data przylotu 0,04 005 060 142 0438
Dlugosé zycia -0,45 030 230 0,129
Szuwary -2,21 2,06 1,15 0,283
?O—Oge)krutacja/recruitment Data przylotu 0.031 004 059 61 0443
Dhugos¢ zycia 0,007 0,32 0,00 0,982

Szuwary — Tall wetland vegetation; Data przylotu — Settlement date; Dhugos¢ zycia — Longevity
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Drugim epizodem, ktora najsilniej roznicowal dostosowanie samcow, byta rekrutacja
miodych. Wystepuje tutaj pewna trudno$¢ logiczna, mianowicie model, ktory si¢ wytania
z dotychczasowych analiz powinien wyglada¢ nastepujaco (Ryc. 35):

Jakos¢ terytorium

Kojarzenia | ws—p | Rekrutacja

Data przylotu

Ryc. 35. Oczekiwany model zalezno$ci migdzy czynnikami determinujacymi ostateczne dostosowanie samca
rokitniczki (rekrutacja mlodych). Stwierdzono mocne i istotne statystycznie relacje (grube strzatki) migdzy
data przylotu a sukcesem kojarzeniowym (Tab. 15, 16), jak rowniez migdzy data przylotu a jako$cia terytorium
(Tab. 7). Natomiast jako$¢ terytorium nie ma bezposredniego wptywu na kojarzenia. Powstaje pytanie o
ostateczny model wptywu analizowanych czynnikéw na rekrutacje.

Fig. 35. The expected model of relationships between factors determining the final fitness of the sedge warbler
male in terms of young recruitment. Strong and statistically significant relationships (bold arrows) were found
between the settlement date and mating success (Tab. 15, 16). Strong relationships were also found between the
settlement date and territory quality (Tab. 7). However, territory quality did not show direct relationships with
mating. The main relationships have separate directions, which raise questions about the final model of influence
of analyzed factors on young recruitment.

Wiemy juz, ze o sukcesie kojarzen decydowata data przylotu. Nie wiemy, dlaczego
samce przylatujace wczesniej zajmowaly wigksze platy trzcin. Mozna przypuszczaé, ze
robity tak dlatego, gdyz ma to wptyw na przezywalno$¢ mtodych do rozrodu (jasnozie-
lona $ciezka na Ryc. 35). Mozna réwniez oczekiwac, ze jakos¢ samca (wiek, kondycja),
opisana wczesna datg przylotu, mogta bezposrednio przektada¢ si¢ na jako$¢ wychowy-
wania mtodych, a wigc i przezywalnos¢ rekrutdow (jasnoniebieska $ciezka na Ryc. 35).
Wydawatoby sig, ze oczywisty jest wptyw kojarzen na rekrutacj¢. Jednak tutaj napoty-
kamy do$¢ skomplikowana sytuacj¢, gdy analizujemy wydawaloby si¢ oczywisty zwia-
zek (skojarzony ma rekruty, nieskojarzony nie ma rekrutow). Mianowicie kojarzenia tak
naprawde nie wywieraja wplywu na rekrutacje, bowiem zaden ptak, ktory nie jest skoja-
rzony nie moze mie¢ rekrutow (Ryc. 36), zatem zadna ze zmiennych objasniajacych nie
moze mie¢ wptywu na rekrutacje poprzez nieskojarzone samce, bowiem z definicji nie
maja one potomstwa. Skojarzenie si¢ jest wigec rownoznaczne z uzyskaniem potencjalne;j
mozliwosci posiadania rekrutow, co z kolei jest juz uzaleznione bezposrednio od czynni-
kow objasniajacych model: daty przylotu samca i jakosci terytorium.

Zatem sukces rekrutacji nie wymaga badania kojarzen, bowiem z definicji moze by¢
badany tylko u samcéw skojarzonych. Tak wigc badanie zaleznosci rekrutacji od daty
przylotu samca i jakos$ci terytorium upraszcza sig, jak przy redukcji zmiennych w row-
naniu matematycznym. Dzigki temu, wplyw zmiennych objasniajacych na rekrutacjg
mozemy bada¢ bezposrednio, bowiem kojarzenia nie wprowadzaja do tego zwiazku zad-
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Jakos¢ terytorium

Rekrutacja 0

Kojarzenia 0
@ Rekrutacja 1

Kojarzenia 1

/

Rekrutacja 0

Data przylotu

Jakos¢ terytorium

Rekrutacja 1

Rekrutacja 0

Data przylotu

Ryc. 36. Schematy analizy czynnikow wplywajacych na rekrutacje z pominigciem kojarzen: chociaz stwierdzono
wptyw daty przylotu na sukces kojarzen, to z definicji rekrutacjg mozna bada¢ tylko w odniesieniu do skojarzonych
osobnikow, bowiem osobniki nieskojarzone w zaden sposob nie moga mie¢ rekrutow, nie mozna wigc badac
wptywu zadnych czynnikow ekologicznych na te $ciezkg. Schemat A objasnia logike redukcji zmiennej
kojarzenia”, schemat B pokazuje ostateczny model powstajacy na skutek redukeji zmienne;j ,.kojarzenia”.

Fig. 36. The scheme of analysis of factors influencing recruitment of the young with rationale standing, behind
excluding the influence of mating: factors influencing recruitment related to territory or arrival date, can be
studied only in mated males, because in unmated males no factors influencing recruitment should be studied as
unmated males cannot influence recruitment in any way, and their path has ceased during mating (A). As a result,
the recruitment should be analyzed only for mated males, directly in relation to territory quality and arrival date

B).

nej zmiennos$ci, warto§¢ zmiennej ,.kojarzenia” majaca wpltyw na rekrutacje jest stata
irowna ,1”.

Wzgledny wptyw czynnikow objasniajacych rekrutacje bezposrednio i posrednio po-
przez kojarzenia mozemy wykaza¢ robiac dwa poréwnania:

— w pierwszym analizujemy dla wszystkich samcow, skojarzonych i nieskojarzonych,
zwiazek liczby rekrutéw z jakoscig terytorium i data przylotu samca; analiza ta uwzgled-
nia kojarzenia jako zmienng ukryta, ktora powinna spowodowac, ze rekrutacja bedzie
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zalezata gtownie od daty przylotu, bowiem tylko samce skojarzone (wigc przylatujace
najwczesniej) maja rekrutujace si¢ potomstwo. Zmiennos¢ powodowana przez kojarzenia
jest zerojedynkowa, dotyczy polowy samcow przy dwukrotnie wigkszej probie niz w dru-
gim poréwnaniu, wigc jej wpltyw na zmienng objasniana powinien by¢ bardzo silny;

—w drugim bierzemy do analizy tylko samce skojarzone — w tym wypadku rekrutacja
moze podlegac tylko czynnikom oddziatywujacym po kojarzeniach. Zmiennos¢ jest row-
niez w zasadzie zerojedynkowa, jednak zwiazek powinien by¢ trudniejszy do wykazania,
ze wzgledu na w przyblizeniu dwukrotnie mniejsza liczebnos$¢ proby niz w poprzedniej
analizie (brak samcéw nieskojarzonych).

Jezeli ostateczny sukces rozrodczy samcow ksztattowaty kojarzenia, to znajdziemy
istotne statystycznie zalezno$ci w pierwszym pordéwnaniu, brak bedzie istotnych zalez-
nosci w drugim poréwnaniu (sukces kojarzeniowy nie bedzie miat tam juz wplywu na
rekrutacjg). Jezeli w drugim poréwnaniu znajdziemy istotny zwiazek z data przylotu,
bedzie to znaczyto, ze rekrutacje ksztaltuje jakos¢ samca rowniez bezposrednio, obok
wplywu przez kojarzenia. Jezeli znajdziemy istotny zwiazek z jakoscia terytorium, bedzie
to oznaczato, ze jako$¢ ta oddziatuje na rekrutacj¢ bezposrednio. Wyniki analiz przedsta-
wiaja tabele 151 16.

Analiza sukcesu kojarzeniowego nie pozostawia zadnych watpliwos$ci — zaré6wno
w przypadku analizy jednorodnej wiekowo grupy mtodych samcow (,,naiwnych”), jak
1 z analizy danych catozyciowych jednoznacznie wynika, Ze sukces kojarzeniowy samca
pozostaje w Scistym zwiazku z data jego osiedlenia si¢. Sukces rekrutacji jego mtodych
jednoznacznie zalezy od jakosci terytorium w analizie samcow ,,naiwnych”, a w przypad-
ku analizy danych catozyciowych wykazuje zwiazek bliski statystycznej istotnosci.

Wyniki te mozna interpretowaé w sposéob nastepujacy (Ryc. 37): gtéwna Sciezka roz-
nicowania sukcesu rozrodczego samca sa kojarzenia. Wybieranie przez samice terytoriow
w wigkszej czgsci porosnigtych wysokimi szuwarami jest konsekwencja wezesniejszego
zajecia ich przez samce — jest wigc cecha skorelowana, oddziatywujaca na kojarzenia
dzigki korelacji daty przylotu z kojarzeniami. Analiza wptywu dwoch cech objasniaja-
cych na rekrutacje mtodych w obrebie par skojarzonych, wskazuje na bezposrednie od-
dziatywanie jako$ci terytorium na rekrutacje mtodych. Ten zwiazek thumaczy, dlaczego
samce tuz po przylocie zajmuja przede wszystkim obszary o wyzszym stopniu pokrycia
wysokimi szuwarami.

Ciekawe jest, dlaczego w modelu dotyczacym rekrutacji wykonanym dla danych ca-
tozyciowych wszystkich samcow istotny wplyw na rekrutacj¢ wywiera data przylotu,
zmienna zwigzana z kojarzeniami, podczas gdy w modelu wykonanym dla jednorodne;j
grupy mtodych samcoé6w uwidacznia si¢ o wiele silniejszy wptyw jakosci terytorium. Wy-
daje sig¢ to wskazywac, ze sukces rekrutacji mtodych w analizie catozyciowe;j jest silniej
réznicowany przez sukces kojarzen niz przez sukces wynikajacy z jakosci terytorium.

Oczywiscie tego rodzaju analiza napotyka na wiele trudnosci metodycznych zwigzanych
ze stosowaniem aparatu statystycznego, stopniem generalizowania danych i kontrolowa-
nia wptywu réznych zmiennych nie uwzglednionych w modelach — moze zatem by¢ trak-
towana tylko z ograniczonym zaufaniem. Najlepsza procedura weryfikujaca tego rodzaju
modele jest albo analiza $ciezkowa (Shipley 1997) albo analiza przy uzyciu wskaznikow
wyprowadzonych z teorii informacji (AIC, Johnson i Omland 2004). W naszym przypad-
ku analizy $ciezkowej nie mozna uzy¢ ze wzgledu na porzadkowy charakter zmiennych
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Jakosc¢ terytorium

Kojarzenia # Rekrutacja

Data przylotu

Ryc. 37. Ostateczny model zaleznosci migdzy data przylotu, jakoscia terytorium a sukcesem kojarzeniowym
i rekrutacja mtodych w badanej populacji rokitniczki. Jak sugeruja wyniki analiz statystycznych, sukces
reprodukcyjny samcow najpierw roznicuje sig silnie na etapie kojarzen, gdzie gtdéwnym czynnikiem regulujacym
dostosowanie samca jest data jego przylotu, odzwierciedlajaca glownie jako$¢ osobnicza, natomiast drugim
etapem roznicowania dostosowania jest przezywalno$¢ mtodych do rozrodu, na co wplyw ma jako$¢ terytorium,
wyrazona powierzchnia pokryta wysokimi szuwarami,

Fig. 37. The final model of relationships between settlement date, territory quality, mating success and recruitment
in the studied population. The reproductive success of males differentiates at first during mating, where the main
factor at play is the settlement date, reflecting the mainly individual quality of males. The other stage of fitness
differentiation is the survival of the young to reproduction, which is influenced by territory quality (area covered
by tall wetland vegetation).

objasnianych. Z kolei uzycie metod weryfikacji modeli opartych na teorii informacji wy-
klucza ,,sieciowy” przebieg zaleznosci, na trzech poziomach (poziom pierwszy: zmienne
objasniajace; poziom drugi: kojarzenia; poziom trzeci: rekrutacja, dla ktérej zmiennymi
objasniajacymi sa zardwno kojarzenia, jak i jako$¢ terytorium oraz data przylotu).

5.5. Strategia uzyskiwania terytorium
Samce nielegowe

Samce nielggowe trudno uzna¢ za samce przelotne, albowiem czg$¢ z nich pojawiata
si¢ ponownie w nastgpnych latach 1 pozostawata na badanych powierzchniach, w wigk-
szosci podejmujac udane proby lggowe. Ze 115 samcow nielegowych na powierzchni HT
w pierwszym sezonie lggowym, w nastgpnym roku powrocito 9 (7%), z czego tylko 3 po-
nownie nie uzyskato kojarzen, a 5 skojarzyto si¢ z samica. W trzecim i czwartym sezonie
zycia powrdcit tylko jeden samiec, za kazdym razem kojarzac si¢ z samica. Na powierzchni
HM sposrod 69 nielggowych samcoéw w nastgpnym roku powrocito 8 (12%), z czego 2 nie
uzyskaty kojarzen. W trzecim i czwartym sezonie powrdcily po dwa samce, za kazdym
razem kojarzac si¢ z samica. Trzeba jednak podkresli¢, ze samce nielggowe maja wyraznie
nizsza powracalno$¢ na badany teren w porownaniu do samcoéw lggowych (Ryc. 38).

Sukces kojarzeniowy stanowi podstawowe kryterium legowego statusu samcow. Je-
zeli jako wskaznik sukcesu kojarzeniowego i tym samym jakos$ci samca przyjac liczbe
samic, z ktérymi samiec kojarzy si¢ w ciagu zycia (przy kontrolowanym wptywie jego
dhugosci), to jak wykazano juz (Tab. 8 19), data przylotu miata znaczny wpltyw na sukces
kojarzeniowy samcow na powierzchni HT, podczas gdy na powierzchni HM wplyw ten
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Powierzchnia HT Powierzchnia HM
(Plot HT) (Plot HM)
Liczba samcow
(Number of males) Liczba samcow
120 (Number of males)
100+ 100+ . a
80 80 |:| b
60+ 60
401 40
20+ 204
0+ 0 ﬁ—ﬂ—ﬁ—mf—:'ﬁ—‘
1 2 3 4 1 2 3 4 5
Lata zycia (Years of life) Lata zycia (Years of life)

Ryc. 38. Roéznice w powracalno$ci samcow w zaleznosci od ich statusu kojarzeniowego w pierwszym sezonie
ich zycia, na powierzchni HM i HT. Rozk}ad dtugosci zycia samcow, stwierdzonych po raz pierwszy na badanym
terenie jako nielggowe jest istotnie r6zny od rozktadu samcow, ktore w pierwszym sezonie odniosty sukces
kojarzeniowy (G test: HT: Chi sq. = 29,5, p <0,0001; HM: Chi sq. = 8,17, p = 0,085).

Fig. 38. The differences in return frequency of “naive” males in relation to their breeding status, on HT and
HM plots. The distribution of males, which were recorded for the first time in study plots as non-breeding,
is significantly different from the distribution of males, which mated at once in their first breeding season
(G test: HT: Chi sq. =29.5, p < 0.0001; HM: Chi sq. =8.17, p = 0.085).

byt znacznie mniej wyrazny. Jezeli chodzi o roznice w dacie osiedlania si¢ (Tab. 17), to na
powierzchni HT samce, ktorym w ciagu calego zycia nie udato si¢ podja¢ proby legowej,
pojawialy si¢ na wiosng przecigtnie 10 dni pdzniej niz te, ktorym udalo si¢ przynajmnie;j
raz skojarzy¢ z samica. Na powierzchni HM samce nielggowe pojawiaty si¢ przecigtnie
tylko 3 dni p6zniej od samcoéw lggowych.

Poza datg przylotu, samce rozniace si¢ statusem kojarzeniowym roznily si¢ rowniez
zroznicowaniem $piewu. O ile jednak samce poligyniczne zdecydowanie roznily sig
wigkszym zrdéznicowaniem $piewu od pozostatych, o tyle samce nielegowe i samce koja-
rzace sig tylko z jedna partnerka nie roznity si¢ pod tym wzgledem w sposob statystycznie
istotny (Tab. 18). Jezeli za wskaznik jako$ci osobniczej samca przyja¢ wymiary ciata, to
ta grupa cech nie wykazywata jakichkolwiek r6znic migdzy samcami lggowymi i nielg-
gowymi (Tab. 17).

Samce lggowe w najwigkszej liczbie pojawialy si¢ na terenach lggowych i obejmowa-
ty terytoria glownie na poczatku okresu rozrodu, po czym ich liczba stopniowo spadata.
W zasadzie mozna przyjaé, ze po uptywie miesiaca od przylotu pierwszego samca, inne
samce pojawiajace si¢ na terenie badan nie byly w stanie uzyskac statusu samca lggowe-
g0, poza jednostkowymi przypadkami (Ryc. 30). Jednakze, co uderzajace, najwigcej sam-
cow nielegowych roéwniez pojawialo si¢ na poczatku sezonu i pozniej ich liczba réwniez
stopniowo spadata. Zatem zaro6wno dla samcow legowych, jak i nielggowych, wzorzec
osiedlania si¢ w ciaggu wiosny byt bardzo podobny (korelacja migdzyw liczebno$cia sam-
cow nielggowych i lggowych w pentadach dla HT rowna sig r, = 0,96, n = 14, p<0,0001;
dla HM réwna sig ry = 0,87, n = 19, p<0,0002).
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Tabela 17. Por6wnanie wymiardow ciala samcow nie skojarzonych w ciagu calego zycia, z samcami, kto-
re przynajmniej raz si¢ skojarzyly. Dane (transformowane logarytmicznie) porbwnywano analiza wariancji
stosujac klasyfikacj¢ pojedyncza. W przypadku niejednorodnych wariancji uzyto analizy wariancji Welcha.
Srednie i odchylenia standardowe podano dla danych nietransformowanych. Zmienne dotycza pomiarow
liniowych wyrazonych w milimetrach, za wyjatkiem cigzaru ciata, ktory wyrazony jest w gramach. 0 — samce
nieskojarzone w ciagu catego zycia, 1 — samce, ktore w ciagu zycia przynajmniej raz skojarzyly si¢ z samica,
P — samce, ktore przynajmniej raz byty poligyniczne (wszystkie grupy sa roztaczne). Test $rednich — w ko-
lumnie nr 6 przedstawiono wyniki testow post-hoc dotyczacych réznic migdzy Srednimi (test Tukeya-Krame-
ra), w ktorym ta sama litera oznacza brak ro6znic migdzy srednimi na poziomie a = 0,05.

Table 17. The comparison of body measurements of males which have never mated with males which mated
at least once. Data were transformed logarithmically and analyzed by one-way ANOVA (Welch ANOVA was
used in case of unequal variances). Means and SD were shown for untransformed data. All measurements
are in mm, except for body mass which was measured in grams. 0 — males never mated, 1 — males mated at
least once during lifetime, P — males mated polygynously at least once during their lifetime. All groups were
non-overlapping. In column no 6 there are results of post-hoc tests (Tukey-Kramer test), where the same letter
means lack of differences between means (o = 0.05).

Powierz- Cecha Status Srednia
chnia kojarzeniowy SD  Test $rednich F N P
Feature . Mean
Plot Mating status
1 2 3 4 5 6 7 8 9
Pesviot 0 2426 20,68 A 14,32 114 <0,0001
rzylo
Settlement date ! 13,80 15,18 B 141
P 148 14,63 B 10
Skok 0 21,44 0,54 A 113
° 1 2149 0,61 A 137 141 0,256
Tarsus
P 21,75 0,61 A 10
0 1734 0,40 A 0,842 114
HT Przedramig 1 17,39 0,34 A 141 0,432
Forearm P 17,45 0,30 A 10
0 1558 0,55 A 114
Dziéb 1 15,64 0,49 A 0,639 141 0,528
Beak P 1551 0,37 A 10
Cics 0 12,48 0,60 A 110
1ezar 1 12,60 0,64 A 1,264 127 0284
Weight
P 12,40 0,62 A 10
0 17,07 14,39 A 71
Przylot* 1 14,53 15,49 A 20,56 124 0,002
Settlement date P 1,00 1,00 B 3
0 21,55 0,45 A 70
Skok 1 21,57 057 A 2,10 123 0,125
Tarsus P 20,93 0,25 A 3
Prsedsam 0 17,34 0,37 A 70
HM rzedramie 1 1734 033 A 0,116 122 0,891
Forearm
P 17,43 0,50 A 3
Daidh 0 1557 045 A 70
1o | 1552 0,51 A 0,437 123 0,646
Beak
P 1537 0,15 A 3
Cies 0 12,66 0,73 A 71
tezar 1 12,66 0,69 A 0,188 124 0,829
Weight
P 12,92 1,01 A 3

#— cecha analizowana przy uzyciu testu ANOVA Welcha
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Tabela 18. Porownanie wielkosci repertuaru sylab $piewajacych samcow o réznym statusie kojarzeniowym
(0 — samiec nieskojarzony, 1 — samiec skojarzony monogamicznie, P — samiec poligyniczny) przy kontrolo-
wanym wplywie powierzchni badawczej. Dane dla lat 2000-2003, n = 84, R?= 0,09, analizowane przy uzyciu
modelu GLM. Wyniki testu a’posteriori Tukeya-Kramera dla poréwnan analiza wariancji, osobno dla kazdego
z efektow. Potozenie $redniej (przecigtnej liczby sylab w $piewie ptaka) w tym samym wierszu tabeli, wska-
zuje na brak réznic na poziomie istotnosci 0,05.

Table 18. The comparison of song repertoire size between males of different mating status (0 — unmated males,
1 —monogamous males, P — polygynous males). The influence of study plots controlled, data for seasons 2000
2003, n =84, R?=0.09, analyzed with GLM. The result of test post-hoc (Tukey-Kramer test) are indicated by
position of means: if they they are in the same row, it indicates lack of differences at o = 0.05.

Efekt Srednie i test]; ukeya a = 0,050 GLM
Efect ean
HT HM 0 1 P F P
i i 37,8 354
Powierzchnia 0.67 0417
Plot
Sukces kojarzeniowy 34,3 36,2
Mating success 52,7 3,94 0,017
POWlerzchnla/ Sukces kojarzeniowy 0.68 0.413
Plot/Mating successs
Powierzchnia HT Powierzchnia HM
(Plot HT) (Plot HM)
Liczba samcow Liczba samcow
(Number of males) (Number of males)
707 707
] ] ----e¢ a
Q\ °
50 A \’\\ 50 N o b
\ \
3019 & 301
4 OO \ ] O... \t)
. O\Q | 0. ‘\B
1(3) ° \t.xg-O. $99a 1%%&&*
20 40 60 80 100 20 40 60 80 100

Czas (pentady) [Time (pentads)]

Czas (pentady) [Time (pentads)]

Ryc. 39. Liczebnosci samcow lggowych (czarne punkty) i nielggowych (szare punkty) pojawiajacych si¢ na
powierzchniach HT 1 HM w ciagu sezonu lggowego (kolejne pentady). Przedstawiono linig trendu liczebnosci
samcow, opartg na wielomianie trzeciego stopnia.

Fig. 39. Number of males: mated (black dots) and unmated (grey dots), appearing on HT and HM plots during
the breeding season (time expressed in pentads).

Warto wskaza¢ na fakt, ze najwigcej samcow nielggowych pojawiato si¢ wyraznie
przed osiedlaniem sig¢ i kojarzeniem si¢ samic (Ryc. 40).

Samce przybywajace na poczatku sezonu przebywaly na swoich terytoriach najdtuze;j,
za$ im samiec przybywat pozniej w ciagu sezonu, tym krocej przebywat na terytorium
(dla samcoéw notowanych pierwszy raz: HT: r, = —0,37, n = 248, p<0,0001, HM: r =
—0,44, n = 176, p<0,0001). Wytlumaczenie tego faktu wydaje si¢ oczywiste — im poz-
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Ryc. 40. Osiedlanie si¢ samcOw nielggowych w ciagu sezonu w odniesieniu do receptywnosci samic: a — liczba
osiedlajacych si¢ samcow nielggowych (czarne stupki), b — liczba obserwacji samic pilnowanych przez samce
i budujacych gniazda (szare stupki). Czas wyrazono w pentadach (jeden stupek odpowiada jednej pentadzie).

Fig. 40. The distribution of settlement of unmated males against the distribution of records of females guarded
by males or building nests: a — number of unmated males, b — number of observations of females. Time was
expressed in pentads (one bar represents one pentad).

niej samiec przybywal, tym czas przebywania na powierzchni do jesiennego odlotu byt
krotszy. Jednakze szczegdtowa analiza czasu przebywania samcoéw wykonana osobno
dla samcow legowych 1 nielggowych pokazata, ze rozktad czasu przebywania samcow
nielegowych bardzo roznit si¢ od samcow legowych. Samce lggowe z reguly przebywaty
na obszarze badan ok. 40—60 dni, co obejmowato petny cykl jednego lub dwu lggéw, pod-
czas gdy czas przebywania samcow nielggowych byt znacznie krotszy: wigkszos¢ z nich
byta notowana na terenie badan bardzo krotko (Ryc. 41), istotnie krocej niz w przypadku
samcow legowych (Tab. 19).

Czas przebywania ptakow na badanych powierzchniach byt zwiazany z prawdopo-
dobienstwem ich powrotu: nielggowe samce, ktore powrocity w nastgpnym sezonie,
w poprzednim przebywaty dluzej na badanym terenie od tych nielegowych samcow, ktore
tam juz nie powrocity (Ryc. 42; test Kruskala-Wallisa: HT: H=4,62, n= 115, p=0,032;
HM: H=7,4,n=63, p=0,000).

Czas przebywania ,,naiwnych” samcow nielggowych nie wykazywatl zwiazku z jako-
$cig terytorium na HT (jako$¢ roslinnosci, czyli suma powierzchni wysokich szuwarow
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Ryc. 41. Zalezno$¢ migdzy czasem przebywania samca na powierzchni a standaryzowana migdzy sezonami
datg osiedlenia sig. Na rycinie zaznaczono (kolorowe izolinie w prawej czgsci kazdego wykresu) zaggszczenie
punktow w zaleznosci od statusu kojarzeniowego samca (skojarzony — 1, nieskojarzony — 0) przy uzyciu
nieparametrycznej metody obliczania ggstosci punktow.

Fig. 41. The relationship between time of male presence in the study plot and standardized date of his settlement.
Coloured isolines indicate the density of points, depending on the mating status of males.

Tabela 19. Porownanie liczby dni przebywania samca nielggowego (0) i lggowego (1) na badanych po-
wierzchniach.

Table 19. Comparison of time of presence/stay of unmated male (0) and mated (1) in studied plots.

Powierzchnia Status legowy Srednia

Plot Breeding status Mean SD H N P

HT 0 10,8 17,26 141,7 142 <0,0001
1 44,8 20,36 188

HM 0 15,2 19,95 68,00 98 <0,0001
1 38,4 21,11 154
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Ryc. 42. Zaleznosci czasu przebywania pierwszorocznych samcéw nielggowych na badanych powierzchniach
i ich powracalnosci w nastgpnym sezonie rozrodczym (0 — nie przezyl, 1 — przezyt), dla badanych powierzchni
HT i HM.

Fig. 42. The comparison of time of presence of naive unmated males in studied plots in relation to their survival
to the next breeding season (0 — not survived, 1 — survived).

transformowana logarytmicznie, r = —0,04, n = 115, p = 0,67), jednakze wykazywat do-
datni zwiazek z jakoS$cia terytorium na HM (r = 0,25, n =73, p = 0,036).

Bezposrednie poréwnanie jakosci terytoridw ,,naiwnych” samcow nielggowych powra-
cajacych w nastgpnym sezonie, z tymi, ktore nie przezyly, nie wykazat istotnych r6znic ani
na powierzchni HT (HT: ANOVA F =0,47, df= 1,113, p=0,49), ani na HM (HM: ANOVA
Welcha F = 0,54, df n=1,df d=9, p=0,49). Podobnie dla samcow lggowych.

Chociaz czas przebywania na powierzchni w tak uderzajacy sposob zmieniat si¢ w za-
leznos$ci od statusu lggowego samcow to — podobnie jak w przypadku wptywu wysokich
szuwarow na sukces kojarzeniowy — mamy tu do czynienia ze zmiennymi skorelowany-
mi. Mianowicie jest mozliwe, ze ptaki przylatujace wczesniej pierwszej wiosny to ptaki
charakteryzujace si¢ wyzsza jako$cia osobnicza, a poniewaz przylecialy wczesniej, zatem
automatycznie, jak to juz wyzej nadmienitem, miaty mozliwos¢ dtuzszego przebywania
na terenie badan niz ptaki, ktore przylecialy pozniej. Poniewaz miaty wyzsza jako$¢ osob-
nicza, prawdopodobienstwo ich przezycia byto wigksze i dlatego powracaty w nastgpnym
roku. Ten scenariusz mozna tatwo zweryfikowaé¢ badajac prawdopodobienstwo powrotu
W nastgpnym sezonie wzgledem czasu przebywania na powierzchni u pierwszorocznych
samcow nielggowych, przy kontrolowanym wplywie czasu ich przylotu pierwszej wio-
sny. Wyniki takiej analizy (Tab. 20) wskazuja, ze data przylotu okazata si¢ podstawowa
zmienng zwiazang z dostosowaniem, a relacje z czasem przebywania na powierzchniach
byty jedynie efektem wzajemnego skorelowania zmiennych.

Strategia awansu terytorialnego w ciagu zycia osobnika

Jak pokazalo porownanie procentu pokrycia terytorium samca przez wysokie szuwary
w kolejnych latach jego zycia (Tab. 21), istnieje statystycznie istotna rdéznica w jakosci
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Tabela 20. Zwiazek migdzy czasem przebywania na powierzchni a prawdopodobienstwem powrotu pierw-
szorocznego samca nielegowego w jego przysztym sezonie rozrodczym (0 — nie wrocit, 1 — wrocit), analizo-
wany regresja logistyczna wzgledem dwoch zmiennych objasniajacych: czasu przylotu i czasu przebywania
na powierzchni podczas pierwszego sezonu.

Table 20. The relationship between time of presence/stay of yearling, nonbreeding male and probability of his
return in next breeding season (0 — not returned, 1 — returned), analyzed with logistic regression in relation to
two predictors: settlement date and length of time of presence during its first spring.

Powierzchnia (R?) Zmienne objasniajace Statystyka

Plot Predictors B SE Walda N P

HT Data przylotu/Settlement date 0,06 0,031 3,86 27 <0,050
(0,23) Czas przebywania/Period of stay -0,02 0,035 0,31 0,574
HM Data przylotu/Settlement date -0,01 0,028 0,16 25 0,690
(0,01) Czas przebywania/Period of stay 0,003 0,023 0,02 0,989

Tabela 21. Poréwnanie powierzchni zajgtych przez wysokie szuwary na terytoriach samcow w kolejnych
latach zycia przy uzyciu testu t dla par wiazanych. Dane opisowe podano bez transformacji, testy przepro-
wadzono na danych transformowanych logarytmicznie. Dane potaczono dla obu powierzchni, ze wzgledu na
zarejestrowane przypadki przenoszenia si¢ miedzy powierzchniami w kolejnych latach zycia osobnikow.

Table 21. Comparison of area covered by tall wetland vegetation in males’ territories in subsequent years
of their lives, using t-test for matched pairs (data log-transformed). Means and SD for not transformed data.
Data joined for both areas due to records of shift of male territories between study plots in subsequent years
of their lives.

Kolejny sezon rozrodczy samca Wysokie szuwary [$]

Consecutive male's breeding Tall wetland vegetation SD t N P
seasons
1. 0,34 0,230
2,18 89 0,032
2. 0,40 0,218
1,36 22 0,19
3. 0,45 0,185
0,27 7 0,79
4. 0,45 0,190

terytorium migdzy pierwszym a drugim sezonem. Zaznaczata si¢ ona rowniez miedzy 2.
a 3. sezonem zycia, aczkolwiek nie byta juz istotna statystycznie. Natomiast dla ptakow
migdzy 3. a 4. rokiem zycia nie wida¢ juz zadnych rdznic. Jest charakterystyczne, ze
rokitniczka wybiera terytorium, ktérego nie wigcej niz potowa pokryta byta wysokimi
szuwarami. Optymalnym siedliskiem dla rokitniczki, z punktu widzenia jakosci teryto-
rium, jest zatem ekoton wysokich szuwardéw lub niewielkie ptaty szuwarow, mniejsze od
rozmiardw jej terytorium.

Stopien poprawy jakos$ci zajmowanego terytorium zalezal od wczesniejszego przy-
lotu. Im wczeséniej dany samiec przylatywal w nastgpnym roku w poréwnaniu do roku
poprzedniego, tym bardziej znaczaca byta zmiana jego terytorium pod wzglgdem pokry-
cia wysokimi szuwarami. Pomigdzy zmiang daty przylotu migdzy pierwszym a drugim
sezonem zycia a zmiana pokrycia wysokimi szuwarami w tym samym okresie istnieje
istotna statystycznie ujemna korelacja (r =—0,31, n =87, p = 0,003): im wigksza ujemna
zmiana w dacie przylotu (wczesniejszy przylot), tym wiekszy przyrost pokrycia wysoki-
mi szuwarami (Ryc. 43). Podobny zwiazek wykazuje porownanie zmiany daty przylotu
1 zmiany pokrycia wysokimi szuwarami terytorium samca migdzy drugim a trzecim ro-
kiem zycia (r =-0,66, n = 22, p < 0,001). Natomiast analogiczna analiza dla zmian daty
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Ryc. 43. Zmiana daty przylotu samca migdzy kolejnymi latami jego zycia (warto$¢ ujemna obrazuje wczesniejszy
przylot, warto$¢ dodatnia pozniejszy) i jej konsekwencje dla wyboru terytorium o wigkszym pokryciu wysokimi
szuwarami.

Fig. 43. Change of arrival dates of male between consecutive years of its life (negative value reflects earlier
arrival, positive — delay in arrival) in relation to changes in the tall wetland vegetation of its territories in
consecutive years.

92



Tadeusz Zajac Mechanizmy osiedlania sig samcéw rokitniczki Acrocephalus schoenobaenus

0,8

o
~
|

=}
~
|

i

Zmiana pokrycia szuwarami
(Change of tall vegetation)
o
|

-1 0 1

Zmiana sukcesu kojarzen
(Change of mating success)

o
[
|
W

1

o
~
|

1

1

Zmiana pokrycia szuwarami
(Change of tall vegetation)
S
EN o
| |

—

o
)

-1 0

Zmiana sukcesu rekrutaciji
(Change of recruitment success)

Ryc. 44. Roznice w zmianie pokrycia terytorium wysokimi szuwarami w odniesieniu do zmiany sukcesu samca,
w dwu glownych sktadowych dostosowania: A — kojarzenia i B — rekrutacja. ,,—1” — samiec z sukcesem w roku
t a bez sukcesu w roku t, , ,,0” — samiec majacy taki sam sukces w roku t i roku ¢, , ,,1” — samiec bez sukcesu
w roku t, a majacy sukces w roku t, .

SSERL]

Fig. 44. The differences in tall wetland vegetation coverage of territory in relation to change of male success
between given years. Analyses were completed for: A — mating, B —recruitment; “—1”: male successful in nesting
in year “t” but unsuccessful in “t+1”, “0”: male did not change success in year “t” and "t+1”, “1”” — male without
success in year “t” but successful in “t+1”.

przylotu i jakosci terytorium dla samca migdzy trzecim a czwartym rokiem zycia nie
pokazuje istotnej zaleznosci (r =-0,19, n =7, p = 0,69).

Jakie konsekwencje dla dostosowania osobnikdw przynosi wybor lepszego terytorium
w kolejnych latach zycia samca? Jezeli porowna¢ pokrycie terytorium wysokimi szu-
warami w odniesieniu do samcow, ktorych sukces spadl migdzy pierwszym a drugim
rokiem (—1), z samcami, ktorych sukces si¢ nie zmienit (0) i samcami, ktorych sukces sig
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poprawit (1), to w przypadku sukcesu kojarzeniowego brak istotnych réznic migdzy tymi
grupami sameow w zmianie pokrycia terytorium (H, = 0,12, p = 0,94; Ryc. 44A). Gdy
analogiczne porownanie wykonano dla rekrutacji mtodych (niestety, tutaj w przypadku
tylko jednego samca nastapita poprawa sukcesu, zatem, aby nie mnozy¢ stopni swobody,
wykluczono go z analizy), to okazuje si¢, ze samce, ktdrych sukces spadt migdzy pierw-
szym a drugim rokiem (Ryc. 44B), zajely w drugim roku terytoria o nizszym stopniu
pokrycia szuwarami, w porownaniu do samcow, ktore w obydwu sezonach wyprowadzity
miode rekrutujace sig pozniej do rozrodu (H, . =4,51, p = 0,034).

Gdy analizowano zmiany w pokryciu terytorium samca wysokimi szuwarami w ko-
lejnych latach jego zycia z uwzglednieniem wptywu zesztorocznego niepowodzenia
w kojarzeniach lub utraty legu, to okazato si¢ (Tab. 22), ze ewentualne negatywne do-
$wiadczenia samca z poprzedniego sezonu nie wykazuja zadnego zwiazku ze zmianami
w jakosci jego terytorium. W przypadku kojarzen nie stwierdzono ani istotnych zmian
w jakosci terytorium migdzy latami, ani istotnej interakcji migdzy tymi zmianami a suk-
cesem kojarzeniowym. W odniesieniu do utraty gniazda zmiany jakosci terytorium byty
jedynie bliskie statystycznej istotnosci (p = 0,088), jednak interakcja utraty gniazda ze
zmiang jakosci terytorium w kolejnych latach zycia samca nie wykazywata statystyczne;j
istotno$ci.

Tabela 22. Zmiany w powierzchni wysokich szuwaréw w pierwszych dwoch sezonach rozrodczych sam-
cOw, analizowane modelem GLM dla pomiaréw powtarzanych. * — interakcja miedzy zmienna ciagla ana-
lizowana dla par wigzanych a zmienna grupujaca (kojarzenia — dwumianowa zmienna opisujaca sukces
Iub brak sukcesu kojarzeniowego, sukces gniazdowy — dwumianowa zmienna opisujaca wyprowadzenie
przynajmniej jednego mtodego z danego terytorium lub catkowite niepowodzenie prob lggowych na da-
nym terytorium).

Table 22. Changes in tall wetland vegetation coverage in two first breeding seasons of male. GLM model
for repeated measures. * — interaction between continuous variable analyzed for matched pairs and grouping
variable (binary variables describing mating or nesting success).

Model ~ CAymniki Estymator F NDF DDF P

Factors

Wiek 0,003 0,26 1 87 0,61
| Age

Kojarzenia*wick 0,003 0,27 1 87 0,60

Mating age

Wiek 0,038 2,98 1 78 0,09
) Age

. .
Sukc.es gniazdowy*wiek 0,002 0.14 | 73 0.70
Nesting success *age
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6. DYSKUSJA
Siedlisko

Na podstawie masowego wystepowania rokitniczki w dolinach rzek mozna przypusz-
czaé, ze to doliny rzeczne i ich dynamicznie zmieniajace sig siedliska byly gldownymi ob-
szarami, na ktorych ksztaltowaly sig¢ przystosowania rokitniczki. Analiza jej wystegpowa-
nia w najwigkszej skali przestrzennej, skali krajobrazu ocalej doliny rzecznej, wskazuje
mechanizm ekosystemowy, ksztaltujacy siedlisko zajmowane przez rokitniczke. Gatunek
ten wystepuje jedynie w szerokich, a wige plaskich partiach doliny, gdzie — dzigki zwol-
nieniu tempa przeptywu wody — w naturalny sposob pojawia si¢ zroznicowanie sieci wod
1 powstaja obszary podmokte. W mniejszej skali doktadnie ten sam mechanizm (aktyw-
no$¢ hydrogeologiczna zwalniajacego cieku, w tym wypadku tylko zamierajacej gatezi
rzeki — Starej Nidy), dzigki tworzeniu lokalnych skupisk starorzeczy i rozlewisk, od-
powiada za wystepowanie lokalnych subpopulacji rokitniczek. Miejsca takie zachowaty
si¢ w dolinie Nidy, pomimo jej dtugiej historii zagospodarowania (Zajac i Zajac 1998),
dzigki oczywistym trudnosciom w wykorzystaniu rolniczym czg¢sci doliny charakteryzu-
jacych sie wysoka aktywnoscia morfologiczna rzeki (Zajac i in. 2002).

Poniewaz siedlisko rokitniczki wystepuje w ,,zgrupowaniach” starorzeczy i rozlewisk,
a takie grupy roznia si¢ obszarem i jakos$cia, to nasuwa si¢ pytanie, czy u tego gatunku
moze wystepowac osiedlanie si¢ wedlug modelu bufora populacyjnego (Brown 1969).
Jezeli wezmiemy pod uwagg preferowang cech¢ (powierzchnia wysokich szuwaréw), to
rokitniczki powinny najwczesniej osiedla¢ si¢ na powierzchni HM, po jej zasiedleniu
na HT, na koncu za§ na SM. Tymczasem migdzy HM a HT brak jakichkolwiek réznic
w czasie osiedlania sig. Jakos$¢ stanowisk nie r6zni si¢ migdzy powierzchniami, a jedy-
nie obszary rdznig sig liczba i1 rozmieszczeniem w przestrzeni (zageszczeniem) akcepto-
walnych stanowisk rozrodczych. Dla obserwatora taki wzorzec wystgpowania stanowi
wyrazng réznicg — pewne obszary sa znacznie gesciej zasiedlone niz inne. Jednak trzeba
pamigtac, ze samce rokitniczek zajmuja terytoria na wytaczno$¢. Obecnos¢ granic tery-
torium sasiada w odlegtosci 100 m, czy 10 m nie powinna stanowi¢ istotnego czynnika
wplywajacego na decyzje o osiedleniu sig; t¢ samiec powinien podejmowac¢ w oparciu
o0 jakos¢ stanowiska, bowiem sezon lggowy spedzi w granicach wlasnego terytorium.
Huxley (1934) opisywat terytorium jako rodzaj gumowego dysku, ktory kurczy si¢ pod
naciskiem z zewnatrz, jednak dysk stawia coraz wigkszy opor w miare, jak staje si¢ coraz
mniejszy, zatem z zasady terytorializm jest przystosowaniem prowadzacym do minimali-
zacji efektow zageszczenia. W badanych populacjach wielko$¢ terytorium wydaje sig by¢
uwarunkowana jedynie rozmieszczeniem wysokiej roslinnosci szuwarowej w przestrzeni
(im bardziej jest ona rozproszona tym wigksze terytorium, np. Ryc. 17, takze Bielanski
— dane niepubl.) lub specyficzna aktywnoscia samcow polegajaca na zaktadaniu dodatko-
wych terytoriow (politerytorializm, Zajac i in. 2008a).

Trudno znalez¢ argumenty przemawiajace za sygnatami siedliska w duzej skali, kie-
rujacymi osiedlaniem si¢ rokitniczek. Wydaje sig, ze zasiedlanie, zgodnie z zasada brzy-
twy Okhama, wystarczy ttumaczy¢ jako$cia indywidualnych terytoriow, a kwestig relacji
osiedlania si¢ z cechami krajobrazu mozna wyjas$ni¢ rozmieszczeniem zasobéw w prze-
strzeni — tam, gdzie jest ich wigcej lub sa lepsze (np. powierzchnia HM), osiedli si¢ wigcej
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ptakow, jednak ich decyzja bedzie oparta na zasobach ocenianych na poziomie osobnika.
Oczywiscie, wnioskowanie tego rodzaju oparte jest na wynikach uzyskanych z porow-
nywania powierzchni HM, HT i SM przy rownoczesnym zatozeniu, ze sg one reprezen-
tatywne. Dla w pelni miarodajnych wnioskow liczebno$¢ porownywanych powierzchni
w kazdej kategorii powinna wynosi¢ wigcej niz 1, niestety wykonanie badan na wigkszej
liczbie powierzchni wymaga zaangazowania tak znacznych sit i srodkow, ze rozstrzy-
gnigcie tego problemu w oparciu o badania w tak duzej skali jest na razie niewykonalne.

Zebrane wyniki sa zgodne zardwno z modelem /FD/IDD Fretwella i Lucasa (1969),
dotyczacym kolejnosci zajmowania siedlisk, jak rowniez modelem /PD Pulliama i Da-
nielsona (1991). Samce osiedlaja si¢ rownoczesnie na HM i1 HT, zatem, gdyby rozumowac
w oparciu o /F'D/IDD, prawdopodobnie rozmieszczaja si¢ mi¢dzy siedliskami proporcjo-
nalnie do przewidywanego sukcesu. Jednak by wytlumaczy¢ ten wzorzec osiedlania sig,
wcale nie trzeba odwotywac si¢ do rozumowania w kategoriach, na ktorych oparto te mo-
dele: jakosci catych siedlisk, osiaganego w nich sredniego sukcesu i spodziewanej zasob-
nosci catego siedliska. Rownie dobrze taki wzorzec osiedlania si¢ thumaczy model /PD,
oparty na indywidualnym sukcesie kazdego osobnika, oczekiwanym na podstawie jego
indywidualnego stanowiska rozrodczego, bez potrzeby odwolywania si¢ do interakcji
z innymi osobnikami i homogennosci siedliska. Zalozenie homogennosci siedliska trud-
no zreszta w przypadku tego gatunku obroni¢ (Zajac i in. 2006, 2008b). Unika si¢ row-
niez, tak gnebiacego Fretwella i Lucasa, problemu oceny sygnatow od innych osobnikéw
swiadczacych o zageszczeniu i przewidywanym sukcesie. Tego rodzaju droga rozumo-
wania, do$¢ rozpowszechniona w 6wczesnych czasach, doprowadzita Wynn-Edwardsa
(1962) do sfomulowania teorii doboru grupowego (A. Lomnicki — inf. ustna).

O ile sytuacje na dwoch duzych powierzchniach dos¢ tatwo zinterpretowac, trudnosci
nastrgcza powierzchnia SM. Teoretycznie czas osiedlania si¢ na powierzchni SM jest
zgodny z modelem bufora populacyjnego (Brown 1969). Warto jednakze zwroci¢ uwage
na fakt, ze powierzchnia SM jest zasiedlana niezwykle p6zno, dopiero wtedy, kiedy na
innych powierzchniach niektore pary potracity juz lggi, wyprowadzity je lub nawet przy-
stepuja do drugich. Poza tym, osobniki osiedlaja si¢ tam sporadycznie, w pojedynczych
parach, a w niektorych latach w ogodle brak zajetych terytoriow. Powierzchnia SM nie
gra roli buforu — osiedlanie si¢ tam nie ma zwiazku z wysoka liczebnoscia sasiadujacych
duzych populacji, samce osiedlaja si¢ tam w okresach niskiej (sic!) liczebnosci populacji.
Na obecnym etapie badan nie mozna rozstrzygnac, jaki mechanizm ttumaczy ten sposob
osiedlania sig, jednak niewatpliwie nie ma on zwiazku z efektem bufora populacyjnego
opisanym przez Browna (1969). By¢ moze zjawisko to jest zwigzane z mechanizmem
tzw. przegladu (ang. prospecting), czyli wyszukiwania terytoriow do zajecia w przysztym
sezonie legowym (Arlt i Part 2007).

Wazna jest odpowiedz na pytanie dotyczace wystgpowania stanowisk rozrodczych.
Czy stanowiska zajmowane przez samce sg stabilne migdzy latami? Czy mozna powie-
dzie¢, ze wystepuja specyficzne ,,jednostki” siedliskowe zajmowane przez zupetnie rozne
samce w sposob preferencyjny, ktére moglyby stanowi¢ owo jadro najlepszych stano-
wisk, zawsze zajetych i odpowiedzialnych za odbudowe pogtowia populacji w przypadku
spadku liczebnosci (Rhodenhouse i in. 1997)?

Analizujac rozmieszczenie rokitniczek w przestrzeni mozna wyrdznic bardzo niewiel-
kie rozmiarami miejsca koncentracji ich aktywnosci (Ryc. 28, 30, 31). Wydaje sig, ze pre-
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ferencja do zajmowania wysokich szuwardéw jest dziedziczna, lub warunkowana bardzo
wczesnie, albowiem mtode osobniki opuszczajace gniazdo juz wykazuja przywiazanie do
wysokich szuwardéw, w ktorych si¢ wyraznie koncentruja, pomimo zdolnosci do dyspers;ji
i zajmowania innych rodzajow roslinnosci (Nowak 2007). Wedlug Zajaca i in. (2008b),
rézne samce rokitniczki, w rd6znych latach potrafia zaja¢ prawie doktadnie to samo miej-
sce (stanowisko rozrodcze) z doktadnoscia do kilku metrow. Czgsto wykorzystuja niemal
to samo miejsce do $§piewu, nawet w przypadku, gdy nie ma tam latwo wyrdznialnych
stanowisk do $piewania (np. krzewow wierzby, uschnigtych mtodych olsz), a jedynie
$piewaja w tym samym miejscu w jednorodnej kepie trzciny. Warto zwroci¢ uwage na
Ryec. 30, na ktorej zaznaczono pierwsze miejsce osiedlania si¢ samcow na powierzchni
HT. Podobnie jak w pokazanych na tej rycinie przyktadowych trzech latach, w kazdym
z dziesigciu analizowanych sezonéw pierwsze samce zawsze pojawialy si¢ w samotnej
kepie trzciny potozonej w zachodniej czgsci powierzchni. Podobne miejsca mozna wska-
za¢ rowniez na HM, chociaz tutaj powtarzalno$¢ obserwacji wydaje si¢ mniej wyrazna.
Niestety, tego rodzaju analiza przestrzenna powtarzalnos$ci lokalizacji terytoriow w zasa-
dzie nie poddaje si¢ analizie statystycznej: wykazanie w sposob ilosciowy tego rodzaju
powtarzalnos$ci bedzie wymagato opracowania nowej metodyki (Bielanski W., w przy-
gotowaniu). Wystgpowanie takich miejsc koncentracji aktywnosci terytorialnej samcow
niewatpliwie jest zwigzane z pokryciem terenu — obecno$¢ wyraznie wyodregbnialnych
ptatow wysokich szuwarow narzuca osiedlajacym si¢ samcom powtarzalny sposob roz-
mieszczania sie w terenie.

Najwazniejszym wynikiem analizy siedliska i preferencji samcow jest zidentyfiko-
wanie wysokich szuwaréw jako waznego, wrecz podstawowego sygnatu srodowiskowe-
go, wedhug ktorego rokitniczki zasiedlaja stanowiska rozrodcze. Znalezienie takiej tatwo
mierzalnej cechy srodowiskowej umozliwia okreslenie jakos$ci siedliska w sposob nieza-
lezny od sukcesu, jaki osiagaja poszczegolne osobniki. Umozliwia to wyeliminowanie
najwigkszego metodycznego problemu w tego rodzaju badaniach — tautologii, polegaja-
cej na uznawaniu, ze terytoria dobre to te, na ktorych ptaki osiagaja najwigkszy sukces.
Przy takiej metodyce niemozliwe jest zidentyfikowanie pomytki w ocenie jakosci srodo-
wiska, tj. osiedlenie si¢ ptaka w miejscu o atrakcyjnych sygnatach srodowiskowych, ktore
jednak nie zapewnia wysokiego sukcesu legowego. Dzigki zidentyfikowaniu sygnatu $ro-
dowiskowego, taki obiekt badan naukowych jak rokitniczka, stwarza nowe mozliwosci
badania procesu wyboru siedliska, nieznane jak dotad u innych gatunkow.

Nalezy rowniez pamigtac, ze siedlisko doliny rzecznej jest siedliskiem dynamicz-
nym. Naturalne okresowe wahania poziomu wody powoduja zmiany w zasiggu réznych
elementow szaty roslinnej. Czasowe osuszenie terenu moze spowodowaé wycofanie
si¢ silnie hydrofilnych zbiorowisk (np. szuwarow patki wodnej) i wkroczenie krzewow
1 drzew. Tego rodzaju zmiany, czg¢sto eliminujace lokalnie siedlisko rokitniczki, moga
zaj$¢ nawet w ciagu zycia pojedynczego osobnika (Bielanski i in. 2005). Dno doliny moze
by¢ okresowo niedostepne dla rokitniczek, na przyktad na skutek powodzi. Gatunek ten
najczescie] jest spotykany w tych rejonach doliny rzecznej, gdzie wystgpuje najwyzsza
aktywno$¢ hydrogeologiczna rzeki — rzeka czgsto odcina starorzecza i przerzuca koryta.
To powoduje powstawanie nowych miejsc legowych, by¢ moze czgsto atrakcyjniejszych
od dotychczasowo zajmowanych, co sprzyja zmianie obszaru aktywnosci rokitniczki.
W okresie badan powodzie kilkakrotnie w istotny sposob wptynely na zachowania tery-
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torialne rokitniczek — op6zniajac zajmowanie terytoriow (powodzie roztopowe) lub skra-
cajac wykorzystywanie (powodzie ,,§wigtojanskie”; Krol i in. 2002).

Tego rodzaju zjawiska sprzyjaly i sprzyjaja rozwinigciu si¢ duzej plastycznosci
w wyborze siedliska u tego gatunku. Jego zasigg geograficzny nalezy do najwigkszych
wsrdd przedstawicieli rodzaju Acrocephalus. Skala siedlisk, w ktorych notowano rokit-
niczki, jest bardzo duza (Cramp 1992), obejmuje réwniez szereg siedlisk antropogenicz-
nych, nieraz do$¢ dalekich od pierwotnego, np. mtode plantacje sosnowe (Cramp /.c.).
O plastyczno$ci moze §wiadczy¢ ekspansja rokitniczki w Finlandii, na wyspach Morza
Potnocnego 1 w Norwegii, przypisywana datowanemu od XIX w. rozwojowi zwirowni
i eutrofizacji wod (Borowiec i Peach 1997). Proces ksztattowania plastycznosci tego
gatunku w wyborze siedliska niewatpliwie powinien si¢ nasila¢ od czasu intensywnego
wptywu cztowieka na doliny rzeczne, przejawiajacego sig ich osuszaniem i zagospoda-
rowywaniem jako uzytki zielone, w mniejszej skali takze wypalaniem lub wykaszaniem
zesztorocznych trzcinowisk.

Na wedrowkach rokitniczka spotykana jest w bardzo réznych warunkach. Biorac pod
uwage niska przewidywalno$¢ zasobow na trasie wedrowki, gatunek ten szybko by wygi-
nat bez szerokiej skali przystosowan siedliskowych i pokarmowych. U gatunku zyjacego
w dynamicznym siedlisku i do tego wedrownego, nalezy spodziewac si¢ silnego doboru
na plastycznos¢ fenotypowa (szerzej pisza o tym Kingsolver i in. 2002). Warto podkre-
$li¢, ze coraz wigcej modeli teoretycznych i danych wskazuje, Ze stopien plastycznosci
fenotypowej jest cecha podlegajaca doborowi (Pigliucci 2005).

Prawdziwym testem plastycznosci fenotypowej rokitniczki moga by¢ inwazje obcych
gatunkow roslin, zachodzace obecnie w dolinach rzecznych na ogromna skalg. Poréwnanie
podwroctawskiej populacji badanej przez Borowiec (1999), zajmujacej sztuczne srodowi-
sko opanowane przez obcy gatunek inwazyjnej nawloci (Solidago sp.), z populacja nidzian-
ska wskazuje, ze rokitniczka zajmuje tego rodzaju nowe srodowisko i osigga tam bardzo
wysoki sukces lggowy, chociaz zauwazalne sa r6znice w biologii — mniejsze terytoria, wyz-
sza czgsto$¢ poligynii, odmienne zachowania terytorialne (Borowiec 1999 i inf. ustne).

Nadnidzianska populacja rokitniczki, zarowno w okresie lggowym, jak i poza nim,
jest zwigzana w uderzajacy sposob z wysokimi szuwarami (trzcina, patka szerokolistna)
— aktywnosc¢ tokowa samcow jest prawie wytacznie ograniczona do obszaru wysokich szu-
warow. Ksztalt terytorium, jak tatwo sobie wyobrazi¢ na podstawie Ryc. 14, czy Ryc. 28,
wydaje si¢ by¢ prosta konsekwencja ksztattu ptatu wysokich szuwarow. Terytoria rokit-
niczek sa niewielkie i wydaja si¢ w duzej mierze zaleze¢ od cech lokalnej szaty roslin-
nej (np. réznia si¢ wyraznie wielko$cia migdzy powierzchniami badawczymi, Ryc. 17).
Tego rodzaju zaleznosci wskazuja na wystgpowanie jakiego$ istotnego czynnika $ro-
dowiskowego, odpowiedzialnego za tak $cisty zwiazek. Jak przedstawiano w rozdz. II,
wielu autoréow zajmujacych si¢ wedrowkami ptakow podkreslato wazna rolg trzcinowisk
w czasie przelotow, jako miejsca wystgpowania bardzo waznego dla rokitniczki zrodta
pokarmu — mszycy Hyalopterus pruni. Ta zalezno$¢ mogtaby thumaczy¢ przywiazanie
rokitniczek do trzcin. Jednak obserwacje wydaja si¢ wskazywaé, ze rokitniczka jest opor-
tunista pokarmowym (podobnie Cramp 1992, Borowiec 1999). Wykorzystuje ona maso-
we wystgpowanie mszyc w trzcinach, jednak prawdopodobnie rownie chetnie korzysta-
taby z innych, réwnie obfitych zrédet pokarmu. Interesujace jest, ze rokitniczka korzysta
gtownie z pozornie niezbyt efektywnego rodzaju pokarmu jakim sa mate uskrzydlone
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owady (w tym zapewne spory udziat mszyc). W badanej populacji niewatpliwie najlep-
szym dostgpnym rodzajem pokarmu sa gasienice, zyjace w palce szerokolistnej, majace
duza biomasg 1 czgstos¢ (Ryc. 20), zatem spehiajace idealnie kryteria wymagane przez
teori¢ optymalnego zerowania (Stephen i Krebs 1986). W zestawieniu opartym na bio-
masie wida¢ (Ryc. 20), ze wagowo dominuja obydwa rodzaje pokarmu — drobne owady
uskrzydlone i gasienice. Wybor wysokich szuwardéw przez rokitniczki wydaje si¢ zatem
nieprzypadkowy — jako zrédta obfitego pokarmu (trzcina — mszyce, patka — gasienice),
szuwary maja znaczenie nie tylko w okresie gniazdowym, ale rowniez (o ile nie przede
wszystkim) w okresie pogniazdowym.

Samce wyraznie preferuja jak najwicksze platy szuwardw. Wazny wydaje si¢ udziat
ekotonu (brzegu tanu) — samce zajmuja mate ptaty w calosci, w duzych zajmuja terytoria
po brzegach. By¢ moze jest to zwiazane z niskq czgstosciag mszyc we wnetrzu tanu (rozdz.
1), ale biorac pod uwagg rolg $piewu w kojarzeniu si¢ tych ptakéw w pary wydaje sig,
ze rOwniez propagacja $piewu moze mie¢ tutaj duze znaczenie (Mathevon i Aubin 1997,
Borowiec 1999, Zajac i in. 2006).

Pokarmowa zasobnos$¢ stanowiska lggowego musi by¢ dla rokitniczki szczegodlnie
wazna, bowiem jej piskleta naleza do najszybceiej rosnacych sposrod wszystkich gatun-
kow z rodzaju Acrocephalus (Dyrez i in. 1994). Mlode powinny jak najszybciej uzyskac
mobilno$¢, gdyz skraca to okres przebywania w gniezdzie i zwiazanego z tym narazenia
na drapieznictwo. Presja drapieznikéw na gniazda tego gatunku jest wysoka (ok. 40%),
co sprawia, ze aparat lokomocji pieszej rozwija si¢ u pisklat rokitniczek o wiele szybciej
niz aparat shuzacy do lotu (Krol i in. 2002), umozliwiajac opuszczenie podlotom gniazda
1 piesza ucieczke w gestej roslinnosci. Zwiazek roslinnosci z pokarmem tlumaczytyby
modele z Ryc. 34-37, i wyjasniatyby, dlaczego samce zajmuja duze ptaty trzcin, pomimo
Ze nie przynosi to od razu korzysci.

Role wielkosci trzcinowisk w wyborze siedliska potwierdzaja ciekawe obserwacje
Baldiego (2004). Badat on awifaung zamieszkujaca 109 wysp szuwarowych, ktore tworza
archipelagi na jeziorze Velence na Wegrzech. Jak wykazal, rokitniczka nalezy do gatun-
kéw, ktore zajmuja najwicksze wyspy, o powierzchni przekraczajacej nawet kilkunasto-
krotnie wielkos¢ jej terytorium.

Warto podkresli¢, ze termin przylotu i zwigzane z nim pierwszenstwo osiedlenia sig
jest tak waznym elementem systemu rozrodu rokitniczki, ze thumaczy niezwykle szybkie
tempo wiosennej wedrowki (rozdz. II). Jakiekolwiek op6znianie wiosennej wedrowki
(nawet o kilka dni) moze bowiem oznacza¢ brak rozrodu w danym sezonie, co przy nie-
wielkiej przecigtnej dlugosci zycia tego ptaka (1.05 roku, Literak i Pikula 1996) moze
oznacza¢ brak rozrodu w ogodle. Zatem konsekwencje pierwszenstwa w osiedlaniu sig
rozciagaja si¢ na caly sezon lggowy i wplywaja na funkcjonowanie systemu rozrodu
u tego gatunku.

6.1. System rozrodu
Jednym z ciekawszych aspektow badan systeméw rozrodu jest analiza zmiennosci
dostosowania. Wykorzystanie metodyki umozliwiajacej tego rodzaju analizg¢ (Arnold

1 Wade 1984a,b) daje odpowiedz na niezmiernie wazne i podstawowe dla badacza ptakow
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pytanie, kiedy, na ktérym etapie rozwoju, roznicuje si¢ dostosowanie osobnikow. Fakt, ze
réznicowanie to wiaze si¢ wlasnie z kojarzeniami, jest zgodne ze wszystkim, co wiemy
o biologii rozrodu rokitniczki (doniosta rola $piewu i tokowania, dos¢ czgsta poligynia
1 wiarolomstwo) oraz ttumaczy bardzo duza intensywno$¢ dziatania doboru ptciowego
u tego gatunku (rozdz. II).

Patrzac z innej strony, wigkszo$¢ ornitologéw jest przywiazana do narzucajacego sig
schematu badan, opartego na ocenie sukcesu gniazdowego. Podejscie to wydaje sig by¢
mato adekwatne do sytuacji wystgpujacej u rokitniczki. Sukces gniazdowy tego gatun-
ku jest bardzo mato zr6znicowany, a piskleta pozostaja dtugo uzaleznione od opieki ro-
dzicow réwniez poza gniazdem. W badanej populacji, bardzo doktadne obserwacje losu
pisklat w okresie gniazdowym i tuz po nim (Nowak 2007, oraz wtasne dane niepubliko-
wane) wskazuja, ze do mniej wiecej 20. dnia po wykluciu mtode przebywaja w bezpo-
srednim sasiedztwie gniazda. Po opuszczeniu gniazda czgsto na nie wracaja i nocuja w
nim. Mtode usamodzielniaja si¢ pokarmowo dopiero po prawie miesigcu od wyklucia
(podobnie oceniaja Redfern i Alker 1996) i rowniez w tym okresie stabilizuje si¢ dlugos¢
ich skrzydta (Nowak 2007, Krol i in. 2002). Pozostawanie podlotow w sasiedztwie gniaz-
da jest thumaczone niska mobilno$cia mtodych i w zwiazku z tym ich wysoka podatnoscia
na drapieznictwo (Naef-Daenzer 2001) oraz duzym kosztem energetycznym wytwarza-
nia upierzenia (Lindstrom i in. 1993). Zatem ewentualna ocena przezywalnos$ci mtodych
w okresie gniazdowym obejmuje zaledwie 1/3 okresu ich dojrzewania — powstaje zatem
pytanie, czy mierzac sukces gniazdowy rzeczywiscie zyskujemy miarodajny wskaznik
dostosowania tego gatunku.

Miar sukcesu rozrodczego zwiazanych z gniazdem uzywa si¢ zazwyczaj dla dziu-
plakow, u ktorych zréznicowanie wielkosci legdow i1 osigganego sukcesu gniazdowego
jest bez porownania wigksze niz u rokitniczki. W badanej populacji rokitniczek niemal
regula jest 5 jaj i 5 wyprowadzonych mlodych, wige $§miertelno$¢ gniazdowa, roznicujaca
liczebno$¢ pisklat w obrebie gniazda jest na przyktad w poréwnaniu do sikor naprawde
znikoma (por. Zajac 1995, 1999). Zatem sukces samca rokitniczki nie réznicuje si¢ $mier-
telnos$cia jakiej$ proporcji jaj lub mtodych w obrebie legu, ale duzymi ,,modutami”: liczba
samic i liczbg legow.

Drugim czynnikiem wyraznie réznicujacym dostosowanie osobnikow rokitniczki
jest rekrutacja; wydaje si¢ ona miernikiem najblizszym rzeczywistemu dostosowaniu
— liczbie osobnikdéw potomnych dozywajacych do rozrodu. Jednak miara ta posiada
dos¢ istotne a stabo zbadane ograniczenia, dotyczace zwlaszcza zjawisk zwiazanych
z rekrutacja, zachodzacych w wigkszej skali przestrzennej (Lambrechts i in. 1999, Dale
i in. 2006). Trudno bowiem stwierdzi¢, czy wérod mtodych opuszczajacych gniazda
w badanej populacji nie ma osobnikdw, ktore w trakcie rozprzestrzeniania si¢ nie prze-
niosa si¢ do innej, nieraz bardzo odlegltej populacji. Zasigg dyspersji rekrutow w sto-
sunku do miejsca urodzenia do$¢ czgsto obejmuje sasiednie subpopulacje (Foppen i in.
1999). Jezeli populacje te nie zostana objete badaniami, mtode ktore przystapia tam do
rozrodu, pozostana nie wykryte, co zanizy ocen¢ dostosowania ich rodzicow. W badane;j
populacji rokitniczki regularnie wykonywano kontrole przyleglych czesci doliny Nidy,
w celu wykrycia ewentualnych rekrutow, jednak jak dotad byly one wykrywane tylko na
obszarze badan, jedynie sporadycznie w ich bezposrednim otoczeniu. Z drugiej strony,
notujemy pojedyncze osobniki doroste, ktore ,,znikaja” na jaki$§ czas z populacji, po
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czym pojawiaja si¢ ponownie, co wskazuje, ze moga podejmowaé w tym czasie legi
poza badanym obszarem. Zjawisko dalekiej zmiany w lokalizacji terytorium nie jest zbyt
czgste, co potwierdzajg badania rokitniczki na Wegrzech (wigkszos¢ osobnikow powra-
ca na terytorium w odlegtosci do 200 m od zajmowanego w poprzednim roku — Vadasz
i in. 2008). W badaniach Prochaski i Reifa (2002), na 1655 wiadomos$ci powrotnych
z terenu Czech i1 Slowacji, 96% lggowych ptakéw dorostych stwierdzano ponownie
w tym samym miejscu, co poprzedniego roku. W przypadku osobnikéw mtodocianych
liczba obserwacji z tych krajow byta niewielka i trudno uzna¢ jej reprezentatywnosc,
jednak wskazywata na mozliwos¢ dalekiej dyspersji (na 9 notowan ptakow obraczkowa-
nych w gniazdach, 8 gniezdzilo si¢ w miejscu wyglegu, natomiast jeden osobnik zostat
stwierdzony w odlegltosci 26 km od miejsca wylegu).

Wplyw zmiennosci wewnatrz siedliska na dostosowanie osobnikoéw przejawia sig naj-
silniej w zroznicowanej rekrutacji mtodych — mtode pochodzace z lepszych stanowisk
lggowych, w roku nastgpnym pojawiaja si¢ czgsciej w badanej populacji. Jednak w ciagu
dos¢ dlugiego czasu (od pierwszej jesiennej wedrowki, po poczatek pierwszego sezonu
legowego) osobniki mtodociane podlegaja réznorodnym czynnikom ekologicznym, dzia-
fajacym na nie daleko poza obszarem, na ktorym si¢ urodzity i do ktérego powracaja.
Czynniki tego rodzaju powinny zaciemnia¢, rozmywac wszelkie zwiazki miedzy miodym
osobnikiem a stanowiskiem rozrodczym, z ktérego pochodzi. Jezeli zatem u dtugodystan-
sowego migranta, jakim jest rokitniczka, takie zwiazki mimo wszystko sg wykrywalne,
swiadczy to o ich duzej sile. Jezeli obserwujemy zwiazek migdzy jakoscia stanowiska lg-
gowego, z ktorego podlot pochodzi, a jego pdzniejsza rekrutacija, to znaczy, ze przezywal-
no$¢ mlodego osobnika musi pozostawa¢ pod niezwykle silnym wplywem rodzinnego te-
rytorium. Biorac pod uwagg fakt, ze wigkszo§¢ mtodych osobnikow zachowuje upierzenie
juwenilne az do pierzenia si¢ na zimowisku (ocenia sig, ze tylko 11-19% mtodocianych
osobnikéw pierzy si¢ czesciowo przed migracja, Redfern i Alker 1996), wptyw jakosci
miejsca urodzenia na perspektywy przezycia migracji staje si¢ bardzo prawdopodobny.

Jednak samo przezycie okresow migracji 1 zimowania nie jest jedynym warunkiem
rekrutacji — istnieja na pewno czynniki populacyjne okreslajace prawdopodobienstwo
zajecia terytorium i przystapienia do rozrodu. Niestety, niewiele wiadomo o procesie
przejscia mtodocianych osobnikow do statusu osobnika lggowego. Niewatpliwie, duzy
wplyw modyfikujacy rekrutacje lokalna powinien by¢ zwiazany z liczebno$cia populacji
i wielkoscia imigracji do badanej populacji (Watkinson i Sutherland 1995).

System lggowy rokitniczki w odniesieniu do dostosowania samca to mechanizm opar-
ty na dwu wyraznych modutach:

v siedliskowym, w ktorym jakos$¢ siedliska jest silnie zréznicowana na poziomie
osobnikow, a jako$¢ osobniczych stanowisk lggowych moze rozni¢ si¢ wielokrotnie,

v plciowym, w ktorym sukces kojarzeniowy samcow jest silnie zroznicowany ze
wzgledu na liczna frakcje osobnikow nielegowych, poligyni¢ i wiarolomstwo,

Moduly te funkcjonuja w sezonowym uktadzie srodowiska, co ma donioste konse-
kwencje. Mianowicie, co roku osobniki musza opusci¢ swoje stanowiska legowe, wyru-
szy¢ na daleka wedrowke i w nastgpnym roku proces zasiedlania siedliska rozpocza¢ na
nowo, co zapewnia samcom catkowicie nowe ,,rozdanie” stanowisk lggowych. W takiej
sytuacji kluczowy wydaje sig¢ trzeci, chyba najwazniejszy modut, uruchamiajacy caly me-
chanizm systemu rozrodczego rokitniczki:
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v’ jako$¢ osobnicza, wyrazajaca si¢ glownie data przylotu, ktéra ma wptyw na wszyst-
kie pozostate elementy, bowiem wczesniejszy przylot umozliwia zajecie lepszego teryto-
rium, gwarantuje wysoki sukces kojarzeniowy, za$ kojarzenia i dobre terytorium zapew-
niaja ostatecznie wysoki sukces rekrutacji.

Jak juz wspomniano, data przylotu uzalezniona jest gldéwnie od indywidualnej jako-
$ci osobnika i/lub jego wieku. Wedrowka, zwlaszcza skladajaca si¢ z dlugich etapow,
znakomicie weryfikuje fizjologiczna wydolno$¢ organizmu ptaka (Klaassen 1996). Jak
wykazal Meller i in. (2004) poziom infekcji i odporno$¢ immunologiczna osobnika to
cechy wyraznie powiazane z czasem przylotu. Warto podkresli¢, ze doktadnie te same
cechy sa powiazane z wielkoscia repertuaru samca rokitniczki (rozdz. 1), co ma bezpo-
srednie przetozenie na zachowania godowe i sukces kojarzeniowy, gtownie poligynig.
Wezesniejszy przylot osobnikow ze starszych klas wieku umozliwia rowniez ,,awans”
terytorialny — zajmowanie lepszych stanowisk osobnikom starszym.

Czy jednak model ten mozna uzna¢ za wyczerpujacy? Istniejg przynajmniej dwa obsza-
ry, w ktorych wymaga on dalszych badan. Na podstawie dotychczasowych rozwazan moz-
na przyjaé, ze wezesniejsza data przylotu oznacza, ze miode, ktore przetrwaty do rozrodu,
dziedzicza wysoka jako$¢ rodzica i to jest przyczyna ich wyzszej przezywalnosci. Warto
jednakze zauwazy¢, ze oprocz wptywu dziedziczenia model ten moze by¢ silnie kompliko-
wany lub zaklocany przez czynniki srodowiska i wzajemne korelacje migdzy zmiennymi.

Jakos¢ wybieranego terytorium bardzo zmienia si¢ z wiekiem ptaka. Zatem, po pierw-
sze, wybor terytorium dokonywany przez mtodociane samce nie jest optymalny, bowiem
czgsto zajmuja one terytoria o marginalnej jakosci, czgsto sa tez nielggowe. Po drugie,
lepsza jako$¢ terytorium wynika nie tylko z wyzszej jako$ci genetycznej samca, jak
moznaby wnosi¢ z wigkszej przezywalnos$ci osobnikow o wysokiej genetycznej jakosci
(Mauck i in. 2004), ale i z nabytego doswiadczenia, ktore si¢ nie dziedziczy, a ktore moze
pomoc osiagnaé wyzszy sukces rozrodczy (Cichon 2003, Sendecka i in. 2007). Ponad-
to wezesne zajecie terytorium, nawet niskiej jakosci, daje duzo czasu wyprowadzonym
z niego mtodym na zdobycie wzorcow zachowania (dominacja) i doswiadczenia oraz na
zgromadzenie duzej iloSci zapaséw przed jesienna wedrowka (Matthysen 1990, Harris
1992, 1994, Velando 2000).

Jedna z przyczyn, dla jakich niektore samce nie osiedlaja si¢ pomimo istnienia wol-
nych stanowisk lggowych, moze by¢ wlasnie kwestia wieku i r6znych zwiazanych z tym,
trudno wymiernych ,,warto$ci dodanych”. Skoro w mtodym wieku wybor terytorium jest
i tak ograniczony do gorszych stanowisk i obarczony btgdem, a spodziewany sukces nie-
wielki, to warto podja¢ gre o jak najlepsze terytorium, nawet ponoszac ryzyko, ze osobnik
poswigcajacy czas na szukanie najlepszego terytorium nie osiedli si¢ w danym sezonie
w ogole. Zasiedlenie w przysztosci, w starszym wieku, bardzo dobrego miejsca moze
mu to z powodzeniem zrekompensowac (Zack i Stutchbury 1992, Ens i in. 1992, 1995).
Oczywiscie wielu osobnikom nie uda sig to, ale dobor naturalny powinien tutaj optymali-
zowac prawdopodobienstwo takiego wydarzenia. Dobor naturalny bedzie zatem wywazat
czestos¢ dwu strategii: 1. dochowania si¢ rozradzajacego si¢ potomstwa z suboptymal-
nego terytorium (duze prawdopodobienstwo zajgcia terenu, mate prawdopodobienstwo
przezycia mtodych), w porownaniu do 2. dochowania si¢ rozradzajacego sig¢ potomstwa
z bardzo dobrego terytorium (male prawdopodobienstwo zajgcia takiego terytorium, ale
duze prawdopodobienstwo przezycia pochodzacych z niego miodych).
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Kluczowe jest tutaj istnienie roznic miedzy stanowiskami lggowymi w dostosowa-
niu. Opierajac si¢ na metodyce wyznaczania stanowisk lggowych (Zajac i in. 2008b),
mozna je zwaloryzowaé, a nastgpnie porownac ich produktywnos¢. Wedtug Zajaca i in.
(2008b) tylko okoto 1/5 stanowisk lggowych w ogole produkuje rekruty, a nawet wsrod
nich zmienno$¢ moze siggac od 1 do 6 rekrutdow. Zatem warto zauwazy¢, ze na wigkszo-
$ci stanowisk raczej nie optaca sig¢ podejmowac rozrodu. Za$ dla zdobycia najlepszych
stanowisk mozna z powodzeniem op6zni¢ rozrod, aby osiagna¢ bardzo wysoki sukces
lggowy. Taki mechanizm thumaczy z duzym prawdopodobienstwem tak wysoka liczbg
nielggowych samcow.

Oczywiscie relacja migdzy siedliskiem a osiedlaniem si¢ nie jest idealna. Wplyw
réznych powiazan Srodowiskowych prawdopodobnie jest odpowiedzialny za brak re-
lacji migdzy jakoscia terytorium a data osiedlania sig¢, stwierdzany w niektérych latach
(Tab. 7). Liczba samcow osiedlajacych si¢ w réznych latach jest bardzo zmienna, co moze
wynika¢ z ogélnych wahan populacji tego gatunku. W przypadku stanowisk lggowych,
nie kazde moze by¢ takie samo co roku, jako$¢ niektorych z nich moze spada¢ ponizej po-
ziomu gwarantujacego jakikolwiek sukces na skutek dziatania lokalnych czynnikow $ro-
dowiskowych. Na przyktad, kolonizacja mszyc nie musi by¢ powtarzalna z roku na rok
i migdzy stanowiskami legowymi. W niektorych latach stanowiska o podobnym pokryciu
trzcing moga si¢ r6zni¢ iloscia mszyc na skutek zupenie losowych przyczyn — zmiany
kierunku wiatru, ktory zniost kolonizujace formy mszyc zamiast z zachodu na wschod,
w kierunku odwrotnym. Zatem jako$¢ danego stanowiska lggowego nie zawsze jest po-
wtarzalna, a jej warto$¢ musi by¢ oceniana przez osobniki w zaleznosci od aktualnych
warunkow calego srodowiska i aktualnych réznic miedzy poszczegdlnymi stanowiskami
legowymi.

Jest rzecza udowodniong, ze stan odzywienia samicy wptywa na jej ptodnos¢ i datg
rozrodu (np. Davies i Lundberg 1985). W swojej bardzo waznej pracy Price i in. (1988)
zwracaja uwage na konsekwencje istnienia zmienno$ci w tego rodzaju czysto srodowi-
skowej cesze — dobrze odzywiona samica bedzie gniezdzita si¢ wezesniej, osiagnie dzigki
temu wyzszy sukces rozrodczy, chociaz genetyczny zapis jej daty gniezdzenia si¢ moze
by¢ daleki od optymalnego. Podobnie moze by¢ z jakos$cia osobnicza, ktora moze podle-
gac¢ silnym zaktoceniom. Zakazenie pasozytem na wedréwce moze mie¢ charakter czysto
losowy 1 osobnik o wysokiej jakosci moze ktorej§ wiosny przylecie¢ pozno, ostatecznie
zwalczy¢ infekcjg, ale pozosta¢ bez szans na uzyskanie terytorium. Nastgpnej wiosny,
przylatujac wczesnie, bez trudu si¢ osiedli.

Warto jednakze zwroci¢ uwage rowniez na inng konsekwencje wystepowania korela-
cji migdzy omawianymi gtdéwnymi elementami systemu rozrodu rokitniczki. Mianowicie,
w §rodowisku biologow toczy si¢ od dawna spor (szczegolnie zagorzaty wsrod psycholo-
gow 1 antropologdéw) dotyczacy natury czynnikow determinujacych zachowanie zwierzat,
czy maja one podtoze genetyczne czy srodowiskowe (ang. nature vs nurture). W modelu
ktory opisujg, cechy srodowiskowe sa tak $cisle wspotliniowe z cechami genetycznymi,
ze ich rozdzielanie nie ma zadnego uzasadnienia. W zasadzie, oprocz opisanych wyzej
potencjalnych czynnikéw zaktocajacych ten zwiazek w niektorych latach, opisana relacja
powoduje, ze w statystycznie istotnej wigkszosci przypadkow zawsze samiec lepszej ja-
kosci genetycznej przylatuje wezesniej, samiec przylatujacy wezesniej bedzie miat lepsze
terytorium i w konsekwencji wyzsze dostosowanie.
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Przy omawianiu szczegotow systemu lggowego rokitniczki nie sposob nie zauwazy¢,
ze znajomos¢ szczegotow biologii ma wazne znaczenie w metodyce badan ekologicz-
nych. Publikacja Svenssona (1978) opisuje wystgpowanie konkurencji migdzygatunko-
wej migdzy rokitniczka a trzcinniczkiem i jest uwazana za jeden z wazniejszych i nie-
licznych przyktadéw, w ktorych doktadnie rozpoznano i opisano mechanizm dziatania
konkurencji migdzygatunkowej (np. Haila 1982, Moskat i in. 1992, Leisler i in. 1997,
Honza iin. 1999). Mechanizm ten jednak, chociaz cytowany, w badaniach prowadzonych
na innych gatunkach nie potwierdza si¢ (np. Seather 1983, Martin i Thibault 1996).

Svensson na podstawie liczen §piewajacych, nieznakowanych ptakow stwierdzil, ze
z chwila przylotu trzcinniczkow Acrocephalus scirpaceus, rokitniczki $piewajace dotad
w trzcinowiskach milkna i znikaja, a jednocze$nie Spiewajace samce tego gatunku po-
jawiaja si¢ na terenach otaczajacych trzcinowiska. Na tej podstawie wysnut wniosek, ze
trzcinniczek wygania lggowe samce rokitniczki z trzcin, co jego zdaniem potwierdzat brak
legdw rokitniczki w trzcinach. Uznat te obserwacje za dowdd ostrej konkurencji migdzy-
gatunkowej. Na bazie szczegotowych obserwacji obraczkowanych osobnikow tatwo ten
wzorzec zachowania si¢ wythumaczy¢ inaczej. Moment przylotu trzcinniczkow pokrywa
si¢ z koncem okresu kojarzen rokitniczki, ktory objawia si¢ zaprzestaniem $piewu przez
samce (Borowiec 1999). W trzcinowiskach nie widuje si¢ juz zatem $piewajacych sam-
codw, a po ztozeniu jaj i rozpoczgciu wysiadywania samce sa dos¢ skryte lub wznawiaja
$piew poza trzcinowiskami, bowiem skojarzywszy si¢ z samica wiele samcow zaklada
dodatkowe drugie terytoria, z reguly poza najlepszymi tanami trzcin (Zajac i in. 2008a).
Poza tym, samce pdzno gniezdzace si¢ i nielggowe pojawiaja si¢ przez caly sezon poza
najlepszymi tanami trzcin. Wiele samcow tokujacych w trzcinowiskach zaktada gniazda
poza nimi, wrecz z reguly sa lokowane na ich obrzezach w turzycach, rzadko w samym
litym tanie trzcin (Krél i in. 2002). Dodatkowo, dokonujac tysigcy obserwacji konfliktow
migdzy rokitniczkami, nie udato nam si¢ zaobserwowac konfliktéw migdzy rokitniczka
a trzcinniczkiem, ktorych czesto$¢ i intensywno$¢ przy tak dramatycznym wplywie
trzcinniczka na dostosowanie rokitniczki powinna by¢ ogromna. Wydaje si¢ wige, ze
w $wietle najnowszej wiedzy, hipoteze o intensywnej antagonistycznej konkurencji
trzcinniczka wobec rokitniczki nalezy odrzucic.

6.2. Dobér ptciowy

Czy system rozrodu rokitniczki w opisywanej formie méogt wptyna¢ na ewolucje tak nad-
zwyczajnego sygnalu socjalnego, jakim jest $§piew rokitniczki? Jak wynika z prezento-
wanych danych, samce sq wybierane przez samice na podstawie daty przylotu i jakosci
$piewu, zatem w oderwaniu od jakosci siedliska. Do podobnych konstatacji prowadza ba-
dania nad zr6znicowaniem repertuaru Spiewu w brytyjskiej populacji rokitniczki (rozdz.
IT). Wydaje sig, ze Spiew jest manifestacja jakosci samca, jednak istnieje pewna rozbiez-
no$¢ migdzy badaniami, jezeli chodzi o to, co tak naprawde samiec otrzymuje w zamian
za swoja jakos$¢. Z pracy Catchpole’a (1980) oraz Buchanan i Catchpole’a (1997) wynika,
ze $piew wptywa na przyspieszenie kojarzen. Czyli skutkiem bogatego repertuaru nie jest
zmiana systemu kojarzen np. na poligyniczny, a jedynie przyspieszenie kojarzenia mo-
nogamicznego, co wydawatoby si¢ zgodne z przewazajacym monogamicznym systemem
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kojarzen tego gatunku (Zajac i Solarz 2004). Z drugiej strony, wyniki badan Bella i in.
(1997) oraz wyniki referowane w tym opracowaniu wskazuja raczej na poligyni¢ jako
glowny zysk z utrzymywania bogatego repertuaru $piewu. Borowiec (1999) bezspornie
wykazata zalezno$¢ migdzy wczesniejszym przylotem samca a wystgpowaniem poligy-
nii, co potwierdzity pdzniej badania Zajaca i in. (2008a), ktorzy wykazali, ze typowe za-
chowania prowadzace do poligynii, czyli wznawianie $piewu, zwiazane sa z data przylotu
—im wczesniej samiec przybywa na legowisko, tym czgsciej wznawia $piew.

Trudno nie zauwazy¢, ze wszystkie te obserwacje maja jeden wspdolny mianownik
— wezesniejsze przybycie samcOw o bogatszym repertuarze spiewu. Mozliwe jest zatem,
ze Catchpole (1980) pomylit skutek z przyczyna (na co zreszta wskazuje praca Buchanan
i Catchpole’a, 1997) — nie wydaje mi si¢, by to $piew wyzwalal szybsze kojarzenia, lecz
raczej samce o wyzszej jakos$ci, starsze, mniej zapasozycone, przybywajace wczesniej
maja bogatszy $piew, co ostatecznie potwierdza najnowsza publikacja tego zespotu
(Nicholson i in. 2007). Samice przybywaja pozniej, zatem nie mogg zauwazy¢ momentu
przylotu samca, nie moga go na tej podstawie oceni¢, moga natomiast dowiedzie¢ si¢
czego$ o jego kondycji stuchajac jego $piewu; moga rowniez oceni¢ jego jakos¢ na
podstawie jakosci jego terytorium. Samiec o bogatym $piewie i dobrym terytorium jest
wyzszej jakosci osobniczej, zatem jest czesciej wybierany przez kolejno osiedlajace si¢
samice takze z tego wzgledu, ze daje nadziejg na ukonczenie legu w sezonie; samce, ktore
przyleciaty p6zno, nie przywabig drugiej samicy, bowiem samica nie zdecyduje si¢ ona
na legg, ktorego nie zdazy ukonczy¢.

Jak siedlisko moglo wptyna¢ na ewolucje tak bardzo zréznicowanego sygnatu so-
cjalnego? Mozliwe, ze w rozleglych tanach szuwardéw jakos$¢ kazdego terytorium jest
podobna, niewiele cech moglo réznicowaé jakosciowo samce, poza rodzajem mecha-
nicznego zwrocenia uwagi samicy na siebie, odrdznienia si¢ od innych przez wplece-
nie w swoj $piew odmiennego sygnatu (ang. passive attraction, Parker 1982, 1983). Im
warto$ciowszy samiec tym wczesniej przylatywal i zajmowat lepsze siedlisko — wigkszy
tan wysokich szuwardow. Jednak im wigkszy tan, tym wigcej podobnych samcoéw obniza-
jacych jego prawdopodobienstwo skojarzenia si¢. W takiej sytuacji, samce odrozniajace
sig nietypowym sygnatem od innych samcow, podobnych wielko$cia ciala wigc i zapew-
ne nat¢zeniem dzwigku mialy przewage selekcyjna — kojarzyly si¢ wezesniej i zapewne
z wigkszym prawdopodobienstwem.

Samo natgzenie dzwigku z punktu widzenia samca nie jest, moim zdaniem, istotnym
sygnatem, bo pod tym wzgledem zawsze bedzie miat przewage samiec, ktory, by¢ moze
przypadkowo, znajdzie si¢ blizej samicy. Poza tym nat¢zenie dzwigku zwigkszane na sku-
tek dziatania doboru ptciowego dos¢ szybko moze napotka¢ na ograniczenia konstrukcyj-
ne (Arnold 1992), np. tzw. design limits. Rowniez naklady energetyczne na emisj¢ dzwig-
ku beda ograniczaty dalsze zwigkszanie jego nasilenia. Zatem wkrotce wszystkie osobniki
w populacji osiagnetyby gorny putap wartosci tej cechy. Natomiast wplecenie dziwnego
dzwigku do znanej samicy frazy moglo zwracac jej uwage. | jak wida¢ ze $piewu rokit-
niczki 1 innych gatunkow, ta droga zwigkszania atrakcyjnosci samca nie ma ograniczen
konstrukcyjnych, poza wydolno$cia mézgu samca, zatem bogactwo dzwigkow moze by¢
zwigkszane w zasadzie w nieskonczonosc. Taki system pasywnego przywabiania mogt
by¢ wkrétce wzmocniony przez mechanizm genetyczny, bowiem samce bgdace w stanie
wprowadza¢ nowe dzwigki, tworzac je na nowo lub nasladujac inne gatunki, powinny
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charakteryzowac si¢ wigksza przestrzenia mozgowa, zas wigksza przestrzen mozgowa
powinna by¢ sprzgzona z generalnie wyzsza jako$cia osobnicza, a zatem i odpornoscia na
pasozyty i heterozygotycznoscia (Buchanan i in. 1999, Marshall i in. 2003, MacDougall-
-Shackleton i in. 2005).

Wydaje sig, ze wbrew zatozeniom modelu progu poligynii, siedlisko nie ma wpty-
wu na czesto$¢ tego zjawiska u rokitniczki. Mozna to wnosi¢ z jakos$ci politerytoriow
— drugie samice osiedlaja si¢ na znacznie gorszych terytoriach niz pierwsze, chociaz
jakos¢ pierwszego 1 drugiego terytorium jest skorelowana (Zajac i in. 2008a). Biorac pod
uwage ogromne roéznice w jakosSci terytoriow monogamicznych samcow oraz ewidentna
wyzszos$¢ jakosSci terytoridw pierwszych w poréwnaniu do terytoriow zaktadanych przez
samce jako kolejne (Zajac 1 in. l.c.), wydaje si¢, ze cele poligynii sa wytacznie niebez-
posrednie, zwiazane ze spodziewana wysoka jako$cia genetyczna potomstwa. System
politerytorialny sprzyja wtasnie kojarzeniom podnoszacym jako$¢ potomstwa, rowniez
poprzez wiarotomstwo, jak to sugerowano u Acrocephalus bistrigiceps, gatunku naleza-
cego do tego samego rodzaju (Hamao i Saito 2005). U rokitniczki stwierdzono wyste-
powanie wiarolomstwa (Langefors i in. 1998, Buchanan i Catchpole 2000, K. Snigorska
1 W. Bielanski — dane niepubl.), zatem by¢ moze politerytorialny behawior stuzy tylko
zdobywaniu dodatkowych kojarzen przez samice i z tego wzgledu kolejne terytoria sa
tak niskiej jako$ci (Zajac i in. 2008a). Najnowsze badania (Marshall i in. 2007) wydaja
si¢ nie potwierdza¢ tej hipotezy, jednak biorac pod uwage wyniki Hamao i Sito (2005;
A. bistrigiceps), czy Hasselquista i in. (1996; A. arundinaceus) powstaje pytanie, dla-
czego rokitniczki miatyby zachowywac si¢ odmiennie od blisko spokrewnionych ga-
tunkow?

Odpowiedz wydaje mi si¢ leze¢ w niewlasciwym przeprowadzeniu poréwnania ja-
kosci samcow pierwszych i samcoéw spoza pary przez Marshall i in. (2007). Jak widac
z ich ryciny la praktycznie w kazdym z 10 analizowanych przypadkow jako§¢ samca
spoza pary jest jedynie nieznacznie mniejsza od samca pierwszego. Porownywanie jako-
$ci samcow w parach wigzanych testem znakow prowadzi do wniosku, ze samce spoza
pary sa gorsze. Tymczasem mozna zalozy¢, ze samce spoza pary sa samcami przylatuja-
cymi pozniej od samcodw pierwszych, a wtedy ich jakos¢ jest zawsze nizsza, ale wielkos¢
tej roznicy moze by¢ niewielka. Wazne jest to, ze samce dopuszczane przez samice do
kopulacji poza parag moga by¢ aktualnie najlepsze sposrod dostepnych i wtedy zachowa-
nie samicy staje si¢ zgodne z hipoteza ,,dobrych genow” (Hamilton 1990), jak réwniez
z hipoteza unikania konsekwencji skojarzenia si¢ z nieptodnym samcem (Sheldon 1994).

Biorac pod uwagg, ze jako$¢ samca decyduje o dacie przylotu, za§ w badanej populacji
data przylotu decyduje w znacznym stopniu o sukcesie samca, wydaje sig, ze inwestowa-
nie przez samice w datg przylotu swojego potomstwa (zaktadajac wysoka odziedziczal-
nosc¢ tej cechy — Moller 2001) moze bardzo skutecznie zwigkszac jej dostosowanie taczne
(ang. inclusive fitness), nawet przy przewazajacym monogamicznym systemie kojarzen.
Przy ogromnym zréznicowaniu jakosci terytoriow, dzigki wezesnej dacie przylotu poto-
mek moze uzyskac¢ znaczna przewage w wyzszej jakoSci wczednie zajetego terytorium
i w wyzszej liczbie wychowanych na nim rekrutow. Zatem w ten posredni sposob, jakos¢
siedliska moze mie¢ zwiazek z dzialaniem doboru ptciowego i ewolucja tak skompliko-
wanego sygnatu, jakim jest Spiew. Myslg, ze ten schemat rozumowania potwierdza silna
konkurencja samcow o terytoria i wystgpowanie wiarotomstwa, podczas gdy czgsto$¢ po-
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ligynii pozostaje niewielka (Zajac i Solarz 2004). Model ten potwierdzaja rowniez bada-
nia Langefors i in. (1998), ktorzy stwierdzili, ze samce osiedlajace si¢ wczesniej, czgsciej
osiagaly potomstwo na drodze wiarolomstwa. Badania Catchpola (1980) oraz Buchanan
i Catchpola (1997) z kolei sugeruja zwiazek urozmaiconego $piewu z wczesniejszymi
kojarzeniami monogamicznymi.

Inwestowanie przez samicg w niebezposrednie korzysci — genetyczna jako$¢ potom-
stwa — akurat w odniesieniu do daty przylotu, wigc i efektywnos$ci migracji, ma jeszcze
jeden dodatkowy aspekt. W wielu badaniach donoszono, ze osobniki przystgpujace do
rozrodu wczesniej w sezonie osiagaja wyzszy sukces reprodukcyjny (Hochachka 1990,
Rowe 1 in. 1994, Wiggins i in. 1994, Verhulst i in. 1995, Naef-Daenzer i in. 2001).

Czy zroznicowanie $piewu ma rowniez funkcje terytorialng? Wedhug Catchpole’a
(1988) samce, w przeciwienstwie do samic, nie wykazuja zadnych szczeg6élnych reakc;ji
na $piew o ré6znym bogactwie repertuaru. Abstrahujac od wynikéw Catchpole’a (I.c.),
skoro samica na podstawie zroznicowania $piewu ocenia jako$¢ samca, czemu nie miat-
by tego robi¢ rowniez samiec konkurujacy o terytorium? Przeciez informacja o wyzszej
jakosci potencjalnego przeciwnika jest nie do przecenienia dla osobnika angazujacego si¢
w konflikt. Wiadomo, ze tak dzieje si¢ u nura lodowca Gavia immer, gdzie samce oceniaja
swoja jako$¢ na podstawie sity glosu (Mager I1I i in. 2007). Ponadto, w badanej populacji
rokitniczek bardzo czgste i intensywne sa konflikty terytorialne w okresie $piewu i tokow,
a nie w okresie receptywnosci samic (Tab. 2). Biorac pod uwage wzorzec wystgpowania
nielggowych samcow o wysokiej jakosci pojawiajacych si¢ na samym poczatku sezonu,
duza czestos¢ konfliktow wystepuje w okresie konkurencji o terytoria. Przy tak znacznej
czestosci pojawiania sig na powierzchniach badawczych samcow nielggowych na poczat-
ku sezonu, liczebno$¢ konfliktéw musi by¢ wysoka, bowiem kazdy pojawiajacy sig¢ nowy
samiec najprawdopodobniej przynajmniej raz sprawdza rezydenta (Mager III i in. 2007).
Wydaje si¢ zatem, ze kwestia ta wymaga dalszych badan.

6.3. Siedlisko, dostosowanie osobnikow i regulacja liczebnos$ci populacji

W dotychczasowych badaniach (Zajac 1 in. 2008b) udato si¢ nam wykaza¢, ze w bada-
nej populacji istnieja warunki dla potencjalnego wptywu mechanizméw regulacji zaleznej
od stanowiska (ang. site-dependence — Rodenhouse i in. 1997, McPeek i in. 2001). Biorac
pod uwagg bardzo duze zréznicowanie jakosci stanowisk legowych, od kilku bardzo do-
brych po kilkadziesiat w zasadzie nie przynoszacych zadnego sukcesu reprodukcyjnego,
zmiany zasiggu przestrzennego populacji w zaleznosci od liczebnosci populacji i budo-
wy siedliska, oraz zréznicowang rekrutacje mtodych, badana populacja spelnia podsta-
wowe wymagania takiego mechanizmu. Ten mechanizm regulacji liczebnos$ci populacji
jest tatwiejszy do zaobserwowania przy wysokich jej wahaniach. W polskiej populacji
rokitniczki wahania te wynikaja najprawdopodobniej z tych samych uwarunkowan $ro-
dowiskowych na przelotach i na zimowiskach, co w populacjach zachodnioeuropejskich
(rozdz. II).

Powstaje pytanie, na ile mechanizm site-dependence to mechanizm regulacji liczeb-
nosci populacji, a na ile tylko ograniczania jej wzrostu (sensu Krebs 2002). Pozostawia-
jac t¢ kontrowersje nierozstrzygnigta w odniesieniu do badanej populacji, zwroce jed-
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nak uwage, ze im mniejsza liczebnos$¢ populacji, tym czg$ciej samce nie sa ograniczane
przestrzenia i moga by¢ politerytorialne (Zajac i in. 2008b). Jest to wigc mechanizm
sprzyjajacy ,,sprezystosci” populacji, czyli zdolnosci do szybkiej odbudowy w przypad-
ku zmniejszenia jej liczebnosci, co jest argument Swiadczacym za dziataniem regulacji
liczebnosci.

Pomimo potwierdzenia wptywu zrdznicowania wewnatrzsiedliskowego na dostoso-
wanie osobnikow, na podstawie zebranego dotychczas materiatu jest jasne, ze badana
populacja nie podlega regulacji na bazie wiasnej reprodukcji 1 $miertelnosci. Przede
wszystkim poziom lokalnej rekrutacji jest tutaj zbyt niski by uzupetia¢ braki wynikajace
ze $miertelnosci (Zajac 1 in. 2008b), populacja ma charakter otwarty, a imigracja jest wy-
soka. Co prawda, rekrutacja jest ujemnie skorelowana z liczebnoscia w roku poprzednim,
ale przy krotkich okresach obserwowania liczebnosci populacji niewiele o regulacji da sig
powiedzie¢. Przyjmowana czasem metoda, jedyna mozliwa do zastosowania na materiale
pochodzacym z tak krotkiego okresu, sprawdzania ujemnego sprzgzenia zwrotnego li-
czebnosci na podstawie przyrostu liczebnosci w roku biezacym w stosunku do liczebnosci
w roku poprzednim (N, /N)), ktora powinna ujemnie korelowa¢ z liczebno$cia populacji,
nie jest miarodajna ze wzgledu na brak niezaleznos$ci statystycznej korelowanych prob
(Lebreton i Clobert 1991). W zasadzie jedyna miarodajna technika jest analiza szeregow
czasowych z dluzszego okresu, uwzgledniajacym dodatkowe aspekty (przezywalnose,
rozrodczo$¢, cechy srodowiskowe).

Liczebno$¢ nidzianskiej populacji, a raczej jej struktura, wydaje si¢ bardzo interesu-
jaca ze wzgledu na duza liczbg nielggowych samcow. Dolina Nidy jest niewatpliwie jed-
nym z atrakcyjniejszych terendéw dla tego gatunku na péinoc od Karpat. Potwierdzaja to
wyniki dotyczace siedliska, wysokie zageszczenie osobnikdéw, dos¢ wysoka w porowna-
niu do innych polskich populacji powracalno$¢ osobnikow dorostych (ok. 30%) i ok. 10%
lokalna rekrutacja w przeliczeniu na parg lggowa. Potwierdzaja to rowniez stwierdzenia
dalekich migrantéow (z Czech, Wegier, Chorwacji, Egiptu). Czy zatem to atrakcyjnosc¢
tego terenu jest odpowiedzialna za t¢ ciekawa strukture populacji samcow?

Jezeli przyjmiemy shuszno$¢ mechanizmu Zacka-Ensa oraz modelu Kokko-Suther-
landa (1998), to obecnos¢ tak licznej grupy nielggowych samcow wskazuje na ogromnie
wysoka jakos¢ stanowisk legowych nad Nida (im wyzsza jakos¢ stanowisk legowych do
objecia, tym wigcej samcow nielggowych stara si¢ o nie — Kokko i Sutherland 1998), jak
i na zréznicowanie jakosci stanowisk legowych obecnych na badanych powierzchniach.
Dodatkowo wzorzec ich osiedlania si¢ w czasie, wzorzec wystgpowania konfliktow te-
rytorialnych wydaje si¢ by¢ najlepiej wytlumaczalny przez mechanizm Zacka-Ensa. Po-
wierzchnia HT jest najbardziej zmienna z trzech badanych pod wzgledem $rodowiska
i na tej powierzchni rowniez wariancja populacji nielggowych samcow jest najwigk-
sza. Ale, co wydaje sig¢ wazne, samce nielggowe, nawet jezeli usituja zdoby¢ terytorium
w oparciu o mechanizm Zacka-Ensa, to w catosci funkcjonuja jako bufor liczebnosciowy
dla populacji.

Nasuwa si¢ hipoteza, ze samce nielggowe moga pojawiac¢ si¢ w tak duzej liczbie
poniewaz sa nastawione na kopulacje poza para. Wstgpne wyniki badan genetycznych
(K. Snigérska, W. Bielanski — inf. ustne) wskazuja, ze ojcami potomstwa pochodzacego
z kopulacji poza para (ang. extra pair copulations EPC) sa sasiedzi — samce na przyle-
gajacych terytoriach. Dodatkowo warto wskaza¢ na fakt, ze najwigcej samcow nielggo-
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wych pojawia si¢ w pierwszych dniach po przylocie pierwszego samca, rownoczes$nie
z samcami lggowymi, wyraznie przed osiedlaniem si¢ i kojarzeniem si¢ samic. Jezeli
samce te bylyby nastawione przede wszystkim na wiarotomne samice, nie powinny wte-
dy tokowac, az do momentu pojawienia si¢ samic. Powinny osiedla¢ si¢ gdziekolwiek,
bowiem ich sukces kojarzeniowy nie bytby uzalezniony od jakos$ci siedliska. Niewatpli-
wie ta ogromnie interesujaca kwestia wymaga dalszych badan, ktore beda kontynuowane
w naszym zespole.

Liczebnos$¢ calej populacji rokitniczki na badanych powierzchniach wykazuje istotny
zwiazek nie z liczba lggowych samcdw, ale z liczba samcoéw nielggowych — to ich li-
czebnos$¢ gltdwnie znacznie r6zni si¢ w réznych latach i one wlasnie generuja zmienno$é
w liczebnos$ci ogdlnej populacji. Niewatpliwie na obszarze badan brak kierunkowych
zmian w pojemnosci siedliska — cata badana nidzianska populacja nie ro$nie, ani nie ma-
leje, zatem zmiany w liczebnosci nielggowych samcoéw musza wynikaé z czegos innego.
Mozna postawi¢ pytanie, na ile ta zmiennos¢ liczebnosci wynika z bezwzglednych wahan
liczebnosci catej populacji zwigzanych z mechanizmami ograniczajacymi liczebno$¢ na
wedréwkach i na zimowiskach, a na ile jest zwiazana z jakoscia terytoriow nad Nida.
Warunki na lggowiskach powinny mie¢ wplyw na zainteresowanie osiedlajacych si¢ tam
samcoOw, zatem réwniez, a nawet przede wszystkim, ksztalttowac liczebno$¢ nielggowych
samcow, jak to przewiduje model Kokko i Sutherlanda (1998). Model ten przewiduje
réwniez, ze jakiekolwiek zmiany w jakosci siedlisk odbija si¢ najszybciej na liczebnosci
nielggowych samcow, a to ma juz bezposrednie implikacje dla ochrony przyrody.

6.4. Wnioski dla ochrony przyrody

Obecnie w ochronie przyrody zdajemy sobie sprawg z roli niewielkich, ale bogatych
przyrodniczo obszarow dla zachowania réznorodno$ci biologicznej (tzw. biodiversity
hotspots®, Myers 1988). Podobnie, caly dorobek klasycznej ekologii populacyjnej zwra-
ca uwage na wpltyw wewngetrznej zmiennos$ci siedliska na dynamike populacji. Ciagtos¢
istnienia populacji o duzym zasiggu przestrzennym, ktorej liczebnos$¢ podlega ogromnym
wahaniom pod wplywem silnych i niezaleznych od zaggszczenia czynnikow srodowi-
ska, jest gwarantowana istnieniem refugiow, z ktorych populacja moze si¢ rozprzestrze-
ni¢ po ustapieniu niekorzystnych warunkow (Andrewartha i Birch 1954). Podobnie jest
w przypadku czynnikéw srodowiska zaleznych od zaggszczenia, na przyktad pres;ji dra-
pieznictwa (Huffaker 1958, 1991). Réwniez bardzo ostatnio popularny model ,,zrédto-
-uj$cie” zwraca uwage na mozliwos¢ istnienia niewielkiego zrédla odpowiedzialnego
za podtrzymywanie catych systemow populacji (Pulliam 1988). Model metapopulacji
w jego oryginalnym ujeciu zwraca uwage na wewnetrzng heterogeniczno$¢ siedliska
w czasie 1 przestrzeni (Levins 1969), a niektére modele uwydatniaja rolg jakosci stano-
wisk poszczegdlnych osobnikow (Pulliam i Danielson 1991, Rhodenhouse i in. 1997).
Tego rodzaju modele maja podstawowe znaczenie dla ochrony i zarzadzania popu-
lacjami, szczegdlnie w przypadku zagrozonych gatunkéw. Podobnie jak ma to miejsce
w modelu ,,zrédto-ujscie” Pulliama (1988), likwidacja niewielkich mikrosiedlisk, odpo-

9 — patrz: http://www.biodiversityhotspots.org
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wiadajacych za podtrzymywanie istotnej czgs$ci populacji, lub miejsc refugialnych, gwa-
rantujacych przezycie w trudnych warunkach sezonowego srodowiska, stanowi ogromne
zagrozenie dla chronionego gatunku. Wnioski wyptywajace z tych modeli sa wdrazane do
praktyki, jednak — takie jest moje odczucie jako praktyka ochrony przyrody — wdrazane
sa gtownie w odniesieniu do zagrozen wyplywajacych z fragmentacji i izolacji. Zagad-
nienie wyjatkowej wartosci niektorych, niewielkich ptatow siedlisk, nie istnieje w prak-
tyce ochrony przyrody, bowiem problemem pozostaje przede wszystkim rozpoznawanie
takich miejsc.

Nawet na podstawie omawianych tutaj wynikdéw mozna poda¢ pewne proste rozwia-
zania, pozwalajace na identyfikacje fragmentow siedliska o wyjatkowej wartosci. Przede
wszystkim bardzo czytelnym sygnatem odzwierciedlajacym jako$¢ siedliska jest wzorzec
osiedlania si¢ osobnikow. Wedtug zasady pierwszenstwa (Pulliam i Danielson 1991) naj-
lepsze stanowiska rozrodcze bgda zawsze zajmowane na poczatku sezonu. Dodatkowo
wzorzec ten mozna potwierdzi¢ analizujac stopien zajmowania stanowisk rozrodczych
w roznych latach (Sergio i Newton 2003, Zajac i in. 2008b). Stopien zajmowania stano-
wisk ma jednak wadg jako metoda, bowiem wymaga prowadzenia co najmniej kilku lat
obserwacji (Sergio i Newton 2003).

Wystgpowanie nielggowych samcéw w pewnych miejscach, dotad uwazane byto za
przejaw raczej niskiej jakosci lokalnego siedliska, gdyz ich obecno$¢ wskazywata na taka
jakos¢ srodowiska, ktora nie pozwala nawet na przystapienie do rozrodu. Tymczasem
wedtug Kokko i Sutherlanda (1998) obecnos¢ licznych nielggowych samcow moze wska-
zywa¢ na wzmozona konkurencj¢ o stanowiska rozrodcze o najwyzszej jakosci. Wérod
praktykow ochrony przyrody powinna zosta¢ upowszechniona wiedza, ze liczne wystg-
powanie nielegowych samcow niekoniecznie $wiadczy o tym, ze dany obszar (stanowi-
sko) jest bezwarto$ciowy.

Na podstawie obserwacji czasu osiedlania si¢ osobnikéw w ciagu sezonu mozna wy-
kry¢ ceche $srodowiskowa, ktora niezaleznie od pory roku moze by¢ uzywana do oceny
jakosci siedliska. Cecha taka w omawianym przypadku rokitniczki, sa wysokie szuwary.
Z punktu widzenia praktyki ochrony przyrody, zwtaszcza obecnie, kiedy harmonogra-
my inwestorow sa tak bardzo napigte, ogromnie wazna jest mozliwo$¢ oceny jakosci
siedliska, dokonana poza sezonem lggowym, na podstawie odpowiedniej jego cechy,
na przyktad roslinnosci. Jednakze nalezy pamigta¢ o dos¢ duzym prawdopodobienstwie
zerwania powiazania migdzy sygnalem srodowiskowym, a dostosowaniem osobnikow,
wystepujacym w anatropogenicznych siedliskach (mechanizm putapki ekologicznej; Mi-
senhelter and Rotenberry 2000; Kokko and Sutherland 2001; Shochat i in. 2005).

Opisanie przestrzennej struktury jakosci stanowisk lggowych umozliwia lepsze zarza-
dzanie przestrzenia. Zakladajac, ze warunki siedliska charakterystyczne dla powierzchni
HT, wystgpowatyby w populacji rzadkiego gatunku, to wielkie obszary pokryte ubogi-
mi stanowiskami lggowymi mogtyby by¢ do§¢ swobodnie zmienione bez istotnego na-
ruszania kondycji tej populacji. Jednak przeksztatcenie siedliska w poludniowej czgsci
tej powierzchni, gdzie powtarzalno$¢ zajmowania terytoriow (Zajac i in. 2008b) oraz
produkcja miodych jest najwigksza, bytoby katastrofalne dla tej populacji (Pulliam and
Danielson 1991, Watkinson and Sutherland 1995).

Warto rowniez pamigta¢ o ujemnych stronach tak silnego zréznicowania jakosci sta-
nowisk legowych. Moze ono by¢ dla populacji niezwykle niebezpieczne, ze wzgledu na
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mechanizm awansu terytorialnego. Jezeli rokitniczka bytaby gatunkiem fownym, to od-
strzelenie samca na powierzchni HT w najbardziej wysunigtym na zachod ptlacie trzcin
(Ryc. 30) spowodowatoby, ze kolejne samce osiedlatyby si¢ tam, bezposrednio po oprédz-
nieniu tego terytorium. Kontynuowanie odstrzatu w tym miejscu, wkrotce doprowadzito-
by do likwidacji najlepszych samcow i w koncu catej populacji. Podobnie moze dziatac¢
na przyktad ulokowanie drogi w poblizu najlepszego terytorium. Chociaz zasadniczo nie
zmieni to liczby stanowisk lggowych, ani by¢ moze ich jakosci, przejezdzajace samocho-
dy beda zabija¢ samce zajmujace kolejno to terytorium. Taki mechanizm od dawna byt
podejrzewany o negatywny wplyw na populacje townych gatunkéw kurakow (polowanie
na tzw. zapiewajle, czyli pierwszego samca pojawiajacego si¢ na tokowisku). Wiadomo,
ze u gatunkdéw tokowiskowych wszystkie samce daza do zajgcia centralnego miejsca na
tokowisku (Kokko i in. 1998), zatem strzelanie do pierwszego ptaka powoduje nie tylko
sploszenie tokowiska, ale takze oddzialuja na jako$¢ osobnikow i liczebno$¢ catej popu-
lacji. Wyniki uzyskane dla rokitniczki sa dodatkowym potwierdzeniem tego niebezpiecz-
nego mechanizmu.
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SUMMARY

Habitat selection still remains far from being understood. One of the main reasons for
that might be the inappropriate scale of habitat selection analysis. Instead of analyzing large
scale processes it seems that much better understanding might be reached trough analysis of
small scale behavioral decisions of single individuals. Much depends on the spatial patterns
of distribution of resources. Older models, like famous Ideal Free Distribution model (Fre-
twell and Lucas 1969) assume even distribution of resources within habitat, newer approach
(Idividual Preemptive Distribution, Pulliam and Danielson 1991) tries to explain settlement
decisions of individuals on the individual basis, assuming that differences between habitats
can be explained on the basis of within-habitat, small scale heterogeneity in distribution of
resources.

This thesis will analyze whether magnitude of variation in resources on individual level
may have serious consequences to individual strategies of territory acquisition, evolution
of breeding systems and population regulation. Heterogeneous character of resources also
rise an important question on environmental signals, which might be used by individuals for
proper assessment of their breeding sites quality, also on a relationship between quality of
the individual and quality of the resources he can monopolize.

I will try to describe a breeding system of sedge warbler Acrocephalus schoenobaenus,
small insectivorous, migrant passerine (Fig. 1), very well known from the strong sexual
selection on song diversity (Fig. 2), moderate level of extrapair fertilizations and opportuni-
stic polygyny. However, the details of it’s breeding system and relationship of it’s breeding
system to environment still remain obscure.

Together with my collaborators I studied a sedge warbler population inhabiting natural
wetlands in the Nida valley (Fig. 3—12). We were mist netting and marking with colour rings
a 3 subpopulations of sedge warblers inhabiting three neighboring wetlands (Fig. 4): two
large areas with reedbeds (called HT and HM) and one small (called SM). The HT plot (Fig.
5-6) was very heterogeneous with regard to relief, which resulted in many concentrated or
dispersed small patches of wetland vegetation of different species composition, whereas the
HM area (Fig. 7) was composed of few extensive reedbeds. The SM plot was composed of
few, fragmented small water bodies (Fig. 8), with large coverage of trees and bushes. The
details of the area and used field methods are also described in Zajac i in. (2006, 2008b).
Additionally we recorded song of the males (10min), which was subsequently analyzed with
regard to repertoire size (Fig. 2). We also measured some morphological traits (details in
Zajac 1998).

Sedge warbler seems to be foraging opportunist, however many writers stress its rela-
tionship with plum aphid Hyalopterus pruni, which inhabits tall wetland vegetation, mainly
common reed Phragmites australis, in very large numbers. The aphid seems to be important
source of food especially during migrations, as the sedge warbler is long distant migrant
known from fast migration and large fattening. The strategy of fast migration can be costly
as the number of sedge warbler population may vary substantially, due to conditions met by
individuals during migration.

Habitat most intensively occupied by sedge warbler is mainly wetlands in river valleys.
The whole valley of lower Nida river course was surveyed in 60 cross-valley transects in se-
arch of sedge warbler. The survey revealed that occurrence of the species is related to some
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of the measured traits of river valley morphology (Fig. 13), i.e. occurrence of old river beds
and river valley width (Tab. 5, Fig. 25). However, the analysis of density of the species on
three sample sites (HM, HT i SM, Fig. 26) suggests that warblers seems to be more related
to reed than to water areas. Analysis of settlement patterns of individual males (fig. 28) show
that they choose for settlement territories with high cover of tall wetland vegetation (reed
Phragmites australis and cattail Typha latifolia, Fig. 28-32, Tab. 7). What is important, that
both settlement dates and reed cover in particular territories do not differ between two large
study plots (HM and HT, Fig. 27, Tab. 6) — that suggests that both sites so different with
regard to landcover, are occupied on individual basis — individuals first occupy the best sites
in all study plots, filling remaining worse breeding stations gradually as they arrive from
winter quarters (Fig. 30-31).

Arrival pattern of individuals (Fig. 15) suggests strong competition for territories. The
number of individual conflicts recorded in study plot seems to be more related to territorial
conflicts that to the number of receptive females (Fig. 16, Tab. 1 and 2). Territory size seems
to be under strong influence of environment — it differs much between study plots (Fig. 17).
In all the area during 10 years of study only 14 polygynous matings were recorded (Fig. 18),
with no relationship to the study sites. Polygynous mating significantly increased breeding
success of males in HT, whereas not significantly in HM (Tab. 3). Polygyny was always
sequential — after the mating with the first female, male started to sing and attracted second
female. The was no polyandry, however, the change of male between subsequent broods of
the same female was observed.

Although female incubates eggs, also one case of incubating male was observed. Both
parents share young feeding, however females attend their nests twice as frequently as ma-
les do. Food was dominated by small winged insects (probably aphids) and large caterpillars
(Fig. 20). Young can fledge even in 12 day after hatching, however they stay dependent on
parental feeding until ca 1 month since hatching date, which coincide with the end of wing
growth (Fig. 19). The main cause of brood failure is predation and changes of water level
(Fig. 21).

Population of studied plots was fairly stable, composed of ca 43 mated males and 31
unmated males (Tab. 4). Their return rate was ca 0.3 between their first and second breeding
season. Recruitment per HM plot was ca 1.6 (0.12 per breeding pair) and 2.3 per HT plot
(0.008 per breeding pair). No recruit was produced in SM plot. Variation in number of males
was much higher among nonbreeding males than among breeding ones (Tab. 4).

In order to find out which part of the breeding cycle has biggest influence upon fitness
of the parents, the selection episodes method was used (Arnold and Wade 1984a, b). For
each of the selection episodes the opportunity for selection (/) was estimated. Selection
episodes included: male survival (Fig. 22), mating success, number of raised broods, clutch
size, clutch survival, hatching success, brood survival, proportion of fledged young, local
recruitment. The analysis of opportunities for selection reveals (Fig. 23—-24), that highest
variance of fitness between individuals resulted from episodes related to mating and with
recruitment. Episodes related to nest have almost no influence on differences in fitness be-
tween individuals.

In the studied population habitat quality in individual territory had significant influence
on the lifetime mating success of male, holding it. It was found that area of territory covered
by reed and cattail positively influences monogamous mating success of males, however,
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reedbed has no significant influence on polygyny or second brood probability (Tab. 8-9).
No relationship of landcover to number of fledged young (Tab. 10) or nest predation (Tab.
11) or male survival (Tab. 14) was found. However, tall wetland vegetation had significant
influence on probability of local recruitment of young — males with territories with higher
cover of tall wetland vegetation has significantly more recruits (Tab. 12—13). Thus the final
fitness of the male is influenced by two relationships: territory-mating and territory-recruit-
ment (Fig. 33).

The first relationship may result from direct influence of territory quality, or direct influ-
ence of higher individual quality of earlier arriving male (Fig. 34). It is also possible indirect
relationship, when earlier arrival allows for occupation of better territory. Results indicate
that mating success depends first of all on arrival date (Tab. 15,16), however, this relation-
ship allows also for occupying territories with larger reed cover.

The second relationship (territory-recruitment) should be shaped both by male quality,
its territory and mating success, all-over generating quite complicated pattern (Fig. 35).
However, mating success cannot influence recruitment because by definition unmated males
cannot have recruits, thus only mated males should be studied when searching for ecological
factors shaping recruitment (Fig. 36). Analysis of relationship between local recruitment
and territory and male quality (arrival date) reveals, that local recruitment more depends on
territory quality then male quality (Tab. 15-16).

The final model of breeding system in sedge warbler males predicts that arrival date
(male quality) influences mating success directly and through this path influences also fi-
nal success, whereas among mated males territory quality determines recruitment success
(Fig. 37).

There were large number of unmated males in studied population. Their presence in
studied population could be explained by attempts of extra—pair copulations. Although ana-
lysis of extrapair copulations were not completed before publishing this thesis, thus this
possibility cannot be excluded, there is an alternative explanation, that unmated males are
males interested in overtaking best territories. These males cannot be regarded as birds pas-
sing during migration as substantial part of them is recorded every year (Fig. 38) and most
of them breed in study site, when older. They do not differ from breeding male with regard
to body traits (Tab. 17). Their song repertoire is not different in relation to monogamous
males, both these classes differ in repertoire size only in relation to polygynous males (Tab.
18). With regard to extra-pair fertilizations it should be noticed that, although they arrive
slightly later than breeding males (3—10 days, Fig. 39), still they arrive before females be-
come fertile (Fig. 40). The number of conflicts between males is the largest during territory
establishment period, not during egg laying. Earlier arriving non-breeding males do not
wait for females receptivity, because they stay only for short period of time (Fig. 41, Tab.
19). Time of presence in study plot do not influence their survival (Fig. 42). Those which
stay for longer, more frequently come back in next season, however this relationship is not
independent from arrival date (Tab. 20), which may suggest that males of higher quality,
may stay longer due to earlier arrival, and they come back next year because of their higher
individual quality, not prolonged stay.

There is a scheme of territorial “carrier” of males. Usually males in their first breeding
season occupy very poor territories, which quality is subsequently improved during next
breeding seasons (Tab. 21). Improvement depends on arrival date (Fig. 43), earlier arrivals
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improve territory more. Territorial improvement is related to increased recruitment of young
(Fig. 44). It seems that breeding success in their first breeding season does not influence
territorial improvement in next season (Tab. 22).

In conclusion: it seems, that two keys are needed to understand breeding system of sedge
warbler: the first is very diversified breeding success of males, based on within-habitat di-
versification of resources, the second is pre-emption principle during settlement of arriving
males. Breeding success of sedge warbler males diversify in two stages: matings (mainly
monogamous, poligynous matings has marginal influence in our population) and local re-
cruitment of young. Both stages are directly or indirectly related to territory quality. If one
takes into account also such elements of the sedge warbler breeding system like extremely
intensive competition for territories, no territory tenacity during males’ lifes with stable
improvement of territory quality during subsequent seasons, then it seems clear, that other
features of its breeding system are also related to above constituent elements:

— fast rate of migration in sedge warbler, with long migration leaps, allows for earlier
coming on breeding ground, which allows for occupying the best territories,

—tall wetland vegetation is not only a rich source of food, but also equally important and
readable environmental signal, reflecting quality of occupied territory, shortening time of
settlement decisions and guaranteeing also high quality of habitat late in the season in period
important for young feeding and safety,

— within the sedge warbler breeding system there is a strong collinearity of most impor-
tant features: early arriving males have high individual quality, occupy the best territories
and they have enough time during the season for rising second broods or for poligynous
matings,

— heterogenous habitat structure toghether with pre-emption of territories creates
a conditions for site-dependent population regulation.
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